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Рис. 14. Pax6 в стволе мозга форели Oncorhynchus mykiss через 1 нед. после повреждения зрительного нерва. (а) – реак-
тивные нейрогенные ниши в стволе мозга, черным пунктиром оконтурен вентрокаудальный реактивный кластер, рас-
положенный в основании тектума, красным овалом – субпиальный реактивный кластер, в черных овалах – реактив-
ные кластеры паренхиматозной локализации, черная треугольная стрелка указывает на гетерогенные скопления кле-
ток в составе нейрогенних ниш; (б) – реактивные нейрогенные ниши в перивентрикулярной и субвентрикулярной
областях, белыми стрелками показаны Pax6– клетки, черными – Pax6+ клетки, в белом овале – субвентрикулярный
реактивный кластер, в черном – паренхиматозный реактивный кластер; (в) – в ядре лицевого нерва (ЯVII –оконтуре-
но прямоугольником); (г) – перивентрикулярная реактивная нейрогенная зона (оконтурена овалом) в латеральной
части ствола; (д) – в области М-клетки, субвентрикулярный реактивный нейрогенный кластер оконтурен пунктиром,
более крупная реактивная нейрогенная зона ограничена однородным овалом; (е) – Pax6+ клетки и волокна радиаль-
ной глии (черные стрелки) в субпиальной области ствола; (ж) – реактивные паренхиматозные кластеры Pax6– клеток
(красные стрелки) в области ретикуло-спинальных клеток (РСК, черные стрелки); (з) – Pax6+ нейроны отводящего
нерва (ЯVI в черном прямоугольнике), Pax6+ радиальная глия субпиальной локализации (черные стрелки), паренхи-
матозные нейрогенные кластеры (красные стрелки); (и) – Pax6+ нейроны главного ядра тройничного нерва (ЯV) и ла-
теральной ретикулярной формации (в красном квадрате), окруженные многочисленными Pax6– реактивными парен-
химатозными клетками. Иммунопероксидазное маркирование Pax6 в сочетании с окраской метиловым зеленым по
Браше. Масштабный отрезок: (а) – 200 мкм, (б–и) – 100 мкм.
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повреждении в зрительном нерве форели также
были выявлены Pax2– клетки, что соответствует
данным, полученным ранее на C. auratus (Parrilla
et al., 2009, 2012). Таким образом, после механи-
ческой травмы в зрительном нерве форели Pax2
выявляется в гетерогенной популяции астроци-
тарных клеток, соответствующей различным ста-
диям развития глиальных клеток, включающий
спектр переходных форм от недифференциро-
ванных до зрелых и мигрирующих астроцитов.

В ходе сравнительного анализа распределения
Pax2+ клеток в поврежденном и неповрежденном
зрительных нервах форели были установлены от-
личия в паттернах распределения иммунопози-
тивных клеток для различных нейроанатомиче-
ских зон зрительного нерва. В головке и прокси-
мальной части поврежденного зрительного нерва
плотность распределения Pax2+ клеток превы-
шала в 10–13 раз таковую на контралатеральной
стороне (рис. 2а). Здесь же была выявлена макси-
мальная плотность распределения овальных и
удлиненных средних и крупных Pax2+ астроци-
тов. Наши результаты соответствуют данным для
других видов рыб, в частности золотой рыбки, для
которой было установлено, что после механиче-
ского повреждения в зоне между сетчаткой и ГОН
были выявлены реактивные астробласты, участ-
вующие в репаративном ответе (Parrilla et al.,
2012). В исследованиях на золотой рыбке было
показано, что особенности репаративного ответа
связаны со способом повреждения зрительного
нерва. В частности, при раздавливании ОН у зо-
лотой рыбки наблюдался более быстрый и более
мощный астроцитарный ответ, чем при криопо-
вреждении (Parrilla et al., 2012, 2013).

