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Аннотация. Представлены результаты исследований постнатального развития зрительных таламических 
ядер кошки: дорзального ядра наружного коленчатого тела (НКТд) и перигеникулятного ядра (ПГЯ), 
во время пяти ключевых периодов развития: неонатального, докритического, пика и спада критического 
периода и зрелости. Нейрональные популяции изучены с помощью четырех нейрохимических маркеров: 
общего нейронального белка NeuN, Са2+-связывающего белка парвальбумина — маркера тормозных 
интернейронов, Са2+-связывающего белка кальретинина — маркера кониоцеллюлярных релейных 
нейронов у приматов и нефосфорилированных доменов тяжелых цепей нейрофиламентов — маркера 
магноцеллюлярных/Y релейных нейронов у приматов и кошки. Во время неонатального и докритического 
периодов выявлено несколько транзиторных нейрональных популяций, исчезающих во время 
критического периода: (1) крупные нейроны интерламинарного пространства НКТд, экспрессирующие 
NeuN и парвальбумин; (2) крупные нейроны слоев Сп НКТд, экспрессирующие кальретинин; (3) нейроны 
ПГЯ, экспрессирующие кальретинин. Также выявлено транзиторное подразделение А-слоев НКТд 
на подслои, организованные NeuN-иммунонегативными и NeuN-иммунопозитивными нейронами. 
Одномоментное существование вышеперечисленных популяций свидетельствует об их сопряженной 
работе во время докритического периода развития, определяемого в большей степени не зрительным 
окружением, но внутренними факторами.
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Abstract. This review synthesizes findings from an investigation into the postnatal development of layers 
of the dorsal lateral geniculate nucleus (LGNd) and the perigeniculate nucleus (PGN) in the cat, focusing 
on five key stages: neonatal, precritical, critical (peak and decline), and adulthood. The study employed four 
neurochemical markers: the common neuronal protein (NeuN), Ca2+-binding protein parvalbumin (a marker 
of inhibitory interneurons), calretinin (a marker of koniocellular relay neurons in primates), and non-
phosphorylated heavy neurofilaments (SMI-32, a marker of magnocellular/Y relay neurons in primates and 
cats). During the neonatal and precritical periods, several transient neuronal populations were identified 
that disappear during the critical period: (1) large interlaminar neurons in the LGNd expressing NeuN and 
parvalbumin; (2) large calretinin-expressing neurons in the Cp layers of the LGNd; (3) PGN neurons 
expressing calretinin. The study also found transient sublamination of the A-layers of the LGNd, organized 
by NeuN-immunonegative and NeuN-immunopositive neurons. The concurrent existence of these populations 
suggests a coupled functional role during the precritical period, which appears to be governed more 
by intrinsic factors than by visual experience.

Keywords: lateral geniculate nucleus, perigeniculate nucleus, postnatal development, cat, NeuN, SMI-32, 
calretinin, parvalbumin

Введение

У приматов, включая человека, доминирую-
щим органом чувств является зрительная систе-
ма. На протяжении многих десятилетий класси-
ческим объектом для исследования структуры, 
функции и развития зрительной системы явля-
лась кошка (Felis catus) — представитель отряда 
хищные (Orban 1984; Parrey 2024). Зрительные 
системы хищных и приматов имеют много общих 
черт; в первую очередь параллельные каналы 
обработки информации: Магно/Парво/Конио 
системы — у приматов и Y/X/W системы — 
у хищных (Westland, Burke 2002), и высокораз-
витое бинокулярное зрение (Mitchell, Duffy 2014; 
Shinmyo et al. 2017). Тонкая организация основ-
ных звеньев зрительной системы: сетчатки, та-
ламических ядер и зрительной коры — у хищных 
и приматов также имеет множество сходств 
(Merkulyeva 2019; 2022).

Основным зрительным таламическим ядром 
является дорзальное наружное коленчатое тело 
(НКТд), которое у хищных и приматов разделе-
но на несколько слоев, содержащих разные 
популяции нейронов (Mikhalkin, Merkulyeva 
2023; Weyand 2016). До сих пор развитие слои-
стости НКТд незаслуженно обделено внимани-
ем. В представленной работе обозреваются 
результаты исследований нашей лаборатории, 
а также данные других исследователей, посвя-
щенные данному вопросу.

