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Изучена ультраструктура трех видов карпообразных рыб, обитающих на территории Казахстана.
Показано, что микроанатомия туловищной почки гольца Кушакевича Iskandaria kuschakewitschi,
обыкновенной маринки Schizothorax intermedius и тибетского гольца Noemacheilus stoliczkai имеет
единый план строения с пресноводными карпообразными. Большая площадь нефрогенной ткани,
большее количество митохондрий на срезах проксимальных канальцев и срезах лейкоцитов, три ти-
па везикул в клетках с радиально расположенными везикулами, больший диаметр дистальных ка-
нальцев, разнообразие митохондрий эпителиоцитов дистальных канальцев исследованных видов,
по сравнению с ранее изученными представителями карповых водохранилищ Верхней Волги, сви-
детельствуют об адаптационной способности клеточных структур мезонефроса поддерживать вод-
но-солевой гомеостаз, а также функционировании клеточного звена иммунитета в условиях рек Ка-
захстана с их сезонным повышением температуры воды до 27°С. Разнообразие ультраструктуры
гранул нейтрофилов и эозинофилов связано со стадиями жизненного цикла и особенностями
функциональной активности клеток.
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ВВЕДЕНИЕ
Мезонефрос – один из наиболее полифункци-

ональных органов, вся деятельность, которого
направлена на реализацию механизмов стабили-
зации состава внутренней среды – гомеостаз (На-
точин, 1976). Морфологию почки рыб изучают с
1960-х годов, но для большинства видов рыб ин-
формация отсутствует, еще меньше работ посвя-
щено ультраструктурным исследованиям органа.
Специализация рыб, связанная с адаптациями к
окружающей среде, делает данную область изуче-
ния безграничной (Dantzler, 2016).

В сравнительно-эволюционном аспекте важно
изучение дивергенции тканей почки как одного
из механизмов приспособления различных видов
рыб к условиям среды обитания. Отличия в функ-
циональных нагрузках почки у рыб, обитающих в
водоемах с различными гидрохимическими ха-
рактеристиками, повышают интерес к изучению
особенностей структурной организации функци-
ональных единиц мезонефроса (Наточин, 1976).

Для сравнительной иммунологии, гистологии
и цитологии большое значение имеют данные о
структурной организации мезонефроса малоизу-
ченных представителей ихтиофауны. Особый ин-

терес представляет Азиатский регион – центр ви-
дообразования многих позвоночных животных.
На территории стран этого региона обитают древ-
ние, с точки зрения эволюционного времени, ви-
ды костистых рыб (Кэролл, 1992). К удобным
объектам для исследований ультраструктуры
почки относятся гольцы и маринки, повсеместно
обитающие в реках и озерах Центральной, Сред-
ней Азии и Казахстана, предпочитая мелковод-
ные участки с галечным дном.

Цель работы – исследовать структуру мезоне-
фроса карпообразных рыб Iskandaria kuschakewits-
chi (Herzenstein, 1890), Nemachilus stoliczkai (Stein-
dachner, 1866) и Schizotorax intermedius (Масlelland
& Griffith, 1842), обитающих в двух реках Казах-
стана.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследовали строение мезонефроса трех ви-

дов костистых рыб отр. Карпообразные (Cyprini-
formes). Пробы отбирали 11.06.2010 г., особи на-
ходились в состоянии физиологического покоя.
Экземпляры гольца Кушакевича Iskandaria kus-
chakewitschi (сем. Balitoridae) (n = 5, длина тела L =
= 6.7–7.1 см) и обыкновенной маринки Schizoto-
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rax intermedius (сем. Cyprinidae) (n = 7, L = 15.1–
15.6 см) отлавливали в р. Арысь (бассейн р. Сырда-
рья), координаты 42°33′58.2″ с.ш., 70°07′25.1″ в.д.,
экземпляры тибетского гольца Noemacheilus
stoliczkai (сем. Cobitidae) (n = 3, L = 8.1–8.3 см) от-
лавливали в р. Талас, координаты 42°56′46.5″ с.ш.,
71°27′59.6″ в.д.

Бассейн р. Арысь расположен в пределах восточ-
ной части Туранской низменности. Протяженность
реки 378 км, ширина 20–25 м, дно каменистое, ме-
стами глинистое. Вода в реке имеет низкую про-
зрачность и ржаво-коричневый цвет, температура
воды в июне достигает 27°С, минерализация высо-
кая – 526 мг/дм3, жесткость 4.25 мг-экв./дм3 (Кру-
па, Романова, 2017).

Река Талас образуется от слияния рек Каракол
и Уч-Кошой, берущих свое начало в ледниках
Таллаского хребта Киргизии. Протяженность ре-
ки 661 км, температура воды в летнее время 26–
27°C, минерализация воды, в зависимости от
участков, варьирует от 110 до 1309 мг/дм3 (Цыце-
ненко, Сумарокова, 1990; Мустафаев и др., 2017;
Chen et al., 2018).

Каждую особь вскрывали и отбирали порцию
медиальной части туловищной почки.

Образцы, предназначенные для гистологиче-
ского и ультраструктурного анализа, фиксирова-
ли в растворе глутаральдегида и постфиксирова-
ли в 1%-ной четырехокиси осмия в течение 1 ч,
обезвоживали в этаноле и пропиленоксиде и за-
ливали в эпон-аралдит (Electron Microscopy Sci-
ences, США) (Тимакова и др., 2014). Полутонкие
срезы (2–3 мкм) делали на микротоме УМТП-3
(Россия). Готовили по десять срезов из каждого
образца почки. Срезы окрашивали метиленовым
синим. Всего было сделано 130 микросрезов, для
каждого получено цифровое изображение с по-
мощью светового микроскопа “Микромед-6”
(Россия), которое обрабатывали с помощью про-
граммы Image Tool 3.0. Измеряли наружный диа-
метр канальцев и диаметр почечных телец. Пло-
щадь интерстиция рассчитывали как разницу
между общей площадью среза и суммой площа-
дей сосудов и нефронов, выраженную в процен-
тах (Тимакова и др., 2014). Для каждого экземпля-
ра получено 20 измерений каждой структуры.

