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В обзоре приведены результаты исследования тритерпеновых . гликозидов пред­
ставителей отряда A spidochirota (H olothurio idea). Биохимические данные сопостав­
ляются с системой отряда, построенной с использованием морфологических характерис­
тик. Полученные сведения не подтверждаю т близости родов Bohadschia и Actinopyga, 
по-вндимому, их сходство — результат конвергентного развития. Отмечены отличия 
в строении гликозидов Stichopus japonicus и P arastichopus californicus от гликозидов 
других исследованных представителей сем. Stichopodidae, позволяющие ставить во­
прос о конгенеричности этих видов. О бсуж дается возмож ная филогения Aspido'chi1 
rota. ■ " ‘ •

The structure of triterpene glycosides and systcmatics of aspidochirote holothurians.
V. S. L e v i n ,  V. I. K a l i n i n ,  I. I. M a l t s e v ,  V. A. S t o n i k  (L aboratory  of 
Chorology, Institu te  of M arine Biology; L aboratory  of B iosynthesis, Pacific In s titu te  of 
Bioorganic Chemistry, F ar E ast Science Center, Academy of Sciences of the U SSR, V la­
divostok 690022)

Triterpene glycosides of the mem bers of the o rder A spidochirota (H olothurioidea) 
were investigated. Biochemical da ta  are com pared w ith the system  Of the order based on 
m orphological characters. The close relation betw een the genera B ohadschia and A ctino­
pyga was not supported by the obtained data. Their sim ilarity  m ay be a resu lt of con­
vergent evolution. Differences w ere found in the glycoside s truc tu re  betw een Stichopus 
japonicus and Parastichopus californicus and other represen tatives of Stichopodidae, 
which led us to suggest th a t these species m ay be congeneric. Probable phylogeny of 
Aspidochirota is discussed.

При установлении родственных отношений организмов о родстве 
приходится судить по сходству сравниваемых объектов. Задача при 
этом заключается в установлении вероятности того, что сходство по 
данной особенности унаследовано от общего предка. Чем большее чис­
ло независимых признаков свидетельствует об определенной степени 
филогенетического родства, тем с большей достоверностью можно го­
ворить об этой вероятности (Скарлато, Старобогатов, 1974).

Отряд Aspidochirota — один из наиболее «легких» в классе Holo­
thurioidea в отношении установления систематического положения вхо­
дящих в него таксонов. Крупные размеры щитовиднощупальцевых го­
лотурий, хорошо выраженные особенности строения тела и скелетных 
элементов облегчают использование в этой группе морфологических 
данных. Однако к систематике Aspidochirota в полной мере относятся 
трудности, возникающие при попытке построить естественную систему 
группы организмов на основании анализа признаков только рецентных 
видов, причем в условиях почти полного отсутствия палеонтологических 
данных. Использование в систематике таких групп неморфологических, 
в частности биохимических, данных особенно уместно.

Набор тритерпеновых гликозидов голотурий, как будет показано 
далее,‘специфичен для различных таксономических групп этих живот­
ных. Гликозиды голотурий имеют довольно сложную структуру и при 
их сравнительном анализе можно выявить различия по многим призна­
кам: числу моносахаридных остатков и структуре углеводных цепей, 
степени окисленности агликонов, наличию и расположению функцио­
нальных групп и др.

Возможность выявления ряда таких независимых признаков и опре­
деляет ценность данных о структуре тритерпеновых гликозидов для це­
лей систематики. При использовании этих данных следует учитывать, 
что в процессе синтеза гликозидов в организме биологическая специ­
фика сохраняется и на субмолекулярном уровне. Поэтому, делая на
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основании строения гликозидов какие-либо таксономические выводы, 
необходимо учитывать всю совокупность структурных признаков.

В последние годы достигнуты значительные успехи в области срав­
нительной биохимии целого ряда представителей указанного отряда. 
В данной работе рассматривается система надвидовых таксонов Aspi­
dochirota и высказываются предположения о филогении этой группы, 
основанные на комплексе биохимических и морфологических данных.

Система Aspidochirota

Существующая система аспидохиротных голотурий основывается 
преимущественно на анализе таких морфологических особенностей, как 
форма и размер тела, форма, число и расположение амбулакральных 
придатков, строение известкового глоточного кольца и спикул в коже 
тела и внутренних органах.

