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Проведено аналіз досліджень морфології та морфогенезу периферичного 
відділу нюхового аналізатора костистих риб від початку його вивчення 
до сьогодні. Незважаючи на значну кількість робіт, які присвячені 
морфології дефінітивних органів нюху риб, нині досліджені лише окремі 
представники більшості рядів променеперих без урахування екологічної 
спеціалізації видів. Досліджень із морфогенезу органа нюху від стадії 
плакоди до дефінітивного стану ще менше.
Вивчення будови органа нюху та його розвитку дає змогу зрозуміти основні 
фактори, які впливають на його організацію. У статті висвітлено основні 
проблеми, які виникають під час порівняння результатів морфологічних 
досліджень органа нюху риб, а саме використання різних методик у 
роботі (вивчення серійних гістологічних зрізів, електронної мікроскопії, 
імуногістохімії) та різних термінів для позначення ідентичних структур 
(«нюхова ямка», «ніздря», «сенсорні війчаті / мікроворсинчасті клітини»). 
Нами запропоновано нову термінологію, яку варто використовувати у 
процесі опису дефінітивного органа нюху, та критерії для ідентифікації 
стадій його морфогенезу. Оскільки в літературі немає єдиного підходу 
до опису дефінітивного органа нюху, нами запропоновано алгоритм 
(схему) проведення дослідження. У розробленій схемі виділено окремі 
морфологічні критерії, на які необхідно звернути увагу у процесі опису 
дефінітивного органа нюху. Важливим під час опису дефінітивного органа 
нюху є поетапний опис його морфології: зовнішніх ніздрів (кількість, 
форма), нюхової камери (розташування, наявність додаткових носових 
структур), нюхової розетки (розміщення нюхових ламел у нюховій 
камері), нюхових ламел (кількість, форма), нюхового епітелію (типи 
сенсорних клітин, розташування несенсорних клітин). Такий підхід дасть 
можливість провести порівняльно-морфологічне дослідження нюхового 
аналізатора не лише в риб, а й у представників інших класів хребетних.
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Studies of morphology and morphogenesis of peripheral part of the olfactory 
analyzer in teleostei from the beginning of that research to nowadays were 
analyzed. Despite the significant number of scientific works dedicated to 
morphology of the definitive olfactory organs of fish, only some representatives 
of most orders of Actinopterygii are investigated so far, without considering 
ecological specialization of species. Studies on morphogenesis of the olfactory 
organ from placode to its definitive state are even less.
Investigating the construction of the olfactory organ and the process of 
its formation allows to understand the main factors having impact on its 
organization. The article highlights basic problems that arise while comparing 
results of morphological studies of olfactory organ of fish, namely when 
different methodologies for the work (studying serial histological preparations, 
electron microscopic study, immunohistochemistry) or different terms for 
identical structures (e. g., “olfactory pit”, “nostril”, “ciliated olfactory sensory 
neurons / microvillous olfactory sensory neurons”) are adopted. We propose 
a new terminology worth to be used while describing the definitive olfactory 
organ and clear criteria for identifying stages of its morphogenesis. Since in 
scientific literature there is no unified approach to describing the definitive 
olfactory organ, we suggest the algorithm (scheme) for future investigations 
in this area. In the scheme we elaborated, morphological criteria the attention 
should be paid to while describing the definitive olfactory organ are determined. 
It is important to follow the step-by-step description of the morphology of the 
definitive olfactory organ: external nostrils (number, form), olfactory chamber 
(location, presence / absence of additional structures), olfactory rosette 
(location of olfactory lamellae in olfactory chamber), olfactory lamellae 
(number, form), olfactory epithelium (sensory cells types, destridution of 
non-sensory cells). Such approach will enable to undertake the сomparative 
morphological research of the olfactory analyzer not only for fish, but for 
representatives of other classes of vertebrates.
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Вступ
Розвиток дистантних аналізаторів хребетних 

визначається середовищем існування та страте-
гією живлення видів1–4. Одне з провідних місць 
у життєдіяльності хребетних належить нюховій 
сенсорній системі. Про це свідчить велика мінли-
вість центрального відділу нюхового аналізатора 
в риб, які живуть на різних глибинах. Разом із 
центральним відділом досить мінливим є перифе-
ричний відділ нюхового аналізатора, який пред-
ставлений органом нюху5–10. Незважаючи на те, 
що морфологією органа нюху цікавилися здавна, 
досі залишається багато нез’ясованих питань, 
які стосуються як його будови, так і розвитку. 
У більшості риб дефінітивний орган нюху пред-
ставлений нюховою розеткою з нюховими ламе-
лами, які вистелені сенсорним епітелієм11–21. На 
сьогодні більшість робіт присвячена морфології 

дефінітивних органів нюху риб. Водночас часто 
досліджують лише окремих представників ряду 
та не розглядають різні екологічні групи. У про-
цесі дослідження органа нюху видів риб часом 
з’ясовуються морфологічні особливості, які, на 
жаль, не завжди можна порівняти з іншими дослі-
дженнями, оскільки вчені можуть застосовувати 
різні терміни для позначення структур22–25, методи 
дослідження26–29, підходи до визначення стадій 
розвитку22, 30–34 тощо.

