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Промысловые виды и их биология
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Целью работы является анализ особенностей резорбции ооцитов периода превителлогенеза у круглоротых 
и рыб. 
Используемый метод — ​обобщение собственных и литературных данных. 
Новизна. Впервые систематизированы данные по резорбции ооцитов периода превителлогенеза. 
Результаты. Согласно накопленным сведениям, ооциты этого периода являются устойчивыми к внешнему воз-
действию и не подвергаются резорбции даже перед непосредственной гибелью подопытных рыб. При этом 
факты резорбции отдельных ооцитов хорошо известны и связаны с их изначальной нежизнеспособностью. 
Такие клетки на первом этапе разрушения выделяются интенсивной окраской — ​пикноморфные клетки, а на 
заключительном этапе распадаются на отдельные фрагменты. Внешнее воздействие и связанный с ним энер-
гетический дефицит лишь ускоряют разрушение таких клеток. При исследовании молоди лососевых рыб всех 
видов были выявлены многочисленные факты потери формы ооцитами периода превителлогенеза. Поскольку 
разрушения таких клеток не происходит, и в дальнейшем не наблюдается уменьшения их количества, можно 
полагать, что такое сжатие являются артефактом гистологической обработки. Вместе с тем массовая резорбция 
ооцитов периода превителлогенеза описана и является начальным этапом либо формирования величины 
абсолютной плодовитости при переходе к другой жизненной форме, либо сокращения числа особей у вида 
с циклической динамикой численности. 
Практическая значимость. Результаты проведенного анализа дадут основание авторам с разных позиций 
рассматривать факты изменения формы ооцитов периода превителлогенеза при проведении как экспери-
ментальных, так и полевых исследований. Можно полагать, что внешнее экстремальное, но относительно 
кратковременное воздействие на молодь рыб в период превителлогенеза не приведёт у них к изменению 
величины абсолютной плодовитости.
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The aim of work is to analyze the features of previtellogenic oocyte resorption in cyclostomes and fish. 
The method used is a generalization of our own and literature data. 
Novelty. For the first time, the data on the resorption of previtellogenic oocytes have been systematized. 
Results. According to the accumulated data, oocytes of this period are resistant to external influences and do 
not undergo resorption even before the immediate death of the experimental fish. At the same time, the facts 
of resorption of individual oocytes are well known and are associated with their initial non-viability. At the 
first stage of destruction, such cells are distinguished by an intense color — ​pycnomorphic cells, and at the 
final stage they disintegrate into separate fragments. External influence and the associated energy deficit only 
accelerates the destruction of such cells. When studying juveniles of salmonids of all species, numerous facts 
of loss of shape by previtellogenic oocyte were revealed. Since the destruction of such cells does not occur, 
and no further decrease in their number is observed, it can be assumed that such compression is an artifact of 
histological processing. At the same time, mass resorption of previtellogenic oocyte has been described and is 
the initial stage of either the formation of the value of absolute fecundity during the transition to another life 
form, or a reduction in the number of individuals in a species with cyclical population dynamics. 
Practical significance. The results of the analysis will give the authors a basis from different positions to con-
sider the facts of changes in the shape of previtellogenic oocytes during both experimental and field studies. 
It can be assumed that external extreme, but relatively short-term impact on juvenile fish during previtello-
genesis will not lead to a change in the value of absolute fecundity.

Keywords: fish, previtellogenic oocytes, resorption of oocytes.

