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Исследована динамика постнатального формирования нейронов дорзального наружного коленчатого
тела с использованием антител к селективному маркеру Y нейронов – нефосфорилированных доменов
тяжелых цепей нейрофиламентов (антитела SMI-32). Измерена площадь сомы нейронов в различ-
ных функциональных зонах ядра. Выявлено три основных факта, отражающих особенности внут-
ренней организации слоев и ретинотопических зон дорзального наружного коленчатого тела.
(1) Восходящий дорзовентральный градиент площади сомы SMI-32-иммунопозитивных нейронов,
усиливающийся с возрастом; (2) Нисходящий центропериферический градиент площади SMI-32-им-
мунопозитивных нейронов, с возрастом ослабевающийся; (3) Меньший размер нейронов в представи-
тельстве низа поля зрения по вертикальному меридиану. Полученные данные указывают на гетероген-
ность популяции Y нейронов и гетерохронность их постнатального развития.
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Центральную нервную систему (ЦНС) подраз-
деляют на дискретные структуры; до появления на-
дежных молекулярных маркеров это деление осно-
вывалось на анализе цитоархитектоники, т.е. раз-
мера, формы и расположения нейронов [1]. Размер
сомы нейронов продолжает оставаться верным
морфометрическим критерием выделения отдель-
ных нейрональных популяций головного и спин-
ного мозга [2–4]. В процессе онтогенетического
развития размер нейронов существенно увеличи-
вается [5, 6]. Мы полагаем, что анализ возраст-
ной динамики изменения размера нейронов мо-
жет служить одним из критериев выделения
скрытых субпопуляций в пределах единой попу-
ляции нейронов.

В качестве объекта интереса выбрано дорзаль-
ное наружное коленчатое тело (НКТд) – основное
таламическое ядро, передающее информацию от
сетчатки в зрительную кору [7]. НКТд имеет слож-
ную организацию: в его составе выделяют несколь-
ко дискретных слоев, получающих ретинальные
входы от разных глаз (ипсилатерального – слои А1,
С1 или контралатерального – слои А, Сm (магно-
целлюлярный слой С), С2). Также есть данные в
пользу более дробного деления основных слоев –
на верхние, центральные и нижние подслои [8, 9].

Помимо ламинарного деления, в составе НКТд
описано как минимум три типа релейных нейро-
нов – так называемые X, Y, W, на которых пере-
ключаются ретинальные афференты клеток соот-
ветствующего типа [10, 11], а как максимум –
не менее десятка типов, поскольку X, Y и W нейро-
ны, в свою очередь, подразделяют на несколько
подтипов [12–14]. Среди этого множества нейро-
нальных популяций только один тип – Y нейроны,
формирующие систему, главным образом ответ-
ственную за восприятие движущихся объектов,
имеет молекулярный маркер: нефосфорилиро-
ванные домены тяжелых цепей нейрофиламен-
тов, детектируемые с помощью антител SMI-32
[15, 16], и хондроитин сульфат протеогликанов,
детектируемых с помощью антител Cat-301 [17].
Некоторые данные [18, 19] позволяют предполо-
жить гетерогенность популяции Y нейронов, из
чего следует возможность их гетерохронного раз-
вития. Еще одним сложным моментом в изучении
Y нейронов являются ретинотопические карты, со-
здающие еще один фактор для деления нейронов
НКТд на подтипы. Целью данной работы было
изучение постнатального развития субпопуляций
Y нейронов на уровне НКТд.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследование проведено в соответствии с тре-
бованиями Директивы Совета Европейского Пар-
ламента по защите животных, используемых для
экспериментальных и других научных целей
(2010/63EU) и с одобрения Комиссии по этике Ин-
ститута физиологии им. И.П. Павлова РАН (за-
ключение № 28/04 от 28.04.2021 г.). В работе ис-
пользована 31 кошка обоего пола: в возрасте 0, 4,
10, 14, 21, 28, 34, 62 и 123 дней (Д) (в каждой группе
n = 2–4) и взрослые животные (n = 3). Протокол
перфузии, взятия материала и иммуногистохими-
ческой реакции подробно рассмотрен в работах
[20, 21]. Y нейроны выявляли с помощью мыши-
ных антител SMI-32 (BioLegend Cat. No. 801702;
RRID: AB_2715852) в разведении 1:5000 [15, 16], ан-
тигеном которых являются нефосфорилированные
домены тяжелых цепей нейрофиламентов [22].
Иммуногистохимическую реакцию проводили не-
прямым методом на свободно плавающих срезах
толщиной 50 мкм, изготовленных на заморажива-
ющем микротоме Reichert (Германия). Использо-
вали вторичные антитела коза-анти-мышь (Vector
Laboratories Cat# BA–9200, RRID: AB_2336171) в
разведении 1: 600. Оцифровку срезов проводили с
помощью светлопольного микроскопа Olympus
CX33 (Olympus Corporation, Япония, объектив х10)
и камеры Nikon D3400 (Nikon corporation, Япония).
Морфометрический анализ нейронов проводили в
программе “Cell annotation software” [23].

