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С помощью сканирующей электронной микроскопии исследовано разнообразие структурных эле-
ментов апикального отдела волосковых клеток и их расположение в саккулярной макуле у четырёх
видов рогатковидных рыб (Cottoidei) оз. Байкал – большой голомянки Comephorus baicalensis, малой
голомянки C. dybowski, северобайкальской желтокрылки Cottocomephorus alexandrae и каменной ши-
роколобки Paracottus knerii. У обитающей в прибрежье и ведущей донный образ жизни каменной
широколобки разнообразие волосковых клеток по высоте киноцилии и стереоцилий выражено
сильнее, чем у вторично пелагических большой и малой голомянок, а также у обитающей в при-
склоновой зоне северобайкальской желтокрылки. Стереоцилии волосковых клеток каменной ши-
роколобки и северобайкальской желтокрылки более короткие, чем у других исследованных видов.
Присутствие таких клеток в макуле может обеспечить чувствительность к более высокочастотным
звуковым колебаниям и облегчить их восприятие рыбами на фоне низкочастотных шумов, харак-
терных для прибрежной зоны озера.

Ключевые слова: рогатковидные рыбы (Cottoidei), озеро Байкал, экология, слуховая система, волос-
ковые клетки, ультраструктура, саккулюс.
DOI: 10.7868/S0042875216010161

Для рыб характерно большое разнообразие
структурно-функциональных особенностей слу-
хового аппарата (Popper et al., 1993; Rowe, Peter-
son, 2004). Однако до сих пор немногие исследо-
ватели связывали макро- и ультраструктуру слу-
хового эпителия (макулы) с функциональными
параметрами слуха рыб (Salem, Zaghloul, 2001;
Xue, Peterson, 2006; Smith et al., 2011). Важными
характеристиками слуха являются частота вос-
принимаемых звуков, пороговая величина их ам-
плитуды и способность рыб распознавать направ-
ление на источник звука, т.е. обладать направлен-
ным, или дирекционным, слухом (Platt, Popper,
1981; Rowe, Peterson, 2006). Механизмы, лежащие
в основе направленного слуха, связаны со струк-
турной особенностью сенсорного эпителия – на-
личием локальных групп рецепторных (волоско-
вых) клеток, имеющих одинаковую морфологи-
ческую поляризацию (Platt, Popper, 1981; Ricci
et al., 2002; Kasumyan, 2005; Popper et al., 2005; Са-
пожникова и др., 2007). Под морфологической
поляризацией подразумевается ацентричное рас-
положение киноцилии на апикальной поверхно-

сти волосковой клетки, где вектор поляризации
направлен от стереоцилий к киноцилии (рис. 1).

В саккулярной макуле у рыб обычно имеется
несколько зон, в пределах которых все волоско-
вые клетки имеют один вектор поляризации. При
этом волосковые клетки с разным направлением
поляризации, как правило, различаются длиной
стереоцилий и киноцилии. Сенсорная чувстви-
тельность волосковых клеток непосредственно
зависит от длины стереоцилий: чем она больше,
тем выше восприимчивость рыб к низкочастот-
ным колебаниям (Platt, Popper, 1981; Saunders,
Dear, 1983; Sugihara, Furukawa, 1989; Lombarte,
Fortuño, 1992; Ricci et al., 2002; Popper, Fay, 2011;
Smith et al., 2011).

Всесторонние исследования рогатковидных
рыб (Cottoidei) показывают, что они являются
удобными объектами для изучения разного рода
адаптаций и видообразования рыб в оз. Байкал
(Sideleva, 2003). Поскольку на долю рогатковид-
ных рыб приходится до 70–80% всей рыбопро-
дукции озера (Байкал является голомянко-под-
каменщиковым водоёмом), знание их особенно-
стей имеет и практическую ценность. Эти рыбы
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характеризуются высокой степенью эндемизма, а
также значительным разнообразием морфологи-
ческого строения и образа жизни, что позволило
им освоить разные экологические ниши озера
(Талиев, 1955; Сиделева, 1982; Сиделева, Козло-
ва, 2010).