Вивчення будови органа нюху та його розвитку 
дає можливість зрозуміти основні фактори, що 
впливають на формування органів, та екологічні 
чинники, у яких розвивається й живе певний вид. 
На сьогодні є лише декілька оглядових робіт, які 
присвячені узагальненню даних щодо морфології 
периферичного відділу нюхового аналізатора кос-
тистих риб6, 8, 35, 36.
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більшої популярності (вийшли за межі Німеч-
чини). Уперше увагу на ультраструктуру нюхо-
вого епітелію звернув T. Hara48–50. Розподіл сен-
сорного та несенсорного епітелію на нюхових 
ламелах і вистилку нюхових камер в окремих 
видів вивчали J. Diaz зі співавторами, М. Доро-
шенко та А. Коровіна, І. Клименков, R. Belanger, 
M. Kuciel зі співавторами, H-T. Kim та J-Y Park3, 4, 

51–55. M. Yamamoto вперше виділив чотири основні 
моделі розподілу сенсорного епітелію на ламелах: 
неперервний, переривчастий, сітчастий і плямис-
тий розподіл. Подібні дослідження стали можли-
вими із застосуванням електронної мікроскопії56.

Після 1970 р. з’явилися дослідження, у яких 
було проаналізовано механізми омивання органа 
нюху. Встановлено три їх варіанти: за допомогою 
биття війок несенсорного епітелію, нагнітання 
води в нюхову порожнину за допомогою додат-
кових носових мішків та завдяки пасивному току 
води під час плавання риби15, 37, 57–59.

Отже, на сьогодні вивчено морфологію дефіні-
тивних органів нюху представників різних рядів 
риб, а саме: Авлоподібні14; Аттериноподібні60; 
Бичкоподібні61; Вугроподібні62–64; Іглицеподібні26; 
Камбалоподібні65, 66; Коропозубоподібні67; Колюч-
коподібні68, 69; Коропоподібні21, 70–81; Лососепо-
дібні82, 83; Окунеподібні13, 84–90; Опахоподібні90; 
Сомоподібні15, 19, 57, 91–95; Тріскоподібні96, 97; Оселед-
цеподібні98.

Незважаючи на значну кількість робіт, які при-
свячені морфології дефінітивних органів нюху 
риб, часто досліджено лише окремих представни-
ків більшості рядів променеперих без урахування 
екологічної спеціалізації видів.

Історія дослідження морфогенезу органа нюху 
костистих риб

Для того щоб з’ясувати особливості морфо-
логії структури, необхідно дослідити її розвиток. 
Тому під час вивчення будови органа нюху в різ-
них костистих варто звертати увагу на морфоге-
нез периферичного відділу нюхового аналізатора.

Уперше розвиток органа нюху риб дослідив та 
описав C. Hoffmann99. Він встановив перші етапи 
морфогенезу органа нюху від плакоди до форму-
вання носового мосту. Цей дослідник уперше опи-
сав механізм утворення передньої та задньої ніз-
дрі шляхом зростання носових виростів. Пізніше 
такий механізм розділення отвору нюхової ямки 
на передню й задню ніздрі підтвердили інші нау-
ковці18, 20, 21, 42, 43, 81, 86, 100–111. B. Theisen і співавтори 
встановили, що не в усіх видів риб морфогенез 
нюхової порожнини завершується утворенням 
передньої та задньої ніздрі, а орган нюху може 
залишатися на стадії нюхової ямки112.

Перші дослідження фрагментарні, у них акцент 
зроблений на встановленні розвитку окремої струк-
тури органа нюху (наприклад, розвитку додаткових 

M. Kuciel та співавтори у процесі опису загаль-
ної морфології органа нюху порівнюють його 
особливості у круглоротих, пластинчастозябро-
вих та костистих риб16. Науковці подають коротку 
характеристику типової білатеральної нюхової 
розетки, а також детально описують ультраструк-
туру нюхового епітелію костистих риб. J. Cox, 
акцентуючи на вивченні механізму омивання 
органа нюху, також вказував на різноманіття нюхо-
вих розеток і мінливість ніздрів костистих риб37. 
О. Касумян під час здійснення схожих досліджень 
описав також морфологію нюхових ламел та уль-
траструктуру нюхового епітелію38. A. Hansen і 
B. Zielinski вивчили зв’язок між будовою (муль-
тиламелярною чи уніламелярною) нюхового 
органа риб, їх таксономічним положенням та 
філогенією39. У процесі опису загальної морфоло-
гії органа нюху автори звертають увагу на наяв-
ність та кількість додаткових носових мішків, а 
також ультраструктуру нюхового епітелію нюхо-
вої порожнини. Робота є цікавою, оскільки, окрім 
опису морфології, подано схему морфогенезу 
носової порожнини від утворення нюхової ямки 
до формування носового мосту.

