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Парвальбумин – классический маркер интернейронных популяций центральной нервной системы.
При анализе шейных и поясничных отделов спинного мозга кошки (Felis catus) в большинстве пластин
серого вещества были выявлены как единичные парвальбумин-иммунопозитивные нейроны, так и це-
лые популяции, имеющие строгую ламинарную/ядерную локализацию. Наиболее выраженные скоп-
ления нейронов локализованы в медиальной части пластин V–VI и в пластине VII сегментов шейного
и поясничного утолщения. Полагаем, что первое скопление в сегментах C4–C8 и L4–L7 участвует в
механизмах модуляции локомоторной активности посредством конвергенции кожной и проприоцеп-
тивной афферентации от конечностей. Скопления нейронов в пластине VII представляют собой Ia-ин-
тернейроны и интернейроны Реншоу, участвующие в процессах торможения мотонейронов. Менее
выраженными популяциями парвальбумин-иммунопозитивных нейронов являются: скопления в пла-
стине III, предположительно связанные с регуляцией кожной чувствительности; скопления в пластине
VIII, локализация и морфология которых сходны с нейронами, формирующими комиссуральные и
проприоспинальные связи и участвующие в модуляции активности мотонейронов. Иммунопозитив-
ные нейроны также выявлены в прецеребеллярных ядрах: центральном цервикальном и ядре Кларка;
в отличие от доминирующих популяций проекционных клеток этих ядер, выявленные нейроны пред-
положительно относятся к интернейронам. Единичные клетки представлены в пластине I сегментов
L6–L7, а также в пластинах II, IV, X всех исследованных сегментов. На настоящий момент это самое
полное описание популяций парвальбумин-иммунопозитивных нейронов спинного мозга хищных.
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ВВЕДЕНИЕ

Кальций-связывающие белки представляют со-
бой группу гомологичных цитозольных белков,
обеспечивающих захват свободного Ca2+ [1], внут-
риклеточные избытки которого могут приводить к
апоптозу [2], что проявляется в ходе многих нейро-
дегенеративных заболеваний [3]. Одним из наибо-
лее изученных кальций-связывающих белков яв-
ляется парвальбумин (PV), сначала выявленный в
мышечных волокнах примитивных позвоночных
[4], а затем и в нейронах центральной нервной си-
стемы млекопитающих [5].

В головном мозге PV маркирует специфические
популяции интернейронов, характеризующиеся
высокой частотой разрядки, и формирующих
функциональные системы в пределах сенсорных
[6], моторных [7] и интегративных структур [8]. На
спинальном уровне данный белок ассоциируют

преимущественно с проприоцептивной системой,
в пределах которой он экспрессируется в первич-
ных афферентных нейронах дорзальных ганглиев
[9], иннервирующих проприорецепторы мышц, и
образуемых ими волокнах в белом [10] и сером ве-
ществе спинного мозга [11]. В сером веществе
спинного мозга грызунов выявлено несколько ти-
пов парвальбумин-иммунопозитивных (PV+) ней-
ронов. В дорзальных рогах тормозные PV+ интер-
нейроны принимают участие в модуляции кожной
чувствительности [12]. В медиальной части проме-
жуточного серого вещества, на уровне спинальных
утолщений, PV+ нейроны, ответственные за кон-
вергенцию информации кожной и проприоцеп-
тивной модальностей, поступающей от конечно-
стей, модулируют локомоторную активность [13].
Кроме того, PV экспрессируется Ia-интернейрона-
ми и клетками Реншоу, являющимися элементами
локомоторных сетей [14].