Ранее были представлены схемы расположе-
ния участков с разной морфологической поляри-
зацией волосковых клеток в макуле рогатковид-
ных рыб Байкала, различающихся образом жизни
(Сапожникова и др., 2007). Цель настоящей рабо-
ты – оценка разнообразия ультраструктуры апи-
кальных участков сенсорных клеток саккулярно-
го эпителия у байкальских рогатковидных рыб,а
также поиск взаимосвязи между морфологиче-

скими характеристиками слуховой системы рыб и
особенностями акустической среды их обитания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для изучения межвидовых отличий в уль-
траструктуре сенсорного слухового эпителия ро-
гатковидных рыб выбраны четыре вида, значи-
тельно отличающиеся образом жизни: каменная
широколобка Paracottus knerii – донная рыба,
встречается в прибрежной и склоновой зонах озе-
ра, наиболее многочисленна на глубинах до 40–
50 м; северобайкальская желтокрылка Cottocome-
phorus alexandrae – бентопелагическая рыба, оби-
тает в присклоновой зоне, предпочитает глубины
от 10 до 250 м; большая Comephorus baicalensis и
малая C. dybowski голомянки – вторично пелаги-
ческие рыбы, населяют всю водную толщу откры-
тых районов озера до максимальных глубин, со-
вершают вертикальные сезонные и суточные ми-
грации (Талиев, 1955; Коряков, 1972; Стариков,
1977). Рыб для исследования отлавливали разноя-
чейными жаберными сетями в августе–октябре
2008 г. в южном Байкале у пос. Большие Коты.
Характеристика материала приведена в табл. 1.

Непосредственно после отлова у рыб с вен-
тральной стороны вскрывали черепную коробку,
удаляли головной мозг, обнажали ушные капсу-
лы и с помощью пинцета извлекали правый и ле-
вый лабиринты. Затем отделяли саккулюс вместе
с сагиттой (отолитом) и фиксировали их в 2.5%-ном
растворе глутарового альдегида на 0.1 М фосфат-
ном буфере (pH 7.4) в течение 3 ч, промывали тем
же буфером в течение 5 мин, дофиксировали 1%-
ным раствором четырёхокиси осмия в течение
12 ч и обезвоживали в ряду возрастающих кон-
центраций этанола (30, 50, 70 и 98%) по 10 мин в
каждой. Далее под бинокуляром отделяли сакку-
лярный сенсорный эпителий от отолитов, зали-
вали в эпоксидную смолу и с помощью ультра-

Таблица 1. Характеристика материала, использованного для исследования

Примечание. Над чертой – самки, под чертой – самцы.

Вид Средняя полная 
длина (TL), мм

Средняя длина 
отолитов, мм

Возраст 
(по отолитам), лет

Глубина 
лова, м

Число рыб, 
экз.

Большая голомянка

Малая голомянка

Северобайкальская 
желтокрылка

Каменная широколобка

149
143

±
±

1.752 0.002
1.93 0.003 −

3+
2+ 3+

−
−

150 200
150 200

25
25

114
129

±
±

1.65 0.004
1.71 0.002

−2+ 3+
2+

−
−

150 200
150 200

23
27

117
113

±
±

1.46 0.007
1.63 0.006

−2+ 3+
3+

−
−

3 15
3 15

32
18

119
112

±
±

4.38 0.021
3.94 0.023

−
−

2+ 5+
3+ 4+

−
−

1 6
1 6

15
35

Рис. 1. Морфологическая поляризация волосковых
клеток: а – участок саккулярной макулы каменной
широколобки Paracottus knerii с волосковыми клетка-
ми с одинаковым вектором поляризации, световая
электронная микроскопия; б, в – схема расположе-
ния киноцилии и стереоцилий на апикальной по-
верхности волосковой клетки, вид сбоку (б) и сверху
(в); (↓) – вектор поляризации (от стереоцилий к ки-
ноцилии), С – стререоцилии, К – киноцилия, Я – яд-
ро клетки.

