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Исследованы биологические характеристики и состояние гонад половозрелых Cantherhines pardalis.
Для получения зрелых половых продуктов использовали двукратные гормональные инъекции. В
преднерестовом состоянии самки имели низкие значения гонадосоматического индекса (3.2%).
Описана ультраструктура яйцевых оболочек. Представлено иллюстрированное детальное морфоло-
гическое описание раннего развития C. pardalis от конца бластуляции до стадий, близких к переходу
в личиночное состояние. Оплодотворённые яйца имеют сферическую форму, диаметр ~0.51 (0.50–
0.53) мм, узкое перивителлиновое пространство, гомогенный, прозрачный, окрашенный в зелёный цвет
желток. Желток содержит ~20 почти бесцветных жировых капель размером от ~0.01 до ~0.13 мм. Про-
должительность инкубационного периода при температуре ~ 25°C составляет ~33 ч. При вылупле-
нии предличинки имеют длину 1.70–1.75 мм. Появление перистальтики и начало подвижного состоя-
ния челюстного аппарата и грудных плавников отмечено в начале 4-х сут (76 ч) после вылупления.
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Сотовый кантерин Cantherhines pardalis (Rüp-
pell, 1837) распространён в Индо-Пацифике (на за-
паде от Красного моря до Южной Африки и на во-
сток до Южной Японии и Юго-Восточной Океа-
нии) и в Восточной Атлантике (Гвинейский залив,
остров Аннобон, южное побережье Африки) (Fro-
ese, Pauly, 2021). C. pardalis – один из 11 видов рода,
входящего в семейство Monacanthidae отряда Tetra-
odontiformes. Это семейство таксономически раз-
нообразно, включает 27 родов и 108 видов и являет-
ся вторым по числу в отряде, включающем 10 се-
мейств, 105 родов, 435 видов (Fricke et al., 2021).

Изучению особенностей нерестового поведе-
ния представителей семейства посвящено значи-
тельное число работ. Однако данные по раннему
онтогенезу опубликованы только для девяти ви-
дов, представляющих меньше трети родов семей-
ства: Thamnaconus modestus (Kitajima et al., 1964 –
цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a), Stephanolepis cir-
rhifer (Fujita, 1955 – цит. по: Kawase, Nakazono,
1994a), Aluterus monoceros (Imura et al., 1986 – цит. по:
Kawase, Nakazono, 1994a), Oxymonacanthus longiros-
tris (Barlow, 1987), Paramonacanthus japonicus (Naka-
zono, Kawase, 1993; Kawase, Nakazono, 1994a), Bra-

chaluteres ulvarum (Akagawa et al., 1995), B. jackso-
nianus (Kawase, 2005), Rudarius ercodes (Kawase,
Nakazono, 1994a), Eubalichthys bucephalus (Kawase,
2008). В некоторых из этих публикаций данные о
раннем развитии ограничены описанием деталей
строения яиц исследованных видов. Учитывая зна-
чительный объём семейства, имеющихся данных
недостаточно для формирования полного пред-
ставления о закономерностях протекания ранне-
го развития Monacanthidae.

Данные об ультраструктуре яйцевых оболочек
у представителей Monacanthidae и полноценные
сведения по раннему развитию представителей ро-
да Cantherhines отсутствуют, за исключением крат-
кого текстового описания одной стадии развития
эмбрионов C. pardalis из фиксированных яиц, со-
бранных на естественных нерестилищах (Kawase,
Nakazono, 1994b).

Цель работы – выяснить особенности эмбрио-
нально-личиночного развития и репродуктивной
биологии C. pardalis, провести оценку состояния
гонад взрослых особей, изучить ультраструктуру
оболочек зрелых ооцитов.

УДК 597.556.37.591.31
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования выполнены в марте 2007 г. на
базе Приморского отделения Российско-вьетнам-
ского тропического центра (г. Нячанг, СРВ). Поло-
возрелых особей C. pardalis покупали у местных
рыбаков, отлавливавших их в заливе Нячанг (Юж-
но-Китайское море). Время от отлова до доставки
рыбы в лабораторию составляло несколько часов.
Рыб содержали в садках размером 80 × 80 × 100 см,
установленных в бетонных бассейнах объёмом 3 м3.
Вода в каждом бассейне циркулировала через
биофильтр (4–8 м3/ч). Температура воды в бас-
сейнах составляла 25–27°C, солёность ~ 33‰.

