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Исследовали состояние гонад мигрирующей на нерест сельди-черноспинки Alosa kessleri kessleri
(Grimm, 1887) в р. Ахтуба. Пик хода на нерест в 2021 г. зарегистрирован в третьей декаде мая при
температуре воды 17–18°С. Самки и самцы имели гонады III и IV стадий зрелости. Длина тела по
Смитту самок составляла в среднем 254.1 мм, масса – 178.9 г, самцов соответственно 209.9 мм и 87.5 г.
Возраст подавляющего большинства самок был 3+, самцов – 2+, 3+. Гонадосоматический индекс
у самок и самцов в среднем составлял соответственно 8.71 и 3.67%. Среди асинхронно развиваю-
щихся вителлогенных клеток в гонадах IV стадии зрелости выделены три разноразмерные группы,
очевидно, предназначенные для вымётывания соответствующего числа порций ооцитов. Количе-
ство превителлогенных ооцитов (26.7–59.4% всех клеток на срезах) позволяет считать этих рыб по-
лицикличными. Диаметр завершивших рост ооцитов был около 800 мкм.
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Проходные сельди рода Alosa в прошлом явля-
лись важными компонентами экосистемы Волж-
ского бассейна. Для размножения они использо-
вали русло р. Волга до рек Кама и Ока и имели
большое значение в промысле (Берг, 1948; Свето-
видов, 1952). Ввод в строй Волжской ГЭС в 1958 г.
привёл к тому, что сельдь-черноспинка A. kessleri
kessleri лишилась доступа к средней Волге, где рас-
полагались её основные нерестилища. В результате
произошло катастрофическое падение запасов этой
сельди. Однако в конце ХХ–начале XXI вв. наблю-
дается восстановление численности черноспин-
ки, хотя в значительно меньших масштабах, чем
до строительства плотины (Водовская, 2001; Вой-
нова, 2012, 2016; Лепилина и др., 2016). При этом
было отмечено значительное изменение ряда био-
логических параметров популяции, таких как поло-
вой и возрастной состав, морфологические призна-
ки особей. По мнению ряда исследователей, через
полвека после экологической катастрофы проход-
ная черноспинка смогла приспособиться к совре-
менным условиям и освоить новую нишу в нижней
Волге (Войнова, 2016; Пятикопова, 2019). Вероятно,
процесс адаптации продолжается и в настоящее
время (Кузищин и др., 2020). Таким образом, по-

дробное изучение и мониторинг биологических па-
раметров популяции черноспинки представляет
интерес не только с точки зрения хозяйственной
ценности этого вида, но и с точки зрения фунда-
ментального исследования процессов микроэво-
люции в условиях изменённой среды обитания.

Одно из наиболее существенных изменений
биологии черноспинки связано с размножением.
В настоящее время основные нерестилища вида
располагаются ниже плотины Волжской ГЭС на
участке Светлый Яр–Чёрный Яр (Войнова, 2013,
2021; Лепилина и др., 2016). Тем самым резко со-
кратился миграционный путь производителей, а
освоенные черноспинкой нерестилища ниже
г. Волгоград нельзя было считать равноценны-
ми прежним (Лепилина и др., 2016; Пятикопова,
2019). Кроме того, наблюдается несоответствие
водного и температурного режимов природным
ритмам, которые существовали до сооружения пло-
тины (Войнова, 2013, 2016, 2021). В связи с этим со-
временные условия существования черноспинки
не являются оптимальными и, по мнению неко-
торых исследователей, негативно влияют на со-
стояние и качество половых продуктов нерестового
стада. В случае, если снижение воспроизводитель-
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ной способности на протяжении ряда лет будет
продолжаться, естественное размножение не обес-
печит стабильного пополнения и вид опять окажет-
ся в ещё более депрессивном состоянии (Войнова,
2021). Таким образом, на современном этапе не-
обходим анализ процессов гаметогенеза чернос-
пинки для оценки состояния воспроизводящей
части популяции, качества половых продуктов и
эффективности воспроизводства. В связи с этим
цель настоящей работы – проанализировать со-
стояние половых желёз, особенности протекания
гаметогенеза и оценить состояние производите-
лей сельди-черноспинки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в середине мая 2021 г. в

