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На основе результатов эколого-гистофизиологических исследований с применением световой микро-
скопии, включая иммуногистохимию, электронную микроскопию с количественной морфометрией
результатов, обнаружено участие преоптико-гипофизарной нейросекреторной системы (гипоталамо-
гипофизарной нейросекреторной системы, ГГНС) в инициировании миграционных процессов, под-
твердив, таким образом, гипотезу проф. Н.Л. Гербильского и А.Л. Поленова о природе “миграционно-
го импульса”. Впервые, в начале миграционного процесса у генетически отдаленных видов, но эколо-
гически сходных анадромых форм мигрантов (осетровых и лососевых) с различным сезоном размно-
жения: весенненерестующих русского осетра, севрюги и осенненерестующей горбуши установлена
активация синтеза нейросекреторных продуктов в перикарионах нейросекреторных клеток (НСК) и их
транспорт в нейрогипофиз, где они аккумулируются. Одновременно показано выведение нейросекре-
торных продуктов из НСК в ликвор III желудочка мозга. Таким образом, ГГНС оказывает комплекс-
ный синхронный эффект, который заключается: 1) в нейротропном воздействии нонапептидных ней-
рогормонов на поведенческие центры центральной нервной системы (ЦНС), вызывающее доминант-
ное состояние возбуждения ЦНС, соответствующее “миграционному импульсу”, 2) в нарушении
адаптированного уровня осморегуляции морского “нагульного” периода онтогенеза и 3) в прекраще-
нии известного антигонадотропного действия нонапептидных нейрогормонов, что способствует пере-
ходу организма на энергозатратный энергетический тип метаболизма. Сопоставительный анализ соб-
ственных и литературных данных подтверждает общность этого метаболического механизма у рыб, что
позволяет его рассматривать как важнейшую филогенетическую адаптацию типа ароморфоза, направ-
ленную на достижение биологического прогресса вида. В последующих навигационных механизмах
хоминга, широко освещенных в мировой литературе, ведущую роль выполняют люлиберинергические
центры гипоталамуса. Экологическое многообразие этих механизмов популяционного уровня и нали-
чие стрэинга у рыб позволяет рассматривать их как специализации микроэволюционного происхожде-
ния. Последующий анализ функции ГГНС в процессах миграции и нереста позволит установить ос-
новной принцип интеграции процессов этого этапа онтогенеза, важнейшего для существования вида.
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Изучение процессов становления и функцио-
нирования гипоталамо-гипофизарной нейросек-
реторной системы (ГГНС) у рыб представляет
большой интерес в плане понимания эволюцион-
ного развития нейросекреторной регуляции в ряду
позвоночных. Именно у рыб наиболее ярко пред-
ставлены анцестральные для всего ряда позвоноч-
ных признаки, а также четко выражены адаптив-
ные реакции, характерные для пойкилотермных
животных, определяющие большое разнообразие
экологических форм, способствующих достиже-

нию биологического прогресса вида [1–3]. По
многим морфогенетическим признакам: по типу
дробления яйца, характеру формирования адено-
гипофиза, структуре нейросекреторных центров и
др. осетровые рыбы наиболее близки к основному
стволу эволюционного древа позвоночных [4].
Изучение механизмов нейроэндокринной регуля-
ции размножения рыб ограничивалось лишь ана-
лизом влияния нейроэндокринного комплекса на
тропные функции аденогипофиза и на эндокрин-
ную и генеративную функции гонад в процессе не-
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реста [5–8], однако размножение у проходных рыб
включает в себя нерестовые миграции и нерест.
Исследование функциональной роли ГГНС имеет
особое значение в связи с многофункциональной
ролью нонапептидных нейрогормонов в адаптаци-
ях организма позвоночных к воздействию стресса,
особенно в период размножения [9]. Предполага-
лось исходно, что у костистых рыб ведущую роль в
определении миграционного поведения выполня-
ют нонапептидные нейрогормоны ‒ аргинин-8-
вазотоцин и изотоцин [4]. В начале нерестовой ми-
грации, перед сменой среды обитания, у первично
моноцикличных форм ‒ анадромных миног и ка-
тадромных угрей, а также у скатывающихся смол-
тов лосося исходно были установлены изменения в
осмотической и ионной регуляции [10, 11]. Однако
повышение функциональной активности ГГНС в
период миграций было установлено только после
смены среды обитания в связи с изменением соле-
ности [9, 12], либо с сезонными изменениями тем-
ператур [13]. Поскольку во всех предшествующих
исследованиях не были использованы количе-
ственные методы оценки функциональной актив-
ности ГГНС, либо изучен только один из ее отде-
лов, степень участия системы в репродуктивных
процессах не была определена. Однако большин-
ством авторов была отмечена обратная зависи-
мость в содержании нейросекреторного материала
в центральном и дистальном отделах ГГНС в пре-
оптическом ядре и в нейрогипофизе у рыб в период
нерестовых миграций и в сезон размножения. В
преоптическом ядре наблюдалось опустошение
нейросекреторных клеток (НСК) от нейросекре-
торного материала, а в нейрогипофизе отмечалось
его значительное накопление. Лишь незначитель-
ное уменьшение его в гигантских нейросекретор-
ных терминалях − телах Герринга (до 50 мкм) в
нейрогипофизе, было отмечено у осетровых во
время нерестовых миграций в различные сезоны
[14]. Такж некоторое снижение содержания нейро-
секреторного материала в разных отделах ГГНС
было отмечено у скатывающихся смолтов атланти-
ческого лосося. Однако четких закономерностей
изменения функционального состояния ГГНС в
период миграций рыб не было обнаружено, и во-
прос о природе “миграционного импульса” до на-
стоящего времени остается открытым [14]. Поэто-
му в качестве единственного ведущего механизма
осуществления миграции рыб принято рассматри-
вать чисто навигационные процессы: воздействия
геомагнитных полей на рецепторные системы ор-
ганизма [15, 16] и обонятельного импринтинга и
хоминга [7, 17, 18].

