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Ñ ïîìîùüþ òðàäèöèîííûõ íåéðîìîðôîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ è ãèñòîõèìè÷åñêîãî ìåòîäà âûÿâëåíèÿ
NADPH-äèàôîðàçû ïðîâåäåí ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç è èçó÷åíà ëîêàëèçàöèÿ NO-åðãè÷åñêèõ êëåòîê â ÿä-
ðàõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà ÷åòûðåõ âèäîâ êîñòèñòûõ ðûá: ôîëèñà Pholis nebelosis, òåðïóãà Hexagramus
octogrammus, êàðàñÿ Carassius carassius è îïèñòîöåíòðà Pholidapus dybowskii. Îñîáåííîñòüþ îðãàíèçà-
öèè ìåäóëëÿðíûõ ÿäåð ðûá ÿâëÿåòñÿ ñëàáàÿ òîïîëîãè÷åñêàÿ ðàçîáùåííîñòü ñåíñîðíîãî è ìîòîðíîãî
êîìïîíåíòîâ ïðè âûðàæåííîé ãåòåðîìîðôíîñòè îðãàíèçàöèè ýòèõ ñòðóêòóð è íàëè÷èè ñóáïîïóëÿöèé â
èõ ñîñòàâå. Ó èññëåäîâàííûõ ðûá NADPH-äèàôîðàçíîé àêòèâíîñòüþ îáëàäàþò òðîéíè÷íîå, ëèöåâîå,
ÿçûêîãëîòî÷íîå, áëóæäàþùåå è îêòàâîëàòåðàëüíûå ÿäðà. Â ÿäðàõ òðîéíè÷íîãî íåðâà ÷èñëî íèòðîêñè-
äåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ìèíèìàëüíî è ñîñòàâëÿåò 9—14 % îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê. ßäðà ëèöåâîãî, ÿçûêî-
ãëîòî÷íîãî, áëóæäàþùåãî è îêòàâîëàòåðàëüíûõ íåðâîâ õàðàêòåðèçóþòñÿ íàëè÷èåì áîëüøîãî ÷èñëà íè-
òðîêñèäåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ (40—60 %).

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: êîñòèñòûå ðûáû, NADPH-äèàôîðàçà, ÿäðà ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà.

Ìåõàíèçìû âîçíèêíîâåíèÿ, ïðîâåäåíèÿ, ìîäóëÿöèè
è èíòåãðàöèè ñåíñîðíîé èíôîðìàöèè â ãîëîâíîì ìîçãå
ïðåäñòàâëÿþò ôóíäàìåíòàëüíóþ íåéðîáèîëîãè÷åñêóþ
ïðîáëåìó. Ïðîöåññû ïðåîáðàçîâàíèÿ ñåíñîðíûõ ñèãíà-
ëîâ, ïîñòóïàþùèõ îò ðàçëè÷íûõ ðåöåïòîðîâ, òðåáóþò
áûñòðîé ïåðåäà÷è ê öåíòðàëüíîìó çâåíó è ôîðìèðîâà-
íèÿ àäåêâàòíîé ðåàêöèè îðãàíèçìà â îòâåò íà âíåøíèé
ñòèìóë. Ìåæêëåòî÷íàÿ ìåäèàòîðíàÿ ñèãíàëèçàöèÿ â íåé-
ðîííûõ öåïÿõ ñåíñîðíûõ ñèñòåì ñîïðÿæåíà ñ ïàðàñèíàï-
òè÷åñêîé âíóòðèêëåòî÷íîé ñèãíàëèçàöèåé, ïðè êîòîðîé
êëþ÷åâóþ ðîëü èãðàåò ìîíîîêñèä àçîòà (Agnati, Fuxe,
2000; Ohkuma, Katsura, 2001). Ìîëåêóëà NO ó÷àñòâóåò â
ìåõàíèçìàõ ñèíàïòè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè ïðè íåéðî-
àäàïòèâíûõ ïåðåñòðîéêàõ â ñåíñîðíûõ è èíòåãðàòèâíûõ
öåíòðàõ ãîëîâíîãî ìîçãà (Bredt, Snyder, 1992; Kiss, Vizi,
2001). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèñòàëüíîå âíèìàíèå ñîñðå-
äîòî÷åíî íà èññëåäîâàíèè íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ öåíò-
ðîâ êîíå÷íîãî ìîçãà ìëåêîïèòàþùèõ, ó÷àñòâóþùèõ â
îáðàáîòêå çðèòåëüíîé è îáîíÿòåëüíîé èíôîðìàöèè
(Kiss, Vizi, 2001). Ïîëèìîäàëüíûì ñåíñîðíûì öåíòðîì,
ó÷àñòâóþùèì â ïðîâåäåíèè è ïðåîáðàçîâàíèè âêóñîâîé,
ñîìàòîñåíñîðíîé, âèñöåðîñåíñîðíîé è ìåõàíîñåíñîðíîé
ñèãíàëèçàöèè ÿâëÿåòñÿ ïðîäîëãîâàòûé ìîçã íèçøèõ ïî-
çâîíî÷íûõ (Àíäðååâà, Îáóõîâ, 1999). Â ðåçóëüòàòå ñïå-
öèàëèçàöèè ìåäóëëÿðíûõ ñåíñîðíûõ ñèñòåì, îòðàæàþ-
ùåéñÿ íà ñòðîåíèè ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà, ïðîèñõîäÿò
ãèïåðòðîôèÿ è ìîäèôèêàöèÿ åãî ñòðóêòóðíîé è íåéðîõè-
ìè÷åñêîé îðãàíèçàöèè. Â ýòîì îòíîøåíèè êîñòèñòûå
ðûáû ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå èíòåðåñíîé è ìàëîèçó÷åííîé
ãðóïïîé, â êîòîðîé â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé îáèòàíèÿ è
ñîîòâåòñòâóþùåé ñïåöèàëèçàöèè ñåíñîðíûõ è ìîòîðíûõ
ñèñòåì îáíàðóæèâàåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî øèðîêèé äèàïàçîí
âàðèàíòîâ ñòðîåíèÿ ìåäóëëÿðíîãî îòäåëà ìîçãà. Â íàñòî-

ÿùåå âðåìÿ ðîëü îêñèäà àçîòà (NO) â ôóíêöèîíèðîâàíèè
ñåíñîðíûõ êîìïëåêñîâ êîíå÷íîãî ìîçãà äîêàçàíà (Kiss,
Vizi, 2001; Ohkuma, Katsura, 2001), ïðè ýòîì ïîêà îñòàåò-
ñÿ íåèññëåäîâàííûì çíà÷åíèå NO â ôèçèîëîãèè ìåäóë-
ëÿðíûõ ñòâîëîâûõ êîìïëåêñîâ, èãðàþùèõ ïðèíöèïèàëü-
íóþ ðîëü â ðåàëèçàöèè àäàïòèâíûõ âîçìîæíîñòåé ìîçãà
íèçøèõ ïîçâîíî÷íûõ.

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ñòàëî ñðàâíèòåëüíîå ãèñ-
òîõèìè÷åñêîå èññëåäîâàíèå NO-åðãè÷åñêîé ôóíêöèè
ÿäåð ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ (òðîéíè÷íîãî, ëèöåâîãî,
îêòàâîëàòåðàëüíûõ, ÿçûêîãëîòî÷íîãî è áëóæäàþùåãî) ó
÷åòûðåõ âèäîâ êîñòèñòûõ ðûá: ôîëèñà Pholis nebelosis,
òåðïóãà Hexagramus octogrammus, êàðàñÿ Carassius ca-
rassius è îïèñòîöåíòðà Pholidapus dybowskii.

Â õîäå âûïîëíåíèÿ ðàáîòû ðåøàëèñü ñëåäóþùèå çà-
äà÷è: 1) îõàðàêòåðèçîâàòü òîïîãðàôè÷åñêèå è ìîðôîëîãè-
÷åñêèå îñîáåííîñòè îðãàíèçàöèè òðîéíè÷íîãî, ëèöåâîãî,
îêòàâîëàòåðàëüíûõ, ÿçûêîãëîòî÷íîãî è áëóæäàþùåãî
ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá; 2) ïðîàíàëè-
çèðîâàòü öèòîàðõèòåêòîíè÷åñêèé ñîñòàâ êðàíèàëüíûõ
ÿäåð è îñîáåííîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ â íèõ NADPH-äèàôî-
ðàçû ó ðàçíûõ âèäîâ; 3) ñ ïîìîùüþ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ
ìåòîäîâ äàòü êîëè÷åñòâåííóþ îöåíêó óðîâíÿ ôåðìåíòà-
òèâíîé àêòèâíîñòè NADPH-äèàôîðàçû è äîëè íèòðîêñè-
äåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Èñïîëüçîâàëè ìàòåðèàë îò 30 ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé
êîñòèñòûõ ðûá: ÷åòûðåõ âèäîâ èç îòðÿäà îêóíåîáðàçíûõ
(Perciformes) — îïèñòîöåíòðà Pholidapus dybowskii (10
îñîáåé) è ôîëèñà Pholis nebelosis (8 îñîáåé); ñêîðïåíîîá-
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ðàçíûõ (Scorpeniformes) òåðïóãà Hexagramus octogram-
mus (8 îñîáåé); êàðïîîáðàçíûõ (Cypryniformes) êàðàñÿ
Carassius carassius (8 îñîáåé). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ êàðïî-
îáðàçíûå ðûáû ÿâëÿþòñÿ øèðîêî èñïîëüçóåìûì ìîäåëü-
íûì îáúåêòîì äëÿ èçó÷åíèÿ ñâîéñòâ öåíòðàëüíîé íåð-
âíîé ñèñòåìû íèçøèõ ïîçâîíî÷íûõ (Funakoshi et al.,
2002; Sharp, Finger, 2002). Îêóíåîáðàçíûå ÿâëÿþòñÿ íàè-
áîëåå ìíîãî÷èñëåííîé ãðóïïîé êîñòèñòûõ ðûá, îáèòàþ-
ùåé â ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ,
÷òî, áåçóñëîâíî, ñêàçûâàåòñÿ íà ñïåöèàëèçàöèè èõ ñåí-
ñîðíûõ ñèñòåì è îðãàíèçàöèè ìåäóëëÿðíîãî îòäåëà. Îä-
íàêî íåéðîìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå
íà ïðåäñòàâèòåëÿõ îêóíåîáðàçíûõ, ê ñîæàëåíèþ, ïîêà
íåìíîãî÷èñëåííû. ×òî êàñàåòñÿ íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ
ñâîéñòâ ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà â ýòîé ãðóïïå æèâîò-
íûõ, òî òàêèõ ñâåäåíèé â ëèòåðàòóðå íå îáíàðóæåíî. Ïî-
ýòîìó â êà÷åñòâå îáúåêòîâ èññëåäîâàíèÿ áûëè âûáðàíû
áëèçêîðîäñòâåííûå âèäû îêóíåîáðàçíûõ ðûá — ôîëèñ è
îïèñòîöåíòð, à òàêæå íåñêîëüêî óäàëåííûé â ñèñòåìàòè-
÷åñêîì îòíîøåíèè òåðïóã, îòíîñÿùèéñÿ ê ýòîìó æå îòðÿ-
äó. Äëÿ ñðàâíåíèÿ áûë âûáðàí ïðåäñòàâèòåëü êàðïîîá-
ðàçíûõ — êàðàñü, èìåþùèé çíà÷èòåëüíûå îñîáåííîñòè
îðãàíèçàöèè ïðîåêöèé ëèöåâîãî è áëóæäàþùåãî íåðâîâ
ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà â ñâÿçè ñ âòîðè÷íîé âêóñîâîé ñïå-
öèàëèçàöèåé.

Æèâîòíûõ àíåñòåçèðîâàëè â êþâåòå ñ 1%-íûì ðàñ-
òâîðîì MS-222 (òðèàöèíìåòàñóëüôîíàò) íà ìîðñêîé
âîäå â òå÷åíèå 10—15 ìèí. Ìàòåðèàë îêðàøèâàëè ïî
ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå Íèññëÿ (Ìåðêóëîâ, 1969), áûñòðî
îáåçâîæèâàëè â ñïèðòàõ è çàêëþ÷àëè â äàììàðîâóþ ñìî-
ëó. Íà ñàííîì ìèêðîòîìå ãîòîâèëè ñåðèéíûå ôðîíòàëü-
íûå è ãîðèçîíòàëüíûå ñðåçû òîëùèíîé 10 ìêì.