Всем особям (20 экз.) в качестве гормонально-
го препарата, стимулирующего созревание поло-
вых продуктов, вводили сурфагон (LH-RH-a) –
синтетический аналог гипоталамического ри-
лизинг-гормона млекопитающих (люлиберина).
Инъекции сурфагона в сочетании с нейролепти-
ком эглонилом проводили в полость тела под
грудным плавником двукратно с интервалом 17 ч. В
1-й (предварительной) инъекции доза сурфагона
составляла 5 мкг/кг, эглонила – 5 мг/кг; во 2-й (раз-
решающей) – соответственно 20 и 15 мг/кг. От че-
тырёх самок овулировавшие ооциты были полу-
чены через 22 ч, от трёх – через 25 ч. Искусствен-
ное осеменение проводили, смешивая ооциты с
измельчёнными семенниками двух самцов и эяку-
лятом, полученным от одного из них. Через не-
сколько минут полученную смесь заливали мор-
ской водой солёностью ~ 33‰ и температурой
~25°C.

Биологический анализ, проведённый на инъе-
цированных рыбах, от которых не удалось полу-
чить зрелые половые продукты, включал измере-
ние стандартной (SL) и полной (TL) длины, мас-
сы тела (W), массы тела без внутренностей (w) и
массы гонад (g). Для гистологического исследова-
ния фрагменты яичников фиксировали в смеси
Буэна. Срезы окрашивали по Маллори, обработ-
ку и подготовку материала проводили в соответ-
ствии со стандартными рекомендациями (Роскин,
Левинсон, 1957). Для электронной микроскопии
фиксировали фрагменты яичников и овулировав-
шие ооциты смесью 2.5%-ного раствора глутаро-
вого альдегида и 2%-ного параформальдегида на
фосфатном буфере при pH 7.4 с добавлением NaСl
концентрацией 2.5%. Постфиксацию осуществля-
ли в 1%-ном растворе четырёхокиси осмия. Даль-
нейшую обработку для сканирующей электронной
микроскопии (СЭМ) и трансмиссионной элек-
тронной микроскопии (ТЭМ) проводили, исполь-
зуя общепринятые методы (Уикли, 1975). Объек-
ты для СЭМ напыляли сплавом золота с паллади-
ем и исследовали в сканирующем электронном
микроскопе CamScan S-4 (“Cambridge Instru-
ments”, Великобритания) при ускоряющем на-
пряжении 20 кВ. Ультратонкие срезы просмат-

ривали в трансмиссионном электронном микро-
скопе JEM-1011 (“Jeol”, Япония) при ускоряющем
напряжении 80 кВ. Для получения изображений
использовали цифровую камеру ES-500W с про-
граммным обеспечением Digital Micrograph (“Ga-
tan”, США). Измерения ооцитов проведены по их
изображениям с применением программы ImageJ
(Wayne Rasband (NIH), США).

Инкубацию оплодотворённых яиц и содержа-
ние предличинок и личинок проводили в нату-
ральной морской воде солёностью ~ 33‰ и при
температуре 25 ± 1°C. Исследуемый живой мате-
риал помещали в стеклянные цилиндрические
стаканы объёмом ~ 250 мл с диаметром дна ~70 мм,
наполненные водой на 50–60% объёма, которые в
период проведения исследования были размеще-
ны в полупогруженном состоянии в термостати-
руемой ёмкости с водой. Плотность посадки со-
ставляла ~ 30–50 яиц или предличинок на сосуд.
Во время инкубации икры воду меняли один раз в
6–8 ч. После вылупления в течение первых 1–2 ч
предличинок пересаживали в сосуд с чистой во-
дой и повторяли такую же операцию каждые по-
следующие сутки.

Описание стадий развития C. pardalis начато че-
рез 5 ч после осеменения. В наблюдениях за ранним
развитием использована икра, полученная от трёх
самок. Сбор материала для описания раннего он-
тогенеза C. pardalis проведен методом прижизнен-
ного наблюдения. Зарисовку живых зародышей и
личинок выполняли с использованием рисоваль-
ного аппарата Карл Цейс (“Carl Zeiss”, Герма-
ния). Возраст стадий представлен в минутах и ча-
сах. Стадией развития в данной работе считается
любой момент развития, обладающий конкрет-
ными морфологическими характеристиками, от-
личающими его от других моментов развития. Ори-
ентирами для определения этапа бластуляции слу-
жили результаты исследования Ленца и Тринкауса
(Lentz, Trinkaus, 1967). За начало гаструляции при-
нят момент направленных индивидуальных мигра-
ций глубоких клеток, приводящих к формиро-
ванию зародышевого кольца и зародышевого
щитка (Ballard, 1973a, 1973b). Периоды разви-
тия выделены в соответствии с представления-
ми Расса (1946).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Биологические показатели и состояние 
гонад половозрелых особей

Самки, от которых не удалось получить овули-
ровавшие ооциты, имели яичники IV–V стадии
зрелости и низкие значения гонадосоматическо-
го индекса (ГСИ), остальные показатели были
ниже, чем у самцов (табл. 1). Ооцитов, находив-
шихся на стадии созревания, было очень мало. В
яичниках также присутствовали ооциты разных
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фаз периодов пре- и вителлогенеза. В клетках,
вступивших в период вителлогенеза, размер кото-
рых составлял 70–145 мкм, присутствовали ли-
пидные капли. В мелких ооцитах они были рас-
пределены преимущественно в околоядерной ци-
топлазме, в более крупных – значительно шире и
занимали больший объем (рис. 1а). Ооциты, нахо-
дившиеся в процессе активного накопления желт-
ка, имели размер 166–190 мкм, а завершающие ви-
теллогенез – 224–289 мкм. Диаметр ооцитов периода
созревания, у которых начиналась гомогенизация
цитоплазмы, слияние гранул желтка и липидосо-
держащих вакуолей, составлял 298–350 мкм.

