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РЕЗЮМЕ

Временные, «внезародышевые» структуры имеют большое значение для развития представителей 
многих таксонов Metazoa и характеризуются значительным разнообразием. Желточный синцитиаль-
ный слой (ЖСС) – это провизорная система, входящая в состав желточного комплекса зародышей и 
личинок костистых рыб и выполняющая морфогенетическую, трофическую и иммунную функции. 
Несмотря на важную роль ЖСС в раннем онтогенезе рыб, данные об его структуре носят фрагментар-
ный характер. В настоящей работе приводится описание организации ЖСС личинок бирюзовой 
акары, Andinoacara rivulatus (Cichlidae), полученное на основе анализа серийных гистологических 
срезов. Цитоплазма ЖСС заполнена желточными включениями, размер которых уменьшается в 
направлении от базальной к апикальной поверхности ЖСС. Cпособ интернализации фрагментов 
желтка являет-ся одной из наиболее вариабельных черт ЖСС у представителей исследованных видов 
Teleostei. Ядра ЖСС исключительно сложной формы с заметными крупными ядрышками. Масса 
желтка, ассимиля-цию которого осуществляет ЖСС, состоит из гомогенных глобул. В ней находятся 
многочисленные жи-ровые капли, многие из которых контактируют с его базальной поверхностью. Из-за 
взаимодействия с жировыми каплями толщина ЖСС очень неравномерна. Значительная часть 
апикальной поверхности ЖСС покрыта кровеносными сосудами и пигментными клетками. В период 
смешанного питания жел-точный комплекс располагается спереди от печени. Таким образом, желточный 
комплекс бирюзовой акары имеет сложную хорошо дифференцированную организацию. 
Полученные данные расширяют наши представления о морфологии провизорных систем рыб и 
позволяют выявить их общие и видоспе-ц ифические черты. 

Ключевые слова: бирюзовая акара Andinoacara rivulatus, желточный синцитиальный слой, постэмбри-
ональное развитие
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ВВЕДЕНИЕ

Провизорные структуры имеют большое 
значение для развития представителей многих 
групп Metazoa и характеризуются значитель-
ным разнообразием (Иванова-Казас [Ivanova-
Kazas] 1995; Enders 2009). Несмотря на различ-
ное эволюционное происхождение и способы 
образования, для многих из них характерны 
общие черты, такие как синцитиальная орга-
низация и полиплоидные ядра. Одной из таких 
структур является желточный синцитиальный 
слой (ЖСС) – временное многофункциональное 
симпластическое образование, свойственное 
животным с меробластическим типом развития 
(Иванова-Казас [Ivanova-Kazas] 1995; Godard et 
al 2014). В этом контексте термины «симпласт» 
и «синцитий» – синонимы, применяемые к кле-

точной структуре с единой массой цитоплазмы 
и многочисленными ядрами. ЖСС располагает-
ся на периферии желточной сферы (желточного 
комплекса), помимо него состоящей из тонкого 
желточного цитоплазматического слоя (ЖЦС), 
желтка и жировых капель (если представлены) 
(Fuentes and Fernandez 2010). 

