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Цель работы: обобщение данных о содержании половых стероидных гормонов у круглоротых и рыб в связи 
с различным состоянием гонад, а также о локализации и ультраструктурной организации стероидсекретор-
ных клеток (СК). 
Используемый метод: обобщение данных литературы. 
Новизна: впервые в масштабе обзора литературы представлены данные о развитии СК в гонадах у молоди 
рыб; показаны изменения в их локализации и функциональной активности. 
Результаты: большинство данных о стероидогенной функции гонад у рыб были получены в связи с иссле-
дованием дифференцировки (инверсии) пола и полового созревания (нереста). Однако даже в рамках этих 
направлений есть противоречия, объясняемые, в первую очередь, использованием разных методик. В работе 
рассмотрены вопросы синтеза половых стероидных гормонов и их молекулярного строения, содержание 
в крови при различном состоянии гонад, а также локализация и ультраструктурная организация СК. Отме-
чено, что СК появляются в гонадах задолго до дифференцировки пола и могут присутствовать среди клеток 
стромы, гранулёзы и теки. У видов со сменой пола инверсии гонад предшествует высокая активность СК. 
У круглоротых и рыб —  ювенильных протогинических гермафродитов в гонадах генетических самцов СК не 
появляются в оболочках вокруг ооцитов периода превителлогенеза, что определяет у них дефицит гормонов 
эстрогенов и, как следствие, инверсию пола. При индуцированной инверсии пола развитие стероидогенной 
функции гонад идёт в направлении, противоположном её естественному развитию: у самцов появляются оо-
циты и стероидная активность из стромы гонад смещается в гранулёзу и теку; у самок, напротив, снижается 
секреторная активность в фолликулярных оболочках и усиливается в строме гонад. 
Практическая значимость: результаты анализа дадут представления о природе половых стероидных гор-
монов, их динамике в крови и роли в реализации различных процессов гонадо- и гаметогенеза перед их 
практическим применением в условиях рыбоводных хозяйств.

Ключевые слова: рыбы, половые стероидные гормоны, тестостерон, эстрадиол, гонадогенез, оогенез, спер-
матогенез.
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The purpose of this work is to generalize data on the content of sex steroid hormones in cyclostomes and fish 
in connection with the different state of the gonads, as well as on the localization and ultrastructural organi-
zation of steroid secretory cells (SCs). 
Method used: generalization of literature data. 
Novelty: for the first time, data on the development of SC in the gonads of juvenile fish are presented on the 
scale of a literature review; changes in their localization and functional activity are shown. 
Results: Most of the data on the steroidogenic function of the gonads in fish were obtained in connection with 
the study of sex differentiation (inversion) and sexual maturation (spawning). The issues of the synthesis of 
sex steroid hormones and their molecular structure, blood levels in various states of the gonads, as well as the 
localization and ultrastructural organization of SCs are considered. It has been noted that SCs appear in the 
gonads long before sex differentiation and can be present among stromal, granulosa, and theca cells. In cyclos-
tomes and fish —  juvenile protogynous hermaphrodites in the gonads of genetic males, SCs do not appear in 
the membranes around the oocytes of the previtellogenesis period, which determines their deficiency of estro-
gen hormones and, as a result, sex inversion. With induced sex reversal, the development of the steroidogenic 
function of the gonads proceeds in the opposite direction to its natural development: in males, oocytes appear 
and steroid activity shifts from the stroma of the gonads into granulosa and theca; in females, on the contrary, 
secretory activity in the follicular membranes decreases and increases in the stroma of the gonads. 
Practical significance: the results of the analysis will give insight into the nature of sex steroid hormones, 
their dynamics in the blood, and their role in the implementation of various processes of gonadogenesis and 
gametogenesis before their practical use in fish farms.
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ВВЕДЕНИЕ
К настоящему времени хорошо известно, что ком-

плекс регуляторных механизмов развития воспроиз-
водительной системы у рыб, как и у всех позвоноч-
ных животных, организован по принципу «нейроэн-
докринного каскада», в котором центральное место 
занимает ось: гипоталамус —  гипофиз —  гонады [По-
ленов 1968; Idler, 1969; Donaldson, 1973; de Vlaming, 
1974; Баранникова, 1984; Jalabert et al. , 2000; Devlin, 
Nagahama, 2002; Yang et al. , 2017; Рендаков, 2018]. 
Впервые в ряду позвоночных животных все элементы 
гипоталамо- гипофизарной нейросекреторной систе-
мы формируются уже у круглоротых [Яковлева, 2000].

Помимо этой оси, в регуляции работы репродук-
тивной системы участвует ещё целый ряд эндокрин-
ных желёз: эпифиз [Kavaliers, 1980; Shedpure, Pati, 
1996; Srivastava, 1999], щитовидная железа [Лагуно-
ва, 1977; Youngson, Webb, 1993], интерреналовая же-
леза [Дюбин, 1979; Young, 1993; Pottinger et al., 1995; 
Платик и др. , 1999; Nuner, Trant, 1999], хромаффин-
ная ткань головной почки [Межнин, 1972; Bahr et al. , 
1974; Bonga, 1997], урофиз [Саенко, 1993; Berlind, 
1973; Gopesh, Srivastava, 2003], печень [Kime, 1978; 
Lembke et al. , 1989; Pierantoni et al. , 2002]. Таким об-
разом, в регуляции репродуктивной функции у рыб 
принимают участие различные гормоны, находящиеся 
в сложном взаимодействии. При этом наиболее важ-
ную роль играют гонадотропные гормоны гипофиза 
и половые стероидные гормоны гонад [Баранникова, 
1975]. А поскольку рецепторы самих гонадотропных 
гормонов на мембранах половых клеток, а, следова-
тельно, и возможность их прямого воздействия, об-
наружены только у ооцитов человека [Meduri et al. , 
2002; Patsoula et al. , 2003], то ключевая роль в не-
посредственной регуляции развития половых желёз 
у рыб принадлежит именно половым стероидным гор-
монам и соответственно стероидсекреторным клет-
кам.

Половые стероидные гормоны:  
синтез, функция и концентрация в крови 

при различном состоянии гонад

Половые стероидные гормоны синтезируются не-
посредственно в гонадах. Эти группы циклических со-
единений, относящиеся к классу липидов, различают-
ся биологическим действием, которое определяется 
последовательностью и количеством углеродных ато-
мов в их молекулах [Журавлева и др., 1976; Сергеев, 
1984; Baroiler et al. , 1999]. Стероидные гормоны, мо-
лекулы которых содержат больше всего углеродных 
атомов (21), являются прогестинами или гестагенами. 
К этой группе относятся такие половые гормоны, как 

прогестерон, прегненолон, 17a,20b-дигидроксипроге-
стерон. Стероидные гормоны с меньшим количеством 
атомов углерода, так называемые С19-стероиды, об-
ладают андрогенной активностью (андростендион, 
тестостерон, 11-кетотестостерон). И, наконец, стеро-
идные гормоны, содержащие всего 18 атомов углеро-
да в молекуле, являются эстрогенами (эстриол, эстрон, 
эстрадиол-17b). В отличие от многих других цикличе-
ских соединений, характеризующихся плоской про-
странственной структурой, стероидные молекулы ре-
ализуют биологическое действие через трёхмерную 
структуру. Показано, что для стероидных гормонов 
характерна стереоспецифичность действия, связанная 
с различными видами изомерии —  оптической, геоме-
трической и конформационной, а также наличием или 
отсутствием боковых заместителей [Сергеев, 1984; 
Теппермен, Теппермен, 1989; Фаллер, Шилдс, 2004].

