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Аннотация. Желудок у млекопитающих иннервируется нейронами симпатических превертебральных 
ганглиев: парными чревными (ЧГ) и непарным краниальным брыжеечным (КБГ). Целью исследования 
явилось определение расположения и нейрохимических характеристик симпатических нейронов ЧГ 
и КБГ, иннервирующих желудок у кошек различных возрастных групп (1, 10, 20, 30 суток, 6 месяцев, 
а также 10 лет (старые)) с использованием метода ретроградного аксонного транспорта быстрого 
голубого (Fast Blue) в сочетании с иммуногистохимией. У кошек всех исследованных возрастных 
групп в ЧГ количество меченых нейронов преобладало относительно КБГ. Число меченых FB-нейронов 
увеличивалось в первые 10 суток жизни в ЧГ и в 20 суток — в КБГ и далее оставалось постоянным, 
включая старых животных. Все меченые клетки являлись катехоламинергическими и проявляли 
иммунореактивность (ИР) к ключевому ферменту биосинтеза катехоламинов — тирозингидроксилазе. 
Процент меченых FB-нейропептид Y-ИР и соматостатин-ИР-нейронов оставался постоянным 
на протяжении жизни животных, в то время как кальбиндин-ИР меченые нейроны отсутствовали 
у всех исследованных кошек. Таким образом, связи превертебральных узлов с желудком являются 
у кошек сформированными к моменту рождения. Число симпатических нейронов, иннервирующих 
желудок, увеличивается в постнатальном онтогенезе, в то время как их нейрохимический состав 
остается постоянным.

Ключевые слова: симпатические нейроны, желудок, иннервация, нейропептид Y, тирозингидроксилаза, 
соматостатин, постнатальный онтогенез
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Abstract. The stomach in mammals is innervated by neurons of the sympathetic prevertebral ganglia: paired 
celiac ganglia (CG) and unpaired superior mesenteric ganglion (SMG). The aim of the study was to determine 
the localization and neurochemical characteristics of the sympathetic neurons of the CG and SMG innervating 
the stomach in cats of different age groups (1, 10, 20, 30 days, 6 months, and 10 years (old)) using the method 
of retrograde axonal transport of Fast Blue (FB) in combination with immunohistochemistry. In cats of all 
studied age groups, the number of labeled neurons in the CG predominated compared to the SMG. The 
number of FB-labeled neurons increased in the first 10 days of life in the CG and at 20 days in the SMG, and 
then remained constant, including in aged animals. All labeled cells were catecholaminergic and showed 
immunoreactivity (IR) to the key enzyme of catecholamine biosynthesis — tyrosine hydroxylase. The 
percentage of FB-labeled neuropeptide Y-IR and somatostatin-IR neurons remained constant throughout 
the life of the animals, while calbindin-IR-labeled neurons were absent in all cats studied. Thus, connections 
between the prevertebral ganglia and the stomach are established in cats by the time of birth. The number 
of sympathetic neurons innervating the stomach increases during postnatal development, while their 
neurochemical composition remains constant.

Keywords: sympathetic neurons, stomach, innervation, neuropeptide Y, tyrosine hydroxylase, somatostatin, 
postnatal ontogenesis

Введение

У млекопитающих желудок иннервируется 
симпатическими превертебральными ганглия
ми, представленными парными чревными  
ганглиями (ЧГ) и непарным краниальным бры-
жеечным узлом (КБГ) (Quinson et al. 2001; 
Szurszewski, Linden 2012; Wan et al. 2025). В же-
лудке симпатические нейроны иннервируют 
внутристеночные артерии, интрамуральные 
ганглии межмышечного сплетения и гладкие 
мышцы (преимущественно круговые). У крыс 
наиболее плотная симпатическая иннервация 
наблюдается в артериях и ганглиях межмышеч-
ного сплетения (Walter et al. 2016). Однако 
симпатические волокна редко иннервируют 
слизистую оболочку (Furness et al. 2020).

В составе превертебральных симпатических 
нейронов, наряду с ферментом синтеза катехо-
ламинов тирозингидроксилазой (TH), опреде-
ляются нейропептиды: нейропептид Y (NPY) 
и соматостатин (SOM). При этом в части ней-
ронов экспрессируется и кальбиндин (CB), от-
носящийся к группе кальций-связывающих 
белков (Kaestner et al. 2019; Kumari et al. 2024; 
Maslyukov et al. 2010; Wang et al. 2025). У крыс 
и кошек в ходе возрастного развития процент 
CB-содержащих симпатических нейронов уве-
личивается с момента рождения до 10 суток, 
затем снижается до конца первого месяца жиз-
ни (Masliukov et al. 2012).