Образование ЖСС обусловлено отсутстви-
ем цитокинеза между дочерними клетками 
краевых бластомеров и разборкой их пред-
существующих мембран, в результате чего эти 
клетки объединяются в симпласт. Это очень 
быстрый процесс, который выглядит как «мор-
фогенетический коллапс» с опусканием ядер 
краевых клеток бластодермы в ЖЦС (Chu et al. 
2012; Takesono et al. 2012). Некоторые авторы 
определяют ЖСС как внезародышевую энто-
дерму, в пользу чего свидетельствуют общность 
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ABSTRACT
Temporary “extraembryonic” systems are important for the development of representatives of many Metazoan 
taxa and are characterized by significant diversity. The yolk syncytial layer (YSL), a component of embryonic and 
larval teleost yolk complex, is a provisory structure performing morphogenetic, nutritional and immune functions. 
Despite the crucial role of YSL in the early ontogeny of bony fishes, the data concerning YSL structure and mor-
phological diversity is scant. Here, we describe YSL organization in the postembryonic development of the green 
terror cichlid, Andinoacara rivulatus, studied by the analysis of serial histological sections. YSL cytoplasm contains 
numerous yolk inclusions decreasing in size from basal to apical surface of YSL. The mode of yolk engulfment is one 
of the most variable YSL characteristics in the species studied. The yolk syncytial nuclei (YSN) have especially 
complex shape, and large nucleoli are well distinguished. The yolk mass consists of homogenous globules. It con-
tains the oil globules, many of which are in contact with the basal surface of YSL. The YSL thickness is very une-
ven due to its interaction with oil globules. Significant part of the apical YSL surface is associated with the blood 
vessels and pigment cells. During the period of mixed feeding the yolk complex locates anterior to the liver. Thus, 
the yolk complex of green terror cichlid has a well-differentiated structure. Our results contribute to the know-
ledge of the morphology of fish temporary systems and allow clarifying their common and species-specific features.
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функций ЖСС и энтодермы и экспрессия в нем 
некоторых энтодермальных маркеров (Cooper 
and Virta 2007).

Собственные и литературные данные говорят 
о принципиальном единстве организации ЖСС 
костистых рыб как симпласта с полиморфными 
крупными ядрами. ЖСС выполняет не только 
трофическую (метаболизм желтка, транспорт 
ионов и низкомолекулярных соединений из 
желтка), но и морфогенетическую функции. 
Участок ЖСС с проспективной дорсальной 
стороны функционирует как центр Ньюкупа. 
Кроме того, ЖСС участвует в спецификации 
энтодермы и вентролатеральной мезодермы, 
развитии пищеварительной и сердечно-сосу-
дистой систем и других структур (Carvalho and 
Heisenberg 2010). В ЖСС синтезируются некото-
рые участники реакций врожденного иммуните-
та (Fu et al. 2019a, b). Будучи провизорной систе-
мой, по окончании своего функционирования 
ЖСС подвергается программированной гибели 
(Walzer and Schönenberger 1979a, b; Kondakova and 
Efremov 2014; Kondakova et al. 2016).

Несмотря на выявленную общность стро-
ения и функций ЖСС у ряда костистых рыб 
были отмечены и некоторые видоспецифиче-
ские особенности его организации (Jaroszewska 
and Dabrowski 2011; Kondakova et al. 2017a), что 
ставит вопрос о степени консерватизма и из-
менчивости ЖСС у костистых рыб, принадле-
жащих к разным систематическим группам и 
обитающим в различных условиях. Принимая 
во внимание огромное экологическое, морфоло-
гическое и онтогенетическое разнообразие рыб, 
детальное и всестороннее изучение организации 
их ЖСС может пролить свет на многие теорети-
ческие и практические вопросы. Во-первых, это 
вопросы о природе явлений, характерных для 
симпластов, в частности их регионализации, 
т.е. разделения функций между участками. 
Во-вторых, это проблемы многообразия и эво-
люции провизорных структур позвоночных, их 
роли в онтогенезе, формировании адаптаций, 
микро- и макроэволюционных преобразовани-
ях различных таксономических групп. С прак-
тической точки зрения данные по организации 
и функционированию ЖСС рыб необходимы 
для разработки методик по выращиванию рыб, 
являющихся объектами современной аквакуль-
туры, т.к. позволяют понять и минимизировать 

причины высокой смертности личинок в пере-
ходе к активному питанию.

Целью настоящей работы является описание 
морфологии и организации ЖСС в постэмбрио-
нальном развитии одного из объектов современ-
ной эволюционной биологии развития амери-
канской цихлиды акары бирюзовой, Andinoacara 
rivulatus (Günther, 1860) (Perciformes; Cichlidae; 
Cichlasomatinae).

