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Abstract. The article presents a literature review on the modification of expression and recycling 
of Fc-γ-receptors of fetal jejunal enterocytes in cattle. Based on the analyzed data, a modern concept 
of physiological signaling systems in cattle fetuses with the participation of Fc-γ receptors has been 
developed. These results indicated age-related modulation of FcγR intestinal cells expression during 
the entire fetal period of cattle, and the dynamics of changes in the content of polypeptides with 
different molecular weights that exhibit Fc-γ-binding activity in the basolateral and apical regions 
of the enterocyte’s plasma membrane and have certain characteristic features for each groups of 
receptors for IgG. It has been proven that the regulation of FcγR expression by plasma membrane 
of jejunal enterocytes in cattle during the fetal period of ontogenesis is controlled by mechanisms 
associated with fetal development. The obtained research results and their in-depth analysis made it 
possible to propose a scientific concept on the physiological functions of FcγR during the fetal period 
of cattle ontogenesis. In particular, they translocate signals by the mother-placenta-fetus chain, form 
one of the key signaling systems for regulating the development of enterocytes, recognize specific 
signals from immunoglobulins and antigens, play an important role in the transcytosis and recycling 
of IgG from the amniotic fluid into fetal circulation, and form the immune mechanisms of the fetus 
for the intrauterine functioning body adaptation and prepare it for antigenic pressure after birth.  So, 
the expression modulation, localization and identification of polypeptides on the plasma membrane 
that exhibit Fc-γ-binding activity, makes it possible to form a signaling system and control the 
development of barrier and immune functions in the fetus with the participation of FcγR.
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Сучасна концепція фізіологічних систем сигналізації у плодів великої рогатої 
худоби за участі FC-γ-рецепторів

Д. М. Масюк
Дніпровський державний аграрно-економічний університет, Дніпро, Україна

Анотація. Представлено літературний огляд стосовно модифікації експресії та рециклінг Fс-γ-рецепторів ентероцитів порожньої 
кишки плодів великої рогатої худоби. На підставі проаналізованих даних розроблено сучасну концепцію фізіологічних систем сигналі-
зації у плодів великої рогатої худоби за участі Fc-γ-рецепторів. Наведені  результати вказують на вікову модуляцію експресії FcγR киш-
кових клітин протягом усього плодового періоду великої рогатої худоби, при чому динаміка змін умісту поліпептидів із різною молеку-
лярною масою, які проявляють Fc-γ-зв’язувальну активність на базолатеральних і апікальних ділянках плазмолеми ентероцитів мають 
певні характерні особливості для кожної групи рецепторів для IgG. Доведено, що регуляція експресії FcγR плазмолеми ентероцитів 
порожньої кишки великої рогатої худоби у фетальний період онтогенезу контролюються механізмами, асоційованими з розвитком 
плоду. Отримані результати досліджень та їх глибокий аналіз дозволили запропонувати наукову концепцію щодо фізіологічних функ-
цій FcγR у плодовий період онтогенезу великої рогатої худоби. Зокрема, вони транслокують сигнали ланцюгом мати-плацента-плід, 
формують одну з ключових сигнальних систем регуляції розвитку ентероцитів, розпізнають специфічні сигнали від імуноглобулінів 
та антигенів, відіграють важливу роль у трансцитозі та рециклінгу IgG із амніотичної рідини у фетальну циркуляцію, формують 
імунні механізми плода до адаптації внутрішньоутробного функціонування організму та готують його до антигенного пресингу після 
народження. Отже, модуляція експресії, локалізація і ідентифікація на плазмолемі поліпептидів, які проявляють Fc-γ-зв’язувальну 
активність, дозволяє сформувати систему сигналізації та контролювання розвитку бар’єрної та імунної функцій у плода за участі FcγR.
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Вступ

Відповідно до сучасних уявлень становлення імунної сис-
теми багатьох ссавців проходить у пізній плодовий період 
онтогенезу. Особливу роль у забезпеченні імунного захисту і 
життєздатності плода відіграють молекулярні механізми, які 
контролюють розвиток імунокомпетентних клітин, синтез і 
транспорт імуноглобулінів (Mund, 2018). У цей час, одними з 
найбільш важливих регуляторів і транспортерів одночасно роз-
глядаються рецепторні білки, які здатні специфічно розпізна-
вати Fc-фрагменти імуноглобулінів класу G (Fc-γ-рецептори) 
(Eisenreich et al., 2017).

