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This paper reports the first i 11foпnatio11 011 гeproductive Ьiology of deep-wateг sl1гimp Glyp!1us mar
.ш.j;ialis i11 cludi11g de,1elopme11tal stages of the oocytes, stages of go11ad developme11t a11d st<iges o f m<1tu-
1·i1.y оГ repгodн c tive sys tem. Тhгее pe1·iods оГ oocytes developme11t \vеге d e!i11ed bas i11g 011 th e size оГ 
oocytes and th eir 11н c l e i; qнa11tity, foпn, aгra11geme11t, a11d size of nнcl eol i ; degree of folli cular epitheli
нm d evelop111 e11t. These pe гi ods аге : pгe111eiotic tгa11sfoпn at i o11s , pюtoplasmic growt l1 апсl tгophoplas

mi c gгowtl1. T he firsl pe1·iod is sнbdiv i ded i пto Lhгee pl1<1ses, Гюm wl1ich the lasl 011 е is Lhe phase оГ гeg

н l a rly shaped folli cle. 1Ъгее d e,1e l opmeпtal pl1ases 1vere difi11 ed fог the oocytes at trophoplasmic gгowtl1 

period: phase of vac110 lizatio11 ot· ooplasma, phase of пнс l е нs chaпges, <111d 111аtнге oocyte phase . Tl1 e 
m11шa l апапgеmепt оГ deгivali11es о /' geпn i пat i ve epithelium iп goпade апd iLs deve l opmeпL st<1 ges аге 
descгibed. Oogeпesis of С. ma1-supialis pгese11ts ап example of stюngly ргопоuпсеd K-s tгategy. 

Glyphus marsupialis (Filhol, 1884) - космоплитический вид, который встречает

ся в Восточной Атлантике от Марокко до Намибии, а также известен в западной 

части Индийского океана от юго-восточной Африки до Аравийского моря . Буду

чи батипелагическим видом, обитает в очень широком диапазоне глубин 

360-1560 м. Это субдоминантный вид в глубоководных уловах у нобережья За11ад

ной Африки (частота встречаемости до 30%) [Буруковский, 1970, 1978, 1980, 
1998; Крою~е, Форест, 1973]. Биология и оогенез С. marsupialis ранее никем не бы

ли исследованы. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Материал был собран Р.Н . Буруковским и инженерами За11рыб- и IОгрыбнро

мразведок и АтлантНИРО в рейсах научно-исследовательских и научно-поиско

вых судов: СРТМ 1257 «Лангуст» (05.06- 25.06.1973 г., 11 °02' ю . 111 ., 13°26 ' в.д . , глу

бина 610-620 м; 07.06.1973 г. , 12°10' ю.ш., 13°21' в.д., глубина 640 м); РТМ «Фио

лент» (О8.02.-21.04.1976 г., 02°35'-1 0°53 ' ю.ш. , 8°49'- 12°50' в .д., глубина 460-1000 
м); НИС «Белогорск» (29.04.1980 г., 21 °30' c. m ., глубина 400 м) ; НИС «Эврика» 

(08 .12.1982 г. , 08 ° 2 5' 10 . ш., 12°48' в.д., глубина 500-480 м) ; НИС «Бахчисарай » 

(20.03.1985 г., 10°07' с.ш . , 17°03' з.д., глубина 600-605 м) ; СРТМ "Стрельня » 

(30.0 1.1988 г. , 17°48' с.111., 16°45' з.л . , глубина 790-810 м) ; НИС «Атлантила» (12.05-
25.05.2005 г. , 20°58'-27°01' с.ш. , 17°42'2-14°00'1 з.д., глубина 641-872 м) . Часть ма

териалов была собрана в рейсе НИС ИОРАН «Витязь» (28.10.1988 г., 12°21' ю . ш ., 

2:ю 



53°02'7 n .д" глубина 1000-1120 м) . Всего было исследоnапо 45G особей, из них -
221 самr,ов и 235 самок из глубины 460-1120 м . 

Креветки быJ1и обработаны но методике биологического анализа, разработан-

1юй n лаборатории промыслоnых беспозво1юч11ых ЛтлаптIIИРО 1 Бурукоnский , 

1992] . 
Объем материала на оогенез - 55 гонад . Яичники фиксировали смесью фор

малипа (lOrYrJ) и ледяной уксусной кислоты (соотношение 10:1). Пробы обрабаты
вали с помощью стандартных гистологических методик. Единственное исключе

ние - 11еред 11роводкой гонады в течение двух-трех недель выдерживались в рас

пюре дnуокиси хрома. В результате этого образоnьшались нерастворимые в бути

лоnом и этиловом спиртах соединения хрома с липопротеидами. Собственно 

жир , имеющийся в ооцитах , в процессе нроводки растворялся в алкоголе и вы

мьшался из ооцитоn IРоски11, 1951; Кисел , 1962; Лилли, 1969; Меркулоn, И691. 
Блоки при резке по возможности строго ориентировали. Срезы окрашивали 

железным гематоксилином 110 Гейденгайну, 110 МалJ1ори и суданом черным. Мик
рофотографии nыполнепы с помощью камеры Olympus PM-DI35 с фотопристаn
кой Olyшpus PM-C35-DX. 

В данной работе мы сохраняем неизменной терминологию , ис11ользованную 

Бурукоnским и нами ранее 1 Бурукоnский , 1970; Буру1<0вский и др" 1974; Бурукоn
ский и др" 1977; Burukovsky et al" 1984; Буруковский, Судник, 2004, 2006] . По
скольку в нроцессе 011исания оогенеза мы выделяем клеточный (развитие ооци

тоn - собстnешю оогепез) , оргаппый (разnитие яичников) и организмеIIный 

( развитие репродуктивной системы, то есть совокупности гонады и аю ,ессорных 

органов) уровни , мы стремимся четко различать термины и понятия, обознача

ющие состоя11ие полоnых клеток (фазы и периоды), гопады (стадии развития) и 

репродуктивной системы в r,елом (стадии зрелости). Отсюда термин «фаза» упо

требляется для обозначения конкретного состояния ооцита; нонятие «11ериод» 

объединяет 11 есколько фаз, закоIIомер110 смеIIяющих одпа другую в процессе оо

rенеза (например, «период протоплазматического роста» ). Под «стадиями разви

тия » яичника мы нодразумеваем конкретные этаны развития гонады, выражае

мые микроскопическими гистологи•тескими картинами, идентифицируемые оп

ределенным расположением оот,итов в гонаде и фазой, в которой находится на

иболее 11родвинутая в развитии генерация ооцитов , а 11од «Стадиями зрелости» -
картины макроскопических , визуалыю определимых измепеIIий репродуктивной 

системы (в том числе и гонады) в прт,ессе ее фушщионального созревания [Бу

руковский , Судник, 2004; 2006]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Клеточный уровень оогенеза Glyphus marsupialis 

Фазы развития ооцитов 

Самая ·младшая генерация 1ю;ювых клеток - оогонии. Они нрактически лише

ны ооплазмы и располагаются небольшой компакпюй группой (рис. 1, а, б). Сре

ди них выделяются клетки сразу после митотического деления размером 

1 5-30х'25-30 µми гораздо более крунные оогонии (возможно , находящиеся в ин

терфазе ) разм ером 20-55 х 35-75 µм . Од11ород11ая ооплазма по Маллори окрашива

ется в голубоватый r\вет (мукополисахариды) , суданом черным - в серый т\вет 

или но чти не окрашивается (некоторое количество лшrидов) [Роскин, 1951; Лил
ли , 19691 . 