Äëÿ ãèñòîýíçèìàòè÷åñêîé ðåàêöèè íà NADPH-äèàôî-
ðàçó (NADPH-d, ÍÔ 1.6.99.1) ãîëîâíîé ìîçã ôèêñèðîâàëè
â 4%-íîì ðàñòâîðå ïàðàôîðìàëüäåãèäà, ïðèãîòîâëåííîì
íà 0.1 Ì ôîñôàòíîì áóôåðå (pH 7.2), â òå÷åíèå 2 ÷ ïðè
4 °Ñ. Çàòåì ìàòåðèàë ïÿòèêðàòíî ïðîìûâàëè â òå÷åíèå
1 ñóò â 15%-íîì ðàñòâîðå ñàõàðîçû ïðè 4 °Ñ è çàìîðàæè-
âàëè â êðèîñòàòå. Ïðèãîòîâëåííûå íà êðèîñòàòå ñåðèéíûå
ôðîíòàëüíûå ñðåçû òîëùèíîé 30 ìêì èíêóáèðîâàëè 1 ÷
ïðè 37 °Ñ â ñðåäå, ñîäåðæàùåé 0.5 ìÌ â-NADPH (Sigma),
0.5 ìÌ íèòðîñèíåãî òåòðàçîëèåâîãî (Sigma) è 0.3 % Òðè-
òîíà X-100 â 0.15 Ì Òðèñ-HCl-áóôåðå, pH 8.0 (Hope, Vin-
cent, 1989). Êîíòðîëüíûå ïðåïàðàòû ïîìåùàëè â ñðåäó,
ñîäåðæàùóþ èíãèáèòîð NO-ñèíòàçû N-ìîíîìåòèë-L-àð-
ãèíèí (10 ìÌ). Ïîñëå èíêóáàöèè ïðåïàðàòû ïðîìûâàëè â
äèñòèëëèðîâàííîé âîäå, îáåçâîæèâàëè â ñïèðòàõ âîçðàñ-
òàþùåé êîíöåíòðàöèè è çàêëþ÷àëè â äàììàðîâóþ ñìîëó.
Ïðåïàðàòû ïðîñìàòðèâàëè è ôîòîãðàôèðîâàëè íà ìèêðî-
ñêîïå Olympus BH2-RFCA ìîäåëè BHS.

Äëÿ èçìåðåíèÿ îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè âûïàäàþùåãî
â öèòîïëàçìå íåéðîíîâ ïðåöèïèòàòà ìèêðîïðåïàðàòû
ñíèìàëè íà öèôðîâóþ ôîòîêàìåðó Camera Leica-50 è îá-
ðàáàòûâàëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììíîãî îáåñïå÷åíèÿ Ado-
be PhotoShop 6. Èñõîäíûé óðîâåíü îïòè÷åñêîé ïëîòíî-
ñòè èçìåðÿëè íà êîíòðîëüíûõ ïðåïàðàòàõ. Ñòàòèñòè÷å-
ñêóþ îáðàáîòêó ìàòåðèàëà ïðîèçâîäèëè ñ ïîìîùüþ
ïðîãðàììû Microsoft Excel.

Ðåçóëüòàòû

Â ñîñòàâå ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá íàìè
áûëè èçó÷åíû ïðîåêöèè òðîéíè÷íîãî, ëèöåâîãî, ÿçûêî-
ãëîòî÷íîãî è áëóæäàþùåãî íåðâîâ, à òàêæå àêóñòèêî-ëà-

òåðàëüíîãî êîìïëåêñà. Òîïîãðàôèÿ èçó÷àåìûõ ÿäåð ïðåä-
ñòàâëåíà íà ðèñ. 1, à. Ëîêàëèçàöèþ ÿäåð ðàññìàòðèâàëè â
ñîîòâåòñòâèè ñ èõ ïðèíàäëåæíîñòüþ ê êîëîííàì ïðîäîë-
ãîâàòîãî ìîçãà, ïàðàëëåëüíûì åãî ïðîäîëüíîé îñè, ïî
êëàññèôèêàöèè Íüþâåíãóèñà (Nieuwenhuys, 1982); èçìå-
íåííàÿ ñõåìà ïðåäñòàâëåíà íà ðèñ. 1, á. Ãðàíèöû êîëîíí
îáðàçîâàíû áîðîçäàìè íà ñòåíêàõ æåëóäî÷êà, äîïîëíÿþ-
ùèìè ïîãðàíè÷íóþ áîðîçäó. Â ñîâîêóïíîñòè áîðîçäû
ðàçäåëÿþò ñåðîå âåùåñòâî ïðîìåæóòî÷íîãî ìîçãà íà
çîíû, ÿâëÿþùèåñÿ ïðîäîëæåíèåì ñîîòâåòñòâóþùèõ ó÷à-
ñòêîâ ñïèííîãî ìîçãà.

Ñ î ì à ò è ÷ å ñ ê à ÿ à ô ô å ð å í ò í à ÿ ç î í à ïðåäñòàâ-
ëåíà ÿäðàìè òðîéíè÷íîãî íåðâà è êîìïëåêñîì ìåäèàëü-
íûõ êàíàòèêîâ. ßäðî òðîéíè÷íîãî íåðâà ðûá, êàê ïðàâè-
ëî, èìååò äèôôóçíóþ îðãàíèçàöèþ, ïðèëåæèò ê æå-
ëóäî÷êó ìîçãà (ïàðàâåíòðèêóëÿðíàÿ îáëàñòü) è ðàñïîëî-
æåíî çà âòîðè÷íûì âêóñîâûì ÿäðîì. Ó ôîëèñà è îïèñòî-
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ñòðîåíèÿ (à) è ðàñïîëîæåíèÿ (á) âàæíåéøèõ ÿäåð
ñòâîëîâîé ÷àñòè ãîëîâíîãî ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá.

1, 3—5, 8 — êîëîííû: ñîìàòîìîòîðíàÿ (1), âèñöåðîìîòîðíàÿ (3), âèñöå-
ðîñåíñîðíàÿ (4), ñïåöèàëüíàÿ ñîìàòîñåíñîðíàÿ (5), ìîòîðíàÿ ñïèííîãî
ìîçãà (8); 2 — ðåòèêóëÿðíàÿ ôîðìàöèÿ, 6 — Ìàóòíåðîâñêàÿ êëåòêà, 7 —
ñïèíîîêöèïåòàëüíûå íåðâû. ÎË — îáîíÿòåëüíàÿ ëóêîâèöà, ÊÌ — êî-
íå÷íûé ìîçã. ÊðÑ — êðûøà ñðåäíåãî ìîçãà, ÇÍ — çðèòåëüíûé íåðâ, Ì —
ìîçæå÷îê, III — ãëàçîäâèãàòåëüíûé íåðâ, IV — áëîêîâûé íåðâ, ßV —
ÿäðî òðîéíè÷íîãî íåðâà, ßVII — ÿäðî ëèöåâîãî íåðâà, ßÎË — îêòàâîëà-
òåðàëüíûå ÿäðà, ßIX — ÿäðî ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà, ßÕ — ÿäðî áëóæäà-
þùåãî íåðâà, ßÌÏÏ — ÿäðî ïðîäîëüíîãî ìåäèàëüíîãî ïó÷êà, ÏÂ — ïî-

ëóëóííûé âàëèê.



öåíòðà ñðåäè îêðàøèâàþùèõñÿ êëåòîê ïðåîáëàäàþò
êðóïíûå ãðóøåâèäíûå, îâàëüíûå èëè ïîëèãîíàëüíûå
íåéðîíû (ðèñ. 2, à). Êðóïíûå ìóëüòèïîëÿðíûå êëåòêè ó
ôîëèñà ñêîíöåíòðèðîâàíû â âåðõíåé ÷àñòè ÿäðà òðîé-
íè÷íîãî íåðâà (ðèñ. 2, à), òîãäà êàê ó îïèñòîöåíòðà îíè
ðàâíîìåðíî ðàñïðîñòðàíåíû ïî âñåìó åãî îáúåìó. Ó òåð-
ïóãà â ïåðåäíåé ÷àñòè ÿäðà òðîéíè÷íîãî íåðâà îêðàøè-
âàþòñÿ â îñíîâíîì êðóïíûå íåéðîíû, à â çàäíåé ïðèñóò-
ñòâóþò êëåòêè ñðåäíåãî ðàçìåðà (ñì. òàáëèöó). Ó êàðàñÿ
NADPH-ïîçèòèâíàÿ ÷àñòü ïðîåêöèè òðîéíè÷íîãî íåðâà
îáðàçîâàíà îâàëüíûìè ìóëüòè- è áèïîëÿðíûìè íåéðîíà-
ìè. Â ïåðåäíåé ÷àñòè ÿäðà ïðåîáëàäàþò êðóïíûå îâàëü-
íûå è ïîëèãîíàëüíûå, ðàçðåæåííî ðàñïîëîæåííûå êëåò-
êè, à â çàäíåé ïðåâàëèðóþò áîëåå ìåëêèå îêðóãëûå è îâàëü-
íûå ýëåìåíòû, îðãàíèçîâàííûå â âèäå íåáîëüøèõ ãðóïï
(ðèñ. 2, á).

Ï ð î å ê ö è ÿ à ê ó ñ ò è ê î - ë à ò å ð à ë ü í û õ í å ð â î â ó
èññëåäîâàííûõ âèäîâ ïðåäñòàâëåíà îêòàâîëàòåðàëüíûì
êîìïëåêñîì íåéðîíîâ, ðàñïîëîæåííûì ïî ïåðèôåðèè
ðîìáîâèäíîé ÿìêè. Îêòàâîëàòåðàëüíûé êîìïëåêñ, îáðà-
çóþùèé ñàìîñòîÿòåëüíóþ êëåòî÷íóþ êîëîííó, ðàñïîëî-
æåí âåíòðàëüíåå îáúåäèíåííîé ñîìàòîâèñöåðàëüíîé êî-
ëîííû. Â äàííîé îáëàñòè ìîçãà ïðåäñòàâëåíà îêòàâîëà-
òåðàëüíàÿ ñèñòåìà, îáúåäèíÿþùàÿ îðãàíû ñïåöèàëè-
çèðîâàííîé ìåõàíîðåöåïöèè è èõ öåíòðàëüíûå ïðîåê-
öèè. Â îòëè÷èå îò ñîìàòè÷åñêîé àôôåðåíòíîé îáëàñòè è
âèñöåðîñåíñîðíûõ ÿäåð, êîòîðûå ó êîñòèñòûõ ðûá ñìå-
ùåíû â âåðõíåëàòåðàëüíîì íàïðàâëåíèè îò ìîçãîâîãî
æåëóäî÷êà, îêòàâîëàòåðàëüíûå ÿäðà èññëåäîâàííûõ ðûá
ðàñïîëîæåíû ïðåèìóùåñòâåííî ïî ñðåäíåé ëèíèè ìîçãà
(ðèñ. 2, â, ã). Â ñîñòàâå îêòàâîëàòåðàëüíîé êëåòî÷íîé
êîëîííû âûäåëÿþòñÿ ìåäèàëüíîå è êàóäàëüíîå ñêîïëå-
íèÿ, ïðèëåæàùèå ê ïðîäîëüíîìó ìåäèàëüíîìó ïó÷êó
(ðèñ. 2, â) è îòëè÷àþùèåñÿ áîëüøåé êîíöåíòðàöèåé êëå-
òîê. Ïî ñðàâíåíèþ ñ ðåàãèðóþùèìè êëåòêàìè ìåäèàëü-
íîãî è êàóäàëüíîãî ÿäåð íåéðîíû îêòàâîëàòåðàëüíîé êî-
ëîííû ó èññëåäîâàííûõ âèäîâ îäíîòèïíû (ðèñ. 2, â, ã).
Îêòàâîëàòåðàëüíûå ÿäðà ðûá èìåþò ðàçëè÷íûå òîïîãðà-
ôè÷åñêèå ãðàíèöû â ïðîäîëãîâàòîì ìîçãå. Äëÿ íèõ õà-
ðàêòåðíû ïîëèìîðôèçì ðåàãèðóþùèõ íà NADPH-d íåé-
ðîíîâ, ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçîâàííîñòü, ïîçâîëÿþ-
ùàÿ âûäåëÿòü èõ èç îêòàâîìîòîðíîãî ñòîëáà, à òàêæå
âûñîêèé óðîâåíü ôåðìåíòàòèâíîé ðåàêöèè íà NADPH
(ñì. òàáëèöó). Ìåäèàëüíîå ÿäðî íà÷èíàåòñÿ íà óðîâíå
ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà èëè íåïîñðåäñòâåííî ïîä öåðåáåë-
ëÿðíûì êðåñòîì (ó òåðïóãà) è ïðèëåæèò ê öåíòðàëüíîé
÷àñòè ïðîäîëüíîãî ìåäèàëüíîãî ïó÷êà. Äèôôóçíî îêðà-
øèâàþòñÿ òåëà êëåòîê è èõ ïðîòÿæåííûå îòðîñòêè, óõî-
äÿùèå íà çíà÷èòåëüíîå ðàññòîÿíèå ê ïåðèôåðèè ìîçãà
(ðèñ. 2, â, ã). Ó îïèñòîöåíòðà è ôîëèñà â ìåäèàëüíîì
ÿäðå èíòåíñèâíî ìàðêèðóþòñÿ ìóëüòèïîëÿðíûå êðóïíûå
è ñðåäíèå êëåòêè. Ó ôîëèñà ïðåîáëàäàþò êðóïíûå êëåò-
êè óäëèíåííîé ôîðìû âïëîòü äî âåðåòåíîâèäíûõ. Ñêîï-
ëåíèÿ ðåàãèðóþùèõ íåéðîíîâ ðàçäåëåíû âîëîêíèñòûìè
ïåðåãîðîäêàìè, îáðàçîâàííûìè âîëîêíàìè íèñõîäÿùåãî
ïóòè òðîéíè÷íîãî íåðâà (ðèñ. 2, â, ã). Êàóäàëüíîå ÿäðî
ôîëèñà è îïèñòîöåíòðà ðàñïîëîæåíî ñïèíàëüíåå è ïðè-
ëåæèò ê íèæíåëàòåðàëüíîé ÷àñòè ïðîäîëüíîãî ìåäè-
àëüíîãî ïó÷êà. Â êàóäàëüíîì ÿäðå ñòèõååâûõ ðûá ðåàãè-
ðóþò ïðåèìóùåñòâåííî ìóëüòèïîëÿðíûå è îêðóãëûå
êëåòêè (ñì. òàáëèöó). Â ñïèíàëüíîì íàïðàâëåíèè óñèëè-
âàåòñÿ óðîâåíü ôåðìåíòàòèâíîé ðåàêöèè, à òàêæå âîçðàñ-
òàåò êîëè÷åñòâî êðóïíûõ ìóëüòèïîëÿðíûõ è âåðåòåíî-
âèäíûõ êëåòîê. Â êàóäàëüíîì ÿäðå òåðïóãà îòìå÷åíû ãå-
òåðîìîðôèçì è çîíàëüíîñòü êëåòî÷íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ.