Гонады четырёх из пяти обследованных сам-
цов находились на IV стадии зрелости, у одного –
на IV–V. При помещении фрагментов семенни-
ков IV стадии в воду сперматозоиды, выделяющи-
еся из них, оставались неподвижными, а эякулят не
был сформирован. В эякуляте более зрелого самца
присутствовали сперматозоиды, которые активи-
ровались водой и сохраняли подвижность в тече-
ние ~30 с.

Ультраструктура оболочек 
овулировавших ооцитов

Сканирующая электронная микроскопия. Поверх-
ность хориона овулировавшего ооцита имеет слабо-
выраженную складчатость (рис. 1б). Входное отвер-
стие микропиле составляет в диаметре ~ 3 мкм, его
наружный край представлен слабо выраженным
кольцевым валиком шириной ~ 1 мкм. Снаружи к
нему примыкает ещё одно аналогичное образова-
ние. На электронограмме видно, что в верхней ча-
сти канал микропиле заметно расширен и сужива-
ется примерно к средней части до ~ 2 мкм. Вокруг
микропиле в радиусе ~ 3–5 мкм присутствуют об-
разования, напоминающие поры, которые отсут-
ствуют на остальных участках поверхности ооци-
та (рис. 1в).

Трансмиссионная электронная микроскопия. Яй-
цевые оболочки представлены лучистой оболочкой
(zona radiata) и хорионом. Zona radiata имеет тол-
щину ~ 2.5 мкм и состоит из наружного (толщи-
ной ~ 0.6 мкм) и внутреннего (~1.9 мкм) слоёв. На
электронограмме поперечного среза оболочки

яйца (рис. 1г) наружный слой представлен как
значительно более электронно-плотный и почти
однородный, а внутренний – как имеющий от-
чётливую структурированность, выраженную в
виде перемежающихся полос (шесть с высокой
электронной плотностью и семь с более низкой).

Хорион, имеет толщину ~ 1.3 мкм. В его гомо-
генном слое с очень низкой электронной плотно-
стью с внутренней стороны имеются участки не-
регулярной прямоугольной формы, отличаю-
щиеся значительно более высокой электронной
плотностью. Они расположены на расстоянии
0.5–0.6 мкм друг от друга.

Эмбриональный период развития
Яйца C. pardalis имеют сферическую форму.

Яйцевые оболочки прозрачные; наружная – хо-
рион – клейкая, толстая, с неструктурированной
внешней поверхностью, обладает рассеивающи-
ми оптическими свойствами. Желток прозрач-
ный, гомогенный, с хорошо выраженным зелено-
ватым оттенком, содержащий ~ 20 почти бесцвет-
ных с едва заметным желтовато-розовым оттенком
жировых капель разного размера (три–четыре
крупных диаметром до ~ 0.13 мм и несколько бо-
лее мелких, до ~ 0.01 мм). Перивителлиновое
пространство узкое. После завершения корти-
кальной реакции и начала процесса агрегации
плазмы на анимальном полюсе диаметр яиц в
среднем составлял 0.51 ± 0.0024 мм (0.50–0.53 мм,
n = 16). Клейкие свойства хориона теряются через
несколько часов после оплодотворения. Оплодо-
творённые яйца приклеиваются друг к другу и к
субстрату. После разъединения хорион в местах
контактов сохраняет следы деформации, которые
влияют на оптические свойства яйцевых оболочек,
затрудняя исследование мелких деталей строения
зародышей.

В о з р а с т  5  ч  2 0  м и н (рис. 2а). Завершение
бластулы и начало гаструляции. Основание бла-
стодиска ровное, плоское, дифференцированный
желточный синцитий не выступает за пределы
эпителизировавшегося покровного слоя. При ме-
ханическом разрушении бластодиска глубокие
клетки большинства яиц легко диспергируются в

Таблица 1. Биологические показатели Cantherhines pardalis

Примечание. Над чертой − среднее значение и стандартное отклонение, под чертой – пределы варьирования показателя.

Пол
(число рыб, экз.)

