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Показано, что гипотиреоидизм, вызванный обработкой рыб тиомочевиной, влияет на развитие об-
ратного полового дихроматизма у Amatitlania nigrofasciata – неотропической цихлиды, у которой
самки, в отличие от самцов, имеют яркую каротиноидную окраску. У гипотиреоидных рыб выявле-
но замедление темпов метаморфных преобразований пигментного рисунка, приводящее к росту
фенотипической изменчивости. Взрослая окраска на основе каротиноидов начинала развиваться у
самок только после прекращения подавления синтеза эндогенных тиреоидных гормонов. Получен-
ные данные указывают на потенциально важную роль гормонально опосредованной пластичности
в диверсификации каротиноидной окраски у неотропических цихлид.
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Цихлиды (Cichlidae) среди костистых рыб (Te-
leostei) отличаются большим разнообразием пиг-
ментных рисунков, что связано с важной ролью
этого морфологического признака в адаптации и
видообразовании этой многочисленной группы
(Salzburger, 2009; Maan, Sefc, 2013; Ronco et al., 2021).

Каротиноидные пигменты ответственны за
многие жёлтые, оранжевые и красные оттенки
кожных покровов рыб и запасаются в ксантофо-
рах и эритрофорах (Sefc et al., 2014). Среди не-
отропических цихлид есть виды с обратным поло-
вым дихроматизмом, у которых самки имеют на
основе каротиноидов окраску, которой нет у сам-
цов (Tobler, 2007). Ярким представителем таких
видов является Amatitlania nigrofasciata (Günther,
1867), самки которой имеют в пигментном рисун-
ке расположенные преимущественно в вентраль-
ной части тела ксантофорные (жёлто-оранжевые)
пятна, цвет которых обусловлен главным образом
каротиноидами (Brown et al., 2013; Prazdnikov,
2022). Меланистический рисунок, обусловлен-
ный чёрно-коричневыми меланофорами, у осо-
бей A. nigrofasciata обоих полов состоит из восьми
посткраниальных вертикальных полос и пятна на
жаберной крышке, обычно имеет незначитель-
ную вариабельность (Říčan et al., 2005; Праздни-
ков, 2020). Каротиноидная окраска у самок A. ni-
grofasciata может варьировать в зависимости от

окружающей среды и выполнять сигнальную
функцию в меж- и внутривидовых взаимодей-
ствиях (Beeching et al., 1998; Anderson et al., 2016;
Earley et al., 2020).

Тиреоидные гормоны (ТГ) являются важными
сигнальными молекулами, которые регулируют
многие онтогенетические процессы и действуют
как связующее звено между окружающей средой
и фенотипическим развитием костистых рыб
(Deal, Volkoff, 2020; Lema, 2020). Тиреоидная
сигнализация координирует широкий спектр
процессов морфологического развития, вклю-
чая метаморфоз, в основном за счёт связывания
с ядерными рецепторами наиболее активного ТГ –
трийодтиронина, что приводит к изменению тран-
скрипции генов в различных тканях (Blanton,
Specker, 2007; Campinho, 2019; Vancamp et al.,
2019). ТГ могут влиять на развитие хроматофоров
как прямо, так и опосредованно через каскад
межклеточных взаимодействий, тем самым фор-
мируя различные пигментные рисунки у взрос-
лых рыб (Saunders et al., 2019; Parichy, Liang, 2021).
Например, у гипотиреоидных Danio rerio развива-
ется избыток меланофоров, так как их пролифе-
рация не ограничена, и, наоборот, недостаток
дифференцированных ксантофоров вследствие
неспособности этих клеток накапливать кароти-
ноиды, необходимые для формирования жёлто-
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оранжевой окраски, приводит к изменению ме-
ланистического рисунка (McMenamin et al., 2014;
Saunders et al., 2019).