В настоящее время общепризнано деление сублиторальных пред­
ставителей отряда Aspidochirota на два семейства: Holothuriidae и Sti­
chopodidae. В пределах первого чаще всего выделяют роды Actinopyga 
Bronn, 1860; Bohadschia Jaeger, 1833; Labidodemas Selenka, 1867 и Ho- 
lothuria L., 1767, как это предложено при последней ревизии указанно­
го семейства Роу (Rowe, 1969). Предпринимаются попытки повышения 
ранга тех или иных подродов рода Holothuria до ранга рода, однако 
рассмотрение этих предложений выходит за рамки настоящего сооб­
щения.

В сем. Stichopodidae к настоящему времени выделено 8 родов: Sti­
chopus Brandt, 1835; Thelenota Brandt, 1835; Astichopus Clark, 1922; P a ­
rastichopus Clark, 1922; Neostichopus Deichmann, 1948; Eostichopus 
Deichmann, 19581; Isostichopus Deichmann, 1958; Apostichopus Liao, 
1980.

Строение тритерпеновых гликозидов отдельных групп Aspidochirota

В 1973 г. Г. Б. Еляков и сотрудники, проанализировав хроматогра­
фическое поведение гликозидных фракций из 34 видов тихоокеанских 
голотурий и изучив продукты кислотного гидролиза этих фракций, пока­
зали, что набор тритерпеновых гликозидов для различных таксономи­
ческих групп голотурий специфичен (Eiyakov et al., 1973). Расшифров­
ка полных структур гликозидов ряда видов Aspidochirota, выполненная 
в дальнейшем сотрудниками ТИБОХ Д В Н Ц  АН СССР и группой 
японских исследователей из университета в Осака, подтвердила это 
мнение.

К 1982 г. наиболее полно среди голотурий изучены гликозидные 
фракции Holothuriidae и Stichopodidae. Д ля  Holothuriidae установле­
но строение десяти гликозидов (рис. 1).

Голотурии В I выделен из Holothuria leucospilota (Kitagawa et 
al., 1978a), H. a tra  (Стоник и др., 1979) и Н. edulis (Калинин и др., 
1981). Он представляет собой сульфатированный биозид. В боковой 
цепи агликона этого гликозида имеется 22, 25-эпокси группа.

Голотурии Bi II, найденный в Н. mexicana (Л. Я. Коротких, лич­
ное сообщение) и Н. floridana (Кузнецова и др., 1982), а также в Acti­
nopyga echinites (Kitagawa et al., 1980) и называемый японскими авто­
рами эхинозидом В, отличается от голотурина В только отсутствием 22, 
25-эпокси группы в агликоне.

Голотурии А III, обнаруженный в Н. leucospilota и A. agassizi (Ki­
tagaw a et al., 1979, 1982), и голотурин А2 IV (японское название эхи- 
нозид А), выделенный из Н. edulis (Калинин, Стоник, 1982а), Н. flori­
dana (Олейникова и др., 19826), В. graeffei (Калинин, Стоник, 19826) 
и A. echinites (Kitagawa et al., 1980), являются сульфатированными 
тетраозидами. Они отличаются от голотуринов В и Bi соответственно

1 Этот род был установлен Дейхман еще в 1958 г., однако типовой вид был 
обозначен только в самое последнее время (C utress, Miller, 1982).
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Р и с .  1. Строение тритерпеиовых гликозидов, выделенных из представителей сем. Но-
lo thuriidac

наличием дополнительного биозидного фрагмента 3-0-метилглюкоза 
(1->3) глюкоза в углеводной цепи. Голотурин А! V из Н. floridana и 
Н. grisea близок по строению к голотуринам А и А2, но имеет окси 
группу в положении 22- агликона (Олейникова и др., 1982а). Недавно 
японские авторы сообщили о нахождении в A. agassizi нового глико- 
зида VI, отличающегося наличием 24 (25) двойной связи в агликоне и 
названного 24 (25)-дегидроэхинозидом А, но в индивидуальном виде 
выделить его не смогли (Kitagawa et al., 1982).

Основной компонент гликозидной фракции Labidodemas rugosum, 
по данным тонкослойной хроматографии, совпадает с голотурином А III 
при кислотном гидролизе дает 22, 25-эпоксиголоста-7, 9 (11 )-диен-3(3, 
17 а-диол, а также ксилозу, хиновозу, глюкозу и 3-0-метилглюкозу 
(Э. В. Левина, личное сообщение). Поэтому наиболее вероятно, что 
этот гликозид идентичен голотурину А.