Не дивлячись на те, що рецептори для імуноглобулінів 
були вперше ідентифіковані близько 40 років тому, їх провідна 
роль в імунній відповіді визначена лише в останні десятиліття 
(Nimmerjahn & Ravetch, 2006; Stelter et al., 2019). На сьогодні 
рецептори імуноглобулінів виявлені у різних типах клітин, од-
нак їх роль у ентероцитах залишається не повністю зрозумілою. 
Fc-γ-рецептори є ключовими учасниками як аферентної, так і 
еферентної фази імунної відповіді. Встановлення порогу для 
В-клітинної активації вони регулюють розвиток дендритних 
клітин і закріплюють тонку специфічну відповідь антитіл на 
вроджені ефекторні шляхи такі як, фагоцитоз, антитілозалеж-
ну клітинну цитотоксичність та інші. Наявність Fc-γ-рецепто-
рів у складі рецепторних пар індукує активацію та інгібування 
метаболізму клітин і дозволяє встановити баланс позитивних 
і негативних сигналів, що визначають результат імунної відпо-
віді (Schmidt & Gessner, 2005). Fc-γ-рецептори експресуються 
різними типами клітин, як складові критичних елементів мо-
дуляції імунної відповіді, і об’єднують ланки гуморальних та 
клітинних реакцій (Sibéril et al., 2006). Fc-γ-рецептори є чутли-
вими сенсорами імунного статусу організму. Погіршення регу-
ляції за участю Fc-γ-рецепторів може залишатися без відповіді 
або вести до гіперреактивності як до чужих, так і до своїх ан-
тигенів. Багато тваринних і клітинних моделей підтверджують 
важливу роль Fc-рецепторів як в активації, так і в супресії імун-
ної відповіді (Nimmerjahn et al., 2007).

Інформація щодо закономірності організації білкових 
структур плазматичних мембран клітин в останні місяці вну-
трішньоутробного розвитку є на сьогодні фрагментарною та 
нечисельною. Дані щодо визначення імунофункціональної 
гетерогенності поліпептидних комплексів макродоменів ен-
тероцитів плодів великої рогатої худоби відсутні. Розкриття 
особливостей динаміки експресії та поліпептидного складу 
Fc-γ-рецепторів у апікальних і базолатеральних мембранах 
ентероцитів порожньої кишки у плодовий період відкривають 
як перспективу для подальшого дослідження формування за-
гальних імунологічних механізмів у пренатальному онтогенезі 
продуктивних тварин, так і специфіку становлення окремих 
елементів, що відповідають за формування адаптивної взаємо-
дії з біологічно активними компонентами молозива. Саме тому, 
подальшою метою нашої роботи було визначити особливості 
динаміки експресії та поліпептидний уміст Fc-γ-рецепторів 
апікальних і базолатеральних мембран ентероцитів порожньої 
кишки великої рогатої худоби у плодовому періоді онтогенезу.

Результати та їх обговорення

У деяких ссавців і птиці сліди імуноглобулінів виявляють-
ся вже в період внутрішньоутробного розвитку. Ще в 1969 р. 
F. Brambell висловив гіпотезу про те, що окремі материнські 
глобуліни проникають через плаценту завдяки прикріпленню 
до специфічних рецепторів на поверхні плазматичної мемб-
рани (Borthistle et al., 1977). З одного боку, це захищає імуно-
глобуліни від протеолітичного розщеплювання, а з іншого – є 
універсальним механізмом трансмембранної сигналізації. Сти-

муляція Fc-γ- рецепторів індукує клітинну відповідь у клітин 
самих різних типів (Ravetch et al., 2001). Не дивлячись на те, що 
антитіла не проникають через плаценту корів, існують дані, які 
вказують про появу імунокомпетентних лімфоцитів і наявність 
власних імуноглобулінів у крові великої рогатої худоби бика 
свійського у плодовий період онтогенезу (Gavrilin et al., 2004; 
Lieshchova, 2007; Gavrilin et al., 2017).

Особливої уваги заслуговують вперше отримані нами дані 
відносно взаємозв’язків активності трансфераз і гідролаз з екс-
пресією Fc-γ-рецепторних білків апікальних і базолатераль-
них мембран ентероцитів. Важливо відзначити, що активність 
трансфераз та гідролаз у апікальній мембрані ентероцитів пря-
мо пов’язана з вмістом Fc-γ-рецепторних білків з молекуляр-
ною масою 43 кДа (P ≤ 0,05–0,01), а активність Mg2+-АТФази 
і лактази обернено корелює з вмістом у плазмолемі ентеро-
цитів Fc-γ-рецепторних білків з молекулярною масою 87 кДа
(P ≤ 0,05). На противагу цьому, у базолатеральній мембрані 
ентероцитів активність лужної фосфатази прямо пов’язана з 
вмістом Fc-γ-рецепторних білків з молекулярною масою 87 кДа
(P ≤ 0,001) та обернено пов’язана із вмістом білків з молекуляр-
ною масою 43 кДа (P ≤ 0,05). Активність γ-глутамілтрансфера-
зи корелює з вмістом Fc-γ-рецепторних білків з молекулярними 
масами 87 кДа та 72 кДа (P ≤ 0,05) та обернено з білками з 
молекулярною масою – 120 кДа (r= -0,77; P ≤ 0,05). Актив-
ність лактази прямо пов’язана з вмістом у плазмолемі ентеро-
цитів Fc-γ-рецепторних білків з молекулярною масою 72 кДа
(P ≤ 0,05) та обернено пов’язана з білками з молекулярною ма-
сою 120 кДа (P ≤ 0,05). 