р. Ахтуба на территории Харабалинского р-на
Астраханской обл. Место сбора удалено вверх по те-
чению от верхней границы дельты Волги на 150 км,
от плотины Волжской ГЭС (вниз по течению) – на
300 км. Участок Ахтубы, на котором проводили
сбор материала, по своему строению не отличает-
ся от таковых выше и ниже по течению (Николаев,
1962). В 2016–2020 гг. здесь проводили ежегодные
наблюдения за ходом производителей черноспин-
ки. Время сбора материала приурочено к периоду
максимально интенсивной анадромной миграции
вида. Отлов производителей проводили удебными
снастями-“самодурами” с пятью крючками и рези-
новым амортизатором, облавливали все горизонты
от придонного (6–8 м) до приповерхностного.

Рыб после поимки помещали в теплоизолиро-
ванные ёмкости с водой и обрабатывали уже не-
посредственно в лаборатории в свежем виде. Всех
пойманных особей подвергали биологическому
анализу, измеряли длину по Смитту (FL) и массу
тела, для определения возраста брали пробу че-
шуи под спинным плавником, при вскрытии ви-
зуально определяли пол рыбы и стадию зрелости
гонад. Возраст рыб определяли по чешуе в соот-
ветствии с методикой Чугуновой (1959), учитывая
рекомендации Ильмаза и Полата (Yilmaz, Polat,
2002), по электронным изображениям оттисков
(image-cаpture system, микроскоп Leica DMLS с
набором объективов кратностью от 2.5× до 10.0×,
цифровая камера Canon X500-D) на акрилацетат-
ных пластинках. Вычисляли гонадосоматический
индекс (ГСИ, %) по формуле: q1 × 100/q, где q1 –
масса гонад, г; q – масса рыбы без внутренностей, г.
Фрагменты гонад после процедуры биологического
анализа немедленно фиксировали раствором Бу-
эна. Гистологическую обработку проб проводили
по стандартным методикам (Микодина и др., 2009).
Исследованы гонады 14 самок и 23 самцов. Для кси-
лольно-спиртовой проводки использовали автома-
тическую станцию Microm STP 120, заливку в пара-
фин проводили на установке Microm EC 350-1. Сре-
зы толщиной 3–5 мкм, сделанные на микротоме

HM 440E (все приборы фирмы “Thermo Ficher
Scientific Inc.”, США), последовательно окраши-
вали гематоксилином по Эрлиху и эозином
(Роскин, Левинсон, 1957). Для изучения и фото-
съёмки препаратов использовали световой мик-
роскоп Olympus BX45 с цифровой фотокамерой
Olympus DP25 (Япония). Измерения диаметра по-
ловых клеток и их структур проводили с использо-
ванием программы Image J по микрофотографиям
гистологических препаратов (937 ооцитов). Мате-
риал обработали методами стандартного унивари-
антного статистического анализа (Лакин, 1990).
Для оценки достоверности различий средних
значений диаметров ооцитов разных фаз разви-
тия использовали H-критерий Краскела–Уолли-
са. При исследовании яичников применяли перио-
дизацию оогенеза, предложенную Чмилевским
(2003). Ядерно-цитоплазматическое соотношение
(ЯЦ, %) расcчитывали как отношение диаметра
ядра к диаметру половой клетки.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Биологическая характеристика производителей

В 2021 г. первые особи сельди-черноспинки в
районе сбора материала появились 11–12 мая,
наибольшую интенсивность нерестового хода за-
регистрировали 20–28 мая, его завершение при-
шлось на конец первой недели июня. Ход прохо-
дил на фоне подъёма температуры воды от 13°С в
начале до 22°С в конце. Во время пика хода тем-
пература воды в реке была 17–18°С. Первые по-
гибшие и выжившие после нереста производите-
ли сельди появились в р. Ахтуба в районе сбора
полевого материала 27–28 июня, массовый скат
постпроизводителей пришёлся на первую неделю
июля. Все выловленные производители имели
пустые желудки.

Точная локализация нерестилищ сельди-чер-
носпинки в р. Ахтуба неизвестна. По некоторым
косвенным данным, она нерестится на участке от
г. Ленинск до п. Средняя Ахтуба, т.е. расстояние
от точки сбора материала до возможных нерести-
лищ составляло ~ 250–280 км.

