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Изучение роли отдельных структурных единиц клеток у животных имеет фундаментальное и при-
кладное значение. Одним из основных вопросов современной биологии является изучение механизма функци-
онирования и взаимодействия структур клеточного ядра. Несомненный интерес представляет углубленное 
изучение структур клеточного ядра, связанных с пролиферативной и синтетической активностью клеток у 
животных. Часть хромосом содержит специализированные структуры - так называемые ядрышковые орга-
низаторы (ЯОР). Число этих субъединиц является полиморфным и зависит от комплекса факторов. Одними 
из основных факторов, влияющих на число ЯОР, является видовая принадлежность и индивидуальная осо-
бенность организма. В зоне ЯОР локализованы гены двух классов рРНК: 18S и 28S, которые входят в состав 
рибосом, принимая участие в их функционировании. ЯОР выполняют жизненно важные функции в клетках, 
участвуют в синтезе белков. Цель настоящего обзора - анализ полиморфизма ЯОР у домашних и сельско-
хозяйственных животных и выявление взаимосвязи хозяйственно-полезных признаков с полиморфизмом 
и строением ЯОР. По состоянию ЯОР можно косвенно оценить активность синтеза рибосомальной РНК и 
охарактеризовать пролиферативный потенциал клеток и состояние клеточной дифференцировки. Мета-
фазные ЯОР используются в качестве индикатора физиологического и продуктивного состояния организма. 
Цитогенетические исследования, направленные на изучение внутривидового разнообразия животных, прово-
дят на основе локализации в клетках ЯОР.

Введение
У всех видов животных часть хромосом 

содержит специализированные структуры - так 
называемые ядрышковые организаторы (ЯОР). 
Они связанны с обеспечением процесса био-
синтеза белка, их число в зависимости от вида 
может колебаться в довольно широких преде-
лах. В интерфазной клетке они связаны со спе-
циальной структурой - ядрышком. Открытие 
связи между определенными хромосомами и 
ядрышком принадлежит С.Г. Навашину. Основ-
ная функция ядрышка заключается в синтезе 
рибосомальной РНК (рРНК), связанной с опре-
деленными этапами формирования клеточных 
структур рибосом, на которых и происходит син-
тез белков. С помощью метода гибридизации in 
situ было показано, что ЯОР содержит кластеры 
генов, ответственные за синтез РНК. В зоне ЯОР 

локализованы гены двух классов рРНК: 18S и 
28S, которые входят в состав рибосом.

ЯОР у различных видов животных. ЯОР 
локализуются у многих видов животных на спут-
ничных хромосомах, ядрышко формируется в 
виде нити вторичной перетяжки или участка 
хромосомы, прилегающей к нити. Но у многих 
видов вторичные перетяжки в районах локали-
зации ЯОР отсутствуют. В этом случае локализа-
ция ЯОР обеспечивается с помощью избиратель-
ного окрашивания. Наиболее универсальным 
методом является окраска серебром. Видовой 
полиморфизм хромосом домашних животных, 
несущих ЯОР достаточно большой [1-2]. 

У домашней свиньи (Sus scrofa) ЯОР лока-
лизованы в районах вторичных перетяжек 8 и 10 
хромосом. У них отмечен породный полимор-
физм по числу активных ЯОР. Стоит отметить, 

Работа выполнена в рамках государственного задания по теме АААА-А18-118021590132-9 «Исследование 
молекулярно-биологических и физиолого-эмбриологических аспектов биоинженерных технологий для 

совершенствования генетических ресурсов и создания новых селекционных форм сельскохозяйственных 
животных и птицы».
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что для европейских пород типичным является 
наличие активных кластеров генов рРНК на 10 
хромосоме, а для азиатских - на хромосомах 
обеих пар. Данный признак наследуется в со-
ответствии с менделеевскими правилами. Ме-
тодом гибридизации in situ показано наличие 
генов рРНК и на 16 хромосоме свиньи, но дан-
ный кластер у свиней всех обследованных по-
род функционально неактивен, возможно, что в 
данном случае имеет место какой-то псевдоген.