Fc-γ- рецептори наявні не тільки в плаценті, але й на плаз-
матичній мембрані епітеліальних клітин тонкої кишки плодів 
тварин різних видів, у тому числі і у жуйних, завдяки яким па-
сивний імунітет підтримується материнськими антитілами, що 
надходять із молозивом (Leary et al., 1982). Це може бути пов’я-
зано з тим, що імуноглобуліни класу G володіють більш інтен-
сивною бактеріостатичною дією і вони є найбільш ефективни-
ми у пренатальному захисті організму від кишкових інфекцій. 

Отримані нами результати імуноблотингу доводять (Masiuk, 
2020a) загальну подібність складників Fc-γ-рецепторів екстра-
гованих з апікальних і базолатеральних мембран ентероцитів 
порожньої кишки великої рогатої худоби у плодовому періоді 
онтогенезу. Білки, які зв’язують IgG за умов інкубації нітроце-
люлози після перенесення на неї розділених у ПААГ фракцій 
мембранних білків, були наведені поліпептидними зонами з 
молекулярними масами 120 кДа, 87 кДа, 72 кДа і 43 кДа.

У гризунів і приматів, у тому числі й у людини, пасивний 
імунітет створюється за рахунок прямого проникнення мате-
ринських антитіл до плоду (Rodewald & Kraehenbuhl, 1984). 
Проникність плаценти для антитіл різних класів неоднакова. 
Імуноглобуліни класів М і Е практично не проходять через пла-
центу, а імуноглобуліни класу А проходять лише частково. В 
той же час, імуноглобулін G (особливо субклас G) має високу 
здатність проникати через плацентарний бар’єр, що зумовлено 
особливістю будови Fc-фрагмента її молекули. У тварин вели-
кої рогатої худоби наявність епітеліохоріального типу плаценти 
зумовлює інший, особливий шлях імунізації новонародженого 
організму, який полягає у передачі їм нативних імуноглобулінів 
із молозивом матері. 

Молозиво – це єдине головне джерело материнських іму-
ноглобулінів, що забезпечують захист новонароджених телят 
у неонатальний період розвитку. Максимальна концентрація 
антитіл у ньому виявляється в перші дні після отелення коро-
ви, а потім швидко знижується (Korhonen et al., 2000). Це може 
бути пов’язано з активним розвитком імунної системи плода в 
ранній постнатальний період і експресією імуноглобулінових 
генів імунокомпетентними В-лімфоцитами. У молозиві корів 
уміст імуноглобулінів G переважає над імуноглобулінами А і 
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М, оскільки вони ефективніше транспортуються у молочні за-
лози та епітелій альвеол, клітини яких мають вищу щільність 
Fc-γ-рецепторів (Mayer et al., 2005). 

Відомо, що родина Fc-γ-рецепторів до IgG, як і більшість 
рецепторів клітинної поверхні – це глікопротеіни. Спрямова-
ність мультифакторіальної клітинної відповіді на стимуляцію 
Fc-γ- рецептора визначається їх класом і типом клітин. Існують 
дані, що кожному окремому підкласу імуноглобулінів у плазма-
тичній мембрані ентероцитів відповідають рецептори з молеку-
лярними масами – 28 кДа (IgG1), 46 кДа (IgG2), 70 кДа (IgG3) 
і 115 кДа (IgG4) (Hogarth, 2002). В той же час, є повідомлення 
про зв’язування декількох підкласів IgG одним типом Fc-γ-ре-
цептора (Ravetch, 1997).

Аналіз динаміки змін відносного умісту Fc-γ-рецепторних 
білків на обох макродоменах плазмолеми ентероцитів доведе-
но, що на апікальній мембрані загальна концентрація рецепто-
рів до IgG достовірно підвищується у плодів 5-місячного віку в 
1,3 рази, у плодів 7-місячного віку в 2,2 рази порівняно з плода-
ми 3-місячного віку. У подальшому, у плодів 9-місячного віку 
уміст рецепторів у плазмолемі ентероцитів достовірно знижу-
ється майже втричі (P ≤ 0,001) порівняно з плодами 7-місячного 
віку і, фактично, становить початковими даними плодів 3-мі-
сячного віку. На базолатеральній мембрані ентероцитів найви-
щий уміст Fc-γ- рецепторів виявляється у 5-місячних плодів. 
У подальшому, до 7- та 9-місячного віку плода, концентрація 
рецепторних білків поступово знижується в 1,7 та 2,8 рази
(P ≤ 0,001), відповідно, порівняно з плодами п’ятимісячного 
віку (Masiuk, 2020b). Порівнюючи уміст Fc-γ-рецепторів в різ-
них полярних частинах плазматичної мембрани ентероцитів 
потрібно зазначити, що впродовж усього плодового періоду їх 
концентрація більша на базолатеральній мембрані, ніж на апі-
кальній: у 3-місячному віці плода – на 42%, у 5-місячному – на 
77%, у 9-місячному – на 16 %, за виключенням плодів 7-місяч-
ного віку, де їх локалізація переважає на апікальній мембрані 
ентероцитів (на 67%).