FL самцов в выборке варьировала от 178 до 269
(в среднем 209.9) мм, масса тела – от 47.7 до 180.9
(87.5) г, возраст – 2+ (39%), 3+ (56%), 4+ (5%); FL
самок составляла 184–316 (254.1) мм, масса тела –
64–341 (178.9) г, возраст – 3+ (91%) и 4+ (9%).

ГСИ самцов был меньше, чем у самок, – <6%
против >6% (рис. 1). Значения ГСИ у самцов ва-
рьировали от 1.00 до 5.75 (в среднем 3.67), у самок –
от 6.02 до 14.49 (8.71)%. Наибольшие значения ГСИ
отмечены у более мелких самцов и самок. Суще-
ственная вариабельность ГСИ у разных самок
обусловлена, по-видимому, различными разме-
рами икринок в яичнике вследствие растянутости
их созревания и порционности икрометания.
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Состояние гонад

По результатам гистологического анализа, сам-
ки имели гонады III и IV стадий зрелости, в кото-
рых отмечены ооциты разных фаз периодов пре-
вителлогенеза и вителлогенеза (рис. 2). Ооциты
профазных изменений мейоза и оогонии были не-
многочисленны. Диаметр превителлогенных ооци-
тов варьировал от 32 до 194 мкм, их ЯЦ составляло
29.6–70.0%. Ооциты диаметром ~ 190 мкм всту-
пали в период вителлогенеза, для них было харак-
терно появление вакуолей (предшественников
кортикальных альвеол) в периферической цито-
плазме. Липидные капли отсутствовали. По мере
роста ооцитов число вакуолей увеличивалось,
они образовывали примерно четыре ряда, запол-
няющие цитоплазму до её середины.

В ооцитах диаметром 200–372 мкм были замет-
ны формирующиеся гранулы желтка, которые обыч-
но локализуются под оболочкой ооцита и между ва-
куолями, ЯЦ этих ооцитов было 20.7–45.9%. У та-
ких ооцитов уже заметна формирующаяся лучистая
оболочка (zona radiata), толщина которой состав-
ляла 1.5–2.0 мкм.

В более крупных ооцитах диаметром 319–
551 мкм гранулы желтка были расположены так-
же и в свободной от вакуолей цитоплазме. Их раз-
меры варьировали от 8 до 18 мкм, ЯЦ составляло
16.3–42.3%, толщина zona radiata – 3.5–4.7 мкм.
Наиболее крупные половые клетки диаметром 519–
785 мкм соответствовали завершающей фазе пе-
риода вителлогенеза, гранулы желтка заполняли

всю цитоплазму (рис. 2а, 2б), их ЯЦ составляло
11.6–28.2%, толщина zona radiata – 6.5–8.0 мкм.

В гонадах всех самок сельди-черноспинки име-
лось большое количество превителлогенных
ооцитов (26.7–59.4% всех ооцитов на срезах),
представляющих собой резервный фонд. Разви-
тие вителлогенных ооцитов проходило асинхрон-
но (рис. 3). В яичниках III стадии зрелости отме-
чены вителлогенные ооциты двух фаз развития.
Первая представлена ооцитами фазы первоначаль-
ного накопления желтка (~19%), а вторая – ин-
тенсивного вителлогенеза (22.6%). В яичниках
стадии зрелости IV к этим двум группам добавля-
лась третья, состоящая из ооцитов конца периода
вителлогенеза (35.6%). Доля вителлогенных
ооцитов двух предыдущих порций составила 13.3
(фаза начала накопления желтка) и 24.4% (фаза
интенсивного вителлогенеза).

