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Дофаминергическая иннервация дорсального 
и вентрального компонентов полосатого тела (ПТ) 
является одной из наиболее существенных черт 
организации базальных ганглиев (БГ) тетрапод 
[12]. Дофаминергические нейроны вентральной 
области покрышки среднего мозга (ВОП) и ком-
пактной зоны черного вещества (ЧВ) амниот уча-
ствуют в регуляции двигательных и мотивацион-

ных аспектов поведения, а также имеют широкий 
спектр регуляторных влияний при нейрофизиоло-
гических расстройствах. Вопрос о том, гомологич-
на ли дофаминергическая иннервация базальной 
части конечного мозга амниот и анамний, долгое 
время оставался неразрешенным. Недавно была 
предложена гипотеза, согласно которой у предков 
тетрапод уже существовали группы дофаминер-
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Методами иммунофлюоресцентного маркирования тирозингидроксилазы (TГ) в сочетании с мечением волокон карбоциа-
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гических клеток, являющиеся возможно гомоло-
гами, компактной части ЧВ (группа A9), и ВОП 
(группа A10) амниот [5]. Наличие у всех тетрапод 
высокоорганизованных дофаминергических про-
екций на дорсальный и вентральный отделы ПТ 
свидетельствует о существовании консервативно-
го механизма, модулирующего функции ПТ [12]. 
У млекопитающих модулирование кортикальной 
или таламической сигнализации, направленной 
на проекционные нейроны ПТ, является одной из 
основных функций дофаминергической системы 
[12]. Вероятно, что независимо от происхожде-
ния и природы других стриатных эфферентных 
волокон, дофаминергическая импульсация в ПТ 
может выполнять сходные функции у всех позво-
ночных [4, 5, 8, 12]. Восходящие эфферентные 
волокна дофаминергических клеток базальной 
части среднего мозга млекопитающих участвуют 
в формировании трех проекционных систем [12]. 
Нейроны ЧВ, проецирующиеся на хвостатое ядро 
и скорлупу, формируют мезостриатную систему. 
Клетки, проецирующиеся на прилегающее ядро, 
образуют мезолимбическую систему, а нейроны, 
проецирующиеся на кору, — мезокортикальную 
проекционную систему. Исследования [5] пока-
зали, что БГ тетрапод являются морфологиче-
ски более однородными, чем это предполагалось 
ранее. У амфибий [4] обнаружены 2 кластера 
дофаминергических нейронов — один располо-
жен в базальной части среднего мозга, а другой — 
в промежуточном мозгу (задний бугорок). Оба 
кластера проецируются на ПТ. У костистых рыб в 
среднем мозгу не обнаружено дофаминергических 
клеток, но дофаминергические клеточные группы 
найдены в перивентрикулярных ядрах промежу-
точного мозга: преоптических ядрах, заднетубе-
ральном ядерном комплексе и ядрах медиобазаль-
ного гипоталамуса [1, 6, 11].

Исследование проекций переднемозговой 
дофаминергической системы карпообразных 
актуально, так как они являются наиболее высоко-
организованными представителями эутелеостей, с 
дифференцированными структурами головного 
мозга. Исследования на модельном объекте Danio 
rerio и обнаруженные у него особенности органи-
зации дофаминергических ядер промежуточного 
мозга [11] нуждаются в подтверждении на других 
видах карпообразных, для выяснения природы 
таких отличий.

Цель настоящей работы — исследование свя-
зей вентральной части конечного мозга Амурского 
обыкновенного горчака Rhodeus sericeus и про-
верка гипотезы наличия проекционных катехол-
аминергических нейронов в промежуточном и 

стволовом отделах мозга у представителя карпо-
образных.

