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С помощью сканирующей электронной микроскопии изучена структура апикальной поверхности
эпидермальных клеток в коже головы и в эпителии ротовой полости особей карпа Cyprinus carpio −
интактных и с хронической ольфакторной и зрительной деафферентацией. Показано, что сенсорно
депривированные рыбы отличаются от интактных значительными изменениями в морфологии
апикальной поверхности эпидермальных клеток. На апикальной поверхности клеток нарушается
правильный кольцевидный рисунок, но появляются сложные фигуры или пластинчатые разраста-
ния кольцевидных гребней. Характер расположения и ориентации, а также плотность распределе-
ния и форма рисунка на апикальной поверхности даже соседних клеток могут быть совершенно раз-
личными. Высокая концентрация клеток с модифицированной апикальной поверхностью отмече-
на в сенсорных зонах вкусовой и тактильной рецепции. Изменения имеют сходный характер у
эпидермальных клеток кожи и клеток эпителия ротовой полости. Индивидуальная специфика
структурных изменений эпидермальных клеток не выявлена. Обсуждается возможная взаимосвязь
изменений апикальной поверхности эпидермальных клеток с активацией системы кожной рецеп-
ции и других сенсорных систем.
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Разные сенсорные системы рыб функциони-
руют в комплексе, обеспечивая полисенсорность
различных форм поведения (Павлов, Касумян,
1990; Devitsina, 2003). Однако в силу определён-
ных условий существования функция отдельных
систем может быть ограничена или утрачена. В
таких случаях оставшиеся интактными сенсор-
ные структуры могут проявлять признаки морфо-
функциональной активации, направленной на
компенсацию дефицита информации (Девицина,
Марусов, 2007; Касумян, Марусов, 2007). Хрони-
ческое выключение сенсорных систем дистант-
ного действия (зрительной и обонятельной) у рыб
разных видов приводит к сходной адаптивной ре-
акции вкусовой системы. Вкусовые рецепторы у
рыб могут располагаться не только в эпителии ро-
товой полости, но и в наружных покровах головы
и тела. Адаптивная реакция выражается в гипер-
трофии вкусового рецепторного аппарата и акти-
вации нейронов вкусовых центров мозга (Деви-
цина, 2006; Девицина и др., 2010, 2015).

Можно полагать, что потеря важнейших для
поведения сенсорных каналов дистантного дей-
ствия не всегда может полностью компенсиро-

ваться активацией только одной системой кон-
тактного действия – вкусовой. У рыб одним из
хорошо развитых сенсорных каналов контактно-
го действия является тактильная рецепция, кото-
рая играет большую роль в регуляции поведения
многих видов (Kasumyan, 2011). В коже головы
карповых рыб (Cyprinidae) обнаружена высокая
тактильная чувствительность, которая представ-
лена рецепторами тонального и фазного типов
(Девицина, Лапшин, 2016). Тактильная чувстви-
тельность на латеральной, дорсальной и вен-
тральной стороне головы карпа Cyprinus carpio
распределяется не равномерно, а по зонам. Наи-
более чувствительные зоны находятся около ро-
товой полости. Уровень тактильной чувствитель-
ности на голове карпа снижается в рострока-
удальном и в вентродорсальном направлении, что
имеет определённую биологическую значимость
(Девицина, Лапшин, 2020). В связи с этим особый
интерес представляет изучение морфологии апи-
кальной поверхности клеток кожи на голове карпа.

У рыб тактильная рецепция совместно с други-
ми видами кожной рецепции образует сложный
осязательный комплекс, или сомато-висцераль-
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ную систему (Kasumyan, 2011). Общее свойство
рецепторов сомато-висцеральной системы рыб
заключается в том, что они не являются элемен-
тами сенсорных органов, а рассредоточены диф-
фузно по всему телу. Восприятие внешних меха-
нических воздействий происходит через непо-
средственный контакт кожи с внешней средой
(Windsor et al., 2008). Структурами, воспринима-
ющими внешние стимулы, являются клетки по-
верхностного слоя эпидермиса. Поверхностные
эпидермальные клетки позвоночных поляризова-
ны, их апикальная часть морфологически и функ-
ционально отличается от базальной части (Елисеев
и др., 1972). Через апикальную поверхность эпи-
дермальных клеток идёт восприятие внешних
стимулов, в том числе и механических.