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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При этом информация о паттерне распределе-
ния нейронов, экспрессирующих PV, в спинном
мозге иных животных моделей крайне скудна. На-
пример, для кошки – классической модели для
изучения сенсомоторной системы, подробное мор-
фологическое описание представлено лишь в од-
ной работе на единственном поясничном сегменте
[15], что, очевидно, существенно сужает возмож-
ность интерпретации получаемых на этой модели
данных. Ранее нами был опубликован нейрохими-
ческий атлас спинного мозга кошки [16], в котором
представлены изображения срезов всех спинальных
сегментов с выявленными с помощью иммуноги-
стохимического метода разнообразными нейро-
нальными популяциями, в том числе – популяция-
ми PV+ нейронов. Целью настоящего исследования
было морфологическое описание выявленных по-
пуляций PV+ нейронов спинного мозга кошки. Об-
ластью интереса являлись шейное и поясничное
утолщения, содержащие наибольший объем спи-
нальных нейрональных сетей, ответственных за
контроль моторики передних и задних конечностей.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование проведено на девяти нормально

пигментированных взрослых кошках обоего пола
(Felis catus) массой тела 2.5–3.5 кг. Использованы
образцы первого-восьмого (C1–C8) шейных и пер-
вого-седьмого (L1–L7) поясничных сегментов
спинного мозга. Согласно принципу “3R” образцы
головного мозга некоторых животных были ранее
использованы для нейроморфологического анали-
за зрительных структур [17–19].

Подготовка гистологического материала.
Под глубоким наркозом (ингаляционным: 5%-ном
изофлюраном или внутримышечным: смесью зо-
летила (Virbac, France; 20 мг/кг) и ксилазина
(Interchemie werken “De Adelaar” BV, Netherlands;
2 mg/kg)) проводили транскардиальную перфузию.
Для предупреждения свертываемости крови и об-
разования тромбов за 10 мин до начала перфузии
внутримышечно вводили гепарин (0.5 мл/кг).
Промывку сосудов от форменных элементов кро-
ви осуществляли физиологическим раствором
(0.9%-ный раствор натрия хлорида, 700–800 мл/кг,
pH 7.4, 25°C), фиксацию тканей – 4%-ным раство-
ром параформальдегида на 0.01 М фосфатном буфере
(pH 7.4, 600–700 мл/кг, 25°C). После перфузии спин-
ной мозг извлекали из позвоночного канала и после-
довательно выдерживали в 10-, 20- и 30-ном% рас-
творах сахарозы до полного погружения. Деление
спинного мозга на сегменты проводили, ориентиру-
ясь на дорзальные корешки [20]. На замораживаю-
щем микротоме (Reichert, Австрия) изготавливали
поперечные срезы толщиной 50 мкм.

Иммуногистохимия. Выявление антигена PV
проводили с помощью непрямого иммуногистохи-
мического метода на свободно плавающих срезах.
В начале выполнения протокола и между всеми

ключевыми этапами срезы промывали в 0.01 М
фосфатно-солевом буфере 3 раза по 10 мин. Демас-
кировку антигенов проводили в 1%-ном NaBH4 в
течение 15 мин. Активность эндогенной перокси-
дазы блокировали путем получасовой инкубации в
0.3%-ной H2O2. Неспецифическую реакцию анти-
тел подавляли 3%-ной нормальной сывороткой ко-
зы (NGS, Vector Labs, Великобритания) в течение
90 мин. Затем, не промывая, срезы инкубировали в
течение 72 ч при +4°С в растворе первичных поли-
клональных антител кролика к PV (ab11427, Abcam,
Кембридж, Великобритания, разведение 1:10000),
3%-ной нормальной сыворотки козы и консерван-
та 0.1%-ного NaN3. Затем срезы инкубировали в
растворе биотинилированных вторичных антител
анти-кролик (1:600, Vector Laboratories, Велико-
британия) в течение 24 ч. К раствору вторичных ан-
тител добавляли 3%-ную нормальную сыворотку
козы. Затем срезы инкубировали в авидин-биоти-
новом комплексе с пероксидазой (ABC Elite system,
Vector Labs, Великобритания) в течение 1 ч. Визуали-
зацию пероксидазной реакции осуществляли с помо-
щью раствора, содержащего 1% DAB (хромоген
3,3'-диаминобензидин), 10% NiNH4SO4 и 0.03%
H2O2. После промывки в дистиллированной воде
срезы монтировали на желатинизированные пред-
метные стекла, высушивали, подвергали обезвожи-
ванию в спиртах восходящей концентрации (2 × 70%,
2 × 96%, 2 × 100%) и просветлению в ксилоле, после
чего заключали в монтирующую среду (Bio Mount
HM, Италия).