Ó ôîëèñà êðóïíûå èíòåíñèâíî îêðàøåííûå ìóëüòèïî-
ëÿðíûå íåéðîíû îðãàíèçîâàíû â âèäå ñêîïëåíèé, òîãäà
êàê íåìíîãî÷èñëåííûå ìåëêèå êëåòêè ðàññåÿíû. Ó êàðà-
ñÿ â ìåäèàëüíîì ÿäðå ðåàãèðóþò íåáîëüøèå îâàëüíûå è
âåðåòåíîâèäíûå íåéðîíû. Â ñïèíàëüíîì íàïðàâëåíèè
ïîÿâëÿþòñÿ ïëîòíî îêðàøåííûå ìóëüòèïîëÿðíûå íåéðî-
íû ñðåäíåãî ðàçìåðà. Êàóäàëüíîå îêòàâîìîòîðíîå ÿäðî
êàðàñÿ ðàñïîëîæåíî íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä äîëÿìè âà-
ãóñà. Ðåàãèðóþùèå íà NADPH íåéðîíû ãåòåðîìîðôíû,
íî ñóììàðíûé óðîâåíü îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè ïðåöèïè-
òàòà â èõ íåéðîïëàçìå íåñêîëüêî íèæå, ÷åì â íåéðîíàõ
ìåäèàëüíîãî ÿäðà (ñì. òàáëèöó). Â ñîñòàâå îêòàâîìîòîð-
íîé êîëîííû êàðàñÿ âûÿâëåíû êðóïíûå èíòåíñèâíî îêðà-
øåííûå íåéðîíû, äàþùèå íà÷àëî èïñè- è êîíòðàëàòåðà-
ëüíûì ýôôåðåíòíûì âîëîêíàì. Âûñîêèé óðîâåíü ãèñòî-
õèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè âûÿâëåí òàêæå â ýôôåðåíòíûõ
âîëîêíàõ, âîñõîäÿùèõ â ïîëóëóííûé âàëèê èç îêòàâîëà-
òåðàëüíûõ ÿäåð.

Â è ñ ö å ð î ñ å í ñ î ð í û å ÿ ä ð à ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà
èññëåäîâàííûõ âèäîâ êîñòèñòûõ ðûá ïðåäñòàâëåíû ïðî-
åêöèÿìè VII, IX è X íåðâîâ.

ß ä ð à V I I í å ð â à. Ó îïèñòîöåíòðà, ôîëèñà è òåðïó-
ãà ïðîåêöèÿ ëèöåâîãî íåðâà îáðàçîâàíà äîðñàëüíîé
ãðóïïîé êëåòîê, ðàñïîëîæåííîé ñïèíàëüíåå ïðîåêöèè
òðîéíè÷íîãî íåðâà. Òîïîãðàôè÷åñêîãî ðàçäåëåíèÿ ïðå- è
ïîñòãàíãëèîíàðíûõ êîìïîíåíòîâ ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà ó
ýòèõ ðûá íå âûÿâëåíî, îäíàêî, íåñìîòðÿ íà äèôôóçíóþ
îðãàíèçàöèþ ÿäðà, îíî ãåòåðîìîðôíî, ÷òî åñòåñòâåííî
ñîõðàíÿåòñÿ è ïðè ðåàêöèè íà NADPH-äèàôîðàçó. Ó îïè-
ñòîöåíòðà è ôîëèñà íà NADPH ðåàãèðóþò äâà êëåòî÷íûõ
ñêîïëåíèÿ — âåðõíåëàòåðàëüíîå, ïðèëåæàùèå ê æåëó-
äî÷êó ìîçãà, è íèæíåëàòåðàëüíîå, îòãðàíè÷åííîå âîëîê-
íàìè âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî òðàêòà è íèñõîäÿùèì ïóòåì
òðîéíè÷íîãî íåðâà (ðèñ. 2, ä, å). Ó îïèñòîöåíòðà êðóï-
íûå èíòåíñèâíî îêðàøåííûå íåéðîíû ðàñïîëîæåíû â
äîðñàëüíîé ÷àñòè è ïî ïåðèôåðèè ÿäðà, òîãäà êàê ìåëêèå
ñëàáî ðåàãèðóþùèå êëåòêè âûÿâëåíû â öåíòðàëüíîé ÷àñ-
òè (ðèñ. 2, ä). Ó ôîëèñà NADPH ìàðêèðóåò ñêîïëåíèå
êðóïíûõ è ñðåäíåãî ðàçìåðà êëåòîê ãðóøåâèäíîé ôîð-
ìû, áîëåå ìåëêèå îêðàøåííûå íåéðîíû îòòåñíåíû â äî-
ðñîìåäèàëüíóþ ÷àñòü (ðèñ. 2, å). Îò íåéðîíîâ îòõîäÿò
ñëàáî ðàçâåòâëåííûå ëèáî íåðàçâåòâëåííûå ìàðêèðóå-
ìûå ïðîäóêòàìè ðåàêöèè äåíäðèòû (ðèñ. 2, ä). Ó òåðïóãà
ðåàãèðóþò êðóïíûå ìóëüòèïîëÿðíûå, âåðåòåíîâèäíûå è
ìåëêèå îâàëüíûå íåéðîíû. Â ìåëêèõ êëåòêàõ, ðàñïîëî-
æåííûõ âåíòðîëàòåðàëüíî â âèäå íåáîëüøîé ãðóïïû, öè-
òîïëàçìà îêðàøåíà îäíîðîäíî. Ó îïèñòîöåíòðà â âåðõ-
íåé ÷àñòè ÿäðà âûÿâëÿþòñÿ íåáîëüøèå êëåòêè, â öåíò-
ðàëüíîé ÷àñòè — íåéðîíû ñðåäíåãî ðàçìåðà, â íèæíåé
ìàðêèðóþòñÿ êðóïíûå ìóëüòèïîëÿðíûå êëåòêè. Ó êàðàñÿ
ìîòîíåéðîíû ëèöåâîãî íåðâà áîëåå óäàëåíû îò ñòåíêè
æåëóäî÷êà, ÷åì ó îêóíåîáðàçíûõ. Â ÿäðå âûÿâëåíî íå-
ñêîëüêî ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ êëåòîê, ïðè÷åì íåìíî-
ãî÷èñëåííûå óçêèå áèïîëÿðíûå êëåòêè îðãàíèçîâàíû â
âèäå ãðóïï ïî 2—3 íåéðîíà (ðèñ. 3, à). Ó òåðïóãà ñåíñîð-
íàÿ îáëàñòü ëèöåâîãî íåðâà ãèïåðòðîôèðîâàíà, èìååò
âûðàæåííóþ ëàìèíàðíóþ îðãàíèçàöèþ, â êîòîðîé êëå-
òî÷íûå ñëîè ÷åðåäóþòñÿ ñ íåéðîïèëåì. Â íàèáîëåå ïî-
âåðõíîñòíîì ñëîå ìàðêèðóþòñÿ ìåëêèå êëåòêè ðàçìåðîì
18 � 10—12 ìêì. Â ïðîìåæóòî÷íîì ñëîå âûÿâëÿþòñÿ
íåéðîíû óäëèíåííîé ôîðìû, îò îâàëüíîé äî âåðåòåíî-
âèäíîé. Îíè îãðàíè÷åíû ñåíñîðíûì íåéðîïèëåì ëèöå-
âîãî íåðâà è âîñõîäÿùèìè âîëîêíàìè âòîðè÷íîãî âêóñî-
âîãî òðàêòà. Ñåíñîðíàÿ ïðîåêöèîííàÿ îáëàñòü ëèöåâîãî
íåðâà êàðàñÿ èìååò íàèáîëåå ñëîæíóþ îðãàíèçàöèþ, â
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Ðèñ. 2. NADPH-äèàôîðàçíàÿ àêòèâíîñòü â òðîéíè÷íîì, ëèöåâîì è îêòàâîëàòåðàëüíûõ ÿäðàõ êîñòèñòûõ ðûá.

à — NADPH-ïîçèòèâíûå íåéðîíû òðîéíè÷íîãî íåðâà ó ôîëèñà; íåéðîíû ãðóøåâèäíîé ôîðìû òðîéíè÷íîãî íåðâà ñ îêðàøåííûìè íåðàçâåòâëåííûìè
îòðîñòêàìè, íàïðàâëåííûìè âåíòðîëàòåðàëüíî ê êîðåøêó òðîéíè÷íîãî íåðâà; îêðàøåííûå íåéðîíû â ÿäðå òðîéíè÷íîãî íåðâà îáðàçóþò äâà ñêîïëå-
íèÿ, ðàçëè÷àþùèåñÿ ìåñòîïîëîæåíèåì è ðàçìåðàìè êëåòî÷íûõ òåë (ñòðåëêîé óêàçàíî âåðõíåå ñêîïëåíèå, äâîéíîé ñòðåëêîé — íèæíåå ñêîïëåíèå
íåéðîíîâ). á — NADPH-ïîçèòèâíûå íåéðîíû òðîéíè÷íîãî íåðâà ó êàðàñÿ. â, ã — NADPH-ïîçèòèâíûå íåéðîíû îêòàâîëàòåðàëüíîãî êîìïëåêñà: â —
ìåäèàëüíîå îêòàâîëàòåðàëüíîå ñêîïëåíèå ó òåðïóãà (ñòðåëêè), ã — íåéðîíû îêòàâîëàòåðàëüíîé êîëîííû îïèñòîöåíòðà (ñòðåëêè). ä — NADPH-ïîçè-
òèâíûå íåéðîíû ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà ó îïèñòîöåíòðà (ñòðåëêîé óêàçàí êîðåøîê ëèöåâîãî íåðâà). å — ìîòîíåéðîíû ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà ó ôîëèñà.
ÌÏÏ — ìåäèàëüíûé ïðîäîëüíûé ïó÷îê, Æ — ìîçãîâîé æåëóäî÷åê, ÍÏV — íèñõîäÿùèé ïó÷îê òðîéíè÷íîãî íåðâà; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî

è íà ðèñ. 1. Óâåë.: à, â—ä — îá. 20�, îê. 10�; á, å — îá. 12.5�, îê. 10�.



Íèòðîêñèäåðãè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ ÿäåð êðàíèàëüíûõ íåðâîâ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà 475

Ì
îð

ô
îë

îã
è

÷
åñ

ê
è

å
ï

àð
àì

åò
ð

û
í

åé
ð

îí
îâ

(â
ì

ê
ì

),
ï

îç
è

òè
âí

û
õ

í
à

N
A

D
P

H
-ä

è
àô

îð
àç

ó
è

óð
îâ

åí
ü

îï
òè

÷
åñ

ê
îé

ï
ë

îò
í

îñ
òè

ð
àñ

ï
ð

åä
åë

åí
è

ÿ
N

A
D

P
H

-ä
è

àô
îð

àç
û

(Å
Î

Ï
)

â
ÿ

äð
àõ

ï
ð

îä
îë

ãî
âà

òî
ãî

ì
îç

ãà
ê

îñ
òè

ñò
û

õ
ð

û
á

Â
è

ä
û

ð
û

á
ß

ä
ð

î
á

ë
ó

æ
ä

àþ
ù

åã
î

í
åð

â
à

ß
ä

ð
î

ÿ
çû

ê
î

ãë
î

òî
÷

í
î

ãî
í

åð
â
à

Î
ê
òà

â
î

ë
àò

åð
àë

ü
í

û
å

ÿ
ä

ð
à

ß
ä

ð
î

ë
è

ö
åâ

î
ãî

í
åð

â
à

ß
ä

ð
î

òð
î

é
í

è
÷

í
î

ãî
í

åð
â
à

ì
åä

è
àë

ü
í

î
å

ê
àó

ä
àë

ü
í

î
å

ä
î

ð
ñà

ë
ü
í

î
å

â
åí

òð
àë

ü
í

î
å

Ô
î
ë
è

ñ
2
4
/2

4
(9

4
.6

)
1
5
/7

.5
(9

2
.8

)
2
7
/2

1
(1

0
0
)

1
0
/9

(7
7
.4

)
1
5
/9

(8
8
.7

)
2
1
/9

(8
0
.7

)
6
/6

(5
5
)

2
1
/6

(9
3
.4

)
1
5
/9

(1
0
3
.7

)
4
5
/1

2
(1

1
7
)

2
4
/9

(9
6
.7

)
2
4
/9

(8
9
)

1
5
/9

(9
1
.7

)
9
/5

(5
4
)

1
8
/5

.4
(9

1
.2

)
5
0
/1

5
(1

1
2
)

3
3
/2

7
(8

9
.5

)
2
4
/1

2
(9

1
.6

)
1
5
/7

(8
2
.3

)
1
2
/6

(4
8
)

3
0
/1

2
(9

7
)

3
9
/2

7
(9

1
.7

)
2
1
/1

8
(5

7
.6

)

1
8
/9

(7
9
.4

)
3
0
/1

2
(5

4
)

1
5
/6

(8
3
.6

)
4
8
/9

(4
9
)

6
0
/1

2
(5

3
.8

)

Î
ï

è
ñò

î
ö

åí
òð

1
2
/9

(1
0
5
.6

)
1
2
/1

2
(1

0
3
.7

)
3
0
/1

5
(1

1
9
)

2
1
/1

8
(1

1
8
)

2
1
/1

5
(1

0
0
)

1
3
/6

(7
2
)

1
5
/1

3
(5

7
.8

)

1
5
/1

2
(1

1
1
.3

)
1
3
.5

/9
(1

0
4
.5

)
3
3
/1

8
(1

1
5
)

2
4
/1

2
(1

2
2
)

3
0
/1

5
(1

0
8
)

1
5
/9

(8
0
)

2
4
/1

5
(7

5
)

1
9
/1

2
(1

0
1
)

1
5
/1

2
(1

1
7
.9

)
4
5
/1

5
(1

2
1
)

3
3
/1

5
(1

2
6
.5

)
3
3
/2

4
(1

2
3
)

2
1
/1

5
(8

5
.8

)
3
0
/5

(6
9
)

2
1
/1

0
.5

(1
2
1
.7

)
1
8
/1

5
(1

0
9
)

3
3
/2

1
(1

1
2
.7

)
3
6
/3

6
(1

0
7
)

4
0
/1

5
(9

2
.4

)
3
3
/2

4
(6

7
.2

)

2
4
/9

(8
5
.9

)
4
2
/1

8
(1

3
7
.4

)
4
5
/1

8
(1

0
6
)

3
6
/3

6
(7

4
.7

)

4
2
/2

4
(7

2
)

Ê
àð

àñ
ü

Ì
Ñ

Ä
î
ð
ñ.

