
222

ЦИТОЛОГИЯ / CELL AND TISSUE BIOLOGY,  2025, том 67, № 4,  с.  222—235

© Гарлов П. Е., Денисенко А. Н., 2025

УДК 577.4:591.524.12
DOI: 10.7868/S3034606125040021

Посвящается 100-летию со дня рождения
основателя российской школы нейроэндокринологов

чл.-корр. АН СССР А. Л. Поленова (1925−1996)

ЦИТОМОРФОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ФУНКЦИОНАЛЬНОЙ РОЛИ
НОНАПЕПТИДЕРГИЧЕСКОЙ ГИПОТАЛАМО-ГИПОФИЗАРНОЙ 

НЕЙРОСЕКРЕТОРНОЙ СИСТЕМЫ В ИНТЕГРАЦИИ РАЗМНОЖЕНИЯ РЫБ
П. Е. Гарлов1, 2,*, А. Н. Денисенко1

1 Санкт-Петербургский государственный аграрный университет, Санкт-Петербург, 196605, Российская Федерация
2 Институт цитологии РАН, Санкт-Петербург, 194064, Российская Федерация

* E-mail: garlov@mail.ru

Аннотация. Целью обзора является выяснение степени участия и функциональной роли нонапептидер-
гических нейросекреторных клеток (НСК) и в целом всех клеточно-тканевых элементов гипоталамо-ги-
пофизарной нейросекреторной системы (ГГНС) в процессе размножения ценных видов промысловых 
рыб с различными биологическими особенностями размножения. Участие ГГНС в осуществлении нере-
стового процесса было показано с применением цито- и гистоморфологической, иммуногистохимиче-
ской, электронно-микроскопической и ультрацитохимической методик. Активация процессов синтеза 
и выведения нонапептидных нейрогормонов из НСК в начале нерестового процесса и последующее 
снижение функциональной активности ГГНС после его завершения выявлена у каждого изученного 
вида рыб, независимо от сезона нереста (весенние, осенние и зимние нерестующие: осетровые, лосо-
севые, тресковые). Подобная реакция НСК и ГГНС прослеживается и в условиях экспериментального 
гипертонического стресса у взрослых осетровых рыб (рода Acipenser). Поэтому двухфазная реакция 
НСК и ГГНС, соответствующая стадиям тревоги и резистентности стресса, рассматривается как отра-
жение их участия в обеспечении защитно-приспособительных реакций организма на физиологический 
стресс, возникающий в период размножения полициклических рыб. У моноциклических видов сразу 
после нереста происходит блокада выведения нейрогормонов из заднего нейрогипофиза, соответству-
ющая запредельному торможению системы при дистрессе. На основе анализа цитоморфологических 
механизмов участия нонапептидергических НСК и ГГНС в нересте обсуждается функциональная роль 
нонапептидных нейрогормонов в осуществлении репродуктивных процессов. В обзоре представлены 
конструктивные схемы участия нейросекреторных элементов ГГНС в осуществлении процесса нереста.
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Abstract. The aim of the study is to elucidate the participation and functional role of the preoptic-hypophy-
sial neurosecretory system (PHNS) in the process of reproduction of valuable commercial fish species with 
various biological features of spawning. The participation of the PHNS in fish breeding implementation was 
shown by histomorphological, immunohistochemical and electronic-microscopical researches with the use 
of quantitative morphometry. The activation of nonapeptide neurohormones discharge into blood circulation 
from posterior neurohypophysis at the beginning of spawning and the following decrease of functional activity 
of system after it are revealed in every one-time spawning fish species independently on its season (spring-, 
autumn- and winter-spawning genera: Acipenser, Oncorhynchus, Lota). The similar reaction of neurosecretory 
system is observed morphologically under the experimental stress –impacts of hypertonic medium on adult 
acipenseridae fish. The diphasic reaction of neurosecretory system conforming to stages of an alarm and a 
resistance of stress, is considered to be the reflection of its participation in protective-adaptive reactions of an 
organism to a physiological stress arising at breeding period of one-time spawning polycyclic fishes. At mon-
ocyclic species at once after spawning there becomes the blockage of function of releasing of neurohormones 
from posterior neurohypophysis corresponding to supernatural inhibition of system at disstress. Discussion of 
the functional role of nonapeptide neurohormones in implementation of reproduction is based on the analysis 
of morpho-functional mechanisms of neurosecretory system participation in spawning. The constructive 
schemes of neurosecretory system participation at all phases of spawning are provided.

Keywords: preoptical-hypophysial neurosecretory system of fish, nonapeptide neurohormones, neuroendocrine 
regulation of reproduction, principles of reproduction control, spawning as physiological stress
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Андрей Львович Поленов основал отечественную шко-
лу нейроэндокринологов и до конца своих дней успешно 
ее возглавлял. В основе этой успешной работы, как и его 
многочисленных учеников и последователей лежит ори-
гинальное творческое эколого-гистофизиологическое 
направление (или метод) исследований и его наиболее 
перспективная область — нейроэндокринология, явля-
ющаяся основой заключительных конструктивных био-
технологических разработок. Эту научно-методическую 
основу он получил и унаследовал от своего выдающегося 
учителя заведующего кафедрой ихтиологии профессора 
Николая Львовича Гербильского (1900—1967), которому 
он посвятил свой основополагающий труд «Гипоталами-
ческая нейросекреция» (Поленов, 1968).

Целью эколого-гистофизиологического направле-
ния исследований является выяснение роли клеточных 
и тканевых структур в реализации важнейших филоге-
нетических адаптаций, обеспечивающих биологический 
прогресс вида путем анализа адаптивных механизмов 
разного уровня организации, рассматриваемых как ре-
зультат эксперимента, поставленного самой природой 
(Гербильский, 1956; Поленов, 1968; Гарлов, 2022).

Закономерно, что явление нейросекреции было от-
крыто на рыбах, стоящих у истоков наземной жизни по-
звоночных (Поленов, 1968; Scharrer, 1990). У них наиболее 
ярко представлены первичные для всего ряда позвоноч-
ных признаки и четко выражены адаптивные реакции, 
характерные для пойкилотермных животных (Garlov, 
2005). Поэтому большинство работ эколого-гистофи-
зиологического направления, особенно А. Л. Поленова 
и многих его учеников, выполнено на рыбах, поскольку 
они являются наилучшей моделью для научных и при-
кладных исследований (Bolis et al., 2001; Garlov, 2005; 
Гарлов, 2022). Соавтору настоящей статьи (П. Е. Гарлову) 
крайне повезло учиться и работать на кафедре ихтиологии 
ЛГУ (ныне СПбГУ) под руководством Н. Л. Гербильского 
и продолжать работу в том же направлении под руко-
водством его лучшего ученика А. Л. Поленова, начиная 
с аспирантуры и далее (1967—1996 гг.). И если до начала 
нашей работы считалось, что нонапептидергические 
нейросекреторные клетки (НП-НСК) и в целом гипота-
ламо-гипофизарная нейросекреторная система (ГГНС) 
выполняет лишь широко известные специализированные 
функции регуляции водно-солевого обмена и тонуса 
гладкой мускулатуры сосудов и органов репродуктивной 
системы, то к настоящему времени установлено их уча-
стие в реализации важнейших биологических процессов 
видового уровня, таких как метаморфоз, миграции и раз-
множение, причем впервые на рыбах (Polenov, Garlov, 
1971; Polenov et al., 1976; Гарлов, Поленов, 1996; Garlov, 
2005; Гарлов, Кузик, 2022).