Цифровая обработка и анализ гистологического
материала. Получение цифровых изображений
срезов с выявленными антигенами проводили на
компьютерной установке, оснащенной световым
микроскопом Olympus СX33 (Olympus Corporation,
Япония; увеличение объектива ×10), свободно рас-
пространяемым программным комплексом digi-
CamControl и камерой Nikon (D3200, Nikon Corpo-
ration, Япония). Для каждого животного в анализ
взято по 5 срезов от каждого из сегментов.

В зависимости от формы сомы и от типа отхож-
дения иммунопозитивных отростков были опреде-
лены три морфотипа иммунопозитивных клеток –
овальные (без иммунопозитивных отростков), ве-
ретеновидные (клетки с двумя полярными PV+ от-
ростками) и мультиполярные (клетки с тремя и бо-
лее PV+ отростками). К нейронам мелкого размера
относили клетки с площадью сомы до 200 мкм2,
среднего – 200–450 мкм2, крупного – более
450 мкм2 в соответствии с делением, представлен-
ным в работе [15]. Данные представлены как сред-
нее ± стандартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В сером веществе шейного и поясничного отде-

лов спинного мозга кошки выявлено два типа PV
мечения: клеточное (сома нейронов и иногда их
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проксимальные отростки) и нейропильная. Имму-
нопозитивные клетки и нейропиль имеют четкую
локализацию и могут быть описаны по пластинах и
ядрам серого вещества (табл. 1 и рис. 1).

Пластина I
В пластине I выявлены единичные мелкие PV+

нейроны, имеющие овальную сому площадью 41 ±
± 14 мкм2; отростки этих нейронов являются им-
мунонегативными (рис. 1a). Данные нейроны бы-
ли обнаружены только в сегментах L6–L7 у 5 из 9
исследованных животных.

Пластины II–III
В пластине III и, реже, в пластине II, выявлены

мелкие овальные нейроны площадью 39 ± 14 мкм2

(рис. 1b). Данные клетки лишены иммунопозитив-
ных отростков.

Пластины V–VI
Латеральная половина пластин V–VI во всех ис-

следованных сегментах практически лишена PV+
нейронов, и содержит лишь единичные клетки
овальной или мультиполярной формы. В медиаль-

ной половине пластин V–VI, на уровне шейного и
поясничного утолщений, обнаружена популяция
PV+ нейронов, окруженная слабопозитивным
нейропилем. В шейном отделе этот иммунопози-
тивный кластер наиболее выражен в сегментах C5–
C8 и содержит мелкие овальные (100 ± 44 мкм2),
средние (276 ± 92 мкм2) и крупные (582 ± 93 мкм2)
мультиполярные PV+ нейроны (рис. 1c). В пояс-
ничном отделе иммунопозитивный кластер локали-
зован в сегментах L5–L7 и представлен множеством
мелких овальных (93 ± 40 мкм2) и средних мульти-
полярных (283 ± 91 мкм2) PV+ клеток (рис. 1d).

Пластина VII

Паттерн распределения PV+ нейронов в пла-
стине VII зависит от сегмента. В ростральных шей-
ных сегментах (С1–C4) в основании дорзальных
рогов на уровне центрального канала локализуется
центральное цервикальное ядро (CCN). В зависи-
мости от сегмента, оно или полностью залегает в
пластине VII, на границе с пластинами V–VI (сег-
менты C1–C3), или, как в сегменте C4, наполовину
заходит в медиальную часть пластины VI [16]. CCN
содержит ярко выраженный PV+ нейропиль, а так-
же мелкие и средние мультиполярные нейроны