Ультратонкие срезы изготавливали на приборе
Leica EM UC7 Ultracut (Германия). Срезы окра-
шивали уранилацетатом и цитратом свинца, циф-
ровое изображение получали на просвечиваю-
щем электронном микроскопе JEM 1011 (Япо-
ния). Измерения площадей клеток, органелл и
включений, длин эпителиальных клеток, зоны
эндоцитоза и щеточной каемки, диаметров рес-
ничек и микроворсинок проводили на цифровых
изображениях с помощью программы Image Tool 3.0.
На цифровых изображениях срезов клеток опре-

деляли количество митохондрий, специфических
гранул, везикул и секреторных гранул.

Для определения различий между видами про-
водили в два этапа статистический анализ. На
первом этапе рассчитывали средние значения и
стандартную ошибку среднего для каждой особи,
на втором – рассчитывали средние значения и
стандартную ошибку среднего для группы осо-
бей. Для анализа данных использовали про-
граммное обеспечение Statgraphics Plus. Стати-
стически значимые различия между средними
значениями групп определяли с помощью непа-
раметрического однофакторного дисперсионно-
го анализа (H-критерий Краскела–Уоллиса) и
попарных апостериорных сравнений (тест Дан-
на). Уровень значимости был ≤0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Микроанатомически мезонефрос состоит из

нефронов, начало которых образуют почечные
тельца диаметром 46–57 мкм, затем следуют
проксимальные канальцы внешним диаметром
45 мкм. При переходе к следующему, дистально-
му участку внешний диаметр канальцев увеличи-
вается до 51–53 мкм. Доля интерстиция почки до-
стигает 48–61% общей площади среза, данная
ткань окружает нефроны и капилляры средним
диаметром 25–28 мкм (табл. 1, рис. 1а, 1б).

В паренхиме мезонефроса исследованных ви-
дов обнаружено два типа капилляров. Первый
тип капилляров – гемокапилляры с фенестриро-
ванным эндотелием и непрерывной базальной
мембраной (рис. 1в), 2-й тип – гемокапилляры с
непрерывной эндотелиальной клеткой и базаль-
ной мембраной (рис. 1д, 1ж). Все типы капилля-
ров построены по единому принципу. Внутренний
слой выслан равномерно лежащими на базальной
мембране вытянутыми эндотелиальными клетка-
ми с центрально расположенным ядром овальной
формы, имеющим множество инвагинаций.
Клетки эндотелия тесно прилегают друг к другу
(рис. 1в–1ж). В капиллярах фенестрированного
типа в цитоплазме эндотелия различимы локаль-
ные истончения цитоплазмы (рис. 1в, 1г). На на-
ружной стороне общей с эндотелиальными клет-
ками базальной мембраны располагаются пери-
циты (рис. 1в, 1ж). Перициты – крупные,
вытянутые клетки с большим количеством мито-
хондрий и овальным ядром, почти не имеющим ин-
вагинаций (рис. 1г). Плотность расположения пе-
рицитов на базальной мембране неодинакова (рис.
1в, 1д, 1е). Снаружи от перицитов расположены ад-
вентициальные клетки (рис. 1в, 1д). Это клетки
овальной формы с овальным ядром, имеющим
преимущественно ровные края. Адвентициаль-
ные клетки с аморфным веществом соединитель-
ной ткани, в котором находятся тонкие коллаге-
новые волокна (рис. 1г, 1д).
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Интерстиций мезонефроса сформирован
в большей степени кроветворной тканью. Лим-
фоциты – клетки наименьшей площади, по срав-
нению с другими типами лейкоцитов, для них ха-
рактерно крупное округлое ядро с одним-двумя яд-
рышками, занимающее почти весь объем клетки.
В исследуемой ткани встречаются клетки, узкий
ободок цитоплазмы которых содержит 3–5 мито-
хондрий, площадью 0.05–0.06 мкм2. Количество
митохондрий в цитоплазме лимфоцитов гольца
Кушакевича больше по сравнению с клетками
обыкновенной маринки (табл. 2). Кроме того,
цитоплазма содержит свободные рибосомы и от-
дельные цистерны шероховатого эндоплазмати-
ческого ретикулума. В цитоплазме некоторых
клеток находится клеточный центр (рис. 2а, 2б).

Плазматические клетки, как правило, оваль-
ной формы с эксцентрично расположенным
округлым ядром. Эти клетки крупнее, чем лим-
фоциты (табл. 2). Цитоплазма содержит широкие
цистерны хорошо развитого шероховатого эндо-
плазматического ретикулума, свободные рибо-
сомы, 6–7 митохондрий, лизосомы. Площадь
митохондрий в цитоплазме лимфоцитов гольца
Кушакевича больше по сравнению с таковой
обыкновенной маринкой (табл. 2, рис. 2в).

Макрофаги – наиболее крупные среди лейкоци-
тов клетки (табл. 2). Ядро макрофагов расположено
ацентрично, содержит 1–2 ядрышка. Гетерохрома-
тина мало, в основном он располагается на пери-
ферии ядра. Цитоплазма содержит 8–10 крупных
фагосом, которые занимают почти весь объем
клетки. Основная масса фагосом заполнена
остатками разрушенных клеток. Помимо фаго-
сом цитоплазма макрофагов содержит канальцы
шероховатого эндоплазматического ретикулума,
свободные рибосомы, лизосомы и четыре–пять
митохондрий. Митохондрии в цитоплазме лим-
фоцитов гольца Кушакевича и тибетского гольца

большей площадью по сравнению с обыкновен-
ной маринкой (табл. 2, рис. 2г).