Участие ГГНС в осуществлении процесса нере-
ста было установлено на промысловых видах осет-
ровых и костистых рыб благодаря применению
эколого-гистофизиологического подхода, кото-
рый заключается в анализе участия клеточных и
тканевых структур в становлении и реализации фи-

логенетических видовых адаптаций в онтогенезе
[3, 4, 14]. Эколого-гистофизиологический подход
или метод в эволюционной морфологии позволяет
вскрыть механизмы важнейших биологических яв-
лений и процессов и, намечая пути к их управле-
нию, выяснять функциональные механизмы мик-
роэволюционного процесса. Рассматривая их как
результат “эксперимента, поставленного самой
природой”, этот подход позволил нам успешно
применить в работе также и метод сопоставитель-
ного анализа (“cross-analysis” из области оценки
новизны изобретений) [3].

Цель нашего исследования заключалась в выяс-
нении функциональной роли ГГНС в осуществле-
нии нерестовой миграции рыб. Основной задачей
исследования явилось определение степени уча-
стия ГГНС в процессе анадромной миграции на
основе применения эколого-гистофизиологиче-
ского подхода.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования выполнены согласно дизайну,
одобренному Этическим комитетом Института
эволюционной физиологии и биохимии РАН,
European Communities council Directive 1986
(2010/63/EEC), согласно правилам, изложенным в
“Guide for the Care and Use of Laboratory Animals”.
При планировании и проведении исследований на
животных соблюдены “принципы 3R” Replacement
(использование альтернативных методов), Redac-
tion (минимизация количества животных в иссле-
дованиях), Refinement (минимизация факторов
безосновательного стрессирования (боль, диском-
форт и др.) животных до, во время и после проведе-
ния исследований.

Состояние ГГНС изучено у половозрелых про-
изводителей проходных анадромных рыб из невод-
ных уловов: весенненерестующих русского осетра
Acipenser gueldenstaedtii Brandt (Linne, 1833), севрю-
ги А. stellatus (Pallas, 1771) из низовьев Волги и
осенненерестующей моноцикличной горбуши On-
corhynchus gorbuscha (Walbaum, 1792) из низовьев и
нерестилищ рек Найбы и Умбы (Южный Сахалин,
Кольский полуостров). Для светооптических ис-
следований использовано 17 самок осетра и севрю-
ги и 23 особи горбуши обоего пола. На электронно-
микроскопическом уровне изучено 9 самок осетра
и севрюги и 12 особей горбуши обоего пола.

Для световой микроскопии ткань мозга с гипо-
физом фиксировали в жидкости Буэна и заключа-
ли в парафин. Депарафинизированные гистологи-
ческие срезы толщиной 5–6 мкм окрашивали па-
ральдегид-фуксином (ПАФ) по методике Гомори-
Габа с докраской азаном по Гейденгайну [19]. Сте-
пень функциональной активности ГГНС опреде-
ляли морфометрическими количественными мето-
диками оценки степени содержания нейросекре-
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торного материала в перикарионах НСК и в
нейросекреторных терминалях их аксонов (в пре-
оптическом ядре и в нейрогипофизе). На анализа-
торах микроизображений “Морфоквант” и “Ви-
деотест” проводили цитоспектрофотометрию ги-
стологических препаратов с использованием
программы “Видеотест”.

Иммуногистохимические исследования выпол-
нены с целью установления эргичности НСК. Им-
муногистохимический метод с использованием не-
меченых антител и иммуногистохимические реак-
ции проводили по общепринятой методике [20].
Депарафинизированные срезы промывали в не-
скольких порциях PBSS и PBS с 0.1% TRITON
X-100 (PBST). Затем проводили 30-минутную бло-
кировку эндогенной пероксидазы 0.3%-ным рас-
твором перекиси водорода на PBST. После не-
скольких промывок в PBST была проведена бло-
кировка неспецифического связывания при
комнатной температуре в течение 1 ч в 5%-ном
блокирующем растворе, содержащем 2% бычьего
сывороточного альбумина и 3% нормальной сыво-
ротки козы, разведенные на PBST. Затем при 4°С
в течение 48 ч были проведены инкубации с пер-
вичными антителами к вазотоцину (кролик, 1:1000,
Sigma, США) и изотоцину (кролик, 1:1000, Sigma,
США). После инкубации и тщательной промывки
в PBST в течение 1 ч срезы инкубировали при ком-
натной температуре во вторичных антителах (овца-
против-кролика, конъюгированная с биотином
1:300; VectorLabs., Великобритания).

После промывки в PBS срезы на 1 ч при комнат-
ной температуре помещали в раствор стрептови-
дин-пероксидазы (BioLegend, США), разведенной
на РBS 1:700. Во всех случаях для визуализации пе-
роксидазы использовали 0.05%-ный раствор диа-
минобензидина с 0.3%-ной перекисью водорода на
PBS. Далее стекла подвергали стандартной гисто-
логической обработке, заключали в прозрачную
среду (Bio–Optika, Италия) и высушивали. Специ-
фичность окраски проверяли с помощью негатив-
ного контроля (без первичных антител). Позитив-
ным контролем считали выявление белков в струк-
турах, ранее описанных в литературе.