Соотношение Pax2+/Pax2– клеток в головке
поврежденного зрительного нерва форели со-
ставляло 2 : 1 (рис. 2б). Сходное соотношение
клеток было выявлено в проксимальной части
ОН (рис. 2б). В ИОС и дистальной зоне поврежден-
ного ОН плотность распределения Pax2+ клеток
была значительно ниже, в ней преобладали Pax2–
клетки. В поврежденном нерве обнаружены об-
ласти повышенной плотности распределения
Pax2– астробластов, содержащие также скопле-
ния Pax2+ клеток. Такие очаги мы идентифици-
ровали как зоны, содержащие реактивные аст-
робласты – потенциальные центры регенерации
поврежденных зрительных волокон в ОН форели.

Ранее нами было установлено, что при повре-
ждении зрительного нерва взрослой форели, при
маркировании PCNA в клетках зрительного нер-
ва форели идентифицируются 4 типа клеток (Пу-
щина и др., 2016). Морфологические параметры и
особенности локализации PCNA+ и Pax2+ кле-
ток позволяют предполагать, что часть популя-
ции Pax2+ астробластов может одновременно
быть и PCNA-позитивной. В исследованиях на зо-

лотой рыбке установлено наличие двух астроцитар-
ных фенотипов: Pax2+/PCNA+ и Pax2+/PCNA–
(Parrilla et al., 2013). Мы полагаем, что в результате
травматического повреждения в ОН форели
Pax2+ клетки могут представлять гетерогенные по-
пуляции, соответствующие пролиферирующим ре-
активным Pax2+ астробластам и Pax2+/PCNA–
астроцитам. Наличие большого количества Pax2+
клеток в проксимальной части поврежденного ОН
форели может объясняться миграцией иммунопо-
зитивных астроцитов вдоль поврежденных воло-
кон. В исследованиях на золотой рыбке количество
Pax2+/PCNA+ клеток через 7–90 сут после по-
вреждения значительно превышало таковое в
контроле (Parrilla et al., 2013). Характер распро-
странения подобных клеток среди аксонов ган-
глиозных клеток сетчатки, а также ограниченное
распространение их в объеме между сетчаткой и
ГОН, свидетельствует, что Pax2+ астроциты в
ГОН представляют популяцию реактивных аст-
роцитов, участвующих в репаративном ответе.
Результаты исследований на C. auratus показали,
что Pax2+ астроциты, расположенные в головке
зрительного нерва и интраорбитальном сегменте
имеют морфологические отличия (Parrilla et al.,
2009), что вероятно свидетельствует о различных
источниках происхождения таких клеток в эм-
бриогенезе (Morcillo et al., 2006). Исследование
популяции Pax2+ астроцитов при регенерации
зрительного нерва C. auratus (Lillo et al., 2002; Par-
rilla et al., 2012) и Tinca tinca (Jimeno et al., 1999) по-
казало, что эти клетки не идентичны S100+ аст-
роцитам и представляют, очевидно, разные по-
пуляции.

Значительное увеличение Pax2+ клеток на сто-
роне поврежденного ОН форели, очевидно, свиде-
тельствует о начальных стадиях регенерации аксо-
нов ганглиозных клеток. Согласно общепринятой
гипотезе подобная локализация Pax2+ астроцитов
среди волокон ганглиозных клеток сетчатки связа-
на с пространственной реорганизацией и упаков-
кой регенерирующих аксонов (Garcıá, Koke,
2009). Данное предположение подтверждается
результатами исследований на золотой рыбке, у
которой был обнаружен увеличенный уровень
экспрессии pax2a через 7 дней после поврежде-
ния сетчатки (Parrilla et al., 2013). Однако, мы не
склонны считать, что появление подобной реак-
ции у форели представляет классический астро-
цитарный ответ, сходный с реакцией астроцитов
в зрительном нерве млекопитающих (Garcıá,
Koke, 2009). В исследованиях на золотой рыбке
было установлено, что уровень экспрессии pax2a
через 2 месяца после повреждения снижается, то-
гда как количество Pax2+ астроцитов повторно
увеличивается (Parrilla et al., 2013). Появление по-
вторно повышения количества Pax2+ астроцитов
связано с ремиэлианизацией аксонов ГКС, про-
ецирующихся в тектум (Matsukawa et al., 2004).
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Известно, что при развитии зрительной систе-
мы Pax2 обеспечивает выживание экспрессирую-
щих его клеток (Soukkarieh, 2007), определяет
астроцитарный фенотип макроглии (Stanke et al.,
2010) и исключает дифференцировку глиоцитов в
пигментные клетки (Macdonald et al., 1997). Мы
полагаем, что данные функции Pax2 необходимы
для поддержания высокого уровня пролифера-
тивной активности в течение регенеративного
периода. Большинство Pax2-негативных клеток в
ОН форели могут предствлять популяции микро-
глии и/или макрофагов, присутствие которых ра-
нее было установлено при регенерации зритель-
ного нерва линя (Jimeno et al., 1999).