Эозинофилы округлой формы. Площадь их
клеток у тибетского гольца больше по сравнению
с таковой гольца Кушакевича и обыкновенной
маринки (табл. 3). Ацентричные ядра зрелых
эозинофилов палочковидной формы. Ядра эози-
нофилов тибетского гольца большей площадью
по сравнению с клетками гольца Кушакевича и
обыкновенной маринки (табл. 3). Цитоплазма со-
держит шероховатый эндоплазматический рети-
кулум, лизосомы, крупные специфические гра-
нулы, четыре–шесть митохондрий. Митохон-
дрии эозинофилов тибетского гольца большей
площадью по сравнению с клетками гольца Ку-
шакевича и обыкновенной маринки (табл. 3).
Электронно-плотные, гомогенные специфиче-
ские гранулы эозинофилов тибетского гольца и
гольца Кушакевича полигональной формы. Спе-
цифические гранулы клеток обыкновенной ма-
ринки округлые с более плотной сердцевиной
(рис. 2д, 2е). Количество специфических гранул
обыкновенной маринки в 2 раза больше, чем у ти-
бетского гольца и гольца Кушакевича (табл. 3).

Нейтрофилы всех исследованных видов рыб
округлой формы с ацентрично расположенным
палочковидным или сегментовидным ядром. У
исследованных видов площадь нейтрофилов до-
стигает 29–31 мкм2. Средняя площадь ядер кле-
ток гольца Кушакевича больше по сравнению с
нейтрофилами обыкновенной маринки (табл. 3).
Цитоплазма этих клеток содержит пять митохон-
дрий. Площадь митохондрий в цитоплазме лим-
фоцитов гольца Кушакевича больше по сравне-
нию клетками тибетского гольца и обыкновен-
ной маринки (табл. 3). Кроме того, цитоплазма
содержит канальцы шероховатого эндоплазмати-
ческого ретикулума, а также 40–54 специфических
гранул, с электронно-плотным кристаллоидом,
сформированном из фибрилл. Площадь специфи-

Таблица 1. Морфометрические параметры структур мезонефроса у исследованных рыб

Примечание. Даны среднее и его ошибка. Над чертой – среднее и его ошибка, под чертой – min–max. Здесь и в табл. 2–5, n –
число особей.

Показатель Голец Кушакевича
(n = 5)

Тибетский голец
(n = 3)

Обыкновенная маринка 
(n = 7)

Диаметр, мкм:
капилляра

   

почечного тельца 45.6 ± 1.85 52.2 ± 5.39 57.2 ± 14.5
проксимального канальца 44.6 ± 1.82 42.6 ± 3.55 45.4 ± 1.86
дистального канальца 52.5 ± 3.07 50.5 ± 2.44 53.2 ± 3.08

Доля интерстиции, % общей площади 
тканей мезонефроса 47.6 ± 5.26 53.9 ± 5.97 60.9 ± 3.74

±
−

24.9 4.08
18.7 30.1

±
−

28.3 5.65
19.7 35.5

±
−

27.9 3.65
20.8 36.1
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ческих гранул нейтрофилов гольца Кушакевича
больше по сравнению с таковой обыкновенной
маринки (табл. 3, рис. 2ж, 2з).

Клетки с радиально расположенными везику-
лами, трехгранной или округлой формы, размеры
сопоставимы с лимфоцитами (табл. 4). Ядра не-
больших размеров, бобовидной формы. Цито-
плазма плотная, зернистая, содержит короткие
цистерны гладкого эндоплазматического ретику-
лума и пять–шесть митохондрий небольших раз-

меров (табл. 4). В околоядерной зоне находятся
22–26 везикул. Встречаются клетки с электрон-
но-прозрачными везикулами, а также клетки с
везикулами, содержащими фибриллы, и везику-
лами с электронно-плотной сердцевиной. Вези-
кулы клеток гольца Кушакевича крупнее по срав-
нению с таковыми обыкновенной маринки
(табл. 4, рис. 2и, 2к).

В интерстиции мезонефроса исследованных
видов обнаружены палочковые клетки, находя-

Рис. 1. Микроанатомия почки и ультраструктура сосудов: а, б – основные структурные элементы (голец Кушакевича);
в – капилляр с фенестрированным эндотелием и непрерывной базальной мембраной (тибетский голец); г – стенка ка-
пилляра с фенестрированным эндотелием и непрерывной базальной мембраной (тибетский голец); д – капилляр с не-
прерывной эндотелиальной клеткой и базальной мембраной (обыкновенная маринка); е – стенка капилляра с непре-
рывной эндотелиальной клеткой и базальной мембраной (обыкновенная маринка); ж – капилляр с непрерывной эн-
дотелиальной клеткой и базальной мембраной (тибетский голец). 1 – интерстиций, 2 – почечное тельце, 3 –
проксимальный каналец, 4 – дистальный каналец, 5 – капилляр, 6 – просвет капилляра, 7 – эндотелиоцит, 8 – фене-
стра, 9 – перицит, 10 – адвентициальная клетка, 11 – базальная мембрана, 12 – коллагеновые волокна адвентициаль-
ной оболочки, 13 – цитоплазма перицитов с большим количеством митохондрий.
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Таблица 2. Морфометрические параметры клеток и субклеточных структур гранулоцитов

Примечание. Здесь и в табл. 3–5 одинаковые буквенные надстрочные индексы – значимые различия между группами рыб
при p ≤ 0.05.