Длина, мм Масса, г ГСИ,
%TL SL W w g

Самки (5)

Самцы (5)

−
146 ± 7.4
136 156 −

126 ± 5.1
120 134 −

64.6 ± 7.6
54.1 75.5

±
−

55.3 6.4
47.9 65.5

±
−

1.71 0.25
1.34 2.0

±
−

3.12 0.48
2.50 3.64

±
−

162 3.8
157 167

±
−

142 3.4
137 145

±
−

87.5 4.4
81.1 92.5

±
−

77.7 5.6
70.6 84.5

±
−

0.15 0.03
0.12 0.19

±
−

0.19 0.03
0.16 0.22
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отличие от других, у которых взаимная адгезив-
ность значительно выше.

В о з р а с т  5  ч  4 0  м и н. Основание зароды-
шевого диска начало прогибаться внутрь. Верши-
на этого поднятия смещена от центра в вентраль-
ный сектор, что является показателем начавшихся
центробежных и конвергентных миграций популя-
ции клеток гипобласта к периферии и в дорсальный
сектор зародышевого диска. Слой желточного син-
цития выступает за пределы бластодиска очень
узкой полоской.

В о з р а с т  6  ч  0 0  м и н (рис. 2б). Смещён-
ное в вентральный сектор поднятие основания
зародышевого диска стало более выраженным.
Полоса выступающей на желток части желточно-
го синцития стала шире.

В о з р а с т  7  ч  2 0  м и н (рис. 2в). Продолжа-
ется перераспределение клеточного материала
внутри зародышевого диска. Отчётливо сформи-
ровались зародышевое кольцо и зародышевый щи-
ток. В покровном слое дифференцировались крае-
вые клетки. Началась эпиболия перидермы. Под за-
родышевым диском скрыто 25–30% поверхности
желтка. Край обрастания синцития полностью
совпадает с границей распространения покров-
ного слоя.

В о з р а с т  8  ч  0 0  м и н (рис. 2г). Под кле-
точным материалом зародыша скрыто 35–40% по-
верхности желтка. Вершина зародышевого щитка
расположена примерно в центре зародышевого
диска.

В о з р а с т  9  ч  0 0  м и н (рис. 2д, 2е). Орга-
ногенезы. Эпиболия перидермы ~ 60%. Клеточ-

Рис. 1. Фрагмент яичника с ооцитами в процессе накопления липидных включений (TL 145 мм, стадия зрелости гонад
IV−V, ГСИ 3.6%, окраска по Маллори) (а); ультраструктура яйцевых оболочек (поверхности хориона) Cantherhines par-
dalis (б) и поверхности овулировавшего ооцита (в области микропиле видны кольцевые валики и образования, напо-
минающие поры) (в); поперечный срез яйцевой оболочки (г): 1 – внутренний слой лучистой оболочки, 2 – наружный
слой, 3 – хорион. Масштаб, мкм: а – 30 (световая микроскопия); б, в – 3 (сканирующая электронная микроскопия);
г – 2 (трансмиссионная электронная микроскопия).

(а) (б)

(в) (г)

1

2

3
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Рис. 2. Эмбриональное развитие Cantherhines pardalis от завершения бластуляции до начала обособления хвостовой
почки: а − поздняя бластула, начало перехода к гаструляции, возраст ~ 5 ч 20 мин; б − гаструляция; в − начало эпибо-
лии; г − эпиболия перидермы ~35−40%; д − эпиболия перидермы ~ 60%, формирование осевого зачатка; е − то же,
вид передней части осевого зачатка сверху; ж − эпиболия перидермы ~75%; з − завершение эпиболии, 3–4 пары со-
митов; и − то же, вид средней и задней части формирующегося тела зародыша сверху; к − 5–6 пар сомитов, сохраняется
остаток зародышевого кольца; л − 10–11 пар сомитов, начало обособления хвостовой почки, максимальное развитие
Купферова пузырька; м − 14–15 пар сомитов, начало редукции Купферова пузырька. Масштаб здесь и на рис. 3: 0.5 мм.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

(к) (л) (м)
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ный материал в области формирования передней
и средней части осевого зачатка заметно продавли-
вает под собой желток. На поверхности его перед-
ней части образовались два пологих продольных
гребня, соответствующих латеральным утолщени-
ям формирующейся центральной нервной систе-
мы.

В о з р а с т  1 0  ч  3 0  м и н (рис. 2ж). Под пе-
ридермой скрыто ~75% поверхности желтка.
Бóльшая часть клеточного материала перемести-
лась в область формирования тела зародыша.
Осевой зачаток продавливает желток на всем сво-
ём протяжении. Вокруг головного отдела и
вдоль формирующегося тела зародыша наблю-
дается большое количество конвергентно мигри-
рующих клеток. В переднем отделе они создают
узкий ореол, который переходит в расширяю-
щийся в каудальном направлении шлейф из ак-
тивно мигрирующего в направлении осевого за-
чатка клеточного материала. Вентральная часть
зародышевого кольца стала заметно ỳже. Дорсаль-
ный и вентральный рельеф головного отдела заро-
дыша определён дифференцировкой трёх первич-
ных отделов головного мозга: переднего, среднего
и заднего.