Очевидно, що на сьогодні накопичилася велика 
кількість матеріалу з морфології та розвитку 
органа нюху костистих риб, які необхідно систе-
матизувати для того, щоб правильно знайти «білі 
плями», які потрібно заповнити. Мета роботи – 
провести аналіз досліджень із морфології та мор-
фогенезу органа нюху костистих риб, а також ство-
рити алгоритм для опису органа нюху. Вивчення 
будови органа нюху риб різних екологічних груп 
дає можливість зрозуміти, які фактори впливають 
на його формування, а порівняння його морфо-
генезу доповнює інформацію про спорідненість 
видів. Вивчення будови й розвитку органа нюху 
у видів костистих риб є цікавим та актуальним, 
оскільки встановлення філогенетичних зв’язків 
між різними групами тварин сьогодні є одним із 
пріоритетних напрямів науки.

Етапи вивчення морфології  
дефінітивного органа нюху костистих риб
Перші роботи щодо вивчення органа нюху риб 

були виконані на дорослих особинах, тобто стосу-
валися будови органів нюху в дефінітивному стані.

На початку процесу досліджень осно-
вну роль відіграли німецькі вчені W. Bateson 
(1890 р.), R. Burne (1909 р.), W. Reinke (1936 р.), 
H. Teichmann (1954 р.)40–43. У 1890 р. вийшла праця 
W. Bateson, що стосувалася макроморфології 
органа нюху40. Першими опис основних типів ніз-
дрів та топографії нюхових ламел у різних видів 
риб здійснили W. Bateson, K. Liermann, G. Bertmar, 
H. Kleerekoper44–47.

У другій половині ХХ ст. роботи з вивчення 
морфології органа нюху костистих риб набули 
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мішків у Gasterosteus aculeatus (Gasterosteidae), 
формуванні носового мосту в Siphonostomum 
typhle)113. W. Reinke вперше детально комплек-
сно описав розвиток нюхової камери, закладку 
ламел та формування ніздрів і додаткових носових 
мішків на прикладі Cyprinus carpio (Cyprinidae), 
Pleuronectes platessa (Pleuronectidae), Esox lucius 
(Esocidae), Lebistes reticulatus (Poeciliidae), Umbra 
krameri (Umbridae), Macropodus opercularis 
(Osphronemidae). Водночас у його роботі не вивчено 
будову нюхового епітелію, без якого неможливо 
описувати морфологію ламел42. У пізніших дослі-
дженнях детально розкрито розвиток плакоди та 
нюхової ямки 18, 21, 81, 86, 100, 102, 108, 110, 114–120. Дослідники 
встановили час закладки ламел та звернули увагу 
на особливості їх морфології11, 13, 15, 16, 19, 42, 43, 57, 62, 82, 86, 

95, 102, 103, 105, 115, 121.
Частково розвиток нюхових розеток, а точніше 

закладку нюхових ламел, описували R. Harvey, 
Г. Девіцина та А. Кажлаєв, A. Hansen та E. Zeiske, 
G. Kawamura зі співавторами, Y. Yamamoto та 
інші вчені22, 122–125. G. Bertmar уперше продемон-
стрував формування вторинних нюхових ламел у 
костистих риб82. Пізніше їх формування вивчали 
A. Rahmani та S. Khan, M. Matsuoka126, 127. H. Kudo 
та співавтори вперше показали походження шва в 
нюховій розетці лососевих. Їхня робота є інфор-
мативною, хоча в ній немає опису розвитку нюхо-
вої ямки, перших ламел та формування ніздрів128.

Розвиток нюхового епітелію під час ембріо-
нального та постембріонального періодів розвитку 
риби описали G. Bertmar, H. Breucker зі співавто-
рами на прикладі нюхового епітелію Salmo trutta82, 

100, В. Zielinski та T. Hara – на прикладі Oncorhynchus 
mykiss129, G. Kawamura та N. Washiyama – на при-
кладі Tilapia nilotica (Cichlidae)130, J. Cobcroft 
та P. Pankhurst – у Latris lineata (Latridae)118, 
L.-S. Lim та Y. Mukai – у Epinephelus fuscoguttatus 
(Serranidae)131, M. Arvedlund та А. Takemura – на 
прикладі Apogon cyanosoma (Apogonidae)13.

