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РЕЗЮМЕ
Актуальность. Ядрышки регулируют многие аспекты физиологии клетки, включая организацию 
генома, реакции на стресс, старение и продолжительность жизни. Количество видимых ядрышек 
в клетке варьирует в зависимости от клеточного цикла, клеточной активности или статуса диффе- 
ренцировки. Целью исследования являлось изучение влияния биотических факторов на параметры 
ядрышек клеток животных в зависимости от их вида (овцы (Ovis), козы (Capra)) и типа скрещивания 
(межвидовые гибриды).
Материалы и методы. Исследования проведены в Федеральном исследовательском центр жи­
вотноводства -  ВИЖ им. академика Л.К. Эрнста. Объектом исследования были домашние овцы 
романовской породы и их гибриды (А романовская овца х А  муфлон), а также козы карачаевской 
породы и их гибриды (/  карачаевская коза х А кавказский тур). Материалом исследования служи­
ли препараты венозной крови, приготовленные по методике Хавелла -  Блейка. Для микроскопии и 
визуализации препаратов использовали микроскоп «Nikon Eclipse Ni», оборудованный цифровой ви­
деокамерой «DS-Qi2». Обработку фото- и видеоматериалов проводили с помощью программного 
обеспечения «NIS-Elements BR4.30» и «Im^ge Scope 1.0».
Результаты. Установлено, что у межвидовых гибридов коз (/  карачаевская коза х А  кав­
казский тур) количество ядрышкообразующих областей (ЯОР) на 17% больше, чем у чисто­
породных особей, в то время как особи межвидовых гибридов овец (А домашняя овца х 
А муфлон) превосходили своих чистопородных аналогов по данному показателю на 47%. 
Эксцесс и асимметрия ЯОР в популяции чистопородных коз и их гибридов с кавказским 
туром имеют одинаковые направления. Результаты дисперсионного анализа указывают 
на то, что влияние видовой особенности на размер ядрышек в исследуемых популяциях 
не имеет статистически достоверного значения. Среднее значение диаметра ядрышка 
у представителей вида C a p ra  составило 6,17+0,45 мкм, рода Ovis -  6,63+0,32 мкм.

К л ю ч е в ы е  с л о в а : ядрышки, ядрышкообразующие области (ЯОР), гибриды животных, овца 
(Ovis aries), коза (Capra), частота распределения
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ABSTRACT
Relevance. The nucleolus regulates many aspects of cell physiology, including genome organization, 
stress response, aging, and lifespan. The number of visible nucleoli per cell varies depending on the cell 
cycle, cellular activity, or differentiation status. The aim of the study was to study the influence of abiotic 
factors on the parameters of animal nucleoli depending on their species (genus Ovis and genus Capra) and 
type of crossing (interspecific hybrids).
Materials and methods. The studies were carried out at the Federal Research Center for Animal Husbandry 
named after Academy Member L.K. Ernst. The object of the study were domestic sheep (Romanov breed) 
and its hybrids (А Romanov sheep x А mouflon), as well as goats of the Karachay breed and their hybrids 
(/  Karachay goat x А caucasian tur). The material of the study was preparations obtained from venous blood 
and prepared according to the Havell -  Blake method. For microscopy and visualization of preparations, 
a “Nikon Eclipse Ni” microscope equipped with a “DS-Qi2” digital video camera was used. The processing 
of photo- and videomaterials was carried out using the “NIS-Elements BR4.30” and “Image Scope 1.0” 
software.
Results. It has been established that in interspecific hybrids of goats (/  Karachai goat x А caucasian tur) 
the number of nucleolar-organizing regions (NOR) is 17% more than in purebred individuals, while individual 
of interspecific hybrids of sheep (А Romanov sheep x А mouflon) exceeded their purebred counterparts 
in this indicator by 47%. The kurtosis and asymmetry of NOR in the population of purebred goats and their 
hybrids with the caucasian tur have the same directions. The results of the analysis of variance indicate 
that the effect of species on the size of the nucleoli in the studied populations is not statistically significant. 
The average value of the nucleolus diameter in representatives of the genus Capra was 6.17+0.45 pm, 
genus Ovis -  6.63+0.32 pm.