В о з р а с т  1 2  ч  1 0  м и н (рис. 2з, 2и). Завер-
шение эпиболии, под перидермой скрыта вся по-
верхность желтка. Зародышевое кольцо сомкну-
лось, образовав на анимальном полюсе кольцевой
валик из клеточного материала вокруг точки смы-
кания клеток покровного слоя с глубоким ворон-
ковидным углублением в центре. Продолжается
дифференцировка структур осевого комплекса.
Заложился зачаток хорды. Непосредственно над
визуально дифференцированным участком за-
чатка хорды расположены задний первичный от-
дел головного мозга и спинной мозг. Дифференци-
ровались глазные плакоды. Зачаток хорды и рас-
положенные непосредственно над ним отделы
центральной нервной системы охватываются с бо-
ков агрегатами латеральной мезодермы, достигаю-
щими наибольшей высоты и дифференцировки в
проксимальных отделах. В теле зародышей выдели-
лись три–четыре пары сомитов. Под задним отде-
лом, немного краниальнее точки смыкания заро-
дышевого кольца, заложился Купферов пузырёк.

В о з р а с т  1 3  ч  4 0  м и н (рис. 2к). В теле за-
родыша выделились пять–шесть пар сомитов. В
области заднего отдела сохраняется остаток мате-
риала зародышевого кольца, который ещё не во-
шёл в состав тела зародыша. На уровне средней
части продолговатого мозга дифференцирова-
лись слуховые плакоды. У некоторых зародышей
в них начали формироваться полости. Визуально
дифференцировались обонятельные плакоды.

В о з р а с т  17  ч  0 0  м и н (рис. 2л). В теле за-
родыша насчитываются 10–11 пар сомитов. Кле-
точный материал остатка зародышевого кольца

полностью перешёл в состав тела зародыша. На-
чалось обособление хвостовой почки. Купферов
пузырёк достиг максимального размера.

В о з р а с т  1 9  ч  3 0  м и н (рис. 2м). В теле за-
родыша выделились 14–15 пар сомитов, три–че-
тыре передних начали приобретать шевронооб-
разную форму. Размер Купферова пузырька боль-
шинства зародышей стал уменьшаться. В глазных
бокалах начали формироваться хрусталиковые
плакоды.

В о з р а с т  2 1  ч  0 0  м и н. Начало подвижно-
го состояния. Туловищная мускулатура стала со-
вершать едва заметные подрагивания. В теле заро-
дыша выделились 16–17 мускульных сегментов.
Хрусталиковые плакоды приобрели округлую фор-
му. У всех эмбрионов Купферов пузырёк редуци-
рован полностью.

В о з р а с т  2 3  ч  3 0  м и н (рис. 3а). В теле эм-
бриона насчитываются 19–20 мускульных сег-
ментов. Движения мускулатуры тела усложни-
лись, примерно один раз в минуту наблюдается
серия плавных подрагиваний, сопровождаемая
слабыми боковыми отклонениями хвостового отде-
ла. На поверхности головного и передней части ту-
ловищного отделов появились железы вылупле-
ния. Каждая из них выглядит как плотное скопле-
ние мелких пузыревидных образований. На
разных участках поверхности тела и желточного
мешка появились немногочисленные меланофоры,
окрашенные в очень бледный серый цвет. Число
жировых капель уменьшилось, крупные стали за-
метно крупнее.

В о з р а с т  2 9  ч  3 0  м и н (рис. 3б). Интен-
сивность движений туловищной мускулатуры
возросла незначительно, но их характер стал бо-
лее сложным. Железы вылупления стали видны
более отчётливо. Характер пигментации не изме-
нился. В желточном мешке подавляющего боль-
шинства эмбрионов содержится только одна
крупная жировая капля, изредка две–одна боль-
шая и одна заметно меньшего размера.

В о з р а с т  3 1  ч  3 5  м и н. Начало вылупле-
ния, первые случаи. В возрасте 32 ч 00 мин вылу-
пилось ~30% эмбрионов, в возрасте 33 ч 00 мин –
>80%.

Личиночный период развития 
(предличиночный подпериод)

В о з р а с т  3 4  ч  3 0  м и н (2–3 ч после вы-
лупления (п.в.)) (рис. 3в). Длина предличинок
(TL) составляет 1.70–1.75 мм. В теле насчитыва-
ются 24–25 сегментов: семь–восемь туловищ-
ных и 17–18 хвостовых. В желточном мешке подав-
ляющего большинства предличинок содержится
только одна жировая капля диаметром ~ 0.186 мм.
Умеренно развитый гидросинус охватывает дорсо-
латеральные области задней части головного, туло-
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вищного и переднюю часть хвостового отделов. Не-
многочисленные тёмно-серые или чёрные мелано-
форы присутствуют на передней части головного
отдела, на передней, дорсальной и вентральной
части желточного мешка, на дорсальной стороне
задней части хвостового отдела, а также имеется от-
чётливо сформированный непарный подхвостовой
ряд.

