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Цель данного исследования заключалась в проведении сравнительного анализа ультраструктуры нейро-
нов продолговатого мозга (ПМ) рыб во время зимовки и выявлении роли компонент систем синтеза и рас-
пада при адаптации к неблагоприятным условиям (гипоксия, гипотермия, голодание). Маутнеровские
нейроны (МН), локализованные в ПМ, обладают широким набором метаболических и функциональных
возможностей. Показано, что они способны накапливать гликоген, имея собственную систему гликогене-
за, гликогенолиза и депонирования гликогена, который является альтернативным источником энергии во
время зимовки. Исследование нейронов ПМ, расположенных вблизи соматической части МН, показало,
что одна часть этих клеток, так же как и МН, способна индуцировать аналогичный дополнительный ис-
точник энергии – гликоген, на что указывает появление полей гликогена в их цитоплазме во время зимов-
ки. В таких клетках, как и в МН, в этот период компоненты ультраструктуры сохраняются в активном со-
стоянии. В них шероховатый эндоплазматический ретикулум и полирибосомы сохраняют интактную
структуру. При этом значительно реорганизуется АГ и активизируется катаболическая система. В другой
части соседних с МН клеток, в которых отсутствуют накопления гликогена, наблюдается структурная де-
градация. Таким образом, особенности ультраструктуры исследованных нейронов ПМ указывают на важ-
ную роль гликогена в их функционировании в период зимовки. Можно предположить, что в продолгова-
том мозге МН и часть нейронов сохраняют свою активность, образуя специфические центры, которые
участвуют в адаптации рыб к неблагоприятным условиям зимовки.
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Продолговатый мозг (ПМ) играет важную роль в
обеспечении жизнедеятельности рыб, являясь инте-
грирующим отделом ЦНС, обеспечивающим адек-
ватную реакцию организма на изменение внешней
среды. В состав продолговатого мозга рыб входит
множество нейронов разных типов. В частности ПМ
включает Маутнеровские нейроны (МН), которые
управляют жизненно важными двигательными ре-
акциями рыб (Eaton et al., 1977; Мошков, 1985; Weis
et al., 2006). Эти клетки обладают широким набором
метаболических возможностей и способны осу-
ществлять специфические процессы, несвойствен-
ные для большинства нервных клеток. Адаптируясь
к неблагоприятным условиям зимовки (гипоксия,
гипотермия, голодание), МН для поддержания

энергетического баланса индуцируют дополнитель-
ный источник энергии – систему синтеза, накопления
и использования гликогена (Santalova et al., 2018).

В активно функционирующих клетках энергети-
ческие потребности в суровых условиях окружаю-
щей среды (дефицит кислорода и питательных ве-
ществ, изменения температуры) не могут быть обеспе-
чены обычным путем (Иванов, 2004), когда в качестве
субстратов энергетического обмена используются лак-
тат, глюкоза и глутамат (Caspenter et al., 2015; Falkows-
ka et al., 2015). В этом случае основным быстро моби-
лизуемым энергетическим источником может быть
депо гликогена клетки, что особенно важно при де-
фиците пищи и кислорода как источников энергети-
ческих субстратов в период зимовки рыб.

Учитывая многочисленные связи МН с другими
нейронами (Kimmel et al., 1981) и разнообразный
клеточный состав ПМ, можно предположить, что в

Принятые сокращения: АГ – аппарат Гольджи, МН – Маутне-
ровские нейроны, ПМ – продолговатый мозг, ЭР – эндоплаз-
матический ретикулум.
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структуре ПМ существует определенная система
клеток, которые, взаимодействуя с МН, участвуют в
адаптации рыб к смене функционального состояния
в течение годового цикла.

Для выявления таких нейронов был проведен
ультраструктурный анализ ряда соседних с МН кле-
ток. Одним из основных показателей адаптации
нейронов к изменениям окружающей среды являет-
ся способность к сохранению и восстановлению
белкового синтеза путем поддержание баланса меж-
ду системами синтеза и деградации компонентов
клетки.