Электронномикроскопическое исследование
проведено на материале (область преоптического
ядра гипоталамического отдела головного мозга),
фиксированном в глютаральдегиде (по Сабатини),
осмии (по Колфилду) и заключенном в аралдит и
эпон [21]. Ультратонкие срезы (50–70 нм) контра-
стировали в уранилацетате и цитрате свинца по
Рейнольдсу. Проводили анализ процентного соот-
ношения НСК, находящихся в различных фазах их
секреторного цикла и экструзионного цикла ней-
росекреторных терминалей аксонов [9]. Результа-
ты представлены в виде таблиц, гистограмм и схем.

Для конструктивного исследования механизмов
участия ГГНС в осуществлении этапов размноже-

ния проходных рыб, представленных в формализо-
ванной графической форме, использован метод со-
поставительного анализа [14].

Статистический анализ гистоморфологических
и иммуногистохимических исследований ГГНС
осетровых и горбуши проводили с помощью дис-
персионного анализа (ANOVA) и последующего
апостериорного анализа межгрупповых различий
по критерию Тьюки. Результаты исследований
представлены как среднее ± стандартная ошибка,
данные по количественной морфометрии структур
и ультраструктур ГГНС обработаны статистически
с использованием пакета программ Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

У объектов нашего исследования ‒ русского
осетра, севрюги и горбуши представлены основ-
ные типы строения ГГНС рыб (рис. 1). В ГГНС
осетровых в отличие от костистых рыб четко выра-
жен передний нейрогипофиз или проксимальная
нейросекреторная контактная область, гомологич-
ная срединному возвышению наземных позвоноч-
ных [9]. В ней осуществляется гипоталамическая
регуляция тропных функций аденогипофиза
транс-аденогипофизарным путем (рис. 1а: II), по
которому нонапептидергические нейрогормоны
через сеть портальных сосудов поступают в адено-
гипофиз. В нейрогипофизе осетровых, имеющем
трубчатое строение, наиболее выражены аксо-ва-
зальные нейросекреторные контакты с капилляра-
ми общего кровотока, по которым нонапептидные
нейрогормоны поступают к висцеральным орга-
нам-мишеням пара-аденогипофизарным путем
(рис. 1а: III) и участвуют в регуляции вегетативных
функций организма [14]. Наиболее древние, менее
развитые, аксо-вентрикулярные контакты тел Гер-
ринга с полостями гипофизарных бухт (recessus hy-
pophyseus как продолжение recessus infundibulum)
осуществляют транспорт нонапептидных нейро-
гормонов в спинномозговую жидкость (ликвор)
транс-вентрикулярным путем (рис. 1а: I), откуда
нейрогормоны воздействуют на центры поведения
в ЦНС [23].

У горбуши, как и у большинства костистых рыб,
корни нейрогипофиза пронизывают все три отдела
гипофиза (про-, мезо и мета-аденогипофиз) [3, 24].
В мета-аденогипофизе нейросекреторные терми-
нали образуют непрямые аксо-вазальные контак-
ты, формируя здесь компактную нейропромежу-
точную долю гипофиза (рис. 1b).

Характерные морфологические особенности
строения ГГНС у осетровых согласуются с пред-
ставлением об их близости к основному стволу эво-
люционного древа позвоночных. Наличие в нейро-
гипофизе прямых аксо-вентрикулярных нейросек-
реторных контактов с полостями гипофизарных
бухт, откуда нонапептидные нейрогормоны посту-
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пают в ликвор мозга, свидетельствует о нейротроп-
ном пути их влияния на ЦНС [18]. Таким образом,
нонапептидные нейрогормоны вызывают нейро-
тропный эффект (в областях сомато-, дендро- и ак-
со-вентрикулярных нейросекретных контактов),
аденогипофизотропный (в зонах аксо-аденарных
контактов) и висцеротропный (в области аксо-ва-
зальных контактов).

У осетра и у горбуши в начале нерестовой ми-
грации отмечены повышение секреторной актив-
ности НСК, гипертрофия (активация) нейроглии и
сосудов в области преоптического ядра. Большин-
ство НСК в наиболее дифференцированной дор-
зальной крупноклеточной части преоптического
ядра представлены гипертрофированными актив-
ными “светлыми” формами в секреторных фазах
“выведения” и “опустошения” от нейросекретор-
ного материала (рис. 2а).

Иммуноцитохимическим исследованием мор-
фофункционального состояния преоптического ядра
горбуши было выявлено значительное преобладание
вазотоцинергических НСК (рис. 2b, черные стрелки)
по сравнению с изотоцинергическими НСК (светлые
стрелки). В симметричных частях преоптического
ядра многие вазотоцинергические НСК тесно при-
мыкают к полости III желудочка мозга, где их апи-
кальные поверхности тесно контактируют с
ликвором, формируя сеть сомато-вентрикуляр-
ных и дендро-вентрикулярных контактов. Кон-
такты, образованные изотоцинергическими
НСК, малочисленны по сравнению с численно-
стью вазотоцинергических НСК контактов, их
примерное соотношение составляет 1:5. На элек-
тронномикроскопическом уровне в комплексе
Гольджи в большинстве нонапептидергических-
НСК наблюдаются картины массового формиро-
вания элементарных нейросекреторных гранул и

направления их в дендриты и аксоны, что указыва-
ет на активацию транспорта синтезируемых нона-
пептидных нейрогормонов (рис. 2b). Анализ про-
центного соотношения нонапептидных-НСК в
разных фазах секреторой активности (рис. 3a) по-
казал, что 51% из них находятся в функциональном
состоянии высокой секреторной активности (фазы
2, 4) и к началу нереста их количество достигает
80% (табл. 1).