Гонады самцов находились на III и IV стадиях
зрелости. Были отмечены половые клетки всех пе-
риодов развития, включая сперматозоиды (IV ста-
дия), которые располагались в разных участках
семенников (рис. 2в, 2г). Размеры половых кле-
ток разных фаз и периодов развития в яичниках и
семенниках статистически различались (р < 0.001)
между собой, за исключением сперматид и спер-
матозоидов (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
В яичниках сельди-черноспинки, мигрирую-

щей к местам нереста в р. Ахтуба, присутствуют
ооциты периодов превителлогенеза и вителлоге-

Рис. 1. Гонадосоматический индекс (ГСИ) у самцов (h) и самок (d) сельди-черноспинки Alosa kessleri kessleri в зависи-
мости от длины тела по Смитту (FL).
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неза. Среди асинхронно развивающихся вителло-
генных клеток в гонадах IV стадии зрелости выде-
лены три разноразмерные группы, очевидно,
предназначенные для вымётывания соответству-
ющего числа порций ооцитов (рис. 3). В ранних
работах по оогенезу этого вида (Иванов, 1953;
Иванов, Додзина, 1957) сообщается о наличии че-
тырёх−пяти порций, которые вымётываются в
течение 1.0–1.5 мес. Интервал между вымётыва-
нием ооцитов следующей порции очень непро-
должителен и составляет 6–8 сут.

Для многих анадромных представителей под-
семейства Alosinae характерны порционный не-
рест и недетерминированная плодовитость. Это
такие виды как A. pseudoharengus (Ganias et al.,
2015), A. sapidissima (Olney et al., 2001; Hyle et al.,
2014; McBride et al., 2016), A. mediocris (Murauskas,
Rulifson, 2011), A. fallax fallax (Pina et al., 2003) и

A. macedonica (Mouchlianitis et al., 2020). Как пока-
зали наши исследования, у сельди-черноспинки
из р. Ахтуба на гистограммах размерного состава
преобладают мелкие ооциты (резервный фонд) и
присутствуют ооциты всех промежуточных раз-
мерных классов между превителлогенными и
наиболее крупными вителлогенными (рис. 3). Та-
кое распределение свидетельствует о непрерыв-
ном типе оогенеза и, как следствие, недетерми-
нированной плодовитости (Götting, 1961; Овен,
1976, 2004). Тем не менее, поскольку нерестовый
период сельди-черноспинки длится ~1.5 мес. (Во-
довская, 2001), представляется маловероятной за
такое непродолжительное время возможность ре-
ализации превителлогенных ооцитов в качестве
расходного фонда, предназначенного к вымету в те-
кущем сезоне. Не исключено, что какая-то часть
превителлогенных ооцитов может вступать в пери-

Рис. 2. Фрагменты яичников и семенников Alosa kessleri kessleri: а – самка FL 262 мм, III стадия зрелости гонад, гона-
досоматический индекс 7.8%; б – самка FL 272 мм, IV, 9.9%; в – самец FL 191 мм, III, 4.1%; г – самец FL 195 мм, IV,
4.5%. Ооциты периодов: 1 – превителлогенеза, 2 – вителлогенеза (начала накопления желточных включений), 3 – ин-
тенсивного вителлогенеза, 4 – завершения вителлогенеза; 5 – сперматогонии; сперматоциты: 6 – I порядка, 7 – II порядка;
8 – сперматиды, 9 – сперматозоиды. Масштаб, мкм: а, б – 200 ; в, г – 50.
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од вителлогенеза, но впоследствии резорбируется
на его ранних стадиях. Резорбцию разноразмер-
ных вителлогенных ооцитов черноспинки отме-
чали и ранее (Иванов, 1953; Иванов, Додзина,
1957; Беляева, Васильченко, 1965) и связывали с из-
менением нерестовых миграций по причине заре-
гулирования стока р. Волга (Беляева, Васильчен-
ко, 1965) или с экологическим неблагополучием
среды обитания (Дубовская, 2020).

Асинхронное развитие ооцитов и порцион-
ное икрометание отмечено у A. fallax fallax в ре-
ках юга Португалии (Pina et al., 2003). Анализ
распределения половых клеток по диаметру у
рыб перед началом нерестового сезона не вы-
явил отсутствия каких-либо размерных классов
между пре- и вителлогенными ооцитами, что,
по мнению авторов, свидетельствует о возмож-
ности пополнения последних за счёт превител-
логенных. Этот вид является полицикличным,
превителлогенные ооциты (резервный фонд)
достаточно многочисленны, что отчётливо от-
ражено на гистограммах и микрофотографиях,
приведённых в вышеуказанной публикации.