Сходный механизм наблюдается у гипотирео-
идных Andinoacara rivulatus, у которых по мере
развития взрослого пигментного рисунка увели-
чивается клеточная популяция меланофоров и
резко уменьшается популяция ксантофоров (Празд-
ников, Шкиль, 2019). Ранее было показано, что де-
фицит ТГ у A. nigrofasciata в процессе развития
приводит к увеличению числа элементов мелани-
стического рисунка и отсутствию обратного по-
лового дихроматизма (Prazdnikov, Shkil, 2019).
Кроме этого, каротиноидная окраска у самок не-
отропических цихлид может зависеть от гормо-
нальных изменений меланистического рисунка
(Prazdnikov, 2022). Однако формирование каро-
тиноидной окраски у самок A. nigrofasciata после
отмены подавления синтеза эндогенных ТГ оста-
ётся малоизученным. Изучение вопросов, свя-
занных с влиянием ТГ на выраженность полового
дихроматизма, способствует нашему пониманию
роли эндокринной сигнализации в эволюции
пигментного рисунка у цихлид. Цель настоящей
работы – изучить развитие каротиноидной
окраски у самок A. nigrofasciata, выращенных в
условиях гипотиреоидизма до формирования де-
финитивного меланистического рисунка.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Лабораторную линию A. nigrofasciata, исполь-

зованную в экспериментальной работе, приобре-
ли в зоомагазине. Кладку оплодотворённой икры,
полученную в результате естественного нереста,
разделили на две равные группы (по 80 икринок в
каждой), эмбриональное и постэмбриональное
развитие которых до стадии поздней личинки
проходило в одинаковых условиях. Затем рыб вы-
ращивали в разных гормональных режимах: эути-
реоидном (контрольная группа – естественный
уровень ТГ) и гипотиреоидном (дефицит ТГ). Со-
стояние гипотиреоидизма у рыб достигали подав-
лением активности синтеза эндогенных ТГ за счёт
растворения до концентрации 0.035% в аквариумной
воде гойтрогена – тиомочевины (CS(NH2)2). Тиомо-
чевина хорошо зарекомендовала себя в много-
численных работах как соединение, которое ин-
гибирует синтез ТГ у рыб и вызывает устойчивое
состояние гипотиреоидизма (Blanton, Specker,
2007). Рыб обрабатывали гойтрогеном до оконча-
тельного формирования взрослого меланистиче-
ского пигментного рисунка. Концентрация тио-
мочевины и время обработки, используемые в на-
стоящей работе, были подобраны на основе
серии предварительных экспериментов по изуче-
нию влияния ТГ на изменчивость рисунка у A. ni-
grofasciata (Prazdnikov, Shkil, 2019). Более высокая
концентрация тиомочевины (≥0.04%) сильно за-

держивала развитие, включая метаморфные пре-
образования, вплоть до остановки формирования
взрослого рисунка, в то время как более низкая
концентрация тиомочевины (≤0.01%) не способ-
ствовала заметным изменениям в онтогенезе и
пигментном рисунке. Концентрация тиомочеви-
ны 0.035% в воде всегда примерно в два раза сни-
жала уровень трийодтиронина в гипотиреоидной
группе рыб по сравнению с эутиреоидной. Каж-
дые три дня 1/2 объёма воды в аквариумах заме-
няли с добавлением тиомочевины до необходи-
мой концентрации в ёмкости с опытной группой.
В остальном условия эксперимента были одина-
ковыми для обеих групп.

В развитии A. nigrofasciata выделяли пять стадий:
зародыш – от оплодотворения до вылупления; ран-
няя личинка – до полной резорбции желточного
мешка; поздняя личинка – до формирования
брюшных плавников; малёк – до появления по-
лового диморфизма; взрослая рыба (рис. 1). В ка-
честве временной характеристики онтогенеза для
сравнения формирования пигментного рисунка
между гормональными группами использовали
сутки после оплодотворения (сут п.о.).

Фотографировали рыб цифровой камерой
Canon EOS 100D, особей на ранних стадиях раз-
вития – под стереомикроскопом Leica MS5,
взрослых – непосредственно в аквариуме. Стан-
дартную длину рыб (SL) измеряли с точностью до
0.1 мм. Самок из каждой гормональной группы
фотографировали после первого нереста. Этот
период считали окончанием формирования каро-
тиноидной окраски. Тип хроматофоров определяли
по цвету пигмента. Для элементов меланистическо-
го рисунка была использована классификация,
предложенная ранее для неотропических цихлид
(Říčan et al., 2005), согласно которой дополни-
тельные вертикальные полосы в зависимости от
расположения обозначали как антериорная (a) и
постериорная (p).