Â
åí

ò.
3
0
/1

2
(1

2
2
)

3
3
/9

(1
0
1
)

Ì
Ñ

3
0
/1

8
(6

1
.3

)

1
5
/1

5
(1

0
3
.5

)
9
/6

(1
0
4
)

2
1
/1

8
(1

0
4
)

2
1
/1

8
(1

0
8
)

3
0
/2

7
(1

1
8
.9

)
3
3
/2

4
(9

7
.3

)
1
8
/9

(1
1
3
)

1
8
/1

8
(8

8
)

3
6
/3

0
(7

0
)

2
1
/2

1
(1

0
5
.7

)
9
/9

(1
0
6
)

2
7
/1

5
(1

1
3
)

2
4
/1

5
(9

9
.4

)
3
6
/2

4
(1

1
6
.6

)
4
2
/2

4
(8

3
)

2
1
/1

8
(1

2
5
)

3
0
/7

(1
1
2
)

4
2
/2

4
(5

8
.1

)

2
7
/1

8
(1

2
3
.8

)
1
2
/6

(1
1
4
)

3
0
/2

1
(1

1
3
.7

)
3
9
/1

5
(1

2
6
)

4
5
/3

0
(1

2
4
)

4
5
/1

6
(9

9
.6

)
2
7
/9

(1
0
3
)

3
3
/9

(9
1
)

4
8
/1

8
(6

0
.5

)

3
6
/2

7
(1

2
6
)

1
5
/9

(1
1
5
)

3
3
/2

7
(9

9
.2

)
4
5
/2

1
(1

1
9
)

5
4
/3

6
(1

1
9
.7

)
5
7
/1

8
(1

1
5
.4

)
3
6
/9

(1
0
9
)

3
6
/1

8
(1

1
8
)

5
4
/2

7
(5

8
.9

)

3
4
/1

5
(1

2
4
)

1
8
/7

(1
1
7
.6

)
3
6
/2

4
(9

9
.8

)
4
8
/3

9
(1

1
1
)

4
5
/1

2
(1

0
8
)

6
6
/2

7
(7

3
.9

)

4
5
/2

4
(1

3
3
.8

)
2
1
/1

5
(1

1
9
.3

)
4
5
/9

(1
0
2
)

5
4
/6

(1
1
0
.7

)

4
8
/1

2
(1

3
2
)

Ò
åð

ï
ó
ã

1
8
/1

5
(1

1
1
.3

)
Ä

î
ð
ñ.

Â
åí

ò.
2
1
/2

1
(1

1
6
.4

)
1
5
/6

(1
1
2
.5

)
Ì

C
2
1
/2

1
(5

9
)

2
1
/1

5
(1

1
2
)

9
/7

.5
(1

2
1
)

9
/7

(1
0
3
.8

)
3
6
/1

5
(1

0
8
.7

)
1
8
/9

(1
1
7
.8

)
1
8
/1

8
(1

0
7
)

1
8
/1

2
(9

7
.3

)
3
0
/2

1
(7

0
)

2
1
/1

8
(1

2
7
.7

)
2
7
/9

(1
1
0
)

1
6
/9

(9
3
.1

)
4
5
/1

2
(1

4
0
.2

)
2
4
/1

2
(1

3
4
.5

)
2
7
/1

8
(1

1
2
)

3
3
/1

8
(8

7
)

3
6
/3

0
(7

9
.3

)

2
4
/1

5
(1

0
9
)

2
7
/1

3
(1

2
5
)

1
8
/7

(9
0
.5

)
4
5
/1

8
(1

1
5
)

3
0
/2

1
(1

1
0
)

3
9
/1

8
(8

2
)

4
2
/2

7
(6

6
.5

)

3
0
/1

2
(1

2
4
.9

)
2
1
/1

0
(1

0
9
)

3
9
/2

7
(1

3
0
)

4
2
/1

5
(1

0
7
)

5
7
/3

0
(6

8
.7

)

2
7
/9

(1
1
1
)

4
2
/3

9
(1

0
9
)

5
4
/1

6
(1

0
9
)

Ï
ð

è
ì

å
÷

à
í

è
å.

Ì
—

ì
î
òî

ð
í

àÿ
÷

àñ
òü

ÿ
ä

ð
à,

Ñ
—

ñå
í

ñî
ð
í

àÿ
÷

àñ
òü

ÿ
ä

ð
à,

Ä
î
ð
ñ.

—
ä

î
ð
ñà

ë
ü
í

àÿ
,
Â

åí
ò.

—
â
åí

òð
àë

ü
í

àÿ
;

÷
åð

åç
ê
î
ñó

þ
÷

åð
òó

ó
ê
àç

àí
û

á
î
ë
ü
ø

î
é

è
ì

àë
û

é
ä

è
àì

åò
ð
û

ð
åà

ãè
ð
ó
þ

ù
è

õ
í

åé
ð
î
í

î
â
,
â

ñê
î
á

ê
àõ

ó
ê
àç

àí
û

åä
è

í
è

ö
û

î
ï

òè
÷

åñ
ê
î
é

ï
ë
î
òí

î
ñò

è
.



êîòîðîé ñî÷åòàþòñÿ ëàìèíàðíàÿ ìîðôîëîãèÿ è ñîìàòîòî-
ïè÷åñêèé ïðèíöèï îðãàíèçàöèè. Îíà âêëþ÷àåò â ñåáÿ ëè-
öåâóþ (íåïàðíóþ) äîëþ (lobus impar), ðàñïîëîæåííóþ
ïî ñðåäíåé ëèíèè ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà ìåæäó äîëÿìè
áëóæäàþùåãî íåðâà (ðèñ. 3, á), à òàêæå ïàðíûå ëàòåðàëü-
íûå äîëè, ðàñïîëîæåííûå íàä ìîòîðíûì ÿäðîì ëèöåâî-
ãî íåðâà (ðèñ. 3, à). Â ïîâåðõíîñòíîì ñëîå ëàòåðàëüíîé
äîëè îêðàøèâàþòñÿ âåðåòåíîâèäíûå è îâàëüíûå íåéðî-
íû, îáðàçóþùèå ïëîòíûé êëåòî÷íûé ïëàñò. Â âåðõíåì

ñëîå ìàðêèðóþòñÿ êðóïíûå ìóëüòèïîëÿðíûå êëåòêè.
Â ïðîìåæóòî÷íîì ñëîå îêðàøèâàþòñÿ ïîëèãîíàëüíûå
êëåòêè, îðãàíèçîâàííûå â âèäå íåáîëüøèõ ñêîïëåíèé.
Â íèæíåì ñëîå âûÿâëåíû ëèöåâûå è âòîðè÷íûå âêóñî-
âûå âîëîêíà. Ïî ïåðèìåòðó ïó÷êîâ âîëîêîí ðàñïîëîæå-
íû óçêèå ðåàãèðóþùèå âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè, îäèíî÷-
íûå èëè ñîáðàííûå â íåáîëüøèå ãðóïïû (ðèñ. 3, à).

ß ä ð î I X í å ð â à. Ó èññëåäîâàííûõ ðûá ÿçûêîãëî-
òî÷íûé íåðâ ïðîåöèðóåòñÿ â ãðóïïó íåéðîíîâ, ðàñïîëî-

476 Å. Â. Ïóùèíà

Ðèñ. 3. NADPH-äèàôîðàçíàÿ àêòèâíîñòü â ÿäðàõ ëèöåâîãî
è ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâîâ êîñòèñòûõ ðûá.

à — ëàòåðàëüíàÿ äîëÿ (ÄVII) ëèöåâîãî íåðâà ó êàðàñÿ; ÏÑ — ïîâåðõíî-
ñòíûé ñëîé, ÂÑ — âåðõíèé ñëîé, ÏðÑ — ïðîìåæóòî÷íûé ñëîé (ñòðåë-
êàìè óêàçàíû íåéðîíû). á — íåïàðíàÿ äîëÿ ëèöåâîãî íåðâà (LI) êàðàñÿ,
ðàñïîëîæåííàÿ ìåæäó äîëÿìè áëóæäàþùåãî íåðâà ïî ñðåäíåé ëèíèè
ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà, ÂÂÒ — âòîðè÷íûé âêóñîâîé òðàêò. â — êàóäàëü-
íàÿ ÷àñòü ÿäðà ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà ó êàðàñÿ; ÑÒ — ñîëèòàðíûé
òðàêò, ßÑ — ÿäðî ñîëèòàðíîãî òðàêòà. ã — ÿäðî ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà
(ßIX) ó òåðïóãà; ÂÂÒ — âòîðè÷íûé âêóñîâîé òðàêò. Óâåë.: à — îá. 4�,

îê. 10�; á — îá. 12.5�, îê. 10�; â, ã — îá. 25�, îê. 10�.



æåííóþ êàóäàëüíî è ïðèëåæàùóþ ê ìîçãîâîìó æåëóäî÷-
êó. Â îðãàíèçàöèè ÿäåð ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà ó âñåõ èñ-
ñëåäîâàííûõ ðûá âûÿâëåíî çíà÷èòåëüíîå ñõîäñòâî.
Õàðàêòåðèñòèêà êëåòî÷íîãî ñîñòàâà ÿäðà íåðâà ïðåä-
ñòàâëåíà â òàáëèöå. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ îíî èìååò çíà÷è-
òåëüíóþ ïåðåäíå-çàäíþþ ïðîòÿæåííîñòü è îáðàçîâàíî
ãåòåðîìîðôíûìè èíòåíñèâíî îêðàøåííûìè ýëåìåíòàìè.
Ó êàðàñÿ çàäíÿÿ ÷àñòü ÿäðà IX íåðâà ïðåäñòàâëåíà íåïàð-
íîé, öåíòðàëüíî ðàñïîëîæåííîé è èíòåíñèâíî îêðàøåí-
íîé ãðóïïîé êëåòîê, òÿíóùåéñÿ äî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
äîëåé áëóæäàþùåãî íåðâà (ðèñ. 3, â). Â ïåðåäíåé ÷àñòè
ÿäðà ñêîíöåíòðèðîâàíû íåáîëüøèå îâàëüíûå êëåòêè, áî-
ëåå êðóïíûå ìóëüòèïîëÿðíûå íåéðîíû ðàñïîëîæåíû
ñïèíàëüíåå. Îò íåéðîíîâ ýòîé ãðóïïû îòõîäÿò âîëîêíà
íåïàðíîãî òðàêòà, èíòåíñèâíî ðåàãèðóþùåãî íà NADPH
(ðèñ. 3, â ). Èõ íåéðîïèëü âûÿâëÿåòñÿ è çà êàóäàëüíûìè
ãðàíèöàìè äîëåé âàãóñà, îí ðàñïîëîæåí íà óðîâíå ìîòî-

íåéðîíîâ ñïèííîìîçãîâîé êîëîííû. Ýòî îáðàçîâàíèå ó
êàðàñÿ, âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ ïðåäøåñòâåííèêîì ÿäðà ñî-
ëèòàðíîãî òðàêòà âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ, à ìàðêèðóåìûé
íåéðîïèëü — ñîáñòâåííî ñîëèòàðíûì òðàêòîì. Ó äðóãèõ
èññëåäîâàííûõ ðûá â ñîñòàâå êîìïëåêñà IX íåðâà ïî-
äîáíûå îáðàçîâàíèÿ îòñóòñòâóþò. Âîñõîäÿùèå ìàðêèðó-
åìûå âîëîêíà âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî òðàêòà êàðàñÿ ïðî-
íèçûâàþò äîëè âàãóñà è äîõîäÿò äî ëèöåâîé äîëè. Ïðè
ýòîì ÷àñòü âîëîêîí ïåðåõîäèò íà ïðîòèâîïîëîæíóþ ñòî-
ðîíó è âîñõîäèò ê âòîðè÷íîìó âêóñîâîìó ÿäðó, ðàñïîëî-
æåííîìó â îñíîâàíèè ïåðåøåéêà. ßäðî ÿçûêîãëîòî÷íîãî
íåðâà êàðàñÿ ðàçäåëåíî íà âåðõíþþ è íèæíþþ ÷àñòè, â
êîòîðûõ NADPH ìàðêèðóåò êðóïíûå íåéðîíû, ïðèëåæà-
ùèå ê æåëóäî÷êó ìîçãà, è áîëåå ìåëêèå, ñêîíöåíòðèðî-
âàííûå ëàòåðàëüíåå. Íàä ÿäðîì äèôôóçíî îêðàøèâàåòñÿ
íåéðîïèëü ìåäèàëüíîãî êàíàòèêà è âîëîêíà êîðåøêîâ
áëóæäàþùåãî íåðâà. Â ñîñòàâå ÿäðà ó òåðïóãà ðàçëè-
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Ðèñ. 4. NADPH-äèàôîðàçíàÿ àêòèâíîñòü â ÿäðàõ áëóæäàþùåãî
íåðâà ó êîñòèñòûõ ðûá.