К полицикличным видам c асинхронным раз-
витием вителлогенных ооцитов и порционным
нерестом относится и шэд A. sapidissima северо-
западного побережья Атлантики (Mylonas et al.,
1995; Olney et al., 2001). После завершения нере-
ста рыб в р. Йорк (York River, Вирджиния, США),
частично истощённые (70% рыб) и полностью ис-
тощённые особи (впоследствии погибающие)

скатываются в океан. У первых реализуется лишь
часть предназначенных к вымету ооцитов, осталь-
ные подвергаются резорбции, обеспечивая энер-
гетический ресурс для восстановления рыб. Такие
рыбы, по предположению авторов, смогут вернуть-
ся на нерест в следующем сезоне, обеспечивая по-
лицикличность этого вида, что может увеличивать
стабильность популяции в случае непредсказуемо-
сти условий окружающей среды (Olney et al., 2001).

Представитель этого же рода A. pseudoharen-
gus, размножающийся в озёрах штата Коннек-
тикут (США), вымётывает три порции икры (Ga-
nias et al., 2015). У рыб, скатывающихся после не-
реста в океан, в яичниках кроме опустевших
фолликулов имеется лишь на одну порцию ооци-
тов меньше, чем у идущих на нерест, что предпо-
лагает их пополнение во время пребывания в озе-

Рис. 3. Размерный состав ооцитов в яичниках III (а) и
IV (б) стадий зрелости у Alosa kessleri kessleri: (h) – пре-
вителлогенные ооциты (резервный фонд), (j) – рас-
ходный фонд ооцитов; (↓) – порции ооцитов.
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Рис. 4. Диаметр половых клеток в яичниках (а) и се-
менниках (б) Alosa kessleri kessleri; ооциты: 1 – периода
превителлогенеза, 2 – фаз начала накопления жел-
точных включений, 3 – интенсивного вителлогенеза,
4 – завершения вителлогенеза; 5 – сперматогонии;
сперматоциты: 6 – I порядка, 7 – II порядка; 8 – спер-
матиды, 9 – сперматозоиды. Нижние и верхние части
прямоугольников – соответственно первый (25%
перцентилей) и третий (75%) квартили, линия внутри
прямоугольников – медиана (50%), усы – полутора-
кратный межквартильный размах; (d) – точки выбро-
сов, выходящие за границу усов.
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ре. Все порции невыметанных ооцитов впослед-
ствии резорбируются. Авторы полагают, что
плодовитость этого вида, вероятно, недетерми-
нирована, тем не менее это трудно представить,
поскольку во время миграции рыбы не питаются.
Сочетание анадромной миграции и недетерми-
нированной плодовитости достаточно спорно.
Некоторые исследователи считают, что рыбы с
недетерминированной плодовитостью (в значи-
тельной мере обитатели низких широт), могут
легко регулировать её за счёт гибкого перераспре-
деления энергии потребления в течение сезона
размножения, поскольку в это время питаются
(McBride et al., 2015).

С другой стороны, недетерминированная пло-
довитость позволяет более гибко распределять
накопленную ранее энергию во время морского
нагула и растягивать порционное вымётывание
икринок насколько возможно, пока хватает внут-
ренних ресурсов. Это соответствует растянутым
срокам нереста сельди-черноспинки Волжского
бассейна (Водовская, 2001; Пятикопова, 2019).
Тем самым особи с недетерменированной плодо-
витостью должны достигнуть равновесия между
пополнением расходного фонда ооцитов, требу-
ющего постоянных энергетических затрат, и эко-
номией ресурсов для обеспечения жизнедеятель-
ности. Это было показано на A. aestivalis р. Кон-
нектикут, относящейся к анадромным видам с
порционным нерестом и недетерминированной
плодовитостью (Mouchlianitis et al., 2021). Энерге-
тический баланс создаётся за счёт снижения ин-
тенсивности пополнения расходного фонда по-
ловых клеток и плодовитости в течение нереста. У
A. macedonica пополнение расходного фонда новы-
ми порциями созревающих ооцитов происходит
только в периоды овуляции лидирующей группы
половых клеток (Mouchlianitis et al., 2020). Наибо-
лее высокая индивидуальная плодовитость и ин-
тенсивность пополнения наблюдаются в середине
нереста по сравнению с его началом и окончанием.
В то же время у A. alosa, нерестящейся в р. Мондего
Центральной Португалии, число превителлоген-
ных ооцитов очень мало и существенно снижается в
течение сезона размножения (Mota et al., 2015 –
цит. по: Mouchlianitis et al., 2019). Повторно раз-
множающиеся особи составляют <6.5%, что, по
мнению авторов, свидетельствует об облигатной
тенденции к моноцикличности A. alosa (Mouchli-
anitis et al., 2019).