Специфика кожного канала сенсорной ин-
формации, находящегося на границе организма с
внешней средой, как у наземных позвоночных, так
и у рыб связана и с защитной функцией (Ильин-
ский, 1967; Трубачёв, Василевский, 1976; Ka-
sumyan, 2011). Вопрос о том, какие именно струк-
туры кожи связаны с восприятием тех или иных
видов механических воздействий, остаётся пока
ещё недостаточно выясненным. Морфологиче-
ские и функциональные особенности кожной ме-
ханорецепции и возможности её изменчивости, в
том числе в результате полисенсорного дефици-
та, являются мало исследованным разделом про-
блемы сенсорных адаптаций.

Цель настоящей работы − изучить влияния
хронического выключения сенсорных систем ди-
стантного действия (зрительной и обонятельной)
на морфологические особенности апикальной
поверхности эпидермальных клеток в тактильно
чувствительных зонах, в зонах вкусовой рецеп-
ции на поверхности головы и в выстилке ротовой
полости рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования являлись семь особей
карпа − (четыре опытные и три контрольные),
которые в начале эксперимента имели длину
10–12 см. Опытных рыб подвергли двухсторон-
ней аносмии с помощью термокаутера, а спустя
5 сут − двусторонней энуклеации через неболь-
шой надрез роговицы. Опытные рыбы получили
анестезию с гипотермией и легко перенесли обе
операции: через 1 сут после операции они свобод-
но плавали в аквариуме в поисках корма. Опери-
рованных и интактных рыб содержали в одинако-
вых условиях при температуре 15−17°С и кормили
личинками комаров (Chironomidae).

Через 7 мес. после операций фиксировали об-
разцы кожи, взятые с одинаковых участков голо-
вы у каждой из интактных и опытных рыб − это
кожа на латеральной стороне головы между орга-

ном обоняния и верхней губой, на верхней губе в
её латеральной и в центральной частях, а также на
малом усике. На вентральной стороне головы об-
разцы кожи брали в центральной части нижней
губы и в гулярной зоне рядом с нижней губой.
Всего исследовали 25 образцов кожи от контроль-
ных рыб и 33 от опытных рыб. В ротовой полости
образцы эпителия брали в максиллярной и в ман-
дибулярной зонах. У контрольных рыб взяли де-
вять образцов эпителия, у опытных – 12.

Образцы фиксировали 2.5%-ным раствором
глютарого альдегида на 0.1 М фосфатном буфере
(рН 7.4). Отмывку фиксатора проводили тем же
буфером с добавлением сахарозы. Затем образцы
обезвоживали в батарее этанол–ацетон и высу-
шивали на аппарате Hitachi HCP-1. Методика об-
работки описана ранее (Девицина, 1990). Образ-
цы, наклеенные на латунные столики, напыляли
смесью золота с палладием. Морфологию апи-
кальной поверхности эпидермальных клеток изуча-
ли с помощью электронных сканирующих микро-
скопов CamScan S2 или JSM-6380LA.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Интактные рыбы. На поверхности кожи голо-
вы карпа в выделенных ранее сенсорных зонах по
критерию тактильной чувствительности (Деви-
цина, Лапшин, 2020) эпидермальные клетки име-
ют одинаковый характерный кольцевидный ри-
сунок, образованный рёбрами на их апикальной
поверхности (рис. 1). Характерный кольцевидный
рисунок на поверхности клеток присутствует в
эпителии губ, в коже каудальнее губ, на челюст-
ном усике, в том числе вблизи пор вкусовых по-
чек (рис. 1а, 1б, 1г). На поверхности эпителия
околоротовых зон видны вершины многочислен-
ных одиночных хемосенсорных клеток.

В ротовой полости карпа эпидермальные клет-
ки максиллярной и мандибулярной зон образуют
небольшие возвышения и окружают вкусовые
почки. Апикальная поверхность эпидермальных
клеток, расположенных вокруг вкусовых почек и
между ними, имеет хорошо выраженный харак-
терный кольцевидный рисунок − такой же, как у
клеток снаружи (рис. 1в).

Сенсорно депривированные рыбы. В коже головы
карпа на апикальной поверхности эпидермаль-
ных клеток кольцевидный рисунок нарушен. От
кольцевидных гребней сохраняются многочис-
ленные фрагменты разной длины и формы. В це-
лом на апикальной поверхности клеток образует-
ся сложный и варьирующий по форме рисунок
(рис. 2). Расположение и ориентация, а также
плотность распределения, форма и размеры фраг-
ментов гребней, даже у соседних клеток, могут
быть совершенно различными (рис. 2а). Наибо-
лее распространённые формы модификации апи-
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кальной поверхности клеток: фрагментарный и
точечный рисунки (рис. 2б, 2г), пластинчатые
разрастания (рис. 3а, 3б).