ТРУДЫ ВНИРО. 2021 г. Т. 186. № 4. С. 21-30 
TRUDY VNIRO. 2021. V. 186. № 4. P. 21-30



OLEG V. ZELENNIKOV

ABOUT RESORPTION OF PREVITELLOGENESIS OOCYTES IN CYCLOSTOMES AND FISH

22	 Trudy VNIRO. 2021. V. 186. № 4. P. 21-30

Об изученности ооцитов периода 
превителлогенеза и вителлогенеза 

у круглоротых и рыб
Репродуктивная система рыб в целом и развитие 

половых клеток в частности давно и всесторонне ис-
следуются специалистами в связи с анализом самых 
разных биологических проблем и особенно в послед-
ние годы в связи с увеличением работ экологической 
направленности. Как известно, в своём развитии оо-
циты проходят пять периодов — ​индифферентный, 
ранней профазы мейоза, превителлогенеза, вителло-
генеза и созревания [Чмилевский, 2003] из которых 
периоды превителлогенеза и вителлогенеза являются 
самыми продолжительными. Из этих двух периодов 
несоизмеримо лучше изучены ооциты периода вител-
логенеза, чему в значительной степени способствуют 
два главных обстоятельства. Во-первых, ооциты это-
го периода за редким исключением имеют диаметр 
от 300 мкм и более и поэтому вполне доступны даже 
для визуального изучения и подсчёта. Во-вторых, при 
работе с этими ооцитами специалисты анализируют 
один из главных показателей в репродуктивной био-
логии — ​величину абсолютной плодовитости, лежащий 
в основе оценки динамики численности рыб. И конеч-
но хорошо изучена резорбция ооцитов периода ви-
теллогенеза и причины её вызывающие. Главная зако-
номерность здесь такова. В период превителлогенеза 
у рыб всех видов наблюдается перепроизводство оо-
цитов как возможный резерв, призванный обеспечить 
максимально возможную для особей данного вида 
абсолютную плодовитость. Чем более комфортными 
будут условия нагула для рыб в текущем репродук-
тивном цикле, тем больше ооцитов, перешедших в пе-
риод вителлогенеза, достигнет дефинитивного состоя-
ния. Напротив, чем менее благоприятные условия, на-
пример, выраженная пищевая конкуренция, сложатся 
в текущем цикле, тем большее число ооцитов, пере-
шедших в период вителлогенеза, будет подвергнуто 
резорбции [Анохина, 1969]. Таким образом, резорб-
ция ооцитов периода вителлогенеза (трофоплазма-
тического роста) является обычной и, фактически, за-
планированной в онтогенезе каждой особи.

Ооциты периода превителлогенеза являются ка-
чественно иными и изучены несоизмеримо менее 
подробно. Можно полагать, что это объясняется теми 
же двумя причинами, описанными выше. Во-первых, 
диаметр ооцитов периода превителлогенеза варьи-
рует от 20 до 300 мкм и их визуальное изучение яв-
ляется малоинформативным. Во-вторых, они нахо-
дятся «значительно дальше» от непосредственного 
практического применения, чем ооциты периода ви-
теллогенеза.

О резорбции ооцитов периода 
превителлогенеза при воздействии 

внешних факторов
Поскольку в онтогенезе рыб перепроизводство 

ооцитов наблюдается именно в период превителло-
генеза, то представляется весьма вероятным, что при 
внешнем, например, токсическом воздействии эти 
клетки могут быть подвергнуты резорбции. И дей-
ствительно, к настоящему времени в научной литера-
туре есть много работ, в которых авторы указывают на 
массовую резорбцию ооцитов периода превителлоге-
неза. Однако обращает на себя внимание следующий 
факт. Все эти работы выполнены на рыбах, пойманных 
в естественной среде, как правило, на объектах про-
мысла, и очень часто в регионах, где в связи с произ-
водственной деятельностью очень остро стоит про-
блема загрязнения окружающей среды. Такие иссле-
дования с указанием на резорбцию превителлоген-
ных ооцитов были выполнены на рыбах Каспийского 
бассейна [Романов и др., 2001], водотоков и озёр За-
полярья [Решетников и др., 1999; Шарова и др., 2003], 
сибирских рек [Акимова, Рубан, 1996; Рубан, 2017], 
регионов для которых известно радиационное за-
грязнение [Веригин и др., 1996; Петриков и др., 1997; 
Петухов, Петриков, 1997; Белова и др. , 2001; 2007] 
и других [Емельянова и др., 2014; Дубинина, Золотов, 
2015; Сергеева, 2016].

Вместе с тем, в многочисленных эксперимен-
тальных работах как лабораторных, так и производ-
ственных, где рыбы находились в условиях голодания, 
повышенной и пониженной температуры или токси-
ческом воздействии авторы не указывают на массо-
вую резорбцию ооцитов периода превителлогенеза 
[Корниенко и др., 1996; Таликина, 1998; Чмилевский, 
1998; Кузнецов и др., 1999; Рубан, Акимова, 2001; Зе-
ленников и др. , 2019, и др.]. Этот факт, предположи-
тельно, можно рассмотреть с двух точек зрения. С од-
ной стороны, экспериментальные данные, конечно, 
являются не вполне сопоставимыми с данными при 
анализе природной ситуации. Ведь в эксперименте 
автор, как правило, использует один фактор. В приро-
де же на рыб действует комплекс факторов, например, 
комплекс токсических соединений. Для обозначения 
этого явления в литературе был даже предложен от-
дельный термин — ​«политоксикоз», а для определения 
длительного или хронического воздействия — ​«куму-
лятивный политоксикоз» [Kornienko et al. , 1997; Жу-
равлева, Земков, 2000].