Транскрипционный фактор Pax6
в мозге форели после травмы глаза

При механическом повреждении ОН, анализ
ИГХ локализации Pax6 проводили в центрах моз-
га, для которых у рыб ранее было установлено на-
личие прямых связей с сетчаткой – промежуточ-
ном мозге и зрительном тектуме (Nortcutt, 2008).
В этих областях мы предполагали возникновение
максимально быстрой и ярко выраженной реак-
ции активации конститутивных и появление ре-
активных нейрогенных ниш в ответ на поврежде-
ние зрительного нерва. Согласно исследованиям,
проведенным в различных областях мозга рыб, в
частности, теленцефалоне, сетчатке, среднем
мозге, мозжечке и спинном мозге показано нали-
чие в этих регионах мозга клеток-предшествен-
ников, обладающих свойствами нейральных
стволовых клеток (Than-Trong, Bally-Cuif, 2015).
Ранее у рыб в этих центрах было установлено на-
личие РГ (Menuet et al., 2005; Ito et al., 2010), явля-
ющейся основным источником долговременных
конститутивно активных и/или активируемых
предшественников, характеризующихся высокой
гетерогенностью, в том числе нейроэпителиаль-
ных предшественников. В качестве центра, не
имеющего прямых ретинальных входов в мозге
рыб мы исследовали конечный мозг форели. Про-
долговатый мозг мы рассматривали как макси-
мально удаленную область от зоны повреждения, в
частности были исследованы перивентрикуляр-
ная область, зоны медиальной и латеральной ре-
тикулярной формации, ядра черепно-мозговых
нервов и пиальная области.

Промежуточный мозг. Наличие иммуногенно-
сти к фактору Pax6 в перивентрикулярном диен-
цефалоне рыб было показано для данио (Rink,
Wullimann, 2000; Wullimann, Muller, 2004) и моло-
ди симы (Pushchina et al., 2012). В ядрах диенце-
фалона Pax6-иммунопозитивность в контроле
была выявлена в преоптической области и пери-
вентрикулярных ядрах таламуса, однако количе-
ство маркированных клеток в норме было невы-
соким (рис. 8а, 8б). У форели с поврежденным