Целью данного исследования было проведение
сравнительного анализа ультраструктуры нейронов
продолговатого мозга (ПМ) во время зимовки и вы-
явление роли компонентов систем синтеза и распада
в адаптации к неблагоприятным условиям (гипо-
ксия, гипотермия, голодание).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В работе использовали пресноводную рыбу ротан

Percсottus glеhni. Эта рыба, представитель пресновод-
ных пойкилотермных водных организмов, обитает в
прудах, небольших озерах, водно-болотных угодьях
и пойменных реках, где вода зимой замерзает до дна.
Percсottus glеhni обладает низкой оксифильностью и
может жить в сильно загрязненной воде без особых
условий обеспечения существования, что удобно
для лабораторных исследований (Santalova et al.,
2018). Рыбу вылавливали в озере Тульчино (Россия,
Московская область; на широте 54.5° северной ши-
роты и 37.3° восточной долготы). Половозрелые жи-
вотные длиной 8–12 см с массой тела около 200 г бы-
ли разделены на три группы: 1-я группа (n = 6): кон-
троль, активное состояние (июль); 2-я группа (n = 6):
начало зимовки (конец декабря); 3-я группа (n = 6):
конец зимовки (март). Все экспериментальные проце-
дуры были выполнены в соответствии с руководящи-
ми принципами по уходу и использованию экспери-
ментальных животных, утвержденными Комитетом по
этике обращения с животными в Институте теоретиче-
ской и экспериментальной биофизики РАН.

Рыбы контрольной группы, выловленные летом,
были немедленно взяты в эксперимент. Животные,
выловленные в первой декаде декабря, содержались
до марта в 5-литровых сосудах в холодильнике при
температуре 1 ± 1°С. Рыб содержали в темноте без
пищи с ограниченным доступом кислорода, т.е. в
условиях, максимально приближенных к естествен-
ным. Для изучения эффектов, возникающих в нача-
ле зимовки, рыб 2-й группы брали в эксперимент во
второй декаде декабря, для изучения эффектов, воз-
никающих в конце зимовки, рыб 3-й группы – в пер-
вой декаде марта.

Электронная микроскопия. В день эксперимента
рыб обезглавливали на льду и выделяли фрагмент
продолговатого мозга (ПМ), содержащий МН.

Фрагмент ПМ фиксировали в течение 12 ч в раство-
ре 4%-ного формальдегида с 2.5%-ным глутаральде-
гидом на 0.1%-ном какодилатном буфере (рН 7.2).
Затем этот фрагмент фиксировали в 2%-м растворе
четырехокиси осмия, обезвоживали и помещали в
эпоксидную смолу обычным способом (Santalova,
Moshkov, 1999). Для получения серии последова-
тельных срезов толщиной 5 мкм эпоновые блоки ре-
зали на пирамитоме (LKB, Швеция). Для уль-
траструктурного анализа гистологические срезы, со-
держащие сому, наклеивали на отдельные эпоновые
блоки и резали на ультратоме ЕМ UC6 (Leika, Гер-
мания). Полученные ультратонкие срезы контра-
стировали уранилацетатом и цитратом свинца и ис-
следовали с помощью электронного микроскопа
JEM 100B (JEOL, Япония) в Объединенном Пущин-
ском центре электронной микроскопии (Пущино:
http://ckp-rf.ru/ckp/507648). Изображения были
сняты на пленку, и негативы были проанализирова-
ны после оцифровки с использованием сканера Ep-
son Perfection 4990 Photo (Япония).