Однако, с другой стороны, возникают вопросы 
к тому, как авторы, при исследовании рыб в природ-
ной среде, выявляют резорбцию ооцитов, особенно, 
если учесть, что специалист, исследуя рыб в заведомо 
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загрязнённой токсикантами акватории, изначально 
оказывается «настроенным» на поиск морфологиче-
ских нарушений [Акимова и др., 2000].

Например, мы, исследуя ооциты периода преви-
теллогенеза у разных видов рыб, обязательно сталки-
вались со следующим явлением. При достижении оо-
цитами старшей генерации диаметра около 200 мкм, 
у некоторых из них наблюдается деформация или 
сжатие с потерей обычной для клеток эллипсоидной 
формы. Причём такие клетки могли быть единичными 
или многочисленными (рис. 1 А, Б). Часто такая форма 

клеток была тотальной. В литературе есть много работ, 
где такая морфология ооцитов у рыб, исследованных 
в природных условиях, трактуется, как признак на-
чального этапа их массовой резорбции [Акимова, Ру-
бан, 1996; Емельянова и др., 1996; Дуркина, Черкасо-
ва, 2007, и др.]. Этому выводу, конечно, способствует 
то обстоятельство, что деформированные клетки при-
сутствуют рядом с клетками, для которых такое изме-
нение формы не отмечено.

Вероятно, в каждом случае могут быть свои при-
чины подобных деформаций. Мы же, исследуя рыб, 

Рис. 1. Изменение формы ооцитов периода превителлогенеза у самок радужной форели (А) и симы (Б). Резорбция ооцитов 
периода превителлогенеза на начальной (В) и завершающей (Г) стадии. Шкала А, В, Г = 0,05; Б = 0,1 мм

Fig. 1. Changes in the shape of oocytes during previtellogenesis in female rainbow trout (A) and Sima (B). Resorption of oocytes 
during previtellogenesis at the initial (C) and final (D) stages. Scale bar A, B, D = 0,05; B = 0,1 mm
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в том числе в течение полного периода от начала 
превителлогенного роста ооцитов до полового созре-
вания, не можем рассматривать такую форму ооци-
тов как указание на начало их резорбции. Во-первых, 
с подобной картиной мы сталкивались, исследуя ход 
развития гонад у рыб всех видов, например, у форе-
ли в процессе её выращивания при температуре 19–
20оС [Зеленников, Голод, 2019] и при более низкой 
температуре [Зеленников, 1999]. Во-вторых, в ходе 
периодических фиксаций при исследовании одной 
и той же партии рыб мы, безусловно, обнаружили бы 
не только начальные, но и завершающие этапы ре-
зорбции ооцитов с распадением клеток на фрагмен-
ты, тем более при такой массовой атрезии. В- третьих, 
деформация была характерна не для всех превител-
логенных ооцитов, а только для клеток определённого 
размера. И, наконец, в‑четвертых, исследуя рыб одной 
партии в течение полного репродуктивного цикла, мы, 
несомненно, выявили бы снижение числа ооцитов 
с возрастом.

Исследуя ооциты всех видов тихоокеанских ло-
сосей в естественной среде, мы также неизменно от-
мечали изменённый морфологический облик части 
из них [Зеленников, 2003 б; 2019; Зеленников и др., 
2020]. Вообще, такие ооциты в большем или меньшем 
числе присутствуют в гонадах всех самок в возрасте 
1+ и старше. Их принципиально отличает целостность 
формы даже с учетом резко деформированного кон-
тура (рис. 1 Б). Очевидно, частая встречаемость таких 
ооцитов, а также других морфологических отклоне-
ний в состоянии гонад и половых клеток стимулиро-
вала критический взгляд на трактовку их появления 
с позиции нарушений.