Зрительные проводящие каналы

Проведение и обработка информации в зри-
тельной системе приматов и хищных осущест-
вляется с помощью серии проводящих каналов: 
один из них, магноцеллюлярный или Y канал, 
отвечает за пространственное зрение, второй, 
парвоцеллюлярный или Х канал, — за предметное 
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зрение. Функции третьего, кониоцеллюлярного 
или W канала, далеки от полного понимания, 
точно показана его взаимосвязь с цветовосприя
тием и зрительно-моторным контролем, в том 
числе контролем саккадической супрессии 
(Casagrande 1994; Hendry, Reid 2000; Merkulyeva 
2019; 2022). У приматов проводящие каналы 
строго разнесены по одноименным слоям НКТд 
(de Sousa et al. 2013; Jeffries et al. 2014; Martin 
et al. 1997). При этом у хищных, в том числе 
кошки, в части слоев они частично смешаны: 
в А-слоях расположены Y и Х нейроны, в слое 
См (С магноцеллюлярный) — Y и W нейроны. 
Слои Сп (С парвоцеллюлярные, или слои С1, 
С2, С3) содержат популяцию исключительно 
W нейронов (Kawano 1998; Weng et al. 2005; 
Westland, Burke 2002).

Разделение НКТд на слои и подслои

У родственной кошке группы хищных (хорек, 
норка, ласка и коати) самые крупные слои НКТд 
А и А1 легко подразделяются при использовании 
рутинного окрашивания по Нисслю на два под-
слоя (дорзальный и вентральный) (Linden et al. 
1981; Sanderson 1974). Эти подслои по большей 
части содержат или релейные нейроны ON типа 
(активируются при включении света), или релей-
ные нейроны OFF типа (активируются при вы-
ключении света), то есть относятся к разным 
функциональным подсистемам (Le Vay, McConnell 
1982; Stryker, Zahs 1983). У кошки метод Ниссля 
не позволяет увидеть подобного деления на под-
слои, однако показано доминирование ON кле-
ток в пределах дорзальной части слоев А и А1 
и OFF клеток — в пределах их вентральной части 
(Bowling, Wieniawa-Narkiewicz 1986), что указы-
вает на возможное разнесение данных функцио
нальных подсистем по подслоям, сходно с дру-
гими хищными. Более того, Y и Х нейроны 
распределены в пределах А-слоев кошки не-
равномерно: Y нейроны тяготеют к границам 
слоев А/А1 и А1/См, а Х нейроны — к центрам 
слоев, что показано как в электрофизиологических 
(Mitzdorf, Singer 1977), так и в морфологических 
исследованиях (Bickford et al. 1998; van der Gucht 
et al. 2001). Данные по исследованию кортикоге-
никулятных связей также указывают на неодно-
родную структуру слоев А и А1: их дорзальные 
подслои получают преимущественный вход со 
стороны зрительного поля 17, вентральные — 
поля 18; первое содержит больше нейронов Х типа, 
второе — Y типа (Ferster 1990; Movshon et al. 1978). 
Данные факты являются аргументом в пользу 
более сложной структуры А-слоев НКТд у кош-
ки и наличия в них системы подслоев.

Постнатальное развитие подслоев НКТд

Несмотря на то что слои НКТд формируют-
ся пренатально (Sherman 1985; Sretavan, Shatz 
1986), их окончательное созревание завершает-
ся во время постнатального развития (Mikhalkin, 
Merkulyeva 2023). Поэтому мы исследовали 
формирование слоев НКТд, основываясь на 
имеющихся схемах постнатального развития 
зрительной системы кошки (Fitzgibbon 2007). 
Были выбраны следующие периоды жизни: 
перинатальный (0–4 дней), период открытия 
глаз (10–14 дней), начало критического периода 
развития (21-й день), пик нейрональной пла-
стичности (28–35 дней), спад нейрональной 
пластичности (62–123 дня), зрелость (животные 
старше 6 месяцев). Данные, представленные 
ниже, суммированы на рисунке 1.