Таблица 1. Типы парвальбумин-иммунопозитивных нейронов спинного мозга кошки

Пластины Сегменты Особенности локализации Тип Площадь, мкм2 Рисунок

I L6–L7 – мелкие овальные 41 ± 14 1a

II–III C1–C8
L1–L7

преимущественно 
в пластине III мелкие овальные 39 ± 14 1b

V–VI

С4–С8 медиальная область
пластин V–VI

мелкиcе овальные 100 ± 44

1cсредние мультиполярные 276 ± 92

крупные мультиполярные 582 ± 93

L5–L7
медиальная область 

пластин V–VI
мелкие овальные 93 ± 40

1d
средние мультиполярные 283 ± 91

VII

С1–С4 центральное 
цервикальное ядро мелкие овальные 

и средние мультиполярные 233 ± 139 1e
С5–С6 медиальная область 

пластин VI–VII

L1–L4 ядро Кларка мелкие овальные 66 ± 33 1f

C6–C7
L5–L7

дорзально относительно 
мотонейронных пулов крупные мультиполярные 689 ± 227 1g

вентральная зона между 
пластинами VIII и IX

средние овальные
или мультиполярные 354 ± 102 1h

VIII C1–C8
L1–L7

латеральная часть
пластины VIII

средние
и крупные веретеновидные 469 ± 207

1i– средние мультиполярные 409 ± 165

центральная часть
пластины VIII крупные мультиполярные 911 ± 304
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(233 ± 139 мкм2) (рис. 1e). Несмотря на то что анато-
мически, согласно [21], каудальная граница CNN
проходит в сегменте С4, сходный паттерн распреде-
ления PV наблюдается в аналогичной зоне вплоть до
сегмента С6. При этом площадь иммунопозитивно-
го нейропиля градуально уменьшается в каудальном
направлении и исчезает в конце сегмента C6.

В вентролатеральной части основания дорзаль-
ных рогов первых поясничных сегментов (L1–L4)
локализуется ядро Кларка (CN). В сегментах L1–
L2 CN располагается в пластине VII и лишь грани-

чит с пластинами V–VI, тогда как в сегментах L3–
L4 практически полностью смещается в медиаль-
ную часть пластин V–VI [16]. CN характеризуются
ярко выраженным PV+ нейропилем, а также не-
многочисленной популяцией мелких овальных
нейронов (66 ± 33 мкм2) (рис. 1f).

Помимо описанных выше ядер, в пластине VII
сегментов C6–C8 и L5–L7-выявлено две популя-
ции PV+ нейронов: (1) мультиполярные клетки
крупного размера (689 ± 227 мкм2), локализован-
ные дорзальнее мотонейронных пулов (рис. 1g);

Рис. 1. Распределение парвальбумин-иммунопозитивных нейронов в сером веществе шейных (на примере С2 и С8) и по-
ясничных (на примере L4 и L7) сегментов спинного мозга кошки. (a) – PV+ нейроны пластины I, (b) – PV+ нейроны пла-
стин II–III, (c) – PV+ нейроны медиальной части пластин V–VI в сегментах С4–C8, (d) – PV+ нейроны медиальной части
пластин V–VI в сегментах L5–L7, (e) – PV+ нейроны центрального цервикального ядра, (f) – PV+ нейроны ядра Кларка,
(g) – PV+ нейроны пластины VII (на границе с мотонейронными пулами), (h) – PV+ нейроны пластины VII (вентральная
зона между пластинами VIII и IX), (i) – PV+ нейроны пластины VIII. I–X – номера пластин серого вещества, CCN – цен-
тральное цервикальное ядро, CN – ядро Кларка, IML – интермедиолатеральное ядро, IMM – интермедиомедиальное ядро.

(а)

C2 C8 L4 L7

(b) (c)

(d) (e) (f)

(g) (h) (i)
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(2) овальные или мультиполярные клетки среднего
размера (354 ± 102 мкм2), локализованные в вен-
тромедиальной области на границе пластин VIII и
IX (рис. 1h). Помимо перечисленных, единичные
разноразмерные мультиполярные PV+ клетки пла-
стины VII разбросаны по остальным сегментам.