à — ãèïåðòðîôèðîâàííàÿ äîëÿ áëóæäàþùåãî íåðâà ó êàðàñÿ (ôîòîìîíòàæ);
á — ÿäðî áëóæäàþùåãî íåðâà (ßX) ó ôîëèñà; ÑÑÂ — ñëîé ñåíñîðíûõ âîëî-
êîí, ÑïÊ — ñïèííîìîçãîâûå íåéðîíû, ÑÌX — ìîòîðíàÿ äîëÿ áëóæäàþùåãî

íåðâà (ìîòîðíûå íåéðîíû îáîçíà÷åíû ñòðåëêàìè). Îá. 12.5�, îê. 10�.



÷èìû äâå êëåòî÷íûå ãðóïïû — âåðõíÿÿ è íèæíÿÿ
(ðèñ. 3, ã). Íèæíÿÿ ãðóïïà íåéðîíîâ îòãðàíè÷åíà âîëîê-
íàìè âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî òðàêòà îò âåðõíåé. Â ñîñòàâå
îáîèõ êëåòî÷íûõ ñêîïëåíèé ðåàãèðóþò îâàëüíûå è îêðóã-
ëûå íåéðîíû (ðèñ. 3, ã). Â âåðõíåì ñêîïëåíèè íàðÿäó ñ òðè-
è ìóëüòèïîëÿðíûìè îêðàøåíû ìåëêèå îêðóãëûå êëåòêè.
Â íèæíåì ñêîïëåíèè ÿäðà êîëè÷åñòâî òàêèõ íåéðîíîâ çà-
ìåòíî âîçðàñòàåò ê ïðîñâåòó ìîçãîâîãî æåëóäî÷êà.

ß ä ð à X í å ð â à. Ïðîåêöèîííàÿ îáëàñòü áëóæäàþ-
ùåãî íåðâà îêóíåîáðàçíûõ ðûá îáðàçîâàíà ãðóïïîé íåé-
ðîíîâ, ñëàáî îòäåëåííîé îò ÿçûêîãëîòî÷íîãî ñêîïëåíèÿ
è ÿâëÿþùåéñÿ åãî ïðîäîëæåíèåì. ßäðî âàãóñà ïðåäñòàâ-
ëåíî ïëîòíîé ãðóïïîé íåéðîíîâ, ñâåðõó ïðèëåãàþùåé ê
ïðîñâåòó ìîçãîâîãî æåëóäî÷êà, è õàðàêòåðèçóåòñÿ íàè-
áîëåå çíà÷èòåëüíûì óðîâíåì ôåðìåíòàòèâíîé ðåàêöèè
íà NADPH (ðèñ. 4, á). Íàä ÿäðàìè âàãóñà ðàñïîëîæåí
íåéðîïèëü, ïðèíàäëåæàùèé âîñõîäÿùèì èç ñïèííîãî
ìîçãà âîëîêíàì ìåäèàëüíîãî êàíàòèêà. Ó îïèñòîöåíòðà
è ôîëèñà â ÿäðå áëóæäàþùåãî íåðâà íà NADPH-d ðåàãè-
ðóþò òðè ïîäòèïà êëåòîê (ðèñ. 4, á). Â âåðõíåé ÷àñòè
ÿäðà ðàñïîëîæåíû îâàëüíûå è îêðóãëûå íåéðîíû, â áî-
êîâîé — óäëèíåííûå êëåòêè, â íèæíåé — îâàëüíûå,
ïëîòíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ êîòîðûõ â 1.5—2.0 ðàçà íèæå,
÷åì â âåðõíåé. Ó òåðïóãà â ÿäðå ðåàãèðóþò íåéðîíû ïðå-
èìóùåñòâåííî îâàëüíîé èëè ãðóøåâèäíîé ôîðìû, ðàñ-
øèðåííûå ñ áàçàëüíîãî êîíöà, ïðèëåãàþùåãî ê ïðîñâåòó
æåëóäî÷êà. Â àïèêàëüíîé ÷àñòè êëåòêè ðàñïîëîæåí îäè-
íî÷íûé ìàëîðàçâåòâëåííûé äåíäðèò. Â âåðõíåé ÷àñòè
ÿäðà ìàðêèðóþòñÿ áîëåå êðóïíûå êëåòêè. Â åãî öåíò-

ðàëüíîé ÷àñòè ïðåäñòàâëåíî ïëîòíîå ñêîïëåíèå èçîìîð-
ôíûõ íåéðîíîâ ñðåäíåãî ðàçìåðà, êîòîðûå âñòðå÷àþòñÿ
è â íèæíåé ÷àñòè ÿäðà, ãäå ïëîòíîñòü èõ ðàñïðåäåëåíèÿ
çíà÷èòåëüíî ìåíüøå. Ó êàðàñÿ ïðîåêöèÿ áëóæäàþùåãî
íåðâà îáðàçóåò ñàìîñòîÿòåëüíûé ãèïåðòðîôèðîâàííûé
îòäåë ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà. Îí èìååò ïîëóëóííóþ ôîð-
ìó, îáðàçîâàí ñëîÿìè íåéðîíîâ, ÷åðåäóþùèìèñÿ ñ íåé-
ðîïèëåì (ðèñ. 4, à). Ìîòîðíàÿ ÷àñòü ïðîåêöèè áëóæäàþ-
ùåãî íåðâà ïðåäñòàâëåíà âíóòðåííåé ïîëóñôåðîé äîëè.
Íåéðîíû ìîòîðíîé îáëàñòè ãåòåðîìîðôíû è îðãàíèçîâà-
íû â âèäå 3—4 ñëîåâ, ñëàáî ðàçãðàíè÷åííûõ ìåæäó ñî-
áîé íåéðîïèëåì (ðèñ. 4, à ). Êëåòêè õàðàêòåðèçóþòñÿ èí-
òåíñèâíûì îêðàøèâàíèåì íà NADPH-d, ïðè ýòîì ó íèõ
âñåãäà ðàçëè÷èìî öåíòðàëüíî ðàñïîëîæåííîå ÿäðî. Âû-
ÿâëåíî íåñêîëüêî ìîðôîëîãè÷åñêèõ ãðóïï íåéðîíîâ:
ìóëüòèïîëÿðíûå êðóïíûå êëåòêè, îâàëüíûå è ìóëüòèïî-
ëÿðíûå íåéðîíû ñðåäíåãî ðàçìåðà, âåðåòåíîâèäíûå è
ãðóøåâèäíûå íåéðîíû, à òàêæå ìåëêèå êëåòêè îêðóãëîé
ôîðìû. Íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî êðóïíûõ îêðàøåííûõ
íåéðîíîâ îòìå÷åíî â áàçàëüíîé ÷àñòè, ãäå ïðîõîäèò ãðà-
íèöà ñ íåïàðíîé äîëåé ëèöåâîãî íåðâà. Â êàóäàëüíîì íà-
ïðàâëåíèè óìåíüøàåòñÿ êîëè÷åñòâî êðóïíûõ ìóëüòèïî-
ëÿðíûõ êëåòîê è ìàðêèðóþòñÿ â îñíîâíîì íåéðîíû ñðåä-
íåãî ðàçìåðà îêðóãëîé è îâàëüíîé ôîðì. Ìàêñèìàëüíàÿ
êîíöåíòðàöèÿ ìîòîíåéðîíîâ âûÿâëåíà â ðîñòðàëüíîé ÷à-
ñòè ìîòîðíîãî ñëîÿ, íåñêîëüêî ðàçðåæåííåé âûãëÿäèò
ìåäèàëüíàÿ ÷àñòü, â êàóäàëüíîé æå ÷àñòè ïëîòíîñòü ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ íåéðîíîâ ìèíèìàëüíà. Ñåíñîðíàÿ ÷àñòü âà-
ãóñà îáðàçîâàíà íàðóæíîé ïîëóñôåðîé ïðîåêöèîííîé
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Ðèñ. 5. Êîëè÷åñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå è îïòè÷åñêàÿ ïëîòíîñòü NADPH-äèàôîðàçîïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòîãî
ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá.

à — ôîëèñà Pholis nebelosis, á — îïèñòîöåíòðà Pholidapus dybowskii, â — òåðïóãà Hexagramus octogrammus, ã — êàðàñÿ Carassius carassius. Ïî îñè àáñ-
öèññ îòìå÷åíû ÿäðà ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà: V — òðîéíè÷íîãî, VII — ëèöåâîãî, ÎË — îêòàâîëàòåðàëüíîãî, IX — ÿçûêîãëîòî÷íîãî, X — áëóæäàþùåãî
íåðâîâ. Ïî ïðàâîé îñè îðäèíàò îáîçíà÷åíà äîëÿ (%) íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ â ÿäðàõ (ãèñòîãðàììû); ïî ëåâîé îñè îðäèíàò îáîçíà÷åí óðîâåíü

îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè (ÅÎÏ) NADPH-äèàôîðàçû â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà (ãðàôèêè).



äîëè (ðèñ. 4, à). Â åå ñîñòàâå ïðèñóòñòâóþò êàê íåéðîíû,
òàê è íåéðîïèëü, îáðàçîâàííûé ñåíñîðíûìè âîëîêíàìè.
Íåìíîãî÷èñëåííûå êëåòêè îâàëüíîé, êðóãëîé è âåðåòå-
íîâèäíîé ôîðì âûÿâëåíû â ïîäïîâåðõíîñòíîì ñëîå. Ýòà
îáëàñòü îòäåëåíà èíòåíñèâíî ðåàãèðóþùèìè ñåíñîðíû-
ìè âîëîêíàìè, ñêðûâàþùèìè íåéðîíû, êîòîðûå ðåàãè-
ðóþò äèôôóçíî. Âíóòðåííÿÿ ÷àñòü ñåíñîðíîé îáëàñòè
òàêæå ñîäåðæèò ñëîé ãåòåðîìîðôíûõ êëåòîê.

Îáñóæäåíèå

Îïèñàííàÿ â íàñòîÿùåé ðàáîòå íèòðîêñèäåðãè÷åñêàÿ
îðãàíèçàöèÿ ñîìàòîâèñöåðàëüíîé è îêòàâîëàòåðàëüíîé
êîëîíí ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà õàðàêòåðèçóåòñÿ çíà÷èòåëü-
íûì ñõîäñòâîì ó èññëåäîâàííûõ îêóíåîáðàçíûõ ðûá è
èìååò ìîðôî-àäàïòàöèîííûå îòêëîíåíèÿ ñòðóêòóðíîé è
íåéðîõèìè÷åñêîé îðãàíèçàöèè ó êàðïîîáðàçíûõ. ×åðòû
ñõîäñòâà îáóñëîâëåíû â ïåðâóþ î÷åðåäü ìîðôîãåíåòè÷å-
ñêèìè àñïåêòàìè ôîðìèðîâàíèÿ è ñòàíîâëåíèÿ ñåãìåí-
òàðíûõ öåíòðîâ ãîëîâíîãî ìîçãà êàê æèçíåîáåñïå÷èâàþ-
ùèõ ñîìàòî- è áðàõèîìîòîðíûõ ñèñòåì è, ñëåäîâàòåëüíî,
ìîãóò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíû êàê ýâîëþöèîííî êîíñåð-
âàòèâíûå (Àíäðååâà, Îáóõîâ, 1999). Îäíàêî ñðàâíèòåëü-
íàÿ õàðàêòåðèñòèêà íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ öåíòðîâ ïðî-
äîëãîâàòîãî ìîçãà ïîêàçàëà, ÷òî ó êàðïîîáðàçíûõ ðûá
ïðèñóòñòâóþò âûðàæåííûå ðàçëè÷èÿ ñòðóêòóðíîé è ôóí-
êöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà.
Ýòè ðàçëè÷èÿ ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì ñïåöèàëèçàöèè ñåí-
ñîðíûõ ñèñòåì, ÷òî ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíûì èçìåíåíè-
ÿì ìàêðî- è ìèêðîàíàòîìè÷åñêîé êîíôèãóðàöèè ïðîäîë-
ãîâàòîãî ìîçãà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ãèïåðòðîôèðîâàííûå
äîëè âàãóñà êàðïîîáðàçíûõ ðàññìàòðèâàþòñÿ â êà÷åñòâå
àäåêâàòíîé ôóíêöèîíàëüíîé ìîäåëè äëÿ èçó÷åíèÿ ïðî-
öåññîâ ïðåîáðàçîâàíèÿ ñåíñîðíîé (âêóñîâîé) èíôîðìà-
öèè (Funakoshi et al., 2002; Sharp, Finger, 2002). Òåì íå
ìåíåå øèðîêîå èñïîëüçîâàíèå ìîäåëè íå âîñïîëíÿåò
ïðîáåëîâ, ñâÿçàííûõ ñ âûÿñíåíèåì ìåõàíèçìîâ ïðåîáðà-
çîâàíèÿ ðàçíîìîäàëüíîé ñèãíàëèçàöèè â ÿäðàõ ïðîäîë-
ãîâàòîãî ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá, îáèòàþùèõ â ðàçëè÷íûõ
ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ.

