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У камбал (отряд Pleuronectiformes), личиночное развитие обеспечивается относительно 
низкими, по сравнению с периодом метаморфоза, концентрациями тиреоидных гормо-
нов в организме, на уровне их количества в эмбриональный период. Показан стимули-
рующий эффект этих гормонов на дифференцировку кишечного эпителия и активность 
пищеварительных ферментов, а также ключевые параметры развития личинок рыб, 
в том числе, выживаемость. Обсуждается значение и способы воздействия тиреоидных 
гормонов, содержащихся в объектах питания камбал – микроводорослях и зоопланк-
тоне с высоким содержанием органического йода, предположительно, в виде йодтиро-
зинов.
Ключевые слова: камбалы, Pleuronectiformes, личиночное развитие, микроводоросли, 
живые корма, тиреоидные гормоны, кишечник, выживаемость

ВВЕДЕНИЕ
Камбалообразные (Pleuronectifor-

mes) – многочисленный отряд (около 500 
видов) с ярко выраженными особенностя-
ми морфологии, сложным циклом развития 
и широким ареалом. Камбалы являются од-
ними из самых ценных объектов промысла 
и искусственного разведения. В марикульту-
ре стран Северо-Американского континента 
и Европы широко представлены атлантиче-
ский палтус Hyppoglossus hyppoglossus, мор-
ской язык Solea solea и тюрбо Scophthalmus 
maximus, в юго-восточной Азии – ложный 
палтус или паралихт Paralichthys olivaceus. 
Потенциальным объектом промышленной 
марикультуры на юге России является близ-
кий к тюрбо (Nielsen, 1986) черноморский 
калкан Scophthalmus maeoticus, биотехно-
логия разведения которого создавалась 
в течение длительного периода и постоянно 
совершенствуется (Битюкова и др., 1978; 
Маслова, Бурлаченко, 1997; Основные ре-

зультаты…, 2012; Туркулова и др., 2013; 
Ханайченко и др., 2015).

При выращивании камбал, как и дру-
гих объектов аквакультуры, одной из основ-
ных проблем является качество потомства, 
которое в начальный период развития, в ос-
новном, определяется показателями вы-
живаемости и роста. В раннем онтогенезе 
у камбал отмечается несколько периодов, 
характеризующихся снижением выживаемо-
сти. До начала активного питания, причиной, 
как правило, является неудовлетворительное 
качество (неполноценность) исходного мате-
риала – производителей и икры (Маслова, 
2013), явление, широко известное в аква-
культуре при использовании методов стиму-
ляции созревания рыб. С переходом к ак-
тивному питанию снижение выживаемости 
обусловлено внешними и внутренними при-
чинами, связанными с условиями содержания 
рыб и особенностями личиночного развития 
(метаморфоз). В этот период личинки кам-
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бал нуждаются в биорегуляторах и факторах 
роста в пропорциях, соответствующих дан-
ному этапу развития, а также в химическом 
и санитарном качестве воды и корма (Гира-
госов и др., 2018; Маслова, 2013).

В ихтиологии и экологии «критиче-
ский» период подразумевает отрезок раннего 
онтогенеза рыб, когда наблюдается наиболь-
шая смертность (Hjort, 1926). У калкана 
и тюрбо после начала питания, на 15–17 дни 
после вылупления смертность может дости-
гать 85–95% (Маслова, 2013; Туркулова 
и др., 2013; Padrós et al. 1993; Şahin, 2001), 
в то время как создание благоприятных 
условий в этот период позволяет личинкам 
успешно пройти фазы начального развития, 
включая метаморфоз (Koven, 2003). Ме-
таморфоз в условиях рыбоводных хозяйств 
также обозначается как критический период 
(Şahin, 2001), хотя в естественных условиях 
обитания морфологические и физиологиче-
ские изменения камбал в это время, видимо, 
не ведут к повышению смертности (Geffen et 
al., 2007).