Ядра оогоний имеют овальную , яйт\евидную или округлую форму и размер 

12-50х20-70 µм. Кариош1азма окрашена светлее ооплазмы, кариолемма четкая . 

Хромосомы располагаются беспорядочно или же n ос1юшюм по периферии яд-
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ра, тогда они имеют вид ламповых щеток. Ядрышки неразличимы. В самых мел

ких оогониях можно увидеть бесформенные хроматиновые глыбки: по всей кари

оплазме или только вдоль кариолеммы. 

Период протоплазматического роста (ПР) ооцитов 

Ооциты 1-й фазы ПР отличаются от оогоний увеличенным количеством ооплаз

мы (см. рис. 1, б, г). Они полигональные или овальные, продолговатые. Оолемма 

может быть слабо волнистой. Ооплазма окрашивается чуть темнее, чем у оогоний, 

неоднородная: ее периферия светлее и здесь можно встретить отдельные неокра

шенные пузырьковидные включения. Размер клеток - 55-205х75-260 µм . 

а 

в 

А 

Рис. 1. Протоплазматический рост ооцитов в яичнике у Glyphus marsupialis. а, б - зона пролифе

рации (х200); в, г, д, е - протоплазматические ооциты (xlOO): or - ооrонии; 
ol - ооциты 1-й фазы; о2 - ооциты 2-й фазы; о3 - ооцит 3-й фазы; фк - фолликулярные клетки 

Figure 1. Protoplasmic growth of oocytes in the ovary of Glyphus marsupialis. а, б - proliferation zone 
(х200); в, г, д, е - protoplasmic oocytes (xlOO): or - oogonia; ol - oocytes of the lst phase; 

о2 - oocytes of the 2nd phase; о3 - oocyte of the 3d phase 4; фк - follicular cells 
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Округлые или овальные ЯJ(ра размером 45-80х30-105 µм лежат в 1\ентре ооци

тов . Границы ядра четкие, кариоплазма окрашивается темнее ооплазмы, в ядре 

много хроматина . Чаще наблюдается до 3 ти1шчных овальных ядрышек разме

рnм 1O-l 5x 15- 25 µ м, в некnторых ЯJ(рах попаJ(аются ло 1 О бесформенных скоп
лений хроматина , равномерно распределенных в густой хроматиновой сеточке . 

Размер овальных, слегка уг;юватых ооцитов 2-й фазы ПР составляет 95-45Ux 
х225-525 µм (см. рис. 1, в, г, о). Ооплазмы становится значительно больше, она 

однородно мелко гранулирована, хорошо окрашивается: суданом в серый цвет, 

1ю М<:U1лори - в синий (следовательно, происходит нако11л ение нита.тельных ве-

11\еств углевою-юго и липоиJ(ного состаr1а : [Меркулоr1, 1969; Лилли , 1969) ). По пе

риферии ооплазма окрашивается несколько светлее, чем в центре. В отдельных 

ооцитах, начинан с размера 26Ux325 µ м, можно наблюдать признаки вакуолиза
r\ии . Вакуоли образуются на периферии ООJ\итов еще ло того, как вокруг них на

чинает формироваться фолликулярный эпителий. Постепенно ооплазма стано

нится однород1·ю мелко вакуолизиµованной. Вакуоли не окрашены ни суданом 

черным, ни по Маллори. Возможно, в живых ощ\итах в них содержались тонко

дисперсные жирные кислоты, растворившиеся при проводке гонады через спир

ты [Кисел, 1962; Лилли, 1969). Размер вакуолей 6-50 µм . 

001\иты перел формиронанием вокруг них фолликула имеют размер не менее 

300-325х500-560 µм. Фолликулярные клетки постепенно окружают ооциты стар

шей 1 ·енерации ПР, нродвигаясь от 11ериферии гонады вглубь ее. Бобовидные яд

ра фолликулярных клеток , формирующих скопления непосреJ(ственно ПОJ( обо

лочкой гонады , мельче ядер тех клеток , которые продвигаются вглубь гонады. 

Фоµма сам их фолликулярных клеток нри этом меняется с ов<:U1ьной на 11родолго

ватуто . Их 11итоплазма окра111ена неою-юрою-ю (словно со11ержит мелкие волок

на) , кариоплазма заполнена густой хроматиновой сеточкой с затемнениями 

звездчатой формы. Размер фолликулярных клеток 9-34х12-44 µм. 

Овальные или яйцевидные ядра ооцитов располагаются центрально, а боль

шой диаметр ориентирован почти перпендикулярно к оболочке гонады. Размер 

ядеµ - 60-14Ux75-15U µм . lраницы ядра не всегда четко очерчены. Количе:ство 

ядрышек может достигать 4, но чаще 1. У крупных ооцитов ядрышки имеют вы

росты, благодаря чему приобретают звездчатую форму. Размер ядрышек за счет 

выµостов варьирует и составляет 6-26х5-19 µм. Хроматиновая сеточка оч<::нь 

тонкая. Глыбки хроматина разбросаны по всей кариоплазме . 

Ооциты 3-й фазы имеют вытянутую, скорее неправильную форму (округло 

трех-четырехуl'Ольную ) и µазмер 350- 54Ux5U0-7UU µм (см. рис. 1, е). Оолемма их 
четко очерчена. Ооплазма мелкозернистая, основная ее масса пронизана тонки

ми не окрашенными гематоксилином канальцами и визуально кажется желатино-

1 юдобной. 
Суданом черным ооплазма окрашивается довольно равномерно ( в ее состав 

входит достаточно жироподобных веществ, например нейтральных жиров 

и/или фосфолинидов [Меркулов , 1969). В це:;юм она светлее, чем у ооцитов 2-й 

фазы . Немногочисленные мелкие вакуоли черного цвета в ооплазме сначала не 

имеют определенного места локализации и отсутствуют только в приядерной зо

не. Посте: 11енно вакуоли уве:личиваются , а но периферии ооцита rюявляются ч<::р

ные , а, следовательно , также содержащие липиды , гранулы. 