Дослідженням розвитку нюхового нерва та 
нюхових цибулин займалися L. Jahn, Fiorentino 
та співавтори, M. Doldan та інші вчені101, 105, 132. 
N. Miyasaka зі співавторами, вивчаючи модель-
ний вид Danio rerio, доповнили попередні дослі-
дження аналізом формування шляхів передачі 
імпульсів від сенсорних клітин до нюхової цибу-
лини133.

Спочатку розвиток органа нюху вивчався на 
лососевих99, 121, 134. На сьогодні найкраще дослі-
джений морфогенез органа нюху у представників 
родини Коропові115. На прикладі Phoxinus phoxinus, 
Ctenopharyngodon idella, Hypophthalmichthys 
molitrix, Labeo rohita, Danio rerio детально дослі-
джено етапи розвитку носових виступів та форму-
вання носового мосту, описано не лише закладку 
ламел і формування нюхової розетки, а й їх мор-

фологію. Морфогенез у видів ряду Осетропо-
дібні, а саме Acipenser ruthenus, Acipenser baerii, 
Acipenser naccarii, Polyodon spathula, Acipenser 
stellatus, незважаючи на велику кількість охо-
плених видів, не відображає всі етапи розвитку 
органа нюху; відсутні дані про раннє формування 
нюхової розетки, немає детального опису форму-
вання ніздрів.

Розвиток органа нюху у представників інших 
рядів вивчений лише на окремих видах. Так, в Осе-
ледцеподібних його досліджував M. Matsuoka106, в 
Окунеподібних уперше вивчали R. Elston та інші 
вчені135. У представників ряду Сомоподібні пов-
ного дослідження розвитку органа нюху немає 
досі, відомо лише про ступінь розвитку органа 
нюху Clarias gariepinus на личинковій стадії107.

Окремі дані про розвиток органа нюху Amia calva 
(ряд Амієподібні) можна отримати з таблиць нор-
мального розвитку цього виду136. У представника 
ряду Анабатоподібні Anabas testudineus A. Rahmani 
та S. Khan дослідили розвиток вторинних ламел, не 
звертаючи увагу на інші аспекти в розвитку органа 
нюху (Anabantidae)137. У Anguilla anguilla з ряду 
Вугреподібні досліджено лише розвиток нюхового 
епітелію та розподіл сенсорного й несенсорного 
епітелію на нюхових ламелах у личинкових і юве-
нільних стадіях онтогенезу. Уявлення про розвиток 
органа нюху у представників ряду Камбалоподібні 
формують роботи Y. Yamamoto, F. Padrós, R. Harvey, 
хоча в них досліджуються різні види та лише 
окремі періоди онтогенезу123, 138, 139. У Gasterosteus 
aculeatus та Siphonostomum typhle під час дослі-
дження морфогенезу органа нюху відсутні ранні 
стадії розвитку риби45.

Морфологічний підхід  
до класифікації органа нюху

У макроморфологічних дослідженнях були 
спроби класифікувати орган нюху за формою 
нюхової розетки та топографією нюхових ламел. 
W. Bateson виділив чотири типи органа нюху:  
а) з радіально розміщеними ламелами; б) із цен-
тральним швом, по обидва боки якого розмі-
щуються два ряди нюхових ламел; в) округлу 
чи еліптичну розетку з підвищенням, від якої 
беруть початок інші ламели; г) розетки з одним 
рядом нюхових ламел40. Інші типи нюхових розе-
ток (овальну, округлу та видовжену) виділив 
R. Burne41. Пізніше також були спроби класифі-
кувати органи нюху за його розмірами, формою 
нюхової розетки, кількістю та розміщенням нюхо-
вих ламел20, 37, 38, 42, 43, 56. Принцип виділення різних 
типів периферичного відділу органа нюху кос-
тистих риб змінювався, оскільки досліджувалося 
дедалі більше видів та знаходили нові морфоло-
гічні особливості.

На сьогодні немає єдиної схеми класифікації 
органа нюху костистих риб ‒ у роботах трапля-
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ються описи нюхової розетки за різними ознаками 
(див. рис. 1). Це ускладнює порівняння результа-
тів досліджень, а найголовніше – не дає змогу 
виявляти закономірності в морфології органів 
нюху у представників різних екологічних груп. 
На основі власного досвіду та аналізу літератур-
них даних із морфології та морфогенезу органа 
нюху ми систематизували основні морфологічні 
ознаки для створення алгоритму опису органа 
нюху костистих риб. Ми вважаємо, що у процесі 
опису дефінітивного органа нюху необхідно звер-
нути увагу на окремі морфологічні критерії (див. 
табл. 1).

Важливим під час опису дефінітивного органа 
нюху є поетапний опис його морфології: зовніш-
ніх ніздрів, нюхової камери, нюхової розетки, 
нюхових ламел, нюхового епітелію. Для таких 
досліджень найкраще застосовувати не один 
метод, а декілька, наприклад вивчення серійних 
гістологічних зрізів та аналіз результатів сканую-
чої електронної мікроскопії.