зрительным нервом в области перивентрикуляр-
ных диенцефалических ядер наблюдались суще-
ственные структурные перестройки, появление
иммуномаркированной радиальной глии, и акти-
вация конститутивних нейроэпителиальных ней-
рогенних ниш в области Р2 и Р3 нейромеров. На-
личие конститутивной радиальной глии в диен-
цефалоне взрослого данио было установлено в
преоптической области, эпиталамусе, дорсальном
и вентральном таламусе, заднем бугорке, в дор-
сальной, вентральной и каудальной областях гипо-
таламуса, ядрах синенцефалона и претектума
(Than-Trong, Bally-Cuif, 2015). РГ в этих областях
диенцефалона данио экспрессирует различные
маркеры РГ, такие как GFAP, BLBP или AroB
(Menuet et al., 2005). Наличие конститутивной ра-
диальной глии в диенцефалоне различных воз-
растных групп молоди симы и взрослых живот-
ных было установлено в наших предыдущих ис-
следованиях (Пущина и др., 2012; Pushchina et al.,
2013). После травматического повреждения ОН в
перивентрикулярных ядрах диенцефалона форе-
ли было выявлено значительное увеличение чис-
ла Рах6+ клеток на территории матричных зон
промежуточного мозга и в прилежащих к ним
субвентрикулярных областях. В крупноклеточ-
ном преоптическом ядре, дорсальном и вентраль-
ном таламусе после травмы обнаружено появле-
ние Рах6+ клеток с фенотипом радиальной глии.
На территории конститутивных нейрогенных
ниш, прилежащих к Р2 и Р3 нейромерам после
травмы было выявлено появление Рах6– нейро-
эпителия в области матричных зон дорсального и
вентрального таламуса, заднетуберальной обла-
сти. В этих же областях были обнаружены интен-
сивно маркированные Рах6 локальные нейроген-
ные зоны, отсутствующие у контрольных живот-
ных. Такие области, окружающие отогнутый
пучок Мейнерта, в заднетуберальной зоне, вен-
тральном таламусе мы относили к реактивным
нейрогенным нишам, возникшим в ответ на по-
вреждение ОН. В глубоких областях диенцефало-
на были идентифицированы скопления Рах6–
недифференцированных клеток, отсутствующие
у контрольных животных, которые мы также от-
носим к реактивным нейрогенным нишам парен-
химатозной локализации. Такие скопления кле-
ток были выявлены в вентральном таламусе, пре-
тектальной и прегломерулярной областях.

Таким образом, после повреждения ОН в про-
межуточном мозге форели было установлено:
1) возникновение реактивных Рах6+ и Рах6–
нейрогенных ниш перивентрикулярной и парен-
химатозной локализации; 2) появление Рах6+ РГ
на территории ПОк дорсального и вентрального
таламуса; 3) увеличение интенсивно Рах6+ мар-
кированных клеток в крупно- и мелкоклеточных
преоптических ядрах, дорсальном и вентральном
таламусе (p < 0.05); 4) увеличение умеренно Рах6+
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клеток в ПО и дорсальном таламусе (p < 0.05);
5) увеличение Рах6– клеток в ПОк, дорсальном и
вентральном таламусе (p < 0.05). Полученные ре-
зультаты свидетельствуют об интенсификации
процессов репаративного нейрогенеза в диенце-
фалоне, где в качестве регулятора может высту-
пать транскрипционный фактор Pax6. Данные
вестернблоттинга в условиях интактности пока-
зывают незначительный уровень экспрессии
фактора Pax6 у контрольных животных и значи-
тельное повышение уровня синтеза Pax6 при
травматическом повреждении зрительного нерва.
Биохимические данные находятся в соответствии
с данными ИГХ маркирования на препаратах
мозга и позволяют диагностировать значительное
повышение уровня белкового продукта Pax6 по-
сле травматического повреждения ОН форели.

Оптический тектум. Крыша среднего мозга яв-
ляется крупнейшим областью мозга рыб, прини-
мающей направленные ретинальные входы (Wul-
limann, 1998). У контрольных животных Pax6-им-
мунопозитивность была обнаружена в клетках
различных слоев зрительного тектума. Интенсив-
ность иммуномаркирования Pax6 в нейронах раз-
личных морфологических типов была двух типов –
высокой и умеренной. У контрольных животных
определялось небольшое количество интенсивно
иммуномаркированных клеток РГ в маргинальном
слое, однако после повреждения ОН количество
клеток РГ многократно возрастало в дорсальной,
медиальной и латеральной зонах тектума, достигая
максимальных показателей в латеро-каудальной
зоне тектума (рис. 12а). Клетки, имеющие морфо-
логию радиальной глии, являлись преобладающим
типом интенсивно маркированных Pax6 клеток
после повреждения ОН. У контрольных живот-
ных мы также находили небольшое количество
подобных клеток в МС, а также отдельные интен-
сивно маркированные дифференцированные
клетки с цитоплазматической локализацией мар-
кированного продукта Pax6 на территории глубо-
ких слоев тектума: ЦСС, ЦСБС и ЦБС. Подобное
маркирование Pax6 в проекционных нейронах
встречается также и в других отделах мозга форе-
ли, однако после травмы ОН мы не выявили мар-
кирование Pax6 в дифференцированных клетках
тектума. Интенсивное иммуномаркирование Pax6
после повреждения ОН было выявлено в отдель-
ных недифференцированных клетках, располо-
женных в глубоких слоях тектума. Достоверное
увеличение Pax6+ радиальной глии наблюдалось
в МС, содержащим как тела клеток РГ, так и их
отростки, прослеживаемые на значительном рас-
стоянии вглубь тектума. В МС и ЦСБС тектума
после травмы ОН мы выявили достоверное уве-
личение Pax6– недифференцированных клеток в
составе реактивных нейрогенных ниш. Поверх-
ностные нейрогенные Pax6– ниши были найде-
ны в МС, Pax6-негативные ниши паренхиматоз-