У той же час, кількісний аналіз окремих поліпептидних зон 
дозволив виявити достовірне зростання вмісту Fc-γ-рецептор-
них білків з молекулярною масою 87 кДа, що були екстраговані 
із апікальної мембрани ентероцитів плодів із третього по сьо-
мий місяці плодового періоду. На відміну від апікальної мемб-
рани, у фракції білків базолатеральної мембрани достовірних 
змін щодо вмісту рецепторного білка з цією молекулярною 
масою не виявлено. Найбільший уміст Fc-γ-рецепторів з мо-
лекулярною масою 72 кДа встановлений нами в фракціях апі-
кальній мембрані плодів 5-та 7-місячного віку. На відміну від 
апікальної мембрани, у базолатеральній мембрані ентероцитів 
максимальна концентрація цього білка є вищою у плодів 3- і 
5-місячного віку.

На особливу увагу заслуговує факт однаковоспрямовано-
го зниження вмісту, як на апікальній, так і в базолатеральній 
мембрані ентероцитів. Fc-γ-рецепторних білків із молекуляр-
ними масами – 87 кДа, 72 кДа і 43 кДа плодів 9-місячного віку. 

Останнім часом дослідниками наведені дані щодо склад-
ників і особливостей Fc-γ-рецепторів плазмолеми епітеліаль-
них клітин кишечника мишей (Van Der Feltz et al., 2001), щурів 
(Garen, 1960) і людини (Dickinson et al., 1999). У цих роботах 
доведена значна гетерогенність поліпептидів указаних рецеп-
торів. 

Наведені в нашій роботі дані є першим повідомленням про 
експресію на плазмолемі ентероцитів плодів великої рогатої ху-
доби білків з Fc-γ-рецепторними властивостями. Обговорюючи 
отримані результати важливо виділити, що трансплацентар-
не проникнення імуноглобулінів від матері до плоду у різних 
тварин залежить, перш за все, від специфіки плацентарного 
бар’єру та стану організму під час народження. 

Зазначимо, що виявлена нами динаміка змін умісту в 
плазмолемі ентероцитів плодів окремих поліпептидів з моле-
кулярними масами 120 кДа, 87кДа, 72 кДа і 43 кДа, в цілому, 
співпадала з динамікою загального вмісту Fc-γ-рецепторних 
білків (Masiuk, 2020c). На нашу думку, це може бути наслідком 
спорідненості генів, які кодують дані поліпептиди та загаль-
них фізико-хімічних властивостей сімейства цих білків. Отже, 
динаміка експресії та уміст Fc-γ- рецепторів у апікальній і ба-
золатеральній мембранах ентероцитів порожньої кишки пло-
дів великої рогатої худоби відображає процеси диференціації 
клітин у пізній плодовий період онтогенезу. До того ж зміна 
концентрації Fc-γ-рецепторів на різних полюсах плазмолеми 
ентероцитів плода відповідає певній стадії розвитку та вказує 
про пренатальне становлення механізмів імунологічної реак-
тивності у ссавців цього виду. 

Наявність Fc-γ-рецепторів у апікальній і базолатеральній 
мембранах ентероцитів плодів вказує про активний рециклінг 
цих рецепторів. Існують дані, які вказують на те, що рециклінг 
Fc-γ-рецепторів індукується специфічними лігандами, а саме 
– IgG (Leary et al., 1982). Доведено, що трансцитоз за участю 
Fc-γ-рецепторів ентероцитів щурів індукується IgG різних бі-
ологічних видів із подібною, але не еквівалентною активністю 
(Kacskovics et al., 2000). Цей факт підтверджує відносну видо-
неспецифічність спорідненості Fc-γ-рецепторів до γ ланцюгів. 
Оскільки антитіла матері не проходять крізь плаценту, отри-
мані нами дані вказують на наявність IgG та імунокомпетних 
клітин, які здатні їх синтезувати на 3–5 місяці розвитку плода 
великої рогатої худоби.