В начале речной миграции при активном синте-
зе нейросекреторных продуктов и их выведении из
перикарионов НСК, в нейрогипофизе у всех изу-
ченных видов рыб происходит массовая аккумуля-
ция нейросекреторного материала (рис. 4, табл. 2).

Как следует из табл. 2, все клеточно-тканевые эле-
менты нейрогипофиза: нейросекреторные термина-
ли, синусоидные капилляры и питуициты находятся
в неактивном функциональном состоянии, однона-
правлено свидетельствующем о низком уровне выве-
дения нонапептидных нейрогормонов в общий
кровоток (рис. 4).

На ультраструктурном уровне у проходных осет-
ровых рыб в области аксо-вентрикулярных нейро-
секреторных контактов выявляются картины рас-
пада нейросекреторных гранул, разрушение фраг-
мента тела Герринга по типу макроапокриновой
секреции и выход мелкозернистого продукта в
полость гипофизарных бухт, что свидетельствует
о выведении нейросекреторного продукта в
спинномозговую жидкость (рис. 1a, 2d: стрелки).
В период активной речной нерестовой миграции
транспорт нейросекреторного материала замет-
но выражен в преоптико-гипофизарном нейро-
секреторном тракте у горбуши, по результатам ци-
тоспектрофотометрии уровень его содержания в
аксонах достигает 0.24 ± 0.05 (ед. оптической плот-
ности) по сравнению с его последующим снижени-

Рис. 1. Схемы локализации нонапептидергических НСК из преоптического ядра (NPo) и люлиберинергических НСК
(LH-RH, мелкие черные кружки) нейросекреторных центров в гипоталамусе рыб и пути выведения нонапептидергиче-
ских нейрогормонов у осетровых (a) и у костистых рыб (b): I. Транс-вентрикулярный путь: нейротропный эффект нона-
пептидных нейрогормонов, II. Транс-аденогипофизарный путь: аденогипофизотропный эффект нонапептидных нейро-
гормонов, III. Пара-аденогипофизарный путь: висцеротропный эффект нонапептидных нейрогормонов.
Обозначения: Npo − Nucleus preopticus (преоптическое ядро), малые черные кружки – люлиберинергические (LH-RH)
НСК, OVLT – Organum vasculosum laminae terminalis, сосудистый орган концевой пластинки, NLt – Nucleus Lateralis tu-
beris, латеральное ядро серого бугра гипоталамуса, Nt – Nucleus tuberis, туберальное ядро, S.V. – Saccus Vasculosus, сосу-
дистый мешок.
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ем до 0.15 ± 0.06 на нерестилищах (V стадия зрело-
сти гонад).

Таким образом, впервые установлено, что в на-
чале нерестовой миграции в ГГНС происходит ак-
тивный синтез, транспорт и выведение нонапеп-
тидных нейрогормонов в полость III желудочка
мозга трансвентрикулярным путем, что может сви-
детельствовать о возможности нейротропного дей-
ствия нонапептидных нейрогормонов на ЦНС (на
рис. 1a, 1b, 2a–2d). Динамика синтетической ак-
тивности вазотоцин- и изотоцинергических НСК
из преоптического ядра впервые была показана в

начале нерестовой миграции и перед нерестом у
производителей кеты [25]. У самок в начале речно-
го периода нерестовой миграции уровень синтеза и
вазотоцина и изотоцина в НСК из преоптического
ядра был значительно выше, чем перед нерестом
[26]. У самцов в начале речного периода нересто-
вой миграции уровень синтеза и иммунореактив-
ности изотоцина в ростровентральной части пре-
оптического ядра был ниже, чем непосредственно
перед нерестом, но заметных изменений в актив-
ности синтеза вазотоцина отмечено не было [17]. В
НСК из преоптического ядра было показано сни-
жение уровня синтеза вазотоцина только у самок
кеты в реке по сравнению с предустьевым морским
пространством (авандельтой), при отсутствии из-
менений уровня синтеза изотоцина [27]. Однако
морфофункциональное состояние нейрогипофиза
в этих работах не рассматривалось, и поэтому меха-
низмы участия нонапептидных нейрогормонов в
миграциях остались неясны. Аккумуляция нейро-
секреторного материала в нейрогипофизе в период
нерестовой миграции осетра, севрюги и горбуши
указывает на значительное замедление процессов
выведения нонапептидных нейрогормонов в крово-
ток и, как следствие, ослабление висцеротротропной
активности ГГНС, обеспечивающей регуляцию вод-
но-солевого обмена [28, 29] (рис. 4, табл. 2).

Для выяснения функциональной роли ГГНС в
миграции рыб применен метод формализованного
количественного сопоставительного анализа, ко-
торый позволил установить принцип структурной
и функциональной организации центров интегра-
ции биологических систем – “триады равновесной
системы” [3]. Результаты сопоставления данных,
полученных в настоящей работе, с основными ли-
тературными данными позволили представить ди-
намику изменений функционального состояния
ГГНС на различных этапах онтогенеза проходных
рыб [3, 7, 12, 26–29]. Состояния функциональной
активности ГГНС четко проявляются либо в обрат-
ной зависимости содержания нейросекреторного
материала в перикарионах НСК и в нейрогипофизе
(рис. 2a, 4), либо в опустошении нейрогипофиза от
нейросекреторного материала (рис. 1a, 1b III, табл. 2).
Таким образом, можно выделить 2 основных мор-
фофункциональных состояния ГГНС, обеспечива-
ющих регуляцию процессов размножения пред-
ставленных видов рыб:

1. Состояние нейротропной активности ГГНС,
исключающее висцеротропное действие нонапеп-
тидных нейрогормонов на органы-мишени. Харак-
теризуется опустошением НСК из преоптического
ядра от нейросекреторного материала (процессы
транспорта и выведения нонапептидных нейрогор-
монов в ликвор III желудочка мозга соответствуют
процессу активного синтеза нейросекреторного ма-
териала в перикарионах НСК). Происходит накопле-
ние (аккумуляция) нейросекреторного материала в
нейрогипофизе.