Однако в мировой литературе на важнейшем (для 
вида) этапе онтогенеза размножении были изучены толь-
ко лишь специализированные механизмы нейроэндо-
кринной регуляции непосредственно процесса нереста. 
Функциональную роль и степень участия ведущего звена 
нейроэндокринного комплекса мозга нонапептидергиче-
ской ГГНС в размножении рыб до наших работ определя-
ли, основываясь на результатах исследований процессов 
репродукции на уровне взаимодействия либерин- и ста-
тинергических нейросекреторных систем гипоталамуса 
с гипофизом и гонадами (Ueda, 2012; Blanco, 2020; Zohar, 
2020). Поэтому результаты были ограничены лишь анали-
зом механизмов влияния нейроэндокринного комплекса 

на тропные функции аденогипофиза и на эндокринную 
и генеративную функции гонад. Регуляторные механизмы 
поведения и регуляция функций висцеральных систем 
организма со стороны НСК и ГГНС в период нересто-
вых миграций и нереста были исследованы в меньшей 
степени (Поленов, 1968; Гарлов, Поленов, 1996; Гарлов, 
Кузик, 2008, 2022). В связи с этим изучение механизмов 
участия ГГНС в процессах размножения, включающих 
нерестовые миграции и непосредственно процесс нере-
ста, потребовало особого внимания.

Эколого-гистофизиологическими исследованиями 
ГГНС осетровых и костистых рыб школы Гербильского 
было установлено лишь ее косвенное участие в виде ак-
тивации осморегуляторных механизмов при смене среды 
обитания и в связи с сезонными изменениями температур 
в процессе нерестовых миграций (Гербильский, 1965; 
Поленов и др., 1993). Исследованиями нейроэндокрино-
логов (уже школы Поленова) были разработаны и при-
менены объективные количественные методы оценки 
функционального состояния НСК, ГГНС и показано 
их участие в обеспечении защитно-приспособительных 
реакций организма на стрессорные воздействия (Поле-
нов и др., 1993; Гарлов, Поленов, 1996). К настоящему 
времени установлено воздействие нонапептидных (НП) 
нейрогормонов, синтезируемых НП-НСК на органы-ми-
шени транс-вентрикулярным, транс-аденогипофизар-
ным и пара-аденогипофизарным путями и показаны их 
генерализованные и пролонгированные нейротропные, 
висцеротропные, аденогипофизотропные, метаболиче-
ские и иммунотропные эффекты (Поленов и др., 1993; 
Gozdowska et al., 2006; O’Connell, Hofmann, 2012; Shah-
jahan et al., 2014).

Со стороны ГГНС в меньшей степени исследована 
регуляция поведения, особенно в связи с нерестовыми 
миграциями, и наименее всего — регуляция функций 
висцеральных систем организма в процессе размноже-
ния. При этом количественные методы оценки функ-
циональной активности ГГНС не были использованы, 
либо исследовался только один из ее отделов и поэтому ее 
участия в процессах репродукции, имеющих важнейшее 
значение для существования вида, не было установлено 
(Pierantoni et al., 2002; Zohar et al., 2010; Zohar, 2020). Были 
представлены лишь отдельные схемы нейроэндокринных 
взаимоотношений в связи с регуляцией нерестового по-
ведения общетеоретического плана (Balment et al., 2006; 
Zohar et al., 2010; Maximino et al., 2013).

Особо важными в научном и прикладном аспектах 
оказались исследования на уровне взаимодействия либе-
ринергических, статинергических и моноаминергических 
систем и их взаимосвязь с репродуктивной системой 
(Ueda, 2012; Blanko, 2020; Zohar et al., 2020). Значительная 
активация НСК и ГГНС в целом была впервые установ-
лена у нерестующих особей осетровых и лососевых рыб 
на основе внешних катаболических изменений организ-
ма, наступающих в процессе нереста, и было сделано 
предположение о том, что повышение уровня их функ-
циональной активности является результатом состояния 
естественного напряжения — физиологического стресса 
(Polenov, Garlov, 1971; Polenov et al., 1976; Гарлов, Поле-
нов, 1996; Garlov, 2005; Гарлов, 1922). Наконец, на основе 
результатов морфофункциональных исследований уча-
стия ГГНС в размножении рыб, включающего нерестовые 
миграции и нерест, был установлен основной стартовый 
механизм нерестовых миграций (предварительного этапа 
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размножения) проходных рыб в форме, «миграционного 
импульса» (Гарлов, Кузик, 2022). Однако сам процесс 
нереста рыб до сих пор освещен менее подробно и тре-
бует более углубленного анализа (Гарлов, Поленов, 1996; 
Garlov, 2005; Гарлов, 1922).

Целью нашего обзора явилось выяснение степени 
участия и функциональной роли НСК и ГГНС в размно-
жении рыб — в сложных последовательных процессах, 
которые включают как эндокринный аппарат организма, 
так и комплекс висцеральных органов и систем, вы-
полняющих вегетативные функции. Основной задачей 
обзора является основанный и на экспериментальных 
данных эколого-гистофизиологический анализ участия 
нейросекреторных элементов ГГНС в осуществлении 
всех этапов размножения рыб с его различными сезонами 
и биологическими особенностями.