Таким образом, у сельдей рода Alosa, по край-
ней мере у ряда видов, отмечена специфичная ре-
продуктивная стратегия, которая включает в себя
регуляцию пополнения расходного фонда и ин-
дивидуальной плодовитости во время икромета-
ния. Ряд авторов указывают на высокую пластич-
ность репродуктивной стратегии у проходных
сельдей рода Alosa, выражающуюся в смене доли
впервые и повторно созревающих рыб, длитель-

ности нерестового периода, изменениях плодо-
витости и размеров икринок (Танасийчук, 1962;
Leggett, Carscadden, 1978; Glebe, Leggett, 1981; Во-
довская, 1994, 1996, 2001; Blaber et al., 1999; Grice
et al., 2014; Ganias et al., 2015; Войнова, 2021). В
частности, существенные изменения в репродук-
тивной стратегии проходных сельдей рода Alosa
наблюдаются при антропогенном воздействии на
речные системы, где происходит размножение
отдельных популяций (Carscadden, Leggett, 1975;
Blaber et al., 1999; Catalano, Allen, 2011; Gilligan-Lun-
da et al., 2021). Условия существования и воспроиз-
водства сельди-черноспинки в Волжском бассейне
кардинально изменились в 1958–1959 гг. после вво-
да в строй Волжской ГЭС. Резко ухудшились
условия нереста и покатной миграции личинок,
изменилось качество икры – она частично была
перезрелой, вымётывалось огромное количество
неразвивающейся икры (Водовская, 2001). Эти
факторы привели к резкому снижению численно-
сти черноспинки, которая находится в депрессив-
ном состоянии и в настоящее время, несмотря на
некоторое восстановление запасов (Катунин и др.,
2000; Васильева и др., 2012; Пятикопова, 2019).
По сравнению с периодом до строительства пло-
тин Волжско-Камского каскада изменились мно-
гие биологические параметры проходной сельди-
черноспинки, в частности, наблюдается снижение
длины и массы тела, омоложение стада производи-
телей (Водовская, 2001; Войнова, 2013; Пятико-
пова, 2019). Как показали наши исследования,
изменения затронули и репродуктивную систему
производителей черноспинки. Так, ранее отмеча-
лось, что в гонадах самок созревало до пяти пор-
ций ооцитов, наши данные говорят об их сокраще-
нии до трёх порций. При этом произошло уменьше-
ние диаметра икринок, особенно первой порции.
Вероятно, наблюдаемые изменения гаметогенеза
обусловлены существенным уменьшением протя-
жённости миграционного пути на нерестилища.

Отмеченные разными исследователями изме-
нения структуры стада проходной сельди-черно-
спинки Волжского бассейна свидетельствуют о
том, что в настоящее время, в начале 20-х гг. XXI ве-
ка, её популяция представляет собой полностью
трансформированную группировку по сравнению с
таковой до масштабного гидростроительства. По-
лученные нами данные в полной мере подтвержда-
ют масштабные изменения и говорят о сдвигах в
процессе гаметогенеза.

Судя по происходящим изменениям, сейчас по-
пуляция сельди-черноспинки находится в процессе
бурной адаптации к новым условиям существова-
ния в Каспийском бассейне в целом. Не исключе-
но, что процесс активных изменений в настоящее
время может быть следствием и крупномасштаб-
ных климатических сдвигов. Имеющиеся на на-
стоящий момент сведения о сельди-черноспинке
требуют углублённых её исследований, выясне-



448

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 4  2023

ЖУКОВА и др.

ния причинно-следственных связей между пара-
метрами среды и биологическими свойствами
рыб и указывают на необходимость проведения
мониторинга состояния вида в Волге.
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