Мат е р и а л  и  м е т о ды .  С использованием метода 
иммунофлюоресцентного маркирования тирозингидрокси-
лазы (ТГ) в сочетании с ретроградным мечением нейро-
нов карбоцианиновым красителем — DiI (1,1΄-диоктадецил-
3,3,3΄,3΄-тетраметилиндокарбоцианин перхлорат) (Aldrich, 
Sigma, США) исследован мозг 5 горчаков (Rhodeus sericeus). 
Материал фиксировали в 4% параформальдегиде в течение 
1 сут, затем в вентральную часть конечного мозга вводили 
кристаллы красителя (рисунок, а). Препараты инкубирова-
ли в 4% растворе параформальдегида с добавлением 0,01% 
этилендиаминтетра-ацетата (ЭДТА) при комнатной темпе-
ратуре 1 сут. Изготавливали фронтальные, сагиттальные и 
горизонтальные вибратомные срезы, толщиной 50 мкм, кото-
рые инкубировали с первичными моноклональными антите-
лами мыши против ТГ (Vector Laboratories, Burlingame, США) 
в разведении 1:1000 при 4 ºС в течение 2 сут. Далее срезы 
инкубировали с вторичными флюоресцентными антителами, 
конъюгированными с Alexa 546 (Invitrogen Molecular Probes, 
США) в разведении 1:300 в течение ночи. Локализацию ТГ 
исследовали с помощью флюоресцентного микроскопа Leica 
DM 4500 (Германия). Для визуализации маркированной ТГ и 
карбоцианиновой метки использовали конфокальную лазер-
ную систему Leica TSC SPE (Германия). Микрофотографии 
препаратов, маркированных DiI, получали с помощью циф-
ровой камеры 3CCD camera Panasonic NV-GS70E (Япония).

Р е з у л ь т а ты  и с с л е д о в а н и я .  DiI был 
введен (см. рисунок, а) в центральную часть вен-
тральных и дорсальных ядер вентральной части 
конечного мозга, расположенных ростральнее 
передней комиссуры, и возможно также частично 
затрагивал переднюю часть супракомиссурально-
го ядра (см. рисунок, б). Ретроградно маркирован-
ные тела клеток были обнаружены в центральной, 
дорсальной и медиальной зонах дорсальной части 
(см. рисунок, б; Дц, Дд, Дм), а также в вентраль-
ном, дорсальном и супракомиссуральном ядрах 
вентральной части конечного мозга (см. рису-
нок, б; Вв, Вд, Вс). Клетки, маркированные DiI, 
были выявлены в преоптическом регионе (см. 
рисунок, в), включающем супрахиазматическое 
ядро, и в заднем бугорке (перивентрикулярное 
ядро заднего бугорка, заднетуберальное ядро). 
ТГ-иммунофлюоресцентные (ТГ-ИФ) нейроны 
были выявлены в заднетуберальном ядре и кау-
дальной зоне перивентрикулярного гипоталамуса 
(см. рисунок, д, ж). Субпопуляции ретроградно 
маркированных клеток и волокон были выявлены 
в дорсальной, вентральной и каудальной зонах 
перивентрикулярного гипоталамуса и в латераль-
ном гипоталамическом ядре (см. рисунок, е).

Методами иммунофлюоресцентного марки-
рования ТГ в сочетании с мечением DiI были 
исследованы особенности организации проек-
ций заднетуберальной области промежуточного 
мозга на вентральную часть конечного мозга. 
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Несколько TГ-иммунопозитивных клеточных 
популяций обнаружены в ядрах промежуточно-
го мозга (см. рисунок, д, ж), но TГ-ИФ-клетки 
не были найдены в среднем мозгу. Популяции 
TГ-иммунопозитивных нейронов у горчака были 
выявлены в области заднего бугорка и в некото-
рых из них отмечено двойное маркирование (см. 
рисунок, г, з).

В двух популяциях клеток заднего бугор-
ка было обнаружено двойное маркирование, т.е. 
клетки, ретроградно маркированные при введении 
DiI в вентральную часть конечного мозга, были 
одновременно и TГ-ИФ. Двойное маркирование 
было обнаружено в мелких клетках перивентри-
кулярного ядра заднего бугорка (см. рисунок, а, 
ж; популяция 1). Такие бимаркированные псев-
доуниполярные нейроны (TГ-ИФ-клетки перво-
го типа) располагались среди мономаркирован-
ных DiI- и ТГ-ИФ-клеток. Двойное маркирование 
было выявлено также в крупноклеточной популя-
ции (TГ-ИФ-клетки второго типа), расположен-
ной рядом с перивентрикулярным ядром заднего 
бугорка, но не в составе ядра, а непосредственно 
за ним (см. рисунок, а, з, и; популяция 3). Двойное 
маркирование было обнаружено в ростральной 
и каудальной популяциях крупных клеток (см. 
рисунок, з, и), но нельзя исключить вероятности 
транснейронального маркирования крупных ней-
ронов (популяция 2 на рисунке, а). Каудальнее, в 
области сопровождающих паравентрикулярный 
орган крупных нейронов с двойным маркирова-
нием выявлено не было. В заднетуберальном ядре 
(ЗТЯ) двойного маркирования в ТГ-ИФ-нейронах 
также выявлено не было. В центральной части 
ЗТЯ располагались маркированные DiI-клетки, а 
ТГ-маркированные нейроны встречались ростро-
дорсально непосредственно за ЗТЯ. Таким обра-
зом, DiI+ТГ-маркирование было выявлено в двух 
популяциях нейронов, расположенных в составе 

перивентрикулярного ядра заднего бугорка и в 
прилежащей области.