Пластина VIII

Во всех исследованных сегментах в пластине
VIII выявлены три типа единичных PV+ нейронов:
(1) средние или крупные (469 ± 207 мкм2) веретено-
видные; средние (409 ± 165 мкм2) мультиполяр-
ные; (3) крупные (911 ± 304 мкм2) мультиполярные
(рис. 1i). Веретеновидные клетки предпочтительно
локализуются в латеральной части пластины VIII,
преимущественно в шейных сегментах, крупные
мультиполярные – в центральной области пласти-
ны VIII, преимущественно в первых шейных и по-
ясничных сегментах, и средние мультиполярные –
по всему объему пластины VIII, во всех сегментах.

В пластинах IV, IX и X и в преганглионарных
симпатических ядрах: интермедиолатеральном
(IML) и интермедиомедиальном (IMM), PV+ ней-
ронов или нейропиля не обнаружено, за исключе-
нием случайных единичных клеток.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Возможное функциональное значение выяв-
ленных популяций PV+ нейронов косвенно следу-
ет из анализа морфологических и физиологиче-
ских свойств нейронов соответствующих пластин
и ядер.

Пластина I

Нейроны пластины I связаны с обработкой и
передачей болевой и температурной чувствитель-
ности [22]. В большинстве известных работ отме-
чено полное отсутствие экспрессии PV в нейронах
пластины I лабораторных животных (мышей: [23];
крыс: [11, 24]; кроликов: [25]; обезьян: [26]). Одна-
ко есть и указание на единичные PV+ клетки этой
пластины в сегментах поясничного расширения у
мышей [27] и крыс [28]. В проведенном исследова-
нии мы также обнаружили редкие PV+ нейроны в
пластине I у 5 из 9 кошек; все эти нейроны распо-
лагались только в наиболее крупных сегментах по-
ясничного расширения – L6 и L7, но не в шейных
сегментах. Эти данные свидетельствуют о крайней
малочисленности популяции PV+ нейронов пла-
стины I и о ее привязанности к конкретным сег-
ментам спинного мозга. Мы не можем отнести вы-
явленные нами PV+ нейроны ни к одному из
4 известных морфотипов пластины I, выявленных
у грызунов [22]. Полагаем, что для полного описа-
ния элементов этой популяции необходимо ис-

пользовать непрерывную серию срезов и множе-
ственное иммуномечение.

Пластины II–III

Нейроны пластин II–III участвуют в передаче и
обработке механо- и ноцицептивной информации
на уровне спинного мозга [29]. Распределение PV+
клеток в данных пластинах наиболее полно изучено
на грызунах. Мелкие по размеру PV+ нейроны лока-
лизуются главным образом во внутренней части
пластины II (IIi) и по всей пластине III [11, 27, 30–
32]. В этой зоне дорзальных рогов в зависимости от
локализации, формы и размера сомы, типа ветвле-
ния и направления волокон, выделяют 4 типа PV+
нейронов [24, 30, 33]. Помимо иммунопозитивных
нейронов, авторы также отмечают наличие в пла-
стинах II–III PV+ нейропиля, четко очерчивающего
границы подпластины IIi и пластины III [24, 33].

Паттерн иммуномечения, выявленный нами в
пластинах II–III спинного мозга кошки, суще-
ственно отличается от такового у грызунов: (1) все
PV+ нейроны имеют овальную сому, (2) все от-
ростки нейронов являются иммунонегативными,
(3) большая часть клеток обнаруживается в пласти-
не III, и только единичные – в пластине II, (4) по-
лоска иммунопозитивного нейропиля отсутствует.
Подобное описание распределения PV в пластинах
II–III известно у кролика [25, 34], обезьяны [35] и
человека [36]. В единственной известной нам рабо-
те на кошке, в которой был проанализирован толь-
ко сегмент L7, в принципе не выделяют PV+ ней-
роны в пластине II, определяя принадлежность
мелких иммунопозитивных клеток дорзальных ро-
гов к единой популяции нейронов пластин III–IV
[15]. Таким образом, очевидно, что распределение
иммунопозитивной реакции в пластинах II–III
у грызунов и не-грызунов значительно отличается,
что следует иметь в виду при проведении сравни-
тельных исследований функций спинного мозга
и трансляции данных, получаемых на грызунах,
в клиническую практику.