В пигментном рисунке самок оценивали изме-
нение числа меланистических элементов, а также
площадь, занимаемую ксантофорными (жёлто-
оранжевыми) пятнами на теле. В связи с тем, что
основная популяция ксантофоров у самок распо-
лагается в вентральной части тела, была проведена
количественная оценка относительной площади
меланофорных и ксантофорных элементов в пре-
делах определённого региона (рис. 1д), который
был выбран в ходе предыдущих исследований
(Brown et al., 2013; Prazdnikov, 2022). Для измере-
ний элементов пигментного рисунка самок ис-
пользовали программу Fiji (Schindelin et al., 2012).
Полученные статистические данные оценивали с
использованием непараметрического U-крите-
рия Манна–Уитни.
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Рис. 1. Развитие пигментного рисунка у Amatitlania nigrofasciata: а – зародыш, б – ранняя личинка, в – поздняя личин-
ка, г – малёк, д – взрослая самка; I LS, II LS – личиночные полосы; 1–7 – взрослые меланистические элементы (вер-
тикальные полосы), (a, p) – антериорная и постериорная полосы; ( ) – область тела, используемая для количествен-
ной оценки относительной площади, занимаемой ксантофорными и меланофорными элементами. Масштаб: 1 мм.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

В контрольной группе A. nigrofasciata участки
меланофорных вертикальных полос начинали
формироваться c поздней личиночной стадии
(рис. 1в). Во время личиночно-мальковых преоб-
разований, сопровождающихся сменой личиноч-
ных элементов пигментного рисунка на взрослые
элементы, происходило формирование всех реги-
онов вертикальных полос, которое завершилось к
40-м сут п.о. (рис. 1г). Меланистический рисунок
на теле, состоящий из восьми посткраниальных
вертикальных полос, окончательно развился к
концу мальковой стадии, к 95-м сут п.о. (рис. 2а).
Между рыбами не наблюдали различий по числу
полос. Ксантофорные пятна на спинном плавнике и
вентральной части тела самок начали появляться
к 124-м сут п.о. (рис. 2а, 2б). Формирование об-
ратного полового дихроматизма у большинства
особей завершилось к 190 сут п.о. (рис. 2в). Для
самок из контрольной группы была характерна
межиндивидуальная изменчивость по занимае-
мой площади меланофорными (коэффициент ва-
риации 21.18%) и ксантофорными (37.51%) эле-
ментами на вентральном участке, а также ксанто-
форными пятнами на теле в целом (24.10%).

В гипотиреоидной группе наблюдалось замед-
ление темпов личиночно-мальковых преобразо-
ваний (рис. 2а). Формирование всех регионов
вертикальных полос завершилось к 90-м сут п.о.
Меланистический рисунок окончательно развил-
ся к 180-м сут п.о. Рисунок состоял из восьми–де-
сяти посткраниальных полос и пятен (таблица).
У рыб наблюдали следующие варианты расщеп-
ления полос: 1 (12.50%), 3a (31.25%), 5 (31.25%),
1 и 3a (6.25%), 3a и 5 (18.75%). При этом полосы
обычно сливались между собой в центральной ча-
сти тела (рис. 2г). Первые скопления ксантофо-
ров на спинном плавнике и вентральной части те-
ла появились у большинства самок через 60 сут
после прекращения подавления синтеза эндоген-

ных ТГ, к 240-м сут п.о. (рис. 2а). Ксантофорные
пятна, как правило, развивались в межполосном
пространстве и редко распространялись на участки,
занятые меланофорными вертикальными поло-
сами. Формирование обратного полового дихро-
матизма завершилось к 290-м сут п.о. (рис. 2д).
У гипотиреоидных самок межиндивидуальная
изменчивость по занимаемой площади анализи-
руемых элементов рисунка была выше, чем у эу-
тиреоидных самок из контрольной группы; ко-
эффициент вариации для меланофорных и ксан-
тофорных элементов на вентральном участке
составил соответственно 23.01 и 47.08%, а для
ксантофорных пятен по всему телу – 50.51%.

Между двумя гормональными группами самок
обнаружены статистически достоверные разли-
чия по площади меланофорных и ксантофор-
ных элементов в вентральной части тела (p < 0.01,
U-критерий Манна–Уитни) (рис. 3а), а также по
общей площади, занимаемой ксантофорными
пятнами на теле (p < 0.01, U-критерий Манна–
Уитни) (рис. 3б).