Синтез стероидных гормонов —  это цепь метабо-
лических превращений молекулы холестерина, кото-
рый синтезируется гепатоцитами печени и клетками 
эпителия кишечника. Другие клетки получают его из 
крови [Теппермен, Теппермен, 1989]. В клетках холе-
стерин накапливается в микросомах, оттуда проника-
ет в митохондрии, где и превращается в прегненолон. 
Дальнейшее преобразование прегненолона в проге-
стерон идёт при участии фермента 3b-гидроксистеро-
ид дегидрогеназы (3b- ГСДГ) [Hoar, 1969; Kagawa et al., 
1981; Kobayashi et al. , 1996]. При полном окислитель-
ном отщеплении боковой цепи в молекуле холесте-
рина образуются стероиды, обладающие андрогенной 
активностью [Borg, 1994; Nakamura et al. , 1998]. Пер-
воначальные этапы биосинтеза эстрогенов происхо-
дят идентично соответствующим этапам биосинтеза 
андрогенов. Превращение андрогенов в эстрогены 
заключается в ароматизации тетстостерона и осу-
ществляется при участии ароматазы и цитохрома 
Р-450, которые наряду с 3b- ГСДГ являются ключевыми 
ферментами стероидного синтеза [Piferrer et al., 1994; 
Morrey et al. , 1998; Baroiler et al. , 1999].

Биосинтез тестостерона может идти двумя пу-
тями: через прогестерон, 17a-гидроксипрогестерон 
и андростендион —  так называемый D4-путь, и через 
прегненолон, 17a-гидроксипрегненолон, дегидроэпи-
андростерон —  D5-путь. У разных видов соотношение 
этих путей синтеза тестостерона различно [Colombo, 
Colombo Belvedere, 1977; Fostier et al. , 1983; Devlin, 
Nagahama, 2002]. Для большинства изученных ви-
дов рыб показано, что синтез прогестинов, андроге-
нов и эстрогенов идёт как по D5-пути, так и по D4-пу-
ти. Причём, D5-путь преобладает, как правило, у мо-
лоди [Iwasaki, 1973; Lambert, Pot, 1975]. У взрослых 
особей стероидный метаболизм может изменяться 
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на протяжении полового цикла. Например, у радуж-
ной форели Parasalmo mykiss во время вителлогенеза 
баланс сдвигается в сторону стероидов D4-пути [Van 
Bohemen, Lambert, 1979]. Таким образом, практически 
каждое соединение, образующееся в ходе стероидно-
го синтеза, с одной стороны, является предшествен-
ником для другого соединения и, одновременно, об-
ладает самостоятельным биологическим действием.

Взаимодействие стероидного гормона с клеткой- 
мишенью начинается со специальных рецепторов на 
цитоплазматической мембране [Сергеев, 1984]. Попав 
внутрь клетки, стероид вызывает перестройки в ядре 
клетки- мишени, следствием чего является синтез но-
вых белков, в том числе и ферментов. Кроме этого, 
изменяется активность уже существующих ферментов 
[Журавлева и др., 1976; Розен, 1981].

Необходимо отметить, что помимо гонад, как ос-
новного источника половых стероидных гормонов, 
отдельные этапы стероидного синтеза могут осу-
ществляться и в некоторых других тканях и органах. 
Так, в интерреналовой железе и печени синтезиру-
ются прогестины, которые, попадая в гонады, могут 
использоваться как субстрат в дальнейшем синтезе 
стероидов [Idler, Truscot, 1972; Kime, 1978; Sangalang, 
Freeman, 1988; Devlin, Nagahama, 2002]. Процесс 
ароматизации стероидных гормонов с образовани-
ем эстрогенов показан многими исследователями 
в головном мозге рыб, однако он целиком зависит 
от соединений- предшественников, которые синтези-
руются в гонадах [Callard et al. , 1981; Lambert, Oordt, 
1982; Mayer et al., 1991]. Таким образом, помимо пря-
мых и обратных связей в оси гипоталамус- гипофиз-
гонады, такой периферический метаболизм стерои-
дов является дополнительным механизмом регуляции 
уровня половых гормонов в организме.

Взаимодействие половых стероидов гонад с тка-
нями- и органами- мишенями у рыб можно разделить 
на три типа: внутригонадные, периферические и на-
ходящиеся за пределами организма (феромональ-
ные) [Баранникова и др., 1991; Colombo et al. , 1979; 
Stacey, 2003]. Внутригонадные действия направлены 
непосредственно на половые клетки. Для оказания 
двух других типов влияния половые стероиды или 
продукты их метаболизма разносятся с током крови 
по организму, причём в случае феромонального эф-
фекта выводятся затем во внешнюю среду [Colombo 
et al. , 1979; Stacey, 2003]. Транспортируются стероид-
ные гормоны кровью в связанном виде, что обеспе-
чивает регуляцию уровней их свободных фракций, 
доступных для взаимодействия с мишенями, а также 
скорости метаболического выведения стероидов из 
организма [Freeman, Idler, 1971; Fostier, Breton, 1975; 

Wingfield, 1980; Pottinger, 1988; Foucher et al. , 1991; 
Laidley, Thomas, 1997]. Транспорт осуществляется как 
специальными белками, так и неспецифическими 
транспортными системами —  эритроцитами и сыворо-
точными альбуминами [Freeman, Idler, 1966; Martin, 
1980; Queralt et al. , 2003]. Таким образом, концентра-
ция половых стероидных гормонов в периферической 
крови рыб является одним из важных показателей 
развития воспроизводительной системы.

Динамика содержания стероидных гормонов 
у рыб хорошо изучена лишь у взрослых особей на 
завершающих этапах созревания и в период нереста 
[Fostier et al. , 1978; Lambert et al. , 1978; Freeman et 
al. , 1983; Буковская, 1986; Andersen et al. , 1991; Бур-
лаков и др. , 1995; Баюнова, 2001; Груслова, 2004]. 
Вместе с тем, нам известно лишь очень ограниченное 
количество работ, где подобные исследования про-
водились на молоди, причём, преимущественно на 
осетровых рыбах [Ахундов, 1997; Ахундов, Фёдоров, 
1997; Фёдоров, 1997; Zelennikov et al. , 1999]. Имен-
но молодь осетровых рыб служит удобным модель-
ным объектом для изучения гормональных механиз-
мов регуляции хода раннего гамето- и гонадогенеза 
[Webb, Doroshov, 2011], так как процессы раннего 
развития гонад у них идут медленнее, чем у молоди 
многих видов костистых рыб и при той массе тела, ко-
торая позволяет проводить анализ содержания сте-
роидных гормонов не только в тканях тела, но и в сы-
воротке крови.