Анализировали площадь поперечного сечения
сомы SMI-32-иммунопозитивных (SMI-32(+))
нейронов в слоях А, А1 и Сm НКТд (рис. 1a). Зна-
чения площади сомы были отнормированы отно-
сительно медианного значения площади сомы на
срезе (на графиках обозначены как relative units,
r.u.). Самые широкие слои А и А1 дополнительно
разделяли на три подслоя параллельно межслой-
ным границам – верхний, средний и нижний
(рис. 1b,c). Также, в А-слоях на фронтальных сре-
зах выделяли представительство бинокулярного
центра, бинокулярной и монокулярной перифе-
рии, содержащим 0° до 5°, от 5° до 45°, от 45° до 90°
поля зрения соответственно. На сагиттальных сре-
зах выделяли представительства центра, верхней и
нижней периферии, содержащим от –10° до +5°,
от –50° до –10°, от +5° до +50° поля зрения соот-
ветственно (рис. 1b,c).

Для сравнения выборок использованы Nested
ANOVA и post-hoc Tukey-тест (для множественных
сравнений) и Nested t-test (для парных сравнений)
[24], где N – количество животных определенной
группы, n – количество срезов у животного. Для
большинства животных было проанализировано
по 3 среза в каждой плоскости, от некоторых жи-
вотных использовали только фронтальные или
только сагиттальные срезы. Статистически досто-
верными считали различия при уровне значимости

р < 0.05. Числовые данные на рисунках представле-
ны в виде mean ± SD.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Всего в НКТд замерено около 26711 и 22495

SMI-32(+) нейронов на фронтальных и сагитталь-
ных срезах соответственно, в отдельных группах
сравнения рассмотрено от 1113 до 4915 SMI-32(+)
нейронов в зависимости от возраста и плоскости
резки. В анализ взяты только те нейроны, что име-
ли четкие контуры темноокрашенной сомы и ее
более светлоокрашенную центральную часть, соот-
ветствующую неокрашенному ядру [25]. Посколь-
ку общую популяцию SMI-32(+) нейронов необхо-
димо было поделить на несколько кластеров, мы
объединили сходные возрастные группы: 0Д и 4Д,
10Д и 14Д, 21Д и 34Д, 62Д и 123Д.

Возрастная динамика площади сомы SMI-32(+)
нейронов в слоях и подслоях НКТд. С возрастом про-
исходит достоверный прирост площади сомы ней-
ронов НКТд, что очевидно при использовании как
фронтальных, так и сагиттальных срезов. На са-
гиттальных срезах наблюдается восходящий дор-
зовентральный градиент площади сомы SMI-32(+)
нейронов: с максимальными значениями в слое Сm
и минимальными – в слое А (рис. 2b); при этом на
фронтальных срезах четкий градиент виден толь-
ко у животных возраста 62–123 дня и у взрослых,
в младших группах градиент нарушается бóль-
шей площадью нейронов, расположенных в
среднем слое А1 (рис. 2a). Достоверные отличия
между слоем А и слоем Cm получены для живот-
ных групп 0–4Д (р = 0.0243), 62–123Д (р < 0.001) и
взрослых (р < 0.05) – на фронтальных срезах, у для
животных групп 0-4Д (р < 0.0001), 10–14Д (р <
< 0.05), 62–123Д (р < 0.001) и взрослых (р < 0.001) –
на сагиттальных срезах. В целом восходящий дорзо-
вентральный градиент в площади сомы SMI-32(+)
нейронов более очевиден у животных старших воз-
растов.