Для морфометрического анализа проводили изме-
рения относительной площади, занимаемой аппара-
том Гольджи и элементами катаболической систе-
мы. Относительная площадь измеряемых величин
определялась как отношение площади органоидов
(в мкм2) к площади срезов (в мкм2). Кроме того,
определяли долю рибосом, ассоциированных с мем-
браной шероховатого ЭР, в общем количестве рибо-
сом в цитоплазме. Подсчет количества ассоцииро-
ванных с ЭР рибосом и общего количества рибосом
осуществляли на отсканированных микрофотогра-
фиях различных областей цитоплазмы нейронов
(Gordon et al., 1997). Все морфометрические иссле-
дования проводились на 360 срезах ПМ рыб.

Определение концентрации аминокислот. Протеи-
ногенные аминокислоты – это аминокислоты, кото-
рые встраиваются в белки во время трансляции.
Концентрацию свободных протеиногенных амино-
кислот определяли в разное время (летом, в начале и
в конце зимовки). Гомогенат мозга центрифугиро-
вали в течение 20 мин при 0°С и 15000 g. Концентра-
цию аминокислот определяли методом ионообмен-
ной жидкостной хроматографии на автоматическом
аминокислотном анализаторе LC-2000 (Biotronic,
Германия) в системе, состоящей из трехступенчато-
го градиента натрий-цитратного буфера (Каранова,
2013). Постколоночную модификацию аминокислот
проводили с использованием нингидрина; интенсив-
ность окрашивания измеряли при 570 нм. Данные
приведены в виде средних значений и их стандартных
отклонений по результатам трех параллельных экспе-
риментов, в каждом из которых использовали мозг
шести животных.

Для каждой серии экспериментов получали хро-
матограмму стандартной смеси аминокислот. Со-
держание свободных аминокислот выражали в
нмоль/г сырой массы.
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ГОРДОН и др.

Статистический анализ. Статистическую обработку
данных проводили с использованием программы Mic-
rosoft Excel. Сравнение морфометрических данных
проводили с использованием критерия Манна–Уитни
(U-критерий), биохимических данных – t-критерия
Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Идентификация контрольных нейронов на гистоло-

гических препаратах продолговатого мозга (гистологи-
ческое исследование). На гистологических препара-
тах ПМ Percсottus glehni (лето, июль) МН были иденти-
фицированы как две симметрично расположенные
гигантские клетки с типичной структурой: сома и два
основных дендрита. Соседние с МН клетки, распола-
гающиеся вентрально относительно соматической ча-
сти МН на расстоянии 350–500 мкм (рис. 1), обознача-
лись нами как контрольные.

Электронно-микроскопическое исследование ней-
ронов Маутнера и контрольных нейронов летних рыб
выявило типичную для интактных нейронов карти-
ну. Отмечалось наличие шероховатого ЭР с боль-
шим количеством рибосом (рис. 2, табл. 1). Гладкий
ЭР был представлен в виде анастомозирующих ка-
нальцев и цистерн. Также хорошо была представле-
на структура АГ с четко выраженными цис-, медиа-,
транс-цистернами и транспортными везикулами,
заполненными веществом различной электронной
плотности. (рис. 2, табл. 1). Наблюдалась гетероген-
ность элементов катаболической системы (лизосомы,
аутофагосомы, мультивезикулярные структуры) (рис.
2, табл. 1). Цитоплазма MН содержала диффузно
распределенные гранулы гликогена (рис. 2). Мы опре-

делили электронно-плотные осмиофильные грану-
лы как бета-частицы гликогена размером 20–40 нм,
в отличие от рибосом, размеры которых не превы-
шают 20 нм. Гранулы имели гетерогенную структуру
и отличались друг от друга осмиофильностью и раз-
мерами, что хорошо согласуется с литературными
данными (Vaughn, Grieshaber, 1972; Cataldo, Broad-
well, 1984, 1986; Saez et al., 2014).

Структура контрольных нейронов практически
не отличалась от структуры МН (рис. 3). Но, в отли-
чие от МН, цитоплазма этих клеток не содержала
гранул гликогена.