ЭКОЛОГО-ГИСТОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЙ 
АНАЛИЗ УЧАСТИЯ НОНАПЕПТИДЕРГИЧЕСКИХ 

НСК И ГГНС В ОСУЩЕСТВЛЕНИИ НЕРЕСТА
Эколого-гистофизиологические исследования проводи-

лись на видах с различными сезонами нереста, у которых 
в различные периоды жизненного цикла четко выражены 
морфофункциональные изменения НСК и ГГНС, осо-
бенно в заднем нейрогипофизе (Гарлов, 2022; Polenov 
et al., 1976; Garlov, 2005). Изучена динамика изменений 
функциональной активности всех отделов ГГНС в не-
рестовый период у весенненерестующих осетровых рыб 
из низовьев Волги [русского осетра Acipenser gueldens-
taedtii Brandt (Linne, 1833), белуги Huso huso (Linnaus, 
1758), севрюги Acipenser stellatus (Pallas, 1771) и стерляди 
Acipenser ruthenus (Linnaus, 1758)], осенненерестующих 
моноцикличных тихоокеанских лососевых рыб (горбу-
ши Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum, 1792) и кеты Onco-
rhynchus keta (Walbaum, 1792) из низовьев и нерестилищ 
рек Найбы и Умбы (Южный Сахалин, Кольский полуо-
стров) и зимненерестующего налима Lota lota (Linnaus, 
1758) из Финского залива и Ладожского озера. У этих 
видов представлены все основные типы строения ГГНС 
и структурной (и ультраструктурной) организации НСК 
и нейрогипофиза рыб (Гарлов, Кузик, 2008). Изучены 
состояния ГГНС перед нерестом — в IV стадии зрелости 
гонад (сзг) (IV сзг), в начале нереста — в моменты ову-
ляции и спермиации (V сзг), вскоре (до недели) после 
нереста (VI сзг) и спустя значительные сроки (до одного 
месяца) после нереста (V1–II сзг). Причем особенно де-
тально (вплоть до гибели) изучены у короткоцикловой 
(живущей до полутора лет) горбуши. Исследования вы-
полнены с применением световой микроскопии, включая 
иммуногистохимию, электронную микроскопию, вклю-
чая ультрацитохимию, с количественной морфометрией 
и статистической обработкой результатов, что подробно 
описано в нашей предыдущей работе (Гарлов, Кузик, 
2022). (Иллюстративные материалы приведены в наших 
статьях, цитируемых в тексте.)

Исследования заднего нейрогипофиза у ювенильной 
молоди русского осетра из моря показали максималь-
ное содержание нейросекреторного материала (НСМ; 
4—5 баллов), соответствующее 0—20 % функциональ-
ной активности органа (степени активности выведения 
НП-нейрогормонов в общий кровоток). В реке у рыб, 
далеких от созревания (II—III сзг) и у половозрелых 
рыб, мигрирующих на нерест (с III по IV сзг) показано 

умеренное либо значительное количество НСМ (3—4 бал-
ла: Polenov, Garlov, 1971; Polenov et al.,1976). Максималь-
ное количество НСМ (4.5—5 баллов) было обнаружено 
в нейрогипофизе у «озимых» рыб осенью (III—IV и IV 
сзг) и у большинства зрелых самок весной перед не-
рестом (4.0 ± 0.12 балла; IV сзг). НСК у них находятся 
в относительно активном функциональном состоянии 
накопления и выведения НСМ, их содержание к весне 
увеличивается с 34.6 ± 8.0 до 45.8 ± 9.4 %. В нейроги-
пофизе отмечено большое количество гомори-поло-
жительного НСМ, неактивное состоянии питуицитов 
и умеренная степень гиперемии органа. После нереста 
(VI сзг) в нейрогипофизе осетра НСМ практически от-
сутствует, наблюдается активация процессов выведения 
НП-НГ из нейрогипофиза в общий кровоток. Терми-
нальные отделы нейросекреторных волокон на границе 
с синусоидными капиллярами опустошены, а электрон-
но-микроскопически большинство из них опустошены 
от нейросекреторных гранул.

В более поздние посленерестовые сроки (VI—II сзг) 
происходит снижение активности процессов выведения 
НП-НГ из нейрогипофиза и усиление процессов нейро-
гормонального синтеза в НП-НСК.

Большинство НТ, формирующих аксо-вазальные кон-
такты с синусоидными капиллярами общего кровотока, 
находятся в относительно неактивном функциональном 
состоянии накопления элементарных нейросекреторных 
гранул, что характерно только для нонапептидергических 
НТ вида А1 с гранулами 160—250 нм, (носителями изо-
тоцина — ИТ у костистых рыб, либо окситоциноподоб-
ного нейрогормона у осетровых) и вида А2 (с гранулами 
размером 110—160 нм), которые являются носителями 
вазотоцина (ВТ).

У моноцикличной осенненерестующей горбуши в на-
чале нереста выявлена яркая активация всех отделов 
ГГНС, особенно нейрогипофиза (Гарлов и др., 2019). 
Терминальные отделы нейросекреторных волокон на гра-
нице с синусоидными капиллярами опустошены от НСМ, 
а электронно-микроскопически большинство из них — 
от нейросекреторных гранул. Вскоре после нереста и осо-
бенно перед гибелью рыб в нейрогипофизе содержится 
большое количество НСМ (4—5 баллов), а нейросекретор-
ные терминали (НТ) переполнены нейросекреторными 
гранулами. Подсчет динамики соотношений различных 
фаз экструзионного цикла НТ в процессе нереста показы-
вает исчезновение активных форм НТ к моменту гибели 
рыб: самок — до 1—2 недель, самцов — до 1 мес. после 
нереста. Это доказывает наступление блокады выведения 
нейрогормонов в кровоток после нереста у моноциклич-
ных форм лососей, усиливающейся к моменту гибели, 
особенно самок.

У зимненерестующего налима установлена двухсту-
пенчатая реакция ГГНС.

1. В начале нереста происходит активация процессов 
выведения НП-НГ в области аксо-аденарных нейросек
реторных контактов НТ с железистыми клетками про-
межуточной доли гипофиза. Одновременно снижаются 
синтетическая активность НСК из преоптического ядра 
(ПЯ) и экструзионная — из НТ в нейрогипофизе в об-
ласти их аксо-вазальных нейросекреторных контактов 
с синусоидными капиллярами.

2. После нереста происходит активация выведения 
нейросекреторных продуктов уже из всех отделов ГГНС.

https://ru.wikipedia.org/wiki/1758
https://ru.wikipedia.org/wiki/1758
https://ru.wikipedia.org/wiki/1758
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Таким образом, в процессе нереста у всех изученных 
видов рыб отмечена двухфазная реакция ГГНС, наибо-
лее выраженная в нейрогипофизе, которая характерна 
для стадии тревоги и резистентности стресса. Именно 
эти два последовательных пути выведения НП-НГ — 
трансаденогипофизарный в области аксо-аденарных 
нейросекреторных контактов и парааденогипофизарный 
в области аксо-вазальных нейросекреторных контак-
тов (особенно выраженные у налима) характерны для 
стресса (Гарлов, Поленов, 1996; Garlov, 2005). Процессы 
активации выведения НП-НГ из всех отделов ГГНС, 
сопровождающиеся их гиперемией и активацией нейро-
глии, характерны для костистых рыб с единовременным 
нерестом в начале и вскоре после нереста.