Согласно сформулированным ранее представлениям о блочном 
принципе построения углеводных цепей тритерпеновых гликозидов Aspi- 
dochirota из биозидных фрагментов, голотурины В являются биосинте­
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тическими предшественниками голотуринов А (Стоник и др., 19826).
Гликозидные фракции Bohadschia bivillata, В. argus и В. marmora- 

ta имеют в качестве основного компонента бохадшиозид А VII, япон­
ское название — бивиттозид Д  (Kitagawa et al., 1981а; А. С. Антонов, 
личное сообщение). Углеводная часть этого гликозида содержит, в от­
личие от голотуринов, шесть моносахаридных остатков и не имеет суль­
фатной группы. Агликон бохадшиозида А не содержит 17-окси группы.

Японские авторы сообщают об установлении ими структуры и трех 
минорных гликозидов из В. bivittata — бивиттозидов С VIII, В IX и А X 
(Kitagawa et al., 1981а). Бивиттозид А и бивиттозид В представляют 
собой биозид и тетраозид соответственно и, вероятно, являются пред­
шественниками бивиттозида Д  (бохадшиозида А). Сульфатной группы 
в углеводной цепи они не имеют. Бивиттозид С отличается от бивитто­
зида Д  (бохадшиозида А) отсутствием окси группы в положении 12 аг- 
ликона.

В отличие от других исследованных видов Bohadschia гликозид- 
ная фракция В. graeffei представлена, как отмечено выше, голотури­
ном А2. На основании анализа комплекса биохимических, морфологи­
ческих и экологических особенностей указанного вида мы выделили его 
в новый род Pearsonothuria Levin (Левин и др., 1984).

Таким образом, гликозиды голотурий сем. Holothuriidae по струк­
турным характеристикам можно разделить на две группы (рис. 1).

Первую группу составляют голотурины — сульфатированные биози- 
ды и тетраозиды, обычно имеющие 17-окси группу в агликоне. Сущест­
вуют голотурины и без 17-окси группы; они встречаются в минорных 
количествах и до настоящего времени в индивидуальном состоянии не 
выделены (Elyakov et al., 1973).

Вторая группа — бохадшиозиды (бивиттозиды). Эти гЛикозиды 
имеют два, четыре или шесть моносахаридных остатков, причем основ­
ными компонентами в природных суммах являются гексаозиды. Суль­
фатной группы бохадшиозиды не имеют. Бохадшиозиды с 17-окси груп­
пой в агликоне, вероятно, существуют лишь в минорных количествах. 
Сообщалось о выделении следовых количеств так называемого прасли- 
ногенина XI — артефактного генина с 17-окси группой из продуктов 
кислотного гидролиза гликозидной суммы В. koeliikeri (Tursch et al., 
1970). Минорные количества генинов с 17-окси группой обнаружены 
также в В. vitiensis (Clasters et al., 1978).

Голотурины составляют фракции тритерпеновых гликозидов Holo- 
thiiria, Actinopyga, Labidodcmas и Pearsonothuria. Бохадшиозиды встре­
чаются только в голотуриях рода Bohadschia.

В построении углеводных цепей гликозидов Bohadschia имеются 
аналогии с гликозидами голотурий сем. Slichopodidae (Стоник и др., 
19826). Агликоны бохадшиозидов, как правило, менее окислены, чем 
агликоны голотуринов, что также сближает их со стихопозидами.

Д ля сем. Stichopodidae установлено строение 15 гликозидов 
(рис. 2). Стихопозиды А XII и В XIII, выделенные из Stichopus chlo- 
ronotus, являются биозидами, имеющими одинаковый агликон, но раз­
ные углеводные цепи (Шарыпов и др., 1981). Агликон имеет 7 (8) 
двойную связь в голостановом ядре и зцетокси группу в положении 23. 
Стихопозид А в смеси с его 25, 26-дегидропроизводным XIV обнаружен 
также в Thelenota ananas (Стоник и др., 1982а).

Теленотозиды А XV и В XVI в смеси с их 25, 26-дегидропроизвод­
ными XVII и XVIII, найденные в Т. ananas (Стоник и др., 1982а), 
представляют собой тетраозиды, отличающиеся от стихопозидов А и В 
наличием дополнительного биозидного фрагмента 3-0-метилглюкоза 
(1-^3) ксилоза, присоединенного к положению 4-хиновозы или глюкозы 
соответственно; эти гликозиды скорее всего связаны со стихопозидами 
А и В биогенетически.