Об с уж д е н и е  п о л у ч е н ны х  д а н ны х . 
В результате настоящего исследования после вве-
дения карбоцианинового красителя DiI в область 
вентральной части конечного мозга в ряде отделов 
головного мозга выявлены ретроградно маркиро-
ванные клеточные группы. Полученные данные 
рассматриваются в контексте ранее описанной 
нейроанатомической идентификации дофаминер-
гических скоплений клеток в конечном и проме-
жуточном мозгу горчака [1]. Первая группа содер-
жит мелкие округлые клетки в перивентрикуляр-
ном ядре заднего бугорка, и две дополнительные 
группы образованы крупными грушеобразными 
клетками, расположенными непосредственно за 
указанным ядром. Отличительной особенностью 
этих нейронов у горчака следует считать их 
ростральное местоположение по отношению к 
заднетуберальной области, поскольку у данио [11] 
и амфибий [5] такие нейроны встречаются кау-
дальнее заднего бугорка. У амфибий отсутствует 
пространственное разделение сенсомоторных и 
лимбических клеток [4, 5]. У горчака в заднету-
беральной области были идентифицированы две 
популяции ТГ-ИФ-клеток, и дальнейшие иссле-
дования призваны ответить на вопрос, могут ли 
популяции этих клеток представлять мезостри-
атную и мезолимбическую системы у костистых 
рыб. К сожалению, в настоящее время прилежа-
щее ядро у костистых рыб не идентифицировано. 
Предполагаемым источником восходящих мезо-
кортикальных проекций в мозгу карпообразных 
рыб является ЗТЯ. Это ядро у карпообразных рыб 
проецируется на паллиальную область конечного 
мозга и содержит тела TГ-иммунопозитивных 
нейронов [11]. За исключением ЗТЯ у костистых 
рыб TГ-иммунопозитивные нейроны, проецирую-
щиеся на конечный мозг, нигде не описаны. Таким 

Тирозингидроксилазо (TГ)- и DiI-позитивные нейроны в структурах головного мозга горчака Rhodeus sericeus (Cyprinidae).

а — схема локализации восходящих ТГ-иммунопозитивных систем головного мозга. 1, 2, 3 — популяции ТГ-иммунопозитивных кле-
ток, ретроградно маркированных DiI; ОЛ — обонятельные луковицы; Вд, Вв — вентральное и дорсальные ядра вентральной части 
конечного мозга (место введения трайсера); ПЗН — перекрест зрительных нервов; ПЯЗБ — перивентрикулярное ядро заднего бугор-
ка; ЗТЯ — заднетуберальное ядро; Гип — гипоталамус; ТМ — тело мозжечка; МГ — мозжечковый гребень; ДVII — доля лицевого 
нерва; СпМ — спинной мозг; б — дорсальные (Дд, Дм и Дц) и вентральные (Вд, Вв и Вс) скопления клеток конечного мозга горчака, 
маркированные TГ (показаны красными стрелками); звездочка — место введения DiI; в — волокна, ретроградно маркированные 
DiI (показаны стрелками) в преоптической области (ПО); г — двойное маркирование в клетках первого типа (показаны стрелками); 
МВП — медиальный волокнистый пучок; д — раздельные популяции ТГ-иммунопозитивных (зеленые стрелки) и DiI-маркированных 
(ярко желтые) клеток ЗТЯ; е — ретроградно маркированные DiI-волокна (красные стрелки) и тело клетки (ярко желтое) вентраль-
ного гипоталамуса (Гв); ж — ТГ-иммунопозитивные клетки (ограничены желтым прямоугольником) дорсального гипоталамуса (Гд); 
з — двойное маркирование в ростральной крупноклеточной популяции ТГ-иммунопозитивных нейронов второго (2) типа (ограничены 
желтым квадратом) и каудальной популяции ТН-иммунопозитивных нейронов первого (1) типа (ограничены желтым прямоуголь-
ником в центре); и — популяции ТГ-иммунопозитивных клеток, расположенных за перивентрикулярным ядром заднего бугорка: 
ростральная — с ТГ-иммунопозитивными клетками второго (2) типа и каудальная — с ТГ-иммунопозитивными клетками первого (1) 
типа (ограничены розовым контуром). б, в, з, и — сагиттальные срезы, г – ж — фронтальные срезы. д, ж, и — метод маркирования 
ТГ; в, е — мечение нейронов красителем Dil; б, г, з — двойное маркирование.
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образом, ЗТЯ может выступать в качестве потен-
циального источника мезокортикальной системы.