Використання різних методик дослідження
На сьогодні для дослідження органа нюху 

костистих риб найчастіше використовують такі 
методики, як світлова, електронна (скануюча та 
трансмісійна) мікроскопії та гістохімічні методи. 
Кожен із них передбачає свою методику підго-
товки матеріалу: фіксацію, дегідратацію, заливку, 
різку, фарбування. Поєднання цих методик дає 
цілісну картину про морфологію та морфогенез 
органа нюху. Натомість застосування лише одного 
методу може призвести до неточної інтерпретації 
результатів дослідження. Крім того, використання 
різних методів фіксації матеріалу ускладнює або 

унеможливлює порівняльний аналіз результатів.
Для дослідження будови нюхових структур 

застосовують світлову, скануючу та трансмісійну 
електронні мікроскопії. З великої кількості фік-
саторів (2,5% глютаральдегід31, 140–144, фіксатор 
Карнуа145, 70% етанол146, формалін22, 53, 147–149, роз-
чин Буена30, 148, 150, спиртовий розчин Буена86) для 
дослідження нюхового органа костистих риб най-
частіше використовують 10% розчин формаліну 
та розчин Буена.

Вибір фіксатора залежить від особливостей 
досліджуваного об’єкта та завдань дослідження. 
Некоректний вибір фіксатора чи режиму фікса-
ції може пошкодити й деформувати досліджувані 
структури, що може призвести до неправильної 
інтерпретації результатів151–153.

Особливістю роботи у процесі вивчення роз-
витку сенсорних систем загалом та органа нюху 
зокрема є те, що вибір фіксатора дуже важливий, 
оскільки фіксація об’єкта проводиться на різних 
стадіях розвитку. Ембріони на різних стадіях роз-
витку, личинки, дорослі особини відрізняються 
за формою клітин, типом тканин і їх щільністю. 
У дослідженнях встановлено, що використання 
для фіксації формаліну може призвести до непра-
вильної інтерпретації отриманих результатів 
дослідження28.

Проблеми ідентифікації структур  
органа нюху риб

Термінологія структур органа нюху. 
Основними структурними елементами органа 
нюху у променеперих є передній носовий отвір, 
або передня ніздря (коротка вузька трубка індифе-

Рис. 1. Типи нюхових розеток різних видів костистих риб за A. Kasumyan (В)38, H. Teichmann (С)43,  
E. Zeiske і співавторами20 (зі змінами)
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Таблиця 1 – Основні морфологічні характеристики органа нюху костистих риб
№ Ознака Додатковий опис

1. Розміщення нюхової камери латеральне………………………...… 2 Особливості розміщення
‒ Розміщення нюхової камери дорсальне…………………………… 2
‒ Розміщення нюхової камери дорсолатеральне……………………. 2
2. Одна ніздря…………………………………………………………... 3
‒ Дві ніздрі……………………………………………………………... 4
3. Носовий міст не формується……………………………………….. 8 Розміри ніздрі (абсолютний  

та щодо ока)‒ Одна ніздря редукується……………………………………………. 8
4. Передня та задня ніздрі розділені між собою лише невеликою 

шкіряною складкою…………………………………………………. 5
‒ Передня та задня ніздрі розташовані на значній відстані………… 6
5. Ніздрі не перекриваються між собою……………………………… 6
‒ Передня та задня ніздрі перекриваються………………………….. 7
6. Передня ніздря трубчаста…………………………………………... 7 Особливості форми та розмірів 

передньої ніздрі‒ Передня ніздря іншої форми (округла, овальна, лійчаста)……….. 7
7. Задня ніздря відкрита округла……………………………………… 8 Особливості форми та розмірів 

задньої ніздрі‒ Задня ніздря іншої форми (з клапаном, оточена складками)…….. 8
8. Нюхова камера має округлу / овальну форму……………………... 9
‒ Нюхова камера має нетипову форму (каналоподібну тощо)……... 9
9. Є додаткові носові мішки біля нюхової камери…………………... 10 Особливості додаткових 

нюхових структур‒ Додаткові носові мішки відсутні…………………………………… 10
10. Нюхова камера без ламел…………………………………………… 20

У нюховій камері є ламели…………………………………………. 11
11. 1–2 нюхові ламели…………………………………………………… 17 Особливості розташування 

ламел
Нюхових ламел 3 й більше…………………………………………... 12

12. Нюхові ламели розташовуються паралельно або перпендикулярно 
до ростро-аборальної осі нюхової камери………………………….. 14

‒ Нюхові ламели утворюють нюхову розетку………………………. 13
13. Нюхова розетка розташовується на дні нюхової камери…………. 14
‒ Нюхова розетка розташована на медіальній стінці нюхової 

камери………………………………………………………………… 14
14. Нюхові ламели з’єднуються між собою та утворюють  