Общий нейрональный маркер. Исследуя об-
щий нейрональный маркер NeuN, экспрессия 
которого происходит в зрелых нейронах (Lavezzi 
et al. 2013; Mullen et al. 1992), мы выявили его 
неравномерное распределение в А-слоях у ново-
рожденных животных: чередование подслоев с, 
по большей части, иммунонегативными (дор-
сальный и вентральный подслои) и иммунопо-
зитивными (центральный подслой) нейронами 
(Merkulyeva et al. 2018) (рис. 2А). Эти подслои 
четко визуализировались только до двухнедель-
ного возраста, после чего исчезали (рис. 2В). 
Этот факт указывал на гетерохронное развитие 
подслоев и мог отражать порядок созревания 
разных функциональных систем НКТд. Воз-
можной причиной данной неоднородности 
могла быть гетерогенность популяции релейных 
нейронов или интернейронов НКТд.

Маркер релейных нейронов Y типа. Среди 
основных трех типов релейных нейронов НКТд 
кошки только Y нейроны имеют селективные 
маркеры. Среди них — нефосфорилированные 
домены тяжелых цепей нейрофиламентов, вы-
являемые антителами SMI-32 (Bickford et al. 
1998). Используя данные антитела, мы показа-
ли, что характерный для Y нейронов паттерн 
распределения по границам слоев (см. рис. 2А) 
наиболее выражен у животных в возрасте одной-
двух недель (Mikhalkin et al. 2021). Как было 
сказано выше, Y нейроны тяготеют к границам 
слоев А/А1 и А1/См (Bickford et al. 1998; Mitzdorf, 
Singer 1977; van der Gucht et al. 2001), при этом 
в вентральной части слоев по большей части 
расположены нейроны OFF типа (Bowling, 
Wieniawa-Narkiewicz 1986) и нейроны, полу-
чающие преимущественный вход со стороны 
поля 18. Таким образом, мы предположили, что 
Y нейроны OFF типа и нейроны, связанные 
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Рис. 1. Схема распределения и постнатального развития нейронных популяций, иммунопозитивных 
к NeuN, нефосфорилированным доменам тяжелых цепей нейрофиламентов (SMI-32), кальретинину 

(CLR) и парвальбумину (PRV), в слоях дорзального наружного коленчатого тела (НКТд) кошки.  
А, А1, См, С1-3 — слои НКТд; P — постнатальный день. Ромбами, овалами и треугольниками обозначены 
иммунопозитивные нейроны. Разница в размере маркеров отражает разницу в размере сомы нейронов, 

число и паттерн распределения маркеров — изменение числа и паттерна распределения 
иммунопозитивных нейронов с возрастом. Серым обозначены слои с иммунопозитивным нейропилем. 

Пятнистые прямоугольники — скопления волокон, иммунопозитивных к кальретинину

Fig. 1. Schematic representation of the distribution and postnatal development of neuronal populations 
immunopositive for NeuN, non-phosphorylated heavy-chain neurofilaments (SMI-32), calretinin (CLR),  

and parvalbumin (PRV) in the layers of the dorsal lateral geniculate nucleus (LGNd) of the cat. A, A1, Cm, 
C1-3 — layers of the LGNd; P — postnatal day. Immunopositive neurons are represented by rhombuses, ovals, 

and triangles. Variations in the size, density, and distribution of these markers illustrate key developmental 
features across age groups. Immunopositive neuropil is indicated in gray. The dark gray rectangles  

in the calretinin sections are fiber parches
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Рис. 2. Примеры распределения нейронных популяций, иммунопозитивных NeuN, 
нефосфорилированным доменам тяжелых цепей нейрофиламентов (SMI-32), кальретинину (CLR) 