Существуют данные в пользу субламинации
слоев А и А1, а также неравномерном распределе-
нии SMI-32(+) нейронов в пределах А-слоев [15,
26]. В соответствии с этим анализировали значения
площади сомы SMI-32(+) нейронов в верхней,
средней и нижней частях слоев. Полученные дан-
ные подтверждают наличие дорзовентрального
градиента изменения площади сомы нейронов. У
животных большинства групп отличия между пло-
щадью сомы нейронов, расположенных в верхней
части слоя А, и в слое Сm, достоверны (на фрон-
тальных срезах – у групп 0–4Д: p < 0.05; 62–123Д:
p < 0.001; взрослых: p < 0.01; на сагиттальных срезах –
у животных всех групп (0–4Д: p < 0.01; 10–14Д:
p < 0.01; 21–34Д: p < 0.01; 62–123Д: p < 0.0001;
взрослые: p < 0.01) (рис. 3). Таким образом, восхо-
дящий дорзовентральный градиент площади сомы
SMI-32(+) нейронов выявлен при как фронталь-
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ных, так и сагиттальных срезах, но ярче проявлен
во втором случае. У взрослых животных дорзовен-
тральный градиент площади сомы SMI–32(+) ней-
ронов более выражен, чем у котят.

Возрастная динамика площади сомы SMI-32(+)
нейронов в ретинотопических зонах НКТд. Фрон-
тальные срезы позволяют сравнить центр и пери-
ферию поля зрения вдоль горизонтального мери-
диана, сагиттальные срезы – вдоль вертикального.

На фронтальных срезах в слое А значения площа-
ди клеток в области представительства центра поля
зрения больше, чем в представительствах биноку-
лярной и монокулярной периферии – во всех воз-
растных группах, кроме взрослых (0–4Д: p < 0.0001;
10–14Д: p < 0.0001; 21–34Д: p < 0.0001; 62–123Д: p <
< 0.01) (рис. 4a). В слое А1 площадь сомы нейронов
в представительстве центра также выше, чем в
представительстве бинокулярной периферии; од-
нако, эти отличия достоверны только для живот-

ных группы 62–123Д (p < 0/05) (рис. 4a). В слое Cm,
как и в слое А, значения площади сомы в области
представительства центра поля зрения недостовер-
но больше, чем в представительствах бинокуляр-
ной периферии – в большинстве групп, за исклю-
чением 21–34Д и взрослых, а по сравнению с моно-
кулярной периферией – достоверно больше – в
большинстве групп, за исключением взрослых (0–
4Д: р < 0.0001; 10–14Д: p < 0.01; 21–34Д: p < 0.001;
62–123Д: p < 0.001) (рис. 4a).

На сагиттальных срезах в слое А площадь сомы
нейронов в представительстве низа поля зрения
всегда несколько ниже, чем в центре поля зрения;
эти отличия достоверны только в возрасте 10–14Д:
p < 0.01 (рис. 4b). В слое А1 наблюдается сходная за-
кономерность; при этом отличия достоверны для
возрастов 10–14Д: p < 0.01; 62–123Д: p < 0.05 и
взрослых: p < 0.05 (рис. 4b). Для обоих слоев пло-
щадь сомы нейронов верха поля зрения в большин-

Рис. 1. Примеры SMI-32(+) нейронов в дНКТ (a) и деление ядра на функциональные зоны (b, c). Top, middle и bottom –
подслои слоев A; center, upper и lower periphery, binocular и monocular periphery – представительства соответствующих ре-
тинотопических зон (центра поля зрения, верхней и нижней периферии по вертикальному меридиану, бинокулярной и
монокулярной периферии по горизонтальному меридиану). Калибровочный маркер 150 мкм.
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стве возрастных групп меньше, чем у нейронов
центра поля зрения, однако эти отличия достовер-
ны только в одном случае – у животных 0–4Д (р <
< 0.05). В слое Cm, в общей сложности, показана
схожая картина: площадь сомы нейронов больше в
представительстве центра поля зрения, чем верх-
ней или нижней периферии, однако эти отличия
недостоверны. У животных 0–4Д сома нейронов
нижней периферии меньше, чем у нейронов верх-
ней периферии (р < 0.05). Таким образом, в целом,
наиболее крупные SMI-32(+) нейроны НКТд на-
ходятся в представительстве центра поля зрения,
наиболее мелкие нейроны – в представительстве
монокулярной периферии вдоль горизонтального
меридиана.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Сам факт того, что с возрастом происходит уве-
личение площади сомы нейронов НКТд [27, 28], в
том числе – SMI-32(+) нейронов [29], известен.
Нами получено 3 новых результата, отражающих
особенности внутренней организации слоев и ре-
тинотопических зон НКТд: (1) наличие восходя-
щего дорзовентрального градиента площади SMI-
32-иммунопозитивных нейронов НКТд, и усиле-
ние этого градиента с возрастом; (2) нисходящий
центропериферический градиент площади SMI-
32-иммунопозитивных нейронов, и ослабевание

этого градиента с возрастом; (3) меньший размер
нейронов в представительстве низа поля зрения по
вертикальному меридиану.