До наших работ характеристика морфофункцио-
нального состояния и степени активации ГГНС были 
определены непосредственно только для самого про-
цесса овуляции без учета динамики всего нерестового 
процесса и вне зависимости от его этапов (в частно-
сти, сзг). Причем процесс выведения нейрогормонов 
из нейрогипофиза в кровоток в начале нереста (при 
овуляции) был установлен только у золотой рыбки 
и карпа, причем на электронно-микроскопическом 
уровне (Polenov et al., 1986). У большинства видов с чет-
ко выраженным единовременным нерестом, как, напри-
мер, у русского осетра, налима, горбуши, белуги, кеты, 
стерляди, севрюги активация ГГНС проходит в начале 
нереста, независимо от сезона размножения и прояв-
ляется в виде выведения НСМ из всех отделов ГГНС, 
активации глии и усиленной их гиперемии (Гарлов, 
1922). Для начальных этапов нереста характерно уси-
ление процессов синтеза нейросекреторных продуктов 
и их транспорт в нейрогипофиз, откуда из нейросекре-
торных терминалей они выводятся в общий кровоток. 
В посленерестовый период наступает относительный 
баланс синтеза и выведения нейросекреторных про-
дуктов, при этом наблюдается постепенное снижение 
активности процессов как выведения, так и синтеза, 
морфофункциональное состояние ГГНС достигает 
преднерестового уровня (Garlov, 2005).

Результаты этих исследований на основных про-
мысловых видах осетровых в период нереста выявили 
активацию НСК и их нейросекреторных терминалей 
в нейрогипофизе у всех из них. Степень выраженности 
и продолжительность функциональной активности ГГНС 
максимальна у белуги и минимальна у пресноводной 
короткоцикловой стерляди. Таким образом, прослежи-
вается прямая зависимость реакции ГГНС от крупноте-
лости животного и энергоемкости — физиологической 
«напряженности» нереста (Гарлов, 1922).

ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ РОЛЬ НП-НСК 
И ГГНС В ОСУЩЕСТВЛЕНИИ НЕРЕСТА

Активация нерестового поведения. На основании пред-
ставленных данных о том, что НП-НГ вызывают нере-
стовый рефлекс у рыб, можно считать, что первоначаль-
но они участвуют в активации нерестового поведения, 
вызывая эффект доминантного состояния возбуждения 
ЦНС (Goodson, Bass, 2001; Balment et al., 2006; Munakata, 
Kobayshi, 2010; Godwin, Thompson, 2012). Инициирование 
нерестового поведения (сексуальной и социальной фор-
мы) перед нерестом у рыб обеспечивается поступлением 
нонапептидов, преимущественно в ликвор III желудочка 

мозга, эволюционно наиболее древним трансвентрику-
лярным путем (Polenov, Garlov, 1971; Гарлов, Поленов, 
1996; Garlov, 2005). НП-НГ наряду с гонадолиберином 
оказывают нейротропный эффект на поведенческие 
центры лимбической системы мозга в амигдальной и гип-
покампальной областях (Urano, Ando, 2003; Balment et 
al., 2006; Rodriguez et al., 2017; Butler et al., 2021). Из тел 
НСК преоптического ядра НП-НГ выводятся в области 
дендро- и сомато-вентрикулярных нейросекреторных 
контактов тел НСК с ликвором III желудочка мозга. 
Рецепторы к вазотоцину обнаружены в отделах лим-
бической системы мозга, ответственных за проявления 
сексуальных и социальных форм поведения (у Teleostei 
и Tetrapods; Urano, Ando, 2003; Munakata, Kobayashi, 2010; 
Godwin, Thompson, 2012; Butler et al., 2021). Результа-
том нейротропных эффектов НП-НГ является доми-
нирующее состояние возбуждения ЦНС (Greenwood 
et al., 2008; Almeida, Oliveira, 2015; Rodriguez-Santiano 
et al., 2017). Оно особенно выражено (наряду с сомати-
ческими перестройками) у самцов и в меньшей степени 
у самок (Altmieme et al., 2019; Sokolowska et al., 2020), 
особенно у моноцикличных лососевых (Гарлов, 2022). 
У большинства видов рыб все сложные формы нересто-
вого поведения (брачное, родительское, агонистическое 
и др. социальные формы) сохраняются до конца нереста, 
с чем, видимо, связана как исходная в начале нереста, 
так и последующая активация ГГНС (Гарлов, Поленов, 
1996; Rose, Moore, 2002; Mennigen et al., 2022).

Морфологически «нейротропные» пути выведения 
НП-НГ в период нереста особенно ярко выражены 
в опустошении перикарионов НСК от НСМ и капель 
нейросекрета, а также тел Герринга — в области их ак-
со-вентрикулярных нейросекреторных контактов в ней-
рогипофизе, т. е. в редукции особых форм массового 
накопления нейросекреторного материала (Polenov, 
Garlov, 1971; Polenov et al., 1990; Гарлов и др., 1995; 
Garlov, 2005; Гарлов, 2022).

Каплевидный нейросекрет (КНС, colloid droplets раз-
мером от 1.5 до 20 мкм) в нонапептидергических НСК 
(НП-НСК) из ПЯ является более древней формой, чем 
гранулярный нейросекрет (Moitra, Sarkar, 1976; González, 
Rodríguez, 1980; Garlov, 2005; Гарлов, 2022). Причем 
КНС отмечен только в локально расширенных каналь-
цах гранулярного эндоплазматического ретикулума пе-
рикарионов НСК и в начальных отделах их отростков. 
При активации НСК содержимое капель в перикарионах 
«растворяется» внутри теряющих рибосомы канальцев 
гранулярной эндоплазматической сети и транспортиру-
ется в их отростки в неструктурированной форме. При 
этом происходит прогрессивное уменьшение размеров 
капель и разрыхление их содержимого по ходу аксонов. 
В НСК иммуноцитохимически установлено наличие 
экстрагранулярного пула нейрогормонов в канальцах 
агранулярной эндоплазматической сети, которые обра-
зуют систему непрерывной сети от перикарионов НСК 
к терминалям их аксонов — НТ (Alonso, 1984; Castel et al., 
1984; Garlov, 2005). Количество такого не гранулярного 
нейросекреторного продукта прямо пропорционально 
секреторной активности НСК. Транспортировка капель 
нейросекрета по канальцам агранулярной эндоплазма-
тической сети осуществляется путем «расплавления» 
капель в своеобразные каплевидные (полиморфные, 
«кляксообразные») структуры (Гарлов и др., 1995). У не-
которых видов костистых рыб последние обнаруживаются 
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в полостях сильно расширенных канальцев грануляр-
ного эндоплазматического ретикулума в перикарионах 
и проксимальных отделах аксонов НСК (Garlov, 2005; 
Гарлов, Кузик, 2008, Гарлов, 2022). Содержимое «раство-
рившихся» внутри гранулярного эндоплазматического 
ретикулума капель перемещается в нейросекреторные 
терминали по канальцам агранулярной эндоплазмати-
ческой сети. От последних отшнуровываются мелкие 
пузырьки, которые изливают свое содержимое за пределы 
плазмалеммы путем экзоцитоза.