ЯОР кролика выявлен в зонах коротких 
плеч 13, 16, 20 пар, а также длинных плеч 21 
пары [1].

У представителей вида B. taurus и близко-
родственных ему видов семейств Bos Bison ЯОР 
локализованы на теломерных районах пяти пар 
хромосом: 2, 3, 4, 11 и 28 аутосом. Число актив-
ных ЯОР у семейства полорогих колеблется от 3 
до 10. У принадлежащего к этому же семейству 
буйвола ЯОР выявляются на коротких плечах 3 и 
4 пар и на акроцентрических хромосомах 6, 18 
и 24. 

У овец и коз, относящихся также к семей-
ству полорогих, ЯОР локализованы в теломер-
ных районах и расположены терминально на 
коротких плечах 1 пары, длинных 2 и 3 пар, а 
также акроцентрических хромосомах 4 и 25 у 
овец и на 2, 3, 4, 5 и 28 хромосомах - у коз. 

У лошади ЯОР приурочены к теломерно-
му району короткого плеча 1 пары и к вторичной 
перетяжке 31 хромосомы. 

У домашнего осла, относящегося также к 
семейству эквидов, ЯОР несут короткие плечи 
20, 21, 23, 24, и 29 хромосом. 

У двугорбого верблюда ЯОР могут быть 
выявлены на восьми парах аутосом: 1, 4, 6, 7, 8, 
18, 25 и 28. Но, как и у других видов с множе-
ственной локализацией ЯОР, далеко не на всех 
этих парах хромосом выявляются активные кла-
стеры рРНК генов.

Так у нутрии (Myocastor coypus) гены ЯОР 
собраны в один кластер, локализованный в рай-
оне вторичной перетяжки на хромосоме 19. У 
американской норки в активном состоянии по-
стоянно находятся кластеры р-генов на 8 и час то 
на одной или двух хромосомах 2-й пары [1]. 

Домашняя кошка относится к видам, для 
которых характерно малое число хромосом, не-
сущих кластеры генов рРНК. ЯОР у нее локали-
зован в районе вторичной перетяжки хромосо-
мы F1.

 У собаки ЯОР расположены терминально 
на трех парах аутосом 7, 11 или 8, 17 или 27 и 
Y-хромосоме. Это один из редких случаев, когда 

Y-хромосома помимо генов, детерминирующих 
пол, содержит гены другой жизненно-важной 
системы [3]. 

Строение и фунции ЯОР
ЯОР представляет собой небольшой уча-

сток хромосомной ДНК, кодирующий рибосом-
ную РНК (цистроны рДНК) и содержащий хрома-
тин, ответственный за формирование рибосом-
ных РНК и представленный множественными 
(несколькими сотнями) копиями генов рРНК, на 
каждом из которых синтезируются высокомо-
лекулярные РНК-предшественники. Рибосом-
ные гены (рДНК) расположены в ЯОР (Nucleolus 
organizer regions -NOR) на коротких плечах акро-
центрических хромосом. Метафазные транс-
крипционно активные ЯОР появляются как хро-
мосомные признаки, называемые вторичными 
перетяжками, которые являются ахроматиче-
скими и подвергаются окрашиванию серебром 
[4]. В фазе G1 представлены все ЯОР как одиноч-
ные точки, в S фазе содержание клеток умень-
шается. Это происходит в результате реоргани-
зации ЯОР в ходе репликации рДНК [5]. Можно 
предположить, что статус компетентности хро-
матида устанавливается после репликации и не 
меняется до следующей S фазы. 

Кластеры рибосомных генов обычно рас-
полагаются в теломерных регионах в локали-
зации с теломерными повторами, на коротких 
плечах акроцентрических хромосом [6-7] и ред-
ко в интерстициальных районах [8-9]. У многих 
видов прителомерные ЯОР множественны и ва-
рьируют в копийности [10-12]. Кластеры рибо-
сомных генов локализуются на аутосомах. Для 
разных видов определена консервативность 
расположения ЯОР в зависимости от вида в ин-
терстициальном положении на субметацентри-
ческих хромосомах.