Стихопозиды С XIX и Д  XX, называемые японскими авторами сти- 
хлорозидами Ci и В ь по нашим представлениям, биогенетически свя­
заны с теленотозидами и представляют собой гексаозиды, образован-
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Р и с .  2. Строение тритерпеновых гликозидов, выделенных из представителей
сем. Stichopodidae

ные присоединением к положению 4-ксилозного остатка теленотозидов 
А и В еще одной биозидной составляющей: 3-0-метилглюк0за 
(1—>-3) глюкоза. Стихопозиды С и Д  обнаружены в смеси с их 25, 26-де­
гидропроизводными XXI и XXII, японские названия стихлорозид С2 
и В2 соответственно, в Stichopus variegatus (Стоник и др., 19826, в). 
25, 26-дегидропроизводное стихопозида С было определено как основ­
ной компонент гликозидной фракции Astichopus multifidus (Стоник и
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др., 1982в). С т и х о п о з и д  С и его 25, 26-дегидроаналог также выделен 
из Т. ananas  (Стоник и др., 1982а). Стихопозиды С и Д  обнаружены 
в S. chloronotus (Стоник и др., 19826; Стоник и др., 1982в).

Стихопозид Е XXIII (стихлорозид Ai) также является гексаози- 
дом, углеводная цепь которого состоит из биозидного блока ксилоза 
(1->-2) ксилоза с двумя присоединенными к ксилозным остаткам в 4-епо­
ложение биозидными составляющими 3-0-метилглюкоза (1->-3) глюко­
за. Агликон стихопозида Е идентичен агликону других стихопозидов и 
теленотозидов. Стихопозид Е был выделен из S. chloronotus, а также 
в сумме с 25, 26-дегидроаналогом XXIV (стихлорозид А2) из S. variega- 
tus (Мальцев и др., 1983). Интересно отметить, что в S. chloronotus. 
собранных на Большом Барьерном рифе, обнаружены стихопозиды С, 
Д  и Е без их 25, 26-дегидропроизводных, а японские авторы из жи­
вотных того же вида, собранных у побережья Японии, выделили как 
эти гликозиды, так и их 25, 26-дегидроаналоги (Kitagawa et al., 1981b).

Гликозиды Stichopus japonicus — голотоксины — заметно отличают­
ся от стихопозидов и теленотозидов. Агликон голотоксинов имеет двой­
ную связь в положении 9 (11), а не 7 (8), кето группу в положении 16 
и двойную связь в положении 25, 23-ацетокси группа у этого агликона 
отсутствует.

Сведения о структурах углеводных цепей голотоксинов противоре­
чивы. Японские авторы приводят для голотоксинов А и В — основных 
компонентов гликозидных фракций S. japonicus — структуры XXV и 
XXVI (Kitagawa et al., 1978b). В то же время данные, полученные со­
трудниками ТИБОХ Д В Н Ц  АН СССР, свидетельствуют в пользу струк­
тур XXVII и XVIII, названных голотоксинами Aj и В|. Голотоксин Ai 
имеет углеводную цепь, идентичную углеводной цепи стихопозида С. 
Голотоксин В! отличается от голотоксина Aj тем, что вместо биозид- 
ной составляющей 3-0-метилглюкоза (1-HJ) глюкоза имеет блок глюко­
за (1—>-3) глюкоза (Еляков и др., 1983; Калиновский, личное сообще­
н и е) . 'Т ак ая  углеводная цепь пока не имеет аналогов среди гликози­
дов голотурий.

Гликозиды Parastichopus californicus по структуре, вероятно, близ­
ки голотоксинам Aj и В ь поскольку при гидролизе дают артефакт- 
иый агликон XXIX, идентичный агликону, получаемому при гидролизе 
голотоксинов (Sheikh, Djerassi, 1976).

Все голотоксины, теленотозиды и стихопозиды не имеют сульфат­
ной группы. Для большинства представителей Stichopodidae характер­
но накопление в качестве основных компонентов гликозидных фракций 
гексаозидов; в то же время Т. ananas накапливает и значительное ко­
личество тетраозидов.

Таким образом, по составу гликозидных фракций химически изу­
ченные представители Stichopodidae распределяются в две группы. Пер­
вая объединяет виды, содержащие стихопозиды и теленотозиды: S. chlo­
ronotus-, S. variegatus, A. multiphidus и Т. ananas. Вторая — это голоту­
рии, содержащие голотоксины: S. japonicus и, вероятно, Parastichopus 
californicus. Агликоны голотоксинов значительно отличаются от агли- 
конов стихопозидов и теленотозидов и даже сходны с агликоном гли­
козидов Cucumaria japonica XXX (Еляков и др., 1981). Это может 
свидетельствовать о значительной таксономической обособленности 
S. japonicus и P. californicus.