Ядра округлой или яйцевидной формы лежат в центре клетки. Размер их 

1 50-200х1 40-225 µ м. Оо11лазма и ядро окрашены гематоксилином 11очти с одина

ковой интенсивностью. Ядро можно отличить от цитоплазмы благодаря едва за

метной слегка волнистой оболочке. Густая хроматиновая сеточка имеет равно

мерно рас11ределенные темные участки. Одно (реже 2) ов<:U1ьных ядрышка смеще

ны к кариолемме и ориентированы медио-вентрально. Диаметр ядрышка прибли

зителы-ю равен 20-40 µм. 
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Фолликулярные клетки сначала неплотно прилегают друг к другу, иногда они 

могут располагаться в 2 и даже в 3 слоя вокруг ооцитов (рис. 1, е). Границы от

дельных фолликулярных клеток трудно различимы, их похожие на зернышко 

или бобовидные ядра ярко окрашены суданом черным . 

Период трофоплазматического роста (ТР) ооцитов 

Ооциты в 1-й фазе ТР имеют полигональную, приближающуюся к овальной, 

форму (рис. 2, а). Размер их увеличивается до 525-850х575-940 µм. 

а 

в 

Рис. 2. Трофоплазматический рост ооцитов и резорбирующиеся ооциты 
в яичнике у Glyphus marsupialis. а - ооцит 1-й фазы (х32); б - ооцит 3-й фазы (х32); 

в, г - резорбирующиеся ооциты (xlOO): фк - фолликулярные клетки 

Figure 2. Trophoplasmic growth of oocytes and resorblng oocytes in the ovary 
of Glyphus marsupialis. а - oocyte of the 1 st phase (х32); б - oocyte of the 3d phase (х32); 

в, г - resorblng oocytes (xlOO): фк - follicu lar cells 

Ядра яйцевидные, овальные или округлые в ооцитах располагаются централь

но. Их размер 150-240х115-175 µм. Кариолемма четко выражена, кариоплазма 
однородная. Ядрышко одно, продолговатое или бесформенное, имеет размер 

15-40 µми находится чаще в центре ядра. Хроматиновая сеточка тонкая. Могут 
быть глыбки хроматина, рассеянные по всей кариоплазме. Отдельные некрупные 

скопления хроматина приурочены к той части ядра, что обращена к оболочке го

нады. 

Суданом наиболее ярко в черный цвет окрашено ядрышко, чуть светлее - ка

риоплазма. Ооплазма серого цвета, ее приядерный слой несколько темнее ос

тальной ооплазмы и кариоплазмы. Волнистая оолемма и тонкий периферичес

кий слой ооплазмы по Маллори окрашены в темно синий цвет. Суданом эта часть 

цитоплазмы таюке окрашивается темнее, чем остальная часть ооплазмы. 

Общий фон ооплазмы у ооцитов этой фазы суданом окрашивается светлее, 

чем у ооцитов младших генераций ПР, возможно потому, что накапливающиеся в 

плазме жироподобные вещества оформляются теперь в вакуоли, распределение 

которых неоднородное. Сначала они встречаются только в периферическом и 
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прилегающем к пему среднем слое ооплазмы. Он вакуолизировап рашюмерно и 

мелко, а периферический несет более крупные вакуоли. 

Позже ооплазма становится вакуолизировашюй более равномерно. В ней 

встретrается множество пустот, оставшихся па месте вакуолей. Вероятно, они со

держали жидкий капельный жир (жирные кислоты), не вступивший в соеди11 е

пие с двуокисью хрома и извлеченпый спиртом в процессе проводки гонад че

рез спирты повышающейся концентрации 1 Меркулов , 19691. Реже встречаются 
мелкие вакуоли с окрашенным содержимым. 

При окраске по Маллори в приядерrюй части ооплазмы выявляются мелкие 

и крупные (20-35х25-45 µм) 11еокрашеrшые пустоты. За ними в среднем слое оо

плазмы лежат самые крупные пустоты овальной формы (размер 40- 1 00х50-150 µм) 

и мелкие вакуольки двух типов - неокрашенные и те, что под воздействием окра

ски приобретают оранжевый оттенок . Возможно, они содержат преимуществен

но белковые соединения 1 Роскин, 195 1 1. Периферический слой ооплазмы может 
содержать как достаточно крупные, так и мелкие округлые пустоты вместе с мел

кими оранжевыми вакуолями. Размер пустот несколько меньше, чем у таковых в 

приядерrюм слое - 5-20х10-30 µм. Следовательно, мелкие вакуоли (размером 2-
. 8 µм), содержавшие раньше капельный жир, встречаются по всей ооплазме, а на
иболее крупш."r е из них лежат в средней части ооцита. Мелкие включения липо

протеипового или протеинового происхождения [Роскип , 1951 1 наблюдаются в 
ооплазме везде, кроме самой периферии, они могут занимать все пространство 

между крупными жировыми вакуолями. 

При окраске судапом черным окрашены только отдельные мелкие вакуольки 

вдоль оолеммы (содержат липиды), все остальные представляют собой пустоты 
на месте вакуолей , содержавших рап ее капельный жир !_Меркулов , 1969 I. 

Фолликулярный эпителий у ооцитов в 1-й фазе ТР развит хорошо (см. рис. 2, а). 

Ядра фолликулярных клеток судапом окрашены пятнисто и имеют размер 

15-20х20-30 µм . 

У ппц,итпв вп 2-й ifja:и заметно изменяется ядро. Оно расположено цеrrтралыю 

и имеет вид ярко или слабо окрашеrшой лакуны с размытыми краями . Пример

пый размер изменеrшого ядра 150-200х225-245 µм. Ооциты, имея пеправилыrую 

вытшrутую форму, часто образуют своеобразные выросты и загибы, что объясшr

ет их широкий размерный диапазон - от 950 до 2275 µм вдоль большой оси и от 
740 до 1650 µм вдоль малой оси . Ооплазма накапливает питательные вещества , 

возмож1ю , липопротеиповой природы - она хорошо окрашивается, приобретая 

орапжевый оттенок при окраске по Маллори , а при окраске суданом па сером фо

не в пей выделяется более светлый приядерпый слой 1 Роскин, 1951; Меркулов , 

1969; Лилли, 1969 I. От ядра остается лишь лакуна продолговатой формы между 
разноразмерпыми вакуолями, накопление которых в ооплазме продолжается. 

Самые крупные и самые мелкие вакуоли пе окрашены ни по Маллори, пи су

да11ом (возможно в них до проводки гонады через этил-бутиловую смесь был ка

пельный жир). Самые крупные вакуоли лежат в среднем слое ооплазмы между яд

ром и оолеммой (они могут сливаться между собой, достигая размера 60-240х 

х75-400 µ м), мелкие - ограrrи•шва~от их около ядра и па периферии ооцитов. Па 

периферии клеток, кроме того , наблюдается множество мелких окрашенных ва

куолей. Опи приобретают оранжевый оттенок при окраске препаратов по Мал

лори, и серый - при окраске судапом. Наиболее ярко обоими красителями окра

ше11ы каплевидные вакуоли средних размеров, расположенные между самыми 

крупными 11еокрашеrшыми вакуолями. Часть из них, окрашиваемые по Маллори 

в ярко оранжевый цвет, возможно, богаты протеинами и липопротеидами , а су

даrюм - в черный цвет, содержат липопротеиды 1 Меркулов, 1969; Лилли, 19691 . 
Вокруг отдельных ооцитов фолликулярные клетки лежат несколькими слоя-
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ми, особенно это характерно для ооцитов, расположеппых прямо под оболочкой 

гоrrады. 