Последовательности рДНК характеризу-
ются высокой степенью консервативности, из-
менением копийности [13], а также содержани-
ем рДНК в ЯОР у индивидов [14], между клетка-
ми одного индивида [15] и различной локализа-
цией у разных видов животных [16].

Состояние ядрышкового аппарата явля-
ется одним из показателей функциональной 
активности клетки при различных патологи-
ческих и физиологических процессах. Кислые 
негистоновые белки ядрышка (С23, В23, UBF и 
РНК-полимераза) отвечают за активизацию и 
контроль транскрипции рибосомных генов. Эти 
белки являются аргирофильными, они могут 
выявляться методом серебрения и поэтому ко-
личественные параметры ядрышек могут кос-
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венно отражать активность рибосомных генов 
[17]. Изучение областей ЯОР позволяет оценить 
готовность клеток к синтезу 18S- и 28S-классов 
рРНК, имеющих непосредственное отношение 
к синтезу белка [18]. Изменение количества 
транскрипционно активных ЯОР может варьи-
ровать даже между клетками и тканями одного 
индивида [19] вследствие метилирования неко-
торых кластеров.

Ядрышко - это динамичная органелла 
клетки, структура которого отражает уровни 
трех основных процессов, связанных с биоге-
незом рибосом: синтез прерибосомальной ри-
бонуклеиновой кислоты (преРНК), процессинг 
и миграцию рибонуклеопротеидных частиц в 
нуклеоплазму [20]. Ядрышко, представленное 
белками и рибонуклеопротеидами, является са-
мой плотной структурой ядра, не имеющей мем-
браны. Оно не является отдельной от хроматина 
структурой, а является его производной, содер-
жащей гены рРНК. Размеры ЯОР характеризуют 
синтез рРНК и позволяют оценить белково-син-
тетическую функцию клетки [21], а также могут 
отражать пролиферативный потенциал клеток 
и состояние клеточной дифференцировки [22]. 
Одним из замечательных свойств ядрышек яв-
ляется высокая пластичность, которая проявля-
ется в изменении размеров, морфологии и лока-
лизации в ядре при реакции на многие внешние 
стрессовые воздействия, а также при адаптации 
к неблагоприятным факторам [23-24].

В ходе онтогенетического развития орга-
низма происходит снижение индекса ЯОР в ин-
терфазных ядрах лимфоцитов за счет уменьше-
ния пролиферативных и метаболических про-
цессов в клетках. Во многих исследованиях было 
доказано, что некоторые заболевания, а также 
вредные вещества окружающей среды вызы-
вают повышение индекса ЯОР в лимфоцитах 
человека и животных и активизацию этих рай-
онов хромосом [25-28]. Для многих изученных 
видов свойственным является межклеточный и 
межиндивидуальный полиморфизм по ЯОР. Это 
может выражаться в виде гетероморфизма зон 
вторичных перетяжек или в разном количестве 
ЯОР внутри видов с множественной их локали-
зацией. Встречаются и исключения, так, напри-
мер, клетки дробящихся яиц, для которых ха-
рактерно отсутствие ядрышек на ранних этапах 
эмбриогенеза, или клетки, закончившие разви-
тие (некоторые клетки крови) [29]. Для располо-
жения ЯОР особенно характерны места вторич-
ных перетяжек, но встречаются и перетяжки, не 
имеющие ЯОР, а в некоторых случаях - даже от-

сутствие перетяжек [30]. 
Методы изучения ЯОР 
В последние годы внимание ученых при-