потовщений шов……………………………………......................... 15
‒ У нюховій розетці ламели не утворюють шва…………………….. 16
15. Центральний шов видовжений……………………………………... 17 Особливості сполучення 

ламел між собою та нюховою 
камерою

‒ Центральний шов короткий, округлий…………………………….. 17
16. Між ламелами є лише сполучнотканинний видовжений тяж…… 17
‒ Між ламелами – невелике зниження………………………………. 17
17. Нюхові ламели булавоподібні, невисокі…………………………… 19
‒ Нюхові ламели видовжені, високі………………………………….. 18
18. Нюхові ламели мають пальцеподібні вирости……………………… 19 Морфологічна характеристика 

ламел‒ На нюхових ламелах можна виявити язикоподібні відростки…… 19
19. Нюхові ламели однакового розміру та форми…………………….. 20
‒ Форма й розміри ламел у нюховій камері відрізняються……….... 20
20. Сенсорні клітини двох типів: війчасті та мікроворсинчасті……… 21 Детальна характеристика 

кількості та розмірів 
сенсорних відростків

‒ Сенсорні клітини мають 1 або 3 типи сенсорних клітин…………. 21

21. Можна чітко розділити ділянки сенсорних і несенсорних клітин.... 22
‒ Різні типи сенсорних клітин розміщені хаотично………………… Додаткові особливості органа нюху
22. Сенсорні клітини вистилають верхівку та грані ламел…………… Додаткові особливості органа нюху
‒ Сенсорні клітини залягають між ламелами, вистилають нижню 

частину нюхових ламел……………………………………………...
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рентного епітелію), носовий міст (шкірна складка 
щільної сполучної тканини, яка розділяє передню 
та задню ніздрі), передня носова трубка, нюхова 
камера (порожнина над нюховою розеткою), 
нюхова розетка (зі швом, який кріпиться до дна 
власне носового мішка з первинними ламелами, 
які відходять від шва), власне носовий мішок 
(об’єднує носову камеру та нюхову розетку), 
задня носова трубка та задня ніздря154.

Ми вважаємо, що під час опису як дефінітив-
ного органа нюху, так і його морфогенезу не варто 
розмежовувати поняття «передня носова трубка» 
та «передній носовий отвір», а також «задня носова 
трубка» та «задній носовий отвір». Передня ніздря 
в різних видів варіює в розмірі й формі та може 
мати вигляд трубки або простого отвору. Окрім 
того, дефінітивного вигляду ніздря набуває різними 
шляхами та на різних етапах онтогенезу. Тому ми 
вважаємо, що отвір передньої ніздрі та епітелій над 
нею доцільно об’єднувати в поняття «передня ніз-
дря», а отвір задньої ніздрі та епітелій над нею – у 
поняття «задня ніздря»16, 61, 70. Незважаючи на те, що 
передня ніздря може мати вигляд простого отвору 
або мати невеликий валик, вважаємо недоцільним 
вживати терміни «передня пора» й «задня пора» 
для позначення передньої та задньої ніздрі139.

У більшості костистих риб передня й задня 
ніздрі формуються внаслідок утворення носового 
мосту, який розділяє отвір органа нюху на передню 
та задню ніздрі. До моменту формування носо-
вого мосту ми вважаємо некоректним називати 
єдиний отвір над нюховим епітелієм ніздрею, як у 
Epinephelus fuscoguttatus (Serranidae) та Мisgurnus 
anguillicaudatus (Cobitidae)131, 155, оскільки може 
виникнути хибне уявлення про те, що спочатку 
закладається одна ніздря і лише згодом – інша, як 
у коропозубоподібних156, або що цей отвір зали-
шається єдиною ніздрею впродовж життя риби, як 
у Belone belone (Belonidae)112.

У процесі опису дефінітивних органів нюху 
зазначають, що нюхова розетка розміщена в «нюхо-
вій камері», «носовій камері», «носовій порожнині», 
«нюховій порожнині», «нюховому мішку» або «нюхо-
вій капсулі»14, 18, 77, 93, 157–160. Ми вважаємо, що нюхова 
порожнина – це простір, який розміщений над нюхо-
вим епітелієм після прогинання нюхової плакоди, 
тобто після формування нюхової ямки. У результаті 
поглиблення нюхової ямки та формування над нею 
покрівлі внаслідок збільшення її медіального й лате-
рального країв вона трансформується в нюхову камеру. 
Ми згодні з думкою, що передня та задня ніздрі утво-
рюються в результаті змикання над нюховою ямкою 
носових виростів та формування носового мосту, і не 
підтримуємо погляди, згідно з якими ніздрі розділені 
шкірним клапаном чи міжніздревим епідермісом77, 106.