K

C

C

C

К

К

Я

(а) (б) (в)
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микротома (Leica ultracut R, Австрия) получали
срезы толщиной 70 нм, которые просматривали
на трансмиссионном электронном микроскопе
LEO 906 E (Германия).

Для исследования с помощью сканирующего
электронного микроскопа Philips 525M (Голлан-
дия) отолиты и саккулярный сенсорный эпите-
лий, зафиксированный по описанной выше ме-
тодике и обезвоженный в ряду возрастающих
концентраций этанола, высушивали при крити-
ческой точке на аппарате Balzers CPD 030 и напы-
ляли золотом.

Для морфометрического анализа сенсорного
эпителия сделано от 30 до 50 фотоснимков с ша-
гом, равным 30 мкм. Длину, ширину и площадь
макулы, длину киноцилий и стереоцилий рассчи-
тывали с помощью программы Image-Pro Plus.
Длину каждой макулы измеряли от её ростраль-
ного участка до каудального, ширину макулы
определяли для трёх её участков – рострального,

центрального и каудального. Соотношение пло-
щадей разных зон макулы рассчитывали относи-
тельно её общей площади в процентах.

Для классификации сенсорных клеток исполь-
зовали кластерный метод анализа, включая методы
k-средних и иерархической кластеризации, с по-
мощью программы Statistica 8.0. Количественный
показатель сходства волосковых клеток, принадле-
жащих к одному кластеру, рассчитывали на осно-
вании максимальной и минимальной длины сте-
реоцилий, длины киноцилии и числа стереоцилий
у клетки, толщины стереоцилий и киноцилий.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Саккулярная макула у исследованных видов
располагается на медиальной стороне отолитового
органа, имеет вытянутую форму и ориентирована в
ростро-каудальном направлении. У большой голо-
мянки длина макулы равна 1.295 ± 0.008 мм, у ма-

Рис. 2. Плотность расположения волосковых клеток в периферическом участке саккулярной макулы большой голо-
мянки Comephorus baicalensis (а), малой голомянки C. dybowski (б), северобайкальской желтокрылки Cottocomephorus al-
exandrae (в) и каменной широколобки Paracottus knerii (г). Здесь и на рис. 3, 5: световая электронная микроскопия,
масштаб: 10 мкм.

(а) (б)

(в) (г)
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Рис. 3. Плотность расположения волосковых клеток в центральном участке саккулярной макулы большой голомянки
Comephorus baicalensis (а), малой голомянки C. dybowski (б), северобайкальской желтокрылки Cottocomephorus alexandrae
(в) и каменной широколобки Paracottus knerii (г).

(а) (б)

(в) (г)

лой голомянки – 1.380 ± 0.011 мм, у каменной
широколобки – 1.670 ± 0.012 мм, у северобай-
кальской желтокрылки – 1.020 ± 0.006 мм. Мак-
симальная ширина макулы у большой и малой го-
ломянок, как правило, приходится на ростраль-
ную часть и равна соответственно 0.230 ± 0.001 и
0.198 ± 0.001 мм. К каудальному концу макула этих
видов сужается до 0.150 ± 0.001 и 0.114 ± 0.002 мм; в
центре макула имеет сужение до 0.160 ± 0.002 мм
и до 0.138 ± 0.003 мм. Максимальная ширина у ма-
кулы каменной широколобки (0.190 ± 0.001 мм) и
северобайкальской желтокрылки (0.120 ± 0.001 мм)
приходится на центральную часть, минимальная
ширина – на каудальную часть (соответственно
0.120 ± 0.001 и 0.094 ± 0.001 мм).