В пищеварительном тракте выделяется немно-
го расширенный в краниальном направлении от-
дел, соответствующий глотке. Другие отделы визу-
ально не дифференцированы. Выводящие протоки
почек вливаются в слабо дифференцированный
мочевой пузырь. Предличинки малоподвижны,
имеют слабо положительную плавучесть, распо-
лагаются под поверхностью воды жировой кап-

лей вверх, периодически проплывают 3–5 см
прямо или по кругу, после чего следует длитель-
ный период покоя.

В о з р а с т  7 6  ч  п . в. (рис. 3г). TL 2.3–2.4 мм.
В теле насчитываются 22–23 сегмента: четыре–
пять туловищных и 17–19 хвостовых. У всех пред-
личинок в желточном мешке содержится только
одна жировая капля диаметром ~ 0.099 мм. Во-
круг неё сохраняется остаток желтка, окрашенно-
го в зелёный цвет. Гидросинус стал более выра-
женным, охватывает дорсолатеральные области
головного, туловищного и переднюю часть хво-
стового отделов. В пигментации участвуют толь-
ко чёрные меланофоры. Нижнебоковые ряды со-
стоят из шести–восьми сильно разветвлённых
клеток, а непарный подхвостовой из 12–15 и на-

Рис. 3. Завершение эмбрионального и начало личиночного развития Cantherhines pardalis: а − подвижный эмбрион,
19–20 мускульных сегментов, дифференцировались железы вылупления; б − эмбрион за ~3 ч до вылупления; в −
предличинка TL 1.70–1.75 мм через 2−3 ч после вылупления; г − предличинка TL 2.3−2.4 мм, появление перистальти-
ки, начало подвижного состояния челюстного аппарата, грудных плавников.

(а) (б)

(в)

(г)
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чинается на 4–6-м сегменте хвостового отдела.
На желточном мешке вблизи нижнебоковых ря-
дов располагаются по три–пять меланофоров и
шесть–девять на его вентральной стороне.

Глотка преобразуется в пищевод, направляю-
щийся вниз, и переходит в желудок, который
представлен объёмным, с более расширенным
просветом, участком пищеварительного тракта. В
нижней части брюшной полости он изгибается
вверх и переходит в короткий кишечник. Наблю-
даются слабые волны перистальтики. Челюстной
аппарат и грудные плавники периодически слабо
подрагивают.

Плавучесть нейтральная или слабо положи-
тельная. Бóльшую часть времени предличинки
находятся в толще воды вниз головой, во взве-
шенном состоянии, периодически (раз в 10–20 с)
проплывая в сторону или вверх.

ОБСУЖДЕНИЕ
Для многих представителей сем. Monacanthi-

dae характерен продолжительный период нереста
с многопорционным икрометанием, во время ко-
торого самки имеют низкие значения ГСИ. В
частности, у S. hispida, размножающихся с мая по
октябрь, ГСИ самок составляет 2–7% (Mancera-
Rodrıguez, Castro-Hernandez, 2015), у Meuschenia
scaber с нерестовым периодом с августа по де-
кабрь – 8–12% (Visconti et al., 2018). Исследован-
ные самки C. pardalis имели низкие значения ГСИ,
а состав половых клеток на IV–V стадии зрелости
был близок тому, что описано для M. scaber (Vis-
conti et al., 2018). Это позволяет предполагать, что
C. pardalis, скорее всего, также имеет многопор-
ционный нерест.

Исключительная способность активироваться
у сперматозоидов, находящихся только в эякуля-
те, также была обнаружена и у других рыб, в част-
ности, из семейства Mullidae. При этом показано,
что у представителей семейств Pomacentridae и
Acanthuridae хорошо активируются и спермато-
зоиды, выделенные из фрагментов семенников
(Emel’yanova, Pavlov, 2012; Павлов, Емельянова,
2016). Короткий период подвижности спермато-
зоидов, возможно, связан с тем, что вымет поло-
вых продуктов во время естественного нереста у
C. Pardalis происходит в течении 2–3 с, после чего
пара сразу покидает нерестилище (Kawase, Naka-
zono, 1994b).

На световом уровне исследования поверх-
ность яиц C. pardalis выглядит гладкой и неструк-
турированной. Однако на изображениях, полу-
ченных с применением СЭМ, внешняя сторона
яиц имеет структурированность в виде множества
неглубоких складок. Размер и глубина элементов
этой рельефности, вероятно, определяется нали-
чием неоднородности строения в глубине слоя

хориона, отражённой в электронограмме. В поль-
зу этого свидетельствует то, что размер этих
структур и расстояние между ними примерно со-
ответствуют размерным характеристикам скла-
док на поверхности.