Рис. 2. Перикарионы НСК из преоптического ядра гор-
буши (a–с) и нейросекреторные терминали в нейро-
гипофизе осетра (d) в период миграций и размноже-
ния: a–с ‒ в начале нерестовой речной миграции в
преоптическом ядре преобладают активные светлые
НСК, b ‒ вазотоцинергические НСК контактируют с
полостью III желудочка мозга, c – оформление нейро-
секреторных гранул в комплексе Гольджи НСК, d ‒
разрушение фрагмента тела Герринга вблизи реснички
(киноцилии) и выход мелкозернистого содержимого в
полость гипофизарной бухты (стрелки). Световая мик-
роскопия: а ‒ окраска паральдегид-фуксин по Гомори-
Габу, b ‒ иммуноцитохимическая реакция на выявле-
ние вазотоцинергических НСК (ок. ×10, об. ×20). Элек-
тронная микроскопия: c, d.

20 �m30 �m

(a) (b)

1 nm1 nm

(c) (d)
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2. Состояние висцеротропной активности ГГНС
отражает активное действие нонапептидных ней-
рогормонов на висцеральные органы-мишени. Та-
кая активация функции ГГНС на уровне организ-
ма характеризуется опустошением нейрогипофиза
от нейросекреторного материала, происходит ак-
тивное выведение нейросекреторных продуктов из
нейрогипофиза в общий кровоток (рис. 1: III).

Показано, что исходным определяющим (детер-
минирующим) звеном, общим для разных сезонов
миграций, является состояние нейротропной ак-
тивности ГГНС. Ведущим морфофункциональ-
ным механизмом такого состояния ГГНС в начале
миграций является продолжительная активация
синтеза нейросекреторных продуктов в НСК из
преоптического ядра и их транспорт в ликвор моз-

га. Транспорт осуществляется: 1) из апикальной
части перикарионов НСК в области их сомато-вен-
трикулярных нейросекреторных контактов (рис. 1:
I, 2b), 2) в нейрогипофизе из тел Герринга в обла-
сти аксо-вентрикулярных нейросекреторных кон-
тактов (рис. 2d), 3) из дендритов НСК в области
дендро-вентрикулярных нейросекреторных кон-
тактов.

В начале речного периода нерестовой миграции
в нейрогипофизе из терминалей аксонов нонапеп-
тидные нейрогормоны выводятся только транс-
вентрикулярным путем (рис. 1: I). Это может сви-
детельствовать о “переключении” воздействия но-
напептидных нейрогормонов с висцеротропного
на нейротропное, эволюционно более древнее воз-
действие на ЦНС (на рис 1: с III на I) [23]. Показа-
но, что вазотоцин и в меньшей степени изотоцин в
виде “нерестового рефлекса” вызывают эффект
возбуждения ЦНС у костистых рыб в момент нере-
ста [11, 30–32]. Нонапептидные нейрогормоны ак-
тивно воздействуют на центры регуляции поведе-
ния лимбической системы мозга, расположенные в
амигдальных и гиппокампальных областях [11, 31–
36]. Рецепторы вазотоцина (у Teleostei и Tetrapods)
обнаружены в отделах мозга, ответственных за
проявления социальных и сексуальных форм пове-
дения, включая некоторые “критические обла-
сти”, обозначенные как “cеть социального поведе-
ния” или “социальная сеть принятия решений”
(“Social Behavior Network”, “Social Decision-Making
Network”) (26, 31–33]. Общей основой этих разно-
образных нейротропных эффектов воздействия
нонапептидных нейрогормонов, по-видимому, яв-
ляется доминирующее состояние возбуждения
ЦНС [36–38].

Синхронный (с нейротропным) эффект нару-
шения участия нонапептидных нейрогормонов в
обеспечении нормального (для среды нагула), дли-
тельно адаптированного уровня водно-солевого
баланса организма является второй важной частью
комплексного механизма миграционного импуль-
са. Важную роль в механизме изменения водно-со-
левого гомеостаза (с гипоосмотического типа
осморегуляции на гиперосмотический) в период
анадромных нерестовых миграций выполняет ва-
зотоцин [10, 11, 42]. Экспериментально установле-
на температурная зависимость осмотически инду-
цированной активации синтеза вазотоцина в НСК
из преоптического ядра у кеты в морской период
нерестовой миграции [43]. В процессе нерестовых
миграций и нереста у проходных рыб, особенно у
лососевых, в связи с изменениями солености
внешней среды происходит оводнение мышц, сви-
детельствующее о нарушении механизмов водно-
солевого обмена [10, 17, 42]. Установлено также на-
личие двух различных рецепторов (типа V1) на хло-
рид-секретирующих клетках респираторного эпи-
телия жабр костистых рыб, и сделано заключение
об участии вазотоцина и изотоцина в регуляции