Высокие плоские пластинчатые разрастания
заменили гребни апикальной мембраны клеток.
В отличие от других форм модификации, они со-
хранили кольцевидное распределение, соответ-
ствующее расположению гребней. Пластины мо-
гут варьировать по высоте на соседних клетках и в
пределах одной клетки. Апикальная мембрана
этих клеток с высокими кольцевидно располо-
женными пластинами может выгибаться, образуя
возвышения, или прогибаться внутрь, образуя
углубления (рис. 3а, 3б). Клетки с пластинчатыми
разрастаниями образуют скопления в коже лате-
ральной и вентральной поверхности головы. Клет-
ки с пластинчатым рисунком не перемежаются с
клетками, имеющими фрагментарный или точеч-
ный рисунок (рис. 3).

Клетки с фрагментарным рисунком особенно
многочисленны в зонах кожи с вкусовыми почка-
ми. Разнообразные клетки этого типа окружают
все выявленные вкусовые почки погружённого и
непогружённого типов. Клетки с модифициро-
ванной апикальной мембраной составляют эпи-
телий вкусовых сосочков и эпителий кожи, окру-
жающей вкусовые сосочки. Скопления этих мо-
дифицированных клеток многочисленны на
поверхности верхней и нижней губ, в коже около
губ, в эпителии усика (рис. 2б, 2г). В коже гуляр-
ной зоны и около губ часто встречаются скопле-
ния эпидермальных клеток с модификацией то-
чечного типа. Многочисленные клетки с фрагмен-
тарным и точечным рисунком часто располагаются
рядом (рис. 3в, 3г).

Скопления клеток с пластинчатыми структу-
рами часто располагаются в коже около и ка-
удальнее ротовых зон, где встречаются редкие вку-

Рис. 1. Апикальная поверхность эпидермальных клеток у интактных особей карпа Cyprinus carpio: а – между верхней
губой и органом обоняния, б – около вкусовой почки в средней части малого усика, в – около вкусовой почки в мак-
силлярной зоне ротовой полости, г − на каудальном краю верхней губы. 1 – микровиллы одиночных хемосенсорных
клеток, 2 – обычный кольцевидный рисунок, 3 – вкусовая почка. Масштаб, мкм: а – 30, б – 2, в – 20, г – 10.
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совые почки, а также в зонах без вкусовых почек.
Это значительные площади кожи латеральной сто-
роны головы ростральнее обонятельного мешка,
кожа каудального края губ, кожа вентральной сто-
роны рядом с гулярной зоной. В коже головы сохра-
нились также значительные площади с клетками
обычного типа с обычным характерным кольцевид-
ным рисунком на апикальной поверхности.

В ротовой полости оперированных рыб эпите-
лий претерпел те же изменения, что и наружный
эпителий. Обкладочные клетки вкусовых почек,
клетки вкусовых сосочков и клетки эпителия
между вкусовыми сосочками имеют модифици-
рованную апикальную поверхность с фрагмен-

тарным рисунком (рис. 2в). Клетки с пластинча-
тыми разрастаниями не выявлены. В зонах эпите-
лия без вкусовых почек находятся скопления
клеток с обычным кольцевидным рисунком.

Сравнение эпидермальных клеток у четырёх
оперированных рыб показало отсутствие индиви-
дуальных различий в структурных изменениях на
апикальной поверхности во всех исследованных
участках кожи головы и эпителия ротовой полости.