K e y  w o rd s : nucleolus, nucleolar-organizing region (NOR), animal hybrids, genus Ovis, genus 
Capra, frequency of distribution
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Введение /  Introduction
Одной из важнейших структурных единиц ядросодер­

жащих клеток является ядрышко [1], которое представ­
ляет собой самоорганизующуюся, безмембранную суб­
структуру ядра и «образуется в результате акта построения 
рибосомы» в специфических хромосомных локусах, назы­
ваемых «вторичными перетяжками» или «ядрышковыми 
организаторами» (ЯОР) [2, 3]. Ядрышковые организаторы 
состоят из тандемных массивов рибосомных генов рДНК 
и кодируют 18S, 28S и 5,8S рибосомные РНК (рРНК) [4, 5]. 
Само ядрышко является регионом биогенеза рибосом 
и играет ключевую роль в синтезе рРНК [6].

Синтез и процессинг рРНК происходят в ядрышке 
вместе со сборкой прерибосомных частиц, которые 
впоследствии экспортируются в цитоплазму с обра­
зованием зрелых рибосом. Функция биогенеза рибо­
сом органеллы является важным датчиком стресса, 
поскольку нарушение этого пути, обычно называемое 
ядрышковым стрессом, может активировать p53-за- 
висимые и p53-независимые механизмы и тем самым 
вызвать остановку клеточного цикла или даже гибель 
клеток [7, 8]. Дефекты биогенеза рибосом влияют 
на процесс старения и проявляются в группе заболева­
ний, обычно называемых рибосомопатиями [9, 10].

Ядрышко регулирует многие аспекты физиологии 
клетки, включая организацию генома, реакции на стресс, 
старение и продолжительность жизни [11, 12]. Морфо­
метрические показатели этой органеллы зависят от ком­
плекса факторов, в том числе от статуса клеток и условий 
их роста [13-15]. Количество видимых ядрышек на клет­
ку сильно варьируется в зависимости от клеточного цик­
ла, активности или статуса дифференциации. Например, 
они не видны в сперматозоидах или в эукариотических 
клетках, подвергающихся открытому митозу (при откры­
том митозе ядерная оболочка полностью разобрана). 
В крупных клетках, как правило, и ядрышки большие. Ре­
зультаты исследований показывают, что в растущих клет­
ках количество этих органелл значительно больше [16]. 
Также их размер коррелирует с пролиферативной актив­
ностью клетки; в быстро делящихся клетках они крупнее, 
чем в клетках с низкой скоростью деления. Размеры этих 
органелл имеют видовую особенность и варьируют от 0,1 
до 10 мкм [17]. Для эукариатических клеток характерна 
корреляционная зависимость между объемом клетки 
и ядром [18-20]. Одним из факторов, влияющим на раз­
мер ядрышек, является интенсивность синтеза рРНК, 
имеющая положительную корреляционную взаимосвязь 
с этим показателем [21-22].

Целью исследования являлось изучение влияния 
биотических факторов на параметры ядрышек клеток 
мелких парнокопытных в зависимости от их вида (Ovis 
и Capra) и типа скрещивания (межвидовые гибриды).

Материал и методы исследования /
Materials and method
Объектом исследования были домашние овцы рома­

новской породы (n = 25) и их гибриды с муфлоном (% ро­
мановская овца х % муфлон) (n = 20), а также домашние 
козы карачаевской породы (n = 12) и их гибриды (% ка­
рачаевская коза х % кавказский тур) (n = 23).

Материалом исследования служили пробы венозной 
крови. Сбор проб венозной крови проводили в соот­
ветствии с ветеринарными правилами. Эксперименты 
на животных проводились в соответствии с Правилами 
проведения работ с использованием эксперименталь­
ных животных (приложение к приказу Министерства 
здравоохранения СССР от 12 августа 1977 г № 755).

Для получения лимфоцитов из венозной крови исполь­
зовали метод седиментации с применением раство­
ра фиколла (плотность р = 1,077 г/мл). На 1 мл раство­
ра фиколла наслаивали такого же объема венозную 
кровь, разведенную в соотношении 1:1 физраствором, 
и центрифугировали в течение 45 мин при 3000 об/мин. 
В результате центрифугирования образуются четыре 
фракции, третья из которых является суспензией лим­
фоидных клеток. Слой лимфоцитов собирали с помощью 
микропипеток, переносили в пробирки, разбавляли рас­
твором ФСБ в соотношении (1:1) и центрифугировали 
в течение 5 мин при 3000 об/мин. Из осадка готовили 
мазки, которые высушивали при комнатной температу­
ре. Препараты фиксировали в смеси Лилли [23]. Окраску 
препаратов проводили 50%-ным раствором азотнокис­
лого серебра по протоколу методики Хавелла -  Блейка 
[23]. Для микроскопии и визуализации препаратов ис­
пользовали микроскоп «Nikon Eclipse Ni», оборудован­
ный цифровой видеокамерой «DS-Qi2». Обработку фото- 
и видеоматериала проводили с помощью программного 
обеспечения «NIS-Elements BR4.30» и «Ітаде Scope 1.0».