С точки зрения физиологии концеп-
ция критического периода предполагает, 
что на этих стадиях, в большей степени, 
чем на других, физиологические процессы 
в организме зависят от внешних факторов 
(Browman, 1989). За исключением воздей-
ствий, выходящих за пределы адаптивных 
возможностей организма, факторы среды 
влияют на развитие не непосредственно, 
а через изменение гормонального статуса 
(Бойко, Рудницкая, 2014; Torres-Nuñez et 
al., 2014). Универсальными биорегулято-
рами у организмов различных системати-
ческих групп, в том числе беспозвоночных, 
в постэмбриональном периоде являются 
тиреоидные гормоны. Они также выполня-
ют сигнальную функцию в водных экоси-
стемах (Heyland, Moroz, 2006). Ведущая 
роль тиреоидных гормонов в метаморфо-
зе камбаловых рыб изучена во множестве 
аспектов. В данной работе этот период 
онтогенеза не является предметом специ-
ального обсуждения, мы ограничиваемся 
кратким описанием изменений со ссылкой 

на ряд обзоров. Гораздо меньше известно 
о влиянии тиреоидных гормонов на личи-
ночное развитие рыб до начала метамор-
фоза, когда желтковые ресурсы истощены 
и личинки переходят к смешанному, а затем 
к активному питанию. Мы сделали попыт-
ку обобщить литературные данные, харак-
теризующие динамику и функции тиреоид-
ных гормонов в ранний период онтогенеза 
камбаловых рыб с привлечением современ-
ных материалов исследований тюрбо и кал-
кана, а также других видов морских рыб. 
Также мы приводим имеющиеся пока еще 
фрагментарные сведения о наличии гормо-
нов или их предшественников в объектах 
питания личинок. Обсуждается вопрос, 
может ли «внешний» гормональный фак-
тор влиять на события начального периода 
развития камбал.

Общие представления о механизме 
действия тиреоидных гормонов

Тиреоидные гормоны – это липо-
фильные аминокислоты, содержащие йод, 
который поглощается и концентрируется 
в фолликулах щитовидной железы и вме-
сте с тирозином используется для синтеза 
тироксина (Т4). В рамках геномного ме-
ханизма действия Т4 рассматривается как 
прогормон, а основным лигандом ядерных 
тиреоидных рецепторов (ТR) является 
трийодтиронин (Т3), образующийся из Т4 
с помощью тканевой дейодиназы (Eales, 
1985). Костистые рыбы обладают как ми-
нимум двумя изоформами тиреоидных ре-
цепторов – TRα и ТRβ, а у камбаловых 
рыб имеются еще дополнительные копии. 
Лигандированные рецепторы присоединя-
ются к гормонотвечающему элементу ДНК 
в виде мономеров или гомодимеров, но в ос-
новном, в качестве гетеродимеров с ретино-
идными Х-рецепторами (RXR) и прояв-
ляют свой эффект посредством включения 
и выключения генов. Современные модели 
также предполагают активирующее дей-
ствие кортикостероидов на уровне дейоди-
наз, тиреоидных бета-рецепторов и ранних 
генов-мишеней (Pittman et al., 2013).
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Негеномное действие тиреоидных 
гормонов заключается в активации сигналь-
ного каскада реакций с участием киназ, при 
этом клеточные и физиологические реакции 
генерируются в течение нескольких секунд 
или минут, а биоактивность Т4 может быть 
выше, чем Т3 (Hulbert, 2000). Началу не-
геномным эффектам дают рецепторы плаз-
матических мембран с участием интегрина, 
важного фактора сигнальной трансдукции, 
которые присутствуют практически во всех 
клетках позвоночных. Небольшое число 
молекул гормона без проникновения в ядро 
может регулировать клеточные процессы, 
например, посредством тиреоидных альфа-
рецепторов (TRα) активировать пролифера-
цию (Arcos et al., 2011), регулировать баланс 
между пролиферацией и дифференцировкой 
(Sirakov et al., 2015).

Динамика тиреоидных гормонов 
и их рецепторов в раннем онтогенезе 

камбал
Тиреоидные гормоны в числе прочих 

биорегуляторов, содержатся в желтке яйце-
клеток. В эмбриональный период у морских 
рыб, в целом, доминирует T3 (Kim, Brown, 
1997), у тюрбо эти показатели находятся по-
чти на одном уровне (Tong et al., 2017), но 
после вылупления Т4 превышает количество 
его метаболита. Начальное развитие тюр-
бо обеспечивается концентрациями гормона 
щитовидной железы, сопоставимыми с их 
содержанием в эмбриональный период. Так, 
Т3 до вылупления составляет 220,6 нг/г, 
Т4–150 нг/г. В течение первых полутора 
суток после вылупления объем желтка сни-
жается больше, чем наполовину, резервы Т3 
уменьшаются почти на 40%, но при этом 
изменений уровня Т4 почти не происходит 
(Ibid.), что может свидетельствовать либо 
о синтезе Т4 щитовидной железой личинок 
с остатками желтка, либо об избиратель-
ности в использовании гормонов на данном 
этапе развития. Известно, что у вылупив-
шихся личинок паралихта ось гипофиз/щи-
товидная железа уже функциональна (Jesus 
et al., 1991), хотя ткань железы содержит 