В 3-й фазе ТР ооциты приобретают все более причудливую, изогнутую форму и 

достигают гигантских размеров - 1670-3260х3000-6375 µм (см. рис . 2, б). Оолем

ма их rrечетко отrерчепа, на препаратах грапицы ооцитов определяются по кром

ке из слабо развитых уплощенных фолликулярных клеток. Ядра в клетках не раз

личимы. 

В этой фазе 13 ооцитах наблюдается масштабrюе слияние вакуолей - вплотr, до 

единой крупной капли, занимающей примерно 90% объема зрелого ооцита и со
держащей в живом ооците канельный жир (жирные кислоты) [Меркулов, 1969]. 
В rra•raлe фазы размер округлых каплеподобпых rrеокрашеrшых структур по всей 

ооплазме примерно одинаков (30-140 µ м), резко уменьтаясь в периферическом 

слое ооцита. Позже в ооцитах могут отмечаться отдельные небольшие островки 

желатипоподобпой структуры (окрашены судаrюм 13 •1ерпый ц13ет - содержат ли

пиды), остальное - сливнrиеся неократенные капли жидкого жира (см. рис. 2, б). 

Вдоль оолеммы всегда имеется кайма из мелких овальных включений (большой 

диаметр - 60-70 µм) , окрашеrшых судаrюм 13 черпый ц13ет, по Маллори - в ора11-

жевый и немного в синий цвет. При их слиянии прилегающий к оолемме узкий 

слой 001 rлазмы может целиком окрашиваться rro Маллори в ярко оранжевый 
ц13ет. Осталr,rrая часть цитоплазмы у зрелого ооцита ни судапом, ни по Маллори 

не окраrпивается. 

Можно с уверенностью сказать, что зрелые ооциты должны содержать внуг

ри каплю жидкого жира. Это подтверждается личным сообщением Р.1-1. Буруко13-

ского, который наблюдал каплю жидкого жира в толы<о что отложенных на пле

оноды яйцах многих креветок из семейства Pasiphaeidae. 
Резорбирующ,иеся ооциты чаще 13стречаются прямо под оболочкой гонады, они 

окружены крупными скоплениями фолликулярных клеток (см. рис. 2, в, г). Их 

можно встретить в яичнике на разных стадиях его развития. 

Наиболее часто они встречаются 13 после11ересто13ой гонаде. Форма резорби
рующихся ооr~итов неправильная, оболочка бугристая. У 001~итов в начале ре

зорбции фолликулярные клетки лежат максимум в 2 слоя и в одном ряду шютно 
прижаты друг к другу. Ядра фолликулярных клеток могут иметь яйцевидную, бо

бовидную или грутевидную форму. Их кариоплазма окративается очень неодно

родно - яркими IIятнами, лежащими нримерно в шахматном rюрядке . 

В rrекоторых ооцитах (50-30 9'() резорбирующихся ооцито13) разрушается 

оолемма и ооплазма растекается по всей полости фолликула. Фолликулярный 

энителий вокруг отдельных ооцитов может частично разрушаться , и тогда резор

бирующиеся ооциты имеют общую ооплазму от несколr,ких клеток , 13 которой 
видны округлые ядра , размером схожие с таковыми у 001~итов ПР, ядрыmки не

различимы (возможно, это артефакт). 

В предrrересто13ых и посленересто13r,rх гонадах 13стрет1аются ооциты, оставо

вивтпие свое развитие на разных фазах ТР. Все такие оот~иты имеют неправиль

ную форму и занимают неполный объем фолликулярного мешка. Ооплазма их за

полнеrrа крупными вакуолями и мелкими каплями (40-100х50-120 µ м). При ок

раске по Маллори самые крупные вакуоли не ократены, а мелкие приобретают 
оранжевый цвет. Некоторые из резорбирующихся клеток ( 600-900х700-1100 µм) 
имеют ядро 013алыюй формы с нечеткими грапицами и размером 125-140х 

х150-200 µм , сравнимым с таковым, характерным для оот,итов в 1-й фазе трофо
нлазматического роста. Фолликулярные клетки вокруг них располагаются в 

1 слой, размер их ядер - 10-25х25-45 µм . 

Ядра у других невыметанных ооцитов неразличимы или имеют измененный 

вид, приядерный слой ооплазмы светлее остальной цито11лазмы, занолненной ва

куолями. У сохранившихся ядер кариолемма rre 13Ыражеrrа , кариоплазма светлая , 
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11еод11ород11ая растекается по ооплазме, и ядро приобретает лакунарный вид. Раз

мер ооr~итов с измененным ядром 650-1000х800-1500 µм . Размер ядерной лаку

ны , если она имеется, составляют около 200 µм вдоль большой оси. Все это ха

рактеризует резорбирующиеся ооциты во 2-й фазе трофоплазматического роста. 

Вокруг них фолликулярные клетки могут лежать в 4-5 слоев. Самые крупные ре
зорбирующиеся клетки занолнены сливающимися вакуолями, которые не окра

шены суданом. 

Невыметанные зрелые ООI~иты сплошь черные при окраске суданом и занима

ют тоже не весь объем фолликула - ооцит окру:Жает пустота. «Усадка» происхо
дит примерно па 1/ 5 диаметра ооцита, или же от него посреди скопления фол
ликулярных клеток остается только периферическая окрашенная кайма ооплаз

мы, остальная часть ооплазмы не окрашена. 

Форма и размер ядер фолликулярных клеток, окружающих резорбирующиеся 

ооr~иты, отличаются от таковых у клеток, формирующих фолликул вокруг разви

вающихся ооцитов. Они продолговатые, уплощенные, иногда веретеновидные в 

отличие от нормальной овальной и бобовидной формы. Размер ядер у фоллику

лярных клеток из фолликула вокруг резорбирующихся невыметанных ооцитов 

увеличивается 110 сравнению с таковым вокруг нормально развивающегося ооци

та примерно в полтора-два раза (35х70 µм по сравнению с ·20х30 µм). 

Обсуждение 

Зрелые ооциты достигают размера 5000-6400 микрон, они содержат капель
ный жир. За время оогенеза у креветки С. тarsupialis размер ооцитов увеличива
ется нримерно в 85 раз . За время нревителлогенеза размер ядра ооцитов увели

чивается Почти в 4,5 раза , а размер ооцита - почти в 10 раз (с 75 до 700 µм). 
Размер ядрьппек у С. тarsupialis в течение ПР увели~ивается с 15 до 40 µм, а 

количество их , наоборот, уменьшается с 3-7 до 1-2. Только в самом начале ооге
пеза ядрышки имеют правильную овальную форму: в ооцитах, начиная со 2-й фа

зы ПР, ядрышки чаще имеют выросты , делающие их бесформенными. 