Сокращения учреждений: СПбГУ, Санкт-
Петербургский государственный университет 
(Санкт-Петербург, Россия), ИБР, Институт 
биологии развития им. Н.К. Кольцова Россий-
ской академии наук (Москва, Россия), ИПЭЭ 
РАН (Институт проблем экологии и эволюции 
им. А.Н. Северцова Российской академии наук 
(Москва, Россия).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве модельного объекта были исполь-
зованы личинки акары бирюзовой, Andinoacara 
rivulatus в периоды желточного и смешанного 
питания (n=4, где n – число личинок). Данный 
вид является популярным объектом аквариу-
мистики, что обусловлено неприхотливостью 
в содержании и простотой разведения. Потом-
ство было получено в результате естественного 
нереста родительской пары из лабораторной 
линии рыб, содержащейся в ИПЭЭ РАН. Инку-
бация икры и последующее развитие личинок 
происходило в аквариуме (V=100 л) при темпе-
ратуре воды +24 – +25 °С и постоянной аэрации. 
Световой режим был день/ночь – 12/12 ч. Каж-
дые три–четыре дня производилась подмена 1/5 
объема воды и чистка дна аквариума. Кормление 
личинок осуществлялось живыми науплиями 
артемии Artemia salina (Linnaeus, 1758), декапсу-
лированным яйцом артемии и искусственным 
стартовым кормом (Tetra, Germany). 

Личинки фиксировали в жидкости Буэна с 
последующим проведением по градиенту рас-
творов этилового спирта. Материал хранили в 
70° этаноле, обезвоживали в серии растворов 
этилового спирта восходящей концентрации, 
затем выдерживали в хлороформе, смеси хло-
роформа и парапласта и заливали в парапласт 
(Paraplast, Leica, Германия). Серийные гисто-
логические срезы в парасагиттальной и фрон-
тальной плоскостях были получены при помо-
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щи санного микротома Leica SM 2010R (Leica 
Microsystems, Германия) в ресурсном центре 
«Развитие молекулярных и клеточных техноло-
гий» (РЦ РМиКТ) Санкт-Петербургского госу-
дарственного университета. Срезы окрашивали 
железным гематоксилином по Гейденгайну либо 
гематоксилином Карацци с эозином (BioVitrum, 
Россия). Гистологические препараты изучали 
под микроскопом Carl Zeiss Primo Star и фото-
графировали при помощи оснащенного фотока-
мерой микроскопа Leica DMI6000 в РЦ РМиКТ 
СПбГУ. Полученные изображения обрабатыва-
ли с помощью программы Adobe Photoshop 7.0. 
Для измерений использовали программу Leica 
LAS Core.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Желточный комплекс бирюзовой акары 
имеет сложную хорошо дифференцированную 
организацию. Многочисленные жировые капли 
распределены в массе желтка, состоящей из 
желточных глобул (Рис. 1, 2). Такое располо-
жение жировых капель сохраняется на обеих 
исследованных стадиях: желточного и смешан-
ного питания. ЖСС окружает жировые капли 
полностью или частично (Рис. 1, 2). Цитоплаз-
ма ЖСС наполнена желточными включениями, 
размер которых уменьшается в направлении 
от базальной к апикальной поверхности ЖСС 
(Рис. 1C, 2B). Граница между массой желтка 
и цитоплазмой ЖСС не всегда различима на 
гистологических срезах, особенно в период сме-
шанного питания (Рис. 2). 

Ядра ЖСС исключительно сложной формы, 
зачастую с многочисленными тонкими выро-
стами (Рис. 3). Самое крупное из отмеченных 
ядер – более 54 µм в длину (Рис. 3А). Ядрышки в 
ядрах ЖСС очень крупные, округлые или вытя-
нутые. Различия в интенсивности окраски ядер 
ЖСС гематоксилином указывают на разное со-
отношение эу- и гетерохроматина (Рис. 3). 