В большинстве случаев нейроны ЧГ, иннерви-
рующие желудок морских свинок, обладают имму
нореактивностью (ИР) к тирозингидроксилазе 
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(TH-ИР). Нейроны, содержащие нейропептид 
Y (NPY), составляют 35%, а нейроны, иммуно-
реактивные к соматостатину (SOM-ИР), — 10% 
от общего числа нейронов ЧГ (Trudrung et al. 
1994). У свиньи из нейронов, иннервирую- 
щих желудок, 77–94% были TH-ИР, 40–47% —  
NPY-ИР, 12–14% — SOM-ИР и 8% — CB-ИР 
(Palus, Całka 2016; Palus et al. 2017, 2018; Zalecki 
2012). В желудке симпатические волокна, имму-
нореактивные к TH и NPY, иннервируют кро-
веносные сосуды, интрамуральные ганглии 
межмышечного и подслизистого сплетений 
желудка, продольную и циркулярную мускула-
туру, а также слизистую. SOM-ИР аксоны были 
распределены в пределах межмышечного спле-
тения (Nourinezhad et al. 2017; Zalecki 2012).

Принято считать, что симпатическая иннер-
вация внутренних органов к моменту рождения, 
по крайней мере у грызунов, отсутствует, а у ко-
шек является незрелой (Gainullina et al. 2024; 
Masliukov 2000). В онтогенезе при воздействии 
различных трофических факторов химический 
состав нейронов может претерпевать изменения 
(Ernsberger et al. 2020; Masliukov et al. 2005, 2006, 
2022). В литературе имеются данные о возраст-
ных особенностях иннервации желудка у мелких 
лабораторных животных, в частности у крыс 
(Emanuilov et al. 2018), однако отсутствуют 
данные о становлении симпатической иннер-
вации у более крупных животных, в частности 
у кошек.

Целью работы послужило определение рас-
положения и нейрохимического состава сим-
патических нейронов ЧГ и КБГ кошки, посылаю
щих свои аксоны к желудку, в постнатальном 
онтогенезе.

Методы исследования

Животные и наркоз
Экспериментальные работы были выполне-

ны на 30 кошках в возрасте 1, 10, 20, 30 суток, 
6 месяцев после рождения, а также на старых 
10-летних кошках, при этом каждая возрастная 
группа состояла из пяти животных. Котята со-
держались вместе со своими матерями до отъ-
ема от матери на 30-й день. Животным предо-
ставляли неограниченный доступ к пище, их 
содержали в контролируемых условиях при 
температуре 20–22 °C и влажности 40–70% при 
12-часовом световом и 12-часовом темном ци-
кле. Все процедуры с животными проводили 
в соответствии с правилами местного этическо-
го комитета Ярославского государственного 
медицинского университета (№ 60 от 16 февра-
ля 2023 г.).

В соответствии с ранее описанной нами ме-
тодикой (Emanuilov et al. 2018) под уретановым 
наркозом (1 г/кг, внутрибрюшинно) 2% раствор 
прочного синего (Fast Blue (FB), «Polysciences», 
США) на фосфатно-солевом буфере (PBS, 0,01 M, 
рН 7,4) инъецировали в стенку пилорической 
области желудка с помощью микрошприца в дозе 
по 10 мкл в каждом уколе. У кошек в возрасте 
до 20 суток делали 2–3 инъекции, у одномесяч-
ных — 5–6, у двухмесячных — 6–8 и у более 
взрослых — 10–15 инъекций. Послеоперацион-
ный период составлял 24 ч для животных в воз-
расте 1–30 сут и 48 ч для более взрослых. 

После окончания послеоперационного пе-
риода кошкам вводили летальную дозу уретана 
(3 г/кг, внутрибрюшинно), после чего животных 
перфузировали транскардиально PBS с гепари-
ном, а затем фиксирующей смесью 4% парафор-
мальдегида на PBS. Извлекали ЧГ и КБГ и остав-
ляли еще на два часа в фиксирующей смеси. 
После завершения фиксации ЧГ и КБГ трижды 
промывали в течение 30 минут в PBS, после чего 
проводили криопротекцию путем погружения 
на 12 ч в 20%-ном раствор сахарозы (pH 7,4) при 
4 °C. Затем образцы помещали в среду Tissue-
Tek® O.C.T. (Sakura Finetek Europe, Нидерланды) 
и замораживали в криотоме. После этого с по-
мощью криотома (Shandon E, Thermo Fisher 
Scientific, Великобритания) изготавливали сре-
зы толщиной 14 мкм и монтировали их на пред-
метные стекла SuperFrost™ Plus (Thermo Fisher 
Scientific, Великобритания).