ной локализации были выявлены в ЦСБС. В
ЦСС, ЦСБС и ПВС после травмы было найдено
достоверное увеличение количества умеренно и
слабо маркированных Pax6 недифференцирован-
ных клеток, мигрирующих вдоль волокон РГ. В
целом, характер иммуномаркирования Pax6 по-
сле травмы ОН свидетельствует о значительных
изменениях его экспрессии в тектуме, в частно-
сти, локализации в клетках РГ, недифференциро-
ванных клетках глубоких слоев, на этом основа-
нии мы предполагаем, что тектум является одной
из главных зон мозга, участвующих в репаратив-
ном ответе при травме ОН.

Данные вестернблоттинга иммуномаркирова-
ния Pax6 в тектуме свидетельствуют о значитель-
ном уровне экспрессии данного фактора в усло-
виях интактности и незначительном повышении
количества Pax6 после травмы. Согласно данным
ИГХ маркирования на срезах мозга после травмы
ОН маркирование Pax6 не выявляется в крупных
нейронах, как это было характерно для интакт-
ных животных. Мы полагаем, что после травма-
тического повреждения ОН происходит перерас-
пределение экспрессии Pax6 из крупных клеток в
клетки, имеющие фенотип РГ, вследствие чего
наблюдается повышение уровня белкового про-
дукта в тектуме.

Теленцефалон. Согласно данным Вуллимана
прямых ретинальных связей с конечным мозгом у
рыб не обнаружено (Wullimann, 1998). Однако,
принимая во внимание сведения об участии пал-
лиальной пролиферативной зоны в репаратив-
ном нейрогенезе у данио (Than-Trong, Bally-Cuif,
2015), мы исследовали особенности иммунолока-
лизации Pax6 в конечном мозге форели в услови-
ях интактности и после травматического повре-
ждения ОН. Исследование локализации фактора
Pax6 у контрольных животных показало наличие
двух уровней маркирования Pax6 – интенсивного
и умеренного, причем количество умеренно мар-
кированных клеток в дорсальной Дд и латераль-
ной Дл зонах значительно превышает число ин-
тенсивно маркированных клеток. Мы полагаем,
что снижение количества интенсивно маркиро-
ванных клеток в перивентрикулярной области
форели связано со снижением интенсивности
конститутивного нейрогенеза. После поврежде-
ния ОН интенсивное маркирование Pax6 было
выявлено в реактивных нейрогенных нишах, рас-
положенных в составе пролиферативной зоны
дорсальной области (Дд). В этой области конеч-
ного мозга форели мы не выявили Pax6+ РГ, од-
нако иммуномаркирование перивентрикулярных
клеток паллиальной зоны указывает на значи-
тельное увеличение продукции Pax6+ клеток в
составе нейроэпителиальных нейрогенных ниш,
имеющих поверхностную локализацию. В нейро-
эпителиальных клетках была обнаружена в ос-
новном ядерная иммунолокализация Pax6. В Дл
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зоне после повреждения ОН были выявлены ре-
активные Pax6+ нейрогенные ниши перивентри-
кулярной и субвентрикулярной локализации, а
также волокна РГ, вдоль которых осуществлялась
миграция Pax6+ и Pax6– клеток. Подобные пат-
терны локализации Pax6+ реактивных нейроген-
ных ниш были также выявлены в латеральной,
вентральной и дорсальной зонах вентральной об-
ласти. Плотность распределения РГ и направле-
ния миграции клеток в дорсальной и вентральной
областях теленцефалона отличались, однако в це-
лом, можно резюмировать следующее. При повре-
ждении ОН в конечном мозге форели наблюдался
выраженный репаративный ответ, связанный с ак-
тивацией конститутивных нейроэпителиальных
нейрогенных ниш и появлением реактивных ней-
рогенных ниш, продуцирующих Pax6+ клетки
недифференцированного фенотипа и Pax6+ РГ.