Фолликулярные клетки, формируя фолликул, сначала неплотно прилегают 

друг к другу и могут располагаться в 2 и даже в 3 слоя. Вокруг отдельных вител
логенных ооцитов фолликулярные клетки также лежат несколькими слоями, осо

бенно это характерно для ооцитов, -расположенных прямо под оболочкой гона

ды (для ускорения накопления экзогенного желтка?). По мере созревания оо-цита 
фолликулярные клетки постепенно уплоrцаются, их границы трудно различимы. 

У глифуса нроисходит смещение фазы вакуолизации на период ПР ооцитов: 

первые желтковые вакуоли в ооплазме появляются до того, как вокруг ооцитов 

будет закончено формирование фолликулярного эпителия. Смещение начала ва

куолизацИи цитоплазмы (т.е. явление, характерное для вителлогенеза вообще) на 
период ПР наблюдали также Шарнио-Коттон и Деместре с соавторами у карид

ных креветок, амфипод и изопод [Charniaux-Cotton, 1985; Demestre, Fortuno, 
1992]. 

Гонадный уровень оогенеза Glyphus marsupialis 

Взаимиое расположеиие половых клеток в гоиаде С. тarsupialis 

иа разных стадиях ее развития 

Каждая гонада С. тarsupialis лежит в головогруди и не выходит за пределы 

карапакса (рис. 3). Она состоит из двух билатерально симметричных частей, ко
торые можно разделить на три отдела: передние и зад~ше отроги и средний 

отдел, где имеется мостик, соединяюrций обе части яичника вдоль медиальной 

стороны каждой. В самом начале своего развития яичник лежит на гепатопанкре

асе, занимая место между задней стенкой эзофагуса и з;щним концом цефалото-
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ракса. В процессе развития гонада разрастается во все стороны , но особе»но за 

счет увеличения размеров передних и задних отрогов, которые особенно сильно 

развиваются только в преднерестовых гонадах. В этой последней стадии яични

ки занимают всю дорсальную часть цефалоторакса и хорошо видны через экзо

скелет. 

ll стадия Ш стадия 

V стадия 

Рис. З. Строение гонад G. marsupialis на 11, 111, V стадиях развития 

Figure 3 . The structure of gonads of G. marsupialis at the st_!1ges of development 11, 111 and V 

Как правило, срезы были сделаны через ·отроги гонады так, что они захваты

вали и правый, и левый отрог. В результате этого препараты яичников представ

ляют собой два среза, расположение клеток в которых зеркально симметрично . 

Это позволяет описывать расположение ооцитов в одной гонаде. 

Ооциты, начиная ' с самых младших генераций и до самых старших, на попе
речном срезе располагаются цугом, как бы продвигаясь друг за другом в опреде

ленном- порядке. Кажется, что они ~ лежат в постепенно расширяющемся кана

ле. На самом деле, экстраполируя , по крайней мере, на весь передний отрог го

нады, это не канал, а пласт клеток увеличивающейся толщины. «Канал» изгиба

ется так, что его ось приобретает вид синусоиды, начинающейся у вентро-меди

ального угла гонады --Постепенно толщина «канала» увеличивается, его ось, сле

дуя синусоиде, поворачивается диагонально, точнее, вентро-медиально - дорсо

латерально (рис . 4, а-в) . Ооциты в нем довольно плотно упакованы и поэтому 

слегка деформированы . Остальную часть яичника (в основном, ее периферию 

между оболочкой и половыми клетками) заполняет вещество неклеточного 

происхождения. 

По мере развития яичника на поперечных срезах и в целом в гонаде можно 

проследить следующие сменяющие друг друга картины расположения ооцитов в 

разных фазах развития , что показано нами на схемах строения гонады (см. рис. 4) . 
В самом начале развития гонадь1 оогонии и ооциты 1-й фазы ПР формируют 

зону пролиферации , где оогонии лежат вентро-медиально, компактной группой 

прямо под оболочкой гонады. Самые мелкие оогонии лежат у медиальной стен

ки яичника. Вентрально от них располагаются более крупные оогонии, за кото-
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Рис. 4. Схемы взаимного расположения 
производных герминативного эпителия 

на поперечных срезах гонады G. marsupialis 
на разных стадиях ее развития : 

1 - зона пролиферации, оогонии и ооциты 

1-й фазы протоплазматического роста (ПР) ; 
2 - ооциты 2-й фазы ПР; 3 - ооциты 3-й фазы 
ПР; 4_- вителлогенные ооциты; 5 - кишечник 

Figure 4. The schemes illustгating mutual 
arгangement of deгivates of germinative 
epithelium оп transverse cross-sections 

of gonad in G. marsupialis at different stages 
of gonad development: 

1 - proliferation zone, oogonia and oocytes 
at the }st phase of protoplasmic growth (ПР); 

2 - oocytes at the 2nct stage of ПР; 
3 - oocytes at the 3ct stage of ПР, 

4 - vitellogenic oocytes; 5 - intestines 

I ст. 

рыми поодиночке лежат ооциты в 1 -й фазе ПР, и каждый последующий ооцит 
чуть крупнее предыдущего. Самые старшие ооциты 1 -й фазы переходят во 2-ю фа

зу ПР, смещаясь теперь медио-дорсально вглубь гонады, а затем дорсально, вдоль 

ее оболочки на дорсальной стороне. Перерыва асинхронности в развитии ооци

тов ПР не наблюдается (диапазон размера ооцитов в разных фазах перекрыва

ется). Таково строение гонады во всех ее частях на I-й стадии ее развития, когда 

старшая генерация ооцитов находится во 2-й фазе ПР (см . рис . 4, а). 

Ооциты в фазе оформленного фолликула впервые появляются в _дорсальной 

и дорсо-латеральной части гонады, в конце «канала», на месте ооцитов 2-й фазы 

ПР, становясь старшей генерацией половых клеток в гонаде. Это служит призна

ком перехода гонады во II стадию развития (см. рис. 4, б). В результате увеличе

ния размера ооцитов 3-й фазы ПР, растягивающих гонаду, зона пролиферации 

может сдвигаться в яичнике еще более медиально и прижиматься к самой обо

лочке гонады. Терминально (с обоих концов яичника) зона пролиферации отсут

ствует, зато здесь у вторично созревающих самок можно наблюдать невыметан

ные резорбирующиеся ооциты. В каждой половине остальной части гонады мож

но насчитать не более 12 оогоний, формирующих компактную группу из 2- 3 сло

ев клеток. Они неодинаковы по размеру: часть из них находится в разных фазах 

митоза, т.е. активно делится, а, следовательно, пополняет резервный фонд поло
вых клеток. Ваереди от оогоний в «канале>~ распространяются ооциты в 

1-й фазе ПР, сместившиеся медиально и несколько дорсо-медиально. Переходя 

во 2-ю фазу, они по одному смещаются снова к вентральной стороне гонады, про

ходя через центр половины гонады и расnределяясь затем латерально и дорсо-ла

терально вдоль ее оболочки. Вокруг наиболее развитых из них оформляется фол

ликулярный эпителий . В каждой гонаде на срезе можно насчитать по 3 ооцита 
старшей генерации и по 4-6 - 1-й и 2-й фазы ПР. 