Ñòâîëîâûå ÿäðà V, VII, IX è X íåðâîâ ó èññëåäîâàí-
íûõ ðûá ôîðìèðóþò äîðñàëüíî ðàñïîëîæåííóþ êîëîííó
íåéðîíîâ, âêëþ÷àþùóþ â ñåáÿ äâà îñíîâíûõ êîìïëåê-
ñà — ñîìàòîñåíñîðíûé è âèñöåðîñåíñîðíûé. Ó ðûá ýòè
ôóíêöèîíàëüíûå êîìïëåêñû íå ðàçîáùåíû òîïîãðàôè-
÷åñêè è ôîðìèðóþò åäèíóþ ñîìàòîâèñöåðàëüíóþ êîëîí-
íó. Íà ñóùåñòâîâàíèå äàííîãî ôåíîìåíà âïåðâûå óêàçà-
ëè Ôèíãåð è Êàíâàë (Finger, Kanwal, 1992), êîòîðûå ââå-
ëè òåðìèí «îáùàÿ âèñöåðàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ êîëîííà» äëÿ
êîñòèñòûõ ðûá. Ó ðûá êàê ïåðâè÷íîâîäíûõ ïîçâîíî÷íûõ
ðàçâèòèå ïðîåêöèé VII, IX è X ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ
îñóùåñòâëÿåòñÿ ïàðàëëåëüíî ñ ðàçâèòèåì âèñöåðîõèìè-
÷åñêèõ íåîáîíÿòåëüíûõ ðåöåïòîðîâ. Ñðåäè èññëåäîâàí-
íûõ âèäîâ ïðåäñòàâëåíû äâå ãðóïïû — êàðïîîáðàçíûå,
ñ ìîäèôèöèðîâàííûìè äîëÿìè ëèöåâîãî è áëóæäàþùåãî
íåðâîâ, è îêóíåîáðàçíûå, áåç ÿðêî âûðàæåííîé âòîðè÷-
íîé âêóñîâîé ñïåöèàëèçàöèè. Îáùèìè ÷åðòàìè ìîðôî-
ëîãèè ìåäóëëÿðíûõ ïðåäñòàâèòåëüñòâ âèñöåðîñåíñîð-
íûõ öåíòðîâ ÿâëÿþòñÿ èõ óäàëåííîñòü îò ñòåíêè ìîçãî-
âîãî æåëóäî÷êà è ñëàáîå ðàçãðàíè÷åíèå ñåíñîðíûõ è
ìîòîðíûõ êîìïîíåíòîâ ó âñåõ èññëåäîâàííûõ ðûá, çà
èñêëþ÷åíèåì êàðàñÿ.
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Îáùèì ñâîéñòâîì âñåõ ðàññìîòðåííûõ ÿäåð ïðîäîëãîâàòî-
ãî ìîçãà ÿâëÿåòñÿ èõ õîëèíåðãè÷åñêàÿ ïðèðîäà. Õîëèíåð-
ãè÷åñêèé ïóòü íåéðîïåðåäà÷è ÿâëÿåòñÿ ìîùíûì ìî-
äóëÿòîðîì ñèíàïòè÷åñêîé è ìåòàáîëè÷åñêîé àêòèâíîñòè
ýôôåðåíòíûõ ïàðàñèìïàòè÷åñêèõ ñèñòåì îðãàíèçìà. Òà-
êîå ñâîéñòâî ñîìàòîâèñöåðàëüíûõ ÿäåð è ýôôåðåíòíûõ
îêòàâîëàòåðàëüíûõ êîìïëåêñîâ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü
óñòàíîâëåíî äëÿ Phoxinus phoxinus (Exstöm, 1987), Poric-
hthys notatus (Brantley, Bass, 1988), Anguilla anguilla (Mo-
list et al., 1993) è Oncorhynchus mykiss (Perez et al., 2000).
Îðãàíèçàöèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ ñîìàòîìîòîðíûõ è áðàõè-
îìîòîðíûõ öåíòðîâ, à òàêæå èõ ìåñòîïîëîæåíèå â ìî-
òîðíîé êîëîííå ñõîäíû ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ ðûá (Exstöm,
1987; Brantley, Bass, 1988; Perez et al., 2000), à òàêæå ó
äðóãèõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ (Perez et al., 2000). Ó ôî-
ðåëè ýôôåðåíòíûå îêòàâîëàòåðàëüíûå ÿäðà ÿâëÿþòñÿ õî-
ëèíåðãè÷åñêèìè (Perez et al., 2000), ñõîäíûé õàðàêòåð
ýôôåðåíòíûõ âîëîêîí âûÿâëåí ó êàðàñÿ (Danielson et al.,
1988) è óãðÿ (Roberts et al., 1994). Ó àìôèáèé, ðåïòèëèé,
ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ ìîòîðíàÿ ÷àñòü VIII íåðâà ïðåä-
ñòàâëåíà õîëèíåðãè÷åñêèì ÿäðîì, ïðîåöèðóþùèìñÿ â
ñåíñîðíûå îðãàíû ëàáèðèíòà (âåñòèáóëÿðíûå è êîõëåàð-
íûå ÿäðà) (Perez et al., 2000).

Íàðÿäó ñ õîëèíåðãè÷åñêîé â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòîãî
ìîçãà ðûá ïîêàçàíî íàëè÷èå äðóãèõ ìåäèàòîðíûõ ñèñ-
òåì. Ó óãðÿ Anguilla anguilla âûÿâëåíû ÃÀÌÊ — èììó-
íîðåàêòèâíûå íåéðîíû â ñîñòàâå îêòàâîëàòåðàëüíûõ
ÿäåð, â äîëÿõ âàãóñà, à òàêæå ìîòîðíûõ ÿäðàõ IX è X íåð-
âîâ (Medina et al., 1994). Â ñåíñîðíîì ñëîå äîëè âàãóñà
çîëîòîé ðûáêè ïîêàçàíî íàëè÷èå íå òîëüêî ÃÀÌÊ-èììó-
íîðåàêòèâíûõ íåéðîíîâ, íî è ÃÀÌÊ-åðãè÷åñêèõ ïîñòñè-
íàïòè÷åñêèõ ðåöåïòîðîâ âî II, IV, VI è IX ñëîÿõ àôôå-
ðåíòíûõ âîëîêîí (Sharp, Finger, 2002). Ýëåêòðîôèçèî-
ëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè óñòàíîâëåíî, ÷òî ñòèìóëÿöèÿ
ñåíñîðíûõ âîëîêîí âàãóñà êàðïîîáðàçíûõ ïðèâîäèò ê
àêòèâàöèè èîíîòðîïíûõ ãëþòàìàòíûõ ðåöåïòîðîâ
(Sharp, Finger, 2002), èãðàþùèõ êëþ÷åâóþ ðîëü â ïðåîá-
ðàçîâàíèè âêóñîâîé èíôîðìàöèè (Smeraski et al., 1999).
Íàëè÷èå ðåöåïòîðîâ A-òèïà ê ÃÀÌÊ óñòàíîâëåíî â íåé-
ðîíàõ òðîéíè÷íîãî íåðâà è ïðåãàíãëèîíàðíûõ íåéðîíàõ
V è VIII íåðâîâ ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ Salmo salar (An-
zelius et al., 1995). Â áîëüøèíñòâå ñåíñîðíûõ ñèñòåì
ÃÀÌÊ ìîäóëèðóåò ïåðåíîñ èíôîðìàöèè îò ïåðâè÷íûõ
àôôåðåíòíûõ ñèíàïñîâ íà óðîâíå ïðå- è ïîñòñèíàïòè÷å-
ñêèõ ðåöåïòîðîâ (Sharp, Finger, 2002). Â ÿäðàõ òðîéíè÷-
íîãî, ëèöåâîãî, êðóïíîêëåòî÷íîãî îêòàâîëàòåðàëüíîãî è
áëóæäàþùåãî (ïðåäïîëîæèòåëüíî ñîëèòàðíîãî) íåðâîâ
óãðÿ A. anguilla íàéäåíû äîïàìèíîâûå ðåöåïòîðû D1

(Kapsimali et al., 2000). Ìîíîàìèíåðãè÷åñêèå è ïåïòè-
äåðãè÷åñêèå ïðîåêöèè îáíàðóæåíû â äîëå âàãóñà ó Apte-
ronotus leptorhynchus (Johnston et al., 1990), Dicentrarchus
labrax (Batten et al., 1993), Stephanolepis cirrhifer (Funa-
koshi et al., 2002), Danio rerio (Ma, 2003) è â îêòàâîëàòå-
ðàëüíûõ âîëîêíàõ D. rerio (Ma, 2003). Âèñöåðàëüíàÿ ýô-
ôåðåíòíàÿ êîëîííà ìîòîíåéðîíîâ ó A. leptorhynchus è
S. cirrhifer ñîäåðæèò ãóñòîé íåéðîïèëü, ñîñòîÿùèé èç ñå-
ðîòîíèíåðãè÷åñêèõ âîëîêîí (Johnston et al., 1990; Funa-
koshi et al., 2002). Ó S. cirrhifer íàéäåíû òèðîçèí-ãèäðî-
êñèëàçà-ïîçèòèâíûå, õîëåöèñòîêèíèí-8, âåùåñòâî P, à
òàêæå íåìíîãî÷èñëåííûå âîëîêíà, ñîäåðæàùèå íåéðî-
ïåïòèä Y (NPY) (Funakoshi et al., 2002). Ó çîëîòîé ðûáêè
(Farrell et al., 2002) õîëåöèñòîêèíèí, NPY è êàëüöèòîíèí
îáíàðóæåíû â äîëÿõ âàãóñà, ó Lethenteron japonica (Chi-
ba, 1999) ïîìèìî ìîòîíåéðîíîâ âàãóñà NPY îáíàðóæåí â
îêòàâîëàòåðàëüíûõ ÿäðàõ. Òàêèì îáðàçîì, ïàðàñèìïàòè-
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÷åñêèå ïðåãàíãëèîíàðíûå íåéðîíû ìîãóò ïðîâîäèòü íåé-
ðîõèìè÷åñêóþ ñèãíàëèçàöèþ ïî ìîíîàìèíåðãè÷åñêèì è
ïåïòèäåðãè÷åñêèì âîëîêíàì è òåì ñàìûì ðåãóëèðîâàòü
ðàáîòó âèñöåðàëüíûõ ñèñòåì îðãàíèçìà.

Ë î ê à ë è ç à ö è ÿ N A D P H - ä è à ô î ð à ç û â ÿ ä ð à õ
ï ð î ä î ë ã î â à ò î ã î ì î ç ã à. Èçó÷åíèå NO-åðãè÷åñêîé
ôóíêöèè ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì
îäíèì èç äîïîëíèòåëüíûõ èíñòðóìåíòîâ, ïîçâîëÿþùèõ
óòî÷íèòü ðÿä ñïîðíûõ âîïðîñîâ. Êàê ïîêàçàëè ðåçóëüòà-
òû íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ è ðàáîòû äðóãèõ àâòîðîâ
(Arevalo et al., 1995; Villani, Guarnieri, 1995; Villani,
1999), â ïðîäîëãîâàòîì ìîçãå NADPH-d ïðèñóòñòâóåò
êàê â ñåíñîðíûõ ÿäðàõ (V, VII, IX è X), òàê è â ýôôåðåíò-
íûõ îáëàñòÿõ (îêòàâîìîòîðíûé êîìïëåêñ).

Èç ïðîàíàëèçèðîâàííûõ íàìè ÿäåð íàèáîëåå ãåòåðî-
ãåííûìè ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ðûá ÿâëÿþòñÿ ÿäðà
òðîéíè÷íîãî íåðâà (ñì. òàáëèöó). Â íèõ ïðåäñòàâëåíî
íàèáîëüøåå ÷èñëî êëåòî÷íûõ òèïîâ, ïðè÷åì îáíàðóæå-
íû íàèìåíåå è íàèáîëåå êðóïíûå íåéðîíû. Ó ñòèõååâûõ
ðûá â ÿäðàõ òðîéíè÷íîãî íåðâà ìîðôîëîãè÷åñêèå ïàðà-
ìåòðû íåéðîíîâ, ðåàãèðóþùèõ íà NADPH-d, âàðüèðóþò
â øèðîêèõ ïðåäåëàõ, íà÷èíàÿ îò íåáîëüøèõ îêðóãëûõ
êëåòîê è çàêàí÷èâàÿ êðóïíûìè íåéðîíàìè äèàìåòðîì äî
60 ìêì (ñì. òàáëèöó). Ó òåðïóãà íà NADPH ðåàãèðóþò
êëåòêè ñðåäíåãî è êðóïíîãî ðàçìåðîâ (ñì. òàáëèöó).
Ó êàðàñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè NADPH-ïî-
çèòèâíûõ íåéðîíîâ ñõîäíû ñ òàêîâûìè ó òåðïóãà.