(1) Разница площади сомы SMI-32(+) нейронов
в вентральном слое Cm, в дорзальном слое А, отме-
ченная нами ранее [18], усиливается с возрастом.
Поскольку на момент рождения все нейроны
НКТд гомогенны по размеру [27], крупным нейро-
нам слоя Cm может потребоваться больше време-
ни, чтобы достичь своего окончательного размера.
Размер сомы предположительно связан с общим
объемом поддерживаемых нейроном отростков,
таких как дендритное древо и терминальное ветв-
ление аксонов [30–33], что в свою очередь может
коррелировать с размером рецептивного поля.
Электрофизиологические данные указывают на
разницу рецептивных полей в слоях НКТд: в слое А
выявлены самые маленькие рецептивные поля, в
слое А1 размер рецептивных полей больше, чем в А
[34], а в слое Cm рецептивные поля самые крупные
[35], что согласуется с послойным изменением
площади сомы SMI-32(+) нейронов, показанным в
данной работе. Кроме того, Y нейроны слоя Cm
имеют бóльшую контрастную чувствительность
[36], а также меньший латентный период и более
сильную нелинейную составляющую ответа, чем
Y нейроны А-слоев [36–38].

(2) С возрастом происходит ослабевание центро-
периферического градиента площади SMI-32(+)

Рис. 2. Возрастная динамика относительной площади сомы SMI-32(+) нейронов слоев А (черный), А1 (белый) и
См (штриховка) НКТд на фронтальных (a) и сагиттальных (b) срезах. r.u. – условные единицы (relative units); 0–123D,
Adults – возрастные группы; средние значения ± ст.откл., * – p < 0.05; ** – p < 0.01; *** – p <0.001; **** – p < 0.0001;
post-hoc Tukey тест.
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нейронов вдоль горизонтального меридиана в сло-
ях А и Cm, но не в слое А1, где он, наоборот, не-

сколько усиливается. Ранее, при электрофизиоло-
гическом исследовании свойств рецептивных по-
лей нейронов НКТд кошки, показали, что с
возрастом происходит исчезновение различий

между нейронами, локализующимися в представи-
тельстве центра и периферии поля зрения [39].
Складывается впечатление, что наши морфологи-
ческие данные по развитию сомы нейронов лишь

частично соответствуют физиологическим дан-
ным; однако отметим, что в обозреваемой работе
популяции нейронов разных слоев НКТд не разде-
ляли, таким образом, отличия между слоями могли

ускользнуть от исследователей. Отличия между
слоями А и А1, зачастую полагающимися гомоло-
гичными [10, 40–42] – один из объектов нашего
интереса. Серия работ указывает на отличия между

слоями А и А1: по распределению составляющих
их клеточных популяций [8, 10], балансу организу-
емых синаптических контактов [43], распределе-

нию входящих кортикогеникулятных аксонов [9].

Нисходящий центропериферический градиент
площади сомы, по-видимому, характерен для всех
релейных клеток НКТд [27, 44]. В то же время, на
первый взгляд, более крупная сома в представи-

тельстве центра поля зрения противоречит нашему
предыдущему предположению о связи размера со-
мы с размером рецептивного поля, т.к. размер ре-

цептивных полей Y нейронов в центре поля зрения
меньше, чем в периферии [45]. Однако следует
помнить об усилении сжатия ретинотопического
представительства при переходе от центра к пери-
ферии поля зрения (факторе магнификации) [46],
следствием которого является тот факт, что поло-
вину бинокулярной части НКТ занимает лишь 5–
10° поля зрения, в то время как по вертикали все
поле зрения достигает 60°, а по горизонтали – 90°.
Это означает, что даже при крупном дендритном
древе, размер рецептивного поля в пределах пред-
ставительства 5–10° может быть меньше, чем у
нейрона с меньшим размером дендритного древа,
но залегающим в представительстве периферии.