мало фолликулов (Miwa, Inui, 1987). Отри-
цательная обратная связь щитовидной желе-
зы и гипофиза у камбал устанавливается не-
сколько позднее, но до начала метаморфоза 
(Manchado et al., 2008). У изученных объек-
тов (в основном, паралихта, солеи и тюрбо) 
развитие в первые недели после завершения 
резорбции желтка обеспечивается стабильно 
низкими концентрациями Т4, а Т3 и TRβ 
находятся на границе определения, но при 
этом отмечены высокие показатели мес-
сенджеров тиреоидных альфа-рецепторов 
(рисунок а, б). Содержание тиреотропина 
и дейодиназ (D2) у камбал в этот период 
незначительно (на рисунке не показано). Во 
время метаморфоза, как полагают, в резуль-
тате снижения тормозной функции гипотала-
муса и активации тиреоидной оси кортико-
либерином в организме рыб увеличивается 
содержание тиреоидных гормонов, при этом 
отрицательная обратная связь между тирео-
идным статусом и системой дейодирования 
устанавливается на более высоком базовом 
уровне (Campinho, 2019). В период кульми-
нации метаморфоза содержание тиреоидных 
гормонов достигает максимальных значений 
(Yamano, Miwa, 1998; Yamano, 2005). Осо-
бенностью тюрбо, в отличие от паралихта, 
является наличие высоких показателей TRα, 
а не ТRβ на стадии развития, соответствую-
щей кульминации метаморфоза (Marchand et 
al., 2004) (см. рисунок).

Влияние тиреоидных гормонов 
на некоторые параметры 

развития камбал
Влияние на рост. Интенсивность 

роста личинок на ранних стадиях развития 
является важной характеристикой их каче-
ства. Личинки камбал, быстро растущие до 
метаморфоза, способны успешнее пройти 
и завершить его по сравнению с медленно 
растущими сверстниками (Næss, Lie, 1998). 
В раннем онтогенезе рост личинок имеет 
нелинейный характер и зависит от наличия 
источников питания и уровня морфологиче-
ского развития. У калкана быстрое увели-
чение размеров в первые двое суток после 
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Рис. Схематическое изображение профилей гормонов щитовидной железы и тиреоидных рецепто-
ров личинок камбал в раннем онтогенезе. Тироксин (Т4) – темная сплошная линия; TRα – темный 
пунктир; трийодтиронин (Т3) – светлая сплошная линия, TRβ – светлый пунктир. По горизонта-
ли – дни после вылупления, период кульминации метаморфоза подчеркнут. 
а) паралихт Paralichthys olivaceus. По: Yamano, Miwa, 1998; Yamano, 2005. 
б) тюрбо Scophthalmus maeoticus. По: Marchand et al, 2004; Meng et. al., 2016; Tong et al., 2017.
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вылупления с завершением периода эндоген-
ного питания сменяется торможением роста, 
очевидно, вследствие истощения желтковых 
ресурсов. Интенсивность роста постепен-
но увеличивается с переходом на внешние 
источники энергии (8–9 сут.), совпадает 
с активизацией гипофизарно-тиреоидной оси 
и усилением потребления кислорода (Moteki 
et al., 2001; Finn, Rønnestad, 2003).

Активизация роста личинок проис-
ходит по мере развития и созревания орга-
нов пищеварения, количества потребляемого 
корма и его состава, в том числе, потребления 
и эффективного переноса молекул фосфоли-
пидов, особенно на ранних стадиях развития, 
когда способность к их синтезу в энтероци-
тах невысока (Coutteau et al., 1997). Крити-
чески важным для процессов пролиферации 
и линейного роста является наличие в составе 
фосфолипидов высоконенасыщенных жир-
ных кислот, которые определяют все мем-
бранно-связанные процессы, в том числе, 
зависимую от тиреоидных гормонов проли-
ферацию клеток (Hulbert, 2000). Влияние 
тиреоидных гормонов на показатели роста 
рыб зависит также от уровня зрелости других 
механизмов, включенных в регуляцию роста. 
Рост, в том числе, рост костной, хрящевой 
и мышечной тканей, контролирует зависимая 
от тиреоидных гормонов двухступенчатая си-
стема гормон роста/факторы роста. У рыб, 
как и у высших позвоночных, в ткани пече-
ни тиреоидные гормоны стимулируют про-
дукцию инсулиноподобных факторов роста 
(IGF), а в гипофизе при участии глюкокорти-
коидов влияют на выработку гормона роста. 
У тюрбо в начальный период развития высо-
кая удельная скорость роста обеспечивается 
IGF-II, мессенджеры которых преобладают 
на фоне низких значений Т4, а их количество 
нечувствительно к тиреостатикам. С наступ-
лением метаморфоза уровень IGF-II снижа-
ется и доминирует IGF-I, содержание кото-
рого коррелирует с ростом Т4 (Meng et. al., 
2016).