Результаты первых экспериментальных иссле-
дований влияния экзогенных половых стероидных 
гормонов на дифференцировку пола у молоди рыб 
[Ashby, 1957; Yamamoto, 1962; Reinboth, 1962; Hishida, 
1964] легли в основу предположения о том, что эти 
гормоны являются индукторами определения пола 
[Yamamoto, 1969]: андрогены определяют развитие 
гонад по пути семенников, а эстрогены —  яичников. 
Однако, дальнейшие гистохимические исследования 
на медаке Oryzias latipes [Hishida, 1969; Kawahara, 
Yamashita, 2000], гуппи Poeccilia reticulata [Takahashi, 
Iwasaki, 1973], черной моллинезии Mollienisia latipinna 
[Van den Hurk, 1974] выявили активность 3b- ГСДГ 
только после дифференцировки пола. Эти факты, ка-
залось бы, ставили под сомнение гипотезу о полоо-
пределяющем действии стероидных гормонов. Од-
нако позже в результате исследования гонад молоди 
радужной форели [Van den Hurk et al., 1982] были по-
лучены гистохимические свидетельства синтеза про-
гестерона ещё на индифферентном этапе их развития. 
Кроме этого, в гонадах тиляпии Oreochromis niloticus 
с помощью иммуно- гистохимических реакций была 
обнаружена активность не только 3b- ГСДГ, но также 
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и ароматазы, что свидетельствует о синтезе эстроге-
нов ещё до начала дифференцировки пола [Nakamura 
et al. , 1998]. Экспериментальное подавление синтеза 
эстрадиола у личинок с использованием ингибито-
ров ароматазы приводило к маскулинизации у рыб 
[Piferrer et al. , 1994; Guiguen et al. , 1999; Kitano et 
al. , 2000]. В исследованиях in vitro на таймене Hucho 
perryi [Higashino et al. , 2003] эстрадиол-17b способ-
ствовал увеличению количества митозов гониев, но 
инициация первых мейотических преобразований 
в ооцитах происходила только в присутствии проге-
стина —  17a,20b-дигидрокси-4-прегнен-3-она. Таким 
образом, к настоящему времени накопленные данные 
в целом, подтверждают гипотезу о том, что половые 
стероидные гормоны синтезируются в гонадах на ста-
дии дифференцировки пола и выступают в роли по-
ловых индукторов.

Исследования динамики содержания половых сте-
роидных гормонов в эмбриональный и личиночный 
период у рыб являются единичными [Rothbard et al. , 
1987; Feist et al. , 1990]. Самые большие концентра-
ции тестостерона и эстрадиола обнаружены в опло-
дотворенной икре. Так, в экстрактах икры кижуча 
Oncorhynchus kisutch содержание тестостерона соста-
вило 22–25 нг, а эстрадиола —  1,2–1,3 нг на икринку 
[Feist et al. , 1990], что можно объяснить высоким со-
держанием стероидов в овариальной жидкости, а так-
же хорошей проницаемостью оболочек икры для этих 
соединений. В ходе дальнейшего развития эмбрионов 
концентрации гормонов снижаются. Второй подъём 
концентраций половых стероидных гормонов —  тесто-
стерона до 0,8–0,9 нг, а эстрадиола до 0,25–0,30 нг 
на эмбрион наблюдали во время вылупления уже за 
счёт синтеза эндогенных стероидов. В это время го-
нады у эмбрионов кижуча находятся ещё на индиф-
ферентном этапе развития и повышение уровня гор-
монов можно объяснить их ролью природных индук-
торов определения пола. Однако после вылупления 
концентрация половых стероидных гормонов у них 
непрерывно снижалась, и позднее, уже у мальков на 
всех этапах дифференцировки гонад не было обна-
ружено половых отличий в содержании стероидных 
гормонов у самок и самцов [Feist et al. , 1990]. Вместе 
с тем, в отличие от кижуча, у личинок тиляпии было 
установлено бимодальное распределение концентра-
ции тестостерона с началом мейотических преобра-
зований оогониев в яичниках [Rothbard et al. , 1987].

У молоди осетровых рыб также отмечали отсут-
ствие половых различий в содержании стероидных 
гомонов в сыворотке крови во время дифференци-
ровки пола и после её завершения [Ахундов, 1997; 
Zelennikov et al. , 1999]. При этом у молоди обоих по-

лов концентрация андрогенов в крови всегда была 
выше, чем концентрация эстрогенов —  соотношение 
эстроген/тестостерон составляло в среднем 1:7–1:8 
[Ахундов, 1991]. Например, содержание эстрадио-
ла-17b у молоди русского осетра Acipenser guldenstadti 
варьировало в пределах 0,038–0,375 нг/мл, а тесто-
стерона —  0,07–5,6 нг/мл [Zelennikov et al., 1999].

Первые половые различия в содержании гор-
монов были обнаружены только с началом вител-
логенеза у самок. При этом концентрация тестосте-
рона у самцов увеличивалась значительно быстрее, 
чем у самок. Например, у самцов севрюги Acipenser 
stellatus к возрасту 10–12 месяцев соотношение 
эстрадиол/тестостерон было —  1:29, тогда как у самок 
оно изменилось незначительно [Ахундов, 1997].

Повышение концентрации эстрадиола-17b 
в крови с началом периода вителлогенеза ооцитов 
было показано у самок многих видов рыб [Schreck, 
Hopwood, 1974; Yaron et al. , 1977; Scott et al. , 1980; 
Idler et al. , 1981; Баранникова и др. , 2000]. Так, со-
держание этого гормона в крови при переходе оо-
цитов к вителлогенезу возрастает у радужной форе-
ли в среднем с 1,5–2 до 11–12 нг/мл [Breton et al. , 
1983], у самок атлантического лосося Salmo salar —  
с 0,7–0,9 до 4–5 нг/мл [Христофоров, Мурза, 1998], 
у самок севрюги —  с 0,02–0,03 до 0,41–0,43 нг/мл 
[Баюнова, 2001]. Хорошо известно, что на этой стадии 
гаметогенеза эстрадиол-17b участвует в стимуляции 
синтеза и секреции печенью предшественника жел-
тка —  вителлогенина [Emmersen et al. , 1979; Wallas, 
1985; Lazier et al. , 1985; Sun, Pankhurst, 2003], а так-
же кальциевого обмена [Mugiya, Ichii, 1981] и мета-
болизма жиров [de Vlaming et al. , 1977]. Уровни со-
держания эстрадиола в крови у взрослых самок рыб 
многократно превышают концентрации этого гормона 
у самцов, что характерно для представителей разных 
видов позвоночных [Чернышева, 1995].