Известно, что большинство PV+ нейронов пла-
стин II–III являются тормозными, составляя 60–
75% от общей популяции нейронов пластин II–III –
у крыс [28, 33] и 47–64% – у мышей [37, 38]. На
этих животных моделях показано, что PV+ нейро-
ны контролируют возбудимость нейронов, отвеча-
ющих за обработку тактильной информации [39].
Ко-экспрессия некоторым числом PV+ нейронов
ноцицептивных маркеров [40–42] также указывает
на их связь с ноцицепцией.

Пластины V–VI

Нейроны пластин V–VI участвуют в интеграции
разномодальной афферентной информации [43].
Эти пластины анатомически подразделяют на ме-
диальную и латеральную (ретикулярную) зоны
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[21]. В медиальной части пластин V–VI в обоих рас-
ширениях спинного мозга кошки нами выявлено
2 популяции PV+ нейронов, окруженных слабо-
иммунопозитивным нейропилем: мелкие оваль-
ные и средние мультиполярные. Выявленные мор-
фотипы соответствуют таковым в медиальной зоне
пластин V–VI спинного мозга крысы [11, 24], одна-
ко в этих работах данные по размерам сомы нейро-
нов отсутствуют. В недавней работе на трансген-
ных мышах было выявлено, что в каудальной части
поясничного отдела (сегменты L4–L6) PV+ нейро-
ны медиальной части основания дорзальных рогов
участвуют в конвергенции кожной и проприоцеп-
тивной афферентации от задних конечностей, что
является одним из механизмов модуляции локомо-
торной активности [13]. Мы не нашли данных по
функциям PV+ нейронов, расположенных в меди-
альной части пластин V–VI шейных сегментов
спинного мозга. Однако, учитывая морфологиче-
ское и пространственное сходство между популя-
циями клеток медиальной зоны пластин V–VI, рас-
положенными в шейном и поясничном отделах,
мы предполагаем и сходство их функций: модуля-
цию моторной активности. Отдельно отметим, что
в шейных сегментах мы выявили популяцию круп-
ных мультиполярных нейронов, отсутствующих в
поясничных сегментах. Возможной ролью этих
клеток полагаем контроль за моторикой передних
конечностей, которая в ряде задач отлична от мо-
торики задних конечностей. Отметим, что ранее в
медиальной зоне пластин V–VI у кошки были вы-
явлены только мелкие округлые клетки с множе-
ством отростков [15], однако, как мы уже писали
выше, в этой работе проанализирован лишь один
сегмент, что не позволяет делать полноценные вы-
воды о структуре популяции PV+ нейронов.

В латеральной части пластин V–VI нами выяв-
лены лишь единичные овальные или мультиполяр-
ные PV+ нейроны, однако, в большинстве случаев
данная область полностью лишена иммунопозитив-
ного мечения. В спинном мозге крысы в этой области
также выявлены редкие иммунопозитивные клетки
[24], имеющие, однако, иную форму сомы: треуголь-
ную или прямоугольную, определяемую числом от-
ходящих отростков. До сих пор функции данной ма-
лочисленной популяции не известны.

Пластина VII

В дорзомедиальной части пластины VII шейно-
го и поясничного отделов локализуется два эле-
мента системы прецеребеллярных ядер: CCN и CN
[44]. Нейроны CCN формируют особую часть вос-
ходящих проекций спинного мозга – CCN-спин-
но-мозжечковый путь [45, 46], а также спинно-ве-
стибулярный тракт [47], передающие афферентную
информацию от проприорецепторов мышц шеи и
рецепторов лабиринта в мозжечок и вестибулярные
ядра продолговатого мозга соответственно [48]. По-

ясничная часть CN является основным источником
дорзального спинно-мозжечкового тракта, несуще-
го информацию от проприорецепторов нижней ча-
сти туловища и нижних конечностей в мозжечок
[49]. Известно, что в CCN мышей 74% нейронов,
имеющих связи с мозжечком, являются PV+ [44].
Как и в исследованиях на крысах [11, 24] и приматах
[35, 36], мы показали, что оба ядра характеризуются
ярко выраженным PV+ нейропилем, который пред-
ставляет собой множественные окончания аксонов
проприоцептивных нейронов дорзальных ганглиев
[24]. Помимо PV+ нейропиля, в обоих ядрах выяв-
лены иммунопозитивные нейроны.