Ультраструктурные исследования поперечных
срезов оболочки C. pardalis с применением ТЭМ
показали, что в лучистой оболочке отчётливо вы-
деляются два слоя: внешний, более электронно-
плотный, и внутренний, менее плотный. Такое
разделение является наиболее распространён-
ным у яиц костистых рыб. При этом известны и
другие варианты: однослойное строение (Sohn
et al., 2016; Kim, 2020), трёхслойное (Микодина,
1980; Schindler, Vries, 1989) и более (Kudo et al.,
1988). Однако данных о том, что эти характери-
стики имеют отчётливую связь с особенностями
размножения видов, нет.

Строение внешней части микропиле C. pardalis
и участка оболочки вокруг него не имеет ярко вы-
раженных морфологических особенностей, как это,
например, описано для других Tetraodontiformes из
семейства Ostraciidae (Leis, Moyer, 1985).

Оплодотворённые и развивающиеся яйца C. par-
dalis имеют существенное сходство с яйцами дру-
гих Monacanthidae и отличаются только в деталях.
Они также имеют маленький размер, и среди изу-
ченных к настоящему времени видов являются
самыми мелкими (табл. 2). Представленные в ли-
тературе описания эмбриогенеза видов семейства
не очень детальны, но по косвенным признакам
можно определить, что в пределах этой группы в
соотношении скоростей процесса морфологиче-
ской дифференцировки зародыша и процесса
эпиболии покровного слоя имеется существен-
ное сходство. Предличинки C. pardalis выходят из
яйцевых оболочек примерно на таком же уровне
морфологического развития, что и другие виды
семейства. Все представители Monacanthidae при
вылуплении имеют малые размеры, но исследо-
ванный вид мельче всех.

В желтке яиц C. pardalis, как и у всех изученных
видов, присутствует по несколько жировых ка-
пель. Различия состоят в их числе и размерах (ми-
нимальном и максимальном).

Кавазе и Наказоно (Kawase, Nakazono, 1994b)
исследовали развивающуюся икру C. pardalis в
возрасте ~ 25 ч. Отмеченное ими число и размер
жировых капель на этой стадии соответствовало
тому, что наблюдалось в нашем исследовании
приблизительно в таком же возрасте. В процессе
эмбриогенеза C. pardalis жировые капли посте-
пенно сливались, их средний размер увеличивал-
ся, а число уменьшалось, а к началу вылупления у
подавляющего большинства эмбрионов в желточ-
ном мешке находилась только одна жировая капля.
Подобный процесс наблюдали и в развитии других
видов Monacanthidae: O. longirostris (Barlow, 1987),
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B. ulvarum (Akagawa et al., 1995), R. ercodes, P. japoni-
cus (Kawase, Nakazono, 1994b). Кавазе и Наказоно
(Kawase, Nakazono, 1994b) не отметили наличия
зелёной окраски желтка яиц C. pardalis, возмож-
но, это объясняется тем, что они исследовали объ-
ект после предварительной фиксации раствором
формальдегида. Представленные в этой работе раз-
меры икры C. pardalis (0.53 мм) были немного
больше результатов наших измерений (0.51 мм).
Из числа исследованных представителей семей-
ства зелёная окраска желтка была отмечена толь-
ко у O. longirostris (Barlow, 1987).

Эмбриональный период у C. pardalis является
одним из самых коротких среди Monacanthidae.
Его продолжительность лишь немного больше,
чем у P. japonicus (Kawase, Nakazono, 1994a), почти
равна той, что представлена для R. ercodes (Na-
kamura, 1942 – цит. по: Akagawa et al., 1995) и не-
много короче описанной для T. modestus (Kitajima
et al., 1964 – цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a). У
остальных видов этот показатель больше пример-
но в полтора раза, а у B. ulvarum более чем в три
(Akagawa et al., 1995).

Предличинки C. pardalis являются пелагиче-
скими, что вполне соответствует сложившимся
представлениям о том, что предположительно все
Balistoidei имеют демерсальную икру и пелагиче-
ских личинок (Aboussouan, Leis, 1984). Предли-
чинки C. pardalis вскоре после вылупления имеют
эмбриональные черты, что обычно более харак-
терно для пелагофилов. У них сохраняется до-
вольно большой желточный мешок, пищевари-
тельная система находится в зачаточном состоя-
нии, кровеносная система не функционирует,
они малоподвижны.