Электронно-микроскопическое исследование МН
и контрольных нейронов в начале зимовки. Уль-
траструктура МН частично изменилась (рис. 3). Ше-
роховатый ЭР сохранил свою целостность и наличие
рибосом на его мембранах (рис. 4, табл. 1). Основная
масса рибосом была ассоциирована в полирибосо-
мы. Структура АГ не изменилась (рис. 4), но его от-
носительная площадь имела тенденцию к увеличе-
нию по сравнению со значениями, зарегистриро-
ванными у летних рыб (табл. 1). Наличие крупных
полей гликогена и ламеллярных структур гладкого
ЭР в непосредственной близости от этих полей в ци-
топлазме MН были основными отличительными
чертами этих нейронов, как это было описано ранее
(Santalova et al., 2018). Относительная площадь, за-
нимаемая элементами катаболической системы,
увеличилась, главным образом, за счет аутофагосом,
мультивезикулярных структур и вторичных лизо-
сом. Они часто располагались по периметру полей
гликогена (рис. 4, табл. 1).

Рис. 1. Маутнеровский нейрон и контрольные клетки в продолговатом мозге рыб Perccottus glehn. a – Схема расположения
нейронов; б – фрагмент гистологического среза ПМ, содержащего МН и контрольные клетки; в – сома с ядром МН; г – кон-
трольные нейроны. МН – Маутнеровский нейрон, КН – контрольный нейрон, Aкс – аксон, ЛД – латеральный дендрит,
ВД – вентральный дендрит, Я – ядро.
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В контрольных нейронах в этот период отмечены
существенные изменения ультраструктуры. Эти
нейроны различались по осмиофильности, что поз-
волило нам разделить их на два пула – темные и свет-
лые клетки (рис. 5). Структура органелл, ответствен-
ных за синтез и деградацию белков в контрольных
нейронах темного цвета, мало отличалась от MН.

Количество рибосом, ассоциированных с мем-
бранами шероховатого ЭР, имело тенденцию к уве-

личению по сравнению со значениями, характерны-
ми для летних рыб (табл. 1). Относительная площадь,
занимаемая АГ, в темных нейронах также увеличилась
(табл. 1). Эта тенденция наблюдалась и для компонен-
тов катаболической системы (рис. 5б–г, е, табл. 1).

Пул светлых контрольных нейронов отличался
неоднородностью. Ультраструктура некоторых кле-
ток (мы назвали их светлыми контрольными нейро-
нами типа 1) мало отличалась от таковой у летних
рыб (рис. 5а). В других клетках (светлых контроль-
ных нейронах типа 2), были обнаружены заметные
деструктивные изменения: снизилось наполнение

Рис. 2. Электронная микрофотография цитоплазмы МН
летних рыб. Гранулы гликогена распределены диффузно
в цитоплазме; наблюдаются элементы катаболической
системы разного наполнения: мультивезикулярные тела
(МВТ), аутофагосомы с двойной мембраной (АФС). ГГ –
гранулы гликогена, АГ – аппарат Гольджи, M – мито-
хондрия, ГЭР – гладкий эндоплазматический ретику-
лум, ШЭР – шероховатый эндоплазматический ретику-
лум, ПР – полирибосомы. Масштабный отрезок – 1 мкм.

МВТМВТМВТ

ШЭРШЭРШЭР

ГГГГГГ
ММ

ПРПРПР

ГЭРГЭРГЭР
АГАГАГАФСАФСАФС

Таблица 1. Морфологические параметры нейронов продолговатого мозга рыб Percсottus glehni

Примечание. Данные достоверно отличаются от значений, полученных в летний период, при *P ≤ 0.05.