и парвальбумину (PRV), в слоях дорзального наружного коленчатого тела (НКТд) кошки.  
А, А1, См, С1-3 — слои НКТд, INT — интерламинарное пространство НКТд, PGN — перигеникулятное 
ядро, P — постнатальный день. А, B — животные в возрасте 10 дней (B — увеличенные изображения), 

C — взрослые животные

Fig. 2. Distribution of neuronal populations immunopositive for NeuN, non-phosphorylated heavy-chain 
neurofilaments (SMI-32), calretinin (CLR), and parvalbumin (PRV) in the layers of the dorsal lateral geniculate 

nucleus (LGNd) of the cat. A, A1, Cm, C1-3 — layers of the LGNd; INT — interlaminar space of the LGNd; 
PGN — perigeniculate nucleus; P — postnatal day. Panels A and B show tissue from 10-day-old animals;  

Panel C shows tissue from an adult animal
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с полем 18, созревают в НКТд кошки раньше, 
чем Y нейроны ON типа и нейроны, связанные 
с полем 17 (Mikhalkin, Merkulyeva 2023). Мы 
также предположили, что деление А-слоев НКТд 
кошки на подслои может отражать функциони-
рование транзиторных геникулятных популяций, 
функция которых связана с работой нейрональ-
ных сетей на независимом от зрительного опы-
та этапе развития (Mikhalkin et al. 2024).

Маркер интернейронов. Связано ли выявлен-
ное деление А-слоев НКТд на подслои с популя-
цией интернейронов? Широко используемым 
маркером интернейронов является Са2+-свя
зывающий белок парвальбумин (Celio 1990; 
Demeulemeester et al. 1991; Stichel et al. 1987). 
У животных в возрасте первых двух недель пар-
вальбумин-позитивные нейроны выявляют- 
ся только в пределах интерламинарного про- 
странства НКТд (между слоями А/А1 и А1/См)  
(см. рис. 2А); размеры этих нейронов в несколь-
ко раз превышают размеры интернейронов А-слоев 
(Merkulyeva et al. 2018). Показано, что по морфо-
логическим признакам данная популяция по-
добна популяции нейронов перигеникулятного 
ядра (ПГЯ) (Merkulyeva et al. 2022), которое обес
печивает возвратное торможение НКТд и рас-
положено дорзальнее его А-слоев (Fitzgibbon 
2002; Sherman, Guillery 2002). Принято считать, 
что именно ПГЯ является источником торможе-
ния для геникулятных нейронов во время ран-
него постнатального периода, поскольку у кош-
ки до возраста семи недель торможение в самом 
НКТд отсутствует (Berardi, Morrone 1984). Воз-
можно, во время пренатального периода интер-
ламинарные нейроны мигрируют из ПГЯ.

В А-слоях НКТд нейроны, экспрессирующие 
парвальбумин, появляются только с пятой не-
дели; достигая сходного со взрослыми уровня 
экспрессии антигена в промежутке между пятой 
и девятой неделями. При этом у девятинедель-
ных животных и старше они имеют тенденцию 
группироваться в центрах А-слоев (см. рис. 2В), 
что сходно с паттерном, выявленным при ис-
пользовании NeuN. Важно, что уровень актив-
ности в А-слоях глутамат декарбоксилазы — 
фермента для синтеза ГАМК (Kaufman et al. 
1991), достигает значений, сходных с таковыми 
у уже зрелого ПГЯ, как раз на пятой неделе 
(Shotwell et al. 1986). Важный момент: одной 
из функций парвальбумин-позитивных нейронов 
полагается контроль нейрональной пластич-
ности и запуск, а также закрытие окна крити-
ческого периода (Fagiolini et al. 2004; Gao et al. 
2000; Takesian, Hensch 2013). Появление этих 
нейронов в А-слоях сопряжено с достижением 
максимального уровня нейрональной пластич-

ности на пятой постнатальной неделе, а даль-
нейшее увеличение их числа совпадает с после-
дующим снижением нейрональной пластичности 
(Chalupa 2007; Crowley, Katz 2002).