Восходящая дофаминергическая мезенце-
фалическая система амниот, в которую входят 
компактная область ЧВ и ВОП, может быть 
подразделена на 3 анатомические подсистемы 
[12]. Несмотря на то, что сенсомоторная мезо-
стриатная система начинается в вентральном 
скоплении клеток ЧВ и иннервирует дорсолате-
ральную часть хвостатого ядра, мезолимбиче-
ская система образована эфферентными волок-
нами клеток дорсального скопления ЧВ/ВОП 
и иннервирует прилежащее ядро. Источником 
восходящей кортикальной (паллиальной) иннер-
вации также являются клетки дорсального ско-
пления, образующие мезокортикальную систе-
му. Идентификация системы ЧВ/ВОП у анамний 
значительно затруднена, поскольку в этой группе 
позвоночных скопления дофаминергических кле-
ток не ограничиваются средним мозгом, а рас-
пространяются также в базальную область проме-
жуточного мозга (в том числе заднетуберальный 
регион). Нейрохимическая идентификация при-
лежащего ядра в ПТ амфибий позволила уста-
новить источники дофаминергических проекций 
как из базальных мезенцефалических, так и из 
заднетуберальных групп промежуточного мозга. 
Таким образом, у амфибий доказано наличие 
мезостриатной и мезолимбической систем [4, 5]. 
Дофаминергические клетки, образующие эти две 
системы, пространственно не разделены между 
собой и располагаются как в среднем мозгу, так 
и в заднетуберальном регионе. У хрящевых рыб 
выявлены дофаминергические клеточные груп-
пы в среднем и промежуточном мозгу, а у голо-
центрид представлена только заднетуберальная 
дофаминергическая группа [13]. Данные о двой-
ном маркировании проекций дофаминергических 
клеточных групп у хрящевых рыб отсутствуют, а 
у круглоротых показано, что дофаминергические 
нейроны заднего бугорка проецируются на ПТ 
[8]. Наши исследования, проведенные на горчаке, 
показывают наличие ТГ-ИФ-клеток заднетубе-
ральной области, проецирующихся на вентраль-
ную часть конечного мозга ПТ, что подтверждает 
данные, полученные при исследовании данио [11]. 
Эти данные пока не позволяют окончательно 
определить клеточные скопления ПТ горчака, но 
результаты проведенного исследования согласу-
ются с ранее высказанной гипотезой [11], соглас-
но которой дорсальное ядро у карпообразных рыб 
занимает лишь небольшую часть ПТ. Является ли 
вентральное ядро вентральной области конечного 
мозга также частью БГ или его можно рассматри-
вать как функциональный аналог септума, могут 
прояснить дальнейшие исследования.