Рис. 3. Схема секреторного цикла НСК в дорзальной
части преоптического ядра (a) и экструзионного цикла
нейросекреторных терминалей в нейрогипофизе рыб
(b) [14]. Фазы секреторного цикла: I типа НСК: 1 – низ-
кая или умеренная активность, 2 – высокая актив-
ность, 3 – депонирование нейросекреторного материа-
ла, 4 – гиперактивность, 5 – репарация органоидов, 6 –
массовая деградация органоидов; II типа НСК: 7 – по-
кой или глубокое торможение функций; III типа НСК:
8 – дегенерация (у горбуши не выявлено). Фазы экстру-
зионного цикла нейросекреторных терминалей: 1 – де-
понирование элементарных нейросекреторных гранул;
2 – начало выведения нейрогормонов; 3 – активное
выведение нейрогормонов; 4 – истощение после выве-
дения нейрогормонов; 5 – накопление нейросекретор-
ных гранул; 6 − переполнение полиморфными секре-
торными гранулами – темные нейросекреторные тер-
минали. Прерывистыми стрелками соединены
перикарионы НСК с терминалями их аксонов.
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ионного баланса организма через жаберный крово-
ток [44–46]. Таким образом, физиологическим
стимулом, определяющим необходимость смены
среды обитания, оказывается вызванный ГГНС
двойной синхронный эффект, который заключает-
ся в инициировании стойкого возбуждения “пове-
денческих” центров ЦНС в форме “миграционного
импульса” и в нарушении длительно адаптированно-
го водно-минерального обмена − “нагульного” ги-
потонического типа осморегуляции и ионного ба-
ланса.

Третьим синхронным эффектом, вызванным
снижением висцеротропной активности ГГНС в
период нерестовой миграции рыб, является пре-
кращение антигонадотропного действия нонапеп-
тидных нейрогормонов. Это действие у костистых
рыб осуществляется путем: 1) прямого ингибиро-
вания секреции гонадолиберина или люлиберина
при синергизме нонапептидных нейрогормонов с
дофамином, 2) стимуляции секреции адренокор-
тикотропина в аденогипофизе (при синергизме с
кортиколиберином), 3) путем тормозящего влия-

ния на эндокринные и генеративные функции го-
над, т.е. на всех уровнях гипоталамо-гипофизарно-
гонадной оси нейроэндокринных взаимоотноше-
ний [5, 11, 33, 47]. В некоторых гонадолиберинер-
гических НСК из вентральной мелкоклеточной ча-
сти преоптического ядра у костистых рыб показано
наличие двух форм гонадолиберина (лосося и цып-
ленка) и установлено, что они модулируют элек-
трическую активность вазотоцинергических НСК
[5, 48, 49]. Предполагается, что секреторная актив-
ность нонапептидных НСК и взаимодействие но-
напептидных нейрогормонов (преимущественно
вазотоцина) с тропными гормонами аденогипофи-
за обеспечивают сложные механизмы их влияния
на репродуктивные процессы, стресс и “метаболи-
ческие регуляторные пути” [6, 11]. Более того, мно-
голетними сравнительными испытаниями эффек-
тивности гонадостимулирующего действия препа-
ратов гипофиза и его изолированных передней и
задней долей на половое созревание самок осетра,
севрюги и ротана-головешки (Perccottus glenii) было
установлено, что нонапептидные нейрогормоны в

Рис. 4. Состояние нейрогипофиза севрюги (a), осетра (b) и горбуши (c, d) в начале речной нерестовой миграции (IV стадия
зрелости гонад) характеризуется накоплением нейросекреторного материала. На светооптическом уровне (a, c) в корнях
нейрогипофиза наблюдаются скопления гомори-положительного нейросекреторного материала, капилляры спавшиеся
(окраска паральдегид фуксин + азан по Гейденгайну (ок. ×10, об. ×20). На электронномикроскопическом уровне (b, d) в
нейросекреторных терминалях преобладают элементарные нейросекреторные гранулы, содержание остаточных гранул и
синаптических пузырьков минимально. Темные нейросекреторные терминали, переполненные полиморфными нейро-
секреторными гранулами (тип 6), наблюдаются вблизи перикапиллярного пространства (d).
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дозах, близких к физиологическим, тормозят, либо
нарушают процесс овуляции, а их повышенные и
запредельные дозы вызывают четкий антигонадо-
тропный эффект. При этом длительная задержка
процессов овуляции и резорбции половых продук-
тов производителей рыб в солоноватой среде “кри-
тической” солености (4–8‰) при нерестовых тем-
пературах также является эффектом повышенного
содержания нонапептидных нейрогормонов в кро-
ви. Таким образом, ГГНС одновременно с пуско-
вым нейротропным действием нонапептидных
нейрогормонов в форме “миграционного импуль-
са” участвует в запуске активации функций всех
звеньев гипоталамо-гипофизарно-гонадной оси
нейроэндокринных взаимоотношений.

Вазотоцин- и изотоцинергические рецепторы
(типа V1) выявлены во многих органах рыб: гипо-
физе, почке, печени, яичнике, жабрах, сердце,
мышцах, селезенке, боковой линии, мочевом пу-
зыре, кишечнике [34, 41, 50]. Вазотоцин может
напрямую участвовать в регуляции углеводного
обмена, поскольку в гепатоцитах рыб имеются
его рецепторы (V1), и было установлено, что нона-
пептидные нейрогормоны стимулируют гликоге-
нолиз в печени форели и угря [11, 51]. Поэтому мы
предполагаем, что именно этот (третий) метаболи-
ческий эффект, генерализованный и пролонгиро-
ванный, является ведущим физиологическим ме-
ханизмом смены пластического “нагульного” об-
мена на энергетический репродукционный:
миграционный и нерестовый [52].