Вид клеток Период
Аппарат Гольджи, 

мкм2
Катаболическая 
система, мкм2

Доля рибосом, связанных 
с ретикулумом, %

Маутнеровы нейроны Лето 5.0 ± 0.3 4.3 ± 0.5 36 ± 1
Начало зимовки 6.3 ± 0.2 5.9 ± 0.6 40 ± 3
Конец зимовки 5.6 ± 0.4 8.2 ± 0.5* 47 ± 2*

Контроль-
ные
нейроны

Темные клетки Лето 5.6 ± 0.2 3.3 ± 0.2 42 ± 2
Начало зимовки 8.4 ± 0.5* 5.2 ± 0.5* 48 ± 3
Конец зимовки 4.8 ± 0.3 5.6 ± 0.3* 45 ± 3

Светлые клетки,
тип 1

Лето 5.6 ± 0.2 3.3 ± 0.2 42 ± 2
Начало зимовки 4.5 ± 0.3 2.9 ± 0.2 37 ± 2
Конец зимовки 2.1 ± 0.1 2.8 ± 0.2 33 ± 3*

Светлые клетки,
тип 2

Лето 5.6 ± 0.2 3.3 ± 0.2 42 ± 2
Начало зимовки 4.1 ± 0.2 2.5 ± 0.4 23 ± 2*
Конец зимовки 1.4 ± 0.4 2.1 ± 0.5 23 ± 3*

Рис. 3. Электронная микрофотография цитоплазмы ин-
тактного (“летнего”) контрольного нейрона. Гранулы
гликогена отсутствуют. ПЛ – первичные лизосомы, ВЛ –
вторичные лизосомы, Я – ядро, остальные обозначения
те же, что и на рис. 2.

ПРПРПР

ММ

ШЭРШЭРШЭР

АФСАФСАФС

ВЛВЛВЛ

АГАГАГ

ПЛПЛПЛ
ЯЯ
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цитоплазмы органеллами, нарушилась целостность
шероховатого ЭР, его цистерны набухали, значи-
тельно снижалось количество рибосом, ассоцииро-
ванных с мембранами, отмечалась диссоциация по-
лирибосом и редукция АГ (рис. 5г, табл. 1).

Электронно-микроскопическое исследование МН
и контрольных нейронов в конце зимовки. В цитоплаз-
ме MН сохранился хорошо развитый шероховатый
ЭР. Количество рибосом, ассоциированных с ЭР,
значительно увеличилось (рис. 6, табл. 1). Диссоци-
ации полирибосом не наблюдалось. Имела место ре-
дукция гладкого ЭР, однако ламеллярные структуры
встречались изредка (рис. 6а). Вместе с этим одно-
временно достоверно уменьшалась относительная
площадь, занимаемая полями гликогена, как было
показано в предыдущих исследованиях (Santalova et al.,
2018). Наблюдали существенные изменения в структу-
ре АГ – диссоциацию диктиосом и формирование
большого числа везикул разного размера и неодно-
родного содержания. При незначительном измене-
нии относительной площади АГ в цитоплазме МН
(рис. 6а, 6б, табл. 1), относительная площадь, зани-
маемая элементами катаболической системы, зна-
чительно увеличивалась (рис. 6в, 6г, табл. 1).

В контрольных темных нейронах и контрольных
светлых нейронах типа 1 сформировались ламелляр-
ные структуры гладкого ЭР, возле которых отмеча-
лось появление заметного количество гликогена,
аналогично тому, как это имело место в МН в начале
зимовки. Это согласуется с литературными данными
о связи гладкого ЭР с гликогеном (Vaughn, Grie-
shaber, 1972).

Рис. 4. Электронная микрофотография цитоплазмы МН
в начале зимовки. Появляются поля гликогена (ПГ).
Присутствуют ШЭР, ГЭР, АГ и различные компоненты
катаболической системы: АФС, ПЛ и ВЛ, МВТ. Сокраще-
ния: см. подпись к рис. 2, 3. Масштабные отрезки – 1 мкм.

