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Ñ ïîìîùüþ ãèñòîõèìè÷åñêîé èäåíòèôèêàöèè õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçû (ÕÀÒ) â ñòâîëå ìîçãà, ÿäðàõ
÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ è ñïèííîì ìîçãå ñèìû Onchorynchus masu èññëåäîâàíî ðàñïðåäåëåíèå õîëèí-
åðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ. Õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû áûëè âûÿâëåíû â ÿäðàõ ïåðåøåéêà, ìîòîðíûõ ÿäðàõ
÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ è âåíòðàëüíîé êîëîííå ìîòîíåéðîíîâ ñïèííîãî ìîçãà. Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïðî-
åêöèé õîëèíåðãè÷åñêèõ ÿäåð ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè áûë èñïîëüçîâàí êàðáîöèàíèíîâûé êðàñèòåëü DiI.
Ïîêàçàíî, ÷òî íåéðîíû âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà ñèìû ïðîåöèðóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ëàòåðàëüíûå
ãèïîòàëàìè÷åñêèå äîëè, à íåéðîíû ïåðåøåå÷íîãî ÿäðà — â êðûøó ñðåäíåãî ìîçãà è ìåëêîêëåòî÷íóþ
÷àñòü ïðåòåêòàëüíîãî ÿäðà. Õîëèíåðãè÷åñêèå ÿäðà ïåðåøåå÷íîãî êîìïëåêñà, âîçìîæíî, ÿâëÿþòñÿ ôóíê-
öèîíàëüíûìè ãîìîëîãàìè ìåçîïîíòèííûõ ÿäåð ìëåêîïèòàþùèõ. Ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ãðóïïàìè ïî-
çâîíî÷íûõ æèâîòíûõ îðãàíèçàöèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ, êðàíèàëüíûõ ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà è ïåðå-
øåéêà ñèìû ñõîäíà ñ òàêîâîé àìôèáèé.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: õîëèíåðãè÷åñêàÿ ñèñòåìà, ðåòðîãðàäíîå ìàðêèðîâàíèå, ãèñòîõèìèÿ, ïåðåøåå÷-
íûé êîìïëåêñ, êîñòèñòûå ðûáû.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÕ — àöåòèëõîëèí, ÀÕÝ — àöåòèëõîëèíýñòåðàçà, ÄÔÔ — äèèçîïðî-
ïèëôòîðôîñôàò, ÕÀÒ — õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçà.

Àöåòèëõîëèí (ÀÕ) ÿâëÿåòñÿ êëàññè÷åñêèì íåéðîìå-
äèàòîðîì, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ â ýôôåðåíòíûõ ñè-
ñòåìàõ ÖÍÑ, à òàêæå â íåêîòîðûõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
âíóòðèìîçãîâûõ ñèñòåìàõ (Woolf, 1991). ÀÕ ñèíòåçèðó-
åòñÿ â öèòîïëàçìå êëåòêè èç õîëèíà è àöåòèëêîýíçèìà À
ñ ïîìîùüþ ôåðìåíòà õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçû (ÕÀÒ) è
ðàçðóøàåòñÿ ôåðìåíòîì àöåòèëõîëèíåñòåðàçîé (ÀÕÝ) â
ñèíàïòè÷åñêèõ îêîí÷àíèÿõ. Õîëèíåðãè÷åñêèå ñèñòåìû
ÖÍÑ ïîçâîíî÷íûõ âûçûâàþò áîëüøîé èññëåäîâàòåëü-
ñêèé èíòåðåñ, ïîñêîëüêó âîâëå÷åíû â òàêèå ïðîöåññû,
êàê îáó÷åíèå è ïàìÿòü (Deutsch, 1971; Hagan, Moris,
1988), ðåãóëÿöèÿ ìîçãîâîé ãåìîäèíàìèêè (Ìîòàâêèí,
×åðòîê, 1980) è ñîí (Perry et al., 1999). Ñ 1980-õ ãîäîâ
áèîõèìè÷åñêèé àíàëèç êîëè÷åñòâåííîãî ñîäåðæàíèÿ ÀÕ
è ÕÀÒ è ãèñòîõèìè÷åñêîå îïðåäåëåíèå àêòèâíîñòè ÀÕÝ
áûëè îñíîâíûìè ìåòîäàìè èäåíòèôèêàöèè ïðåäïîëàãàå-
ìûõ õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ. Ãèñòîõèìè÷åñêèìè ìå-
òîäàìè îïðåäåëåíèÿ ÀÕÝ (Karnovsky, Roots, 1964) â
ÖÍÑ ïîçâîíî÷íûõ áûëî âûÿâëåíî ìíîæåñòâî õîëèíåð-
ãè÷åñêèõ âîëîêîí è òåë íåéðîíîâ (Jacobson, Palkovits,
1974). Îäíàêî â ðàáîòàõ Ëåâè ñ ñîàâòîðàìè (Levey et al.,
1983) áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî ÀÕÝ íå ÿâëÿåòñÿ
íàäåæíûì ìàðêåðîì õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ, à âûÿâ-
ëÿåò ëèøü îáëàñòè èõ äåãðàäàöèè â êëåòêàõ è âîëîêíàõ è
ïðè ýòîì âñòðå÷àåòñÿ â äðóãèõ êëåòêàõ îðãàíèçìà êàê íå-
ñïåöèôè÷åñêèé ïðîäóêò ìåòàáîëèçìà. ÕÀÒ ÿâëÿåòñÿ
ôåðìåíòîì ñèíòåçà ÀÕ è õàðàêòåðåí èñêëþ÷èòåëüíî äëÿ

õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ. Ðàñïðåäåëåíèå õîëèíåðãè÷å-
ñêèõ ñèñòåì ó ìëåêîïèòàþùèõ áûëî äåòàëüíî îõàðàêòå-
ðèçîâàíî ñ ïîìîùüþ ãèñòî- è èììóíîöèòîõèìè÷åñêîãî
ìàðêèðîâàíèÿ ÕÀÒ (Armstrong et al., 1983; Vincent, Rei-
ner, 1987). Èññëåäîâàíèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ ñèñòåì ìîçãà
áûëè ïðîâåäåíû è íà äðóãèõ ãðóïïàõ ïîçâîíî÷íûõ: ïòè-
öàõ (Medina, Reiner, 1994), ðåïòèëèÿõ (Hoogland, Verme-
ulen-Van der Zee, 1990) è àìôèáèÿõ (Desan et al., 1987;
Marín et al., 1997). Ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ ïîçâî-
íî÷íûõ æèâîòíûõ õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè è âîëîêíà
áûëè âûÿâëåíû â îáëàñòè áàçàëüíîãî òåëåíöåôàëîíà (â
ñòðèàòóìå), óçäå÷êè, ïåðåøåéêà ñðåäíåìîçãîâîé ïî-
êðûøêè è â êðàíèàëüíûõ ÿäðàõ ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåð-
âîâ.

Ëó÷åïåðûå ðûáû ÿâëÿþòñÿ êðóïíåéøåé è íàèáîëåå
âàðèàáåëüíîé ãðóïïîé ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ (Lauder,
Leim, 1983). Â ìèðîâîé ëèòåðàòóðå èìååòñÿ íåñêîëüêî
ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ èññëåäîâàíèþ õîëèíåðãè÷åñêèõ ñè-
ñòåì ãîëîâíîãî ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá: ãîëüÿíà Phoxinus
phoxinus (Extröm, 1987), ñîìèêà Porichthys notatus (Brant-
ley, Bass, 1988), óãðÿ Anguilla anguilla (Molist et al., 1993)
è äàíèî Danio rerio (Clemente et al., 2004). Íàðÿäó ñ ýòèì
ñóùåñòâóþò ñïåöèàëüíûå ñîîáùåíèÿ î õîëèíåðãè÷åñêîé
íåéðîïåðåäà÷å â ïèíåàëüíîé æåëåçå (ýïèôèçå) è ñåò÷àò-
êå (Extröm, Korf, 1986), ñèñòåìå ñïèíîðåòèêóëÿðíûõ Ìà-
óòíåðîâñêèõ íåéðîíîâ (Rhodes et al., 1986), êðûøå ñðåä-
íåãî ìîçãà (Zotolli, 1986, 1988), ýôôåðåíòíûõ íåéðîíàõ
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áîêîâîé ëèíèè (Danielson et al., 1988) è êîðòèêàëüíîì
ÿäðå ñðåäíåãî ìîçãà (Wullimann, Roth, 1992). Ñåìåéñòâî
ëîñîñåâûõ îòíîñèòñÿ ê êëàäèñòè÷åñêè çàìêíóòîé ãðóïïå
(òóïèêîâîé âåòâè) âûñøèõ êîñòèñòûõ ðûá (ýóòåëåîñòåé),
÷òî ïîçâîëÿåò èõ ïðè÷èñëÿòü ê íàèáîëåå äðåâíåé ýâîëþ-
öèîííîé âåòâè ëó÷åïåðûõ ðûá (êëàäîãðàììó ñì.: Lauder,
Liem, 1983). Íåñìîòðÿ íà ýòî, îáùàÿ íåéðîõèìè÷åñêàÿ
îðãàíèçàöèÿ, â ÷àñòíîñòè õîëèíåðãè÷åñêàÿ ñèñòåìà ãî-
ëîâíîãî ìîçãà ýòîé ãðóïïû ïîçâîíî÷íûõ, ïðàêòè÷åñêè
íå èçó÷åíà. Îñîáûé èíòåðåñ ê èññëåäîâàíèþ õîëèíåðãè-
÷åñêèõ ñèñòåì è èõ ñâÿçåé â ÖÍÑ ëîñîñåâûõ ðûá ñâÿçàí ñ
ýâåðñèåé ïåðåäíåìîçãîâîãî îòäåëà â ïðîöåññå îíòîãåíå-
çà ó êëàññà êîñòèñòûõ ðûá (Wullimann, 1997). Ñëåäîâà-
òåëüíî, ïðèíöèïèàëüíîå îòëè÷èå îò äðóãèõ ïîçâîíî÷íûõ
çàêëþ÷åíî è â îðãàíèçàöèè ïðîåêöèé âîñõîäÿùåé, àêòè-
âèðóþùåé ïåðåäíåìîçãîâîé îòäåë õîëèíåðãè÷åñêîé ñèñ-
òåìû.

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ÿâëÿåòñÿ èññëåäîâàíèå
ðàñïðåäåëåíèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ ñèñòåì è èõ ñâÿçåé â ãî-
ëîâíîì ìîçãå ñèìû Onchorynchus masu ñ ïîìîùüþ ãèñ-
òîõèìè÷åñêîãî ìàðêèðîâàíèÿ ÕÀÒ. Äëÿ äåòàëüíîé õà-
ðàêòåðèñòèêè âîñõîäÿùåé â ïåðåäíåìîçãîâîé îòäåë ìå-
çîïîíòèííîé õîëèíåðãè÷åñêîé ñèñòåìû ñ ïîìîùüþ
êàðáîöèàíèíîâîãî êðàñèòåëÿ DiI áûëè èññëåäîâàíû àô-
ôåðåíòíûå ñâÿçè ÿäåð ïåðåøåå÷íîãî êîìïëåêñà.