Відомі насьогодні дані дозволяють передбачити надзвичай-
но вагому роль Fc-γ-рецепторів не лише в транспорті імуно-
глобулінів G, але й у багатьох механізмах регуляції захисних 
реакцій у плодовий період онтогенезу великої рогатої худоби. 
Нині досить детально вивчені структура та фізико-хімічні вла-
стивості багатьох рецепторних білків. З’ясовано, що, незалеж-
но від класової належності, Fc-γ-рецептори розподіляються на 
два типи – активуючі та інгібуючі метаболічну активність клі-
тин (Maltais et al., 2006). Родина Fc-γ-рецепторів виконує важ-
ливу біологічну роль у регуляції балансу цих ефектів на імунну 
систему. Проте роль Fc-γ-рецепторів різних гістотипів залиша-
ється не повністю зрозумілою. Існують розрізнені дані щодо 
функцій Fc-γ-рецепторів різних клітинних ліній, які включають 
тромбоцити, нейтрофіли, еозинофіли, моноцити, макрофаги, 
гранулярні лімфоцити і В-лімфоцити. У всіх цих типах клітин 
стимуляція Fc-γ-рецепторів викликає певну клітинну відповідь. 
Рецептори Fc-γ фрагментів імуноглобуліну G відіграють над-
звичайно важливу роль у перетворенні гуморальних сигналів 
імунної відповіді з активацією різних ефекторних клітин. Клі-
тинна відповідь, яка опосередкована Fc-γ-рецепторами, виявля-
ється у вигляді ендоцитозу, фагоцитозу, антигеннезалежної клі-
тинної взаємодії, генерації супероксидних радикалів, секреції 
лізосомальних ензимів і цитокінів (Hogarth, 2002). 

Складність механізмів контролювання над розвитком імун-
ної системи у плодовий період підтверджується даними про 
взаємодію Fc-γ-рецепторів з іншими модуляторами клітинної 
відповіді. Відомо, що Fc-γ-рецептори кооперативно взаємоді-
ють з іншими гуморальними і клітинними рецепторами, які ре-
гулюють імунну відповідь (Hamaguchi et al., 2006). Модуляція 
клітинної активності через Fc-γ-рецептори додатково контро-
люється взаємодією із С5 компонента системи комплементу, а 
також з антигензв’язуючими рецепторами, за цих умов коопера-
тивний сигнал про взаємодію знижує активність В-лімфоцитів. 

Цілком можливо, що визначені нами зміни експресії 
Fc-γ-рецепторів на апікальній і базолатеральній мембранах 
ентероцитів тонкої кишки плодів великої рогатої худоби відо-
бражають певні стадії формування імунітету плода (Masiuk & 
Tsvilikhovskyi, 2011). 
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Зростання концентрації Fc-γ- рецепторів на апікальній 
мембрані ентероцитів упродовж перших двох триместрів пре-
натального розвитку з піком їх умісту у плодів 7-місячного 
віку, ймовірно, пов’язане з наявністю специфічних індукторів 
в амніотичній рідині, яка безпосередньо контактує з апікаль-
ною ділянкою ентероцитів. Загальний уміст Fc-γ-рецепторів 
значно вищий на базолатеральній мембрані ентероцитів майже 
протягом усього плодового періоду, на відміну від апікальної 
мембрани, з найвищою експресією у 5-місячних плодів. Визна-
чені зміни експресії Fc-γ-рецепторів асоційовані зі зміною фос-
фоліпідного складу плазматичних мембран (базолатерального 
полюсу) саме у цей період пренатального онтогенезу, особли-
во фосфатидилінозитолу (Buhai & Tsvilikhovskyi, 2010), який є 
вторинним месенджером внутрішньоклітинної сигналізації. 

Отже, відмінності періодів, на які припадає максимальний 
уміст Fc-γ-рецепторів на полярних макродоменах плазмолеми 
ентероцитів, відображають особливості функціонального на-
вантаження і фізіологічний стан цих клітин. 

Стимуляція Fc-γ-рецепторів є важливим ланцюгом ініціації 
і контролювання ефекторних імунних функцій, до яких залуча-
ються антиген-презентуючі клітини, в першу чергу, макрофаги 
і різні дендритні клітини. Висока концентрація цих рецепто-
рів спостерігається на клітинах, які мають на мембрані зна-
чний рівень глікопротеїнів клітинного розпізнавання (MHC-II, 
DEC205, CD40 і CD86), що підтверджує їх активність у руй-
нуванні та представленні (процесінгу та презентації) антигенів 
(Tan et al., 2003). 