Незадолго перед нерестом у самок происходит 
снижение содержания эстрадиола в крови, как по-
казано, например, на осетровых рыбах [Баранникова 
и др., 2000; Груслова, 2004], радужной форели [Fostier 
et al. , 1978; Scott et al. , 1980], атлантическом лосо-
се [Христофоров, Мурза, 1998], кижуче [Jalabert et al. , 
1978; Sower, Schreck, 1982]. При этом возрастает кон-
центрация 17a,20b-дигидроксипрогестерона, который 
известен как «гормон созревания» у самок. Например, 
у радужной форели за две недели до овуляции кон-
центрация эстрадиола в сыворотке крови снижается 
с 19–20 до 2–2,5 нг/мл, а концентрация 17a,20b-ди-
гидроксипрогестерона за этот же период возрастает 
с очень малых концентраций (на грани определения) 
до 290–310 нг/мл [Fostier, Jalabaert, 1982]. Считается, 
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что именно этот гормон вызывает смещение ядра оо-
цитов к микропиле, дезорганизацию ядерной оболоч-
ки, завершение мейоза и овуляцию [Nagahama, 1989; 
Bhattacharya et al. , 1994; Senthilkumaran et al. , 2003].

Концентрации тестостерона в крови самок неко-
торых видов рыб достигают максимума к концу ви-
теллогенеза [Campbell et al. , 1980; Wingfield, Grimm, 
1977; Scott et al. , 1980], либо, как у самок форели 
[Fostier, Jalabert, 1982; Scott et al. , 1983] и атлантиче-
ского лосося [Христофоров, Мурза, 1998], непосред-
ственно перед овуляцией. Например, у самок севрю-
ги в период нагула в море (II стадия зрелости гонад) 
концентрации тестостерона в крови составляет 1,5–
4,2 нг/мл, а при заходе в Волгу (IV стадия) —  160–170 
нг/мл [Баюнова, 2001].

Содержание в крови самок другого андрогена —  
11-кетотестостерона, незначительно по сравнению 
с его содержанием у самцов. Так у самок атланти-
ческого лосося на протяжении всех стадий разви-
тия яичников концентрация этого гормона в крови 
не превышает 0,7 нг/мл [Христофоров, Мурза, 1998]. 
Вероятно, это связано с тем, что 11-кетотестосте-
рон не участвует в реакции ароматизации, в отли-
чие от тестостерона, который служит соединением- 
предшественником для эстрогенов. Предполагается, 
что 11-кетотестостерон у самок играет важную роль 
в регуляции превителлогенного роста ооцитов. По-
казано, в частности, что при воздействии экзогенным 
11-кетотестостероном в различных дозах на незре-
лых самок японского угря Anguilla japonica достовер-
но увеличивается диаметр ооцитов периода преви-
теллогенеза и количество липидных включений в них 
[Matsubara et al. , 2003].

В литературе существует несколько предполо-
жений, объясняющих высокое содержание тесто-
стерона в крови у самок рыб. Во-первых, продукция 
эстрадиола резко снижается перед овуляцией, а, сле-
довательно, накапливается избыток соединения- 
предшественника, т. е. тестостерона [Campbell et 
al. , 1976]. Во-вторых, андрогены вместе с эстради-
олом-17b и гормоном роста участвуют в регуляции 
синтеза вителлогенина [Hori et al. , 1978; Le Menn et 
al. , 1980; Wiegan, Peter, 1980; Kwon et al. , 2003].

Содержание эстрогенов в крови самцов рыб оста-
ётся предельно низким в течение всего репродук-
тивного цикла. В некоторых случаях обнаруживали 
лишь следы эстрадиола-17b [Schreck, Hopwood, 1974, 
Whitehead et al. , 1978; Fostier et al. , 1983]. Показано, 
что эстрадиол-17b участвует в регуляции митотиче-
ских делений сперматогониев на ранних этапах раз-
вития семенников, до начала активного сперматоге-
неза [Bouma et al. , 2003; Miura, 2003].

Концентрация андрогенов в крови самцов начи-
нает увеличиваться за несколько месяцев до созре-
вания. Так, содержание тестостерона в крови у голь-
ца Salvelinus fontinalis с 0,45 нг/мл с началом мейо-
тических делений гониев увеличивается до 2,5 нг/мл 
[Sangalang, Freeman, 1974]. У самцов атлантического 
лосося концентрация тестостерона в крови достига-
ет 22 нг/мл [Stuart- Kregor et al. , 1981], а 11-кетоте-
стостерона —  34,5 нг/мл [Христофоров, Мурза, 1998]. 
При этом у большинства изученных видов костистых 
рыб ведущую роль среди андрогенов играет именно 
11-кетотестостерон [Заки и др. , 1994; Pavlidis et al. , 
1994]. У самцов осетровых рыб также наблюдается 
тенденция к повышению концентраций тестостерона 
за несколько месяцев до полового созревания, в то 
время как уровень 11-кетотестостерона повышается 
непосредственно перед нерестом. После завершения 
нереста отмечается существенное снижение концен-
трации обоих андрогенов [Баюнова, 2001; Груслова, 
2004]. Например, у самцов белуги Huso huso содержа-
ние тестостерона и 11-кетотестостерона в сыворотке 
крови перед половым созреванием в среднем дости-
гает 109,7 и 100,6 нг/мл соответственно, а после не-
реста снижается до 16,4 и 21,7 нг/мл.

На завершающих этапах сперматогенеза уси-
ливается синтез 17a,20b-дигидроксипрогестеро-
на, который рассматривается рядом исследователей 
как важнейший гормон, вовлеченный в регуляцию 
спермиации у рыб [Nagahama, 1989]. Показано, что 
17a,20b-дигидроксипрогестерон ответственен за 
приобретение способности сперматозоидов к движе-
нию, в то время как ни тестостерон, ни 11-кетотесто-
стерон не влияют на подвижность спермиев [Miura et 
al. , 1992; Miura, 2003].

У видов- гермафродитов и видов со сменой пола 
в онтогенезе андрогенам отводится важная роль 
в регуляции естественной инверсии пола [Colombo, 
Colombo Belvedere, 1976; Bhandari et al. , 2003; Higa 
et al. , 2003]. У протандрических —  морского карася 
Acanthopagrus schlegeli (сем. Sparidae), серебристого 
пагеля Pagellus acarne (сем. Sparidae), рифовой рыбы 
Amphiprion melanopus (сем. Pomacentridae), и протоги-
нических гермафродитов —  рыбы-попугая Sparisoma 
viride (сем. Scaridae), красного групера Epinephelus 
morio (сем. Serranidae), чёрного окуня Centropristis 
striatus (сем. Serranidae), некоторых видов губановых 
рыб Pseudolabrus japonicus и Thalassoma duperrey (сем. 
Labridae), также как и у видов с прямым определени-
ем пола, пик содержания половых стероидных гор-
монов наблюдается перед сезоном нереста. При этом 
содержание 11-кетотестостерона выше в плазме кро-
ви у самцов, а эстрадиола —  у самок [Reinboth et al. , 
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1986; Chang, Yueh, 1990; Cochran, Grier, 1991; Guiguen 
et al. , 1993, 1995; Godwin, 1994; Morita et al. , 1997; 
Johnson et al. , 1998; Kroon, Liley, 2000]. При инвер-
сии семенников в яичники у протандрических гер-
мафродитов происходит снижение концентраций всех 
андрогенов. При инверсии яичников в семенники 
у протогинических гермафродитов резко возрастает 
концентрация 11-кетотестостерона и одновременно 
снижается концентрация эстрадиола [Cardwell, Liley, 
1991; Sunobe et al. , 2005].