влекают аргирофильные белки, ассоциирован-
ные с зонами областей ЯОР, выявленных с по-
мощью коллоидного серебра [31]. Ядрышко 
является основным показателем, координиру-
ющим клеточный ответ на стрессовые воздей-
ствия [8, 32]. Эти белки рассматривают в каче-
стве маркеров интенсивно пролиферирующих 
клеток, в которых происходит активный синтез 
белка [33-39]. Способность транскрипционно 
активных ядрышковых организмов окрашивать-
ся азотнокислым серебром (AgNO3) лежит в ос-
нове возможности выявления и анализа ЯОР на 
цитологических препаратах [40-41], а по количе-
ству аргирофильных белков, ассоциированных 
с областями ЯОР в ядре (площадь ЯОР), можно 
судить об уровне синтеза рРНК [21, 42-43]. До 
75% окрашивания ЯОР составляют два аргиро-
фильных белка С23 (нуклеолин) и В23 (нуклео-
фозмин), которые играют важную роль в синте-
зе рРНК [44]. Эти белки выявляются в ядрах кле-
ток на протяжении всего клеточного цикла, их 
количество увеличивается в S- и G2-фазы в 1,5-2 
раза [43]. В ходе различных исследований была 
доказана обратная зависимость между количе-
ственным содержанием ЯОР и длительностью 
клеточного цикла [45]. 

Методика выявления ЯОР позволяет вы-
являть их за счет реакции восстановления ионов 
серебра карбоксильными, дисульфидными и 
сульфгидрильными группами, связанных с ними 
белков [46]. Морфометрический анализ позво-
ляет оценивать белково-синтетическую функ-
цию клеток, т.к. является важным показателем 
степени дифференцировки клеток и функцио-
нальной нагрузки на клеточные комплексы [47-
48], а также может использоваться для оценки 
продолжительности клеточного цикла [45, 49].

Участие ЯОР было обнаружено в хромо-
сомных разрывах, обменах и транслокациях, а 
также в формировании ломких сайтов в сомати-
ческих клетках [16, 6]. ЯОР по сравнению с дру-
гими компонентами хромосом обладают следу-
ющими уникальными свойствами:

1) Активная транскрипция при высокой 
повторяемости.

2) Вариация количества ядрышек в боль-
ших пределах без существенных последствий 
для фенотипа.

3) Изменение ЯОР в зависимости от чис-
ла последовательностей, количества на геном и 
числа на хромосому.
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4) Возможность участия в обменах, в т.ч. и 
между гомологичными последовательностями, 
их локализация может быть обусловлена и не-
сколькими местами с негомологичными хромо-
сомами.

5) Характеризуются повторяющейся ДНК. 
Среди особей одного вида число, положе-

ние, длина и форма ЯОР могут варьировать [50-
53]. Как правило, размеры ЯОР пропорциональ-
ны количеству генов, кодирующих рРНК. В то 
же время в зависимости от транскрипционной 
активности генов может изменяться форма ЯОР 
после окрашивания серебром [52, 54].

Вариации ЯОР могут быть связаны с раз-
личной экспрессией генов рРНК в течение пред-
шествующей интерфазы [55]. Использование 
окраски серебром позволяет выявлять только 
активные ЯОР и фактические участки транс-
крипции рДНК должны быть проверены более 
специфическими методами, такими как флуо-
ресцентная гибридизация in situ (FISH) с исполь-
зованием 18S или 28S рДНК-зондов, которые 
указывают на локусы рДНК [56, 53]. Изменчи-
вость ЯОР также отражает географические кари-
отипические вариации.

Значительно реже кластеры рибосомных 
генов располагаются на половых хромосомах. У 
млекопитающих гетерогаметный пол и инакти-
вация Х-хромосомы являются проблематичны-
ми при фиксации расположения ЯОР на половых 
хромосомах. У некоторых сумчатых наблюдает-
ся расположение ЯОР на Х-хромосоме. Предпо-
лагается, что Х-хромосомы могут частично или 
полностью избегать инактивации. 

Использование ЯОР
Определение параметров метафазных 

ЯОР используют в изучении межхромосомной, 
межклеточной, межиндивидуальной, межвидо-
вой и межпопуляционной изменчивости. Про-
водят цитогенетические исследования внутри-
видового разнообразия животных по локализа-
ции ЯОР в клетках [57].