Дальнейшие навигационные механизмы мигра-
ций обеспечиваются тесным взаимодействием
ГГНС и люлиберинергических нейросекреторных
центров, и ведущее значение каждого из них дина-
мично меняется соответственно их функциональ-
ной роли в разные периоды этапа размножения [33,
53]. При этом эффект доминантного состояния
возбуждения ЦНС “миграционный импульс” воз-
можно и является триггером, включающим фило-
генетические навигационные механизмы видоспе-
цифического воздействия геомагнитных полей на
рецепторные системы и ЦНС, которые еще мало
изучены [7, 15, 16]. В осуществлении чисто навига-
ционных процессов: “ольфакторных” импринтин-
га и хоминга основную роль выполняют люлибери-
нергические (или гонадолиберинергические) ней-
росекреторные формации [5, 54, 55] (рис. 1). У рыб
они представлены диффузными мелкоклеточными
нейросекреторными скоплениями, которые лока-
лизованы вблизи обонятельных и зрительных
структур мозга [24, 56] (рис. 1b): 1) – в ганглии тер-
минального нерва между обонятельными лукови-
цами и передним мозгом (Nucleus olfactorius) вбли-
зи сосудистого органа концевой пластинки
(СОКП, organum vasculosum laminae terminalis) ‒
“NOR”; 2) – в переднем перивентрикулярном ядре
(N. anterior periventricularis) в преоптической обла-

сти ‒ “NAP”; 3) – в области латерального ядра се-
рого бугра гипоталамуса, в его передней части
(N. lateralis tuberis anterior) ‒ “NLT”, а также в обла-
сти покрышки среднего мозга (tegmentum) у кости-
стых рыб ‒ “T”. Дифференцированное участие
люлиберина установлено в разные периоды разви-
тия и размножения позвоночных [46, 58, 59]. Пред-
полагается, что уже при переходе на активное пи-
тание у личинок рыб (кижуча и осетра) формирует-
ся импринтинг [7, 57]. Различия в динамике
синтетической активности люлиберинергических
НСК выявлены у мигрирующих на нерест нерки и
кеты. Усиление синтеза в НСК из области обоня-
тельного нерва (в NOR) происходит во время ми-
грации рыб в низовьях рек, а смещение пика актив-
ности синтеза в преоптическую область ( NAP) на-
блюдается в период нереста на нерестилищах [7,
55]. Установлено, что в соответствии с биологи-
ческой значимостью хемо- и фоторецепции го-
надолиберин, синтезированный НСК в области
обонятельного нерва, участвует в “навигацион-
ных” процессах импринтинга и хоминга, а син-
тезированный в преоптической области обеспе-
чивает процессы полового созревания и нереста
(III–V стадии зрелости гонад).

Таким образом, нонапептидергическая ГГНС
выполняет ключевую роль в детерминации мигра-
ционного (социального) поведения, вызывая фи-
зиологический эффект, инициирующий нересто-
вые миграции рыб в форме “миграционного им-
пульса”. Этот комплексный генерализованный
и пролонгированный (“целенаправленный”)
эффект – нейротропный, висцеротропный и мета-
болический – заключается в синхронном возбуж-
дении поведенческих центров ЦНС, нарушении
длительно адаптированного “нагульного” типа
осмотической и ионной регуляции и перевода
организма на энергетический, энергозатратный
обмен путем снижения или прекращения анти-
гонадотропного действия нонапептидных ней-
рогормонов. Причем доминантное состояние
возбуждения ЦНС определяет последующие спе-
циализированные навигационные механизмы хо-
минга, геомагнитной и ольфакторной природы.

Одна из ведущих функций ГГНС заключается в
генерализованном и пролонгированном действии
ее нонапептидных нейрогормонов на органы-ми-
шени, на которые они в малых дозах оказывают
стимулирующее действие, а в больших ‒ тормозя-
щее [9]. Физиологически дозированная секреция
нонапептидных нейрогормонов и их функцио-
нально дифференцированные, специализирован-
ные пути выведения определяют их альтернатив-
ные влияния ‒ нейротропное и висцеротропное,
особенно метаболическое, генерализованное и
пролонгированное [3, 11]. Таким образом, функци-
ональная роль ГГНС в осуществлении процесса
миграции рыб заключается в инициировании (за-
пуске стартовых) миграционных механизмов в
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форме “миграционного импульса”, комплексным
синхронным эффектом возбуждения поведенче-
ских центров в ЦНС, изменением осмотического
равновесия, сменой пластического обмена на
энергетический. В детерминации специализиро-
ванных навигационных форм миграционного по-
ведения важную роль играет сочетание поведенче-
ских эффектов нонапептидных нейрогормонов,
люлиберина, половых гормонов и комплекса энер-
гозатратных нейротропных процессов, составляю-
щих “сексуальную доминанту” [9]. Весь указанный
механизм является основной причиной прогрес-
сивного снижения степени эврибионтности про-
ходных рыб в процессе нерестовых миграций и не-
реста как формы проявления биогенетического за-
кона [4, 14].