Показатель Голец Кушакевича
(n = 5)

Тибетский голец 
(n = 3)

Обыкновенная маринка
(n = 7)

Лимфоцит
Площадь, мкм2:

клетки 5.93 ± 0.31 11.4 ± 0.85a 6.18 ± 1.03a

ядра 3.71 ± 0.03 8.72 ± 0.62 4.13 ± 0.55
митохондрий 0.06 ± 0.00 0.06 ± 0.02 0.05 ± 0.01

Число митохондрий 5.00 ± 0.71a 3.00 ± 0.35 2.40 ± 0.27a

Плазматическая клетка
Площадь, мкм2:

клетки 22.6 ± 6.23 30.7 ± 5.90 20.8 ± 3.00
ядра 9.27 ± 2.40 9.68 ± 1.62 7.22 ± 0.56
митохондрий 0.34 ± 0.02a 0.18 ± 0.02 0.09 ± 0.02a

Число митохондрий 6.33 ± 2.27 7.33 ± 1.78 5.67 ± 0.82
Макрофаг

Площадь, мкм2:
клетки 46.2 ± 13.6 70.3 ± 16.3 59.5 ± 13.5
ядра 6.85 ± 2.13 10.7 ± 3.31 7.64 ± 1.98
митохондрий 0.52 ± 0.02a 0.67 ± 0.08b 0.12 ± 0.02a, b

Число митохондрий 3.67 ± 0.82 4.67 ± 0.82 5.00 ± 1.41
Площадь фагосом, мкм2 6.96 ± 2.54 7.02 ± 1.69 4.81 ± 1.29
Число фагосом 7.67 ± 1.47 8.00 ± 2.00 10.3 ± 2.22

Таблица 3. Морфометрические параметры клеток и субклеточных структур гранулоцитов, клеток с радиально
расположенными везикулами, ионтранспортирующих клеток

Показатель Голец Кушакевича
(n = 5)

Тибетский голец 
(n = 3)

Обыкновенная 
маринка (n = 7)

Нейтрофил

Площадь, мкм2:
клетки 28.6 ± 4.86 31.2 ± 3.70 28.3 ± 1.94
ядра 9.02 ± 1.98a 7.58 ± 2.50 3.42 ± 0.46a

митохондрий 0.12 ± 0.01a, b 0.06 ± 0.01b 0.07 ± 0.01a

Количество митохондрий 5.00 ± 0.35 5.33 ± 0.82 5.31 ± 0.54

Площадь специфических гранул, мкм2 0.15 ± 0.03a 0.14 ± 0.02 0.12 ± 0.01a

Число специфических гранул 42.5 ± 4.66 54.0 ± 8.74 39.2 ± 8.45
Эозинофил

Площадь, мкм2:
клетки 22.1 ± 4.62a 53.0 ± 7.78a, b 29.1 ± 2.18b

ядра 5.44 ± 1.30a 11.2 ± 2.25a, b 5.24 ± 2.22b

митохондрий 0.16 ± 0.02a 0.88 ± 0.11a, b 0.42 ± 0.05b

Количество митохондрий 6.00 ± 1.87 3.75 ± 0.55 5.15 ± 0.88

Площадь специфических гранул, мкм2 0.16 ± 0.07 0.24 ± 0.08 0.25 ± 0.02

Число специфических гранул 29.7 ± 7.08a 17.7 ± 3.21b 69.7 ± 16.6a, b
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Рис. 2. Ультраструктура клеток интерстиция: а – лимфоцит обыкновенной маринки, б – лимфоцит тибетского гольца,
в – цитоплазматическая клетка гольца Кушакевича, г – макрофаг обыкновенной маринки, д – эозинофил тибетского
гольца, е – эозинофил обыкновенной маринки, ж – нейтрофил гольца Кушакевича, з – гранулы нейтрофила гольца
Кушакевича, и, к – клетки с радиально расположенными везикулами тибетского гольца, л – палочковая клетка обык-
новенной маринки, м – ионтранспортирующая клетка гольца Кушакевича, н – цитоплазма ионтранспортирующей
клетки гольца Кушакевича. 1 – ядро, 2 – гетерохроматин, 3 – митохондрии, 4 – клеточный центр, 5 – шероховатый
эндоплазматический ретикулум, 6 – фагосомы, 7 – специфические гранулы эозинофила, 8 – специфические гранулы
нейтрофила, 9 – клетка с радиально расположенными везикулами, 10 – электронно-прозрачные везикулы, 11 – везику-
лы с электронно-плотной сердцевиной, 12 – палочковая гранула, 13 – фибриллярная оболочка, 14 – ионтранспортиру-
ющая клетка между канальцами нефрона, 15 – проксимальный каналец нефрона, 16 – электронно-плотные гранулы.
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щиеся на третьей стадии зрелости (рис. 2л). Пло-
щадь клеток и ядер тибетского гольца больше по
сравнению с клетками гольца Кушакевича и
обыкновенной маринки (табл. 4). Клетки имеют

широкую фибриллярную оболочку. Над смещен-
ным в базальную часть клетки овальным ядром
располагаются шероховатый эндоплазматиче-
ский ретикулум и мелкие везикулы. Почти вся
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цитоплазма заполнена 14–16 темными гомоген-
ными по структуре палочковыми гранулами с
электронно-плотной сердцевиной. Площадь па-
лочковых гранул тибетского гольца превышают
таковую гольца Кушакевича и обыкновенной ма-
ринки (табл. 4, рис. 2л).

Ионтранспортирующие клетки характеризу-
ются наибольшей площадью среди клеток интер-
стиция (табл. 4). Клетки имеют овальную форму,
локализуются в непосредственной близости от
канальцев нефрона мезонефроса (рис. 2м).
Овальное ядро одинаковой площади с большим
количеством инвагинаций располагается ближе к
периферии клетки. Цитоплазма гетерогенная, со-
держит 12–14 митохондрий одинаковой площади
(табл. 4, рис. 2м). На срезах клеток различимы круп-
ные электронно-плотные гранулы и тубулы эндо-
плазматического ретикулума, которые равномерно
распределяются по всей клетке (рис. 2н).

Почечное тельце состоит из боуменовой кап-
сулы и клубочка капилляров. Площадь почечных
телец тибетского гольца больше по сравнению с
таковыми в мезонефросе гольца Кушакевича и
обыкновенной маринки (табл. 5). Наружный слой
капсулы построен из однослойного эпителия, на-
ходящегося на базальной мембране (рис. 3а).
Клетки плоского эпителия обыкновенной ма-

ринки наиболее вытянутые и имеют большую
площадь по сравнению с плоским эпителием
гольца Кушакевича и тибетского гольца (табл. 5).
Ширина мочевого пространства боуменовой кап-
сулы имеет широкий диапазон вариации – от
1.6 до 5.5 мкм (табл. 5). Капилляры клубочка вис-
церального типа, площадью 10–11 мкм2. Внут-
ренний слой образован подоцитами, которые на-
ходятся на наружной поверхности капилляров
клубочка и образуют большое количество филь-
трационных щелей. Ядра подоцитов округлой
формы, с большим количеством инвагинаций.
В цитоплазме обнаружены одна-две митохон-
дрии, хорошо развитый шероховатый эндоплаз-
матический ретикулум, свободные рибосомы
(табл. 5, рис. 3б, 3в). Толщина базальной мембра-
ны внутреннего слоя капсулы наибольшая в по-
чечных тельцах обыкновенной маринки (табл. 5).