Пути образования, транспорта и выведения капле-
видного нейросекрета из перикарионов и отростков 
НСК видимо, универсальны для многих секреторных 
формаций, поскольку морфологически подобные же 
структуры (colloid droplets) отмечены в клетках Дальгрена, 
пинеалоцитах, ганглиях насекомых (Polenov et al., 1990; 
Scharrer, 1990; Гарлов и др., 1995; Гарлов, Поленов, 1996; 
Garlov, 2005; Heng, Rui, 2008; Гарлов, 2022).

Цитохимические свойства КНС существенно от-
личаются от гранулярного секрета и, хотя капли всег-
да гомориположительны, у некоторых видов рыб они 
ПАФ-положительны и воспринимают кислые красители. 
Иммуноцитохимически показано, что у рыб нейросекре-
торные капли могут быть вазотоцин- или изотоцин-им-
мунноположительными только после предварительной 
обработки срезов трипсином (Гарлов и др., 1995; Гарлов, 
Поленов, 1996; Гарлов, 2022). Это доказывает, что в ка-
плях содержится пронейрогормон (с соответствующим 
белком-носителем), поскольку в каскаде ферментатив-
ных (протеолитических) реакций процессинга участвуют 
трипсин-подобные пептидазы (Acher et al., 1988; Khanna, 
Waisman, 1988). КНС является, очевидно, фермента-
тивно наиболее устойчивой формой нейросекрета, по-
скольку он не содержит ряда «дестабилизирующих» ве-
ществ, присоединяемых к нейрогормональному продукту 
(комплексу: нейрогормон–нейрофизин) в комплексе 
Гольджи. Прежде всего это олигосахаридный компонент 
и кислая фосфатаза, содержащаяся под липопротеино-
вой оболочкой в нейросекреторных гранулах (Castel et 
al., 1984; Rothman, Wieland, 1996; Garlov, 2005; Гарлов, 
2022). Как наиболее крупная форма нейросекрета КНС 
является наименее реактивной формой его аккумуля-
ции, которая обеспечивает массированное выведение 
нейрогормонального продукта. Однако часть капель 
в перикарионах НСК посредством лизиса подвергается 
кринофагии, что более характерно для КНС, чем для 
нейросекреторных гранул. Вероятно, это особая древняя 
форма массового депонирования пронейрогормонов, 
необходимых для обеспечения процесса размножения. 
На это указывает сезонная динамика появления капель 
и их редукция у пойкилотермных животных при пере-
ходе к активной жизни и размножению (Поленов и др., 
1993; Гарлов и др., 1995; Гарлов, Поленов, 1996). Сле-
довательно, высокая способность КНС к длительному 
депонированию в период размножения может иметь 
важное адаптивное значение в механизмах, обеспечи-
вающих его эколого-физиологическую пластичность 
(Гарлов и др., 1995; Bolis et al., 2001; Garlov, 2005; Heng, 
Rui, 2008; Гарлов, 2022).

Гигантские формы нейросекреторных терминалей — 
тела Герринга — размером от 10 до 40 мкм выявляются 
во всех отделах ГГНС, даже в области ПЯ у рыб и амфи-
бий, а также в каудальной нейросекреторной системе 
рыб (Polenov, Garlov, 1971; Saksena, 1979; Ugrumov, 2002; 

Garlov, 2005). Тела Герринга могут напрямую контакти-
ровать с ликвором III желудочка мозга, формируя у рыб 
аксо-вентрикулярные нейросекреторные контакты. Ак-
со-вентрикулярные контакты, таким образом, могут 
обеспечивать выведение большого количества НП-НГ 
в спинномозговую жидкость. Можно отметить следующие 
морфологические особенности тел Герринга (Polenov, 
Garlov, 1971):

1) наличие двух зон: центральной, содержащей преи-
мущественно органоиды, и периферической, содержащей 
в основном различные формы нейросекреторных гранул 
или вакуолей;

2) наличие деструктивно измененных митохондрий, 
канальцев агранулярной эндоплазматической сети, ней-
ротрубочек и нейросекреторных гранул;

3) наличие разного количества мультиламеллярных 
телец, образующихся вследствие деградации органоидов 
и гранул;

4) преобразование нейросекреторных гранул в зерни-
стые гранулы и выведение их содержимого в нейроплазму;

5) отсутствие «синаптических» пузырьков и
6) разрушение дистальных участков плазмалеммы с от-

торжением периферической зоны нейроплазмы и излия-
нием ее содержимого в экстрацеллюлярное пространство; 
причем центральная зона тела Герринга сохраняется, 
являясь «колбой роста» последующих регенеративных 
процессов.

Данные особенности позволили выявить прохождение 
телами Герринга своеобразного секреторного, точнее 
экструзионного цикла (Polenov, Garlov, 1971; Trifaro 
et al., 2000; Garlov, 2005; Gozdowska et al., 2013). Соответ-
ственно, функциональными особенностями тел Герринга 
можно считать наиболее значимую среди нейросекре-
торных терминалей выраженность всех экструзионных, 
дегенеративных и регенеративных процессов, меньшую 
реактивность при экструзии нейросекреторного продукта 
и то, что выведение комплекса нейрогормон–нейрофи-
зин происходит не только посредством его диффузии 
через плазмалемму, но и по макроапокриновому типу. 
Выведение в спинномозговую жидкость в основном 
происходит трансвентрикулярным путем.

Все представленные особенности связаны с тем, что 
тела Герринга происходят от «стареющих» высокодиффе-
ренцированных НСК (Гарлов, Поленов, 1996; Ugrumov, 
2002; Garlov, 2005) и их массовые образования прохо-
дят при местной регенерации (Khanna, Waisman, 1988; 
Abramova et al., 2000). Количество тел Герринга возрастает 
у проходных рыб и в период миграций в них ярко выра-
жены все экструзионные процессы, затухающие к концу 
нереста с образованием их остаточных (опустошенных) 
форм (Garlov, 2005; Гарлов, Кузик, 2008, 2022; Heng, Rui, 
2008). Нейрогормоны, массово аккумулированные в те-
лах Герринга, выявляются также и в клетках Дальгрена 
каудальной нейросекреторной системы рыб (McCrohan 
et al., 2007; Heng, Rui, 2008; Gozdowska et al., 2013). При 
выведении в ликвор мозга они оказывают длительные 
нейротропные эффекты, последовательно обеспечива-
ющие миграционные и нерестовые (социальные и сек-
суальные) формы поведения (Гарлов, 2022).