Â õîäå ðàáîòû ñòàâèëèñü ñëåäóþùèå çàäà÷è: 1) èñ-
ñëåäîâàòü ðàñïðåäåëåíèå õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ â
ÿäðàõ ïåðåøåéêà — ðåòèêóëÿðíîì, âòîðè÷íîì âêóñîâîì
è ïåðåøåå÷íîì; 2) âûÿâèòü õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû â
ÿäðàõ ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ — êîõëåàðíîì, áëîêî-
âîì, òðîéíè÷íîì, ëèöåâîì, ÿçûêîãëîòî÷íîì è áëóæäàþ-
ùåì, îêòàâîëàòåðàëüíîì; 3) èññëåäîâàòü ðàñïðåäåëåíèå
õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ â ðîñòðàëüíîé ÷àñòè ñïèííî-
ãî ìîçãà, à òàêæå â ñèñòåìå ñïèíîðåòèêóëÿðíûõ íåéðî-
íîâ ñòâîëà ìîçãà; 4) äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ïðîåêöèé ïîïó-
ëÿöèé õîëèíåðãè÷åñêèõ ÿäåð ïåðåøåéêà ïðîñëåäèòü èõ
ðåòðîãðàäíûå ñâÿçè ñ ïîìîùüþ êàðáîöèàíèíîâîãî êðà-
ñèòåëÿ DiI.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â ðàáîòå áûëè èñïîëüçîâàíû 9 îñîáåé ñèìû Oncho-
rynchus masu â âîçðàñòå 2.0—2.5 ãîäà, äëèíà òåëà
30—35 ñì. Ìàòåðèàë áûë ïîëó÷åí â èþíå 2003 ã. íà Ðÿ-
çàíîâñêîì ðûáîðàçâîäíîì êîìáèíàòå è ñîäåðæàëñÿ â àê-
âàðèóìàõ ñ àýðèðóåìîé ìîðñêîé âîäîé ïðè 15—18 °Ñ.

Äëÿ ãèñòîõèìè÷åñêîãî ìàðêèðîâàíèÿ ÕÀÒ ìîçã æè-
âîòíûõ ôèêñèðîâàëè â 1%-íîì ðàñòâîðå ôîðìàëüäåãèäà,
ïðèãîòîâëåííîì íà 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå ñ 0.32 Ì
ñàõàðîçîé, pH 5.0, ïðè 4 °Ñ â òå÷åíèå 2 ÷. Ïðîìûâàëè ìà-
òåðèàë â êàêîäèëàòíîì áóôåðå, pH 5.2, ñ ñàõàðîçîé â òå-
÷åíèå 18 ÷ ñ 7-êðàòíîé ñìåíîé ðàñòâîðà. Èçãîòàâëèâàëè
êðèîñòàòíûå ôðîíòàëüíûå è ñàãèòòàëüíûå ñðåçû òîëùè-
íîé 25 ìêì. Äëÿ èñêëþ÷åíèÿ íåñïåöèôè÷åñêîé òðàíñôå-
ðàçíîé àêòèâíîñòè â èíêóáàöèîííóþ ñðåäó, îõëàæäåí-
íóþ äî 4 °Ñ (pH 6.0), äîáàâëÿëè 2 ììîëü äèèçîïðîïèë-
ôòîðôîñôàòà (ÄÔÔ), 10 % ñàõàðîçû, 25 ììîëü êàêîäèëàò-
íîãî áóôåðà è ïîìåùàëè íà ëåäÿíóþ áàíþ (0—4 °Ñ) íà
1 ÷.

Ïîñëå ïðåèíêóáàöèè ñðåçû ïîìåùàëè â èíêóáàöèîí-
íóþ ñðåäó, pH 6.0, ñî ñëåäóþùåé êîíå÷íîé êîíöåíòðà-
öèåé: 25 ììîëü êàêîäèëàòíîãî áóôåðà, 1 ììîëü ÄÔÔ,
4 ììîëü õîëèíõëîðèäà, 1 ììîëü àçîòíîêèñëîãî ñâèíöà,
5 % ñàõàðîçû, 03 ììîëü àöåòèë-ÊîÀ. Ñðåçû èíêóáè-

ðîâàëè â òåðìîñòàòå ïðè 37 °Ñ â òå÷åíèå 2 ÷, ïðîìûâà-
ëè â äèñòèëëèðîâàííîé âîäå, ïîñëå ÷åãî îáðàáàòûâàëè
â 5%-íîì ðàñòâîðå ñóëüôèäà àììîíèÿ. Çàòåì ñðåçû
ïîñòôèêñèðîâàëè â 5%-íîì ðàñòâîðå ôîðìàëüäåãèäà íà
0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå, pH 5.2, ñ 0.32 Ì ñàõàðîçîé â
òå÷åíèå 5 ìèí, ïîñëå ÷åãî îáåçâîæèâàëè è çàêëþ÷àëè â
áàëüçàì.

Äëÿ îöåíêè ñïåöèôè÷íîñòè ðåàêöèè ïðîâîäèëè êîí-
òðîëüíûå îïûòû. Â ïåðâîì îïûòå èç èíêóáàöèîííîé
ñðåäû èñêëþ÷àëè ÄÔÔ. Âî âòîðîì îïûòå èíêóáàöèîí-
íàÿ ñðåäà íå ñîäåðæàëà àöåòèë-ÊîÀ èëè õîëèíõëîðèä.
Â òðåòüåì îïûòå â ïðåèíêóáàöèîííóþ ñðåäó, ñîäåðæà-
ùóþ ÄÔÔ, ââîäèëè 10 ììîëü õëîðàöåòèëõîëèí-ïåðõëî-
ðàòà; ïåðèîä ïðåèíêóáàöèè ñðåçîâ â ëåäÿíîé áàíå óâåëè-
÷èâàëñÿ äî 1.5—2.0 ÷.

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.

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïðîåêöèé ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè
èñïîëüçîâàëè ðåòðîãðàäíûé êàðáîöèàíèíîâûé êðàñè-
òåëü 1,1�-dioctadecil-3,3,3�,3�-tetramethylindocarbocyanine
perchlorate (DiI). Ìîçã 10 æèâîòíûõ ôèêñèðîâàëè â
4%-íîì ïàðàôîðìàëüäåãèäå â òå÷åíèå 1 ñóò, çàòåì â îá-
ëàñòü âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà, òåëî ìîçæå÷êà, êðûøó
ñðåäíåãî ìîçãà, ïðåòåêòàëüíîãî ÿäðà è âåíòðîìåäèàëüíî-
ãî ñåãìåíòà ïîêðûøêè ìîçãà íà óðîâíå ïåðåøåéêà ââî-
äèëè êðèñòàëëû êðàñèòåëÿ. Ïðåïàðàòû èíêóáèðîâàëè â
4%-íîì ðàñòâîðå ïàðàôîðìàëüäåãèäà ñ äîáàâëåíèåì
0.01 % ÝÄÒÀ ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå (Hofmann, Blec-
kmann, 1999). Èçãîòàâëèâàëè ôðîíòàëüíûå, ñàãèòòàëüíûå è
ãîðèçîíòàëüíûå âèáðàòîìíûå ñðåçû òîëùèíîé 50 ìêì,
êîòîðûå çàêëþ÷àëè â ãëèöåðèí. Äëÿ âèçóàëèçàöèè ìàð-
êåðà èñïîëüçîâàëè îïòè÷åñêóþ ñèñòåìó AXIOPLAN-2,
Imaging (Gerinang). Ìèêðîôîòîãðàôèè ïðåïàðàòîâ, ìàð-
êèðîâàííûõ DiI, ôîòîãðàôèðîâàëè íà öèôðîâóþ êàìåðó
3CCD camera Panasonic NV-GS70E (ßïîíèÿ).

Ðåçóëüòàòû

Äëÿ èäåíòèôèêàöèè ÿäåð ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè è ìî-
òîðíûõ ÿäåð ÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ áûëà èñïîëüçîâà-
íà íîìåíêëàòóðà (Perez et al., 2000). Ìîðôîìåòðè÷åñêèå
õàðàêòåðèñòèêè íåéðîíîâ èññëåäîâàííûõ ÿäåð, èõ ïðî-
öåíòíîå ñîäåðæàíèå è óðîâåíü ãèñòîõèìè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè ÕÀÒ ïðèâåäåíû â òàáëèöå.

Ï å ð å ø å å ê. Â îáëàñòè ïåðåøåéêà ìîçãà íàìè âûÿâ-
ëåíî íåñêîëüêî ãðóïï õîëèíåðãè÷åñêèõ êëåòîê (ðèñ. 1).
Ïîä ìåäèàëüíûì ïðîäîëüíûì ïó÷êîì â òåãìåíòàëü-
íîé ÷àñòè ïåðåøåéêà ìîçãà ðàñïîëîæåíû èíòåíñèâíî
ìàðêèðîâàííûå ÕÀÒ ìîòîíåéðîíû êîõëåàðíîãî ÿäðà
(ðèñ. 2, á, â; 3, à). Ìàðêèðîâàííûå êëåòêè èìåþò îêðóã-
ëóþ, îâàëüíóþ ëèáî ãðóøåâèäíóþ ôîðìó (ðèñ. 3, à).
Â äîðñàëüíîé ÷àñòè ÿäðà èíòåíñèâíî ìàðêèðóþòñÿ êðóï-
íûå íåéðîíû, â ìåäèàëüíîé ïðåîáëàäàþò êëåòêè ñðåäíå-
ãî è ìåëêîãî ðàçìåðîâ, óìåðåííî è ñëàáî îêðàøåííûå
(ñì. òàáëèöó). Â âåíòðàëüíîé ÷àñòè ÿäðà âûÿâëåíû êðóï-
íûå è ñðåäíèå èíòåíñèâíî ìàðêèðîâàííûå íåéðîíû
(ðèñ. 3, à). Ïó÷îê âîëîêîí, îáðàçîâàííûé àêñîíàìè êîõ-
ëåàðíûõ êëåòîê, îãèáàåò ïðîñâåò ìîçãîâîãî æåëóäî÷êà è
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Õ-îáðàçíî âîñõîäèò ê âåíòðàëüíîé ÷àñòè ìîçæå÷êîâîé
çàñëîíêè, ïðîõîäÿ íà ïðîòèâîïîëîæíóþ ñòîðîíó òåãìåí-
òóìà ïåðåøåéêà äî çðèòåëüíîãî òåêòóìà.

Íàèáîëåå êðóïíûå ãðóïïû õîëèíåðãè÷åñêèõ êëåòîê
ðàñïîëîæåíû â îáëàñòè ïåðåøåéêà, êîõëåàðíîãî ÿäðà,
âåíòðîëàòåðàëüíåå ÿäåð ìîçæå÷êîâîé çàñëîíêè. ßäðî ïå-
ðåøåéêà èìååò êàïëåîáðàçíóþ ôîðìó è âêëþ÷àåò â ñåáÿ
õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû è âîëîêíà (ðèñ. 2, â; 3, á).
Êëåòêè îðãàíèçîâàíû â âèäå äâóõ ïàðàëëåëüíî ðàñïîëî-
æåííûõ ãðóïï (ðèñ. 3, á), èõ îòðîñòêè ôîðìèðóþò íåéðî-
ïèëü, ðàñïîëîæåííûé ó ïîâåðõíîñòè ÿäðà. Â ëàòåðàëü-
íîé ÷àñòè ÿäðà áûëè âûÿâëåíû êðóïíûå ìóëüòèïîëÿð-
íûå èíòåíñèâíî ìàðêèðîâàííûå êëåòêè, à â ìåäèàëüíîé
ðàñïîëîæåíû íåéðîíû ñðåäíåãî ðàçìåðà ãðóøåâèäíîé è
îâàëüíîé ôîðì ñ óìåðåííûì óðîâíåì ãèñòîõèìè÷åñêîé
àêòèâíîñòè ÕÀÒ (ðèñ. 3, á; ñì. òàáëèöó). ×àñòü õîëèíåð-
ãè÷åñêèõ âîëîêîí ïåðåøåå÷íîãî ÿäðà íàïðàâëåíà â ïðå-
òåêòàëüíóþ îáëàñòü, äðóãèå âîëîêíà ñëåäóþò ê ïåðåäíå-
ìó ãèïîòàëàìóñó.