Данные иммуноблоттинга свидетельствуют,
что количество белкового продукта Pax6 у живот-
ных после повреждения ОН значительно повы-
шается с уровнем экспрессии контрольных жи-
вотных. Эти данные соответствуют результатам
ИГХ маркирования Pax6 на срезах мозга и могут
объясняться возникновением реактивных и акти-
вацией конститутивных нейрогенных эпители-
альных ниш в ответ на травматическое поврежде-
ние ОН. Таким образом, пролиферативные зоны
конечного мозга форели по данным настоящего
исследования вносят значительный вклад в репа-
ративный нейрогенез в ответ на повреждение ОН.

У данио клетки с характеристиками РГ распо-
ложены вдоль перивентрикулярной зоны паллиу-
ма (Adolf et al., 2006). Тела клеток РГ формируют
монослой, контактирующий с церебро-спиналь-
ной жидкостью, а длинные радиальные отростки
клеток распространяются вглубь паллиальной
паренхимы, вплоть до пиальной поверхности
мозга, контактируя с крупными кровеносными
сосудами. У данио клетки РГ характеризуются от-
личающейся морфологией в разных областях пал-
лиума; в частности, у клеток РГ отличаются разме-
ры и форма тел, а также длина и степень разветв-
ленности радиального отростка (März et al., 2010).
Экспрессия маркеров РГ в паллиуме данио: не-
стина, GFAP, BLBP, ароматазы B, S100b, вимен-
тина, глутамин синтатезы характеризуется опре-
деленной гетерогенностью (März et al., 2010; Ber-
beroglu et al., 2014), требующей более полной и
разносторонней характеристики, для понимания
ее функциональной значимости.

При исследованиях травматического повре-
ждения теленцефалона взрослого данио типич-
ные звездчатые паренхиматозные астроциты не
выявляются (Ganz et al., 2010; März и др., 2010). В
наших исследованиях на интактной форели, а
также после травматического повреждения ОН
звездчатые астроциты также не были идентифи-

цированы. Однако после травматического повре-
ждения ОН в тектуме, промежуточном мозге и те-
ленцефалоне регистрируется наличие типичной
радиальной глии, что является характерным при-
знаком реактивного глиоза, характерного для
мозга млекопитающих. В мозге взрослых млеко-
питающих реактивные астроциты являются не-
нейрогенными клетками, тем не менее, они спо-
собны формировать мультипотентные нейросферы
и нейроны in vitro, что свидетельствует об ограничи-
тельном влиянии на них межклеточного окружения
in vivo (Seidenfaden et al., 2006; Robel et al., 2011).
Принимая во внимание результаты исследований
на данио (Kroehne et al., 2011), мы полагаем, что
реактивная Pax6+ РГ после травматического по-
вреждения в мозге форели обладает свойствами
эндогенных нейрогенных предшественников,
продуцирующих нейробласты, которые способ-
ны мигрировать как в конститутивные, перивен-
трикулярные нейрогенные ниши, а также глубо-
ко в паренхиму мозга, что обычно не наблюдается
в интактном мозге.