В состав саккулярной макулы изученных ви-
дов входят волосковые (рецепторные) клетки и
поддерживающие микровиллярные эпителиоци-
ты. Смещение сагитты относительно макулы
ограничивает отолитовая мембрана. Численность
волосковых клеток макулы (рис. 2). В централь-

ной зоне макулы волосковые клетки располага-
ются на значительном расстоянии друг от друга,
особенно у голомянок (рис. 3). Средняя плот-
ность волосковых клеток составляет: у большой
голомянки – 28100 ± 1232 (рис. 2а, 3а), у малой го-
ломянки – 27600 ± 511 (рис. 2б, 3б), у северобай-
кальской желтокрылки – 46000 ± 795 (рис. 2в, 3в)
и у каменной широколобки – 34 400 ± 358 кле-
ток/мм² (рис. 2г, 3г).

Апикальная поверхность каждой волосковой
клетки увенчана пучком из 20–30 стереоцилий и
ацентрично расположенной киноцилии (рис. 1,
4а, 4б). Стереоцилии располагаются четырьмя–
шестью правильными рядами, отходящими от
киноцилии. Расстояние между стереоцилиями в
одном ряду у изученных видов рыб составляет
0.43 ± 0.001 мкм, что меньше, чем таковое в сосед-
них рядах – 0.85 ± 0.002 мкм (рис. 4в). Диаметр
апикальной поверхности волосковых клеток, рас-
положенных по периферии макулы, составляет
2.40 ± 0.075 мкм, что в два раза меньше, чем у волос-
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Рис. 4. Стереоцилии и киноцилии на апикальной поверхности волосковых клеток саккулярной макулы у каменной
широколобки Paracottus knerii: а – продольный срез макулы апикальной поверхности сенсорного саккулярного эпите-
лия, б – поверхность волосковой клетки с отходящими от неё стереоцилиями и киноцилией, в – апикальный участок
волосковых клеток со стереоцилиями, г – поперечный срез стереоцилий. ск – сенсорная клетка, э – эндолимфа, с –
стререоцилии, к – киноцилия. Трансмиссионная электронная микроскопия, масштаб: а, в – 10, б, г – 2 мкм.

(а) (б)

(в) (г)

СК

Э

С

С

СК

С

СК

К

ковых клеток в центре макулы (3.73 ± 0.050 мкм).
Диаметр постепенно сужающихся к основанию
стереоцилий варьирует в пределах 0.32–0.15 мкм,
диаметр киноцилий – 0.44–0.25 мкм (рис. 4б, 4г).

Несмотря на общее сходство ультраструктуры
макул, изученные виды отличаются, прежде все-
го, длиной стереоцилий и киноцилии у перифе-
рических и центральных волосковых клеток. С
помощью кластерного анализа по наиболее зна-
чимым и варьирующим признакам – длина кино-
цилии (к) и длина наиболее высокой стереоцилии
(c) выделены шесть типов волосковых саккуляр-
ных клеток: к13с9, к9с8, к14с4, к8с4, к9с2, к11с1
(цифры обозначают длину киноцилии и наиболь-
шей стереоцилии, в мкм) (рис. 5, табл. 2).

На основе полученных фотографий рассчита-
на площадь, занимаемая на макулах полями во-
лосковых клеток разного типа (рис. 6). Соотно-
шение таких полей для рогатковидных рыб при-

ведено в табл. 2. Важно, что у каждого вида рыб
деление макулы на зоны с разными типами во-
лосковых клеток не всегда совпадает с делением
макулы на зоны, образуемые волосковыми клет-
ками с разной морфологической поляризацией и
описанные для рогатковидных рыб ранее (Са-
пожникова и др., 2007).

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты, полученные с помощью сканиру-
ющего и трансмиссионного электронных микро-
скопов, показали, что макро- и ультраструктура
саккулярных макул исследованных байкальских
рогатковидных рыб является видоспецифичной.
Однако для рыб, обитающих в одинаковых эко-
логических условиях озера, отмечены некоторые
общие морфологические особенности, касающи-
еся разновидностей волосковых клеток, плотно-
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сти их расположения, длине стереоцилий и кино-
цилий (табл. 2).