Приобретение и сохранение нерестовой окраски 
брачного наряда до конца размножения обеспечива-
ется стимулирующим влиянием НП-НГ на функцию 
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меланотропоцитов промежуточной доли гипофиза, 
с которым нейрогипофиз составляет единый нейропро-
межуточный комплекс (neurointermediate lobe) гипофиза 
(Garlov, 2005). Этот процесс синхронно взаимосвязан 
как с развитием миграционного поведения, так с нере-
стом. Морфологически наиболее ярко активация ГГНС 
выражена в нейрогипофизе налима в начале и после 
нереста в виде прогрессирующего выведения НП-НГ 
из НТ в области аксо-аденарных, а затем и аксо-ва-
зальных нейросекреторных контактов (Гарлов, 2022). 
Это согласуется и с данными о четкой положительной 
корреляции сезонной мРНК-экспрессии вазотоцина 
с половым диморфизмом окраски тела при инверсии 
пола у дорады (Sparus aurata L.) (Reyes-Tomassini et al., 
2017). Причем было установлено, что экспрессия ва-
зотоцина в головном мозге, особенно в НСК в ПЯ, 
максимально сниженная во время покоя гонад, усили-
вается в процессе смены пола, достигая пика к нересту, 
особенно у самок, брачный наряд у которых более вы-
ражен, чем у самцов. Ведущую роль в этом процессе, 
вероятно, также выполняет вазотоцин как синергист 
кортиколиберина при стрессе, стимулирующий выброс 
гормонов опиоидного ряда из нейропромежуточной доли 
гипофиза, в частности адренокортикотропный и α-ме-
ланоцитстимулирующий гормоны, в целом вызывая 
кортиколибериноподобный эффект (Wendelaar Bonga, 
1997; Habib et al., 2001; Gesto et al., 2014; Backsstrom et 
al., 2021).

Стимуляции сокращения гладкой мускулатуры гонад. 
Активация НП-НСК особенно выражена в моменты 
овуляции и спермиации (V сзг), когда возникает потреб-
ность в стимуляции сокращения гладкой мускулатуры 
гонад, особенно в изотоцине, который обладает десяти-
кратно большей тонической активностью, чем вазотоцин 
(Гарлов, Поленов, 1996; Wendelaar Bonga, 1997; Гарлов, 
Мосягина, 1998; Zohar et al., 2020). При нересте изото-
цин выполняет важную роль в сокращении яйцеводов, 
оказывая дозозависимое влияние на сократительную 
способность оболочки яйцеводов (tunica albuginea), 
как, например, установлено (in vitro) у самок дорадо 
(Piccinno et al., 2014). При этом изотоцин стимулирует 
выведение лютеинизирующего и соматотропного гор-
монов гипофиза, действуя как анорексигенный фактор. 
Вероятно, он оказывает противоположное влияние 
на потребление пищи и размножение, поскольку подоб-
ное действие изотоцина характерно для млекопитающих 
(Mennigen et al., 2017). При овуляции главной мишенью 
НП-НГ являются клетки теки фолликулов особенно 
крупных ооцитов яичника осетровых и лососевых рыб 
(Поленов, Гарлов, 1989; Гарлов, Поленов, 1996). Уста-
новлено, что у осетровых рыб клетки теки фолликулов 
яичника, в которых имеются все признаки гладкомы-
шечных элементов (три типа миофиламентов: тонкие, 
промежуточные и толстые, саркоплазматическая сеть 
и плотные тельца на плазмалемме), являются основ-
ной клеточной мишенью воздействия НП-НГ (Гарлов, 
Мосягина, 1998). Клетки теки фолликула являются, 
по-видимому, миоидно-стероидсекретирующими элемен-
тами, поскольку ультрацитохимически в их цитоплазме 
четко выявляется ключевой фермент стероидогенеза 
3-β-гидрокси-стероиддегидрогеназа (Гарлов, Мосягина, 
1998; Piccinno et al., 2014; Reyes-Tomassini et al., 2017). 
Однако морфологические признаки стероидогенеза 
(агранулярная эндоплазматическая сеть, митохондрии 

с трубчато-везикулярными кристами, липидные кап-
ли) у них выражены относительно слабо. Установлена 
корреляция уровней экспрессии аргинин-вазотоцина 
с двумя ключевыми стероидогенными ферментами гонад 
(ароматазы cyp11b2 и особенно cyp19ala), что указывает 
на их взаимосвязь (Reyes-Tomassini et al., 2017).

В семенниках рыб такими мишенями НП-НГ явля-
ются гладкомышечные элементы семенных канальцев, 
выводковых протоков, оболочек и крупных сосудов се-
менника (Гарлов, 2022). Все элементы семенных ка-
нальцев находятся в состоянии синхронной активации 
в моменты спермиации в начале нереста (Piccinno et al., 
2014; Reyes-Tomassini et al., 2017). Стимуляция как про-
цессов овуляции, так и спермации со стороны гипота-
ламуса осуществляется комплексно гонадолиберинами 
и НП-НГ двумя путями — трансаденогипофизарным 
и парааденогипофизарным, причем в процессе сперми-
ации ведущим является путь прямого стимулирующего 
влияния изотоцина (у осетровых: окситоциноподобного 
нейрогормона) на семенник (Гарлов, Поленов, 1996; Pic-
cinno et al., 2014; Mennigen et al., 2017; Zohar et al., 2020; 
Гарлов, 2019, 2022).

Участие НП-НГ в поддержании осмотического рав-
новесия организма в период нереста особенно важно, 
поскольку в процессе речной миграции и нереста про-
исходит прогрессирующая гидратация мышц, наиболее 
выраженная у лососей (Warne et al., 2002; Makino et al., 
2007; Kulczykowska, 2019; Гарлов, Кузик, 2022). В механиз-
мах осуществления процессов регуляции и поддержания 
осмотического равновесия и ионного баланса организ-
ма хлорид-секретирующими клетками респираторно-
го эпителия жабр участвуют два различных рецептора 
к вазотоцину, типов V1, и V2 (Olson, 2002; Marshall, 2003; 
Guibbolini, Avella, 2003). Ведущую роль в этом механизме, 
направленном на преодоление нарушения водно-солевого 
обмена, выполняет вазотоцин (Saito et al., 2001; Balment 
et al., 2006; Kulczykowska, 2019).