Äîðñàëüíåå è ëàòåðàëüíåå ÿäðà ïåðåøåéêà, à òàêæå
âåíòðàëüíåå ïîëóëóííîãî òîðóñà ðàñïîëîæåíà ëåíòîâèä-
íàÿ ãðóïïà õîëèíåðãè÷åñêèõ êëåòîê ñðåäíåãî ðàçìåðà,
ðîñòðàëüíî ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ íàä ãëàçîäâèãàòåëü-
íûì ÿäðîì (ðèñ. 2, à). Õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè ðàñïîëî-
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Àêòèâíîñòü õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçû (ÕÀÒ) ñòâîëîâûõ
ÿäåð è ñïèííîãî ìîçãà ñèìû Onchorhynchus masu

ßäðà

Äîëÿ õîëèí-
åðãè÷åñêèõ
íåéðîíîâ â

ÿäðå,à %

Óðîâåíü
àêòèâíîñòè
ÕÀÒ, ÅÎÏá

Ðàçìåðû
íåéðîíîâ
ÿäðà,á ìêì

Âåíòðàëüíàÿ êî-
ëîííà ìîòîíåé-
ðîíîâ

45.0 112.5 � 1.7 57—18 (ê)

54—27 (ê)

45—16 (ê)

36—27 (ñ)

34—15 (ñ)

22—14 (ñ)

ßäðî áëóæäàþùå-
ãî (X) íåðâà

56.2 122.2 � 2.9 45—24 (ê)

34—15 (ñ)

36—27 (ñ)

27—18 (ñ)

ßäðî ÿçûêîãëîòî÷-
íîãî (IX) íåðâà

41.0 116.6 � 6.4 36—24 (ê)

30—21 (ñ)

27—15 (ñ)

21—18 (ñ)

Ýôôåðåíòíûå îê-
òàâîëàòåðàëüíûå
íåéðîíû

100.0 105.6 � 3.3 57—18 (ê)

45—16 (ê)

33—13 (ê)

ßäðî ëèöåâîãî
(VII) íåðâà

39.5 114.8 � 4.2 (ê) 54—26 (ê)

84.1 � 5.4 (ñ) 45—14 (ê)

36—13 (ñ)

27—9 (ñ)

21—18 (ñ)

ßäðî îòâîäÿùåãî
(VI) íåðâà

88.8 114.5 � 6.7 52—23 (ê)

(ê,ñ,ì) 43—22 (ê)

36—19 (ñ)

27—9 (ñ)

18—8 (ì)

15—6 (ì)

ßäðî òðîéíè÷íîãî
(V) íåðâà

26.2 117.0 � 4.5 (ê,ñ) 54—27 (ê)

96 � 16 (ñ,ì) 46—24 (ê)

36—30 (ñ)

30—18 (ñ)

22—15 (ì)

Ðåòèêóëîñïèíàëü-
íûå íåéðîíû

100.0 109.2 � 7.3 57—18

54—27

45—16

Äîðñàëüíûå ÿäðà
ïîêðûøêè

42.0 103.2 � 1.8 (ê,ñ) 45—27 (ê)

89.0 � 4.7 (ñ) 36—30 (ñ)

27—18 (ñ)

Ðåòèêóëÿðíîå ÿäðî 100.0 121.0 � 5.6 57—18 (ê)

42—28 (ê)

38—24 (ñ)

22—18 (ñ)

Âòîðè÷íîå âêóñî-
âîå ÿäðî

68.0 111.5 � 8.4 54—27 (ê)

42—24 (ê)

48—18 (ê)

36—30 (ñ)

Ïðîäîëæåíèå òàáëèöû

ßäðà

Äîëÿ õîëèí-
åðãè÷åñêèõ
íåéðîíîâ â

ÿäðå,à %

Óðîâåíü
àêòèâíîñòè
ÕÀÒ, ÅÎÏá

Ðàçìåðû
íåéðîíîâ
ÿäðà,á ìêì

ßäðî ïåðåøåéêà 73.0 121.5 � 5.6 (ê) 54—27 (ê)

48—26 (ê)

93.6 � 7.8 (ñ 28—19 (ê)

24—18 (ñ)

ßäðî êîõëåàðíîãî
íåðâà

80.3 123.3 � 2.4 (ê) 52—27 (ê)

40—24 (ê)

91.4 � 3.1 (ñ,ì) 27—19 (ñ)

21—18 (ñ)

72.6 � 6.7 (ñ,ì) 18—13 (ì)

à Äîëÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ïðèâåäåíà îò îáùåãî ÷èñëà
êëåòîê â ÿäðàõ, îêðàøåííûõ ïî Íèññëþ; äëÿ êàæäîãî ÿäðà áûëî
îòñêàíèðîâàíî îò 150 äî 200 êëåòîê. Â èññëåäîâàííûõ ýôôåðåíòíûõ
îêòàâîëàòåðàëüíûõ ÿäðàõ, ðåòèêóëîñïèíàëüíûõ êëåòêàõ è ðåòèêóëÿðíîì
ÿäðå âñå èññëåäîâàííûå íåéðîíû èìåëè ïîëîæèòåëüíóþ ðåàêöèþ íà
ÕÀÒ. á ê — êðóïíûå íåéðîíû, ñ — ñðåäíèå, ì — ìåëêèå. ÅÎÏ —
åäèíèöà îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè.



æåíû ñðåäè âîëîêîí èñòìîòåêòàëüíîãî òðàêòà, èõ îòðî-
ñòêè íàïðàâëåíû äîðñîëàòåðàëüíî ëèáî âåíòðàëüíî
(ðèñ. 3, á). Òàêîå ñêîïëåíèå íåéðîíîâ ìû èäåíòèôèöèðî-
âàëè êàê äîðñîëàòåðàëüíûå ÿäðà òåãìåíòóìà. ßäðî îá-
ðàçîâàíî ñðåäíåãî ðàçìåðà îâàëüíûìè è êðóïíûìè ãðó-
øåâèäíûìè íåéðîíàìè ñ ñèëüíûì ëèáî óìåðåííûì
óðîâíåì ãèñòîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè (ðèñ. 3, á; ñì. òàá-
ëèöó).

Äðóãàÿ ãðóïïà õîëèíåðãè÷åñêèõ êëåòîê, ïðèìûêàþ-
ùèõ ê æåëóäî÷êó, ðàñïîëîæåííàÿ ìåäèîêàóäàëüíî îò
ÿäðà ïåðåøåéêà è âåíòðàëüíåå ëàòåðàëüíûõ ÿäåð çàñëîí-
êè, íàìè áûëà èäåíòèôèöèðîâàíà êàê âòîðè÷íîå âêóñî-
âîå (âòîðè÷íîå âèñöåðàëüíîå) ÿäðî (ðèñ. 2, ã). Êëåòêè,
îêðóæàþùèå öåíòðàëüíî ðàñïîëîæåííûé íåéðîïèëü,
èìåþò îâàëüíóþ ôîðìó è õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé èí-
òåíñèâíîñòüþ ãèñòîõèìè÷åñêîãî ìàðêèðîâàíèÿ ÕÀÒ
(ðèñ. 3, â). ßäðî âêëþ÷àåò â ñåáå ëàòåðàëüíóþ (ãëàâíóþ)
è ìåäèàëüíóþ ÷àñòè. Â ëàòåðàëüíîé ÷àñòè ïðåîáëàäàþò
êðóïíûå íåéðîíû, à â ìåäèàëüíîé âñòðå÷àþòñÿ óäëèíåí-
íûå è âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè ñðåäíåãî è êðóïíîãî ðàç-
ìåðîâ (ðèñ. 3, â; ñì. òàáëèöó). Íà ñàãèòòàëüíûõ ñðåçàõ
àêñîíû õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ íàïðàâëåíû ê ëàòå-
ðàëüíîé äîëå ãèïîòàëàìóñà. Ïðàâîå è ëåâîå âòîðè÷íûå
âêóñîâûå ÿäðà ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé âîëîêíàìè ñóáöåðå-
áåëëÿðíîé êîìèññóðû (ðèñ. 2, ã). Âåíòðîêàóäàëüíåå ïå-
ðåøåå÷íîãî ÿäðà, â îáëàñòè òåãìåíòóìà ìíîãî÷èñëåííûå
êðóïíûå è ñðåäíèå ìóëüòèïîëÿðíûå íåéðîíû ôîðìèðó-
þò âåðõíåå ðåòèêóëÿðíîå ÿäðî (ðèñ. 2, â; 3, ã). Óðîâåíü
ãèñòîõèìè÷åñêîãî ìàðêèðîâàíèÿ áîëüøèíñòâà íåéðîíîâ
ðåòèêóëÿðíîãî ÿäðà âûñîêèé (ñì. òàáëèöó). Îíî ðàñïî-
ëîæåíî ïîä ìîòîðíûì ÿäðîì òðîéíè÷íîãî íåðâà, íåéðî-
íû êîòîðîãî çàìåòíî ìåíüøå ðåòèêóëÿðíûõ. Òîëñòûå õî-
ëèíåðãè÷åñêèå äåíäðèòû ðåòèêóëÿðíûõ êëåòîê ñëàáî
ðàçâåòâëåíû, îðèåíòèðîâàíû ïðåèìóùåñòâåííî âåíòðàëüíî
(ðèñ. 3, ã) è ïðîõîäÿò ÷åðåç âåíòðîëàòåðàëüíûé òåãìåí-
òóì â íàïðàâëåíèè ïðåòåêòàëüíîé îáëàñòè è ïîñòîïòè÷å-
ñêîé êîìèññóðû. Â ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè âûÿâëåíû ìíî-
ãî÷èñëåííûå õîëèíåðãè÷åñêèå âîëîêíà, áîëüøèíñòâî êî-
òîðûõ ïðîõîäèò äîðñîëàòåðàëüíî è ïðîåöèðóåòñÿ â
ïðåòåêòàëüíóþ è òåêòàëüíóþ îáëàñòè. Â ëàòåðàëüíîì
ÿäðå çàñëîíêè âûÿâëåíî íåñêîëüêî òîíêèõ õîëèíåðãè÷å-

ñêèõ âîëîêîí ñ íåáîëüøèìè âàðèêîçíûìè óòîëùåíèÿìè,
êîíâåðãèðóþùèõ íà ÕÀÒ-íåãàòèâíûå êëåòêè.

Ï ð î ä î ë ã î â à ò û é ì î ç ã. Â ïðîäîëãîâàòîì ìîçãå
ñèìû õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû áûëè îáíàðóæåíû âî
âñåõ ýôôåðåíòíûõ è â íåêîòîðûõ àôôåðåíòíûõ ÿäðàõ
(ðèñ. 1, 2), îäíàêî âõîäÿùàÿ (àôôåðåíòíàÿ) õîëèíåðãè÷å-
ñêàÿ èííåðâàöèÿ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà ó ñèìû íåçíà÷è-
òåëüíàÿ.