Значительная часть апикальной поверхности 
ЖСС контактирует с кровеносными сосудами, 
в особенности у личинок в период эндотрофии 
(Рис. 1А, 2B). Также к ЖСС прилегает большое 
количество пигментных клеток – меланофоров, 
в первую очередь в передней области (Рис. 2А). 
Пигментные клетки часто связаны с сосудами 
желточного мешка. На обеих рассмотренных 

стадиях печень «ажурная», т.е. в ее клетках со-
держатся липидные включения (Рис 2, 3А). В 
период смешанного питания желточный ком-
плекс находится спереди от печени (Рис 2). В 
клетках дефинитивных структур личинок жел-
точных включений не отмечено.

ОБСУЖДЕНИЕ

Желточный комплекс костистых рыб тесно 
связан с печенью как анатомически, так и функ-
ционально. На ранних этапах развития ЖСС 
выполняет метаболические функции, которые 
позже осуществляет печень, а также участвует 
в ее развитии. Положение печени относительно 
желточного комплекса у разных таксонов ко-
стистых рыб варьирует. Как показали наши ис-
следования, A. rivulatus демонстрирует сходную 
с сиговыми локализацию желточного комплек-
са – спереди от печени (Kunz 2004; Carvalho and 
Heisenberg 2010; Kondakova 2017a).

Масса желтка A. rivulatus представлена гомо-
генными эозинофильными глобулами. Желез-
ный гематоксилин по Гейденгайну окрашивает 
желток в черный цвет. Такая организация желт-
ка и жировых капель характерна для цихловых 
рыб. В частности, она была отмечена у скаля-
рии – Pterophyllum scalare (Schultze, 1823) и ниль-
ской тиляпии – Oreochromis niloticus (Linnaeus, 
1758) (Kunz 1964, 2004; Morrison et al. 2001). В 
диплоидных клетках личинок A. rivulatus жел-
точных включений не отмечено, что характерно 
для костистых рыб, т.к. желток в диплоидных 
клетках исчерпывается в ходе эмбриогенеза. 
Исключением является Oncorhynchus mykiss 
(Salmo gairdneri) (Walbaum, 1792), у которого 
желточные включения присутствуют в клетках 
тканей личинки до начала желточного кровоо-
бращения (Sire et al. 1994).

ЖСС личинок A. rivulatus характеризуется 
сложной организацией, в которой можно выде-
лить как видоспецифические, так и общие для 
всех костистых рыб черты. Так, общей чертой 
ЖСС костистых рыб является структурная 
регионализация. Она связана с различной 
интенсивностью и характером процессов ас-
симиляции желтка в разных областях и вза-
имодействием с прилежащими структурами. 
Структурная регионализация ЖСС A. rivulatus 
определена взаимодействием одних участков 
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Рис. 1. Andinoacara rivulatus во время желточного питания (показаны организация массы желтка, распределение жировых 
капель, ЖСС неравномерной толщины с цитоплазмой, заполненной желточными включениями, кровеносные сосуды): 
А – общий вид желточного комплекса, парасагиттальный срез, окраска железным гематоксилином по Гейденгайну, нако-
нечник стрелки указывает на пигментную клетку; B – передне-дорсальный участок желточного комплекса (увеличенный 
фрагмент А); С – задняя область желточного комплекса, фронтальный срез, окраска гематоксилином Карацци и эозином. 
Сокращения: bv – кровеносный сосуд; k – почка; m – миомер; og – жировая капля; yg – желточная глобула; ysl – желточный 
синцитиальный слой. 

Fig 1. Andinoacara rivulatus during endogenous feeding (the figure depicts structural organization of yolk mass, distribution of lipid 
droplets, YSL of unequal thickness with cytoplasm filled with yolk inclusions, blood vessels): A – general view of the yolk complex, 
parasagittal section, staining with Heidenhain’s iron hematoxylin, an arrowhead indicates the pigment cell; B – anterodorsal region of 
the yolk complex (the magnified fragment of A); C – the posterior region of the yolk complex, frontal section, staining with Carazzi’s 
hematoxylin and eosin. Abbreviations: bv – blood vessel; k – kidney; m – myomer; og – oil globule; yg – yolk globule; ysl – yolk syncytial 
layer. Scale bar = 100 µm (C).