Несмотря на то, что у костистых рыб отсут-
ствуют дофаминергические клетки в сред-
нем мозгу, уместно предположение о наличии 
функ цио нальных эквивалентов мезостриатной, 
мезолимбической и мезокортикальной систем, 
поскольку у телеостей не было обнаружено при-
лежащего ядра, характерного для ПТ наземных 
позвоночных. При фармакологическом воздей-
ствии на дофаминергическую систему цихлид 
в сочетании с экспериментальным удалением 
обоих полушарий конечного мозга наблюдалось 
изменение уровня их локомоторной активности, 
что было показано так же и на млекопитаю-
щих после разрушения мезолимбической системы 
[7]. Такие факты, в целом, указывают на нали-
чие функционального аналога мезолимбической 
системы у костистых рыб. Введение нейротокси-
на MPTP (methylphenyltetrahydropyridin) золотой 
рыбке приводило к возникновению паркинсоно-
подобного синдрома, что также может указы-
вать на существование функционального ана-
лога мезостриатной системы [2]. После введе-
ния MPTP было показано снижение количества 
ТГ-иммунопозитивных клеток и волокон [2], но 
происхождение дофаминергической иннервации 
авторы связывали с дофаминергическими клет-
ками, расположенными в базальной части конеч-
ного мозга. Проведенные ранее исследования на 
горчаке показали наличие ТГ-иммунопозитивных 
клеток и волокон в вентральной и дорсальной 
областях конечного мозга [1]. Однако резуль-
таты настоящего исследования указывают, что, 
наряду с дофаминергическими клетками в конеч-
ном мозгу у горчака, существует альтернатив-
ный источник дофаминергической иннервации 
конечного мозга — нейроны заднего бугорка 
(крупные клетки, расположенные вентральнее 
перивентрикулярного ядра заднего бугорка, и 
мелкие округлые клетки). Обнаружение у раз-
личных костистых рыб дофаминергических и/
или ТГ-иммунопозитивных волокон в дорсаль-
ной области конечного мозга позволяет пред-
положить, что эти рыбы имеют эквиваленты 
мезокортикальной (мезопаллиальной) системы. 
У европейского угря была обнаружена мРНК для 
белков рецепторов дофамина не только в субпал-
лиальных ядрах, занимающих большую часть ПТ, 
но и в двух паллиальных областях [3], но источ-
ники этой дофаминергической иннервации все 
еще не установлены. Могут ли эти восходящие 
системы быть гомологичными у разных позво-
ночных, несмотря на их локализацию в различ-
ных регионах среднего и промежуточного мозга? 
В настоящее время все большее подтверждение 
получает концепция нейромерной организации 
мозга [10]. Показано, что катехоламинергические 
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(КЕ) системы развиваются параллельно с сег-
ментами головного мозга [9, 10]. В соответствии 
с этими представлениями кластеры ранних КЕ 
клеточных групп, расположенные у птиц и мле-
копитающих в базальной области среднего мозга 
и промежуточном мозгу, имеют сегментарную 
организацию. Возможно, что для анцестрального 
варианта развития КЕ-системы мозга характер-
на первоначальная переизбыточность дофами-
нергческих клеток вдоль сегментов базальной 
области среднего мозга и промежуточного мозга. 
Впоследствии у различных групп позвоночных 
субпопуляции таких ранних КЕ-клеток, распо-
ложенных вдоль ростро-каудальной оси, могут 
сохраняться во взрослом состоянии и являть-
ся источником дофаминергической иннервации 
конечного мозга. У костистых рыб возможны 
существенные отклонения от представленного 
выше варианта развития, при котором во время 
онтогенеза дофаминергические клетки средне-
го мозга могут отсутствовать. Учитывая непре-
рывность эволюционной истории позвоночных с 
момента возникновения восходящих дофаминер-
гических систем, они могут рассматриваться как 
гомологи, несмотря на отличия в локализации 
КЕ-клеток у взрослых представителей.

Таким образом, проведенные исследования 
позволяют предполагать, что заднетуберальная 
область промежуточного мозга горчака может 
рассматриваться в качестве морфофункциональ-
ного эквивалента нигростриатной системы мле-
копитающих.
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MORPHO-FUNCTIONAL AND HODOLOGICAL 
PECULIARITIES OF ASCENDING DOPAMI-
NERGIC SYSTEM OF RHODEUS SERICEUS 
(CYPRINIDAE)

Ye.V. Pushchina

Using the methods of tyrosine hydroxylase (TH) immunohisto-
chemistry combined with nerve fiber labeling with carbocyanin 
dye DiI (l,l’,dioctadecyl-3,3,3’,3’-tetramethylindocarbocyanine 
perchlorate), the distribution of catecholaminergic (CE) neurons 
and their ascending projections to the basal telencephalon were 
studied in adult Amur cypriniform fish Rhodeus sericeus. Highly 
specialized complex of CE neurons was demonstrated in dien-
cephalon. Six populations of TH-immunopositive neurons were 
detected in the area of posterior tuberculum, two of them were 
double-labeled, indicating the presence of dopaminergic projec-
tions to the ventral portion of the telencephalon (striatum). In the 
posteriotuberal area, two populations of CE cells were identified 
(small round neurons and large pear-shaped cells) which prob-
ably could correspond to the populations of sensomotor and 
limbic cells in mammals.

Key words: brain, nigro-striatal system, tyrosine hydroxylase, 
Cyprinidae
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