Â ìîòîðíûõ ÿäðàõ òðîéíè÷íîãî, ëèöåâîãî, ÿçûêîãëî-
òî÷íîãî è áëóæäàþùåãî íåðâîâ óðîâåíü ãèñòîõèìè÷å-
ñêîé àêòèâíîñòè ÕÀÒ èçìåíÿåòñÿ îò óìåðåííîãî äî ñèëü-
íîãî (ðèñ. 4, à—â). Ìîòîðíîå ÿäðî òðîéíè÷íîãî íåðâà
ðàçäåëåíî íà äâå ÷àñòè — ðîñòîìåäèàëüíóþ è ëàòåðàëü-
íóþ (ðèñ. 2, ä; 4, à). Êðóïíûå îâàëüíûå õîëèíåðãè÷åñêèå
êëåòêè ðàñïîëîæåíû â ðîñòðîìåäèàëüíîé ÷àñòè, íåéðî-
íû çàìåòíî ìåíüøèõ ðàçìåðîâ, ãðóøåâèäíûå è óäëèíåí-
íûå, óìåðåííî ìàðêèðîâàííûå, ëîêàëèçîâàíû â ëàòåðà-
ëüíîé ÷àñòè ÿäðà (ðèñ. 4, à; ñì. òàáëèöó). Äîëÿ õîëèíåð-
ãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ÿäðà òðîéíè÷íîãî íåðâà ñîñòàâëÿåò
26.2 % (ñì. òàáëèöó). Ó ìîòîíåéðîíîâ òðîéíè÷íîãî íåð-
âà ìîùíî ðàçâèòûå è èíòåíñèâíî ìàðêèðóåìûå ÕÀÒ
äåíäðèòû îðèåíòèðîâàíû ëàòåðàëüíî (ðèñ. 4, à), à àêñî-
íû ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ âåíòðîëàòåðàëüíåå ìîòîðíîãî êî-
ðåøêà òðîéíè÷íîãî íåðâà. Â ÿäðå ëèöåâîãî íåðâà ìàðêè-
ðóþòñÿ íåéðîíû ñðåäíåãî è êðóïíîãî ðàçìåðîâ, ãðóøå-
âèäíîé, êðóãëîé èëè óäëèíåííîé ôîðìû, à òàêæå
ïðîêñèìàëüíûå ó÷àñòêè äåíäðèòîâ (ðèñ. 4, á; ñì. òàáëè-
öó). Íåéðîíû IX—X ÿäåð îáðàçóþò íåïðåðûâíóþ êëå-
òî÷íóþ êîëîííó. Âûñîêèé óðîâåíü ÕÀÒ áûë îáíàðóæåí
â äîðñàëüíî ðàñïîëîæåííûõ êëåòêàõ ñðåäíåãî ðàçìåðà,
ãðóøåâèäíîé èëè êðóãëîé ôîðìû (ðèñ. 4, â; ñì. òàáëè-
öó). Îêðàøèâàþòñÿ òåëà êëåòîê è ïðîêñèìàëüíûå ó÷àñò-
êè èõ äåíäðèòîâ. ßäðî îòâîäÿùåãî íåðâà âêëþ÷àåò â
ñåáÿ òðè ïîäúÿäðà — ðîñòðàëüíîå, ïðîìåæóòî÷íîå è êàó-
äàëüíîå, êëåòêè êîòîðûõ ðàñïîëîæåíû â âåíòðàëüíîé ÷à-
ñòè ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà (ðèñ. 1; 4, ã). Â ðîñòðàëüíîì è
ïðîìåæóòî÷íîì ÿäðàõ ïðåîáëàäàþò êðóïíûå ìóëüòèïî-
ëÿðíûå è ñðåäíèå îâàëüíûå ëèáî êðóãëûå èíòåíñèâíî
ìàðêèðîâàííûå êëåòêè (ðèñ. 4, â; ñì. òàáëèöó). Â êàó-
äàëüíîì ÿäðå ïðåâàëèðóþò ìåëêèå è ñðåäíèå íåéðîíû ñ
âûñîêèì óðîâíåì àêòèâíîñòè ÕÀÒ (ðèñ. 4, ä; ñì. òàáëè-
öó). Îêòàâîëàòåðàëüíûå ýôôåðåíòíûå ÿäðà, ðàñïîëîæåí-
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ðàñïðåäåëåíèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ ÿäåð ãîëîâíîãî ìîçãà ñèìû Onchorynchus masu (ìåäèàëüíàÿ ïðîåêöèÿ).

ÂÂß — âòîðè÷íîå âêóñîâîå ÿäðî, ÄËßÒ — äîðñîëàòåðàëüíûå ÿäðà òåãìåíòóìà, ÇÌ — çàñëîíêà ìîçæå÷êà, ÇÍ — çðèòåëüíûé íåðâ, ÊÌ — êîíå÷íûé
ìîçã, Ì — ìîçæå÷îê, ÎÒ — îïòè÷åñêèé òåêòóì, ÎË — îáîíÿòåëüíàÿ ëóêîâèöà, ÎËÝÍ — îêòàâîëàòåðàëüíûå ýôôåðåíòíûå íåéðîíû, ÏðÌ — ïðîäîëãî-
âàòûé ìîçã, Ðß — ðåòèêóëÿðíîå ÿäðî, ÑÊÌ — ñïèííîìîçãîâàÿ êîëîííà ìîòîíåéðîíîâ, ßIII — ÿäðî êîõëåàðíîãî íåðâà, ßIV — ÿäðî áëîêîâîãî íåðâà,
ßV — ÿäðî òðîéíè÷íîãî íåðâà, ßVI — ÿäðî îòâîäÿùåãî íåðâà, ßVII — ÿäðî ëèöåâîãî íåðâà, ßIX — ÿäðî ÿçûêîãëîòî÷íîãî íåðâà, ßX — ÿäðî áëóæäàþ-

ùåãî íåðâà, ßÏ — ÿäðî ïåðåøåéêà.
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Ðèñ. 2. Ñõåìàòè÷åñêèå çàðèñîâêè ïîïåðå÷íûõ ïðîåêöèé ìîçãà ñèìû Onchorynchus masu íà óðîâíå ðàñïîëîæåíèÿ òåë õîëèíåðãè÷å-
ñêèõ íåéðîíîâ (÷åðíûå êðóæêè) è âîëîêîí (øòðèõîâêà).

Ïèêòîãðàììà (ââåðõó ñëåâà) îáîçíà÷àåò óðîâíè ñðåçîâ ìîçãà. ÀÊ — ïåðåäíÿÿ êîìèññóðà, ÊIV — êîðåøîê áëîêîâîãî íåðâà, ÊV — êîðåøîê òðîéíè÷íî-
ãî íåðâà, ÊVII — êîðåøîê ëèöåâîãî íåðâà, ÌÏÏ — ìåäèàëüíûé ïðîäîëüíûé ïó÷îê, ÏÒ — ïðîäîëüíûé òîðóñ. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà

ðèñ. 1.



íûå âåíòðîìåäèàëüíåå ìîòîðíîãî ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà è
ëàòåðàëüíåå ìåäèàëüíîãî ïðîäîëãîâàòîãî ïó÷êà íà óðîâ-
íå ÿçûêîãëîòî÷íîãî è áëóæäàþùåãî ìîòîðíûõ ÿäåð, îá-
ðàçîâàíû êðóïíûìè âåðåòåíîâèäíûìè õîëèíåðãè÷åñêè-
ìè êëåòêàìè (ðèñ. 1; 4, ä; ñì. òàáëèöó).

Êðîìå íåéðîíîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ýôôåðåíòíûì ÿäðàì
÷åðåïíî-ìîçãîâûõ íåðâîâ, íàìè áûëè âûÿâëåíû êðóï-
íûå õîëèíåðãè÷åñêèå ðåòèêóëîñïèíàëüíûå êëåòêè
(ðèñ. 4, å; ñì. òàáëèöó) ðàñïîëîæåííûå íà óðîâíå ëèöå-
âîãî è áëóæäàþùåãî ìîòîðíûõ ÿäåð, äîðñîëàòåðàëüíåå
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Ðèñ. 3. Ìèêðîôîòîãðàôèè õîëèíåðãè÷åñêèõ ÿäåð ïåðåøåå÷íîãî êîìïëåêñà.

à — õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû ÿäðà ãëàçîäâèãàòåëüíîãî (êîõëåàðíîãî) íåðâà (ßIII). á — õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû ÿäðà ïåðåøåéêà (ßÏ), äîðñîëàòå-
ðàëüíûå õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû òåãìåíòóìà (ÄËßÒ), Ò — òåãìåíòóì, ÇÌ — çàñëîíêà ìîçæå÷êà, IV — æåëóäî÷åê. â — õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû
âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà (ÂÂß), ìåëêèå õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè ñëåâà îò ÂÂß — íåéðîíû ÿäåð ëàòåðàëüíîé çàñëîíêè. ã — õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðî-
íû ðåòèêóëÿðíîãî ÿäðà (Ðß), ÌÏÏ — ìåäèàëüíûé ïðîäîëüíûé ïó÷îê; ñòðåëêàìè óêàçàíû äåíäðèòû. Ðåàêöèÿ íà àöåòèëõîëèíòðàíñôåðàçó. Îê. 10�,

îá. 12.5�.



ìåäèàëüíîãî ïðîäîëüíîãî ïó÷êà. Íåêîòîðûå èç òàêèõ
êëåòîê ðàñïîëîæåíû ñðåäè ìîòîíåéðîíîâ äâèãàòåëüíûõ
ÿäåð, íî îòëè÷àþòñÿ áîëåå êðóïíûìè ðàçìåðàìè. Íà ðàç-
íûõ óðîâíÿõ ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà â ñîñòàâå ìåäèàëüíî-
ãî ïðîäîëüíîãî ïó÷êà ïî íàïðàâëåíèþ ê ñïèííîìó ìîçãó
áûëè îáíàðóæåíû êðóïíûå õîëèíåðãè÷åñêèå àêñîíû,
ïðèíàäëåæàùèå, âåðîÿòíî, ðåòèêóëîñïèíàëüíûì íåéðî-
íàì.

Ð î ñ ò ð à ë ü í à ÿ ÷ à ñ ò ü ñ ï è í í î ã î ì î ç ã à. Â ñîñòà-
âå âåíòðàëüíîé êîëîííû ìîòîíåéðîíîâ ñïèííîãî ìîçãà
áûëè âûÿâëåíû ìíîãî÷èñëåííûå õîëèíåðãè÷åñêèå êëåò-
êè (ðèñ. 1; 2; 4, â). Áîëüøèíñòâî ìàðêèðîâàííûõ ÕÀÒ
ìîòîíåéðîíîâ ðàñïîëîæåíû â äîðñàëüíîé ÷àñòè âåíò-
ðàëüíîé êîëîííû, èìåþò ñðåäíèé ëèáî êðóïíûé ðàçìåð
è âûñîêèé óðîâåíü àêòèâíîñòè ÕÀÒ (ñì. òàáëèöó). Ìàð-
êèðóþòñÿ òåëà êëåòîê, à òàêæå ïðîêñèìàëüíûå îáëàñòè
äåíäðèòîâ. Íåéðîíû õàðàêòåðèçóþòñÿ áèïîëÿðíîé è
ìóëüòèïîëÿðíîé ìîðôîëîãèåé, ïðîäóêòû ãèñòîõèìè÷å-
ñêîé ðåàêöèè ëîêàëèçîâàíû â îêîëîÿäåðíîé çîíå êëåòêè,
à òàêæå ÷àñòè÷íî â öèòîïëàçìå äåíäðèòîâ. Îêðàøèâàþò-
ñÿ êðóïíûå ãðóøåâèäíûå èëè îâàëüíûå íåéðîíû, èìåþ-
ùèå îò 1 äî 3 äåíäðèòîâ. Ïîïóëÿöèÿ ìåëêèõ íåéðîíîâ
ðàñïîëîæåíà ñðåäè êðóïíûõ êëåòîê. Ìåëêèå êëåòêè ìî-
ãóò áûòü êðóãëûìè èëè óäëèíåííûìè, ãðóøåâèäíîé èëè
âåðåòåíîâèäíîé ôîðìû, ñ 1—3 äåíäðèòàìè. Â äîðñîëà-
òåðàëüíîé çîíå ñïèííîãî ìîçãà ðåàãèðóþò ìåëêèå êëåòêè
îêðóãëîé èëè ãðóøåâèäíîé ôîðìû ñ îäèíî÷íûìè ñëàáî
îêðàøåííûìè äåíäðèòàìè.