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты показывают, что ги-

потиреоидизм у A. nigrofasciata приводил к замед-
лению темпов метаморфных преобразований ли-
чиночного пигментного рисунка во взрослый,
что в свою очередь влияло на формирование об-
ратного полового дихроматизма (рис. 2). В пиг-
ментном рисунке самок ксантофорные элементы
начинали развиваться только после отмены по-
давления синтеза эндогенных ТГ. Ранее было по-
казано, что гипотиреоидизм полностью подавляет
развитие взрослой линии ксантофоров у A. nigro-
fasciata (Prazdnikov, Shkil, 2019). Эти данные сви-
детельствуют в пользу того, что ТГ могут напря-
мую участвовать в регуляции клеточной популя-
ции ксантофоров у цихлид, вероятно, регулируя
терминальную дифференцировку и накопление
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Рис. 2. Последовательность появления элементов в пигментном рисунке (а) и формирование каротиноидной окраски
(б–д) у самок Amatitlania nigrofasciata, выращенных в разных гормональных режимах: б, в – контрольная группа; г, д –
гипотиреоидная группа; D – спинной плавник, Мел. – меланофоры, Кс. – ксантофоры, форм. – формирование реги-
онов, сут п.о. – сутки после оплодотворения; ( ) – период личиночно-мальковых преобразований в каждой группе.
Ост. обозначения см. на рис. 1. Масштаб: 5 мм.
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каротиноидов во время формирования взрослого
пигментного рисунка теми же путями, что и у Da-
nio rerio (Saunders et al., 2019).

Формирование меланистических вертикаль-
ных полос у цихлид связано с обширной дорсаль-
ной и вентральной миграцией недифференциро-
ванных меланофоров в коже с последующим уве-
личением плотности в результате пролиферации
и синтеза меланина относительно межполосного
пространства (Říčan et al., 2005; Hendrick et al.,
2019; Liang et al., 2020). Изменения в миграции
меланофоров и их пролиферации приводят к сли-
янию или расщеплению формирующихся участ-
ков полос, что в свою очередь вызывает изменчи-
вость по числу полос и их расположению на теле
во взрослом рисунке. Увеличение числа полос в
рисунке гипотиреоидных A. nigrofasciata чаще все-

го было связано с расщеплением полос 3a и 5. Эти
вертикальные полосы наряду с полосами 2 и 4 де-
монстрируют вариации в развитии и несут ответ-
ственность за большую часть разнообразия мела-
нистического рисунка у неотропических цихлид
(Říčan et al., 2005, 2016). В глобальный контроль
поведения хроматофоров во время формирова-
ния рисунка вовлечены не только ТГ, но и другие
гормональные системы, связанные через гипота-
ламо-гипофизарный путь (Eskova et al., 2020; Ber-
tolesi, McFarlane, 2021). В этой связи можно пред-
положить, что ТГ могут участвовать в регуляции
меланофоров путём разделения сигнальных пу-
тей с другими гормонами и совместного влияния
на активность и распределение этих пигментных
клеток.
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Расширение популяции ксантофоров во время
развития каротиноидной окраски у самок A. ni-
grofasciata, по-видимому, ограничивается ранее
сформированными меланистическими элементами
на теле, как было показано для гипертиреоидных
самок этого вида (Prazdnikov, 2022). Статистиче-
ски значимые различия по площади, занимаемой
ксантофорными пятнами на теле, могут быть свя-
заны с увеличением количества меланистических
элементов в пигментном рисунке гипотиреоид-
ных самок. Изменения гормонального статуса у
A. nigrofasciata приводят к росту изменчивости ка-
ротиноидной окраски, что может быть связано
как с прямым влиянием ТГ на ксантофоры, так и

с опосредованным влиянием через каскад меж-
клеточных взаимодействий и другие гормональ-
ные системы, необходимые для формирования
взрослого пигментного рисунка. Изменение вза-
имодействия между хроматофорами, в частности
между меланофорами и ксантофорами, а также
иридофорами влияет на форму элементов пиг-
ментного рисунка и может играть важную роль в
эволюции окраски у костистых рыб (Patterson,
Parichy, 2019; Salis et al., 2019; Parichy, 2021). Полу-
ченные к настоящему времени данные по разви-
тию хроматофоров у разных видов цихлид (Rob-
erts et al., 2017; Hendrick et al., 2019; Liang et al.,
2020; Prazdnikov, 2022) свидетельствуют как о схо-