Для обработки данных использовали программ­
ное обеспечение «Microsoft Excel 2010» и пакет про­
грамм «IBM SPSS Statistics v. 23.0». Полученные данные 
представлены с доверительным коэффициентом 0,95.

Результаты и обсуждение /
Results and discussion
Среднее число ядрышек на ядро определяется ко­

личеством ЯОР и увеличивается согласно плоидности 
ядра. Число ядрышек в клетке может варьировать, этот 
показатель зависит от взаимодействия всех генов ядра. 
Однако часто количество ядрышек на ядро бывает мень­
ше количества ЯОР, так как ядрышки могут сливаться; 
кроме того, в образовании одного ядрышка иногда уча­
ствует несколько организаторов (рис. 1).

Содержание ЯОР в клетках зависит от комплекса фак­
торов и имеет высокий коэффициент вариации. В наших 
исследованиях в популяции гибридов коз (% карачаев­
ская коза х % кавказский тур) количество ЯОР на одну 
клетку в среднем составило 4,6 шт., в то время как у чи­
стопородных животных -  3,93 шт. (табл. 1). У гибридов 
овец (% романовская овца х % муфлон) по сравнению 
с чистопородными романовскими животными содер­
жание ЯОР в одной клетке было на 47% больше.

Р и с . 1. ЯОР в интерфазных клетках овец и коз (верхний ряд -  
овцы, нижний -  козы). (Фото автора)

F ig . 1. NOR in intephase ce lls of sheeps and goats (the upper row -  
sheeps, the lower row -  goats). (Photo by the author)
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А I Таблица 1. П а рам етры  ч асто ты  в стр е ч а е м о сти  Я О Р  у  о вец  и ко з  (чи стоп оро дн ы е  ж ивотны е и гибриды ) 
Table 1. P a ra m e te rs  o f th e  fre q u e n cy  o f o c cu rre n c e  o f N O R  in s h e e p s  and g o a ts  (pu reb red  an im a ls  and h ybrids)

Показатели
Овцы Козы

р о м а н о в с ка я /  р о м а н о в . х  /  м уф л о н ка р а ч е в с ка я % ка р а ч а е в . х  'А тур

С р е д н е е  зн а ч е н и е 4 ,6 0 ± 0 ,2 4 3 ,9 3 ± 0 ,1 8 4 ,5 2 ± 0 ,2 2 3 ,0 7 ± 0 ,1 9

М е д и а н а 4 ,2 4 0 a 3 ,5 5 1 a 4 ,2 3 3 a 2 ,7 7 a

М о д а 3 ,0 3 ,0 3 ,0 2 b

С р е д н е кв . о тк. 2,41 2 ,0 6 2 ,2 8 1 ,59

Д и с п е р с и я 5 ,8 1 8 4 ,2 6 4 5 ,2 4 2 2,531

А с и м м е т р и я 0 ,5 6 ± 0 ,2 4 0 ,5 7 ± 0 ,2 2 0 ,4 0 ± 0 ,2 4 1 ,3 6 ± 0 ,2 8

Э к с ц е с с -0 ,2 4 4 -0 ,4 3 3 -0 ,7 3 0 2 ,3 2 4

Д и а п а з о н 1 1 ,0 8 ,0 8 ,0 8

m in  к о л -в о  в гр у п п е 1 ,0 1 ,0 1 ,0 1

m ax к о л -в о  в гр у п п е 1 2 ,0 9 ,0 9 ,0 9

П р и м е ч а н и я : a -  в ы ч и с л е н о  и з  с гр у п п и р о в а н н ы х  д а нны х ;
b -  с у щ е с т в у е т  н е с к о л ь ко  м о д а л ь н ы х  з н а ч е н и й . П о ка з а н о  н а и м е н ь ш е е  зн а ч е н и е

Р и с . 2. Распределение количества ЯОР в интерфазных клетках карачаевских коз и их гибридов с кавказским туром 

F ig . 2. Distribution of the number of NOR in interphase ce lls of Karachay goats and their hybrids with the caucasian tur