Зміна вмісту і складників Fc-γ-рецепторів можливо пов’яза-
на з фізіологічно потребою плода у захисті від реакцій Ig мате-
рі з антигенами головного комплексу гістологічної сумісності 
(МНС) плода, які він успадковує від одного з батьків. Зниження 
умісту рецепторів, що було виявлено нами у фракціях апікаль-
ної і базолатеральної мембран на 9-му місяці плодового періоду 
може бути пов’язано з тим, що в організмі плода в цей час роз-
витку вже наявні власні імунокомпетентні лімфоцити, які здат-
ні відповідати на антигенну стимуляцію синтезом специфічних 
антитіл. Враховуючи цей факт, а також те, що для епітеліальних 
і ендотеліальних клітин властива надзвичайно висока концен-
трація МНС-антигенів, можна припустити функціональний 
зв’язок Fc-γ-рецепторів із процесом презентації IgG-імунних 
комплексів із амніотичної рідини. 

Наявність Fc-γ-рецепторів на плазмолемі ентероцитів у 
плодовий період онтогенезу вказує про те, що, на додаток до 
їх ефекторної функції, вони забезпечують трансцитоз вільних 
IgG та в комплексі з антигеном. Зворотній обмін (рециклінг) 
IgG за участю Fc-γ-рецепторів між тканиною плода та кишко-
вою порожниною забезпечує захист і передродову імунізацію 
антигенами з амніотичної рідини. Цей транспорт може бути 
зв’язувальною ділянкою між уродженим і набутим імунітетом 
шляхом розпізнавання і презентації антигенів плода як Т-неза-
лежних імунних комплексів. 

Визначені зміни експресії Fc-γ-рецепторів і їх гетероген-
ність в апікальних і базолатеральних макродоменах плазмо-
леми ентероцитів великої рогатої худоби у плодовий період 
вказує про певні особливості розвитку та формування імунних 
механізмів плода, починаючи з третього місяця пренатального 
онтогенезу. Імунні реакції за участю Fc-γ-рецепторів забезпе-
чують потенційні адаптивні можливості внутрішньоутробно-
го функціонування організму та готують його до антигенного 
пресингу після народження. Отримані нами дані можуть бути 
корисними під час визначення імунного статусу та дефектів 
розвитку імунної системи Bos primigenius taurus L. у феталь-
ний період.

Достатньо детально вивчені механізми передачі Ig через 
плаценту до плоду (Dickinson et al., 1999) та через тонку киш-
ку у новонароджених ссавців (Melnychuk et al., 1998). Наведені 
результати вказують на вікову модуляцію експресії всіх вияв-

лених типів FcγR кишкових клітин протягом усього плодового 
періоду великої рогатої худоби. Потрібно відзначити, що дина-
міка змін умісту поліпептидів із різною молекулярною масою, 
які проявляють Fc-γ-зв’язувальну активність на базолатераль-
них і апікальних ділянках плазмолеми ентероцитів мають певні 
характерні особливості для кожної групи рецепторів для IgG. 

Результати розрахунку окремих поліпептидів FcγR на про-
тилежних ділянках плазмолеми ентероцитів порожньої кишки 
плодів великої рогатої худоби доводять, що білки з молекуляр-
ними масами 120, 87 і 72 кДа переважають за вмістом на базо-
латеральній мембрані до середини фетального періоду (плоди 
5-місячного віку). Така специфіка розподілення, можливо, відо-
бражає функціональну спеціалізацію мембран під час внутріш-
ньоутробного розвитку. У цей же час відсутній безпосередній 
зв’язок кишкової трубки із навколишнім середовищем, що обу-
мовлює відповідну специфіку фетального кровообігу та позна-
чається гемотрофним типом живлення. Незважаючи на те, що 
антитіла не проникають через плаценту корів, існують дані, які 
вказують про появу імунокомпетентних лімфоцитів і наявність 
власних імуноглобулінів у крові в плодовий період онтогенезу 
великої рогатої худоби (Leary et al., 1982). 

Експресія поліпептиду з молекулярною масою 43 кДа. який 
проявляє Fc-γ-зв’язувальну активність, має зворотну залеж-
ність порівняно з FcγR з молекулярними масами 87 і 72 кДа та 
характеризується апікальною приналежністю у ранній плодо-
вий період великої рогатої худоби. Можна припустити, що за 
аналогією з людиною (Mostov et al., 2000), в плодовий період 
великої рогатої худоби цей тип FcγR має важливу роль (є три-
гером) у транспортуванні IgG із амніотичної рідини у феталь-
ну циркуляцію. Отже, дані розподілення окремих класів FcγR 
на плазмолемі кишкових клітин, на нашу думку, вказують про 
механізм рециклінгу IgG і IgG-антиген комплексів плодів ве-
ликої рогатої худоби крізь ентероцити. Це вказує на важливу 
роль FcγR у реалізації IgG функцій в імунному нагляді, захисті 
слизової оболонки порожньої кишки та резистентності плода.