Например, «Критический обзор публикаций о на-
рушениях репродуктивной системы у осетровых» [По-
душка, 2000], где подвергается сомнению резорбция 
ооцитов и предложено другое объяснение выявлен-
ным фактам.

Мы, анализируя деформированные ооциты и ча-
стоту их встречаемости, полагаем, что такие клет-
ки являются артефактом фиксации. Можно полагать, 
что ооциты определённого размера (или состояния) 
в большей степени, чем другие клетки не изоосмотич-
ны использованным фиксаторам.

Возвращаясь к обзору литературы, отметим изме-
нения, которые наметились в последние 10–15 лет. 
Обозначилась ярко выраженная тенденция, согласно 
которой у рыб уменьшилась массовость различных 
морфологических отклонений. Эту тенденцию также 
можно рассмотреть с двух разных позиций.

Во-первых, во многих водных бассейнах произо-
шло заметное очищение вод. Особенно заметным это 

явление становится в регионах постоянного монито-
ринга, например, в акватории Азовского моря. Несо-
мненно, этому способствовали принимаемые меры 
природоохранной направленности. Вслед за улучше-
нием качества воды специалисты отмечают умень-
шение массовости различных патологий у рыб, в том 
числе в плане состояния гонад [Бугаев и др. , 2002], 
а уменьшение рыбопродуктивности трактуют с пози-
ций действия других антропогенных факторов, напри-
мер, уменьшения площадей заливных лугов вслед-
ствие гидростроительства [Подойницын, 2010].

Во-вторых, вероятно, изменился взгляд на трак-
товку отклонений в состоянии гонад как нарушений 
в их развитии. По крайней мере, в многочисленных 
работах, выполненных в акваториях по-прежнему 
значительно загрязнённых, где у рыб выявляются па-
тологии в состоянии разных органов, именно состо-
яние гонад, по мнению авторов, оказывается более 
благополучным [Таликина и др., 1996; Шарова, 1999; 
Акимова и др., 2000; Лукин, Шарова, 2002].

Вместе с тем, мы в гонадах рыб всех видов и воз-
растов и, фактически, у всех особей выявляли ооциты 
периода превителлогенеза, которые, на наш взгляд, 
действительно находились в состоянии резорбции 
и отчетливо выделялись. На первом этапе разруше-
ния содержимое клеток уплотнялось и они приобре-
тали облик пикноморфных тел, интенсивно окраши-
вающихся гематоксилином (рис. 1 В). На втором эта-
пе эти клетки разрушались на отдельные фрагменты 
(рис. 1 Г). При этом резорбирующиеся ооциты периода 
превителлогенеза легко обнаруживались в гонадах 
благодаря относительно крупным размерам, поскольку 
располагались, как минимум, на 7–8 серийных срезах. 
Однако во всех случаях это были единичные клетки.

Для того чтобы оценить частоту встречаемости 
превителлогенных ооцитов в состоянии резорбции, 
провели специальную работу на молоди радужной 
форели. В ходе работы в возрасте 55 сут подсчита-
ли все ооциты в состоянии резорбции у контрольных 
рыб и подопытных особей, которых в возрасте с 16 до 
55 сут выдерживали при сублетальной кислотности. 
Установили, что на 3581 серийном срезе гонад всех 
контрольных рыб было обнаружено 56 ооцитов в со-
стоянии резорбции (в среднем один на 63,9 среза), 
а на 2618 срезах гонад подопытных рыб — ​только 20 
(один на 130,9 среза) [Зеленников, 2003 а]. При этом 
в яичниках контрольных самок клетки на началь-
ной и завершающей стадиях резорбции составляли 
32,1 % и 67,9 %, а у подопытных — ​20,0 % и 80,0 %, со-
ответственно. Таким образом, частота встречаемости 
ооцитов в состоянии резорбции в яичниках подопыт-
ных самок была меньше и большинство таких ооци-
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тов находились на завершающих этапах разрушения. 
Очевидно, что кислотное воздействие не привело 
к нарастанию спонтанно и вяло идущей резорбции 
некоторой части превителлогенных ооцитов. Их край-
не редкая встречаемость позволяет предположить, что 
отдельные половые клетки нежизнеспособны изна-
чально, и их резорбция не связана с кислотным воз-
действием. Факторы, определяющие их нежизнеспо-
собность, могли иметь, например, генетическую при-
роду, а внешнее воздействие и связанный с ним энер-
гетический дефицит ускорили процесс их деструкции.