Метаморфоз. В наиболее общем 
виде метаморфоз представляет собой необ-
ратимый переход организма от личиночной 

к ювенильной форме. У камбал в процес-
се метаморфоза происходит поворот тела 
на 90° по отношению к грунту, связанный 
с асимметричными перестройками вестибу-
лярного аппарата, в том числе, его предста-
вительства в ЦНС под влиянием гормонов 
(Schreiber, 2013). В период метаморфоза 
гормонозависимые изменения затрагивают 
мышцы, клетки крови, кишечник (Gomes et 
al., 2015). Метаморфоз заключается в про-
лиферации одних клеток и деградации дру-
гих посредством различных форм клеточной 
гибели и последующих изменений условий 
жизни (оседания или расселения). Многие 
физиологические и молекулярные механиз-
мы метаморфоза, ранее обнаруженные у ам-
фибий, являются общими для метаморфоза 
камбал (Tata, 1998), у которых он также 
полностью контролируется тиреоидными 
гормонами. При естественном метаморфозе 
тканевая чувствительность к гормону изме-
няется в соответствии с программой развития 
и связана с экспрессией разных изоформ ти-
реоидных рецепторов (Yamano, 2005; Power 
et al., 2008). Высокая чувствительность 
к гормонам в локальном участке головы бу-
дущей слепой стороны обеспечивает асим-
метричное развитие кости и пролиферацию 
клеток подкожного слоя, «толкающих» глаз 
на противоположную сторону, которая затем 
пигментируется (Campinho, 2019). Стабиль-
но высокие концентрации тиреоидных гор-
монов, используемые в экспериментальных 
исследованиях, в целом, сокращают время 
прохождения фаз метаморфоза, но, как пра-
вило, приводят к изменению внешнего облика 
особей в результате гетерохронии (Yamano, 
2005).

Пищеварительная функция. Диф-
ференцировка желудочно-кишечного трак-
та имеет решающее значение, поскольку от 
этого органа зависит доступность питатель-
ных веществ, при переходе к новым услови-
ям обитания. В 90-е годы Спикер (Specker, 
1988) была предложена концепция преадап-
тации, согласно которой эволюционно древ-
няя функция тиреоидных гормонов связана 
с питанием и состоит в подготовке пищевари-
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тельной системы водных организмов (позво-
ночных и беспозвоночных) к новым услови-
ям жизни и источникам энергии. У амфибий 
в период метаморфоза строго под контролем 
тиреоидных гормонов реконструируется же-
лудочно-кишечный тракт, включая апоптоз 
и пролиферацию клеток (Ishizuya-Oka, Shi, 
2005). Также установлены гены, определяю-
щие в том числе, созревание кишечного эпи-
телия, поддержание его гомеостаза, развитие 
экзокринной функции поджелудочной желе-
зы и желудка (Gomes et al., 2015).

Первые доказательства того, что ти-
реоидная система регулирует развитие си-
стемы пищеварения рыб, были получены 
на преметаморфозных личинках паралихта, 
у которых обработка Т4 вызывала прежде-
временное развитие пищеварительных же-
лез, в то время как тиреостатик задерживал 
их развитие (Miwa et al., 1992). Позднее 
были выявлены транскрипты ТГ-зависимых 
генов маркеров функциональной зрелости 
желудка (протонного насоса и пепсиногена) 
(Gomes et al., 2015).