Отримані нами дані узгоджуються із сучасними уявлен-
нями, відповідно до яких, на поверхні плазматичних мембран 
клітин ссавців наявні чотири групи Fc-рецепторів IgG: FcγRI 
(CD64), FcγRII (CD32), FcγRIII (CD16) та FcγRIV (Alipour et al., 
2018). Усі вони мають позаклітинні домени, які значною мірою 
гомологічні V-ділянками імуноглобулінів, тобто відносяться 
до імуноглобулінової суперродини молекул (Masiuk, 2008). Ці 
представники гетерогенної родини рецепторних молекул здатні 
зв’язувати імуноглобуліни окремих підкласів. 

Імуноблотинг проводили в умовах, що дозволяють відно-
вити нативну структуру білків і виявити їх в реакції специфіч-
ного розпізнавання рецептор-ліганд (Masiuk, 2020a). Результа-
ти імуноблотингу доводять, що поліпептидні складники FcγR 
екстрагованих із плазмолеми кишкових епітеліальних клітин із 
посмугованою облямівки протягом усього плодового періоду 
великої рогатої худоби мали ідентичний поліпептидний склад, 
як на апікальному так і базолатеральному домені. Ідентифіко-
вані мембранні білки з Fc-γ-зв’язувальною активністю наведені 
поліпептидними зонами з молекулярними масами 120 і 87кДа. 
Виявлені нами поліпептиди плазматичної мембрани ентероци-
тів відносяться до родини FcγR, оскільки афінно зв’язували в 
імуноблотингу Ig класу G та їх Fc-γ-фрагменти. Існують дані, 
що кожному окремому підкласу Ig у плазмолемі відповідають 
рецептори з різними молекулярними масами (Melnychuk et al., 
1995). Тому ймовірно, що поліпептид з Mr 87 кДа відноситься 
до групи FcγRIII (Masiuk, 2020b). Поліпептид з Mr 120 кДа, на 
нашу думку, є видоспецифічним рецепторним білком плодів ве-
ликої рогатої худоби і ми позначаємо його, як FcγRf.

Наведені результати вказують на локалізацію експресії 
всіх виявлених типів FcγR кишкових клітин упродовж усього 
плодового періоду великої рогатої худоби. Принагідно підкрес-
лимо, що динаміка змін умісту поліпептидів із різною молеку-
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лярною масою, які проявляють Fc-γ-зв’язувальну активність 
на базолатеральних і апікальних ділянках ентероцитів мають 
певні характерні особливості для кожної групи рецепторів для 
IgG (Masiuk, 2019). 

Кінетика поліпептиду з Мr 120 кДа, який проявляв 
Fc-γ-зв’язувальну здатність, характеризується загальною збіж-
ністю експресії його вмісту на апікальному і базолатерально-
му домені ентероцитів упродовж плодового періоду. Динаміка 
вмісту FcγR з Мr 87 кДа кишкових епітеліальних клітин із по-
смугованою облямівкою протягом усього фетального періоду 
характеризується десинхронністю його експресії на апікальній 
і базолатеральній мембрані. Вікова динаміка FcγR з Мr 87 кДа 
характеризується інверсними змінами його експресії між апі-
кальним і базолатеральним доменом кишкових клітин великої 
рогатої худоби. 

Відомо, що у ранній плодовий період онтогенезу відсут-
ній безпосередній зв’язок кишкової трубки з довкіллям, що 
обумовлює відповідну специфіку фетального кровообігу та 
позначається гемотрофним типом живлення. Незважаючи на 
те, що антитіла не проникають крізь плаценту корів, існують 
дані, які вказують про появу імунокомпетентних лімфоцитів і 
синтез власних імуноглобулінів у плодів великої рогатої худо-
би (Kaifu & Nakamura, 2017). Цей факт дозволяє припустити, 
що у ранній плодовий період великої рогатої худоби FcγRIII і 
FcγRf базолатеральної мембрани беруть участь у зв’язуванні з 
різними підкласами фетальних IgG у базолатеральних ендосо-
мах ентероцитів і за допомогою яких транспортують їх на апі-
кальну поверхню плазмолеми для участі в імунних механізмах 
захисту. Варто зазначити, що, ймовірно, механізм проникнення 
IgG з базолатерального боку, де рН середовища нейтральний 
або слаболужний (7,0–7,5 одиниць) відбувається рецептор-
но-незалежним способом за допомогою рідинно-фазового ен-
доцитозу, після чого зв’язується з відповідним FcγR у кислій 
ендосомі, подібний до відомого шляху, який проникає IgG у 
мишей, щурів, приматів і людини у жовтковому мішку та пла-
центі (Simmons, 2018).