ааа

бб ввв ггг

АГАГАГ
АГАГАГ

ВЛВЛВЛ

ММ
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ПГПГПГ ГЭРГЭРГЭР

ГЭРГЭРГЭР

ПГПГПГ

ШЭРШЭРШЭР

АФСАФСАФС МВТМВТМВТ

Рис. 5. Электронная микрофотография цитоплазмы кон-
трольных клеток в начале зимовки. а–д – Светлые кон-
трольные нейроны типа 1; а – общий вид цитоплазмы; б–
д – компоненты катаболической системы; е – темные
контрольные нейроны; ж – светлые контрольные нейро-
ны типа 2 с признаками дегенерации: набухшие цистерны
ШЭР, снижение числа рибосом, ассоциированных с мем-
бранами ЭПР, диссоциация полирибосом. Сокращения:
см. подпись к рис. 2, 3. Масштабные отрезки – 1 мкм.
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В темных контрольных нейронах сохранялась це-
лостность шероховатого ЭР (рис. 7e). Относитель-
ная площадь, занимаемая АГ, значительно умень-
шилась в отличие от начала зимовки, его структура
частично диссоциировала на отдельные везикулы
разных размеров, как это было в случае МН в начале
зимовки (рис. 7б, в, табл. 1). Относительная пло-
щадь, занимаемая элементами катаболической си-
стемы, практически не отличалась от ее значения в
начале зимовки.

В пуле контрольных светлых нейронов наблюда-
лись различия в ультраструктуре клеточных орга-
нелл (рис. 7а, табл. 1). Цитоплазма светлых кон-
трольных нейронов типа 1 оставалась интактной, а в
светлых контрольных нейронах типа 2 отмечались
значительные дегенеративные процессы: обеднение
цитоплазмы структурами и появление больших по-
лостей неясного генеза (рис. 7г, табл. 1). При этом
относительная площадь, занимаемая элементами
катаболической системы, достоверно уменьшилась
(табл. 1).

Концентрация протеиногенных аминокислот. Об-
щая концентрация протеиногенных аминокислот в
мозге рыб на протяжении всего годового цикла зна-
чительно различалась. Так, летом оно составляло
8600 ± 500 нмоль/г сырой ткани, в начале зимовки –
4500 ± 250 нмоль/г, а в конце зимнего периода оно
резко возрастало и составляло 14200 ± 700 нмоль/г
сырой ткани.

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследования, проведенные на нейронах ПМ
рыб в разные периоды года, позволили выявить ди-

Рис. 6. Электронная микрофотография цитоплазмы МН
в конце зимовки. a – Хорошо представлен ШЭР; б –
трансформация АГ; в, г – МВТ и ВЛ. Сокращения: см.
подпись к рис. 2, 3. Масштабные отрезки – 1 мкм.
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Рис. 7. Электронная микрофотография цитоплазмы кон-
трольных клеток в конце зимовки. a – Светлые кон-
трольные нейроны типа 1 с сохранившейся интактной
структурой; б – диссоциация АГ; в – вероятно, формиро-
вание АГ de novo; г – ламеллярные структуры ГЭР и поля
гликогена; д – темные контрольные нейроны с полями
гликогена в цитоплазме; е – светлые контрольные ней-
роны типа 2 с признаками дегенерации. Сокращения: см.
подпись к рис. 2, 3. Масштабные отрезки – 1 мкм.
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намические изменения их синтезирующей и катабо-
лической систем. Результаты сравнительного уль-
траструктурного анализа показали, что для различ-
ных нейронов ПМ характерен разный уровень
метаболической активности в период зимовки.

В МН и части контрольных нейронов в этот пери-
од присутствуют компоненты систем синтеза и де-
градации, как и в летний период. Об этом свидетель-
ствует ультраструктура шероховатого ЭР и наличие
большого количества полирибосом, а также аутофа-
госом, первичных и вторичных лизосом и мультиве-
зикулярных тел. При этом следует отметить усиле-
ние развития компонентов катаболической системы
в период зимовки, особенно в конце этого периода,
по сравнению с контролем. Поскольку при низких
температурах активность убиквитин-протеосомной
системы значительно снижается (Velickovska, van
Breukelen, 2007), вероятнее всего, в исследуемых
нейронах у рыб в условиях зимовки при сохранении
активного белкового синтеза, деградация осуществ-
ляется благодаря аутофагии, как и у млекопитающих
(Bocharova et al., 2011; Jin et al., 2015; Tang et al., 2016).