Обе предполагаемые закономерности: увеличе-
ние сомы нейронов за счет увеличения рецептив-
ного поля в дорзовентральном направлении и
уменьшение сомы нейронов за счет сжатия рети-
нотопических изолиний в медиолатеральном на-
правлении – могут присутствовать в НКТд, фор-
мируя общие градиенты площади сомы нейронов.

(3) В представительстве низа поля зрения по
вертикальному меридиану SMI-32(+) нейроны
меньше, чем в представительстве центра поля зре-
ния. Обработка информации от низа поля зрения
имеет явные особенности на корковом уровне: вы-
явлен существенный дефицит представительства
этой области поля зрения в областях 19, 20a, 20b,
21a, 21b зрительной коры [47, 48]. В данной работе

Рис. 3. Возрастная динамика относительной площади сомы SMI-32(+) нейронов в подслоях НКТд на фронтальных (a)
и сагиттальных (b) срезах. r.u. – условные единицы; 0–123D, Adults – возрастные группы; средние значения ± ст.откл.,
* – p < 0.05; ** – p < 0.01; *** – p < 0.001; post-hoc Tukey тест.
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Рис. 4. Возрастная динамика относительной площади сомы SMI-32(+) нейронов в ретинотопических зонах НКТд. (a) –
относительная площадь сомы на фронтальных срезах в представительствах центра (черный), бинокулярной перифе-
рии (темно-серый), монокулярной периферии (светло-серый). (b) – относительная площадь сомы на сагиттальных
срезах в представительствах центра (черный), верхней периферии (темно-серый), нижней периферии (светло-се-
рый). r.u. – условные единицы; 0–123D, adults – возрастные группы; ср. знач. ± ст.откл., * – p < 0.05; ** – p < 0.01;
*** – p < 0.001; **** – p < 0.0001, post-hoc Tukey тест. В левом нижнем углу показаны части поля зрения, представленные
на графиках (те же цвета).
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мы выявили особенности нейронов представи-
тельства низа поля зрения и на таламическом уров-
не; полагаем, это может быть связано со значитель-
но меньшим использованием низа поля зрения, по
сравнению с верхом поля зрения, у низкорослых
животных (в данном случае, кошки).

Кроме общего объема поддерживаемых отрост-
ков, с размером сомы также связывают толщину и
скорость проведения аксона. Наиболее крупные
нейроны имеют наибольший диаметр аксона и
скорость проведения по нему импульса, что, веро-
ятно, является общей закономерностью нервной
ткани [49–51]. В зрительной системе хищных эта
закономерность показана на уровне сетчатки [52].
Из этого следует интересный вывод: в центре поля
зрения находятся самые быстропроводящие Y ней-
роны. Учитывая, что кошка является засадным
хищником, скорость реакции на движение предпо-
лагаемой добычи, которая находится в зоне броска,
а следовательно, в центре поля зрения, является
критически важным эволюционным параметром.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, анализ динамики роста сомы
SMI-32(+) нейронов позволил выявить несколько
особенностей внутренней организации слоев и ре-
тинотопических зон НКТд, указывающих на гете-
рогенность популяции Y нейронов и гетерохрон-
ность ее постнатального развития.
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Age-Related Changes in Soma Size of Y Neurons
in the Cat Dorsal Lateral Geniculate Nucleus: 
Dorsoventral and Centroperipheral Gradients

A. A. Mikhalkina, N. I. Nikitinaa, and N. S. Merkulyevaa,#

a Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
#e-mail: mer-natalia@yandex.ru

The postnatal developmental dynamics of neurons in the cat dorsal lateral geniculate nucleus (dLGN) was stud-
ied using a selective marker of Y neurons, the antibody SMI-32. The neuronal soma area was measured within
various functional zones of the nucleus. The following three major facts reflecting internal organization pecu-
liarities of the dLGN layers and retinotopic zones have been established: (1) ascending dorsoventral soma area
gradient in SMI-32-immunopositive neurons, increasing with age; (2) descending centroperipheral soma area
gradient in SMI-32-immunopositive neurons, decreasing with age; (3) a smaller size of neurons located in the
lower visual field representation along the vertical meridian. The obtained data indicate the heterogeneity of the
neuronal population and the heterochronicity of their postnatal development.

Keywords: lateral geniculate nucleus, SMI-32, ontogenesis, Y visual pathway, morphometry
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