а) гибриды коз 

a) hybrids o f goats
б) карачаевская порода коз 

b) Karachay goat breed

Р и с . 3. Распределение количества ЯОР в интерфазных клетках романовских овец и их гибридов с муфлоном 

F ig . 3 . Distribution of the number of NOR in the interphase ce lls of Romanov sheeps and their hybrids with the mouflon

а) романовская порода овец  

a) Romanov breed o f sheep
б) гибриды романовской  породы с  муф лоном  

b) hybrids o f the Rom anov breed with mouflon
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I Таблица 2. Критерии  м еж гр уп п овы х  эф ф екто в  (зави си м ая  п ерем енная : д и а м е тр  ядры ш ек) 
Tab le2. C r ite r ia  fo r  be tw een -g rou p  e f fe c ts  (dependen t va riab le : n u c le o lu s  d iam ete r)

Критерии
Сумма 

квадратов 
типа III

Степени
свободы

Сред.
квадрат F Значи­

мость

Частичный
эта-

квадрат

Скорректированная
модель 1,26a 1 1,26 0 ,6 8 0,41 0,03

Свободный член ^ 984,61 1 984,61 535,72 0 ,0 0 0,95

Вид 1,265 1 1,26 0 ,6 8 8 0,41 0,03

Ошибка 45,94 25 1,83 - - -

Всего 1181,53 27 - - - -

Скорректированы^
итог 47,21 26 - - - -

Примечание: a R-квадрат = 0,027 (скорректированный R-квадрат = -0 ,012)

Распределение количества 
ЯОР в интерфазных клетках чи­
стопородных коз и их гибридов 
с кавказским туром представ- 
ленно на рис. 2. Статистический 
анализ частоты распределения 
ЯОР в интерфазных клетках 
во всех исследуемых популяциях 
свидетельствует об отклонении 
от нормального распределе­
ния. Эксцесс и асимметрия ЯОР 
в популяции чистопородных коз 
и их гибридов с кавказским ту­
ром имеют одинаковые направ­
ления: эксцесс -  отрицательное 
значение, асимметрия -  поло­
жительное. Для этих популяций 
характерно «островершинное» 
распределение и сдвиг смещен в сторону меньших зна­
чений (рис. 2), отклонение от нормального распределения 
ярко выражено у чистопородной популяции коз.

Показатели распределения ЯОР романовских овец 
и их гибридов с муфлоном существенно отличают­
ся (рис. 3). У чистопородной популяции овец эксцесс 
и асимметрия эмпирического распределения имеют 
положительное значение и при этом сдвиг направлен 
в сторону меньших значений. Анализ параметров, ха­
рактеризующих направление распределение количества 
ЯОР у гибридов овец (У2 романовская овца х У2 муфлон), 
указывает на то, что эмпирическое распределение у этой 
популяции по исследуемым параметрам незначительно 
отличается от графика нормального распределения.

В ходе проведенного нами эксперимента было изу­
чено влияние фактора видовой особенности у романов­
ских овец и их гибридов (У2 романовская овца х У2 муфлон), 
а также карачаевских коз и их гибридов % карачаевская 
коза х % кавказский тур) на размеры ядрышек. Резуль­
таты дисперсионного анализа показывают, что влияние 
данного фактора в исследуемых популяциях не имеет 
статистически достоверного значения (табл. 2).

Среднее значение диаметра ядрышка у представи­
телей рода Ovis составило 6,63±0,32 мкм, вида Capra -  
6,17±0,45 мкм. Разница между группами животных 
не имеет статистически достоверного значения.

Выводы /  Conclusion
В результате исследования установлено, что коли­

чество ЯОР в клетках имеет высокий коэффициент ва­
риации и зависит от комплекса факторов биотического 
и абиотического характера. В ходе наших исследований 
было выявлено, что у межвидовых гибридов коз (% ка­
рачаевская коза х % кавказский тур) количество ЯОР 
на 17% больше, чем у чистопородных особей, в то время 
как особи межвидовых гибридов овец (У домашняя овца 
х У муфлон) превосходили своих чистопородных анало­
гов по данному показателю на 47%. Эксцесс и асимме­
трия ЯОР в популяции чистопородных коз и их гибридов 
имеют одинаковые направления. Результаты диспер­
сионного анализа указывает на то, что влияние видо­
вой особенности на размер ядрышек в исследуемых 
популяциях не имеет статистически достоверного зна­
чения.
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