О влиянии тиреоидных гормонов на 
пищеварительные структуры ранних личи-
нок рыб, в том числе, камбал, имеется срав-
нительно мало данных. Известно, что тирео-
идные гормоны ускоряют пролиферативные 
процессы в кишечнике и стратификацию 
кишечного эпителия, в том числе, появле-
ние специализированных железистых кле-
ток, вырабатывающих гликопротеины слизи 
(Khalil et al., 2011). Слизь, выделяемая в пи-
щеварительном тракте, является защитным 
барьером против повреждающих факторов, 
в том числе, инфекций (Baglole et al., 1997). 
У тюрбо появление продуцирующих слизь 
клеток в кишечнике отнесено к началу экзо-
генного питания (Segner et al., 1994). У ли-
чинок рыб с высоким тиреоидным статусом 
в энтероцитах не наблюдается липидных 
включений (признаков дисбаланса внутри-
клеточного пищеварения и синтеза липопро-
теинов), приводящих к разрушению клеток 
(Khalil et al., 2011).

Известно, что у камбал до метамор-
фоза пепсиновый протеолиз отсутствует 

(у личинок тюрбо до 22 дня после вылупле-
ния) (Ueberschär, 2006), хотя мессенджеры 
пепсина в небольших количествах выявля-
ются гораздо раньше, во время перехода на 
экзогенное питание, на 9-е сутки (Tong et al., 
2017). В ранний период пищевые белки гид-
ролизуются, преимущественно, панкреати-
ческими ферментами – сериновыми протеа-
зами (трипсином и химотрипсином) (Segner 
et al., 1994). Уровень активности этих фер-
ментов контролируется наличием корма, хотя 
не установлено, происходит ли это непо-
средственно или при участии нервных и гор-
мональных механизмов. Трипсин является 
ведущим протеолитическим ферментом, иг-
рающим ключевую роль в активации других 
панкреатических ферментов в раннем онто-
генезе рыб. У тюрбо транскрипты трипсина 
и фермента углеводного обмена (амилазы) 
появляются в желтковый период, достигая 
самых высоких значений на стадии экзоген-
ного питания (Tong et al., 2017). Высокий 
уровень активности ферментов сохраняет-
ся до начала метаморфоза. Известно, что 
трипсиноподобные протеазы и гликозидазы 
личинок и молоди рыб чувствительны к ти-
реоидным гормонам (Кузьмина и др. 2010), 
причем, наблюдается повышение фермента-
тивной активности даже после кратковре-
менного гормонального воздействия (Kim, 
Brown, 2002), а обработанные гормонами 
личинки имеют повышенную выживаемость 
(Kim, Brown 1997).

Тиреоидные гормоны 
и их предшественники в объектах 

питания личинок камбал
Микроводоросли. В водных экоси-

стемах первое звено пищевой цепи состав-
ляют бактерии и микроводоросли, однокле-
точные организмы, способные синтезировать 
органические молекулы с использованием 
солнечной энергии. В аквакультуре микрово-
доросли используются в качестве источника 
пищи для различных фильтраторов (моллю-
сков), при производстве и насыщении пита-
тельными веществами кормового зоопланк-
тона, а также при выращивании личинок 
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морских рыб в соответствии с технологией 
«зеленой воды» (Ханайченко и др., 2000; 
Ølie et al., 1997; Şahin, 2001, Moteki et al., 
2001). Питательная ценность водорослей 
заключается в высоком содержании белка, 
достигающего половины сухой массы, угле-
водов и полиненасыщенных жирных кислот 
в составе липидов. Показатели роста объек-
тов марикультуры часто выше при исполь-
зовании смеси микроводорослей, очевидно, 
вследствие компенсации дефицита отдель-
ных компонентов (Conceição et al., 2010). 
При этом для каждого из направлений аква-
культуры характерно использование опреде-
ленных видов микроводорослей. Водоросли 
также содержат ряд микроэлементов, в том 
числе йод, выполняющий роль антиоксидан-
та. У некоторых водорослей фракция йода 
находится в составе тиреоидных гормонов 
или подобных им молекул.

Гормональный состав микроводорос-
лей изучен лишь у небольшого числа видов. 
Определение тироксина у трех видов водо-
рослей, стандартизированных по содержа-
нию белка, показало, что в составе Isochrysis 
galbana (Tisochrysis luteа) и Dunaliella sp. 
содержание тироксина, примерно, одинако-

во (200–250 мг/дл), в то время как крип-
тофит Rhodomonas lens содержит в 10 раз 
меньше гормона (Heyland, Moroz, 2006). 
В составе Isochrysis galbana, помимо тиро-
ксина, были также определены ферменты, 
контролирующие его синтез и метаболизм 
(галопероксидаза и дейодиназа) (Javier et al., 
2018). Варьирование гормонального состава, 
как полагают, может частично объяснять не-
одинаковые перспективы использования раз-
ных видов микроводорослей в марикультуре 
(Heyland, Moroz, 2006).