È ñ ñ ë å ä î â à í è å ï ð î å ê ö è é ï å ð å ø å å ÷ í î ã î
ê î ì ï ë å ê ñ à ñ ï î ì î ù ü þ D i I. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå
âíóòðèìîçãîâûå ñâÿçè ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè ñèìû áûëè
èññëåäîâàíû ñ ïîìîùüþ êàðáîöèàíèíîâîãî êðàñèòåëÿ
(DiI) íà ôèêñèðîâàííûõ ïðåïàðàòàõ ìîçãà (Hofmann,
Bleckmann, 1999). Êðèñòàëëû êðàñèòåëÿ ââîäèëè â ðàç-
ëè÷íûå ñòðóêòóðû ìîçãà: âòîðè÷íîå âêóñîâîå ÿäðî, òåëî
ìîçæå÷êà, êðûøó ñðåäíåãî ìîçãà, ïðåòåêòàëüíîå ÿäðî è
âåíòðîìåäèàëüíûé ñåãìåíò ïîêðûøêè ìîçãà íà óðîâíå
ïåðåøåéêà.

Ïðè àïïëèêàöèè DiI â îáëàñòü âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî
ÿäðà áûëè âûÿâëåíû èíòåíñèâíî ìàðêèðîâàííûå âîëîê-
íà è òåëà êëåòîê ïåðèãëîìåðóëÿðíîé îáëàñòè, ðàñïîëî-
æåííûå ìåäèàëüíåå äèôôóçíîãî ÿäðà ëàòåðàëüíîé ãèïî-
òàëàìè÷åñêîé äîëè (ðèñ. 5, à). Ìàðêèðîâàííûé ó÷àñòîê
ïðåãëîìåðóëÿðíîãî êîìïëåêñà ñîîòâåòñòâóåò òðåòè÷íûì
âêóñîâûì ÿäðàì. Áîëåå èíòåíñèâíîå ìàðêèðîâàíèå âûÿâ-
ëåíî ñî ñòîðîíû íàíåñåíèÿ ìåòêè, íî ÷àñòü îêðàøåííûõ
âîëîêîí ïåðåõîäèò íà ïðîòèâîïîëîæíóþ ñòîðîíó. Íå-
ñêîëüêî ðåòðîãðàäíî ìå÷åííûõ âîëîêîí áûëî îáíàðóæå-
íî â îáëàñòè äîðñîìåäèàëüíûõ ÿäåð òàëàìóñà è ëàòå-
ðàëüíîãî âàëèêà (ðèñ. 5, á). Íåìíîãî÷èñëåííûå ìàðêèðî-
âàííûå íåéðîíû íàéäåíû âî âòîðè÷íîì âêóñîâîì ÿäðå è
ÿäðå ëàòåðàëüíîãî ãèïîòàëàìè÷åñêîãî æåëóäî÷êà
(ðèñ. 5, â).

Ïðè àïïëèêàöèè DiI â îáëàñòü âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî
ÿäðà èíîãäà âûÿâëÿëèñü ìîçæå÷êîâûå ïðîåêöèè, ñõîä-
íûå ñ òàêîâûìè ïðè ìàðêèðîâàíèè òåëà ìîçæå÷êà. Ïðè
àïïëèêàöèè ìåòêè â òåëî ìîçæå÷êà ó ñèìû ìàðêèðóþòñÿ
ëàòåðàëüíîå ÿäðî çàñëîíêè, ãëàçîäâèãàòåëüíîå ÿäðî,
ÿäðî ïðîäîëüíîãî ìåäèàëüíîãî ïó÷êà, ðåòèêóëÿðíàÿ îá-
ëàñòü òàëàìóñà è çîíà çàäíåãî áóãîðêà. Ïðîåêöèé â ïðå-
ãëîìåðóëÿðíóþ îáëàñòü, ëàòåðàëüíûé òîðóñ, äèôôóçíûå
ÿäðà ãèïîòàëàìóñà ó ñèìû ïðè íàíåñåíèè ìåòêè â òåëî
ìîçæå÷êà íå íàéäåíî. Ïðè ìå÷åíèè èç ìîçæå÷êà ìàðêè-
ðóþòñÿ ÿäðà ïðåòåêòàëüíîé îáëàñòè (ðèñ. 5, ã), ëàòåðàëü-
íåå ìåçýíöåôàëè÷åñêèå ðåòèêóëÿðíûå ÿäðà, ëàòåðàëüíîå

ÿäðî çàñëîíêè è îëèâàðíûé êîìïëåêñ. Êðóïíûé ïðåòåê-
òîöåðåáåëëÿðíûé òðàêò ïðîõîäèò ÷åðåç ïîëóëóííûé òî-
ðóñ, ïðè ýòîì åãî íåéðîíû è òåêòàëüíàÿ îáëàñòü íå
ìàðêèðóþòñÿ. ßäðà ïåðåøåéêà è âòîðè÷íûå âêóñîâûå
ÿäðà ñîäåðæàò ìàðêèðîâàííûå íåéðîíû. Ïîëó÷åííûå
íàìè ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ ëèòåðàòóðíûìè äàííûìè
(Northcutt, 1981; Wullimann, 1988), çà èñêëþ÷åíèåì íåêî-
òîðûõ àôôåðåíòíûõ è ýôôåðåíòíûõ ïðîåêöèé ÿäðà ïåðå-
øåéêà è ïîëóëóííîãî òîðóñà.

Íàíåñåíèå DiI â çîíó ëàòåðàëüíîé ãèïîòàëàìè÷åñêîé
äîëè ïîçâîëèëî ïðîñëåäèòü ìåñòî âûõîäà òðåòè÷íûõ
âêóñîâûõ ïðîåêöèé. Â ãëàâíîé è ìåäèàëüíîé ÷àñòÿõ âòî-
ðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà áûëè âûÿâëåíû ðåòðîãðàäíî ìå-
÷åííûå íåéðîíû (ðèñ. 5, ä). Ìå÷åíûìè îêàçàëèñü êëåòêè
ãðóøåâèäíîé ôîðìû ñ ðàçâåòâëåííûìè îòðîñòêàìè, ôîð-
ìèðóþùèìè íåéðîïèëü è âîëîêíà ñî ñòîðîíû àïïëèêà-
öèè êðàñèòåëÿ, íî ÷àñòü âîëîêîí ïðèñóòñòâîâàëà è íà
ïðîòèâîïîëîæíîé ñòîðîíå. Îêðàøèâàëèñü íåéðîíû ïå-
ðåäíåé ðåòèêóëÿðíîé ôîðìàöèè, à òàêæå íåêîòîðûå êî-
ìèññóðàëüíûå âîëîêíà, ñëåäóþùèå ìåæäó âòîðè÷íûìè
âêóñîâûìè ÿäðàìè ñ îáåèõ ñòîðîí ïî áàçàëüíîé ÷àñòè
òåëà ìîçæå÷êà. Ïðè àïïëèêàöèè DiI â ïåðåøåå÷íóþ îá-
ëàñòü èíòåíñèâíî ìàðêèðîâàëèñü íåéðîíû ïåðåäíåãî
(ãëîìåðóëÿðíîãî) òàëàìè÷åñêîãî ÿäðà (ðèñ. 5, à), çàäíåãî
ïðåòåêòàëüíîãî ÿäðà (ðèñ. 5, â) è ïðåòåêòàëüíîãî ÿäðà ðî-
ñòðîëàòåðàëüíåå ñðåäíåìîçãîâîãî æåëóäî÷êà. Ïðè ââåäå-
íèè DiI â êðûøó ñðåäíåãî ìîçãà ðåòðîãðàäíî ìåòÿòñÿ
êëåòêè è íåéðîïèëü ÿäðà ïåðåøåéêà, óêàçûâàÿ íà òî, ÷òî
ýòè ñòðóêòóðû ìîçãà âçàèìîñâÿçàíû (ðèñ. 5, å). Ïðè íà-
íåñåíèè ìåòêè â ÿäðî ïåðåøåéêà èíòåíñèâíî ìàðêèðó-
þòñÿ êëåòêè ïåðåäíåãî ðåòèêóëÿðíîãî ÿäðà, ëàòåðàëüíûõ
ìåçýíöåôàëè÷åñêèõ ÿäåð ïîêðûøêè, ñîäåðæàùèõ õîëèí-
åðãè÷åñêèå êëåòêè, è ïîëóëóííîãî òîðóñà. Ìàðêèðóþòñÿ
òåêòîìåçýíöåôàëè÷åñêèå è òåêòîáóëüáàðíûå òðàêòû.
Ïðè äàííîì òèïå àïïëèêàöèè DiI âòîðè÷íûå âêóñîâûå
ÿäðà íå âûÿâëÿþòñÿ.

Ïðè àïïëèêàöèè DiI â âåíòðîìåäèàëüíûé ðåãèîí ïå-
ðåøåéêà èíòåíñèâíî ìàðêèðóþòñÿ âîëîêíà è êëåòêè â
òåêòóìå è äîðñîëàòåðàëüíîé ÷àñòè òåãìåíòóìà
(ðèñ. 5, å). ßäðî ïåðåøåéêà è âòîðè÷íîå âêóñîâîå ÿäðî
ïðè òàêîì òèïå ìàðêèðîâàíèÿ DiI íå âûÿâëÿþòñÿ. Ïðè
àïïëèêàöèè DiI â ìåëêîêëåòî÷íóþ ÷àñòü ïîâåðõíîñòíîãî
ïðåòåêòàëüíîãî ÿäðà ìàðêèðóþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå
êëåòêè ïåðåøåéêà è ïåðåäíåãî ðåòèêóëÿðíîãî ÿäðà, à
òàêæå íåñêîëüêî òåêòàëüíûõ íåéðîíîâ. Âòîðè÷íîå âêó-
ñîâîå ÿäðî íå ìàðêèðîâàëîñü.