С целью повышения точности активности 
рибосомных генов Н.Г. Ляпунова с коллегами 
(1988) [58] разработали бальную систему актив-
ности ЯОР на метафазных хромосомах и исполь-
зовали ее для изучения фенотипического прояв-
ления дозы гена. 

Использование метафазных ЯОР в каче-
стве теста, характеризующего физиологическое 
и продуктивное состояние организма, также 
представляет определенный интерес. Так Л.К. 
Эрнст с другими учеными (2009) [2] на основа-
нии прямого подсчета ЯОР показали достовер-

ное их увеличение у трансгенных свиней. Одна-
ко такой подход позволяет лишь частично оце-
нить активность ЯОР у животных.

С.К. Бутеевой (2014) [28] были проведены 
исследования, направленные на изучение ак-
тивности и полиморфизма интерфазных ядрыш-
кообразующих районов хромосом (ИЯОР) и их 
связь с продуктивными показателями у свиней 
разной селекции. У домашней свиньи ЯОР со-
ответствуют местам вторичных перетяжек хро-
мосом 8 и 10. Имеются литературные данные 
о межклеточном и межиндивидуальном поли-
морфизме по числу ЯОР. Это число может варьи-
ровать от 2 (только на гомологах 10-й пары) до 4 
(на обоих гомологах 8-й и 10-й пар) [1]. 

А.С. Копытко и А.Н. Квочко (2014) [57] изу-
чали возможность прогнозирования продуктив-
ности кур по параметрам ЯОР. Этими авторами 
была определена корреляционная взаимосвязь 
между площадью эритроцитов, площадью ядра 
эритроцитов, а также ядерно-плазматическое 
отношение, количество областей ЯОР и их сум-
марная площадь. 

Однако, балльная система оценки облада-
ет недостаточной точностью в силу небольшого 
количества градаций, по которым оценивает-
ся ЯОР. Наиболее полную информацию можно 
получить на основании анализа активности ри-
босомных генов в интерфазных клетках. Изуче-
ние интерфазных клеток представляет интерес в 
плане использования ЯОР для оценки пролифе-
ративного уровня синтетических процессов, на-
правления и уровня дифференцировки клеток, 
а также функциональной активности клеток с 
привлечением методов компьютерного анализа 
микроскопических изображений.

С.А. Бугоркова с другими исследователя-
ми (2015) [58] изучали состояние ядрышкового 
аппарата лимфоцитов периферических лимфо-
идных органов лабораторных животных, им-
мунизированных против чумы и туляремии с 
целью возможности их применения для разра-
ботки вакцин против особо опасных инфекций. 
Ими было установлено, что увеличение доли 
клеток с 3 и более позитивными ЯОР в ядрах 
лимфоцитов периферических органов иммун-
ной системы у биомоделей косвенно отражает-
ся в клеточном звене иммунитета. 

Изучение ЯОР имеет определенное зна-
чение для диагностики гемобластозов [59]. Нор-
мальные и опухолевые клетки часто отличаются 
друг от друга количеством выявляемых ядры-
шек и интенсивностью их окрашивания. Для 
оценки пролиферативной активности клеток 
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используют иммуногистохимическое определе-
ние уровня антигена Ki-67. Доказана связь это-
го маркера при немелкоклеточном раке легких 
(НМРЛ), а также при других заболеваниях [60]. 

А.Г. Давидьян с коллегами (2017) [61] из-
учали активацию и функционирование рибо-
сомных генов в оогенезе птиц. Активация ЯОР 
в ооцитах цыплят Gallus gallus domesticus была 
подтверждена с помощью флуоресцентной им-
муногистохимии (ИГХ) (антитела против нуклео-
фозмина, фибрилларина, UBF1) и гибридизации 
нуклеиновых кислот in situ (FISH с зондом к ITS1 
на пре-рРНК). Исследователям удалось выяс-
нить, что в яичнике цыпленка фрагментация 
ядрышка в ооцитах поздней стадии происходит 
после полной инактивации рибосомных генов: 
фрагменты ядрышка содержат фибрилларин, 
но не содержат молекул пре-рРНК. Показана 
перспективность 3D-реконструкции яичника на 
основе серийных гистологических срезов для 
количественной оценки гетерогенности популя-
ции половых клеток в яичнике неполовозрелых 
самок птиц. Данные этих ученых подтвердили 
функциональный статус ЯОР в ооцитах неполо-
возрелых самок птиц.