Микроводоросли поступают в ки-
шечник рыб с момента открытия рта вместе 
с водой. Метаболиты водорослей обладают 
антибактериальным действием, а использо-
вание технологии «зеленой воды», позволя-
ет снизить бактериальную нагрузку на среду 
и риск инфекционных заболеваний личинок 
(Способ снижения численности,.. 2015; 
Rocha et al., 2008). Также не исключают-
ся и другие механизмы полезных эффектов. 
Показано, что личинки сибаса Dicentrarchus 
labrax в присутствии Isochrysis galbana ра-
стут быстрее и имеют более высокую вы-
живаемость, при этом кишечные ферменты 
(трипсин и другие гидролазы) в онтогене-

Таблица. Компоненты синтеза и метаболизма тиреоидных гормонов в составе живого корма личи-
нок морских рыб

Показатели
Коловратки, 
выращ. на
Isochrysis 
galbana

Артемия, 
наупл.

обогащ.
(Selco 

и Algamac)

Копеподы, 
наупл.

«Дикий» 
зоопланктон Литературные

источникимелкий круп-
ный

Фенилаланин
(нмоль/л)

1,6 0,8–1,0 1,5–2,0 2,6 - Solbakken et 
al., 2005

Hamre et al., 
2013

Penglase et al., 
2013

Karlsen et al., 
2015

Тирозин
(нмоль/л)

5,2 3,5–7,3 2,5–3,1 3,9 -

йод
(мг/ кг сухой 
массы)

1,1–3,2 0,5–4,6 35–50 45–350 19

Селен
(мг/ кг сухой 
массы)

0,08–2,1 1,4–2,7 3,0–5,0 2,9 4,1
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зе выявляются раньше и их уровень выше, 
чем у рыб, питающихся насыщенными эти-
ми же водорослями коловратками (Cahu et 
al.,1998). Очевидно, микроводоросли, по-
ставляя питательные вещества, в том числе 
гормоны, непосредственно личинкам, спо-
собствуют сохранению их качеств в неиз-
менном виде (Makridis, Olsen, 1999).

Зоопланктон. В природных услови-
ях основным рационом ранних личинок мор-
ских рыб является зоопланктон, в том числе 
личиночные формы моллюсков, науплиаль-
ные и копеподитные формы веслоногих ра-
кообразных. Усваивая «дикий» зоопланктон 
личинки тюрбо способны успешно пройти все 
фазы развития. В естественной среде обита-
ния метаморфоз не является причиной смерт-
ности рыб и не влияет на размер пополнения, 
несмотря на глубокие перестройки в этот пе-
риод (Geffen et al., 2007).

Использование природного зоо-
планктона в марикультуре камбал существу-
ет пока только на уровне научно-исследова-
тельских разработок (Основные результаты 
…, 2012; Гирагосов и др., 2018), но не в про-
мышленных масштабах, где более широко ис-
пользуются коловратки Brachionus plicatilis, 
а также брахиоподы Artemia sр. Изучение 
состава коммерчески выгодных живых кор-
мов и их сравнение с природным зоопланкто-
ном показало несоответствие их химического 
состава по многим параметрам (Hamre et al., 
2008; Hamre et al., 2013; Karlsen et al., 2015). 
В связи с этим методика культивирования 
коловраток и артемии, помимо фазы произ-
водства, включает фазу «обогащения» ком-
бинацией белков, липидов с определенным 
набором полиненасыщенных жирных кислот 
и витаминов (Olsen, 2004). В последние 
годы также стали уделять больше внимания 
минеральному составу пищевых объектов. 
В особенности, это относится к содержанию 
микроэлементов, участвующих в обмене гор-
монов щитовидной железы – селену и йоду. 
При дефиците селена у рыб в первую очередь 
нарушается работа селенопротеина глутати-
онпероксидазы GPx, которая играет ключе-
вую роль в защите фолликулов щитовидной 

железы от оксидативного стресса при синтезе 
тиреоидных гормонов. Селен входит в состав 
дейодиназ, контролирующих уровень Т3, 
содержание которого выше всего в период 
метаморфоза. Количество селена у взрослых  
рачков может более чем в 30 раз превышать 
содержание его у коловраток (таблица). Все 
же изучение влияния дефицита селена на раз-
витие камбал находится в начальной стадии. 
В частности, по данным Рибейро с соавтора-
ми (Ribeiro et al., 2012) корм с добавлением 
селена личинкам солеи в период метаморфоза 
не гарантирует успешного прохождения это-
го этапа развития, а потребность в селене, ве-
роятно, должна быть удовлетворена в более 
ранний период жизни личинок.