Продолговатый мозг. У контрольных животных
ИГХ маркирование Pax6 было выявлено в пер-
вентрикулярной области, а также в ядрах череп-
но-мозговых нервов и проекционных нейронах
ретикулярной формации. Эти области у кон-
трольных животных характеризовались высокой
интенсивностью маркирования белкового про-
дукта транскрипционного фактора Pax6. После
повреждения ОН в продолговатом мозге наблю-
далось возникновение Pax6– реактивных нейро-
генных ниш паренхиматозной, пиальной и суб-
пиальной локализации, отсутствующих в услови-
ях интактности. Была обнаружена реактивация
конститутивных нейрогенных ниш перивентри-
кулярной локализации, включающих Pax6– и
Pax6+ клетки. После травмы ОН были выявлены
реактивные пиальные нейрогенные ниши во
внешних слоях продолговатого мозга, соответ-
ствующих вторичным пролиферативным зонам,
содержащие как Pax6–, так и Pax6+ клетки. В та-
ких реактивных нейрогенных нишах интенсив-
ность маркирования Pax6 была очень высокой.
Наряду с нейрогенными нишами выявлены от-
дельные интенсивно маркированные Pax6 нейро-
ны и волокна РГ во внешних областях продолго-
ватого мозга, прилежащих к мозговым оболоч-
кам. Подобная локализация Pax6+ клеток и РГ в
зонах взрослого нейрогенеза не характерна для
интактных животных и также рассматривалась
нами, как реакция на повреждения ОН. Другой
характерной особенностью репаративного ответа
продолговатого мозга на повреждение ОН стало
формирование многочисленных реактивных
Pax6– нейрогенных ниш паренхиматозной лока-
лизации, отсутствующих в условиях интактности.
На фоне выраженного репаративного ответа, в
продолговатом мозге форели наблюдалось неко-
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торое снижение интенсивности маркирования
Pax6 в крупных проекционных клетках ретику-
лярной формации и ядрах черепно-мозговых
нервов по сравнению с контрольными животны-
ми. Таким образом, в результате повреждения ОН
в продолговатом мозге форели было выявлено по-
явление многочисленных реактивных нейроген-
ных ниш во вторичных пролиферативных зонах и
паренхиме и активация конститутивных нейроген-
ных ниш в перивентрикулярной области.

Данные вестернблоттинга свидетельствуют о
снижении количества Pax6 в мозге форели после
повреждения ОН. Это соответствует данным ИГХ
маркирования Pax6 на срезах мозга, поскольку,
после травмы ОН мы наблюдали появление боль-
шого количества Pax6– реактивных нейрогенных
ниш и снижение интенсивности маркирования
Pax6 в проекционных нейронах ретикулярной
формации и/или ядрах черепно-мозговых нер-
вов. Полученные результаты позволяют предпо-
лагать, что в результате травмы ОН в удаленной
от области травмы зоне мозга возникает выра-
женный репаративный ответ, проявляющийся в
появлении реактивных нейрогенных ниш раз-
личной локализации, большинство из которых
содержат Pax6– клетки недиференцированного
фенотипа.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта Президента РФ (МД-4318.2015.4) и Про-
граммы фундаментальных исследований ДВО РАН
“Дальний Восток” на 2015–2017 гг. (проект № 15-
I-6-116, раздел III).
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The distribution of the Pax2+ transcription factor in the optic nerve after a mechanical eye injury on the side
of damage and in the contralateral nerve has been studied in the trout Oncorhynchus mykiss. It has been found
that injury of the optic nerve in this fish species causes Pax2+ reactive astrocytes involved in the initial stages
of optic nerve axon regeneration to increase in number, especially in the area of the head and the proximal
part of the optic nerve. As the optic nerve in trout is damaged, a significant growth of the heterogeneous pop-
ulation of Pax6+ cells occurs in the brain divisions that have direct retinal inputs, diencephalon, and optic
tectum. A part of the Pax6+ cells have an undifferentiated phenotype and are a component of reactive neu-
rogenic niches located in the periventricular zone and parenchymal regions of the brain. Another population
of Pax6+ cells has the radial glial phenotype and appears as a result of activation of the constitutive neuro-
genic domains also within the newly formed reactive neurogenic niches. Thus, due to the optic nerve injury,
a pronounced neurogenic response associated with the appearance of reactive neurogenic niches and radial
glia arises both in the brain divisions with direct retinal projections and in those lacking the retinal projections
as well as in remote regions. The results obtained indicate that the damage to the optic nerve causes an in-
creased reactive neurogenesis in the brain of adult trout.
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