Складовими елементами нюхової розетки є 
нюхові ламели, які вистелені нюховим епітелієм, 

а не нюхові складки, як вважають Н. Пащенко та 
А. Касумян21, 81. На нашу думку, термін «нюхові 
складки» неточно відображає структуру нюхових 
ламел, оскільки нюхова ламела виникає як потов-
щення нюхового епітелію, а не утворення складки.

Клітини, які ще не можна розрізнити на сен-
сорні та несенсорні, ми називаємо клітинами 
нюхової плакоди (плакодальними клітинами). 
Вважаємо, що назва «примітивний нюховий епіте-
лій» щодо недиференційованих клітин у нюховій 
плакоді, як зазначають Y. Yamamoto та співавтори, 
є неточною, оскільки це не різновид типів епіте-
лію, а одна зі стадій його диференціювання139.

Вивчаючи епітелій нюхових ламел, J. Wilson та 
R. Westerman виділили такі типи клітин, як нюхові 
рецепторні клітини, підтримуючі клітини, слизові 
клітини, шаруваті клітини, базальні клітини161.

Ми замість терміна «рецепторні клітини» 
вживаємо «сенсорні», оскільки часто в літера-
турі нюховий епітелій розділяють на два основні 
типи – сенсорний і несенсорний162. До сенсорних 
клітин належать війчасті та мікроворсинчасті клі-
тини (див. рис. 2).

У роботах різних авторів для позначення цих 
типів клітин вживають різноманітні синоніми, 
зокрема:

1)	війчасті, мікроворсинчасті рецепторні ней-
рони70;

2)	війчасті, мікроворсинчасті нюхові  
клітини163;

3)	війчасті та мікроворсинчасті нюхові рецеп-
торні клітини77, 88, 159;

4)	війчасті нюхові рецепторні клітини, невій-
часті нюхові рецепторні клітини164;

5)	війчасті, мікроворсинчасті нейрони165;
6)	війчасті, мікроворсинчасті нюхові сенсорні 

нейрони39.
Окрім того, у нюховому епітелії деяких видів 

риб виявлено криптові клітини, або криптові ней-
рони39, 70, 77, 163, 166, 167, які не знайдено в досліджених 
нами видів риб.

Найчастіше підтримуючі клітини називають 
опорними клітинами75, 168. Саме останній тер-
мін ми використовуємо в описі ультраструктури 
нюхового епітелію досліджуваних видів. Опорні 
клітини містять на своїй поверхні невеликі апі-
кальні виступи, які іноді називають «нерегуляр-
ними виступами»75 або апікальними частинками77. 
Слизові клітини найчастіше розміщені в ділянках 
несенсорного епітелію. Іноді слизові клітини 
називають келихоподібними39, 71, 75, 77, 94, 169, 170 або 
слизовими келихоподібними88.

Окрім війчастих несенсорних клітин, окремим 
типом клітин є несенсорні клітини, які переважно 
вистилають носові вирости, бічні стінки нюхової 
ямки, ділянку навколо нюхової ямки. Для їх позна-
чення ми використовуємо термін «епідермальні 
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клітини з мікрогребенями», а не поняття «клітини 
з лабіринтоподібним рисунком гребенів», «бага-
тошаровий епітелій із мікрогребенями у вигляді 
відбитків пальців» чи «клітини з лабіринтовими 
мікрогребенями»75, 77, 98, 171.

Періодизація етапів розвитку органа нюху. 
Як і більшість авторів, ми вважаємо, що орган 
нюху протягом морфогенезу проходить етапи 
нюхової плакоди, нюхової ямки та нюхової камери 
з ламелами. Натомість М. Matsuoka106 відкидає 
етап нюхової ямки та вважає, що перша ламела 
утворюється на плакоді. Однак для виділення меж 
цих етапів застосовують різні підходи, що усклад-
нює порівняльний аналіз морфогенезу в різних 
видів риб.

У костистих риб нюхова плакода на ранніх 
стадіях розвитку покрита епідермісом. Згодом 
(найчастіше ще в ембріональний період) епі-
дерміс над нюховою плакодою зникає. У такому 
випадку утворюється заглиблення на поверхні 
голови, при цьому нюхова плакода може мати 
округлий край, не прогинатися. Ми вважаємо, 
що нюхова ямка утворюється після інвагінації 
позбавленого епідермісу нюхового епітелію. 
На нашу думку, найкраще розрізнити момент 
зникнення епітелію над плакодою та інвагі-
націю стінки плакоди можна за допомогою 
дослідження гістопрепаратів нюхових струк-
тур методом світлової і скануючої електронної 
мікроскопії. Багато досліджень розвитку органа 
нюху риб ґрунтуються на аналізі лише сканую-
чої електронної мікроскопії, за допомогою якої 
найчастіше можна спостерігати лише загли-
блення на поверхні голови без розуміння меха-
нізму утворення нюхової ямки.