Однако развитие половых клеток в гонаде G. тarsupialis происходит неравно
мерно. Это прослеживается уже с ранних стадий развития. Когда на периферии 
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передней части гонады наиболее продвипутыми в развитии клетками являются 

001~иты во 2-й фазе ПР, за ними вдоль оболочки яичника (далее по направлению 

к средней его части) раснолагаются ооциты со все более развитым фолликуляр

ным эпителием. Выделяются фолликулярные клетI<и, расположенные слоем пря

мо под оболочкой гонады, и их скопления около зоны пролифера1~ии (медиаль

но и вентрально) в каждом яичнике. Фошiикулярные I<летки, нродвигаясь от них 

к наиболее развитым ооцитам 2-й фазы, формируют крупные скопления около и 

между оО1щтами 1-й фазы ПР. В этот период развития в яичнике одновременно 

можно встретить одноразмерные ооциты ПР, находящиеся в разном состоянии: 

с вакуолями в ооплазме и без, с признаками формирования фолликулярного эпи

телия и без таковых. Это зависит от их месторасположения fl· гонаде. Наиболее 

развитые половые клетки занима~()т периферию яичника. Нарушения асинхрон-

1юсти развития ооцитов ПР на этой стадии развития тоже не отмечается. 

На П стадии развития впер·вые выявляется то, что парность строения гона

ды С. тaтsиpialis характерна ·лишь для ее нериферических отделов (нередних и 
задних отрогов). Между ними в средней части яичников появляется соединяю

щий две половины гонады перешеек. Он формируется вентрально, и в нем нахо

дятся ооциты в 1-ой фазе ПР, образующие вентро-медиально комнактную группу, 

дорсалыю над которыми слоями, плотно друг к другу лежат ооциты во 2-й фазе 

ПР. Остальную часть перешейка вплоть до оболочки гонады занимают 001~иты в 

фазе оформленного фолликула. 

По мере накопления питательных веществ наиболее развитые из ооцитов 

3-й фазы ПР переходят в 1-ю фазу ТР, что характеризует наступление III стадии 
развития гонады. 

В каждом яичнике на этой стадии развития наблюдается по 2 зоны пролифе
рации неболыпого ·размера: одна в передней, вторая - в задней части гонады. По 

мере удаления от средней части яичника каждая зона нролиферации все больше 

растягивается вдоль медиальной стороны гонады , одповремешю уплощаясь. Вен

трально от группы оогоний отходит тяж ооцитов в 1-й фазе ПР. Далее ось «кана

ла» с вентральной стороны поворачивает вглубь яичника но нанравлению к его 

дорсальной стороне. Здесь в 1 ряд (если они достаточно крупные) или в 2 ряда 
(если клетки более мелкие) лежат ооциты во 2-й фазе ПР. За ними вдоль оболоч

ки гонады на дорсальной и латеральной стороне, а в конце «канала» - вентро

латерально появляются ооциты наиболее развитой генерации половых клеток -
в фазе вакуолизаr~ии (от 1 до 3 экз.). Перерыва в асинхронном развитии ооr,итов 

ПР не наблюдается . 

В средней части яичника по-прежнему сохраняется вентральная перемычка, 

появившаяся в результате слияния здесь двух гонад. Развитие и распространение 

ооцитов в средней части начинается от вентральной стороны яичника: оогонии 

отсутствуют, младшая генерация ооцитов находится в 1-й фазе ПР, старшая - в 

1-й фазе ТР (их количество достигает 4). Первые лежат вентрально под оболоч
кой гонаДЬ1, вторые медиально, дорсально и латерально на периферии 1.Jонады. 
Между ними находятся ооциты во 2-й фазе ПР. 

На ПI-й стадии развития гонады на ее периферии латерально могут еще встре

чаться скопления пустых, сохранивших форму ооцита, фолликулов, пустых фол

ликулов со «смятым » фолликулярным эпителием и отдельные резорбирующиеся 

001,иты. Терминально передний отрог яичника часто состоит из одних пустых 

фолликулов . Медиально в гонаде между ооцитами прото- и трофоплазматическо

го роста кроме скоплений фолликулярных клеток отмечаются таюке участки хо

роню развитой соединительной ткани . 

Расположение ооцитов в передних отрогах гонад не всегда симметрично. Так, 

например, в одном отроге группа оогоний может лежать посередине медиальной 

стороны, а во втором - сдвигаться вентро-медиально. Однако всегда наблюдается 
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расположение ооцитов в « Канале», вдоль синусоидальной оси, направленной от 

зоны пролифераr~ии к дорсолатеральным и латеральным сторонам яичника. 

Неодновременность созревания ооцитов в разных частях гонады С. marsиpialis 

отмечается на всем протяжении ее развития. Раньше созревают ооциты, распо

ложенные на периферии передней части гонады - у них постепенно изменяют

ся ядра, что характерно для ооцитов 2-й фазы ТР, онределяя наступление IV ста
Пи:и ра.звитш~ гоиады. Зона пролиферации в гонаде на этой стадии развития рас

полагается примерно в средней части гонады и занимает теперь меньший объем -
в каждом яичнике на срезе видны по 3-8 оогоний. Возможно, положение зоны 
пролиферации не стабилыю. По периферии яичника (дорсалы-ю, латерально, 

вентрально) могут встречаться пустые фолликулы неправильной формы, а с бо

ковых сторон еще и резорбирующиеся ооциты. Вероятно, это следы предыдуще

го нереста. 

Вероятно, вителлогенез начинается в разных частях гонады не одновременно. 

Об этом можно судить но · тому, что на периферии яичника ооциты в фазе оформ

ленного фолликула уже приступают к вителлогепезу, а ближе к медиальной его ча

сти трофоплазматические ооr~иты еще не появились. Поэтому действительное на

ступление перерыва асинхронности ра.звитш~ яичниха (между прота- и трофопла.змати

чес1Сuм ростом) происходит при появлении в гонаде ооцитов 2-й фазы ТР, когда во 

всей гонаде полностью исчезают ооr~иты в фазе оформленного фолликула. 

На этом этаIIе становится заметной разница в размере между оогониями и оо

цитами, вступившими в ПР (их размеры отличаются примерно в 10 раз). Раньше 
у оогоний наблюдался непрерывный переход в ооциты, и значительной разниr~ы 

в размерах между самыми крупными оогониями и ~мыми мелкими ооцитами не 

было обнаружено ( оогонии постоянно делились, росли и переходили в ооциты). 
Создается впечатление, что оогонии перестают делиться, расти и пополнять 

фонд ооцитов ПР, когда у ооцитов старшей генерации начинается активный ТР. 