Самое малое число позвонков среди всех рыб
имеют Tetraodontiformes (Brainerd, Patek, 1998), в

частности, у представителей Monacanthidae их ча-
ще всего 19 (обычно 7 + 12, иногда 6 + 13), реже
больше – до 30: (7–8) + (13–23) (Hutchins, 1977; Ty-
ler, 1980). Данные о позвонковой формуле C. parda-
lis в литературе отсутствуют, но исследовано зна-
чительное число других видов этого рода (Hutchins,
Randall, 1982), у которых этот показатель состав-
ляет 19–20 (7 + (12–13)). Учитывая эти данные,
вызывает интерес то, что в момент вылупления в
теле предличинок C. pardalis насчитывается 24–25
((7–8) + (17–18) мускульных сегментов, а через
3 сут п.в. – 22–23 ((4–5) + (17–19). У большинства
исследованных видов костистых рыб в первое
время после вылупления особь имеет максималь-
ное число туловищных сегментов, которое посте-
пенно сокращается и приближается к дефини-
тивному. В наблюдаемом случае уже у предличинок
туловищных сегментов меньше, чем позвонков в
соответствующем отделе у взрослых рыб. В теле
только что вылупившихся предличинок P. japoni-
cas и R. ercodes (Kawase, Nakazono, 1994a) насчиты-
ваются 23 сегмента, из них только пять туловищ-
ных, что даёт основания предположить наличие в
раннем онтогенезе Monacanthidae другой законо-
мерности в изменении сегментной формулы.

Меланофоры с начавшим формироваться в них
меланином впервые были обнаружены на поздних
стадиях эмбрионального развития. Пигментация
предличинок C. pardalis не интенсивна, характер
распределения пигментных клеток отличается от
всех описанных в литературе для Monacanthidae
вариантов, т.е. значительно варьирует у предста-
вителей разных родов. В биологии размножения
C. pardalis и других видов семейства есть опреде-
лённые особенности. Среди представителей фау-
ны коралловых рифов превалируют два основных
репродуктивных типа: демерсальный нерест с за-

Таблица 2. Характеристика оплодотворённых яиц и предличинок представителей семейства Monacanthidae сра-
зу после вылупления

Вид Размер яиц, 
мм

Длина (TL) 
предличинок, мм

Сегментная 
формула Источник информации

T. modestus 0.60–0.64 1.80 4 + 17 Kitajima et al., 1964 – цит. по: Kawase, Nakazono, 
1994a

S. cirrhifer 0.61–0.66 1.80–2.07 6 + 14 Fujita, 1955 – цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a
A. monoceros 0.68 2.47 Imura et al., 1986 – цит. по: Kawase, Nakazono, 1994a
O. longirostris 0.70 2.50 Barlow, 1987
P. japonicus 0.56 1.80–2.06 5 + 18 Nakazono, Kawase, 1993; Kawase, Nakazono, 1994a
B. ulvarum 0.82 2.47 Akagawa et al., 1995
B. jacksonianus 0.74 – Kawase, 2005
R. ercodes 0.53 1.84–1.90 5 + 18 Kawase, Nakazono, 1994a

0.52 1.80 Nakamura, 1942 – цит. по: Akagawa et al., 1995
E. bucephalus 0.73 Kawase, 2008
C. pardalis 0.51 1.70–1.75 Наши данные
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ботой родителей о потомстве и пелагический не-
рест без неё (Thresher, 1984). При этом Барлоу
(Barlow, 1987) считает, что демерсальные яйца яв-
ляются гораздо менее обычными для этих экоси-
стем. Balistoidei, включающие в себя семейства Mo-
nacanthidae и Balistidae (Nelson et al., 2016), скорее
всего, все являются демерсальными (Aboussouan,
Leis, 1984), многие или большинство из которых
проявляют заботу о потомстве (Kawase, 2002). Яй-
ца демерсальных видов обычно крупнее и содер-
жат большее количество полезных веществ, ли-
чинки большинства таких видов вылупляются в
более продвинутом морфологически состоянии и
более крупными, чем у рыб с пелагическим нере-
стом, а у пелагофильных особей обычно всё на-
оборот (Thresher, 1984; Barlow, 1987; Leis et al., 2013).
Вопреки ожиданиям, C. pardalis, как и другие изу-
ченные Monacanthidae, имеет икру, близкую по раз-
мерам к самой мелкой из массовых пелагофильных
видов (Ahlstrom, Moser, 1980), а его личинки вы-
лупляются мелкими и слаборазвитыми.

Результаты исследования показали, что в ха-
рактеристиках эмбрионально-личиночного раз-
вития C. pardalis на фоне значительного сходства
в общих чертах с другими изученными представите-
лями Monacanthidae имеются определенные разли-
чия в деталях. Полученные данные дополнили
представления о раннем периоде жизни Mona-
canthidae, однако для более глубокого сравни-
тельного анализа особенностей раннего развития
в пределах этого достаточно объёмного семейства
в настоящее время имеется слишком мало сведе-
ний по развитию его представителей.
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