Ультраструктурная организация 
стероидсекреторных клеток 

в гонадах у круглоротых и рыб

Стероидсекреторные клетки (СК) как основные 
источники половых стероидных гормонов описа-
ны в гонадах у многих видов рыб [Guraya, 1976а, 
б; Fostier et al, 1983; Семенов 1989, 1996; Devlin, 
Nagahama, 2002]. В половых железах они располага-
ются поодиночке или небольшими группами, не об-
разуя отдельного органа или ткани [Oota, Yamamoto, 
1966; Nagahama et al. , 1982; Guraya, 1994]. Исклю-
чение описано для бычков рода Gobius, в семенни-
ках которых стероидсекреторные клетки образуют 
желеподобные структуры, чётко ограниченные от се-
менных трубочек [Stanley et al. , 1965; Belsare, 1973; 
Colombo, Burighel, 1974; Lofts, 1987; Pierantoni et al. , 
2002]. Стероидсекреторные клетки гонад появились 
вследствие специализации структур мезодермально-
го происхождения [Поленов, Кулаковский, 1993]. В от-
личие от них, большинство других эндокринных желёз 
в онтогенезе образовались в результате инвагинации 
и перемещения вглубь зародыша эктодермальных же-
лезистых элементов выстилки ротовой полости, глотки 
и желудочно- кишечного тракта, т. е. посредством пре-
образования функции первично экзокринных кле-
ток [Pickford, Atz, 1957; Уголев, 1985; Лейбсон, 1987]. 
В раннем онтогенезе клетками- предшественниками 
стероидсекреторных клеток у рыб являются фи-
бробласты соединительной ткани гонад [Yamamoto, 
Onozato, 1968; Nicholls, Graham, 1972; Lambert, Oordt, 
1974; Nagahama et al. , 1982; Devlin, Nagahama, 2002]. 
Регуляция функции СК осуществляется гонадотроп-
ными гормонами через специальные рецепторы на 
их мембранах [Nagahama, 1989, 1999; Bhattacharya 
et al. , 1994]. Впрочем, описана и прямая иннервация 
СК у рыб, например, в семенниках одного из видов 
морских уточек Sicyases sanguineus [Perez et al. , 1983] 
и яичниках тиляпии [Nakamura et al. , 1996].

Для ультраструктурной организации функцио-
нально зрелых стероидсекреторных клеток характер-
но наличие трех основных признаков —  митохондрий 

с трубчато- везикулярными кристами, агранулярного 
эндоплазматического ретикулума и липидных вклю-
чений [Christensen, Gillim, 1969; Lofts, Bern, 1972].

Митохондрии с трубчато- везикулярными криста-
ми. Как известно, размеры, форма и структура мито-
хондрий сильно варьируют. Они могут расти в длину, 
сжиматься, ветвиться, делиться [Айзенштадт, 1984; 
Attardi, Schatz, 1988; Заварзин и др. , 1992]. Количе-
ство и размеры митохондрий, а также их крист, уве-
личиваются при усилении функциональной активно-
сти клетки. Кроме этого, меняется форма митохон-
дриальных крист —  из пластинчатых они переходят 
в трубчатые, в связи с чем увеличивается площадь 
поверхности внутренней мембраны. При уменьше-
нии функциональной нагрузки кристы вновь стано-
вятся ламелярными [Polenov, Garlov, 1974; Заварзин, 
Харазова, 1982; Фаллер, Шилдс, 2004]. В клетке мито-
хондрии располагаются в тех участках, где расходу-
ется энергия, или около скоплений субстрата, напри-
мер, липидных капель [Заварзин и др., 1992; Фаллер, 
Шилдс, 2004]. В цитоплазме функционально активных 
стероидсекреторных клеток митохондрии присутству-
ют исключительно с трубчатыми кристами [Lofts, Bern, 
1972; Devlin, Nagahama, 2002].

Агранулярный эндоплазматический ретикулум. 
Основной функцией агранулярной эндоплазматиче-
ской сети в стероидсекреторных клетках гонад у рыб 
является синтез стероидных гормонов [Sugimoto, 
Takahashi, 1979; Nakamura et al. , 1998]. В онтогенезе 
агранулярная сеть возникает в клетках на относитель-
но поздних этапах развития тогда, когда они уже об-
ладают хорошо развитой гранулярной сетью. У функ-
ционально активных СК агранулярная сеть представ-
лена системой густо расположенных и переплетаю-
щихся трубчатых структур с ферментами стероидного 
синтеза, о чём свидетельствуют результаты цитохими-
ческой реакции на 3b- ГСДГ [Berchthold, 1977; Семе-
нов, 1989; Бурлаков, 1997].

Липидные включения. Количество липидных 
включений в СК может сильно варьировать. Так, 
в клетках, локализованных в составе теки фоллику-
лов ооцитов половозрелой горбуши Oncorhynchus 
gorbuscha, отмечены лишь единичные липидные 
включения [Nagahama et al. , 1978], в то время как 
в гонадах стерляди Acipenser ruthenus в крупных се-
креторных клетках цитоплазма заполнена липидными 
включениями [Ахундов, 1997]. Есть различные пред-
положения о возможном функциональном значении 
процесса накопления липидов в цитоплазме СК. Не-
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которые исследователи рассматривали это как депо-
нирование предшественника стероидных гормонов —  
холестерола [Christensen, Gillim, 1969], другие отме-
чали, что накопление липидных включений не кор-
релирует с повышением функциональной активности 
клеток [Nicholls, Maple, 1972]. Есть мнение [Follenius, 
Porte, 1960], что появление липидных включений 
в цитоплазме клеток свидетельствует о начале их де-
генеративного перерождения. Например, было опи-
сано появление жировых капель в цитоплазме клеток 
Лейдига в семенниках горбуши в посленерестовый 
период, что наряду с увеличением числа лизосомо-
подобных телец рассматривается как результат их 
дегенерации [Арбузова, 1995]. Показано, что у са-
мок осетровых [Дюбин, 1986], лососевых [Nagahama, 
1989] и окунёвых рыб [Lang, 1981] цитоплазма фол-
ликулярных клеток постовуляторных фолликулов за-
полняется липидными каплями, после чего они де-
генерируют. Суммируя приведённые данные, можно 
предположить, что по мере заполнения цитоплазмы 
СК липидными включениями происходит снижение 
их синтетической активности. На определённом эта-
пе этот процесс может приобретать необратимый ха-
рактер, т. е. происходит своеобразное старение клеток 
и их последующая дезорганизация.

Локализация клеток, обладающих таким набо-
ром ультраструктурных признаков, в яичниках и се-
менниках взрослых половозрелых рыб хорошо изу-
чена. Так, у самок СК могут располагаться в составе 
соединительно- тканной оболочки фолликулов ооци-
тов (теки) —  так называемые «специальные клетки 
теки», в составе собственно фолликулярного эпителия 
ооцитов (гранулёзы), а также в строме яичника между 
ооцитами —  интерстициальные клетки [Guraya, 1976 
а, б, 1994; Fostier et al., 1983; Devlin, Nagahama, 2002]. 
Однако одновременно во всех трёх возможных местах 
СК в яичниках не обнаруживали. Их расположение из-
меняется в зависимости от стадии полового цикла.