Известно, что аутофагия представляет собой кон-
сервативный процесс деградации, осуществляемый
лизосомами, который играет важную роль в гомео-
стазе клеток как в нормальных, так и в стрессовых
условиях (Lim et al., 2016; Barthet, Ryan, 2018). Пред-
положительно, аутофагия способствует превраще-
нию клеточных структур и макромолекул в субстра-
ты синтеза белка, которые необходимы для выжива-
ния нейронов во время зимовки и при выходе из нее.
Мы полагаем, что уменьшение размеров нейронов,
характерное для зимовки, должно сопровождаться
активацией процесса утилизации “избыточных”
клеточных компонентов. Как было показано ранее
(Санталова и др., 2015), эти дегенеративные пере-
стройки происходят в основном в редуцируемых
дендритах MН. Аутофагосомные компоненты из ди-
стальных отделов дендритов транспортируются в со-
му для преобразования продуктов распада в “строи-
тельный материал”, как это имело место при нейро-
дегенеративных процессах у млекопитающих (Nixon
et al., 2005; Maday, 2017).

Сравнительный анализ концентрации протеино-
генных аминокислот и состояния клеточных эле-
ментов в период зимовки показал, что в начале зи-
мовки концентрация протеиногенных аминокислот
значительно снижалась по сравнению с летним пе-
риодом. При этом наблюдалась сохранность состоя-
ния шероховатого ЭР и полирибосом на фоне увели-
чения площади АГ и компонентов катаболической
системы. Этот факт можно объяснить необходимо-
стью использовать аминокислотный пул для синтеза
ряда важных белков, необходимых для адаптации
нейронов (стрессорных белков, некоторых фермен-
тов, участвующих как в синтезе, так и в деградации
клеточных элементов, и других белков). В конце зи-
мовки концентрация протеиногенных аминокислот

значительно увеличивалась на фоне усиления бел-
кового синтеза. При этом имело место увеличение
площади, занимаемой компонентами катаболиче-
ской системы. Возможно, происходит включение в
систему катаболизма еще одного компонента. Со-
гласно литературным данным, в нейронах наряду с
аутофагией существует дополнительный путь дегра-
дации органелл (Fernandez-Fernandez et al., 2017;
Barthet, Ryan, 2018). Так, было показано, что в ней-
ронах мозга млекопитающих секвестрация и лизис
компонентов цитоплазмы наблюдается в структур-
ных компонентах АГ (Barthet, Ryan, 2018). Эти
структуры, образующиеся в результате модифика-
ции отдельных стопок АГ, состоят из нескольких
концентрических двойных мембранных слоев и со-
держат протеолитические ферменты. Таким обра-
зом, возможно, в период зимовки наряду с функци-
ями процессинга и транспортировки белков АГ в
нейронах рыб также может выполнять катаболиче-
скую функцию.

Частичная диссоциация АГ, наблюдаемая в кон-
це зимовки, может отражать снижение уровня мета-
болизма, связанного с уменьшением синтеза и
транспорта новых белков из ЭР (Altan-Bonnet, Lip-
pincott, 2005; Persico et al., 2009). Однако мы не на-
блюдали существенных изменений в структуре ком-
понентов белоксинтезирующей системы. Возмож-
но, такая диссоциация АГ в нейронах необходима
для сборки АГ de novo при восстановлении жизнеде-
ятельности рыб в весенне-летний период.