О массовой резорбции ооцитов 
периода превителлогенеза 

в онтогенезе круглоротых и рыб

Вместе с тем, в развитии рыб есть варианты, когда 
именно массовая резорбция ооцитов периода преви-
теллогенеза является обычным явлением и сомнений 
не вызывает.

Первый вариант хорошо известен для ряда видов 
непаразитических миног. Это массовая резорбция 
превителлогенных ооцитов как начальный этап фор-
мирования величины абсолютной плодовитости.

Второй вариант — ​массовая резорбция преви-
теллогенных ооцитов как механизм сокращения 
числа особей у видов с циклической динамикой 
численности.

Рассмотрим эти варианты последовательно. Так, 
плодовитость у широко распространённого и наибо-
лее исследованного вида миног, европейской речной 
миноги Lampetra fluviatilis, в среднем составляет око-
ло 15900–22584, варьируя, впрочем, в широком ди-
апазоне — ​от 3297 до 42500 икринок [Hardisty, 1964; 
Кузнецов, 1986 и другие]. Как и все миноговые, она 
является ювенильным протогиническим гермафроди-
том, половая дифференцировка у которой осущест-
вляется весной в конце первого года жизни при дли-
не от 30 до 60 мм [Кузнецов 1986; Шильдяев и др. , 
2008]. В процессе дифференцировки пола около 75 % 
от общего числа половых клеток подвергаются де-
генерации [Hardisty, Potter, 1971], абсолютное боль-
шинство которых составляют ооциты периода ранней 
профазы мейоза. Иными словами, осуществляется тот 
процесс, который хорошо известен, например, у тихо-
океанского лосося горбуши [Зеленников, 2021].

В специально проведённом исследовании 
[Kuznetsov et al. , 2016] у личинок миноги длиной от 
63 до 130 мм после завершения дифференцировки 
пола и формирования единственной генерации ооци-
тов периода превителлогенеза было подсчитано их 
общее число. В двух партиях личинок число ооцитов 
в среднем составило 19480 и 20830. При этом вели-

чина абсолютной плодовитости у половозрелых самок 
этой же популяции в среднем составила 21080 икри-
нок. Можно видеть, что потенциальная плодовитость, 
подсчитанная у личинок, и абсолютная плодовитость, 
подсчитанная у взрослых особей, практически совпа-
дали.

В свою очередь, непаразитическая европейская 
ручьевая минога Lampetra planeri Bloch имеет зна-
чительно меньшую плодовитость — ​в среднем 875–
2014, при вариации от 330 до 3700 [Pletcher 1963; 
Кузнецов, 1986 и др.]. Казалось бы, меньшая плодови-
тость самок ручьевой миноги является естественной, 
поскольку и длина особей этой формы в 2–3 раза 
меньше, а связь величины абсолютной плодовитости 
с длиной тела у миног хорошо известна [Malmqist, 
1978; Kopp, 2017]. Вместе с тем, величина потенци-
альной плодовитости, подсчитанная у личинок дли-
ной от 94 до 165 мм в среднем в двух партиях соста-
вила 6574 и 7335 шт., а величина абсолютной плодо-
витости была в 4 раза меньше — ​в среднем 1740 шт. 
[Kuznetsov et al. , 2016]. Таким образом, если у ана-
дромной речной миноги потенциальная и фактиче-
ская плодовитость практически совпадают, то у ручь-
евой миноги фактическая плодовитость составляет 
всего 25–26 % от её потенциальной плодовитости. 
Столь резкое расхождение между этими значениями 
связано с дегенерацией большинства превителлоген-
ных ооцитов.

Следует отметить, что это явление — ​массовая 
и обязательная в онтогенезе резорбция ооцитов пе-
риода превителлогенеза, давно известна в научной 
литературе [Weissenberg, 1927; Hardisty, 1965]. Оно 
прослежено и у других видов пресноводных непа-
разитических миног, предками которых в эволюции 
были более крупными паразитическими анадром-
ными формами, например, у австралийской миноги 
Mordacia praecox [Hughes, Potter, 1969]. Для нашей же 
работы важно то, что взяв личинок ручьевой миноги 
определённого размера, мы обязательно встречаем 
многочисленные ооциты периода превителлогенеза 
в состоянии резорбции и можем проследить этапы 
этого процесса.