Антигонадотропное действие НП-НГ является их важ-
нейшим эффектом в период нереста, вызванным макси-
мальным усилением висцеротропной активности ГГНС 
в виде массового выведения нейрогормонов из нейро-
гипофиза в общий кровоток. У рыб оно осуществляется 
прямым ингибированием секреции гонадолиберина при 
синергизме НП-НГ с дофамином, стимуляцией секреции 
адренокортикотропина в аденогипофизе при синергизме 
с кортиколиберином и, наконец, тормозящим влиянием 
НП-НГ на эндокринные и генеративные функции гонад, 
т. е. на всех уровнях гипоталамо-гипофизарно-гонадной 
оси нейро-эндокринных взаимоотношений (Parhar et 
al., 2003; Garlov, 2005; Balment et al., 2006; Zohar et al., 
2010; Гарлов, 2022). В некоторых люлиберинергических 
НСК из вентральной (мелкоклеточной) части ПЯ у ко-
стистых рыб показано наличие его двух форм (форма 
лосося и форма цыпленка), модулирующих электри-
ческую активность вазотоцинергических НСК (Saito 
et al., 2003; Zohar et al., 2010; Hasunuma et al., 2013). 
Cекреторная активность НП-НСК и взаимодействие 
НП-НГ (преимущественно вазотоцина) с аденогипофи-
зотропными гормонами обеспечивают сложные меха-
низмы их влияния на репродуктивные процессы, стресс 
и «метаболические регуляторные пути» (Balment et al., 
2006; Zohar, 2020).



	 ЦИТОМОРФОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ… / CYTOMORPHOLOGICAL ANALYSIS…� 229

ЦИТОЛОГИЯ, 2025, том 67, № 4 / CELL AND TISSUE BIOLOGY, 2025, vol. 67, no. 4

Многолетними опытно-производственными ис-
пытаниями эффективности гонадостимулирующего 
действия препаратов изолированных передней и зад-
ней долей гипофиза на овуляцию и спермиацию про-
изводителей осетра и севрюги было установлено, что 
НП-НГ в физиологических дозах либо тормозят, либо 
нарушают эти процессы, а их повышенные дозы вы-
зывают четкий антигонадотропный эффект (Гарлов, 
Поленов, 1996; Garlov, 2005; Balment et al., 2006; Zohar et 
al., 2010). Длительная задержка наступления процессов 
овуляции и резорбции их половых продуктов в солоно-
ватой воде «критической» солености (4—8 ‰), очевидно 
также является результатом повышенного содержания 
НП-НГ в крови (Гарлов, 2022). Поэтому можно по-
лагать, что сохранение метаболического равновесия 
организма в период нереста в значительной степени 
обеспечивается антигонадотропным эффектом действия 
НП-НГ, в особенности вазотоцина (Wendelaar Bonga, 
1997; Pierantoni et al., 2002; Garlov, 2005; Shahjahan et al., 
2014). При этом НП-НГ участвуют в регуляции гипота-
ламо-гипофизарно-гонадной оси нейро-эндокринных 
взаимоотношений, причем особенно активно в период 
размножения (Foran, Bass, 1999; Garlov, 2005; Balment 
et al., 2006; Mennigen et al., 2022; Гарлов, 2022).

Таким образом, инициирующее нерест нейротроп-
ное действие НП-НГ в виде нерестового поведения 
сменяется на висцеротропное действие НП-НГ к его 
завершению и направлено на торможение функций 
всех звеньев гипоталамо-гипофизарно-гонадной оси 
нейроэндокринных взаимоотношений. В регуляции 
углеводного обмена вазотоцин может участвовать на-
прямую, поскольку он стимулирует гликогенолиз в пе-
чени форели и угря, воздействуя на вазорецепторы 
(типа V1) в гепатоцитах (Guibbolini et al., 2000; Bal-
ment et al., 2006). При этом и вазо-, и изотоциновые 
рецепторы выявлены во многих органах рыб: почке, 
печени, яичнике, гипофизе, жабрах, сердце, мышцах, 
селезенке, боковой линии, мочевом пузыре, кишечни-
ке (Gozdowska et al., 2006; O’Connell, Hofmann, 2012; 
Gozdowska et al., 2013). Возможно, что именно этот 
завершающий нерест метаболический эффект, генера-
лизованный и пролонгированный, является ведущим 
физиологическим механизмом смены энергетического 
«репродукционного» обмена на пластический энергос-
берегающий «нагульный» (Garlov, 2005; Гарлов, Кузик, 
2008; Shahjahan et al., 2014; Гарлов, 2022).

НП-НГ активно участвуют в обеспечении защитно-при-
способительных реакций организма на физиологический 
стресс, которым, по нашему представлению, является 
нерест (Polenov, Garlov, 1971; Polenov et al., 1976; Гарлов, 
Поленов, 1996; Garlov, 2005; Zohar et al., 2010; Sokolowska 
et al., 2020). Следовательно, активацию ГГНС при нересте 
можно рассматривать как показатель первичного стрес-
сорного эффекта. Двухфазная реакция ГГНС в период 
нереста, соответствующая стадиям тревоги и резистент-
ности стресса, отражает её участие в защитно-приспо-
собительных реакциях организма на естественный (ау-
тогенный) физиологический стресс, что было показано 
экспериментально в солевых растворах различной кон-
центрации путем моделирования на половозрелых осо-
бях осетра и севрюги всех трех форм стресса: эустресса, 
стресса и дистресса (Polenov, Garlov, 1974; Гарлов, 2022).

Степень активации структур и ультраструктур нейро-
гипофиза в экспериментах выражена более ярко, причем 

после месяца содержания самок севрюги в критической 
солености (5 ‰), оказывающей биостимулирующий эф-
фект, наблюдается умеренно активное выведение НП-
НГ в кровоток, близкое к контролю. При солености 17 
и 22 ‰ установлено активное выведение нейрогормонов 
в кровоток в виде опустошения нейрогипофиза от НСМ 
при гипертоническом стрессе, а при максимальной кон-
центрации солевого воздействия (32 ‰) вызывающего 
дистресс, отмечены уже патологические изменения (де-
струкция) ультраструктур, особенно НТ (Polenov, Garlov, 
1974; Гарлов, Поленов, 1996).

Результаты этих экспериментов подтвердили извест-
ное представление о прямой зависимости степени акти-
вации ГГНС от интенсивности и продолжительности 
воздействия. Следовательно, активацию ГГНС при не-
ресте у исследованных видов рыб можно рассматривать 
как результат естественного физиологического стресса 
(Polenov, Garlov, 1971; Polenov et al., 1976; Wendelaar Bon-
ga, 1997; Sokolowska et al., 2013). При стрессе большие 
количества НП-НГ снижают степень функциональной 
активности желез-мишеней, обеспечивая водно-солевой 
и в целом метаболический гомеостаз, препятствуя, та-
ким образом, «внутреннему сгоранию организма» (Гар-
лов, Поленов, 1996; Garlov, 2005; Гарлов, 2022). С этим 
согласуются и данные о снижении функциональной 
активности интерренальной ткани и уменьшение содер-
жания кортикостероидов в крови после нереста у осетра 
по сравнению с преднерестовым состоянием. Активность 
щитовидной железы у самок осетра после нереста также 
снижается (Polenov et al., 1976; Елифанов и др., 1987; 
Поленов и др., 1993).