В CCN мы обнаружили PV+ нейропиль и ней-
роны не только в пределах анатомических границ
ядра – сегментах С1–C4, но и в более каудальных
сегментах C5–C6. Мы также выявили негативный
рострокаудальный градиент площади иммунопо-
зитивного нейропиля и числа PV+ клеток. Отме-
тим, что при трейсировании большое скопление
клеток, инициирующих связи с мозжечком, выяв-
лено у кошки не только в самом CCN, но и в анало-
гичной области серого вещества сегмента С5 [50].
Также у кошки активность нейронов вестибуляр-
ных ядер регистрировали при стимуляции не толь-
ко CCN, но и аналогичной зоны в сегменте C5 [48].
Таким образом, полагаем, что CCN охватывает и
сегменты C5–C6, в которых оно постепенно теряет
свою ядерную структуру и значительно уменьшает-
ся в размерах. Как итог, при использовании класси-
ческих методов анализа цитоархитектоники серого
вещества: окрашивании по методу Ниссля или
Гольджи, оно перестает визуально отделяться от
прилегающих популяций нейронов. В связи с чем
PV может выступать полезным инструментом для
точного определения локализации определенных
популяций нейронов CCN. Ранее PV+ нейроны и
нейропиль в CCN упоминались в работах на крысах
[11, 51], однако подробных данных о морфологиче-
ских особенностях таких клеток и их посегментном
распределении в этих работах не представлено.

Исследований с упоминанием PV в CN значи-
тельно больше, чем для CCN. Группы иммунопо-
зитивных клеток в данном ядре описаны у мышей
[44], крыс [51, 52], собак [10], приматов [26, 35, 36,
53]. Известно, что CN содержит гетерогенную по-
пуляцию нейронов, различающихся по размеру со-
мы и числу отростков [54, 55]. Также, в CN выявле-
на зависимость между морфотипом нейрона и вы-
полняемой им функцией: популяцию крупных и
средних клеток отнесли к проекционными, а мел-
ких – к интернейронам с локальными связями [56].
В настоящем исследовании в CN спинного мозга
кошки были выявлены нейроны исключительно
мелкого размера, что позволяет отнести их к ин-
тернейронам, но не к клеткам, организующим свя-
зи с супраспинальными структурами. Однако в ра-
боте на мышах было показано, что среди нейронов,
формирующих проекции к мозжечку, 77% являют-



ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 59  № 4  2023

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ПОПУЛЯЦИЙ 339

ся PV+ [44]. Возможно, полученные отличия отра-
жают видовые особенности организация ядра.

В пластине VII сегментов C6–C8 и L5–L7, по-
близости от дорзальной границы мотонейронных
пулов, выявлена популяция мультиполярных кле-
ток крупного размера. Эти данные соответствуют
другой работе, проведенной на L7 сегменте спин-
ного мозга кошки, в которой в вентральной обла-
сти пластины VII также описаны подобного рода
PV+ нейроны [15]. Сходные скопления PV+ нейро-
нов также известны у мышей и крыс [24, 51, 57].
Исследования эмбриональных классов нейронов
спинного мозга позволили выявить принадлеж-
ность данной популяции PV+ клеток к Ia тормоз-
ным интернейронам [14, 58] – группе премоторных
нейронов, обеспечивающих торможение мотоней-
ронов антагонистических мышц [59].

Другой обособленной популяцией PV+ нейро-
нов в сегментах C6–C8 и L5–L7 является скопле-
ние округлых или мультиполярных клеток средне-
го размера, локализованное в вентромедиальной
области на границе пластин VIII и IX. Такие же
группы клеток были показаны в работе [15] на кош-
ке и в ряде исследований на крысах [24, 51, 60]. Ав-
торы онтогенетических исследований спинного
мозга мыши полагают, что PV+ клетки данной об-
ласти являются интернейронами Реншоу [14, 58,
61], обеспечивающие механизм возвратного тор-
можения α-мотонейронов [62].