ОБСУЖДЕНИЕ
Эпидермальные клетки кожи рыб разных ви-

дов имеют однотипную классическую структуру

Рис. 2. Разнообразие морфологических изменений апикальной поверхности эпидермальных клеток во вкусовых зонах
головы карпа Cyprinus carpio с хронической ольфакторной и зрительной деафферентацией: а – четыре эпидермальные
клетки с разным рисунком апикальной поверхности в коже верхней губы; б – вкусовая почка на верхней губе, окру-
жённая эпидермальными клетками с модифицированной апикальной поверхностью; в – вкусовая почка в максилляр-
ной зоне ротовой полости, окружённая клетками с модифицированной апикальной поверхностью; г – вкусовая почка в ба-
зальной части малого усика, окружённая эпидермальными клетками с модифицированной апикальной поверхностью. 4 –
точечный рисунок, 5 – фрагментарный рисунок, ост. обозначения см. на рис. 1. Масштаб, мкм: а – 5, б – 20, в – 3, г – 10.
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апикальной поверхности, которая несёт много-
численные кольцевидные гребни (Devitsina, 2005;
Девицина, Головкина, 2008, 2011, 2018). Такая
структура поверхности эпидермальных клеток ге-
нетически закреплена и у наземных позвоночных
животных (Елисеев и др., 1972; Трубачёв, Васи-
левский, 1976). Эпидермальные клетки кожи, в
частности их апикальная поверхность, выполня-
ют пограничные функции, защищая организм от
непосредственных воздействий внешней среды.
Важным свойством эпидермальных клеток явля-
ется также их способность передавать к много-
численным рецепторным структурам (свободные
нервные окончания, клетки Меркеля и др.), на-

ходящимся в коже, внешние механические воз-
действия различного происхождения (Уолл, 1964;
Whitear, 1971; Kasumyan, 2011).

Экспериментально показано, что у карповых
рыб тактильная рецепция особенно хорошо раз-
вита в коже головы, где она имеет зональное
распределение. Околоротовые зоны, которые
включают поверхность губ и кожи каудальнее
губ, обладают наиболее высокой тактильной
чувствительностью (Девицина, Лапшин, 2020).
Морфологическое изучение поверхности клеток
кожи головы в зонах с различной тактильной чув-
ствительностью у интактного карпа показало, что
эпидермальные клетки на своей апикальной по-

Рис. 3. Модифицированная апикальная поверхность эпидермальных клеток кожи в тактильно чувствительных зонах
головы карпа Cyprinus carpio с хронической ольфакторной и зрительной деафферентацией: а – клетки с кольцевидны-
ми разрастаниями гребней и с изменением формы апикальной поверхности на латеральной стороне головы каудаль-
нее верхней губы, б – апикальная поверхность эпидермальных клеток с пластинчатыми кольцевидными разрастания-
ми, в – клетки с различными модификациями апикальной поверхности на вентральной стороне головы в гулярной зоне,
г – апикальная поверхность эпидермальных клеток с точечным и закрученным рисунком. 6 – пластинчатый кольцевидный
рисунок; ост. обозначения см. на рис. 2. Масштаб, мкм: а – 30, б – 5, в – 20, г – 5.
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верхности во всех зонах имеют сходное кольце-
видное расположение гребней. Однако эпидер-
мальные клетки в тех же тактильных зонах головы
у сенсорно депривированных рыб видоизменены.
На апикальной поверхности клеток появились
кольцевидно расположенные пластины разного
размера. Появление высоких пластинчатых раз-
растаний, которые увеличивают площадь апи-
кальной поверхности и могут быть подвижны,
вероятно, способствует повышению чувстви-
тельности кожи к стимулам касательного и гидро-
динамического характера. Особенно высокий уро-
вень осязательной чувствительности кожи обнару-
жен у астианакса Astyanax fasciatus − обитателя
пещерных водоёмов (Windsor et al., 2008). Подоб-
ные морфологические изменения эпидермальных
клеток обнаружены и у слепых пещерных особей
астианакса A. mexicanus. В отличие от карпа у асти-
анакса пластинчатые разрастания на эпидермаль-
ных клетках встречаются как на поверхности ко-
жи, так и во вкусовых зонах ротовой полости (Деви-
цина, Головкина, 2018). По-видимому, в условиях
сенсорного дефицита у рыб разных видов в апи-
кальной мембране эпидермальных клеток могут
происходить сходные морфологические измене-
ния и, в том числе, изменения адаптивной меха-
носенсорной направленности.

Вместе с тем распределение и характер моди-
фикации апикальной мембраны клеток могут
иметь и видовую специфику. Так, сенсорно де-
привированные карпы отличаются от слепого
астианакса изменениями в коже вкусовых зон
наружной и ротовой локализации. Отличия за-
ключаются в полном исчезновении у карпа
обычного кольцевидного рисунка на эпидер-
мальных клетках во вкусовых зонах и замене его
на рисунок фрагментарного или точечного типа.
У слепого астианакса чаще появляются пла-
стинчатые модификации поверхности эпидер-
мальных клеток. Столь существенные измене-
ния структуры апикальной мембраны могут из-
менять и её свойства, такие как упругость,
эластичность, подвижность, связанные с выпол-
нением различных функций кожей у рыб (Рома-
ненко, 2001).