Это указывает иа второй перерыв асиихропиости ра.звитш~ гоиады, приходящийся 

также на IV стадию развития. 
Когда ооциты во 2-й фазе ТР превращаются в зрелые ооциты, занимая боль

шую часть объема гонады, наступает V стадия развития гопады (рис. 4, в). 

На поперечном срезе через верхнюю часть переднего отрога яичника поме

щается только один зрелый ооцит. В средней части и начале задних отрогов их 

количество увеличивается до 2- 5, а среди них различается цепочка из ооцитов 
ПР. Последние прижаты зрелыми клетками вплотную к оболочке на вентральной 

стороне гонады , поэтому имеют продолговатую форму. Зона нролиферации в го

наде одна, располагается в средней части зрелого яичника, где смещается все бо

лее медиально. Она состоит из примерно 15 клеток, 7-8 из которых - ооr~иты в 

1-й фазе ПР. За ними цепочкой в один ряд вдоль оболочки на вентральной сто

роне гонады лежат ооциты 2-й фазы этого периода. Далее в «канале» появляют

ся ооr~иты в фазе оформленного фолликула. Ось «канала» поворачивается по на

IIравлению к центру каждой гонады, поэтому ооциты ПР, занимая теперь ее вну

треr-шюю часть, зажимаются зрелыми ооцитами с 2-3 сторон . Дорсально, лате

рально и несколько вентро-латерально в «канале» располагаются зрелые ооциты. 

Поскольку и резорбирующиеся Зрелые ооциты, и спавшиеся фолликулы на 
разных этапах их разрушения можно найти в гонадах глифуса практически на 

всех этапах развития, можно предположить, что процесс резорбции у Glyphиs mar
sиpialis происходит очень медленно и, возможно, даже не укладывается в период 

между двумя нерестами. Это не удивительно, учитывая крупные размеры зрелых 

ооrщтов. Можно предположить, что глифусы могут нереститься 2-3 раза в жизни. 
На нериферии некоторых яичников имеются отдельные невыметанные ре

зорбирующиеся ооциты, множество пустых фолликулов (от преобладающих фол

ликулов, сохранивrлих форму зрелого ооцита до неправильной «Смятой» формы) 
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и просто скопления фолликулярных клеток. Центрально в каждой половине та

кой гонады отмечаются по 4-5 ооцитов в 1-й фазе ПР (компактной группой вен
тро-медиально) и по 1-2 ооцита во 2-й фазе ПР (в один ряд вдоль вентральной 
стороны яичника), или выделяются только 1-2 ооцита во 2-й фазе ПР. Свободное 
от выметанных зрелых ооцитов место в яичнике постепенно занимается 001\ита

ми в фазе оформленного фолликула. Они, развиваясь , продвигаются от оацитов 

2-й фазы к периферии гонады. Вакуоли в ооцитах ПР в таких гонадах не отмеча

ются. Такая картина, в общем, характеризует недавно отнерестивпшхся особей, 

яичники которых теперь находятся в переходной стадии развития - VI-II (стадия 
выбоя или посленерестовая гонада). 

У некоторых недавно нерестившихся креветок старшая генераr\ИЯ ооцитов в 

гонаде - ооциты в начале 1 -й фазы ТР, а среди множества нустых фолликулов 

встречаются преимущественно ооциты в фазе оформленного фолликула , есть и 

немного невыметанных ооцитов. Глубже в гонаде медиально и вентро-медиально 

лежат участки зоны пролиферации . Они окружены крупными сконлениями фол

ликулярных клеток, которых также много под оболочкой по периферии гонады . 

Все это характеризует VI-III стадию развития яичниха (стадию его восстановления) 
[Буруковский, 1970; Буруковский , Судник , 2004, 2006]. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Гонада у глифуса очень компактная , вся лежит в головогруди и не образует ни

каких выростов, в отличие от яичников у нематокарцинуса и пенеоидных креве

ток, где у первых можно отметить наличие в гонаде абдоминальных выростов, а 

у последних - еще передних и боковых IКing, 1948; Буруковский, 1970; Levi, 
Vacchi,1988; Demestre, Fortuno, 1992; Буруковский, Судник, 2004]. 

Расположение производных герминативного энителия в каждой гонаде лишь 

приблизительно билатеральIIо симметрично. Однако обязательно на любой ста

дии развития яичника наблюдается выстраивание ООI\итов вдоль примерно сину

соидальной оси «Канала», направленной от зоны пролиферации к дорсо-лате

ралы-юй и латеральной стороне гонады. 

Для С. marsupialis характерны два перерыва асинхронности развития гонады , 

нроисходящих одновременно. Действительное наступление первого из них нро

исходит между прото- и трофоплазматическим ростом и определяется появлеIIи

ем на периферии гонады ооцитов 2-й фазы ТР, когда в яичнике полностью исче

зают ооциты в фазе оформленного фолликула и ооциты старшей генерации ПР 

находятся во 2-й фазе, что в целом характеризует наступление IV стадии разви
тия яичника. Второй перерыв асинхронности развития гонады наблюдается так

же на ее IV стадии развития. Он образуется между оогониями и ооцитами ПР (их 
размер отличается примерно в 10 раз) при переходе ооцитов старшей генерации 
ПР в гонаде к активному вителлогенезу. 

Поскольку резорбирующиеся ооциты , спавшиеся фолликулы и значительные 

скопления фолликулярных клеток на разных этапах их разрушения можно найти 

в гонадах глифуса практически на всех этапах развития гонады, можно предполо

жить, что этот процесс у данного вида креветок происходит очень медленно . Это 

не удивительно , учитывая крупIIые размеры ооцитов. 

Смещение начала накопления вителлина на середину протоплазматического 

роста ооцитов, а также совпадение по времени настушrения двух перерывов 

асинхронности развития гонады позволяет удлинить вителлогенез половых кле

ток, не удлиняя продолжительность оогенеза в целом и перераспределить энер

гию в пользу созревающих крупно размерных ооцитов. 
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Организменный уровень оогенеза G. marsupialis 

Визуально выделяемые r:тадии .зрш~осrпи репродухтиrтой r:исrпемы хорошо соот

ветствуют отдельным стадиям развития гонады. 

П стадия зрелости совпадает с завершением наиболее развитой генерации оо

цитов ПР (они достигают фазы оформленного фолликула). У креветок наступле

ние этой стадии характеризуется окончанием в яичнике превителлогенеза. К это

му времени самки линяют и готовы спариваться первый раз. У пенеоидных кре

веток, 11ачи11ая с этого периода, в теликуме самок отмечается сперматофор. 

Линька и спаривание стимулируют вителлогенез у многих декапод [Charпiaux

Cottoп, 1960; Touir, Charпio-Cottoп, 1974; Minsheпg, 1990]. 
III-V стадии зрелости совпадают с разными этапами вителлогенеза у наиболее 

развитой в гонаде генера1,ии 001,итов (1-й, 2-й и 3-й фазой ТР соответственно). 