Начало проксимального канальца образуют
эпителиоциты 1-го типа. Эти вытянутые, пира-
мидальной формы клетки (табл. 5, рис. 4а–4в).
Наиболее высокие и крупные клетки обнаружены
в нефронах тибетского гольца. Округлые ядра
расположены в центральной части клеток. Пло-
щадь срезов ядер наибольшая в эпителиоцитах
тибетского гольца (табл. 5). Цитоплазма содер-
жит скопления рибосом и 46–47 округлых мито-

Таблица 4. Морфометрические параметры клеток и субклеточных структур

Показатель Голец Кушакевича
(n = 5)

Тибетский голец
(n = 3)

Обыкновенная маринка
(n = 7)

Клетки с радиально расположенными везикулами

Площадь, мкм2:
клетки 6.26 ± 1.20 8.21 ± 2.31 13.2 ± 3.00
ядра 2.02 ± 0.88 2.24 ± 0.61 4.41 ± 0.57
митохондрий 0.05 ± 0.01 0.08 ± 0.02 0.06 ± 0.01

Количество митохондрий 6.00 ± 1.22 5.67 ± 1.08 5.33 ± 2.27
Диаметр везикул, мкм 0.16 ± 0.01a 0.21 ± 0.02 0.28 ± 0.02a

Количество везикул 21.7 ± 1.63 24.0 ± 2.45 26.3 ± 4.32
Палочковые клетки

Площадь, мкм2:
клетки 10.3 ± 2.03a 69.6 ± 3.35a, b 28.8 ± 2.36a, b

ядра 2.20 ± 0.58a 10.2 ± 6.19a, b 1.46 ± 0.47b

гранул 0.28 ± 0.04a 1.10 ± 0.14a, b 0.51 ± 0.04b

Количество гранул 12.6 ± 0.67 11.7 ± 3.56 13.6 ± 2.73
Ионтранспортирующие (хлоридные) клетки

Площадь, мкм2:
клетки 82.8 ± 3.05 82.9 ± 2.63 83.8 ± 2.22
ядра 6.29 ± 5.87 6.40 ± 0.33 6.73 ± 0.66
митохондрий 0.80 ± 0.04 0.76 ± 0.03 0.79 ± 0.03

Количество митохондрий 12.3 ± 1.63 13.7 ± 0.41 12.7 ± 0.82
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Таблица 5. Морфометрические параметры структур нефрона

Название структуры Голец Кушакевича
(n = 5)

Тибетский голец
(n = 3)

Обыкновенная 
маринка (n = 7)