Е.А. Кондакова и др. 528

Рис. 2. Andinoacara rivulatus во время смешанного питания (показаны организация и анатомическое положение желточного 
комплекса; парасагиттальные срезы; окраска гематоксилином Карацци и эозином): А – общий вид желточного комплекса; 
B – задняя область желточного комплекса с жировыми каплями, желточными глобулами и многочисленными включени-
ями в цитоплазме ЖСС. Сокращения: bv – кровеносный сосуд; g – кишка; es – пищевод; h – сердце; liv – печень; n – ядро 
ЖСС; og – жировая капля; pan – поджелудочная железа; pc – пигментная клетка; yg – желточная глобула; ysl – желточный 
синцитиальный слой. 

Fig. 2. Andinoacara rivulatus during mixed feeding (the structural organization and anatomical position of the yolk complex are shown; 
parasagittal sections; staining with Carazzi’s hematoxylin and eosin): A – general view of yolk complex; B – posterior region of the yolk 
complex with oil globules and numerous yolk inclusions in the YSL cytoplasm. Abbreviations: bv – blood vessel; es – oesophagus; g – gut; 
h – heart; liv – liver; n – YSN; og – oil globule; pan – pancreas; pc – pigment cell; yg – yolk globule; ysl – yolk syncytial layer. 
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ЖСС с жировыми каплями, других – с жел-
точными глобулами. В целом регионализация 
ЖСС A. rivulatus выражена в меньшей степени, 
чем в случаях, когда в желточном комплексе 
имеется одна или несколько жировых капель 
и единая масса желтка, как, например, у позд-

них зародышей и личинок трехиглой колюшки 
Gasterosteus aculeatus (Linnaeus, 1758) и личинок 
сиговых рыб (Kondakova et al. 2017a, 2019a). У 
личинок некоторых рыб, имеющих крупную 
жировую каплю, также описано подразделение 
желточного комплекса на два компартмента, 
когда цитоплазма ЖСС окружает жировую ка-
плю (Mani-Ponset et al. 1994, 1996; Poupard et al. 
2000; Ostaszewska 2005). У A. rivulatus подобного 
разделения не отмечено, и распределение жиро-
вых капель не меняется в ходе развития. Из-за 
взаимодействия с многочисленными жировыми 
каплями толщина ЖСС очень неравномерна. 
По всей видимости, эти морфологические осо-
бенности ЖСС определяют способ поглощения 
фрагментов желтка у A. rivulatus, который, на 
наш взгляд, значительно отличается от тако-
вого у G. aculeatus. Как было указано выше, 
в передней области желточного комплекса 
G. aculeatus имеется несколько жировых капель, 
полностью окруженных ЖСС. Отделившиеся 
от единой эозинофильной массы желтка мел-
кие округлые фрагменты, контактирующие с 
базальной поверхностью ЖСС, окрашиваются 
эозином очень слабо. Количество эозинофиль-
ных желточных включений в цитоплазме ЖСС 
G. aculeatus минимально (Kondakova et al. 2019a). 
У A. rivulatus, напротив, цитоплазма ЖСС в 
местах взаимодействия с глобулами желтка 
наполнена эозинофильными желточными 
включениями. У многих видов костистых рыб 
базальная поверхность ЖСС образует выросты 
в толщу желтка (Lentz and Trinkaus 1967; Walzer 
and Schönenberger 1979a; Mani-Ponset et al. 1996). 
У личинок Gadus morhua (Linnaeus, 1758) и 
Pleuronectes platessa (Linnaeus, 1758) эти выросты 
имеют вид пузырьков на стебельках («blebs») 
(Morrison 1993; Skjarven et al. 2003). Также у ис-
следуемого вида не выявлено характерной для 
Coregonidae и, в меньшей степени, G. aculeatus, 
исчерченности ЖСС в области, прилежащей к 
жировым каплям (Kondakova et al. 2017a, 2019a). 