У карпа зоны эпидермиса с различным харак-
тером чувствительности и, возможно, с различ-
ной иннервацией, имеют различное распределе-
ние модифицированных эпидермальных клеток.
Так, в зонах с повышенной тактильной чувстви-
тельностью и рядом с ними находятся большие
скопления клеток с пластинчатой модификацией
апикальной поверхности (Девицина, Лапшин,
2020). В зонах, содержащих скопления вкусовых
почек, эпидермальные клетки имеют на апикаль-
ной поверхности модификации фрагментарного
рисунка. Особенности распределения эпидер-
мальных клеток с различными структурными из-
менениями апикальной поверхности в коже голо-

вы и в ротовой полости карпа дают основания
предполагать их функциональную и, возможно,
адаптивную направленность.

Ранее было показано, что хроническая депри-
вация сенсорных систем дистантного действия у
рыб приводит к морфологической гипертрофии ре-
цепторного аппарата контактного действия – вку-
совых рецепторов наружной и ротовой локализа-
ции (Девицина, 2006; Девицина и др., 2015). Обна-
ружено также, что у карпа с хронической аносмией
повышается чувствительность кожной хеморецеп-
ции и вкусовой рецепции (Касумян, Марусов, 2007;
Chervova, Lapshin, 2010; Kasumyan, Sidorov, 2010).

Результаты настоящей работы показали, что у
карпа хроническая депривация основных систем
дистантного действия (зрительной и обонятельной)
приводит к значительным морфологическим изме-
нениям структуры апикальной поверхности эпи-
дермальных клеток в коже головы. При этом раз-
ные зоны головы различаются характером мор-
фологических изменений эпидермальных клеток.
Это даёт основание предполагать существование
и функциональных различий между зонами разной
локализации. Известно, что околоротовые зоны ко-
жи у карпа имеют особенно интенсивную иннерва-
цию со стороны тройничного нерва, который яв-
ляется проводником полисенсорной информа-
ции, в том числе и тактильной рецепции (Whitear,
1971; Belousova et al., 1983; Puzdrowski, 1987). Од-
новременная активация рецепторных структур и
центральных проекций вкусовой и тактильной
чувствительности свидетельствует о взаимодей-
ствии этих систем и подтверждается рядом мор-
фологических и физиологических исследований
(Herrick, 1906; Kiyohara et al., 1986; Marui et al.,
1988; Devitsina, 2003; Patterson, 2007).

Значительные изменения структуры апикаль-
ной мембраны эпидермальных клеток в условиях
зрительного и ольфакторного дефицита можно
рассматривать как отражение сложной компенса-
торной реакции со стороны тактильной рецеп-
ции. По-видимому, у рыб эпидермальные клетки
обладают высоким потенциалом морфологиче-
ской адаптивной изменчивости. Морфологиче-
ские признаки активации тактильных функций
кожи у зрительно и ольфакторно депривирован-
ных рыб свидетельствуют о взаимодействии кож-
ной тактильной системы с сенсорными зритель-
ной и обонятельной системами. Взаимодействие
этих сенсорных систем дистантного и контактно-
го действия проявляется и у наземных позвоночных
(Смит, 2005; Patterson, 2007). У слепых рыб при от-
сутствии зрительной рецепции ориентация в про-
странстве осуществляется с помощью боковой
линии, а также возможна при активации осяза-
тельной, тактильной чувствительности эпидер-
мальных клеток с различными формами модифи-
кации их апикальной мембраны.
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Таким образом, можно полагать, что зрительная
и обонятельная депривация рыб вызывает значи-
тельные морфологические и, возможно, функцио-
нальные изменения эпидермальных клеток разной
локализации. Изменения могут иметь адаптивный
характер и сохраняться в течение длительного вре-
мени. Выявленные изменения эпидермальных кле-
ток проявляются в коже наружных сенсорных зон
и в эпителии ротовой полости. Изменения мор-
фологии апикальной поверхности эпидермаль-
ных клеток в условиях хронического выключения
зрительной и обонятельной рецепции у рыб отра-
жают компенсаторную активацию системы кож-
ной тактильной рецепции.
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