Îáñóæäåíèå

Ï å ð å ø å å ê. Îáëàñòü ïåðåøåéêà ó ñèìû, êàê è ó äðó-
ãèõ èññëåäîâàííûõ ðàíåå âèäîâ — ôîðåëè (Perez et al.,
2000), çîëîòîé ðûáêè (Zottoli et al., 1988), ãîëüÿíà
(Extröm, 1987), ñîìèêà (Brantley, Bass, 1988) è óãðÿ (Mo-
list et al., 1993), — íàðÿäó ñ õîëèíåðãè÷åñêèìè ìîòîíåé-
ðîíàìè êîõëåàðíîãî ÿäðà ñîäåðæèò íåñêîëüêî ïîïóëÿ-
öèé èíòåðíåéðîíîâ, èíòåíñèâíî ìàðêèðóþùèõñÿ ÕÀÒ.
Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íàìè ñ ïîìîùüþ ãèñòîõèìè÷å-
ñêîãî ìàðêèðîâàíèÿ íà ñèìå, ïîäòâåðæäàþòñÿ äàííûìè
èììóíîãèñòîõèìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé äðóãèõ àâòîðîâ
íà ðàçíûõ âèäàõ ðûá (Extröm, 1987; Molist et al., 1993;
Perez et al., 2000; Rodríues-Moldes et al., 2002; Clemente et
al., 2004), ÷òî óêàçûâàåò íà âûñîêîå ñõîäñòâî ìåõàíèç-
ìîâ õîëèíåðãè÷åñêîé íåéðîïåðåäà÷è â ïåðåøåå÷íîì ðå-
ãèîíå ìîçãà êîñòèñòûõ ðûá. Íàèáîëåå êðóïíûå ãðóïïû
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Ðèñ. 4. Ìèêðîôîòîãðàôèè õîëèíåðãè÷åñêèõ ÿäåð ïðîäîëãîâàòîãî è ñïèííîãî ìîçãà ñèìû Onchorynchus masu.

à — ÿäðî òðîéíè÷íîãî íåðâà ðàçäåëåíî íà äâå ÷àñòè — ðîñòðîäîðñàëüíóþ è êàóäàëüíóþ; êðóïíûå õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè ðàñïîëîæåíû â ðîñòðîäîð-
ñàëüíîé ÷àñòè (ñòðåëêà), èíòåíñèâíî ìàðêèðîâàííûå ÕÀÒ íåéðîíû ëîêàëèçîâàíû â êàóäàëüíîé ÷àñòè ÿäðà, äåíäðèòû ìàðêèðîâàííûõ íåéðîíîâ îðè-
åíòèðîâàíû ëàòåðàëüíî; ÖÌÒ — öåðåáåëëîìîòîðíûé òðàêò, IV — æåëóäî÷åê. á — ÿäðî ëèöåâîãî íåðâà; ñòðåëêàìè óêàçàíû äåíäðèòû ìîòîíåéðîíîâ,
ÌÏÏ — ìåäèàëüíûé ïðîäîëüíûé ïó÷îê, IV — æåëóäî÷åê, ÂÂÒ — âòîðè÷íûé âêóñîâîé òðàêò, ÍÏÒ — íèñõîäÿùèé ïóòü òðîéíè÷íîãî íåðâà. â — äîð-
ñàëüíî ðàñïîëîæåííûå ìîòîíåéðîíû IX—X íåðâîâ (ââåðõó), IV — æåëóäî÷åê, âåíòðàëüíî ðàñïîëîæåííûå ñïèííîìîçãîâûå ìîòîíåéðîíû (âíèçó),
ÌÏÏ — ìåäèàëüíûé ïðîäîëüíûé ïó÷îê. ã — ÿäðî îòâîäÿùåãî íåðâà ðàñïîëîæåíî â âåíòðàëüíîé ÷àñòè ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà; ñïðàâà îò ÌÏÏ — ïðî-
ìåæóòî÷íîå ïîäúÿäðî (ïVI), ñëåâà îò ÌÏÏ — ðîñòðàëüíîå ïîäúÿäðî (ðVI). ä — îêòàâîëàòåðàëüíûå ýôôåðåíòíûå íåéðîíû (ÎËÝÍ), ðàñïîëîæåííûå
âåíòðîìåäèàëüíåå ìîòîðíîãî ÿäðà ëèöåâîãî íåðâà è ëàòåðàëüíåå ìåäèàëüíîãî ïðîäîëüíîãî ïó÷êà íà óðîâíå ÿçûêîãëîòî÷íîãî è áëóæäàþùåãî ìîòîð-
íûõ ÿäåð. å — õîëèíåðãè÷åñêèå ðåòèêóëîñïèíàëüíûå êëåòêè (ÐÑÊ), ðàñïîëîæåííûå íà óðîâíå ëèöåâîãî è áëóæäàþùåãî ìîòîðíûõ ÿäåð; íåêîòîðûå
èç òàêèõ êëåòîê ðàñïîëîæåíû ñðåäè ìîòîíåéðîíîâ äâèãàòåëüíûõ ÿäåð, íî îòëè÷àþòñÿ áîëåå êðóïíûìè ðàçìåðàìè. Ðåàêöèÿ íà àöåòèëõîëèíòðàíñôå-

ðàçó. Îá. 12.5�, îê. 10�.



õîëèíåðãè÷åñêèõ èíòåðíåéðîíîâ ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè
ðàñïîëîæåíû â ãîìîíîìíîé îáëàñòè, îïèñàííîé ó ðà-
äóæíîé ôîðåëè Salmo gairdneri (Nieuwenhuys, Pouwels,
1983). Ðàçìåðû ýòîãî ÿäðà, âïåðâûå îïèñàííûå åùå Êàï-
ïåðñîì (Kappers et al., 1936), çíà÷èòåëüíî âàðüèðóþò ó
ðàçíûõ âèäîâ ðûá. Ó ñèìû, êàê è ó ôîðåëè (Perez et al.,
2000) è óãëÿ (Molist et al., 1993), ÿäðî ïåðåøåéêà êðóïíîå

è ñîäåðæèò êëåòêè, èíòåíñèâíî ìàðêèðóåìûå ÕÀÒ, òîã-
äà êàê ó êàðàñÿ (Zottoli et al., 1988), äàíèî (Clemente et al.,
2004) è ñîìèêà (Brantley, Bass, 1988) ÿäðî íåáîëüøèõ
ðàçìåðîâ, ñ ïðåèìóùåñòâåííî ìåëêèìè õîëèíåðãè÷åñêè-
ìè êëåòêàìè. Ïðèìåíåíèå íåéðîíàëüíûõ òðåéñåðîâ íà
ðàçëè÷íûõ âèäàõ ðûá (Grover, Sharma, 1981; Zottoli et al.,
1988; Perez et al., 2000) è ðåçóëüòàòû íàñòîÿùåãî èññëå-
äîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî èñòìîòåêòàëüíûå ïðîåêöèè ÿâëÿ-
þòñÿ ðåöèïðîêíûìè. Ó êîñòèñòûõ ðûá è äðóãèõ ïîçâî-
íî÷íûõ (êðîìå ìëåêîïèòàþùèõ) ÿäðî ïåðåøåéêà, êàê è
åãî ïðîåêöèè â îïòè÷åñêèé òåêòóì, ÿâëÿþòñÿ õîëèíåðãè-
÷åñêèìè (Desan et al., 1987; Medina et al., 1993; Medina,
Reiner, 1994; Marín, Gonz *alez, 1999; Perez et al., 2000).

ßäðî ïåðåøåéêà êîñòèñòûõ ðûá ïðèíÿòî ñ÷èòàòü
ôóíêöèîíàëüíûì ãîìîëîãîì ïàðàáèãåìèíàëüíîãî ÿäðà
ìëåêîïèòàþùèõ (Sakamoto et al., 1981; Vanegas, Ito,
1983), êîòîðîå òàêæå ñîäåðæèò õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè
ãðóïïû Ch8 (Mufson et al., 1986; Ichikawa et al., 1997),
ïðîåöèðóþùèåñÿ â ïåðåäíþþ ïàðó ÷åòâåðîõîëìèÿ — ãî-
ìîëîã îïòè÷åñêîãî òåêòóìà (Mufson et al., 1986). Ñëåäî-
âàòåëüíî, íàëè÷èå â ÿäðå ïåðåøåéêà ïðîåöèðóþùèõñÿ â
òåêòóì õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ ñòàíîâèòñÿ ôèëîãåíå-
òè÷åñêîé òåíäåíöèåé, ñîõðàíÿþùåéñÿ íà âñåì ïðîòÿæå-
íèè ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ ìîçãà ïîçâîíî÷íûõ.

Ó ñèìû â ëàòåðàëüíîé ÷àñòè ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè
áûëè âûÿâëåíû õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû (äîðñîëàòå-
ðàëüíûå ÿäðà òåãìåíòóìà), êàóäàëüíî ðàñïðîñòðàíÿþùè-
åñÿ âïëîòü äî ãëàçîäâèãàòåëüíîãî ÿäðà. Ïî òîïîãðàôè÷å-
ñêèì êðèòåðèÿì äîðñîëàòåðàëüíûå ÿäðà òåãìåíòóìà
ñèìû, êàê è ó áëèçêîðîäñòâåííîãî âèäà ôîðåëè (Perez et
al., 2000), ñîîòâåòñòâóþò äîðñîëàòåðàëüíûì òåãìåíòàëü-
íûì ÿäðàì, îïèñàííûì äëÿ çîëîòîé ðûáêè (Grover, Shar-
ma, 1981) è nucleus profundus mesencephali ó êàðïà (Lui-
ten, 1981). Ñõîäíûå ìîðôîòîïîãðàôè÷åñêèå îñîáåííîñòè
íîæêî-ìîñòîâîãî ÿäðà àìôèáèé (Marín et al., 1997) è äîð-
ñîëàòåðàëüíûõ ÿäåð òåãìåíòóìà ôîðåëè è ðàññìàòðèâàå-
ìîé â íàñòîÿùåé ðàáîòå ñèìû óêàçûâàþò íà âîçìîæíóþ
ãîìîëîãèþ äàííûõ ôóíêöèîíàëüíûõ êîìïëåêñîâ. Ó äðó-
ãèõ âèäîâ êîñòèñòûõ ðûá ïîäîáíûå õîëèíåðãè÷åñêèå
ÿäðà â îáëàñòè ïåðåøåéêà íå îïèñàíû.

Ó ñèìû áûëè íàéäåíû êðóïíûå íåéðîíû ñ âûñîêîé
àêòèâíîñòüþ ÕÀÒ â ïåðåäíåì ðåòèêóëÿðíîì ÿäðå. Ïîëó-
÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè èììó-
íîöèòîõèìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íà äðóãèõ âèäàõ ðûá
(Extröm, 1987; Zottoli et al., 1988; Molist et al., 1993; Perez
et al., 2000). Èíúåêöèÿ ïåðîêñèäàçû õðåíà â ïåðåäíåå ðå-
òèêóëÿðíîå ÿäðî óãðÿ (Molist et al., 1993) ïîçâîëèëè óñòà-
íîâèòü åãî ïðîåêöèè â òàëàìóñ, ïðåòåêòàëüíûé ðåãèîí
(ìåëêîêëåòî÷íîå ïîâåðõíîñòíîå ïðåòåêòàëüíîå ÿäðî) è
êîíå÷íûé ìîçã. Ó ñîìèêà (Extröm, 1987), çîëîòîé ðûáêè
(Zottoli et al., 1988) è äàíèî (Clemente et al., 2004) òàêæå
áûëè îïèñàíû õîëèíåðãè÷åñêèå âîëîêíà, ïðîåöèðóþùè-
åñÿ â òåêòóì, ïðåòåêòàëüíîå ÿäðî è êîíòðàëàòåðàëüíóþ
÷àñòü ïðåîïòè÷åñêîé îáëàñòè (âåðîÿòíî, ïåðåêðåùèâàþ-
ùèåñÿ â ïîñòîïòè÷åñêîé êîìèññóðå). Ó ôîðåëè õîëèíåð-
ãè÷åñêèå âîëîêíà ïåðåäíåãî ðåòèêóëÿðíîãî ÿäðà âõîäÿò
â ïîñòîïòè÷åñêóþ êîìèññóðó è ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ â òåê-
òóì è ëàòåðàëüíóþ äîëþ ãèïîòàëàìóñà (Perez et al.,
2000). Ïðåäïîëàãàåòñÿ (Molist et al., 1993), ÷òî ïåðåä-
íåå ðåòèêóëÿðíîå ÿäðî ñîîòâåòñòâóåò íîæêî-ìîñòîâî-
ìó ÿäðó ìëåêîïèòàþùèõ, îãðàíè÷åííîìó ãîëóáîâàòûì
ìåñòîì locus ciruleus (Manso et al., 1993), îäíàêî, ïî
íàøåìó ìíåíèþ, ó ñèìû, êàê è ó ôîðåëè (Perez et al.,
2000), ïåðåäíåå ðåòèêóëÿðíîå ÿäðî â áîëüøåé ñòåïåíè
ñîîòâåòñòâóåò ëàòåðîäîðñàëüíîìó òåãìåíòàëüíîìó ÿäðó
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Ðèñ. 5. Ôëóîðåñöåíòíûå ìèêðîôîòîãðàôèè ïîïåðå÷íûõ ïðîåêöèé ìîçãà ïîñëå àïïëèêàöèè DiI â îáëàñòü âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî
ÿäðà, ìîçæå÷êà, ãèïîòàëàìóñà è ïåðåøåéêà.