В яичнике личинок до появления видимых внеш-
них изменений, характерных для начала резорбции, 
можно видеть ооциты разного размера и морфологи-
ческого облика (рис. 2 А). Одни клетки являются бо-
лее крупными и характеризуются светлоокрашенной 
цитоплазмой. Предположительно, именно эти клет-
ки преимущественно вступят в период вителлоге-
неза и образуют единственную генерацию ооцитов 
этого периода. Другие клетки более многочисленны. 
Они характеризуются заметно меньшими размерами 
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и более тёмноокрашенной цитоплазмой. Можно было 
предположить, что преимущественно эти клетки будут 
подвергнуты резорбции.

Действительно, анализируя состояние гонад у ли-
чинок более позднего онтогенетического состояния, 
можно видеть значительные участки яичников, на ко-
торых отсутствуют половые клетки, а также ооциты на 
разных этапах разрушения (рис. 2 Б).

Второй вариант — ​резорбция ооцитов как меха-
низм сокращения клеток у видов с циклической ди-
намикой численности хорошо известен, например, 
для дальневосточной сардины (сардины-иваси). Её 
запас, оцениваемый в 1970-е гг. в 20 млн т. , в 1990-е 
понизился в 200 раз, а промысел практически прекра-
тился [Беляев и др., 1991; Пелагические рыбы, 2019]. 
Как известно, масштабное уменьшение численности 
сардины было спрогнозировано с учётом историче-
ских данных 40-х гг. и на основании сокращения ко-
личества личинок сардины в планктоне [Беляев и др., 
1991]. Однако ещё раньше снижению численности 
личинок предшествовала массовая резорбция ооци-
тов разных периодов развития у половозрелых самок, 
среди которых была заметной и массовая резорбция 
ооцитов периода превителлогенеза [Сакун, Свирский, 
1992]. В настоящее время наблюдается начало нового 
цикла увеличения численности дальневосточной сар-
дины и, как следствие этого, увеличение ее вылова 
[Пелагические рыбы, 2019], и мы в ходе специального 
исследования не выявили резорбцию ооцитов пери-
ода превителлогенеза [Зеленников, Шнайдер, 2019].

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
По совокупности высказанных соображений мы 

можем сделать следующее заключение. Нет сомнений, 
что ооциты периода превителлогенеза могут быть 
подвергнуты резорбции. Если исключить возможные 

артефакты фиксации и гистологической обработки, то 
можно утверждать, что возможна как резорбция от-
дельных ооцитов, так и их массовая резорбция. Вме-
сте с тем полученные факты и данные литературы по-
зволяют говорить, что массовая резорбция этих ооци-
тов возможна в связи с реализацией специфического 
жизненного цикла. Убедительных данных в массовой 
резорбции этих ооцитов при воздействии на рыб 
внешних факторов, на наш взгляд не имеется. В поль-
зу такого высказывания свидетельствуют не только 
наши исследования, в ходе которых не удалось вы-
явить массовую резорбцию ооцитов периода преви-
теллогенеза, даже при массовой гибели подопытных 
рыб, в условиях токсического воздействия. Исключе-
ние составили ооциты самого начала этого периода, 
на наш взгляд, полноценно не вступивших в период 
превителлогенеза [Зеленников, 2021]. Нами не обна-
ружено ни одной публикации, в которой авторы, вы-
полняя экспериментальное воздействие на рыб, ука-
зали бы на массовость резорбции превителлогенных 
ооцитов. Те же специалисты, которые исследовали оо-
циты как превителлогенеза, так и вителлогенеза, пря-
мо указывают на то, что резорбция первых это редкое 
явление и реализуется значительно реже, чем резор-
бция вторых [Чмилевский, 1998; Miranda et al. , 1999].
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Рис.  2. Общий вид яичников у личинок ручьевой миноги перед (А) и во время (Б) резорбции ооцитов периода 
превителлогенеза. Шкала = 0,1 мм

Fig. 2. General view of ovaries in brook lamprey larvae before (A) and during (B) resorption of previtellogenic oocytes.  
Scale bar = 0,1 mm
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