Следует подчеркнуть, что важнейшие защитно-
приспособительные реакции организма в целом
направлены на сохранение постоянства его внут-
ренней среды и в этом механизме функциональная
роль ГГНС в поддержании водно-солевого гомео-
стаза имеет важнейшее значение. В эволюционно-
морфологическом и эколого-физиологическом ас-
пектах изучения миграционных механизмов осо-
бую важность имеют результаты опытов с “крити-
ческой” соленостью 4–8‰ как пороговой среды
важнейшего филогенетического значения. Крити-
ческая соленость является границей для созрева-
ния гамет морских и пресноводных организмов и,
разделяя эти фауны, она определяет пределы фи-
зиологической устойчивости, важнейшие пороги,
границы и градиенты их взаимоотношений с внеш-
ней средой [60]. Анализ состояния ГГНС у произ-
водителей рыб в этой среде, пороговой при мигра-
циях, показал ее умеренную активацию, что в ре-

зультате стимулирующего влияния малых
количеств нонапептидергических нейрогормонов
на функциональную активность эндокринных же-
лез, вызывает эустресс с целым рядом положитель-
ных биостимулирующих эффектов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, ГГНС в миграции рыб выпол-

няет ведущую роль в качестве центрального нейро-
эндокринного звена механизма реверсии метабо-
лизма − переводе организма с пластического типа
обмена на энергетический. На основе применения
метода “перекрестного” сопоставления экологиче-
ски сходных, но генетически отдаленных форм
(и наоборот), для выявления микро- и макроэво-
люционных механизмов и сопоставительного ана-
лиза собственных и литературных данных мы уста-
новили общность этого пускового адаптационно-
го механизма у осетровых и лососевых. Его
генерализованное действие имеет пролонгиро-
ванный характер и выполняет детерминирующую
роль в осуществлении процесса миграции рыб.
Это позволяет рассматривать его как важнейшую
филогенетическую адаптацию на уровне аромор-
фоза, направленную на достижение биологическо-
го прогресса вида [4]. Следствием этого основного
механизма является последующий навигационный
механизм хоминга высокой популяционной пла-
стичности и, с учетом наличия стрэинга у проход-
ных рыб, его можно рассматривать как специали-
зацию микроэволюционного происхождения. Ве-
дущий механизм участия ГГНС в осуществлении
нерестовых миграций рыб представлен на рис. 5.

Таким образом, участие ГГНС в инициирова-
нии и регуляции миграционных процессов под-
тверждает гипотезу профессоров Н.Л. Гербильско-
го и А.Л. Поленова о природе “миграционного им-
пульса”.

Основной механизм участия и функциональная
роль ГГНС в осуществлении размножения рыб как
важнейшего для вида этапа онтогенеза могут быть
раскрыты на основе эколого-гистофизиологиче-
ского анализа ее участия также и в процессе нере-
ста. Последующее обобщение результатов позво-
лит представить их эволюционную значимость,
определить перспективы и пути управления всеми
этапами размножения и, в итоге, разработать их
конкретные биотехнологические решения как за-
вершение полносистемного исследования.
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Рис. 5. Основные пути нейроэндокринной регуляции
процесса нерестовой миграции и принцип участия ги-
поталамо-гипофизарной нейросекреторной системы в
инициировании размножения рыб. Пути выведения
нонапептидных нейрогормонов:
I ‒ трансвентрикулярный путь (нейротропный эф-
фект), II ‒ трансаденогипофизарный путь (аденогипо-
физотропный эффект ), III ‒ парааденогипофизар-
ный путь: (висцеротропный эффект ). Обозначения:
NPo ‒ преоптическое ядро, CNS ‒ центральная нерв-
ная система, NP-NH ‒ нонапептидные нейрогормоны.
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The involvement of the preoptico- or hypothalamo-hypophyseal neurosecretory system (HHNS) in the initia-
tion of migration processes in fish has been discovered, based on the results of ecologo-histophysiological studies
using light microscopy, immunohistochemistry, electron microscopy and morphometry, thus confirming the
hypothesis proposed by N.L. Gerbilsky and A.L. Polenov about the nature of the “migratory impulse” in fish. It
has been demonstrated for the first time that in genetically distant but ecologically similar anadromous migratory
fish species with different breeding seasons (spring-spawning Russian sturgeon, stellate sturgeon, and fall-
spawning pink salmon), the synthesis of neurosecretory products is activated in neurosecretory cells at the be-
ginning of the migration process, followed by their transport and accumulation in the neurohypophysis. At the
same time, neurosecretory products have been shown to be secreted into the cerebrospinal liquid of the 3rd ven-
tricle. Thus, the HHNS has a complex synchronous effect, which consists in (1) the neurotropic action of nona-
peptide neurohormones on behavioral centers of the central nervous system (CNS), causing a dominant state of
CNS excitation originally called “the migratory impulse”, (2) osmoregulatory disadaptation during the marine
feeding period, and (3) the cessation of the known antigonadotropic action of nonapeptide neurohormones, thus
promoting the transition of an organism to an energy-intensive type of energy metabolism. A comparative anal-
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ysis of our own and literature data confirms the community of this metabolic mechanism in fish, thus allowing
it to be considered as the most important phylogenetic adaptation (aromorphosis) aimed at achieving biological
progress of species. A leading role in the subsequent navigational mechanisms of homing, widely covered in the
world literature, is played by the luliberinergic centers of the hypothalamus. The ecological diversity of these
mechanisms at the population level and the presence of straying in fish allow considering them as microevolu-
tionary specializations. Further analysis of HHNS functions during fish migration and spawning will help estab-
lish the basic principle of integration of these processes at the given ontogenetic stage, which is of prime impor-
tance for the existence of species.

Keywords: fish, hypothalamo-hypophyseal neurosecretory system, neuroendocrine regulation, fish migration
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