Â ìåäèàëüíîì îêòàâîëàòåðàëüíîì ÿäðå îêóíåîáðàç-
íûõ ðûá NADPH ñèíòåçèðóþò èçîìîðôíûå, óäëèíåííûå
íåéðîíû, áîëåå êðóïíûå, ÷åì â êàóäàëüíîì ÿäðå. Ó êàðà-
ñÿ ñðåäè íåéðîíîâ êàóäàëüíîãî ÿäðà ðåàãèðóåò áîëüøèé
ïðîöåíò ãåòåðîìîðôíûõ íåéðîíîâ è ñóììàðíûå ïàðà-
ìåòðû èõ òåë òàêæå íåñêîëüêî áîëüøå, ÷åì ó îêóíåîáðàç-
íûõ ðûá (ñì. òàáëèöó)

Ó îêóíåîáðàçíûõ ðûá äèôôåðåíöèðîâêà ÿäåð ëèöå-
âîãî íåðâà âûðàæàåòñÿ â íàëè÷èè âåðõíåé (áîëåå êðóï-
íîé) è íèæíåé êëåòî÷íûõ ãðóïï (ñì. òàáëèöó). Ó òåðïóãà
ðàçëè÷èìûìè ñòàíîâÿòñÿ àôôåðåíòíàÿ è ýôôåðåíòíàÿ
÷àñòè ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà. Ó êàðàñÿ ñòðóêòóðíàÿ äèôôå-
ðåíöèðîâêà äîñòèãàåò íàèáîëüøåé ñòåïåíè, ïðè êîòîðîé
àôôåðåíòíàÿ îáëàñòü òîïîãðàôè÷åñêè óäàëåíà îò ýôôå-
ðåíòíîé è ïðåäñòàâëåíà ñàìîñòîÿòåëüíîé ñòðóêòóðîé
(íåïàðíîé äîëåé ëèöåâîãî íåðâà), ñîäåðæàùåé ïîìèìî
êëåòî÷íîãî îáøèðíûé íåéðîïèëüíûé êîìïîíåíò. Â âåð-
õíåé ÷àñòè ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà îïèñòîöåíòðà è ôîëèñà
íà NADPH ðåàãèðóþò êëåòêè ñðåäíåãî è êðóïíîãî ðàçìå-
ðîâ, à â íèæíåé — íåáîëüøèå íåéðîíû. Ýòà æå îñîáåí-
íîñòü ñîõðàíÿåòñÿ è ó òåðïóãà, ìîòîíåéðîíû êîòîðîãî
õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé ðåàêöèîííîé ñïîñîáíîñòüþ.
Â ñåíñîðíîé ÷àñòè ÿäðà ðåàãèðóþò ñðåäíèå è êðóïíûå
âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè. Ó êàðàñÿ â ìîòîðíîé ÷àñòè ëè-
öåâîãî íåðâà îòìå÷àåòñÿ áîëüøîé ðàçáðîñ â ïàðàìåòðàõ
ðåàãèðóþùèõ íåéðîíîâ. Â ñåíñîðíîé ÷àñòè ëèöåâîãî
íåðâà êàðàñÿ, ïîäîáíî òîìó êàê ýòî ðåàëèçîâàíî ó òåðïó-
ãà, ðåàãèðóþò âåðåòåíîâèäíûå íåéðîíû, íî äîïîëíèòåëü-
íî ïðåäñòàâëåíû ìåëêèå îêðóãëûå êëåòêè (ñì. òàáëèöó).

Â ÿäðàõ ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà ñòèõååâûõ ðûá íè-
òðîêñèäåðãè÷åñêèå êëåòêè èìåþò íåáîëüøèå ðàçìåðû,
ïðè÷åì ó îïèñòîöåíòðà îíè áîëåå ãåòåðîìîðôíûå, ÷åì ó
ôîëèñà (ñì. òàáëèöó). Ó òåðïóãà è êàðàñÿ âûäåëåíû äâå
íèòðîêñèäåðãè÷åñêèå îáëàñòè ÿäðà ÿçûêîãëîòî÷íîãî
íåðâà — âåðõíÿÿ è íèæíÿÿ. Ìîðôîëîãè÷åñêèå ñâîéñòâà
îáðàçóþùèõ èõ íåéðîíîâ â öåëîì ñõîäíû, ñ òåì îòëè÷è-
åì ÷òî ó òåðïóãà ñóììàðíûå ïàðàìåòðû òåë ðåàãèðóþ-
ùèõ íåéðîíîâ ìåíüøå, ÷åì ó êàðàñÿ.

Íàêîíåö, â ÿäðàõ áëóæäàþùåãî íåðâà îêóíåîáðàç-
íûõ ðûá (ñì. òàáëèöó) íà NADPH ðåàãèðóþò íåáîëüøèå
è ñðåäíèå îâàëüíûå íåéðîíû. Ó êàðàñÿ ïðîåêöèÿ áëóæ-
äàþùåãî íåðâà ïðåîáðàçîâàíà â ëàòåðàëüíûå äîëè, â êî-
òîðûõ íà NADPH ðåàãèðóþò ïîëèìîðôíûå ìîòîíåéðî-
íû, à òàêæå ñåíñîðíûå êëåòêè, îòëè÷àþùèåñÿ ìåíüøèì
îáèëèåì ôîðì (ñì. òàáëèöó).

Ðàñïðåäåëåíèå îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè ïðåöèïèòàòà,
âûïàäàþùåãî â öèòîïëàçìå íåéðîíîâ, ðåàãèðóþùèõ íà
NADPH-d, à òàêæå äîëÿ íåéðîíîâ â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòî-
ãî ìîçãà ðûá ïðåäñòàâëåíû íà îáúåäèíåííîé äèàãðàììå,
âêëþ÷àþùåé â ñåáÿ ãðàôèêè è ãèñòîãðàììû (ðèñ. 5,
à—ã). Ãðàôèê ïîêàçûâàåò ñóììàðíûé óðîâåíü îïòè÷å-
ñêîé ïëîòíîñòè NADPH-d â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà;
ãèñòîãðàììà îòðàæàåò äîëþ ðåàãèðóþùèõ íåéðîíîâ îò
îáùåãî ÷èñëà êëåòîê ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà, âûÿâëÿþ-
ùèõñÿ ïðè îêðàñêå ïî Íèññëþ.

Â õîäå àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ
íåéðîíîâ â ÿäðàõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà è îïðåäåëåíèÿ
îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè ðåàãèðóþùèõ â íèõ êëåòîê áûëî
óñòàíîâëåíî, ÷òî â ÿäðå òðîéíè÷íîãî íåðâà (V) äîëÿ
NO-åðãè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ ó âñåõ èññëåäîâàííûõ ðûá
ñòàáèëüíî íèçêàÿ è ñîñòàâëÿåò 9—14 % (ðèñ. 5, à—ã).
Óðîâåíü îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè äèàôîðàçû â íåéðîíàõ
òðîéíè÷íîãî íåðâà ó èññëåäîâàííûõ íàìè âèäîâ òàêæå
íåâûñîê è çàêîíîìåðíî êîððåëèðóåò ñ åãî íèçêèì ïðî-
öåíòíûì ñîäåðæàíèåì (ðèñ. 5, à—ã). Íàøè äàííûå ñî-
ãëàñóþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè äðóãèõ àâòîðîâ (Holmqvist et
al., 1994; Ostholm et al., 1994; Arevalo et al., 1995; Villani,
Guarnieri, 1995). Ó ëèíÿ Tinca tinca íèòðîêñèäåðãè÷åñêàÿ
àêòèâíîñòü â ÿäðå òðîéíè÷íîãî íåðâà óñòàíîâëåíà êàê â
êðóïíûõ êëåòêàõ (I òèïà) ñ ðàçâåòâëåííûìè ìàðêèðóå-
ìûìè äåíäðèòàìè, òàê è â íåáîëüøèõ îêðóãëûõ íåéðî-
íàõ, ïðèëåæàùèõ ê âòîðè÷íûì âêóñîâûì âîëîêíàì (Are-
valo et al., 1995). Ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ Salmo salar
òàêæå ïîêàçàíî, ÷òî íåéðîíû ÿäðà òðîéíè÷íîãî íåðâà ñî-
äåðæàò NADPH-d (Holmqvist et al., 1994).

Äîëÿ íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ëèöåâîãî (VII),
ÿçûêîãëîòî÷íîãî (IX) è áëóæäàþùåãî (X) íåðâîâ îïèñ-
òîöåíòðà è ôîëèñà ñòàáèëüíî âûñîêàÿ (ðèñ. 5, à, á). Â ÿä-
ðàõ ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà êîëè÷åñòâî íèòðîêñèäåðãè-
÷åñêèõ êëåòîê äàæå íåñêîëüêî âûøå, ÷åì â äîëå âàãóñà
(ðèñ. 5, à, á). Ëèòåðàòóðíûå äàííûå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî
âèñöåðàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ ñèñòåìà ðûá ïîäðàçäåëåíà íà
ýêñòåðîöåïòèâíûé êîìïîíåíò, èííåðâèðóþùèé îðãàíû
ãëîòêè è æàáåðíûå ñòðóêòóðû ÷åðåç áðîíõèàëüíûå âåòâè
âàãóñà, è èíòåðîöåïòèâíûé êîìïîíåíò, èííåðâèðóþùèé
âíóòðåííèå îðãàíû ÷åðåç âèñöåðàëüíûå âåòâè (Kanwal,
Caprio, 1987; Funakoshi et al., 1999). Ðåçóëüòàòû ðåòðî-
ãðàäíîãî ìå÷åíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ó Takifugu nifobles
NO-ñèíòàçà ïðèñóòñòâóåò â îáîèõ ýòèõ êîìïîíåíòàõ (Fu-
nakoshi et al., 1999). Ó òåðïóãà è êàðàñÿ, ïî äàííûì íà-
ñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ, NO-åðãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ îá-
ëàäàþò 55.2 è 60 % íåéðîíîâ âàãóñíîãî êîìïëåêñà ñîîò-
âåòñòâåííî (ðèñ. 5, â, ã). Ïîëó÷åííûå äàííûå õîðîøî
ñîãëàñóþòñÿ ñ ëèòåðàòóðíûìè (Li, Furness, 1993; Gibbins
et al., 1995; Brüning et al., 1996), ãäå ïîêàçàíî, ÷òî ïîäàâ-
ëÿþùåå áîëüøèíñòâî íåéðîíîâ (55—85 %), èííåðâèðó-
þùèõ æàáðû, ÿâëÿþòñÿ NO-åðãè÷åñêèìè. Ýòè äàííûå
ïîäòâåðæäàþò, ÷òî íàëè÷èå NO õàðàêòåðíî äëÿ êðàíè-
àëüíîé ïàðàñèìïàòè÷åñêîé áðàõèîìîòîðíîé ñèñòåìû íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ ýâîëþöèè. Ó èññëåäîâàííûõ êàðïîîáðàç-
íûõ ðûá íàëè÷èå NADPH-ïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ, êàê
ïðàâèëî, ñâÿçûâàþò ñ îáñëóæèâàíèåì ñåíñîðíîãî âêóñî-
âîãî àïïàðàòà. Îäíàêî â íàøåì èññëåäîâàíèè è â ðàáî-
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òàõ äðóãèõ àâòîðîâ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî íèòðîêñèäåðãè÷å-
ñêèìè ñâîéñòâàìè îáëàäàåò è ìîòîðíàÿ ÷àñòü âàãóñà (Vil-
lani, Guarnieri, 1995). Ñâîéñòâî ñèíòåçèðîâàòü NO â
ìîòîðíûõ îáëàñòÿõ ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ âûÿâëåíî
è ó äðóãèõ âèäîâ ðûá (Arevalo et al., 1995; Gibbins et al.,
1995; Funakoshi et al., 1999). Ó êàðïîîáðàçíûõ â ñâÿçè ñ
îñîáåííîñòÿìè èõ æèçíåîáèòàíèÿ âàãóñíûå äîëè ôîðìè-
ðóþò äâà ãèãàíòñêèõ îáðàçîâàíèÿ íà áîêîâûõ ïîâåðõíî-
ñòÿõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà. Ñåíñîðíûé ñëîé ýòèõ äîëåé
õàðàêòåðèçóåòñÿ ìàêñèìàëüíîé íèòðîêñèäåðãè÷åñêîé àê-
òèâíîñòüþ, ñâÿçàííîé, âåðîÿòíî, ñ ïðèõîäÿùèìè ñþäà
÷óâñòâèòåëüíûìè âîëîêíàìè. Ïîäòâåðæäåíèåì ÿâëÿåòñÿ
âûñîêàÿ àêòèâíîñòü NADPH-d â íåéðîíàõ è âîëîêíàõ
÷óâñòâèòåëüíûõ ãàíãëèåâ (Funakoshi et al., 1999); àâòîðû
ïðîäåìîíñòðèðîâàëè, ÷òî æàáåðíûå âåòâè âàãóñà, ñîäåð-
æàùèå NO-ñèíòàçó, èííåðâèðóþò ïðåèìóùåñòâåííî àð-
òåðèàëüíîå ðóñëî æàáåð. Äðóãèå èññëåäîâàòåëè òàêæå
ïîäòâåðæäàþò ïðè÷àñòíîñòü NO-çàâèñèìîé ìîäóëÿöèè
èìåííî ê ñåðäå÷íî-ñîñóäèñòîé ñèñòåìå ðûá (Nilsson,
1984; Olson, 1998).