Личинки рыб в марикультуре, по-ви-
димому, не должны испытывать недостатка 
в аминокислотных предшественниках тирео-
идных гормонов (фенилаланин и тирозин), 
поскольку по этим параметрам виды кормов 
существенно не различаются (см. таблицу). 
В то же время копеподы способны концен-
трировать значительные количества йода, 
чего не наблюдается у коловраток и артемии. 
У коловраток содержание йода более чем в 10 
раз меньше, чем у копепод и до 100 раз мень-
ше, чем в «диком» зоопланктоне. Особенно-
сти обмена коловраток также не позволяют 
им удерживать йод после обогащения: через 
18 часов остается всего 3% от первоначаль-
ного количества (Srivastava et al., 2012). Не-
значительное количество йода содержится 
в составе науплий артемии, для которых он 
является токсичным (Solbakken et al. 2005; 
Hamre et al., 2013).

Какие формы йода требуются ли-
чинкам морских рыб? Ранние личинки 
камбал способны в высоких количествах по-
глощать йод из воды с помощью жаберной 
системы, хотя она еще недостаточно развита 
в этот период (Moren et al., 2008). Все же 
у личинок рыб при определенных условиях 
может возникнуть недостаток йода, что выра-
жается в задержке роста, незавершенном ме-
таморфозе на фоне гиперплазии щитовидной 
железы и снижения уровня Т4 в организме 
(Ribeiro et al. 2012). Как установлено, дефи-
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цит йода связан с выращиванием в системах 
оборотного водоснабжения и происходит 
вследствие обеззараживания воды озониро-
ванием, а также накопления в воде нитра-
тов, блокирующих поглощение организмом 
рыб растворенного неорганического йода 
(Morris et al., 2011). В этих условиях обога-
щение кормов йодом приводит к нормализа-
ции тиреоидной функции и, соответственно, 
развития и роста личинок. В системах же 
с непрерывным водообменом обогащение 
йодом живых кормов не дает положительно-
го эффекта. Личинки палтуса (Moren et al., 
2006; Hamre et al., 2013), солеи (Mourad, 
Ismail, 2018) и трески (Penglase et al., 2013), 
которых кормили обогащенной йодом ар-
темией, имели повышенные концентрации 
йода в организме, однако при этом темпы 
роста и развития не менялись. Интересно, 
что «насыщение» артемии йодом до уровней, 
сопоставимых с таковыми у копепод (около 
130 мкг/г), приводило к патологиям щито-
видной железы, характерным для токсикоза 
(Ibid.). В то же время йод, содержащийся 
в высоких количествах в морском зоопланк-
тоне, совершенно не является токсичным для 
личинок рыб, что предполагает иные формы 
его связывания у этих беспозвоночных.

Возможные пути влияния «внешних» 
тиреоидных гормонов на ранних 

личинок камбал
В настоящее время нет точных све-

дений о содержании тиреоидных гормонов 
у копепод, также не известен уровень этих 
гормонов у коловраток. В то же время до-
казано, что морские беспозвоночные, в том 
числе моллюски и ракообразные, нуждаются 
в фитопланктоне не только как в источни-
ке питательных веществ, но и морфогенов. 
Морфогенами являются йодтирозины, ко-
торые накапливаются в организме беспо-
звоночных в процессе питания и исполь-
зуются для завершения морфологических 
преобразований (метаморфоза) при расселе-
нии (Heyland, Moroz, 2006; Taylor, Heyland, 
2017). Организм рыб также может быть 
адаптирован к гормонам пищи (микроводо-

рослей и природного зоопланктона) в пери-
од, когда щитовидная железа еще недоста-
точно развита и продуцирует собственные 
гормоны в незначительном количестве.