Согласно данным, полученным для рыб (золо-
тая рыбка Carassius auratus), звуковые стимулы
вызывают разные электрофизиологические отве-

ты в волосковых клетках, отличающихся длиной
стереоцилий (Sugihara, Furukawa, 1989). На при-
мере тетрапод Tetrapoda выяснено, что волоско-
вые клетки с короткими стереоцилиями более
восприимчивы к высокочастотным колебаниям,

Рис. 5. Волосковые клетки с разной средней длиной максимальной стереоцилии (с) и средней длиной киноцилии (к)
в саккулярной макуле у каменной широколобки Paracottus knerii, мкм: а – к13с9, б – к9с8, в – к14с4, г – к8с4, д – к9с2,
е – к11с1.

(а) (б)

(в)

(д) (е)

(г)
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чем волосковые клетки, имеющие длинные сте-
реоцилии (Saunders, Dear, 1983). На существова-
ние в слуховых макулах рыб участков, отличаю-
щихся тональной специализацией, указывают ре-
зультаты экспериментов на атлантической треске
Gadus morhua, в которых после интенсивной аку-
стической стимуляции обнаружена разная сте-
пень повреждения волосковых клеток на разных
участках макулы (Enger, 1981). Для ряда кости-
стых рыб показано, что волосковые клетки с
длинными стереоцилиями более чувствительны к
низкочастотным звукам, что подтверждает функ-
циональную специализацию разных участков
слуховых макул (Lombarte, Fortuño, 1992; Ricci
et al., 2002; Popper, Fay, 2011; Smith et al., 2011).

Результаты нашего исследования свидетель-
ствуют, что морфофункциональная специализа-
ция разных участков слуховых макул различается
у близкородственных рыб, обитающих в разных
экологических условиях озера. Для пелагических
рогатковидных рыб (большая и малая голомянки)
характерны большие по площади (>50%) участки
в саккулярной макуле, занимаемые волосковыми
клетками с удлинёнными стереоцилиями (8 мкм).
В макуле прибрежной каменной широколобки и
обитающей в присклоновой зоне северобайкаль-
ской желтокрылки по площади доминируют
участки с волосковыми клетками, несущими бо-
лее короткие стереоцилии (<4 мкм) – соответ-
ственно 100 и 68%. Преобладание у пелагических
голомянок волосковых клеток с длинными сте-
реоцилиями, несомненно, связано с акустиче-
скими условиями мест обитания этих рыб и спо-
собствует восприятию ими низкочастотных зву-
ковых колебаний. Акустический спектр в
пелагиали, действительно, представлен в основ-
ном низкочастотными звуками – до 300 Гц (Кар-
лик, Марапулец, 2004). Такие звуки затухают сла-
бее, чем высокочастотные, и поэтому в условиях
пелагиали распространяются на большие рассто-
яния. Высокочастотная компонента в акустиче-
ском спектре открытой пелагиали водоёмов
практически отсутствует (Урик, 1978).

В отличие от пелагиали прибрежная зона ха-
рактеризуется шумами с широким спектром ча-
стот – от 0.05 до 16 кГц (Карлик, Марапулец,
2004). Благодаря наличию таких акустических ис-
точников, как волноприбойное воздействие, не-
однородность рельефа, высокая плотность бен-
тосного населения, акустический спектр при-
брежной зоны насыщен высокочастотными
звуковыми колебаниями, которые лучше, чем
низкочастотные, распространяются в мелковод-
ной зоне водоёмов и имеют для многих водных
животных сигнальный характер. Именно этой
особенностью прибрежья объясняется то, что для
каменной широколобки и северобайкальской
желтокрылки более типичными в саккулярной
макуле являются волосковые клетки с короткими

стереоцилиями. Волосковые клетки такого типа
обеспечивают лучшую восприимчивость этих
рыб к высокочастотным звуковым сигналам, лег-
че идентифицируемым на фоне низкочастотного
шума прибрежной зоны (Урик, 1978).