à — ìàðêèðîâàíû âîëîêíà è òåëà ãðóøåâèäíûõ è óäëèíåííûõ êëåòîê (îáîçíà÷åíû ñòðåëêàìè) ïåðèãëîìåðóëÿðíîé îáëàñòè; ìàðêèðîâàííûé ó÷àñòîê
ïðåãëîìåðóëÿðíîãî êîìïëåêñà ñîîòâåòñòâóåò òðåòè÷íûì âêóñîâûì ÿäðàì; áîëåå èíòåíñèâíîå ìàðêèðîâàíèå âûÿâëåíî ñî ñòîðîíû íàíåñåíèÿ ìåòêè,
íî ÷àñòü îêðàøåííûõ âîëîêîí ïåðåõîäèò íà ïðîòèâîïîëîæíóþ ñòîðîíó. á — ðåòðîãðàäíî ìå÷åííûå âîëîêíà (îáîçíà÷åíû ñòðåëêàìè) â îáëàñòè äîð-
ñîìåäèàëüíûõ ÿäåð òàëàìóñà è ëàòåðàëüíîãî âàëèêà; â — íåìíîãî÷èñëåííûå ìàðêèðîâàííûå íåéðîíû (îáîçíà÷åíû ñòðåëêàìè) ÿäðà ëàòåðàëüíîãî ãè-
ïîòàëàìè÷åñêîãî æåëóäî÷êà; ïîïåðå÷íûå ïðîåêöèè ìîçãà ïîñëå àïïëèêàöèè DiI â ìîçæå÷îê. ã — ìàðêèðîâàííûå íåéðîíû ïðåòåêòàëüíîé îáëàñòè; ïî-
ïåðå÷íûå ïðîåêöèè ìîçãà ïîñëå àïïëèêàöèè DiI â ãèïîòàëàìè÷åñêóþ äîëþ. ä — ìàðêèðîâàííûå DiI íåéðîíû âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà; â ãëàâíîì è
ìåäèàëüíîì îòäåëàõ âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà âûÿâëåíû ðåòðîãðàäíî ìå÷åííûå íåéðîíû (îáîçíà÷åíû ñòðåëêàìè); áîëüøèíñòâî ìå÷åíûõ êëåòîê
èìåþò ãðóøåâèäíóþ ôîðìó è ðàçâåòâëåííûå îòðîñòêè, ôîðìèðóþùèå íåéðîïèëü è âîëîêíà ñî ñòîðîíû àïïëèêàöèè êðàñèòåëÿ; ïîïåðå÷íûå ïðîåêöèè
ìîçãà ïîñëå àïïëèêàöèè DiI â îáëàñòü ïåðåøåéêà. å — ìàðêèðîâàííûå DiI âîëîêíà òåêòóìà (ÎÒ) è òåãìåíòóìà (Ò). Óâåë.: à—ä — îá. 10�, îê. 10�;

å — îá. 4� , îê. 10�.



àìôèáèé (Mar n et al., 1997; Marín, Gonz *alez, 1999). Òà-
êèì îáðàçîì, íàøè èññëåäîâàíèÿ íà ñèìå ñâèäåòåëüñò-
âóþò î íàëè÷èè ìåçîïîíòèííîãî (íîæêî-ìîñòîâîãî ëà-
òåðîäîðñàëüíî-òåãìåíòàëüíîãî) õîëèíåðãè÷åñêîãî êîìï-
ëåêñà, ñõîäíîãî ñ èçâåñòíûì äëÿ íàçåìíûõ ïîçâîíî÷-
íûõ.

Â ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè ó ñèìû áûëî èäåíòèôèöèðî-
âàíî òàê íàçûâàåìîå âòîðè÷íîå âêóñîâîå ÿäðî, íåéðîíû
êîòîðîãî õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëüíûì óðîâíåì õîëè-
íåðãè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû
ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè èììóíîöèòîõèìè÷åñêîãî ìàðêè-
ðîâàíèÿ ÕÀÒ ó äðóãèõ âèäîâ ðûá: ôîðåëè (Perez et al.,
2000), êàðàñÿ (Zottoli et al., 1988) è óãðÿ (Molist et al.,
1993). Îäíàêî ó ñîìèêà (Nieuwenhuys, Pouwels, 1983;
Extröm, 1987) ñõîäíàÿ ãðóïïà õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðî-
íîâ áûëà îïèñàíà êàê ÿäðî «à», ïðîåöèðóþùååñÿ â ìîç-
æå÷îê. Ó ôîðåëè íå íàéäåíî ïðîåêöèé âòîðè÷íîãî âêó-
ñîâîãî ÿäðà â ìîçæå÷îê (Perez et al., 2000). Â õîäå íàøèõ
èññëåäîâàíèé ïîäîáíûõ ïðîåêöèé òàêæå íå îáíàðóæåíî.
Ó êîøà÷üåãî ñîìà è êàðàñÿ (Finger, Kanwal, 1992) âòî-
ðè÷íîå âêóñîâîå è âòîðè÷íîå âèñöåðàëüíîå ÿäðà òîïî-
ãðàôè÷åñêè ðàçäåëåíû, òàê êàê âòîðè÷íîå âèñöåðàëüíîå
ÿäðî ïîëó÷àåò ïðîåêöèè èç ãëàâíîãî âèñöåðîñåíñîðíîãî
ðåãèîíà ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà, à íå èç âêóñîâîãî öåíòðà.
Òîïîãðàôèÿ âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà êàðàñÿ (Zottoli et
al., 1988) ñõîäíà ñ îïèñàííîé äëÿ âòîðè÷íîãî âèñöåðàëü-
íîãî ÿäðà (Finger, Kanwal, 1992), ÿâëÿÿñü äîêàçàòåëüñò-
âîì òîãî, ÷òî ýòî è åñòü ãëàâíûé âèñöåðàëüíûé ðåãèîí,
ñîäåðæàùèé õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû. Ðîñòðàëüíàÿ
ãðàíèöà âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà ó ñèìû íåïîñðåäñò-
âåííî ïåðåõîäèò â êàóäàëüíóþ ÷àñòü ëàòåðàëüíîãî ÿäðà
çàñëîíêè, è ìû íå èñêëþ÷àåì âîçìîæíîñòè òîãî, ÷òî íå-
êîòîðûå õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè, îáíàðóæåííûå íà ýòîì
óðîâíå, ïðèíàäëåæàò ëàòåðàëüíîìó ÿäðó çàñëîíêè, à íå
âòîðè÷íîìó âêóñîâîìó ÿäðó. Ó Ãîëüÿíà (Extröm, 1987) è
óãðÿ (Molist et al., 1993) â ëàòåðàëüíûõ ÿäðàõ çàñëîíêè
îáíàðóæåíû õîëèíåðãè÷åñêèå íåéðîíû. Ó ñèìû ïðîåê-
öèè ïåðåøåéêà â ëàòåðàëüíóþ äîëþ ãèïîòàëàìóñà, îáíà-
ðóæåííûå ñ ïîìîùüþ êàðáîöèàíèíîâîãî ìàðêèðîâàíèÿ,
âûõîäÿò èìåííî èç âòîðè÷íîãî âêóñîâîãî ÿäðà. Ó ãîëüÿ-
íà (Extröm, 1987), óãðÿ (Molist et al., 1993) è äàíèî (Cle-
mente et al., 2004) ëàòåðàëüíûå ãèïîòàëàìè÷åñêèå äîëè
òàêæå èííåðâèðóþòñÿ õîëèíåðãè÷åñêèìè âîëîêíàìè.
Ìåòîäîì àíòåðîãðàäíîãî òðàíñïîðòà ïåðîêñèäàçû õðåíà
ïîêàçàíî, ÷òî ó êàðàñÿ (Morita et al., 1980) è Thamnaconus
modestus (Shimisu et al., 1999) äèôôóçíûå ÿäðà ëàòåðàëü-
íûõ ãèïîòàëàìè÷åñêèõ äîëåé ïîëó÷àþò ïðîåêöèè îò âòî-
ðè÷íûõ âêóñîâûõ ÿäåð. Â õîäîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíè-
ÿõ íà Lepomis cyanellus ïîêàçàíî, ÷òî âòîðè÷íûå âêóñî-
âûå ÿäðà ïðîåöèðóþòñÿ â ïðåãëîìåðóëÿðíîå òðåòè÷íîå
âêóñîâîå ÿäðî, ÿäðî ïîëóëóííîãî òîðóñà è ïåðèâåíòðè-
êóëÿðíîå ÿäðî ëàòåðàëüíûõ ãèïîòàëàìè÷åñêèõ äîëåé
(Wullimann, 1988).

Íàøè èññëåäîâàíèÿ ñ ïîìîùüþ êàðáîöèàíèíîâîãî
ìàðêèðîâàíèÿ ïåðåøåå÷íîé îáëàñòè ìîçãà ñèìû ïîêàçû-
âàþò, ÷òî áîëüøèíñòâî âîëîêîí îò âòîðè÷íûõ âêóñîâûõ
ÿäåð ïîñòóïàåò â ïðåãëîìåðóëÿðíîå òðåòè÷íîå âêóñîâîå
ÿäðî è â ëàòåðàëüíûé òîðóñ. Íàëè÷èå ó êîñòèñòûõ ðûá
âòîðè÷íûõ âêóñîâûõ (âèñöåðàëüíûõ) õîëèíåðãè÷åñêèõ
ïðîåêöèé, íàïðàâëåííûõ â ãèïîòàëàìè÷åñêèé ðåãèîí, è
ýêñïåðèìåíòàëüíûå ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî ïèùåâîå ïîâåäå-
íèå ìîæåò áûòü âûçâàíî ýëåêòðè÷åñêîé ñòèìóëÿöèåé ëà-
òåðàëüíûõ äîëåé ãèïîòàëàìóñà (Demski, 1973), ïîçâîëÿ-
åò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî õîëèíåðãè÷åñêèå ïðîåêöèè ñòâîëà

ìîçãà ó÷àñòâóþò â îáðàáîòêå âêóñîâîé (îáùåé âèñöå-
ðàëüíîé) èíôîðìàöèè (Molist et al., 1993).