Например, у молоди радужной форели, одного из 
наиболее изученных видов рыб в плане репродук-
тивной биологии, в период, когда в яичниках присут-
ствовали ооциты периода превителлогенеза, СК об-
наруживали только в составе интерстициальной ткани 
[Upadhyay et al. , 1978]. У половозрелых самок форе-
ли основными клеточными источниками стероидов 
в яичнике по одним данным, являются СК в интерсти-
циальной ткани яичников и специальные клетки теки 
[Van den Hurk, Peute, 1979], а максимальная актив-
ность, судя по результатам гистохимической реакции 
на 3b- ГСДГ, обнаруживается во время овуляции. Одна-
ко, по другим данным СК в яичниках форели распола-
гаются в составе интерстициальной ткани и в составе 

клеток гранулёзы. При этом максимальная активность 
СК в гранулёзе приходится на период вителлогенеза 
[Lambert et al. , 1978].

Расположение СК в яичниках, по всей видимости, 
существенно различается у рыб разных видов. Напри-
мер, у карпа Cyprinus carpio [Guraya, Kaur, 1982] и ниль-
ской тиляпии [Nakamura, Nagahama, 1985; Nakamura 
et al. , 1996, 1998] СК обнаруживали в составе интер-
стициальной ткани яичника и теки фолликулов оо-
цитов, а у кижуча, горбуши, золотой рыбки Carassius 
auratus и данио Brachydanio rerio —  только в соста-
ве теки фолликулов ооцитов [Yamamoto, Onozato, 
1968; Nagahama et al. , 1976, 1978; Hoar, Nagahama, 
1978; Kagawa et al. , 1981]. В свою очередь, у симы 
Oncorhynchus rhodurus и гольца Salvelinus leucomaenis 
СК обнаруживали в составе теки и гранулёзы предо-
вуляторных фолликулов ооцитов [Nagahama et al. , 
1982]. Здесь, впрочем, надо отметить, что стероидо-
генная активность клеток в составе гранулёзы отме-
чена многими авторами, главным образом, по резуль-
татам гистохимических реакций на ферменты стеро-
идного синтеза, а также в опытах по культивированию 
оболочек ооцитов in vitro. При этом ультраструктур-
ные признаки стероидного синтеза в этих клетках 
выражены слабо [Yamamoto, Onozato, 1968; Nicholls, 
Maple, 1972; Fostier et al., 1983; Nakamura et al., 1996, 
2005]. Не исключено, что разные методические при-
ёмы в ходе исследований в немалой степени могли 
быть причиной различий в полученных результатах. 
Например, активность 3b- ГСДГ, основного фермента 
стероидного синтеза в яичниках миноги, была отмече-
на в составе гранулёзы ооцитов, тогда, как в клетках 
теки стероидогенной активности не обнаруживали 
[Hardisty, Barnes, 1968]. Однако ультраструктурные ис-
следования на ручьевой миноге показали присутствие 
органелл, характерных для стероидсекреторных кле-
ток именно в составе теки, а не в клетках, локализо-
ванных в составе фолликулярного эпителия [Busson- 
Mabillot, 1967; Chieffi, Pierantoni, 1987].

Специальные клетки теки и СК в составе грану-
лёзы овариальных фолликулов яичников действуют 
как последовательные звенья единой системы стеро-
идогенеза. Согласно двухступенчатой модели («two 
cell-type» model) в ответ на действие гонадотропных 
гормонов специальными клетками теки фолликула 
синтезируется прогестерон и трансформируется в те-
стостерон, часть которого транспортируется в клетки 
гранулёзы. Здесь тестостерон подвергается арома-
тизации и превращается в эстрогены, главным обра-
зом, в эстрадиол-17b [Kagawa et al. , 1982; Young et 
al. , 1984, 1986; Nagahama, 1987a, 1987b, 1989]. Син-
тезировать стероидные гормоны «de novo» клетки, ло-
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кализованные в составе гранулёзы, не могут [Devlin, 
Nagahama, 2002].

В семенниках главным источником стероид-
ных гормонов считаются интерстициальные клет-
ки —  гомологи клеток Лейдига высших позвоноч-
ных [Oota, Yamamoto, 1966; Van den Hurk et al. , 1974, 
1978; Nagahama et al. , 1978; Арбузова, 1995; Devlin, 
Nagahama, 2002; Pierantoni et al. , 2002]. К стероид-
секреторным клеткам семенников в разное время 
у разных видов рыб относили также: пограничные 
клетки семенных долек, клетки Сертоли и эпители-
альные клетки семявыводящих канальцев [Hoar, 1969; 
Lofts, Bern, 1972; Van den Hurk, 1973; Guraya, 1976 b; 
Nagahama et al. , 1978, 1982; Теппермен, Теппермен, 
1989]. Термин пограничные клетки долек —  «lobule 
boundary cells» [Marshal, Lofts, 1956], был впослед-
ствии признан некорректным, поскольку показано 
[Grier, 1981], что эти клетки лежат на внешней сторо-
не базальной мембраны, ограничивающей семенные 
канальцы, т. е. в интерстициальной ткани, там же, где 
и клетки Лейдига. Положительная гистохимическая 
реакция на 3b- ГСДГ в клетках Сертоли [Bara, 1969; 
O’Halloran, Idler, 1970; Billard et al., 1972; Van den Hurk 
et al. , 1978; Fostier et al. , 1983] и клетках эпителия 
выводных протоков и семяпроводов [Van den Hurk, 
1973, 1974; Lofts, 1987; Lahnsteiner et al. , 1993] была 
обнаружена только на завершающих этапах спермио-
генеза, когда в семенниках появлялись сперматозои-
ды. Помимо синтеза и метаболизма стероидов, в этих 
клетках синтезируются моносахариды, белки, кис-
лая и щелочная фосфатаза, протеазы, глюкуронидаза 
и другие ферменты, важные для завершения созрева-
ния спермиев, регуляции состава семенной жидкости 
и уничтожения спермиев, оставшихся в семенниках 
после нереста [Van den Hurk, 1973; Lahnsteiner et al. , 
1993; Pierantoni et al. , 2002]. Таким образом, только 
интерстициальные клетки (кл. Лейдига) в семенниках 
имеют характерную ультраструктурную организацию 
стероидсекреторных клеток, и только в них обнаруже-
на положительная реакция на ферменты стероидно-
го синтеза практически у всех изученных видов рыб 
на разных стадиях развития семенников [Lofts, 1987; 
Kobayashi et al. , 1996; Morrey et al. , 1998; Nagahama, 
1999; Devlin, Nagahama, 2002; Pierantoni et al. , 2002].