Однако блокада функции выведения НП-НГ из ней-
рогипофиза при высокой функциональной активности 
НП-НСК, наступающая после нереста у моноциклич-
ных видов, видимо, соответствует состоянию запредель-
ного торможения или шока в условиях сверхсильного 
стресса — дистресса. В основе дезинтеграции нейро-
эндокринных взаимоотношений лежит нарушение 
механизмов саморегуляции в гипоталамо-гипофизар-
но-адреналовой системе. Известное состояние гипера-
дренокортицизма, развивающееся в процессе нереста 
у моноцикличных лососей рода Oncorhynchus, видимо, 
и является одной из причин такой блокады выведения 
НП-НГ (Гарлов, Поленов, 1996; Garlov, 2005; Гарлов, 
2022). Последовательные дисфункции ГГНС и конечное 
выключение влияния НП-НГ, возможно, выполняют 
инициирующую роль в ускорении процессов старения 
организма и быстрой гибели рыб, являясь ключевым ме-
ханизмом в реализации важнейшей видовой адаптации 
лососей — моноциклии (Гарлов, 2022). Таким образом, 
характер участия НП-НГ в защитно-приспособитель-
ных реакциях организма в ответ на физиологический 
стресс в период нереста, определяется координацией 
взаимоотношений секреторного цикла (перикарионов 
НП-НСК из ПЯ) и экструзионного (НТ в нейрогипо-
физе), которая осуществляется по принципу «согласо-
ванность–разобщенность» и имеет приспособитель-
ное значение соответственно на организменном либо 
(у моноцикличных видов) на популяционно-видовом 
уровне. Пути влияния НП-НГ и функциональная роль 
НП-НСК и ГГНС у рыб в период нереста представлены 
на схеме (рис. 1а, б).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, стресс, возникающий при нересте, 

можно рассматривать как конечное звено последова-
тельных этапных процессов, обеспечивающих явление 
прогрессирующего снижения степени эврибионтности 
проходных рыб в процессе полового созревания, ми-
грации и нереста (Гербильский, 1965; Гарлов, Поленов, 
1996; Гарлов, 2022; Гарлов, Кузик, 2022). При осущест-
влении дальнейших исследований, представляющих 
большой интерес как в научном, так и в прикладном 
аспектах, возможно руководствоваться предлагаемой 
нами краткой рабочей гипотезой о нейроэндокринных 
механизмах снижения степени эврибионтости рыб при 
размножении (Гарлов, 2022).

НП-НГ в комплексе с половыми гормонами играют 
важную роль в детерминации нерестового миграцион-
ного поведения, создавая в ЦНС «половую доминанту» 
(Гарлов, Поленов, 1996; Garlov, 2005; Balment et al., 2006; 
Гарлов, 2022). Инициирование нерестового поведения 
под влиянием нонапептидов, преимущественно вазото-
цина, связано с эмоциональным стрессом, особенно ярко 
выраженным у самцов (Ota et al., 1999; Maximino et al., 
2013; Гарлов, 2022). В период нереста НП-НГ, главным 
образом изотоцин (либо окситоциноподобный нейрогор-
мон у осетровых), способствует овуляции и спермиации, 
стимулируя сокращения гладкомышечных элементов как 
самих гонад, так и их регуляторных кровеносных сосудов 
(помимо нейропроводниковых механизмов регуляции). 
При этом НП-НГ потенцируют действие половых гор-
монов (тормозят выброс гонадолиберина и увеличивают 
чувствительность к нему гонадотропоцитов), участвуют 
в регуляции генеративной и эндокринной функций гонад, 
стимулируют секрецию адренокортикотропина и тире-
отропина, пролактиноподобного гормона (Mennigen et 
al., 2017, 2022; Altmiemeet al., 2019).

Функция ГГНС в реализации физиологического стрес-
са ‒ нереста особенно ярко проявляется под широким 
влиянием НП-НГ на комплекс висцеральных органов: 
выделительную систему, гладкую мускулатуру сосудов 
периферических эндокринных желез и пищеварительного 
тракта, депо жиров и углеводов. Степень выраженности 
активации ГГНС находится в прямой взаимозависимо-
сти от интенсивности нереста (энергетической нагру-
женности) и в обратной — от его кратности, снижаясь 
к растянутому и порционному нересту (Гарлов, Поленов, 
1996; Гарлов, 2022). Таким образом, последовательные 
реакции ГГНС параллельно с гипоталамо-гипофизар-
но-гонадной, гипоталамо-гипофизарно-адреналовой, 

гипоталамо-гипофизарно-тироидной и гипоталамо-гипо-
физарно-соматомединовой системами отражают ее уча-
стие как в поэтапном снижении степени эврибионтности 
(энергоемкие эффекты влияния НП-НГ на репродукци-
онное поведение), так и в поддержании метаболического 
равновесия организма (висцеротропный энергосберегаю-
щий эффект НП-НГ). Вероятно, регуляция такой цикли-
ческой динамики изменений степени эврибионтности 
организма в онтогенезе особи осуществляется, в основ-
ном, по принципу саморегуляции на фоне истощения 
организма в результате миграций и нереста.

Антигонадотропный эффект НП-НГ оказывается 
решающим для сохранения метаболического равнове-
сия организма после нереста, поскольку он радикально 
влияет на характер обменных процессов путем их воз-
можного переключения с энергоемкого «энергетиче-
ского» типа обмена на энергосберегающий «пластиче-
ский». Этот механизм, по-видимому, отражает общий 
принцип комплексного участия НП-НГ в размножении 
позвоночных животных: триггерный (запускающий ре-
продуктивное поведение) и терминальный (комбиниро-
ванный: «утеротонический» эффект с метаболическим). 
Последний можно рассматривать как своеобразный 
ключевой механизм реверсии или функциональной 
обратимости обменных процессов, отсутствующий у мо-
ноцикличных форм. Сходный принцип реверсионного 
механизма — «триады равновесной системы» — в котором 
альтернативные процессы аккумуляции и расходования 
материально-энергетических ресурсов находятся под 
управлением центра саморегуляции, лежит в основе 
структурно-функциональной организации ключевых 
звеньев биологических интеграционных систем, что 
установлено благодаря применению метода формали-
зованного сопоставительного анализа (cross-analysis) 
(Garlov, 2005, Гарлов, 2022).

На представленной схеме (см. рис. 1) участия ГГНС 
в размножении рыб показаны функциональная роль (а) 
и основной принцип нейроэндокринной интеграции раз-
множения рыб, где ГГНС выполняет ключевую роль (б). 
На ее основе разработана система управления биотех-
никой воспроизводства популяций ценных видов рыб 
путем комплексного воздействия на центры интеграции 
важнейших биологических процессов (эколого-физио
логическими факторами с целью изменения уровня 
секреции — «дозирования»), либо моделирования их 
эффектов, конкретных биотехнологических решений, 
защищенных 12 свидетельствами об изобретениях (Гар-
лов, 2022).
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