На початку пізнього плодового періоду відзначається по-
чаток перерозподілу полярності експресії FcγRIII, яка позна-
чилась збільшенням її умісту на АМ. Такий розподіл FcγRIII 
на протилежних сторонах ентероцитів, імовірно, пов’язані з 
процесами трансцитозу IgG у цей період онтогенезу за рахунок 
розвитку травного каналу, збільшенням навколоплодової ріди-
ни та заковтуванням її плодом. Ці фізіологічні закономірності, 
перш за все, призводять до зміни спрямованості та інтенсив-
ності напрямку трансцитозу IgG (апікально-базолатеральний). 
Такий напрям трафіку антитіл пояснюється тим, що рН сере-
довища порожнини тонкої кишки є слабо кислотним (6,0–6,5), 
а тільки за таких умов FcγR зв’язуються з IgG на апікальній 
мембрані ентероцитів і здійснює їх ефективний однонаправле-
ний транспорт. Незалежно від механізму інтерналізації ліганда 
комплекс FcRn-IgG вивільняється за допомогою екзоцитозу на 
базолатеральну поверхню клітини, де нейтральне значення pH 
середовища сприяє дисоціації IgG від свого рецептора (Varol et 
al., 2015).

Інтенсивність експресії FcγRf залишалась без зміни на-
прямку кінетики та також як і у ранній плодовий період ха-
рактеризувалась базолатеральною приналежністю (Masiuk et 
al., 2019). Така тривала, переважна локалізація FcγRf на БМ, 
імовірно, може бути пов’язана з важливою функцією даного 
рецепторного білка у транспорті IgG у кишкових клітинах пло-
дів великої рогатої худоби. FcγRf можливо генерує сигнал, що 
ініціює ендоцитоз, а також сприяє зміні рідинно-кристалічної 
властивості клітинної мембрани, везикуляції або зворотній ін-
вагінації окремих ділянок, створюючи ендосоми (Junker et al., 
2020). Не виключено, що однією з причин домінувальної екс-
пресії на базолатеральній поверхні ентероцитів FcγRf є також 

і, трансцитоз, або їх участь в активному рециклінгу та повтор-
ному їх вбудовуванні на базолатеральній мембрані (Cassard et 
al., 2008).

Отже, наведені дані вказують, що FcγR ентероцитів порож-
ньої кишки плодів великої рогатої худоби експресуються про-
тягом усього пренатального періоду онтогенезу. Поліпептиду 
з Мr 87 кДа характерний інверсний розподіл, модуляція екс-
пресії з базолатеральної поверхні кишкової клітини (у ранній 
плодовий період) на апікальну (у пізній плодовий період). Ло-
калізація поліпептиду з Мr 120 кДа проявляється більш інтен-
сивною експресією на базолатеральному домені ентероцитів 
упродовж усього фетального періоду (Masiuk, 2020c). Усе це 
дає можливість передбачити важливу роль різних класів FcγR у 
розвитку трансцитозу імуноглобулінів та імунних комплексів, а 
також встановленню специфічних імунних функцій у плодовий 
період великої рогатої худоби.

Виявлена динаміка вмісту для кожного класу FcγR дає мож-
ливість припустити існування певної рецепторної взаємодії ан-
тигенного складу навколоплодової рідини зі стимуляцією імун-
ної системи плоду (Masiuk, 2019). Запропоновано оригінальну 
схему трансцитозу IgG за допомогою FcγR в ентероцитах по-
рожньої кишки плодів великої рогатої худоби за участю FcγRf 
та FcγRIII (рисунок).

Висновки

Регуляція експресії FcγR плазмолеми ентероцитів порож-
ньої кишки великої рогатої худоби у фетальний період онтоге-
незу контролюються механізмами, асоційованими з розвитком 
плоду. Отримані результати досліджень та їх глибокий аналіз 
дозволили запропонувати наукову концепцію щодо фізіологіч-
них функцій FcγR у плодовий період онтогенезу великої ро-
гатої худоби. Зокрема, вони транслокують сигнали ланцюгом 
мати-плацента-плід, формують одну з ключових сигнальних 
систем регуляції розвитку ентероцитів, розпізнають специфічні 
сигнали від імуноглобулінів та антигенів, відіграють важливу 
роль у трансцитозі та рециклінгу IgG із амніотичної рідини у 
фетальну циркуляцію, формують імунні механізми плода до 
адаптації внутрішньоутробного функціонування організму та 

Рисунок. Оригінальна схема трансцитозу IgG за допомогою 
FcγR в ентероцитах порожньої кишки плодів великої рога-
тої худоби; а – FcγRf (поліпептид з Mr 120 кДа), б – FcγRIII 

(поліпептид з Mr 87 кДа)
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готують його до антигенного пресингу після народження. Отже, 
модуляція експресії, локалізація та ідентифікація на плазмоле-
мі поліпептидів, які проявляють Fc-γ-зв’язувальну активність, 
дозволяє сформувати систему сигналізації та контролювання 
розвитку бар’єрної та імунної функцій у плода за участі FcγR.
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