Низкочастотный шум от прибоя создаёт из-
лишний шумовой фон, который способен скрыть
коммуникативные акустические сигналы (Урик,
1978). Именно поэтому типичные обитатели при-
брежной зоны должны иметь адаптации, направ-
ленные на высокодифференцированное восприя-
тие биологически значимых акустических сигна-
лов в условиях шума. У каменной широколобки к
такого рода адаптациям можно отнести не только
большие по площади участки макулы, занятые во-
лосковыми клетками с короткими стереоцилиями,
но и относительно большую общую площадь маку-
лы, большое морфологическое разнообразие ти-
пов волосковых клеток и их высокую плотность
(табл. 2).

Рис. 6. Схема распределения волосковых клеток раз-
ного типа в саккулярной макуле, по данным световой
электронной микроскопии: а – большая голомянка
Comephorus baicalensis, б – малая голомянка C. dybows-
ki, в – северобайкальская желтокрылка Cottocomepho-
rus alexandrae, г – каменная широколобка Paracottus
knerii. (- - -) – границы зон макул с разной морфоло-
гической поляризацией волосковых клеток, (c) –
вектор поляризации; Р, В — ростральная и вентраль-
ная стороны макулы; цифры в названии типов клеток –
средняя длина киноцилии (к) и наиболее высокой
стереоцилии (с), мкм.
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К таким адаптациям можно отнести и наличие
у рогатковидных рыб так называемых аберрант-
ных отолитов в саккулярном аппарате (рис. 7). К
саккулярной макуле рыб прилегает отолит, при
смещении которого в эндолимфе происходит
стимуляция волосковых клеток (Popper et al.,
2005). Отолит состоит из карбоната кальция в раз-
личных его модификациях – арагонита, ватерита
или кальцита. Для прибрежных байкальских рыб
более характерно наличие так называемых абер-
рантных (ватеритовых) отолитов, которые отли-
чаются от обычных (арагонитовых) прежде всего
геометрией кристаллов и низкой плотностью
(Сапожникова и др., 2010). На молоди чавычи
Oncorhynchus tshawytscha показано, что низкая
плотность ватеритовых отолитов (2.65 г/см3) по
сравнению с арагонитовыми (2.93 г/см3) вызыва-
ет ослабление связи отолита с сенсорным эпите-
лием и, соответственно, снижение слуховой чув-
ствительности у рыб на 2.5–6.5 дБ за счёт повы-
шения слухового порога в низкочастотной
области (100–300 Гц) (Oxman et al., 2007).

Ранее нами было показано (Сапожникова и
др., 2010), что аберрантные отолиты растут нерав-
номерно относительно их первичного центра за-
кладки за счёт так называемых отокониальных

масс, адсорбция которых происходит в местах
прироста дополнительной массы на периферии
отолита (рис. 7). Приведённые в нашей работе
схемы распределения волосковых клеток разных
типов в макуле рогатковидных рыб (рис. 6) пока-
зывают, что для периферической зоны макулы
характерны типы волосковых клеток с короткими
стереоцилиями (1–4 мкм), обеспечивающие вос-
приимчивость рыб к более высоким частотам.

Прирост периферической зоны макулы у при-
брежных рыб может расширить чувствительность
этих рыб в высокочастотной области спектра и
понизить чувствительность к низким частотам
при наличии аберрантных отолитов. Такого рода
механизм, по нашему мнению, может предохра-
нять сенсорный аппарат рыб от малоинформа-
тивной и биологически не значимой информа-
ции в условиях высокого шумового фона в при-
брежной зоне.

Таким образом, периферический отдел слухо-
вой системы рогатковидных рыб отличается высо-
кой морфологической специализацией, связанной
с образом жизни этих рыб и способствующей эф-
фективному восприятию ими акустических сигна-
лов. Полученные результаты позволяют предполо-
жить, что акустическая сигнализация может играть

Рис. 7. Схема расположения волосковых клеток разного типа в саккулярной макуле с аберрантным отолитом у бай-
кальских рогатковидных рыб (Cottoidei).
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заметную роль в регуляции поведения у рогатко-
видных рыб.
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Отношение 
площади макулы 
к средней длине 

(TL) особей 
в выборке

Плотность 
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клеток/мм2
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