Рис. 3. Относительная площадь ксантофорных ( ) и меланофорных ( ) элементов пигментного рисунка в вентраль-
ной части тела (а) и общая площадь ксантофорных пятен на теле у самок Amatitlania nigrofasciata, выращенных в разных
гормональных режимах (б): К – контрольная группа (25 экз.), Тио – гипотиреоидная группа (18 экз.). Показаны меж-
квартильный диапазон (25–75%), (—) – медиана, (×) – среднее, ( ) – минимальное и максимальное значения, ( ) –
выброс; **различия достоверны при p < 0.01.
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Частота встречаемости (ЧВ) вертикальных полос на теле самок Amatitlania nigrofasciata, выращенных в разных
гормональных режимах, и их стандартная длина (SL)

Примечание. n – число рыб; для SL приведены среднее значение, стандартное отклонение и (в скобках) пределы варьирова-
ния показателя.

Число полос

Группа

контрольная (n = 25) гипотиреоидная (n = 18)

ЧВ, % SL, мм ЧВ, % SL, мм

8 100 46.9 ± 6.6 (38.3–58.4) 11.1 45.4 ± 4.9 (40.5–50.3)
9 0 66.6 41.7 ± 3.0 (38.1–47.1)

10 0 22.3 42.4 ± 2.4 (38.8–45.5)
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жих с другими таксономическими группами рыб
общих механизмах в межклеточных взаимодей-
ствиях, так и отличных, с совершенно другой ди-
намикой. В связи с большим разнообразием пиг-
ментных рисунков у цихлид и типов их развития
изучение механизмов взаимодействия между пиг-
ментными клетками и эндокринными осями у
этой группы рыб требует дальнейших экспери-
ментальных исследований.

Предполагается, что изменения относитель-
ных сроков развития (гетерохронии) и места диф-
ференцировки хроматофоров (гетеротопии) могут
играть важную роль в диверсификации пигмент-
ных рисунков у различных групп костистых рыб:
неотропических цихлид (Праздников, Шкиль,
2019; Prazdnikov, Shkil, 2019), данио Danio (Parichy,
Liang, 2021) и гуппи Poecilia (Prazdnikov, 2021).
Так, гормонально индуцированные гетерохронии
влияли на выраженность каротиноидной окраски
у гипертиреоидных самок A. nigrofasciata и приво-
дили к появлению фенотипов схожих c другими
видами неотропических цихлид с обратным по-
ловым дихроматизмом (Prazdnikov, 2022). Отсут-
ствие или уменьшение площади, занимаемой
ксантофорными пятнами в пигментном рисунке
гипотиреоидных самок A. nigrofasciata сходно с
фенотипическими изменениями в природных
популяциях самок из рода Amatitlania, у которых в
зависимости от репродуктивного статуса, а также
усиления поведенческих взаимодействий с хищни-
ками и гетероспецифическими конкурентами каро-
тиноидная окраска может значительно уменьшать-
ся вплоть до полного её отсутствия во время уха-
живания за потомством (Anderson et al., 2015;
Robart, Sinervo, 2018). Принимая во внимание,
что ТГ, обладая плейотропным действием, позво-
ляют костистым рыбам осуществлять комплекс-
ные адаптивные фенотипические ответы на изме-
нения среды обитания (Lema, 2020), можно пред-
положить, что тиреоидная сигнализация участвует в
перераспределении каротиноидов между кожными
покровами и внутренними органами.

Гормонально опосредованная пластичность
может способствовать возникновению новых фе-
нотипов и лежать в основе эволюционных изме-
нений у разных таксономических групп кости-
стых рыб. Например, изменения в тиреоидной
сигнализации сыграли важную роль в постледни-
ковой адаптивной эволюции колюшек Gasterosteus
(Kitano et al., 2010), в морфологической диверси-
фикации больших африканских усачей Labeobarbus
(Smirnov et al., 2012) и некоторых американских
групп карпозубых рыб Cyprinodon (Lema, 2020), а
также в адаптивной дивергенции зрительной си-
стемы Amphilophus citrinellus (Karagic et al., 2022).

Результаты настоящей работы вместе с други-
ми ранее полученными данными по влиянию ТГ
на формирование окраски цихлид (Праздников,

Шкиль, 2019; Prazdnikov, Shkil, 2019; Prazdnikov,
2022) позволяют предположить, что гормонально
опосредованная пластичность может способство-
вать возникновению новых вариантов развития
окраски с появлением очень разных фенотипов и
играть важную роль в эволюции пигментного ри-
сунка у неотропических цихлид.
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