Почечное тельце

Площадь почечного тельца, мкм2 6356 ± 46.0a 9027 ± 39.3a, b 6296 ± 8.41b

Толщина базальной мембраны, мкм 0.23 ± 0.03a 0.17 ± 0.03b 0.41 ± 0.05a, b

Площадь плоского эпителия наружного слоя 
боуменовой капсулы, мкм2

15.5 ± 0.49a 15.5 ± 0.49b 44.3 ± 1.01a, b

Площадь подоцитов, мкм2 11.7 ± 3.98 14.7 ± 0.25 11.7 ± 1.38

Диаметр просвета капилляров, мкм 11.2 ± 2.06 9.42 ± 0.64 11.1 ± 2.30

Мочевое пространство, мкм 1.63 ± 0.46 4.86 ± 0.04 5.51 ± 1.90

Эпителиоцит проксимального канальца 1-го типа

Площадь клетки, мкм2 41.4 ± 2.04a 104 ± 24.6a, b 39.3 ± 9.24b

Высота клетки, мкм 18.1 ± 0.26a 20.0 ± 1.84b 15.9 ± 1.12a, b

Площадь ядра, мкм2 10.6 ± 0.03a 31.3 ± 2.25a, b 12.6 ± 1.86b

Площадь митохондрий, мкм2 0.11 ± 0.02a 0.42 ± 0.13a, b 0.07 ± 0.00b

Количество митохондрий, шт. 46.0 ± 4.95 46.0 ± 3.08 47.0 ± 5.52

Площадь секреторных гранул, мкм2 0.74 ± 0.05a 1.04 ± 0.22 1.87 ± 0.49a

Количество секреторных гранул, шт. 13.0 ± 2.83 14.5 ± 3.41 16.0 ± 4.30

Ширина канальцев гладкого эндоплазматиче-
ского ретикулума, мкм

0.08 ± 0.01 0.07 ± 0.01 0.07 ± 0.01

Зона эндоцитоза, мкм 6.59 ± 1.00a 3.30 ± 0.24a 3.79 ± 0.38

Щеточная каемка, мкм 3.95 ± 0.39 4.08 ± 0.22 3.31 ± 0.17

Эпителиоцит проксимального канальца 2-го типа

Площадь клетки, мкм2 43.5 ± 7.53a 84.9 ± 5.43a, b 26.6 ± 6.72b

Высота клетки, мкм 15.5 ± 1.29 16.0 ± 0.93a 14.2 ± 0.76a

Площадь ядра, мкм2 10.4 ± 1.86a 14.7 ± 1.87a, b 11.8 ± 2.33b

Площадь митохондрий, мкм2 0.18 ± 0.04a 0.21 ± 0.03b 0.08 ± 0.01a, b

Количество митохондрий, шт. 37.5 ± 3.93 35.5 ± 3.93 38.3 ± 4.26

Ширина канальцев гладкого эндоплазматиче-
ского ретикулума, мкм

0.05 ± 0.01 0.06 ± 0.01 0.05 ± 0.00

Зона эндоцитоза, мкм 4.43 ± 0.91 3.12 ± 0.39 2.60 ± 0.28

Щеточная каемка, мкм 2.72 ± 0.40 2.97 ± 0.13 2.11 ± 0.19

Эпителиоцит дистального канальца

Площадь клетки, мкм2 81.0 ± 13.4 100 ± 9.85a 63.1 ± 6.54a

Высота клетки, мкм 16.5 ± 2.32 19.8 ± 1.06a 13.2 ± 0.63a

Площадь ядра, мкм2 15.8 ± 4.44 22.3 ± 0.25a 9.83 ± 0.79a

Площадь митохондрий, мкм2 0.40 ± 0.10a 1.91 ± 0.34a 0.71 ± 0.02

Количество митохондрий, шт. 32.0 ± 6.16 35.7 ± 2.86 31.3 ± 6.42
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хондрий, преимущественно локализующихся в
компартментах базального лабиринта, сформи-
рованного гладким эндоплазматическим ретику-
лумом с шириной цистерн 0.07–0.08 мкм (табл. 5,
рис. 4б). Площадь митохондрий наибольшая в
клетках тибетского гольца (табл. 5). В апикальной
части клеток локализуются лизосомы и 13–
16 электронно-плотных секреторных гранул.
Секреторные гранулы эпителиоцитов обыкно-
венной маринки достоверно большей площадью
по сравнению с секреторными гранулами гольца
Кушакевича (рис. 4в, табл. 5). На границе со ще-
точной каемкой расположена зона эндоцитоза
длиной 3–7 мкм, характеризующаяся большим
количеством тубул гладкого эндоплазматическо-
го ретикулума и везикулами (рис. 4е). Протяжен-
ность зоны эндоцитоза в клетках гольца Кушаке-
вича больше по сравнению с эпителиоцитами ти-
бетского гольца (табл. 5). Щеточная каемка
состоит из микроворсинок длиной 3–4 мкм, об-
ращенных в просвет канальца (табл. 5).

Эпителиоциты 2-го типа проксимального ка-
нальца по плану строения схожи с клетками 1-го
типа, но меньше таковых по высоте (табл. 5,
рис. 4г–4е). Ядра округлой формы, расположены
в центральной части клеток. Наибольшие высота
и площадь клеток, площадь ядер эпителиоцитов
2-го типа обнаружены в нефронах тибетского
гольца (табл. 5). Цитоплазма содержит меньшее,
по сравнению с вышеописанными типами эпите-
лиоцитов, количество округлых митохондрий.
Они расположены в компартментах базального
лабиринта, сформированного гладким эндоплаз-
матическим ретикулумом с шириной цистерн

0.05–0.06 мкм (табл. 5). Характерный признак
эпителиоцитов 2-го типа – отсутствие в цито-
плазме секреторных гранул. Зона эндоцитоза раз-
вита слабее по сравнению с клетками 1-го типа, ее
длина составляет 3–4 мкм (табл. 5). Длина микро-
ворсинок щеточной каемки два–три мкм (табл. 5).
Кроме того, на данном участке канальца между
эпителиоцитами 2-го типа встречаются одиноч-
ные клетки, щеточная каемка которых образова-
на ресничками (рис. 4г). В цитоплазме обнаруже-
но центрально расположенное ядро. Большая
часть митохондрий локализуется в непосред-
ственной близости от погруженных в цитоплазму
базальных телец ресничек (рис. 4д). Зона эндоци-
тоза отсутствует. Реснитчатые клетки на срезах
канальцев встречаются крайне редко.

Эпителиоциты дистального канальца пирами-
дальной формы (рис. 4е). Ядра округлой формы,
расположены в центральной части клеток. Наи-
большие высота клеток, площадь клеток и ядер
эпителиоцитов дистального канальца обнаруже-
ны в нефронах тибетского гольца (табл. 5). Наи-
более крупные митохондрии также обнаружены в
клетках дистального канальца тибетского гольца.
Следует отметить, что митохондрии на срезах
клеток тибетского гольца и гольца Кушакевича
лентовидной формы (рис. 4ж), митохондрии на
срезах клеток обыкновенной маринки округлые
(рис. 4и). Апикальная часть данного типа клеток
у всех исследованных видов образована лопасте-
видными цитоплазматическими выростами, об-
ращенными в просвет канальца (рис. 4е, 4з).