В стероидсекреторных клетках, расположенных 
как в семенниках, так и в яичниках рыб с возрастом 
происходят изменения в ультраструктурной организа-
ции и функциональной активности [Larsen, 1965; Loir 
et al. , 1989; Schulz et al. , 1997], так же как у высших 
позвоночных и человека [Luo et al. , 1996; Munor et 
al. , 1997; Rosenstrauch et al. , 1998]. По мере диффе-
ренцировки СК увеличивается относительный объём 

агранулярной эндоплазматической сети в цитоплаз-
ме, растёт число митохондрий, происходит изменение 
формы митохондриальных крист на трубчатые. Эти 
изменения хорошо показаны на СК в составе клеток 
гранулёзы фолликулов при переходе ооцитов к ви-
теллогенезу и коррелируют с уровнем гонадотропных 
и половых стероидных гормонов в крови [Nicholls, 
Maple, 1972; Kagawa, Takano, 1979; Fostier et al., 1983; 
Поленов, Гарлов, 1989; Devlin, Nagahama, 2002]. Рост 
стероидсекреторных клеток и увеличение их числа, 
а также изменение их ультраструктурной организации 
(увеличение объёма агранулярной сети, числа и раз-
меров митохондрий, количества крист) были показаны 
при экспериментальном воздействии хорионическим 
гонадотропином на рыб [Sugimoto, Takahashi, 1979], 
птиц [Rosenstrauch et al. , 1998] и млекопитающих 
[Mendishandagama, 1997]. У рыб после нереста [Loir 
et al. , 1989; Арбузова, 1995], а у высших позвоночных 
с возрастом [Rosenstrauch et al. , 1998] при снижении 
уровня половых гормонов происходит уменьшение 
числа СК в гонадах, а также изменение в их ультра-
структурной организации (тёмный матрикс, редкие 
пластинчатые кристы, одиночные канальцы эндоплаз-
матической сети и др.). Происходит ли восстановле-
ние дегенерировавших СК в гонадах полицикличных 
рыб или они заново дифференцируются из клеток- 
предшественников, пока не понятно. По-видимому, 
клеточного цикла, подобного циклу, описанному для 
нейросекреторных клеток гипоталамо- гипофизарной 
нейросекреторной системы [Гарлов, Поленов, 1996], 
у СК не существует. У крыс [Dombrowicz et al. , 1996] 
с помощью иммуноцитохимических реакций были вы-
явлены стероидогенные ферменты не только в клет-
ках Лейдига семенников, но также и в мезенхимных, 
эндотелиальных лимфатических и миоидных клетках. 
При действии на самцов крыс [Miyano et al. , 1997] 
химическим соединением, избирательно разрушаю-
щим стероидсекреторные клетки гонад, восстанов-
ление их идёт за счёт митотических делений клеток- 
предшественников. Причём, количество этих клеток, 
по-видимому, не ограничено. Можно предположить, 
что и у рыб пополнение и увеличение числа стеро-
идсекреторных клеток в гонадах происходит за счёт 
дифференцировки клеток- предшественников, а не 
восстановления и деления уже существующих.

Стероидсекреторные клетки 
в гонадах у молоди рыб

Согласно гипотезе о полоопределяющей функ-
ции стероидов, предполагалось, что стероидсекре-
торные клетки должны появляться в гонадах ещё до 
начала дифференцировки пола. Однако гистологиче-
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ские и ультраструктурные исследования гонад у ме-
даки [Satoh, 1974; Kanamori et al. , 1985], радужной 
форели [Van den Hurk et al. , 1982], кижуча, горбуши 
[Nagahama et al. , 1978], симы [Nakamura, Nagahama, 
1993] первоначально позволили обнаружить СК толь-
ко после начала или даже завершения дифферен-
цировки пола. В более поздних работах на тиляпии 
[Nakamura, Nagahama, 1985,1989; Nakamura et al. , 
1998], молоди осетровых рыб [Семенов, 1989, 1995, 
1996; Фёдоров и др., 1990] и вновь радужной форели 
[Мосягина, 1998] СК были обнаружены уже на индиф-
ферентном этапе развития гонад. Но это были клетки 
в состоянии дифференцировки и ультраструктурные 
признаки стероидного синтеза в них были выраже-
ны слабо. СК располагались прямо в строме гонад как 
у будущих самок, так и у будущих самцов [Мосягина, 
1998; 2006], поскольку на индифферентном этапе 
развития гонад половые клетки у тех и других были 
представлены исключительно гониями.

Наиболее дифференцированные стероидсекре-
торные клетки на индифферентном этапе развития 
гонад были выявлены у молоди осетровых рыб, при-
чём сразу нескольких типов. При этом клетки с раз-
ной структурной организацией и локализацией по-
следовательно появлялись в ходе раннего онтогене-
за [Ахундов, 1991, 1997; Семенов, 1989, 1996]. Так, 
клетки I типа окружали гонии и содержали практи-
чески полный набор признаков стероидного синтеза: 
в их цитоплазме начинали накапливаться липидные 
включения, формировались цистерны агранулярно-
го ретикулума и небольшое число мелких митохон-
дрий с трубчатыми кристами. Именно в этих клетках 
была обнаружена положительная реакция на фермент 
стероидного синтеза —  3b- ГСДГ [Семенов, 1989]. Эти 
клетки концентрировались в центральной части го-
нады, формируя единый тяж, состоящий из половых 
и секреторных клеток. СК II типа располагались в ос-
новном в составе эпителия гонад и в отличие от СК 
I типа не содержали липидных включений. В период 
появления анатомических признаков пола у осетро-
вых рыб проявлялись и половые различия в структуре 
и разнообразии секреторных клеток [Ахундов, 1997; 
Семенов и др., 1997]. У самок помимо СК первых двух 
типов появлялись СК III типа, которые располагались 
у кровеносных сосудов и содержали гранулы бел-
кового секрета. Таким образом, полученные факты, 
во-первых, подтверждали, что эндогенные стероид-
ные гормоны действуют как природные индукторы 
дифференцировки пола, а, во-вторых, свидетельство-
вали, что даже СК, не имеющие полного набора уль-
траструктурных признаков, уже обладают способно-
стью к стероидному синтезу.

Увеличение числа и активности стероидсекре-
торных клеток совпадало с началом мейотических 
делений половых клеток, что было показано на мо-
лоди осетровых рыб [Семенов, 1996; Семенов и др. , 
1997; Ахундов, 1997], чёрной молинезии [Van den 
Hurk, 1973], медаки [Kanamori et al. , 1985] и тиляпии 
[Nakamura, Nagahama, 1985; Nakamura et al. , 1998].

У самок при развитии яичников после заверше-
ния дифференцировки пола стероидсекреторные 
клетки выявляли практически повсеместно —  в по-
кровном эпителии и строме гонад, в составе гранулё-
зы и теки превителлогенных ооцитов. При этом клет-
ки могли быть выявлены сразу в трёх из четырёх пе-
речисленных мест локализации. В целом же у самок 
разных видов рыб: речной миноги, радужной форели, 
горбуши с появлением и дальнейшим развитием оо-
цитов периода превителлогенеза наблюдается сме-
щение локализации стероидного синтеза в направ-
лении «строма→оболочки ооцитов» [Мосягина, Зе-
ленников, 2015, 2019]. Отметим, что дефинитивные 
СК у взрослых самок находятся именно в оболочках 
овариальных фолликулов [Guray, 1976 a; Fostier et al., 
1983; Devlin, Nagahama, 2002; Nakamura et al. , 2005]. 
С появлением активных секреторных клеток в обо-
лочках ооцитов периода превителлогенеза, СК в стро-
ме практически исчезают. Помимо общей тенденции, 
весь процесс дифференцировки СК, по-видимому, 
имеет видоспецифические черты. Например, в гона-
дах тиляпии наблюдали постепенное развитие СК 
и увеличение их количества [Nakamura et al. , 1998], 
а у молоди осетровых рыб в процессе дифференци-
ровки пола происходит полная замена одних типов 
СК другими [Семенов, 1996].