Пластина VIII
Нейроны пластины VIII относятся преимуще-

ственно к типу проприоспинальных клеток, коор-
динирующих деятельность нейронных сетей раз-
ных уровней [49]. Во всех исследуемых сегментах в
пластине VIII нами выявлены немногочисленные
нейроны трех морфотипов, имеющие характерные
особенности локализации в пределах пластины.
Веретеновидные нейроны имеют сому среднего
размера и локализуются преимущественно в лате-
ральной части пластины. Сома этих нейронов вы-
тянута либо вдоль границы вентрального рога, т.е.
дорзовентрально, либо медиолатерально – в случае
залегания клетки на границе с белым веществом.
Веретеновидные PV+ клетки ранее были описаны
в работе на крысах [24]. По всей видимости отрост-
ки таких нейронов выходят в белое вещество вен-
трального канатика и формируют комиссуральные
связи и восходящие тракты [63]. Другие 2 типа PV+
нейронов – разноразмерные мультиполярные клет-
ки, ранее также описанные у кошки [15]. Имеются
свидетельства, что PV+ нейроны такого типа, полу-
чая нисходящие импульсы от ствола мозга, могут
участвовать в торможении спинальных мотонейро-
нов во время парадоксальной фазы сна [49, 64].

ПВ+ нейроны полностью отсутствуют в пласти-
не IX, представленной мотонейронными пулами, и
в симпатических преганглионарных ядрах IML и
IMM. Известно, что у грызунов на некоторых эта-

пах эмбриогенеза временная экспрессия PV может
наблюдаться в мотонейронах [65]. Однако для
взрослых особей экспрессия PV мотонейронами
не свойственна [66, 67]. Среди работ, посвящен-
ных распределению PV+ нейронов в спинном моз-
ге разных видов млекопитающих, нами не было
выявлено упоминаний об экспрессии PV в каких-
либо висцеральных ядрах, включая IML и IMM.

Таким образом, PV может рассматриваться как
маркер не только проприоцептивной системы и
связанных с ней прецеребеллярных ядер, но и де-
сятка иных функциональных групп спинальных
нейронов. Для более полного понимания их роли
необходимы сравнительные исследования в ряду
млекопитающих.
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DISTRIBUTION OF PARVALBUMIN-EXPRESSING NEURONAL POPULATIONS 
IN THE CAT CERVICAL AND LUMBAR SPINAL CORD GRAY MATTER 

A. A. Veshchitskiia, P. E. Musienkoa, and N. S. Merkulyevaa,#

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

Parvalbumin is a classical marker of interneuronal populations in the central nervous system. Analyzing the cer-
vical and lumbar spinal cord segments of cats (Felis catus), both individual cells and entire populations of neurons
expressing parvalbumin were identified in most of the gray matter laminae. These populations have strict laminar
and nuclear localization. Numerous neuronal clusters are located in the medial part of lamina V–VI and in lam-
inae VII of cervical and lumbar enlargements. We believe that the first one located in segments C4–C8 and L4–
L7 may participate in the modulatory mechanisms of locomotor activity via the convergence of cutaneous and
proprioceptive afferentation from the limbs. Neuronal populations in lamina VII consist of Ia interneurons and
Renshaw interneurons that participate in the motoneuron inhibition. Less numerous populations of parvalbu-
min-immunopositive cells found in laminae III possibly participated in the regulation of cutaneous sensitivity.
Another population located in lamina VIII possibly forms commissural and propriospinal connections and par-
ticipates in modulating the activity of motoneurons. Immunopositive interneurons also revealed in the precere-
bellar nuclei: central cervical nucleus and Clarke’s nucleus; unlike the general population of these nuclei, neu-
rons revealed are interneurons. Scarce immunopositive cells are found in lamina I of L6–L7 segments, as well as
in laminae II, IV, and X of all segments investigated.

Keywords: calcium-binding protein, parvalbumin, spinal cord, cervical and lumbar enlargement, cat
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