Маркер кониоцеллюлярных нейронов у при-
матов. У приматов Са2+-связывающий белок 
кальретинин селективно метит кониоцеллюляр-
ные слои НКТд (Soares et al. 2001; Yan et al. 1996), 
в то время как у кошки данная популяция не 
исследовалась. Оказалось, что нейроны, экс-
прессирующие кальретинин, у животных всех 
возрастов распределены в пределах слоев равно-
мерно (Merkulyeva et al. 2025). Однако у живот-
ных в возрасте 0–14 дней мы обнаружили ранее 
неизвестную популяцию крупных нейронов 
в слоях Сп (см. рис. 2А, В): размер сомы данных 
нейронов в несколько раз превышал таковую 
у интернейронов, что позволило предположить, 
что это релейные клетки (Merkulyeva et al. 2025). 
В этих же слоях мы выявили высокую концен-
трацию кальретинин-позитивных волокон, за-
частую формирующих регулярные скопления; 
наиболее вероятное происхождение данных 
волокон — кальретинин-позитивные ганглиоз-
ные клетки сетчатки. В сетчатке кальретинин 
экспрессируется в ганглиозных клетках, отно-
сящихся к W/ кониоцеллюлярному проводяще-
му каналу (Chandra et al. 2017; Hong et al. 2002). 
Вместе с фактом о том, что Сп слои содержат 
исключительно W нейроны, это позволяет пред-
положить: наиболее вероятно, что выявленные 
крупные транзиторные нейроны Сп слоев яв-
ляются релейными клетками W типа. Ранее было 
показано, что в Сп слоях НКТд кошек в возрас-
те 0–14 дней существуют крупные нейроны, 
посылающие проекции в I слой первичной 
зрительной коры (Kato et al. 1984). Предполага-
ется, что выявленные W нейроны определяют 
ранние геникуло-кортикальные взаимодействия.

Отметим, что в ПГЯ животных в возрасте 
0–2 недель мы также выявили транзиторную 
популяцию кальретинин-позитивных нейронов, 
отличных по морфологии от прочих нейронов 
этого ядра и не относящихся к популяции ГАМК-
эргических тормозных клеток (Merkulyeva et al. 
2022). Важно, что первые кортикогеникулятные 
аксоны оканчиваются не в самом НКТд, но имен-
но в ПГЯ (McConnell et al. 1989). Эти факты, 
а также одномоментное существование разных 
транзиторных популяций НКТд и ПГЯ во время 
первых двух постнатальных недель свидетель-
ствуют об их сопряженной работе во время пе-
риода развития, определяемого в большей сте-
пени внутренними факторами, поскольку в этот 
период глаза кошки еще закрыты, а оптические 
среды не прозрачны (Bonds, Freeman 1978).
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Разница между слоями А и А1. Мы выявили, 
что слой А содержит более выраженные подслои 
по сравнению со слоем А1. Основным функ- 
циональным отличием между этими слоями  
принято считать ретинальный вход: слой А  
получает его из контралатерального глаза, 
слой А1 — из ипсилатерального (Sanderson 1974; 
Stryker, Zahs 1983). Однако существует целый 
ряд и других особенностей. В частности, в слое 
А отмечен более крутой градиент в расположе-
нии нейронов разных функциональных типов: 
OFF/ON, Y/X (Bowling, Wieniawa-Narkiewicz 
1986). В слое А, Y нейроны по большей части 
вовлечены в геникуло-кортико-геникулятные 
взаимодействия, в то время как Y нейроны 
слоя А1 — также и в геникуло-кортико-текталь-
ные (Erişir et al. 1998). Размер сомы общей по-
пуляции нейронов (Kalil 1978; Kutcher, Duffy 2007), 
как и размер сомы Y нейронов (Mikhalkin et al. 
2021), неодинаковы в А-слоях: больше в слое А1. 
Интересно, что данные с использованием NeuN 
и SMI-32 указывают на гетерохронное развитие 
этих слоев (Merkulyeva et al. 2018; Mikhalkin et al. 
2021), что позволяет полагать существование 
разных балансов в активности OFF/ON, Y/X 
и прочих систем у животных во время докрити-
ческого и критического периодов развития.
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