Для передачи гормонального сигна-
ла имеет значение источник гормона (эн-
догенный или полученный из пищи). Для 
переноса в клетку «внешних» гормонов 
требуются трансмембранные транспортеры 
либо эти гормоны связываются с мембран-
ными рецепторами (Tagawa, Brown, 2001; 
Taylor, Heyland, 2017). Поскольку у камбал 
в ранний период развития, по крайней мере, 
у изученных видов, в личиночной ткани 
преобладает TRα, то вероятно взаимодей-
ствие тиреоидных гормонов с мембранами 
и непрямое действие на геном. Кальций-не-
зависимая синтаза, обеспечивающая синтез 
оксида азота, антибактериального и цито-
токсического фактора в разных тканях, сти-
мулируется тиреоидными гормонами исклю-
чительно за счет негеномных механизмов 
(Arcos et al., 2011). С участием тиреоидных 
гормонов и TRα контролируется баланс 
пролиферации и дифференцировки клеток 
кишечного эпителия позвоночных (Sirakov 
et al., 2015).

Переход от эндогенного к экзогенно-
му питанию является критическим периодом, 
когда несоответствующий потребностям рыб 
состав корма может сделать пищеваритель-
ную систему уязвимой в отношении повре-
ждающих воздействий.

Кишечник личинок, не имеющих 
морфологических и функциональных воз-
можностей питаться, после исчерпания эн-
догенных запасов, постепенно подвергается 
дегенеративным изменениям. Деструкция 
в кишечнике тюрбо может предшество-
вать бактериальной инфекции (Padrós et al. 
1993). Гормоны щитовидной железы облег-
чают стратификацию кишечного эпителия; 
могут вызывать ответы в иммунных клет-
ках, присутствующих в кишечнике в этот 
период, например, в моноцитах, макрофагах 
(Chantanachookhin et al., 1991), воздействуя 
на некоторые процессы, связанные с воспа-
лением (такие как хемотаксис, фагоцитоз, 
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образование активных форм кислорода 
и производство цитокинов).

Возможные последствия дефицита 
тиреоидных гормонов на ранних стадиях 
развития камбал могут быть суммированы 
следующим образом. Тиреоидные гормо-
ны, которые являются не только биорегу-
ляторами эндогенного происхождения, но 
и поступают личинкам рыб в составе пищи, 
могут действовать локально в кишечнике, 
влияя на созревание структур органа, от 
которого зависит доступность питательных 
веществ и дальнейшее развитие организ-
ма. В противоположность этому, дефицит 
«пищевых» гормонов может повысить уяз-
вимость кишечных структур в отношении 
повреждающих факторов. Гормоны, посту-
пающие с пищей в количествах, адекватных 
потребностям личинок, могут дополнять 
запас «собственных» гормонов щитовид-
ной железы и способствовать ее развитию 
и установлению нормального для данного 
периода онтогенеза тиреоидного статуса, 
хотя этот вопрос в настоящее время у рыб 
также не изучен.

В заключение следует отметить, что 
подавляющее большинство представленных 
материалов – результаты исследований, 
выполненных на таких видах, как палтус, 
тюрбо, а также камбаловых, обитающих 
в дальневосточном регионе, в то время как 
черноморский калкан, имеющий ряд осо-
бенностей биологии, пока не является в этом 
плане приоритетным объектом. В отноше-
нии последнего должны быть предоставле-
ны бо́льшие возможности для физиолого-
биохимических исследований ранних стадий 
жизненного цикла. Изучение гормонального 
состава кормовых объектов, характерных 
для региона, оценка действия гормональных 
факторов на параметры развития личинок на 
организменном и тканевом уровнях с учетом 
вклада «внешних» тиреоидных гормонов не-
обходимы для дальнейшего выявления при-
чин и механизмов морфофизиологической 
изменчивости и совершенствования методов 
культивирования этих ценных объектов ак-
вакультуры и промысла.
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THYROID HORMONES IN THE EARLY ONTOGENESIS OF FLATFISH
(PLEURONECTIFORMES)
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In flatfish (order Pleuronectiformes) the initial development is provided by relatively low 
concentrations of thyroid hormones in the body compared to the period of metamorphosis, at 
the level of their amount in the embryonic period. At the same time, the stimulating effect of 
these hormones on the differentiation of the intestinal epithelium and the activity of digestive 
enzymes, as well as key parameters of the development of fish larvae, including survival, has 
been shown. The significance and methods of exposure to thyroid hormones contained in 
flatfish food objects – microalgae and zooplankton with a high content of organic iodine, 
presumably in the form of iodotyrosines – are discussed.
Key words: flatfish, Pleuronectiformes, larval development, microalgae, live food, thyroid 
hormones, intestines, survival