У вторично созревающих самок G. marsupialis после завершения VI стадии 
(стадии выбоя) репродуктивная система возвращается во П стадию зрелости (ста

дия IV-II), которая диагностируется по доминированию в яичнике множества пу
стых фолликулярных оболочек от выметанных ооцитов. 

Общая дли11а креветок (ДТ) варьирует от 35,5 до 172 мм, что соответствует 
14,5-64,5 мм длины карапакса (ДК). Самцы имеют ДТ 85-168 мм (ДК 32-63 мм), а 
самки соответственно 44,5-172 мм (14,5-64,5 мм). Особь с ДК 37 мм (ДТ 100 мм) 
имела пред11ерестовые гонады. )Кизненный цикл G. marsupialis составляет не ме
нее трех лет. 

В январе не было встречено ни одной яйценосной самки. Гонады креветок нахо

дились на раз11ых стадиях зрелости: 23% были неразвитыми (П стадия зрелости), 
32% находились в самом начале вителлогенеза (III стадия), 39% - на IV стадии и 
только 5% были преднерестовыми . В феврале у большинства самок (70%) гонады 
находятся в состоянии покоя (П стадия) . У 11 % на плеоподах появились только 
что отложенные яйца (I стадия эмбрионального развития). На долю особей с го
надами в III, IV и V стадии зрелости приходилось по 11 % , 11 % и 7% соответст
вен110. 

В марте наряду с незрелыми и впервые созревающими (40%, с гонадами в I и 
П стадии зрелости) появляются (10%) посленерестовые особи, но половину всех 
самок составляют созревающие самки (50% , с гонадами в III-V стадиях). Возрас

тает доля самок, только что отложивших яйца на плеоподы (32%, 1 стадия), а 
10% и 8% вынашивали яйца во 2-й и 3-й стадии эмбрионального развития. В ап
реле не было обнаружено ни одной яйценосной креветки. Половина самок име

ла незрелые яичники (I и П стадии) . На долю креветок с вителлогенными яични

ками пришлось от 25% (III стадия) до 12,5% (IV-V стадии). В мае у 13% исследо
ванных самок го11ады были во П ст. зрелости, а на плеоподах отмечались только 

что отложенные яй1,а. Гонады у самок без яиц (87%) могли быть как в незрелом 
состоянии (61 %), так и иметь разную степень созревания (9%, 4% и 13% для яич
ников в III, IV и V стадий зрелости). 

В июне абсолютно доминируют самки без яиц на плеоподах (95%, где 85% со

ставляют особи с неразвитыми яичниками и 10% - с вителлогенными гонадами 

IV-V стадий зрелости). У яйценосных самок (5%) стадия эмбрионального разви
тия яиц не превышала I-ю стадию, а гонады были незрелыми. 

В октябре у единственной встреченной самки с гонадами на III стадии зрело
сти (11ачало вителлогенеза) на плеоподах и1-шубировались только что отложен

ные яй1,а. 

Развитие гонад у G. marsupialis происходит параллельно инкубации яиц на пле
оподах. Нерест у этого вида растянут, начинается в феврале - марте. 

Количество 001,итов в яичнике у G. marsupialis изменяется в зависимости от 
стадии его зрелости. На III стадии в гонаде самки с ДТ 129 мм было 126 наибо
лее развитых ооцитов (каждый весом 0,0031 г). На IV стадии в яичнике самок с 
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ДТ 124-132 мм насчитывалось S0-57 ооцитов (каждый весом 0,0281 г). Абсолют
ная индивидуальная плодовитость (ЛИП , количество зрелых ооr,итов в предне

рестовом яичнике) достигает 59-1Q5 ооцитов (ДТ самки 124-172 мм), каждый ве
сом 0.0397 г, а начальная реализованная (количество яиц в только что отложен

ной кладке) - от 1 О до 105 яиr,. Размер недавно отложенного яйr,а составляет 

3,9-5,l х4,8-6,5 мм (малый диаметр х большой диаметр, МДхБД). 
У G. maпupialis ЛИП очень мала, а размер зрелого ооцита очень велик (l,67-3,2Gx 

х3,О-6,38 мм (МДхБД)) по сравнению как с пенеоидными креветками (ЛИП до 

1 300 ООО ооцитов у Melicertus kerathurus и Fenneropenaeus merguiensis с ДТ до 225 мм, 
размер зрелого ооцита до 0,4 мм IHeldt, 1938; Tuma, 1967]), так и, например, с 
каридной креветкой N. lanceopes (количество яш, на плеоподах достигает всего 
1522 яиц [Gorny, George, 1997]. 

Оогенез G. marsupialis можно считать примером оогепеза вида с ярко выра
женной К-стратегией. 

ЗАКЛIОЧЕНИЕ 

Изменение формы и количества ядрышек в ядрах ооцитов G. marsupialis, воз
можно, является следствием образования сложных ядрышховых хомТU1,ехсов. За вре

мя оогенеза размер ядра ооцитов увеличивается почти в 4,5 раза, а размер ооци
тов - примерно в 85 раз, достигая очень крупной величины (до 6,4 мм у зрелого 
ооцита). Зрелые ооциты содержат капельный жир. 

ЗП занимает исходно вентро-латералыюе положение, при созревании она сме

щается развивающимися ооцитами вглубь яичника. Похоже , что зона пролифера

ции фолликулярных ю1еток располагается в том же месте, что и ЗП ооцитов. 

Смещение начала накопления вителлина на середину протоплазматического 

роста ооцитов, а также совпадение по времени наступления двух перерывов 

асинхронности развития гоRады ( 1-й - между прото- и трофоплазматическим 

ростом и 2-й - между оогониями и ооцитами ПР) позволяет удлинить вителлоге

нез половых клеток, не удлиняя продолжительность оогенеза в целом и перерас

пределить энергию в пользу малого количества (ЛИП до 105 ооцитов) созреваю
щих крупноразмерных ооцитов . 

На любой стадии развития яичника наблюдается выстраивание ооrщтов 

вдо~1ь примерно синусоидальной оси «Канала», нанравленной от ЗП к дорсо-лате

ралы-юй и латеральной стороне гонады непосредственно к отходящим отсюда 

яйr,евод~м. Это хороню объясняется крупным размером зрелых ооцитов. 

Можно предположить, что процесс резорбции у G. marsupialis происходит 
очень медленно , что также не удивительно, учитывая размер ооцитов кревет

ки. Можно предположить, что глифусы могут нереститься 2- 3 раза в жизни. 

Сотрудники паразитологической лаборатории ЛтлантНИРО, в первую оче

редь А. Елисеев. Е .А. Гусева и Р.Н. Буруковский оказали мне помощь в изготовле
нии микрофотоtрафий с гистологических препаратов для этой статьи. Р.Н. Буру

ковский также читал рукопись и сделал ряд ценных замечаний. Им и всем осталь

ным, помогавшим мне в работе над данной статьей, я хочу выразить мою самую 

искреннюю признательность. 
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