Âî âòîðè÷íûõ âèñöåðàëüíûõ ÿäðàõ àìôèáèé íå âû-
ÿâëåíî àêòèâíîñòè ÕÀÒ. Òåì íå ìåíåå âòîðè÷íûå âêóñî-
âûå ÿäðà êîñòèñòûõ ðûá, âîçìîæíî, ÿâëÿþòñÿ ôóíêöèî-
íàëüíûìè àíàëîãàìè ÷àñòè ëàòåðîäîðñàëüíîãî òåãìåí-
òàëüíîãî—ìåæíîæêî-ìîñòîâîãî êîìïëåêñà àìôèáèé
(Marín et al., 1997), ïòèö (Sorenson, 1989; Medina, Reiner,
1994) è ìëåêîïèòàþùèõ (Tago et al., 1989). Ó ìëåêîïèòà-
þùèõ ÷àñòü ýòîãî êîìïëåêñà ïîëó÷àåò ïðîåêöèè èç ÿäðà
îäèíî÷íîãî ïóòè, ïðîåöèðóþùåãîñÿ â ãèïîòàëàìóñ (Sa-
per, 1995) è ó÷àñòâóþùåãî â îáðàáîòêå âêóñîâîé èíôîð-
ìàöèè (Halsell, Frank, 1992). Ïàòòåðíû âîñõîäÿùèõ ñâÿ-
çåé âòîðè÷íûõ âêóñîâûõ ÿäåð ó íåêîòîðûõ êîñòèñòûõ
ðûá ñõîäíû ñ ïðîåêöèÿìè ïàðàáðàõèàëüíîé îáëàñòè
ìëåêîïèòàþùèõ (Yoshimoto et al., 1998).

Ï ð î ä î ë ã î â à ò û é ì î ç ã. Âî âñåõ ìîòîðíûõ ÿäðàõ
êðàíèàëüíûõ íåðâîâ è ìîòîíåéðîíàõ ñïèííîãî ìîçãà
ñèìû, êàê è ó äðóãèõ âèäîâ ðûá (Extröm, 1987; Brantley,
Bass, 1988; Rodríues-Moldes et al., 2002; Clemente et al.,
2004), âûÿâëåíà âûñîêàÿ àêòèâíîñòü ÕÀÒ. Ñõîäíûå ðå-
çóëüòàòû ïîëó÷åíû è â äðóãèõ ãðóïïàõ ïîçâîíî÷íûõ æè-
âîòíûõ — ó õðÿùåâûõ ðûá (Anadon et al., 2000), àìôè-
áèé (Marín et al., 1997) è ìëåêîïèòàþùèõ (Tago et al.,
1989). Îðãàíèçàöèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ ñîìàòîìîòîðíûõ è
áðàõèîìîòîðíûõ ÿäåð, à òàêæå èõ ìåñòîïîëîæåíèå â ñî-
ñòàâå ìîòîðíîé êîëîííû ñõîäíû ó ôîðåëè (Perez et al.,
2000), ãîëüÿíà (Extröm, 1987), ñîìèêà (Brantley Bass,
1988) è ñèìû. Âûñîêàÿ ãèñòîõèìè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü
ÕÀÒ âûÿâëåíà íàìè â îêòàâîëàòåðàëüíûõ ýôôåðåíòíûõ
ÿäðàõ. Íàøè äàííûå ñîãëàñóþòñÿ ñ èììóíîöèòîõèìè÷å-
ñêèìè èññëåäîâàíèÿìè íà ôîðåëè (Perez et al., 2000), ó
êîòîðîé òàêæå áûëà îáíàðóæåíà õîëèíåðãè÷åñêàÿ àêòèâ-
íîñòü â îêòàâîëàòåðàëüíûõ ÿäðàõ. Ó äàíèî â îêòàâîëàòå-
ðàëüíûõ íåéðîíàõ âûÿâëåíà òàêæå àêòèâíîñòü ÀÕÝ (Cle-
mente et al., 2004). Ðàñïîëîæåíèå îêòàâîëàòåðàëüíîãî õî-
ëèíåðãè÷åñêîãî êîìïëåêñà â ïðîäîëãîâàòîì ìîçãå ñèìû
ñîîòâåòñòâóåò îïóáëèêîâàííûì ðåçóëüòàòàì àíòåðîãðàä-
íîãî ìå÷åíèÿ ïåðîêñèäàçîé õðåíà çàäíåãî íåðâà áîêîâîé
ëèíèè ó ôîðåëè (Schellart et al., 1992). ÕÀÒ áûëà íàéäåíà
â îêòàâîëàòåðàëüíûõ ýôôåðåíòíûõ âîëîêíàõ ñîìèêà
(Brantley, Bass, 1988) è çîëîòîé ðûáêè (Danielson et al.,
1988), íî íå âûÿâëåíà ó ãîëüÿíà (Extröm, 1987). Ó àìôè-
áèé (Marín et al., 1997), ðåïòèëèé (Medina et al., 1993) è
ìëåêîïèòàþùèõ (Tago et al., 1989) õîëèíåðãè÷åñêèå ýô-
ôåðåíòíûå íåéðîíû âîñüìîãî íåðâà ïðîåöèðóþòñÿ â ñåí-
ñîðíûå îðãàíû ëàáèðèíòà (âåñòèáóëÿðíóþ è êîõëåàðíóþ
÷àñòè). Õîëèíåðãè÷åñêàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ ýôôåðåíòíûõ
ñèñòåì ìîçãà ÿâëÿåòñÿ âûñîêîêîíñåðâàòèâíîé âî âñåõ
ãðóïïàõ ïîçâîíî÷íûõ.

Â ñîñòàâå ïðîäîëãîâàòîãî ìîçãà ñèìû áûëè îáíàðó-
æåíû êðóïíûå õîëèíåðãè÷åñêèå ðåòèêóëÿðíûå êëåòêè.
Ïîäîáíûå íåéðîíû îïèñàíû è ó äðóãèõ âèäîâ ðûá
(Extröm, 1987; Brantley, Bass, 1988; Perez et al., 2000;
Rodríues-Moldes et al., 2002); âîçìîæíî, îíè ãîìîëîãè÷-
íû õîëèíåðãè÷åñêèì ðåòèêóëîñïèíàëüíûì íåéðîíàì ìè-
íîãè (Pombal et al., 1997) è õðÿùåâûõ ðûá (Anadon et al.,
2000). Ó ôîðåëè â ðåòèêóëîñïèíàëüíûõ êëåòêàõ âûÿâëå-
íà òàêæå õîëèíýñòåðàçíàÿ àêòèâíîñòü (Perez et al., 2000).
Âåíòðàëüíàÿ êîëîííà ñïèííîãî ìîçãà ñèìû ñîäåðæèò
âûñîêîàêòèâíûå õîëèíåðãè÷åñêèå ìîòîíåéðîíû. Àêòèâ-
íîñòü ÕÀÒ âûÿâëåíà â ìîòîíåéðîíàõ ñïèííîãî ìîçãà ó
ôîðåëè (Perez et al., 2000) è ñîìèêà (Brantley, Bass, 1988).
Êðîìå òîãî, ó ñîìèêà (Brantley, Bass, 1988) è äàíèî (Cle-
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mente et al., 2004) â óçêîñïåöèàëèçèðîâàííîì àêóñòè÷å-
ñêîì ìîòîðíîì ÿäðå (÷àñòü ñïèíîîêöèïåòàëüíîãî êîìï-
ëåêñà) ïðèñóòñòâóþò õîëèíåðãè÷åñêèå ìîòîíåéðîíû.
Êðîìå ìîòîíåéðîíîâ â âåíòðàëüíîé ìîòîðíîé êîëîííå
ñèìû íàéäåíû ìåëêèå õîëèíåðãè÷åñêèå êëåòêè, âîçìîæ-
íî ñîîòâåòñòâóþùèå èíòåðñòèöèàëüíûì êëåòêàì âåíò-
ðàëüíûõ êàíàòèêîâ õðÿùåâûõ ðûá (Anadon et al., 2000).

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ïàòòåðíû ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ êëåòîê â ïåðåøåå÷íîé îá-
ëàñòè, ïðîäîëãîâàòîì ìîçãå è ðîñòðàëüíîé ÷àñòè ñïèí-
íîãî ìîçãà ñèìû ñõîäíû ñ îïèñàííûìè äëÿ äðóãèõ âèäîâ
êîñòèñòûõ ðûá, â îñîáåííîñòè ïðåäñòàâèòåëåé ýóòåëå-
îñòåé — ôîðåëè è ñîìèêà. Ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè
ãðóïïàìè ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ îðãàíèçàöèÿ õîëèíåð-
ãè÷åñêèõ ñèñòåì ìîçãà ñèìû èìååò çíà÷èòåëüíîå ñõîäñò-
âî ñ õîëèíåðãè÷åñêèìè êîìïëåêñàìè àìôèáèé, íî âàæ-
íûå ðàçëè÷èÿ çàêëþ÷åíû â îðãàíèçàöèè õîëèíåðãè÷å-
ñêèõ ÿäåð è èõ ïðîåêöèé â ïåðåäíåìîçãîâîé îòäåë.
Õîëèíåðãè÷åñêèå ÿäðà ïåðåøåéêà è ýôôåðåíòíûå êîìï-
ëåêñû ïðîäîëãîâàòîãî è ñïèííîãî ìîçãà ÿâëÿþòñÿ âûñî-
êîêîíñåðâàòèâíûìè ñòðóêòóðàìè ìîçãà ðûá.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Àìå-
ðèêàíñêîãî ôîíäà ñîäåéñòâèÿ è ðàçâèòèÿ (CRDF) è
Ìèíèñòåðñòâà îáðàçîâàíèÿ ÐÔ (ïðîåêò Y2-B-03-05),
Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé
(ïðîåêò 03-04-49568) è ãðàíòà Ïðåçèäåíòà ÐÔ (ïðîåêò
ÌÊ-9001.2006.4).
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DISTRIBUTION OF CHOLINEACETYLTRANSFERASE HISTOCHEMISTRY IN ISTHMUS
AND MEDULLA OF ONCHORYNCHUS MASU. TRACT-TRACING OBSERVATION

ON THE ASCENDING MESO-PONTINE CHOLINERGIC SYSTEM

E. V. Pushchina, A. A. Karpenko

Institute of Marine Biology, Far East Branch of RAS, Vladivostok; e-mail: puschina@mail.ru

The distribution of cholinergic neurons was studies in the brain steam, medulla and rostral spinal cord of
the salmon Onchorynchus masu using histochemical choline acetyltransferase (ChAT) detection. Cholinergic
neurons were observed in the isthmus, cranial nerve motor nuclei and spinal cord. In order to characterize seve-
ral cholinergic nuclei observed in the isthmus of O. masu, their projections were studied by application of
1,1�-dioctadecyl-3,3,3�,3�-tetramethylindocarbocyanine perchlorate (DiI) to selected structures of the brain.
The secondary gustatory nucleus projected mainly to the lateral hypothalamic lobes, whereas the nucleus isthmi
projected to the optic tectum and parvocellular superficial pretectal nucleus, as it was earlier described for the
other teleost group. In addition, the other isthmic cholinergic nuclei in O. masu may be homologous to the meso-
pontine system of mammals. We conclude that the cholinergic systems of teleosts show many primitive features
that have been presented during evolution, together with exclusive to the group characteristics.

K e y w o r d s: cholinergic system, retrograde labeling, histochemistry, isthmic complex, teleost.
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