Другой общей для Teleostei характеристикой 
ЖСС является наличие крупных ядер с высокой 
степенью плоидности (Корж [Korzh] и др. 1989, 
1990; Kageyama 1996). Ядра ЖСС A.  rivulatus 
крупные, сложной формы. У A. rivulatus так 
же, как и у ряда ранее изученных нами видов 
(Danio rerio (Hamilton, 1822), Misgurnus fossilis 
(Linnaeus, 1758), Cyprinus carpio (Linnaeus, 1758), 

Рис. 3. Andinoacara rivulatus во время смешанного питания 
(ядра ЖСС неправильной формы, крупные, с разным со-
держанием эу- и гетерохроматина; фронтальные срезы; 
окраска гематоксилином Карацци и эозином): А – наконеч-
ником стрелки показано самое крупное из отмеченных ядер 
ЖСС; B – наконечником стрелки показано ядро с четырьмя 
крупными ядрышками. Сокращения: bv – кровеносный 
сосуд; liv – печень; n – ядро ЖСС; og – жировая капля; pc – 
пигментная клетка; yg – желточная глобула; yi – желточное 
включение; ysl – желточный синцитиальный слой. 

Fig. 3. Andinoacara rivulatus during mixed feeding (the large 
YSN of irregular shape with different content of eu- and hetero-
chromatin; frontal sections; staining with Carazzi’s hematoxylin 
and eosin): A – an arrowhead shows the largest YSN found. 
B – An arrowhead indicates the YSN with four large nucleoli. 
Abbreviations: bv – blood vessel; liv – liver; n – YSN, og – oil 
globule; pc – pigment cell; yg – yolk globule; yi – yolk inclusion; 
ysl – yolk syncytial layer. 
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G. aculeatus, четыре вида сиговых рыб), ядра раз-
личаются по интенсивности окраски гематокси-
лином (Kondakova and Efremov, 2014a; Kondakova 
et al. 2016, 2017ab, 2019a). Встречаются как очень 
светлые ядра, так и интенсивно окрашенные, 
что свидетельствует о различном соотношении 
в них эу- и гетерохроматина. Эти особенности 
ядер говорят об отличиях по интенсивности 
транскрипции, дифференциальной активности 
генов в разных ядрах симпласта. Интересно 
отметить, что подобное явление обнаружено в 
уникальной провизорной структуре, не гомо-
логичной и не аналогичной ЖСС – симпласте 
липидного мешка арктическо-бореальной рыбы 
Leptoclinus maculatus (Fries, 1838) (Кондакова 
[Kondakova] и др. 2019b). 

Апикальная поверхность ЖСС A. rivulatus 
контактирует с кровеносными сосудами. Сход-
ная организация кровеносной сети желточного 
мешка показана у трех видов цихлид (Fishelson 
1995). Контакт ЖСС с пигментными клетками, 
отмеченный у исследуемого нами объекта, ранее 
описан для ряда костистых рыб Sparus aurata 
(Linnaeus, 1758), Sander lucioperca (Linnaeus, 
1758), Dicentrarchus labrax (Linnaeus, 1758), 
Scophthalmus  maximus  (Linnaeus, 1758), D.  rerio, 
C.  carpio, G. aculeatus, четырех видов сиговых 
рыб и др. (Mani-Ponset et al. 1996; Poupard et al. 
2000; Kondakova et al. 2016, 2017a, 2019a).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Распространенность организации провизор-
ной системы, утилизирующей желток, в виде 
симпласта с полиморфными полиплоидными 
ядрами, свидетельствует о ее высокой эффек-
тивности. Несмотря на фундаментальное сход-
ство организации желточного комплекса боль-
шинства изученных костистых рыб, имеются 
ее видоспецифические особенности. Одной из 
наиболее вариабельных черт ЖСС является 
способ интернализации фрагментов желтка.
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