Рис. 3. Ультраструктура почечного тельца гольца Кушакевича: а – участок почечного тельца; б, в – подоцит. 1 – клетка
плоского эпителия париетального листка боуменовой капсулы, 2 – мочевое пространство, 3 – подоцит, 4 – базальная
мембрана, 5 – капилляр, 6 – трабекула подоцита, 7 – педикулы подоцита, 8 – фильтрационная щель, 9 – митохон-
дрия, 10 – рибосомы, 11 – шероховатый эндоплазматический ретикулум, 12 – гладкий эндоплазматический ретику-
лум, 13 – ядро, 14 – гетерохроматин, 15 – десмосома.
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Рис. 4. Ультраструктура канальцев: а – эпителиоцит проксимального канальца 1-го типа (тибетский голец); б – ба-
зальная часть эпителиальной клетки проксимального канальца 1-го типа (тибетский голец); в – зона эндоцитоза и
участок щеточной каемки эпителиальной клетки проксимального канальца 1-го типа (тибетский голец); г – вставоч-
ная клетка проксимального канальца 2-го типа (обыкновенная маринка); д – апикальная часть вставочной клетки
проксимального канальца 2-го типа (обыкновенная маринка); е – участок дистального канальца (тибетский голец);
ж – базальная часть эпителиальной клетки дистального канальца (тибетский голец); з – участок дистального канальца
(обыкновенная маринка); и – базальная часть эпителиальной клетки дистального канальца (обыкновенная маринка).
1 – ядро, 2 – зона эндоцитоза, 3 – щеточная каемка, состоящая из микроворсинок, 4 – базальная мембрана, 5 – ми-
тохондрии, 6 – секреторные гранулы, 7 – гладкий эндоплазматический ретикулум, 8 – скопление рибосом, 9 – мик-
роворсинка, 10 – тубулярный ретикулум, 11 – эпителиоцит 2-го типа, 12 – вставочная клетка, 13 – реснички, 14 – ба-
зальное тельце реснички, 15 – аксонема реснички, 16 – лопастевидные выросты, 17 – везикула.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Гистологический анализ показал, что туловищ-
ная почка Iskandaria kuschakewitschi, Schizothorax in-
termedius, Noemacheilus stoliczkai имеет единый план
строения с ранее исследованными карпообраз-
ными (Botham, Manning, 1981; Morovvati et al.,
2012; Gargya et al., 2014; Mokhtar, 2020). Интерсти-
ций образован кроветворной тканью, экскретор-
ный компонент – почечными тельцами и двумя
типами канальцев. Ультраструктура капилляров
характерна для анамний и амниот (Imagawa et al.,
1994; Криштофрова, Стегайло-Стоянова, 2012;
Флерова, Евдокимов, 2019). Вместе с тем, анализ
полученных результатов выявил особенности
структурной организации мезонефроса исследо-
ванных видов по сравнению с ранее изученными
нами карпообразными бассейна Верхней Волги.
Показано, что степень развития интерстиция
нефрона исследованных видов на 10–15% уступа-
ет таковой у представителей сем. Cyprinidae, оби-
тающих в бассейне Верхней Волги (Флерова,
2012). Принимая во внимание данные по уль-
траструктуре нефрона, сделан вывод, что разви-
тие кроветворной ткани в изучаемом органе на-
прямую связано с более развитой системой ка-
нальцев в мезонефросе исследованных видов.

Анализ состава лейкоцитов показал, что лим-
фоциты, плазматические клетки и макрофаги
всех исследованных видов не имеют каких-либо
особенностей в тонком строении, по сравнению с
ранее исследованными лейкоцитами карпообраз-
ных, незначительно различаясь лишь размерами
(Сenini, 1984; Балабанова, Заботкина, 1988; Бала-
банова, 1997; Флерова, 2012).

Основные различия наблюдали в ультраструк-
туре специфических гранул нейтрофилов и эози-
нофилов. Кристаллоид специфических гранул
нейтрофилов тибетского гольца и обыкновенной
маринки ранее описан для Cyprinus carpio L., а
также представителей сем. Cyprinidae, обитаю-
щих в реках Верхневолжского бассейна (Сenini,
1984; Флерова, 2012; Flerova, Balabanova, 2013).
Показано, что структура гранул нейтрофилов
гольца Кушакевича принципиально отличается
от таковой нейтрофилов представителя сем. Bali-
toridae – усатого гольца Barbatula barbatula (L.).
Тонкая структура специфических гранул в клет-
ках усатого гольца характеризуется наличием
электронно-плотной гомогенной округлой серд-
цевины. Кристаллоида в гранулах усатого гольца не
обнаружено (Флерова, 2012). Количество гранул на
срезах нейтрофилов исследованных видов сопоста-
вимо с таковым в нейтрофилах Tinca tinca (L.), Abra-
mis ballerus (L.), Barbatula barbatula (L.), Cobitis tae-

nia L. и уступает данному показателю в клетках
Carassius auratus (L.), Abramis brama (L.), Rutilus ru-
tilus (L.) (Flerova, Balabanova, 2013).

Ранее для близкородственных видов карпооб-
разных описаны округлые электронно-плотные
гомогенные гранулы, а также гранулы с электрон-
но-прозрачной сердцевиной. Округлых специ-
фических гранул с более электронно-плотной
сердцевиной, а также гранул полигональной фор-
мы в эозинофилах карпообразных не обнаружено
(Сenini, 1984; Flerova, Balabanova, 2013). Следует
отметить, что в эозинофилах Rutilus rutilus (L.) ра-
нее описаны гранулы двух типов – электронно-
плотные гомогенные гранулы и гранулы с эксцен-
трично расположенным более прозрачным участ-
ком (Флерова, 2012). Вероятно, ультраструктурное
разнообразие специфических гранулах эозинофи-
лов связано с особенностями локализации фер-
ментов в специфических гранулах. Количество
гранул на срезах эозинофилов тибетского гольца
и гольца Кушакевича сопоставимо с таковым в
клетках Abramis brama (L.), A. ballerus (L.), Barbat-
ula barbatula (L.), Cobitis taenia L. и уступает коли-
честву гранул в эозинофилах Rutilus rutilus (L.),
Carassius auratus (L.). Количество гранул на срезах
эозинофилов обыкновенной маринки почти в
2 раза превышает этот показатель для ранее иссле-
дованных видов сем. Cyprinidae (Флерова, 2012).

Таким образом, кристалловидная структура гра-
нул нейтрофилов и гомогенная структура гранул
эозинофилов не может рассматриваться как един-
ственные для карпообразных рыб. При сопоставле-
нии полученных данных и опубликованных ранее
результатов не удалось обнаружить зависимость
ультраструктуры специфических гранул грануло-
цитов от систематического положения и условий
обитания видов. Учитывая отсутствие какой-ли-
бо связи количества специфичных гранул от си-
стематической принадлежности видов, можно
предположить, что изменение данного показате-
ля зависит от стадии жизненного цикла и особен-
ностей функциональной активности клеток.

Отсутствие базофилов среди многих предста-
вителей карпообразных подтверждено рядом ра-
бот (Cenini, 1984; Kralj-Klobukar, 1991; Балабано-
ва, 1997; Flerova, Balabanova, 2013).

В целом, количество митохондрий на срезах
лейкоцитов исследованных видов ближе к мор-
ским рыбам (Flerova, 2016).