В ходе подавления оогенеза у молоди рыб при 
помощи экзогенного тестостерона или эстрадиола 
происходят процессы прямо противоположные тем, 
которые наблюдали при естественном ходе развития 
яичников —  понижение активности СК в составе теки 
фолликулов превителлогенных ооцитов и одновре-
менное усиление активности СК в строме яичников 
[Мосягина, Зеленников, 2012]. Вероятно, увеличение 
синтеза андрогенов секреторными клетками, распо-
ложенными в строме, приводило к торможению раз-
вития ооцитов и функционирования СК в гранулёзе 
и теке. Это предположение подтверждают результа-
ты комплексного исследования половых и стероид-
секреторных клеток в гонадах, а также содержания 
половых стероидных гормонов в сыворотке крови. 
Так, у самок стерляди, чем выше была концентрация 
тестостерона в крови, тем меньше СК было в составе 
теки фолликулов превителлогенных ооцитов, а у осо-
би с самым большим содержанием тестостерона  
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(22,5 нг/мл) СК были расположены только в строме 
яичника [Мосягина, Зеленников, 2016].

В семенниках у молоди всех видов круглоротых 
и рыб, как и при индифферентном состоянии гонад, 
стероидсекреторные клетки обнаруживали в составе 
эпителия и стромы. При этом активность и количество 
СК в составе эпителия семенников по мере развития 
половых желёз снижались, а в строме семенников —  
возрастали. Таким образом, уже в раннем возрасте, 
до начала в семенниках мейотических делений СК 
оказываются исключительно в строме, то есть там, где 
и у взрослых половозрелых самцов [Van den Hurk, 
1973; Guraya, 1976 б, 1994; Арбузова, 1995].

У видов с непрямым определением пола развитие 
стероидсекреторных клеток в семенниках происходит 
несколько сложнее. В отличие от самок, у самцов эти 
клетки присутствовали только в строме и не появля-
лись в оболочках ооцитов периода превителлогенеза 
[Мосягина и др. , 2003]. Можно полагать, что это об-
стоятельство определяет дефицит гормонов эстроге-
нов, и, как следствие, неизбежную резорбцию ооцитов 
и инверсию яичника в семенник. Это предположение 
было проверено экспериментально. Даже однократ-
ная инъекция эстрадиола зародышам горбуши пре-
дотвращала дальнейшую инверсию гонад на любом 
этапе реализации этого процесса и стимулировала 
дальнейшее развитие яичников [Зеленников, 2021]. 
Если при помощи гормонального воздействия стиму-
лировали феминизацию гонад, то сначала наблюдали 
увеличение количества стероидсекреторных клеток 
в строме семенников, затем возрастание их активно-
сти, а с появлением ооцитов периода превителлоге-
неза и расположение активных СК в составе гранулё-
зы. Таким образом, развитие стероидной функции при 
направленной инверсии семенников в яичники про-
исходило так же, как и в яичниках у обычных самок 
[Мосягина, Зеленников, 2012].

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на то, что о концентрации и функции 

половых стероидных гормонов, а также о локали-
зации и ультраструктурной организации стероид-
секреторных клеток в гонадах у рыб к настоящему 
времени накоплено много научных данных, эти све-
дения в значительной степени остаются, как проти-
воречивыми, так и недостаточными. Противоречи-
вость объясняется сразу тремя совокупными обсто-
ятельствами.

Во-первых, хорошо известно, что половые стеро-
идные гормоны являются многофункциональными. 
В результате при внешне сходном состоянии половых 
желёз может выявляться их весьма различная концен-

трация, а также различная ультраструктурная органи-
зация стероидсекреторных клеток.

Во-вторых, стероидогенная функция у рыб иссле-
дуется с применением весьма различных методиче-
ских приёмов, среди которых иммуноферментный или 
радиоиммунный анализ концентрации самих гормо-
нов в крови или тканях, биохимическое исследование 
активности ферментов, цитоморфологическое иссле-
дование ультраструктурной организации секретор-
ных клеток и другие. Ясно, что данные, полученные 
в методически разноплановых исследованиях, могут 
определить и разные выводы.

В-третьих, хорошо известна видовая специфика 
как динамики самих половых стероидных гормонов, 
так и ультраструктурной организации стероидсекре-
торных клеток [Мосягина, Зеленников, 2019], особен-
но с учётом того, что в эволюции рыб сформирова-
лось большое разнообразие репродуктивных страте-
гий [Tokarz et al. , 2015]

В свою очередь, недостаточность данных опре-
деляется тем, что практически все накопленные све-
дения о стероидогенной функции гонад посвящены 
исследованию только двух тем, имеющих, впрочем, 
самое важное практическое применение. Это диф-
ференцировка (инверсии) пола при исследовании 
молоди рыб и половое созревание (нерест) при ис-
следовании взрослых особей. Если в данных, посвя-
щённых этим темам и есть противоречия, то они свя-
заны с исторической этапностью получения сведений 
и, соответственно, с последовательностью в развитии 
научных представлений. Накопленные данные по-
ложены в основу управления половым созреванием 
и нерестом рыб в условиях рыбных хозяйств, а также 
разработки биотехники искусственного получения од-
нополых поколений для многих видов рыб —  объектов 
аквакультуры [Chang et al. , 1999; Luchenbach et al. , 
2003; Tzchori et al. , 2004; Haugen et al. , 2011; и др.]. 
При этом воздействие на рыб половыми стероидны-
ми гормонами в зависимости от практической потреб-
ности позволяет получить популяции, состоящие, как 
исключительно из самцов [Tuan et al. , 1999; Afonso, 
Leboute, 2003], так и только из самок [Pongthana et al., 
1999; Vinas et al. , 2013].

Вместе с тем до настоящего времени без должно-
го внимания остаются другие направления, особенно 
в области раннего гаметогенеза, по которым имеются 
очень немногочисленные данные, например, особен-
ности и темп роста ооцитов периода превителлоге-
неза [Matsubara et al. , 2003; Мосягина, Зеленников, 
2006; Lokman et al. , 2007], формирование числен-
ности ооцитов [Maruska et al. , 2009], становление 
цикличности воспроизводства. Единичными остают-
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ся сведения совокупного анализа содержания сте-
роидных гормонов и состояния стероидсекреторных 
клеток. Более многочисленными, хотя и по-прежнему 
недостаточными, оказываются данные о стероидоген-
ной функции у рыб в связи с антропогенным и в част-
ности токсическим воздействием [Knudsen, Pottinger, 
1999; Pfillips, Xi, 2000; Shappell et al. , 2010; Zhao et 
al. , 2015], особенно с учётом значительного разноо-
бразия токсикантов, оказывающихся уже не только 
в пресных, но и морских водах.
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