Інший механізм утворення ямки вияв-
лено в Acipenser baeri та Acipenser stellatus 
(Acipenseridae). У них на ранніх етапах ембрі-
онального розвитку невелика ямка на поверхні 
голови утворюється завдяки утворенню епідер-
місом підвищення (борта) навколо нюхової пла-
коди, яка залишається покритою епідермісом, 
а ямка розвивається після розриву епідермісу 
внаслідок прогинання плакоди110. Незрозумілим 
залишається твердження про те, що нюхова ямка 
розвивається на поверхні плакоди110, 111. Ми вва-
жаємо, що під час опису морфогенезу варто вва-
жати нюхову плакоду та нюхову ямку окремими 
етапами розвитку органа нюху риб, щоб уникнути 
неточностей у процесі порівняння морфогенезу 
органа нюху в різних риб.

У Psetta maxima (Scophthalmidae) на момент 
вилуплення з’являється одночасно отвір в епідер-
місі та формується прогинання – це формування 
нюхової ямки101. В інших видів ці два процеси 
відбуваються послідовно. У такому випадку ми 
вважаємо, що зникнення епідермісу над нюхо-

вою плакодою є окремим етапом перед розвит-
ком нюхової ямки, як зазначають А. Hansen та 
В. Zielinski39, 102. Проте ми не згодні з Н. Пащен-
ком та А. Касумяном, які вважають, що резорб-
ція епідермісу та подальше прогинання епіте-
лію – це два етапи розвитку нюхової порожнини21, 

39, 102. На нашу думку, неточним є також вживання 
Н. Пащенком, А. Касумяном111 та R. Elston зі спі-
вавторами135 терміна «нюхова ямка» за наявності 
плоскої поверхні нюхового епітелію, яка контак-
тує із зовнішнім середовищем.

Можливо, деякі автори термін «нюхова ямка» 
використовують у разі виявлення диференційова-
них сенсорних клітин, проте ми розділяємо думку 
S. Appelbaum та співавторів116, М. Matsuoka106, 
які виявляють перші диференційовані клітини на 
плоскій поверхні нюхової плакоди без констату-
вання утворення нюхової ямки. На нашу думку, 
початок формування нюхової ямки – це проги-
нання нюхових клітин на поверхні плакоди. Така 
ж ситуація описана під час вивчення розвитку 
органа нюху в Thunnus orientalis (Scombridae) та 
Phoxinus phoxinus (Cyprinidae)81, 119.

Перехід органа нюху зі стадії нюхової ямки 
у стадію нюхової камери відбувається за погли-
блення нюхової ямки та звуження отвору над 
нюховою порожниною внаслідок утворення  

Рис. 2. Типи нюхових клітин (на прикладі  
A. dolichopterus). Скануюча електронна мікроскопія 
(оригінал): біла суцільна стрілка – війчасті сенсорні 
клітини; біла пунктирна лінія ‒ мікроворсинчасті 
сенсорні клітини; біла штрихова стрілка – війчасті 
несенсорні клітини162
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носових виростів. В Oncorhynchus clarkii (Salmonidae), 
Salmo gairdneri (Salmonidae), Polyprion oxygeneios 
(‎Polyprionidae) під час морфогенезу органа нюху 
виокремлюють етап «нюхового жолоба»105, 129, 172. Ми 
вважаємо, що жолоб є не окремим етапом розвитку 
нюхового органа, а лише перехідним періодом між 
етапами нюхової ямки та нюхової камери. Оскільки 
нюховий жолоб формується внаслідок видовження 
нюхової ямки в ростро-каудальному напрямі та 
більше ніяких структурних змін органа нюху не спо-
стерігається, вважаємо недоцільним виділяти його в 
окремий етап. Крім того, більшість авторів не виді-
ляють цей етап розвитку та відносять його до етапу 
розвитку нюхової ямки.

Висновки
У роботі уточнено термінологію, яку варто вико-

ристовувати у процесі опису дефінітивного органа 

нюху, та критерії для ідентифікації стадій його мор-
фогенезу. Виділено окремі морфологічні критерії, на 
які необхідно звернути увагу під час опису дефінітив-
ного органа нюху. Важливим у процесі опису дефі-
нітивного органа нюху є поетапний опис його мор-
фології: зовнішніх ніздрів, нюхової камери, нюхової 
розетки, нюхових ламел, нюхового епітелію. Такий 
підхід дасть змогу здійснити порівняльно-морфоло-
гічне дослідження нюхового аналізатора не лише для 
риб, а й в еволюційному ряді хребетних.

Перспективи подальших досліджень
Надалі плануємо працювати над узагальнен-

ням морфогенезу органа нюху та його морфології 
в уже досліджених видів за запропонованим нами 
алгоритмом. Такий підхід дасть змогу здійснити 
порівняльно-морфологічне дослідження нюхо-
вого аналізатора в еволюційному ряді хребетних.
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