Обнаруженные в интерстиции мезонефроса
исследованных видов клетки с радиально распо-
ложенными везикулами имеют единый план
строения с типом клеток, описанным для других
видов карпообразных. Обращает внимание осо-
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бенность тонкого строения везикул, которые на
срезах клеток тибетского гольца трех типов, тогда
как для ранее исследованных карпообразных
описаны включения только одного типа – вези-
кулы с фибриллярной структурой. Следует отме-
тить, что в цитоплазме клеток с радиально распо-
ложенными везикулами лососеобразных отмече-
ны электронно-плотные везикулы (Балабанова,
2006; Flerova et al., 2019). Предполагается, что
ультраструктурные особенности везикул этих
клеток связаны с количественными характери-
стиками и локализацией ферментов, формирую-
щих антимикробную активность клеток (Lopez,
2001). И как следствие, с особенностями функци-
онирования клеточного звена иммунитета у рыб в
условиях рек Казахстана.

Ультраструктура палочковых клеток, описы-
ваемых в настоящей работе, сходна с уль-
траструктурой палочковых клеток Tinca tinca (L.),
находящихся на соответствующей стадии зрело-
сти (Флерова, 2012).

Количество митохондрий на срезах клеток ‒
основной показатель, характеризующий работу
ионтранспортирующих клеток, было близко у ис-
следованных видов к таковому у пресноводных
карпообразных рыб (Флерова, 2012).

Большинство морфометрических показате-
лей, а также основные черты ультраструктуры ос-
новных отделов нефрона Iskandaria kuschakewits-
chi, Noemacheilus stoliczkai и Schizothorax intermedius
подобны видам ранее исследованных карпооб-
разных (Винниченко и др., 1975; Флeрова, 2012;
Mokhtar, 2020). Интересен факт, что высота эпи-
телиоцитов проксимального канальца обыкно-
венной маринки сходна с таковой у представите-
лей сем. Cyprinidae, а высота эпителиоцитов 1-го
типа проксимального канальца гольца Кушаке-
вича и тибетского гольца – соответственно с Bar-
batula barbatula (L.). Количество митохондрий на
срезах проксимальных канальцев исследованных
видов выше, чем у карпообразных рыб Верхне-
волжского бассейна (Флерова, 2012). В экспери-
ментальных работах было показано, что с увели-
чением температуры воды увеличивается актив-
ность Na+, K+-АТФазы почек (Vargas-Chacoff
et al., 2020). Увеличение уровня синтеза АТФ кор-
релирует с увеличением количества митохондрий
в ионоцитах (Матей, 1996). Поскольку пробы от-
бирали в летний период, то рыбы были адаптиро-
ваны к высоким температурам воды ~26–27°C.
Вероятно, с этим фактом связано большее коли-
чество митохондрий на срезах проксимальных
канальцев, исследованных обыкновенной ма-
ринки и гольцов, по сравнению с карповыми во-

дохранилищ Верхней Волги, где средняя темпе-
ратура воды в летний период ~18°C.

Наружный диаметр дистальных канальцев ис-
следованных видов несколько превышает тако-
вой карпообразных рыб Верхневолжского бас-
сейна. Следует отметить, что вытянутая форма
митохондрий гольцов характерна для видов
сем. Cyprinidae, округлая форма митохондрий
обыкновенной маринки – для пресноводных рыб
сем. Percidae (Флерова, 2012). Сравнительный ана-
лиз этих показателей демонстрирует более высокую
скорость реабсорбции через стенку дистального ка-
нальца у исследуемых видов, чем у карповых в водо-
хранилищах Верхней Волги (Katoh et al., 2008).

Выводы. Микроанатомия туловищной почки
Iskandaria kuschakewitschi, Schizothorax intermedius,
Noemacheilus stoliczkai имеет единый план строе-
ния с ранее исследованными пресноводными
карпообразными. Большая площадь нефроген-
ной ткани за счет более развитой системы каналь-
цев в мезонефросе, большее количество митохон-
дрий на срезах проксимальных канальцев и сре-
зах лейкоцитов, три типа везикул у клеток с
радиально расположенными везикулами, боль-
ший диаметр дистальных канальцев, разные фор-
мы митохондрий эпителиоцитов дистальных ка-
нальцев исследованных видов по сравнению с ра-
нее изученными представителями карповых
водохранилищ Верхней Волги характеризуют
адаптационную способность клеточных структур
мезонефроса поддерживать водно-солевой го-
меостаз, а также функционирование клеточного
звена иммунитета в условиях рек Казахстана.
Ультраструктура гранул нейтрофилов и эозино-
филов зависит от стадии жизненного цикла и осо-
бенностей функциональной активности клеток.
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Microanatomy and Ultrastructure of the Mesonephros
of Cyprinids Inhabiting the Territory of Kazakhstan

E. A. Flerova*
Demidov Yaroslavl State University, Yaroslavl, Russia

*e-mail: katarinum@mail.ru

The ultrastructure of three species of cyprinids inhabiting the territory of Kazakhstan has been studied. It is
shown that the microanatomy of the trunk bud of the Kushakevich char Iskandaria kuschakewitschi, the com-
mon marinka Schizothorax intermedius and the Tibetan char Noemacheilus stoliczkai has a common body plan
with freshwater cyprinids. Larger area of nephrogenic tissue, greater number of mitochondria on sections of
proximal tubules and leukocyte sections, three types of vesicles in cells with radially arranged vesicles, larger
diameter of distal tubules, diversity of mitochondria of epitheliocytes of distal tubules of the studied species,
compared with previously studied representatives of carp reservoirs of the Upper Volga, testify to the adaptive
ability of the cellular structures of the mesonephros to maintain water-salt homeostasis, as well as the func-
tioning of the cellular link of immunity in the life of the rivers of Kazakhstan with a seasonal increase in water
temperature up to 27°C. The diversity of the ultrastructure of granules of neutrophils and eosinophils depends
on the stage of the life cycle and the characteristics of the functional activity of cells.

Keywords: mesonephros, microanatomy, ultrastructure, cyprinids, Kazakhstan
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