Вопрос о таксономическом статусе Stichopus japonicus нельзя 
считать решенным. Недавно Лиао (Liao, 1980) выделил этот вид во 
вновь установленный род Apostichopus. Мы полностью согласны с ки­
тайским исследователем в том, что S. japonicus не конгенеричен 
с S. chloronotus. .В то же время доводы, которые приводит Лиао, обо­
сновывая установление нового рода, недостаточно убедительны.

Нам представляется, что необходимо рассмотреть возможность 
отнесения S. japonicus к роду Parastichopus. Не имея возможности 
останавливаться здесь на этом вопросе детально, отметим только, что 
морфологическое и эколргическое сходство между этими видами весь­
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ма велико. Спикулы взрослых особей S. japonicus можно рассматри­
вать как сходные со спикулами P. californicus, значительно редуциро­
ванными и уменьшенными в числе. Представление о близости двух 
указанных видов подкрепляется и отмеченным выше сходством хими­
ческого состава. Для окончательного суждения об этом необходимо 
выяснение полной структуры гликозидов P. californicus и изучение 
спикул молоди этого вида, а также исследование состава гликозид- 
ных фракций других представителей этого рода.

О филогении Aspidochirota

Прямые доказательства хода эволюции организмов может пред­
ставить только палеонтологическая летопись. Целые особи голотурий 
относятся к числу наиболее редких находок ископаемых беспозвоноч­
ных, их известно всего 3 вида. Находки основных фоссильных остат­
ков голотурий — отдельных склеритов — также немногочисленны (Friz­
zell, Exline, 1966). Таким образом, палеонтологических данных столь 
мало, что их использование для построения филогении невозможно, и 
об эволюционной истории Aspidochirota (как, впрочем, и других групп 
голотурий) приходится судить по данным, относящимся к современным 
видам.

Одна из основных трудностей филогенетического истолкования та ­
ких сведений состоит в том, что особенности рецентных примитивных 
форм могут быть не унаследованы от предков, а возникнуть в резуль­
тате стабилизирующего отбора (Медников, 1968). Биохимические осо­
бенности организмов не составляют в этом отношении исключения, что 
нередко недооценивается при их филогенетической интерпретации. При 
этом химические данные могут быть важным аргументом при оценке 
альтернативных вариантов хода эволюционного развития тех или иных 
таксонов. ^

Представители сем. Stichopodidae, по-видимому, более примитив­
ны по сравнению с представителями Holothuriidae, на что указывает т а ­
кая важная морфологическая особенность, как расположение гонады 
двумя пучками. В пользу примитивности этого семейства свидетель­
ствуют и данные биохимии.

Как показано выше, наблюдается сходство в строении гликозидов 
некоторых стихоподид (S. japonicus и P. californicus) и представителей 
отряда Dendrochirota. Комплекс палеонтологических и морфологиче­
ских данных рассматривается рядом авторов как свидетельство о том, 
что Dendrochirota наиболее близки к иредковым формам, от которых 
произошли другие группы голотурий (Fell, Moore, 1966; Pawson, 1966; 
Fell, Pawson, 1966). Поэтому химическое строение гликозидов стихопо­
дид можно расценивать как примитивный признак, причем S. japoni­
cus и P. californicus наиболее примитивны среди других химически 
изученных представителей семейства.

К сожалению, отсутствие достоверных данных о структуре тритер­
пеновых гликозидов голотурий родов Isostichopus, Neostichopus и Eosti- 
chopus не позволяет пока высказать обоснованных предположений о 
филогенетических отношениях всех родовых групп сем. Stichopodidae.

В сем. Holothuriidae наибольший интерес представляет изучение 
отношений родов Actinopyga и Bohadschia. Пирсон (Pearson, 1914) на 
основании анализа данных по расположению амбулакральных придат­
ков, форме спикул и глоточного кольца и наличию околоанальных зу­
бов высказал заключение о близком родстве этих групп и их значи­
тельном отличии от других родов семейства. Химические данные, сви­
детельствующие, с одной стороны, о существенных различиях строения 
гликозидов Actinopyga и Bohadschia и, с другой — о сходстве химиче­
ского состава Actinopyga, Holothuria, Labidodemas и Pearsonothuria, 
не позволяют с этим согласиться. Об этом же свидетельствуют и све­
дения о развитии кювьеровых органов в этих группах голотурий (Л е­
вин, 1979). По нашему мнению, морфологическое сходство бохадчий и
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актинопиг — результат конвергентной эволюции в близких условиях 
коралловых мелководий тропической зоны океана.

Гликозиды бохадчий имеют, как отмечалось выше, определенное 
сходство с гликозидами стихоподид, что свидетельствует в пользу наи­
большей примитивности представителей этой группы по сравнению с 
другими представителями Holothuriidae.
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