Для поддержания жизнедеятельности клетка
нуждается в энергетической базе. Как показало на-
ше предыдущее исследование на MН рыб, значи-
тельное накопление гликогена в цитоплазме во вре-
мя зимовки было вызвано перестройкой энергетиче-
ского баланса в нейронах и переходом на другую
систему энергоснабжения (Santalova et al., 2018).

Характерно, что в начале зимовки часть кон-
трольных клеток сохраняла свою исходную уль-
траструктуру. В этих клетках, по-видимому, необхо-
димость в запуске собственной энергетической си-
стемы гликогенезиса и гликогенолиза возникла в
конце зимовки, в то время как в МН этот процесс
имел место в начале зимовки. Вероятно, этот факт
указывает на разный уровень функциональной зна-
чимости этих клеток в адаптации рыб в начале и в
конце зимовки. Другие клетки ПМ, контрольные
светлые нейроны типа 2, подверглись значительной
деградации. Это может быть объяснено тем фактом,
что функционирование этих клеток не является не-
обходимым для мозга во время зимовки, и поддер-
жание их полноценного метаболизма в отсутствие
внешнего источника энергии неэкономично.

Таким образом, в исследуемых нейронах ПМ рыб
в период зимовки был выявлен разный уровень
структурных перестроек, необходимый для адапта-
ции животных в начале и в конце зимовки. Вероят-
но, MН, а также контрольные темные и светлые ней-
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роны типа 1, благодаря наличию автономной энер-
гетической системы и возможности регулировать
процессы синтеза и деградации, образуют “актив-
ные центры” в мозгу рыб, в которых возможно пере-
ключение функциональной активности по значимо-
сти в период зимовки на те или иные нейроны ПМ
для поддержания жизнедеятельность особи.
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CHANGE IN THE STATE OF NEURONS OF THE MEDULLA OBLONGATA 
OF THE FISH PERCCOTTUS GLEHNI DURING WINTERING 

(ULTRASTRUCTURAL AND BIOCHEMICAL STUDY)
R. Ya. Gordona, *, I. M. Santalovab, I. B. Mikheevab, M. V. Karanovaa, and S. S. Khutsiana, b

aInstitute of Cell Biophysics RAS, Pushchino, Moscow Region, 142290 Russia
bInstitute of Theoretical and Experimental Biophysics, RAS, Pushchino, Moscow Region, 142290 Russia

*e-mail: ritagordon0510@gmail.com

The purpose of this study was to conduct a comparative analysis of the ultrastructure of the medulla oblongata (MO)
neurons during wintering and to identify the role of the components of the synthesis and decay systems in adaptation
to adverse conditions (hypoxia, hypothermia, starvation). Mauntner neurons (MNs) localized in the MO have a
wide range of metabolic and functional capabilities. In particular, they are able to accumulate glycogen, possessing
their own system of glycogenesis, glycogenolysis and deposition of glycogen, which is an alternative source of energy
during the wintering. The study of MO neurons located near the somatic part of the MN showed, that some of these
cells, as well as MNs, can induce glycogen, a similar additional energy source, as indicated by the presence of glyco-
gen fields in the cytoplasm during wintering. In those cells during this period, the components of the ultrastructure
are kept in the active state. Thus, in MNs and in some of adjacent cells, the structure of the rough endoplasmic re-
ticulum and polyribosomes is well preserved; at the same time, a partial reorganization of the Golgi apparatus and
the activation of the catabolic system occur. In other cells adjacent to MNs without glycogen accumulations, a sub-
stantial degradation of cellular components occurs. Thus, the ultrastructural state of those cells of MO indirectly
confirms that glycogen plays a functional role in neurons in the wintering period. It can be assumed that MNs and
a part of the neurons in MO, which retain their activity form specific centers, providing an adaptation of fish to un-
favorable wintering conditions.

Keywords: medulla oblongata, Mauthner neurons, wintering, ultastructural analysis, proteinogenic amino acids, gly-
cogen
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