Одной из важных характеристик типа оо-
генеза у животных является особенность функ-
ционирования ЯОР в ядрах растущих ооцитов. 
При гипертранскрипционном типе [62] запас 
рРНК в ооците обеспечивается работой ЯОР, 
при котором в ядре присутствует от одного до 
нескольких тысяч ядрышек. Полигеномный (ну-
триментарный) тип характеризуется полностью 
инактивированным ЯОР, а накопление рРНК в 
ооците обеспечивается транспортом молекул 
через цитоплазматические мосты из вспомога-
тельных клеток (трофоцитов) [63-64].

П.М. Кленовицким с другими учеными 
(2018, 2019) [65-66] было установлено влияние 
генотипа коз на величину параметров, харак-
теризующих активность рибосомных генов в 
интактных лимфоцитах. Необходимо отметить, 
что, как было показано ранее, между числом 
кластеров генов рРНК и числом окрашиваемых 
азотнокислым серебром центров на интактных 
лимфоцитах существует прямая связь. 

В.И. Трухачев и другие ученые (2019) [47] 
изучали белково-синтетическую функцию по 
параметрам активности областей ЯОР в подо-
цитах почек индеек в постнатальном онтогене-
зе. Работа этих исследователей позволила рас-
ширить знания о биологических особенностях 
этого вида птиц, позволяющих прогнозировать 
профилактику и диагностику различных заболе-

ваний.
Заключение
Изучение активности областей ЯОР в жи-

вотной клетке стало актуальной для фундамен-
тальных и прикладных исследований, посколь-
ку их параметры характеризуют синтез рРНК 
и позволяют оценить белково-синтетическую 
функцию клетки, а также могут отражать про-
лиферативный потенциал клеток и состояние 
клеточной дифференцировки. Измерения пара-
метров областей ЯОР могут использоваться для 
оценки продолжительности клеточного цикла в 
условных единицах. 
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ACTIVITY LINK OF NUCLEOLAR ORGANAIZERS WITH PROLIFERATION LEVEL AND PROTEIN BIOSYNTHESIS 
(SURVEY)

Novgorodova I.P., Klenovitsky P.М., Iolchiev B.S. 
Federal science centre for animal husbandary – VIZh named after academy member 

L.К. ERNST (FSBSI FRC VIZh named after academy L.К. Ernst)
142132, Moscow region, Podolsk, Dubrovitsy village, 60, tel.: 8(4967) 65-11-51, e-mail: novg-inna2005@yandex.ru.

Key words: argyrophylic structures, blood, chromosomes, lymphocytes, nucleolar organizers (NOR), nucleus.
Study of individual cell morphemes in animals has fundamental and applied meaning. The principle issue of modern biology is mechanistic study of 

functioning and cooperation of nucleus cell structures. Real interest is in- depth study of nucleus cell structure, connected with proliferative and synthetic cell 
activity in animals. Parts of chromosomes contain specialized structures- so called nucleolar organizers (NOR). Number of these subunits polymorphous and 
depends on complex of factors. Principle facto , influencing the number of NOR, is a specific accessory and individual features of the body. In NOR zone genes 
of 2 classes of rRNA: 18S and 28S, which are in ribosomes, taking part in their functioning. NOR perform functions in cells, take part in protein secretion. The 
aim of this survey is the analysis of NOR polymorphism in domestic and farm animals and identifying economic traits with polymorphism and NOR structure. 
According to NOR we can implicitly estimate activity of synthesis of ribosomal RNA and distinguish cell- doubling capacity and state of cell differentiation. 
Metaphase NOR are used as indicator of physiological and productive body state. Cytogenic assays, aimed to study intraspecific animal variety, are carried out 
on the basis of localization in NOR cells.
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