Ó òåðïóãà â ñâÿçè ñî ñòðóêòóðíîé è ôóíêöèîíàëüíîé
äèôôåðåíöèðîâêîé ïðîåêöèé ëèöåâîãî íåðâà è ÷àñòè÷-
íîãî îáîñîáëåíèÿ åãî ñåíñîðíîé è ìîòîðíîé ÷àñòåé êî-
ëè÷åñòâî íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ëèöåâîé ïðîåê-
öèè ïðîïîðöèîíàëüíî âîçðàñòàåò (ðèñ. 5, â). Ñõîäíàÿ
òåíäåíöèÿ ïðîÿâëåíà â åùå áîëüøåé ñòåïåíè ó êàðàñÿ
(ðèñ. 5, ã). Ó îïèñòîöåíòðà è ôîëèñà äîëÿ íèòðîêñèäåð-
ãè÷åñêèõ íåéðîíîâ â ÿäðå ëèöåâîãî íåðâà íèæå, ÷åì ó
òåðïóãà è êàðàñÿ (ðèñ. 5, à, á). Âîçìîæíî, ýòî ñâÿçàíî ñ
îòñóòñòâèåì äèôôåðåíöèðîâêè ïðå- è ïîñòãàíãëèîíàð-
íûõ íåéðîíîâ ó ýòèõ âèäîâ. Íàøè ñâåäåíèÿ ñîãëàñóþòñÿ
ñ äàííûìè, ïîëó÷åííûìè íà Tinca tinca; ïîêàçàíî íàëè-
÷èå â ÿäðå ëèöåâîãî íåðâà íåáîëüøèõ è ñðåäíèõ óìåðåí-
íî ðåàãèðóþùèõ íåéðîíîâ ñ òîëñòûìè äåíäðèòàìè íàðÿ-
äó ñ ìåëêèìè íåéðîíàìè, íå èìåþùèìè îêðàøåííûõ âî-
ëîêîí (Arevalo et al., 1995).

Íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî îêòàâîëàòåðàëü-
íûå ÿäðà èçó÷åííûõ ðûá õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëü-
íûì óðîâíåì ñèíòåçà NO. Íà ðèñ. 5 ïðèâåäåíû îáîáùåí-
íûå äàííûå óðîâíÿ îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè NADPH-d äëÿ
ìåäèàëüíîãî è êàóäàëüíîãî îêòàâîëàòåðàëüíûõ ÿäåð
(ðèñ. 5, à—ã) è ïðîöåíòíîãî ñîäåðæàíèÿ íèòðîêñèäåðãè-
÷åñêèõ íåéðîíîâ â ýòèõ ÿäðàõ. Ó èññëåäîâàííûõ íàìè
ðûá äîëÿ íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ îêòàâîëàòåðàëüíûõ íåé-
ðîíîâ ñîñòàâëÿåò (â %): 62 — ó ôîëèñà (ðèñ. 5, à), 63 — ó
îïèñòîöåíòðà (ðèñ. 5, á), 68 — ó òåðïóãà (ðèñ. 5, â) è
64 — ó êàðàñÿ (ðèñ. 5, ã). Óðîâåíü îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè
NADPH-d â îêòàâîëàòåðàëüíûõ ÿäðàõ òàêæå âûñîê, ñî-
ñòàâëÿÿ ó èçó÷åííûõ ðûá 100—120 åäèíèö îïòè÷åñêîé
ïëîòíîñòè (ðèñ. 5, à—ã). Íèòðîêñèäåðãè÷åñêàÿ àêòèâ-
íîñòü ýôôåðåíòíûõ îêòàâîëàòåðàëüíûõ íåéðîíîâ ïîêà-
çàíà íà äðóãèõ âèäàõ ðûá (Arevalo et al., 1995; Villani,
Guarnieri, 1995). Àâòîðû ýòèõ ðàáîò óêàçûâàþò íà äâå
ãðóïïû îêðàøåííûõ íåéðîíîâ: ìåäèàëüíî ðàñïîëîæåí-
íóþ, ïðèëåæàùóþ ê ïðîäîëüíîìó ìåäèàëüíîìó ïó÷êó, è
êàóäàëüíóþ ãðóïïó êëåòîê. NADPH-ïîçèòèâíûå íåéðî-
íû ýòèõ ÿäåð îíè ïðè÷èñëÿþò ê I òèïó, ñðåäíåãî èëè
êðóïíîãî ðàçìåðà (30—40 ìêì), ãðóøåâèäíîé, îêðóãëîé
èëè óäëèíåííîé ôîðìû. Ïîä÷åðêèâàþòñÿ èíòåíñèâíûé
õàðàêòåð ãèñòîõèìè÷åñêîãî îêðàøèâàíèÿ êëåòîê è íàëè-
÷èå ó íèõ òîëñòûõ ïðîòÿæåííûõ êîíòðà- è èïñèëàòåðàëü-
íî îðèåíòèðîâàííûõ äåíäðèòîâ, íàïðàâëåííûõ â ëàòå-
ðàëüíóþ îáëàñòü ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà.

Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû äëÿ äðóãèõ âèäîâ
ðûá — ëèíÿ (Arevalo et al., 1995), çîëîòîé ðûáêè (Villani,

Guarnieri, 1995; Villani, 1999) è àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (Ost-
holm et al., 1994). Â ýòèõ ðàáîòàõ ïîêàçàíî, ÷òî ó ðûá â
âèñöåðî-, ñîìàòîñåíñîðíûõ è îêòàâîëàòåðàëüíûõ ïðîåêöè-
ÿõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà òàêæå ïðèñóòñòâóåò NADPH-d.
Îäíàêî â íåêîòîðûõ èññëåäîâàíèÿõ àêöåíòèðóåòñÿ âíèìà-
íèå íà ñëàáîå ñîîòâåòñòâèå â êîëîêàëèçàöèè NADPH-d è
äðóãèõ ìåäèàòîðîâ (Arevalo et al., 1995). Â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ óñòàíîâëåíî, ÷òî NADPH-äèàôîðàçà â ÿäðàõ ïðîäîëãî-
âàòîãî ìîçãà ðûá êîëîêîëèçîâàíà ñ àöåòèëõîëèíîì
(Ekström, 1987; Brantley, Bass, 1998; Villani, Guarnieri, 1995).

Èññëåäóÿ íèòðîêñèäåðãè÷åñêóþ îðãàíèçàöèþ ÿäåð
îáúåäèíåííîé âèñöåðî-ñîìàòè÷åñêîé è àêóñòèêî-ëàòåðàëü-
íîé êîëîíí, ìû ïðèøëè ê âûâîäó î òîì, ÷òî íà óðîâíå
ñòâîëà ìîçãà ïðè ðàññìîòðåíèè õåìîìîðôîëîãè÷åñêîé
îðãàíèçàöèè ÿäåð ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ èìåþò ìåñ-
òî òå æå ìåõàíèçìû, êîòîðûå ðåàëèçîâàíû íà ñåãìåíòàð-
íîì ñïèííîìîçãîâîì óðîâíå ó ýòèõ æå âèäîâ ðûá. Â îð-
ãàíèçàöèè ðàññìîòðåííûõ ÿäåð îòñóòñòâóåò ÷åòêàÿ òîïî-
ëîãè÷åñêàÿ ðàçîáùåííîñòü ïðå- è ïîñòãàíãëèîíàðíûõ
êîìïîíåíòîâ. ×àñòè÷íîå ðàçîáùåíèå ýòèõ ñòðóêòóð èìå-
åòñÿ ó êàðïîîáðàçíûõ. Òàêèì îáðàçîì, íèòðîêñèäåðãè÷å-
ñêèì ÿâëÿåòñÿ ñåíñîðíîå çâåíî, èìåþùåå äèôôåðåíöè-
ðîâàííóþ è çà÷àñòóþ ìóëüòèìåäèàòîðíóþ ñïåöèàëèçà-
öèþ (Farrell et al., 2002; Funakoshi et al., 2002; Sharp,
Finger, 2002; Ma, 2003). Òàêîå ñâîéñòâî ñåíñîðíûõ êëå-
òîê, âîçìîæíî, îïðåäåëÿåòñÿ ðàçëè÷íûìè ìåõàíèçìàìè
óòèëèçàöèè ñåíñîðíîé èíôîðìàöèè, íà êîòîðûå îêàçû-
âàþò âëèÿíèå ýêîëîãè÷åñêèå ôàêòîðû. Ìîòîíåéðîíû,
õàðàêòåðèçóþùååñÿ óíèâåðñàëüíîé ôèëîãåíåòè÷åñêè
êîíñåðâàòèâíîé õîëèíåðãè÷åñêîé íåéðîïåðåäà÷åé, òàê-
æå îáëàäàþò ñâîéñòâîì ñèíòåçèðîâàòü NO.

Âûñîêîå ñîäåðæàíèå íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ
è óðîâåíü îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè â èçó÷åííûõ ÿäðàõ ïðî-
äîëãîâàòîãî ìîçãà ðûá ÿâëÿþòñÿ äîïîëíèòåëüíûìè àðãó-
ìåíòàìè â ïîëüçó èçâåñòíîãî ïðåäïîëîæåíèÿ (Bredt,
Snyder, 1992; Agnati, Fuxe, 2000) î òîì, ÷òî NO âûñòóïà-
åò â êà÷åñòâå ïàðàñèíàïòè÷åñêîãî íåéðîïåðåäàò÷èêà, ìî-
äóëèðóþùåãî ðàáîòó ðàçëè÷íûõ ìåäèàòîðîâ â ÿäðàõ
ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà. Ïðåäïîëîæåíèå ïîäòâåðæäàåòñÿ
íàëè÷èåì ïðîñòðàíñòâåííîãî êîíòèíóóìà, ôîðìèðóåìî-
ãî çà ñ÷åò âåòâÿùèõñÿ â ïîïåðå÷íîé ïëîñêîñòè äåíäðè-
òîâ ýôôåðåíòíûõ íåéðîíîâ, à òàêæå îðèåíòèðîâàííîé
ïðîäîëüíî ñèñòåìû íàäñåãìåíòàðíûõ íèñõîäÿùèõ è âîñ-
õîäÿùèõ ñïèíàëüíûõ âîëîêîí. Ïîäîáíàÿ îðãàíèçàöèÿ
ïðîåêöèé ïîïåðå÷íûõ ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ ñåãìåíòîâ è
óïðàâëÿþùåé íàäñåãìåíòàðíîé ïðîäîëüíîé ñèñòåìû ñî-
çäàåò ìîðôîëîãè÷åñêóþ îñíîâó äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïðî-
ñòðàíñòâåííîé ñåòè, â êîòîðîé ìåæíåéðîíàëüíûå è ìåæú-
ÿäåðíûå äèñòàíöèè ñîîòâåòñòâóþò òàêîâûì ïðè äèôôóç-
íîé íåéðîïåðåäà÷å.

Ðåçóëüòàòû íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ ïîçâîëÿþò
ñäåëàòü ñëåäóþùèå âûâîäû. Îñîáåííîñòüþ îðãàíèçàöèè
ìåäóëëÿðíûõ ÿäåð ðûá ÿâëÿåòñÿ ñëàáàÿ òîïîëîãè÷åñêàÿ
ðàçîáùåííîñòü ñåíñîðíîãî è ìîòîðíîãî êîìïîíåíòîâ
ïðè âûðàæåííîé ãåòåðîìîðôíîñòè îðãàíèçàöèè ýòèõ
ñòðóêòóð è íàëè÷èè ñóáïîïóëÿöèé â èõ ñîñòàâå. Ó èññëå-
äîâàííûõ ðûá NADPH-äèàôîðàçíîé àêòèâíîñòüþ îáëà-
äàþò òðîéíè÷íîå, ëèöåâîå, ÿçûêîãëîòî÷íîå, áëóæäàþ-
ùåå è îêòàâîëàòåðàëüíûå ÿäðà. Â ÿäðàõ òðîéíè÷íîãî
íåðâà ÷èñëî íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ìèíèìàëüíî
è ñîñòàâëÿåò 9—14 % îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê. ßäðà ëè-
öåâîãî, ÿçûêîãëîòî÷íîãî, áëóæäàþùåãî è îêòàâîëàòå-
ðàëüíûõ íåðâîâ ó âñåõ èññëåäîâàííûõ ðûá õàðàêòåðèçó-
þòñÿ íàëè÷èåì áîëüøîãî ÷èñëà íèòðîêñèäåðãè÷åñêèõ
íåéðîíîâ (40—60 %).

Íèòðîêñèäåðãè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ ÿäåð êðàíèàëüíûõ íåðâîâ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà 481
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NITRIC OXIDE-ERGIC ORGANIZATION OF MEDULLAR CRANIAL NUCLEI IN TELEOST FISHES

E. V. Puschina

Institute of Marine Biology, Far East Branch of RAS, Vladivostok

Traditional neuromorphological and NADPH-diaphorase methods were used to study and compare the to-
pography and localization of medullar nuclei NO-ergic neurons in four teleost species: Pholis nebelosis, Hexag-
ramus octogrammus, Carassius carassius and Pholidapus dybowskii. The peculiarity of medullar nuclei organi-
zation in teleost fishes consists in the weak topological disconnection of sensor and motor components with pro-
nounced heteromorphism in their structure and the presence of subpopulations in their composition. In the fishes
studied, NADPH-diaphorase was found in the trygeminal, octavo-lateral, facial, glossopharingeal and vagal
nuclei. The number of NO-ergic neurons in the trygeminal nucleus was marginal and made up 9—14 % of the
total cell number. About 40—60 % of NO-ergic cells were found in the octavo-lateral, facial, glossopharingeal
and vagal nuclei.

K e y w o r d s: teleosts fishes, NADPH-diaphorase, medullar nuclei.
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