Нейроны, ИР к ТГ, НПY, КБ и СОМ выявля-
ли при помощи иммуногистохимического 
метода по ранее описанной нами методике 
(Emanuilov et al. 2018). Предварительно срезы 
блокировали буфером, содержащим 5% ослиной 
сыворотки (Jackson ImmunoResearch Laboratories, 
США), 0,1% бычьего сывороточного альбумина 
и 0,3% Triton X-100 (Sigma, США) в PBS на про-
тяжении ночи при комнатной температуре. 
Далее на стеклах проводили инкубацию с пер-
вичными антителами (табл. 1) в течение суток 
при комнатной температуре, после чего осу-
ществляли инкубацию с вторичными антите-
лами на протяжении двух часов. Использовали 
вторичные антитела против овцы, кролика 
и козы, конъюгированные с одним из флюоро
хромов: Cy3 (индокарбоцианин) с красным 
свечением и FITC (флюоресцеин-изотиоцианат) 
с зеленым свечением (разведение 1:150, «Jackson 
Immunoresearch», США). После трех дополни-
тельных промывок PBS срезы покрывали по-
кровными стеклами с использованием среды 
для флуоресцентной микроскопии VectaShield® 
(Vector Bioproducts, США).
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Обработка изображений
Препараты исследовали с помощью флуорес-

центного микроскопа Olympus BX43 (Токио, 
Япония), оснащенного наборами фильтров, 
позволяющими отдельно визуализировать FITC, 
CY3 или FB. Флуоресцентные микроскопические 
изображения получали с помощью охлаждаемой 
цифровой CCD камеры FL 20 и программного 
обеспечения для обработки изображений Mo-
saic V2.1 для Windows (Tucsen, Китай). Нейроны, 
меченые FB, флюоресценцировали синим, а им-
мунореактивные к исследуемым маркерам — 
зеленым или красным в зависимости от исполь-
зуемого флуорохрома. Каждое изображение 
обрабатывали только с помощью фильтра рез-
кости, а также регулировки контраста и яркости. 
Все изображения были обработаны с помощью 
свободно распространяемого растрового гра-
фического редактора GIMP (версия 3.0).

Количество ИР-нейронов подсчитывали 
в случайно выбранных полях зрения. Чтобы 
избежать дублирования подсчета нейронов, 
в каждом срезе подсчитывали только те тела 
нервных клеток, которые содержали четко 
идентифицированное ядро. Для определения 
процента ИР-нейронов, содержащих FB, под-
считывали общее количество ИР-нейронов 
в измеренной области и принимали их за 100%. 
Подсчет ИР-нейронных профилей осуществля-
ли в случайно выбранных областях (площадь 
поля зрения микроскопа равнялась 0,12 мм²) 
при 200-кратном увеличении. В анализ были 
включены данные из 10 измеренных областей 
в каждом ганглии на каждую возрастную груп-
пу на каждое животное. Среднюю долю опре-
деляли путем усреднения долей, полученных  

от пяти животных. Площади поперечного сече-
ния сомы определяли с помощью свободного 
программного обеспечения ImageJ.

Статистический анализ
Статистические методы включали расчет 

среднего значения и стандартной ошибки сред-
него. Данные представлены как средние значе-
ния ± стандартная ошибка. Различия средних 
значений подвергали двухфакторному диспер-
сионному анализу (ANOVA) с последующим 
апостериорным тестом Тьюки для множествен-
ных сравнений. Различия считали статистически 
значимыми при p < 0,05.

Результаты исследования
У всех кошек в ЧГ определялось достоверно 

большее число меченых FB нейронов, иннерви-
рующих желудок, по сравнению с КБГ (p < 0,05). 
Процент нейронов, иннервирующих желудок, 
достоверно увеличивался в первые 10 суток 
жизни в ЧГ и в 20 суток — в КБГ (p < 0,001 по 
сравнению с новорожденными и 10-суточными 
в ЧГ, а также новорожденными и 20‑суточными 
в КБГ) (рис. 1). При этом в ЧГ число меченых 
FB-нейронов увеличивалось в 2,3 раза, в КБГ — 
в 2,5 раз относительно новорожденных. Далее 
в онтогенезе число меченых нейронов досто-
верно не изменялось (p > 0,05). 

Все меченые FB-нейроны, расположенные 
в ЧГ и КБГ, колокализовали ТH во всех иссле-
дованных возрастных группах от новорожден-
ных котят до старых кошек (рис. 2). От 30 до 
40% нейронов исследованных превертебральных 
ганглиев меченых FB демонстрировали ИР к SОМ 
у кошек всех возрастов (рис. 2, 3). Достоверных 

Табл. 1. Характеристика первичных антител

Тип антител Животное-донор Разведение Источник

ТГ Овца 1:1000 Abcam (Великобритания)
СОМ Коза 1:200 Santa-Cruz (США)
NPY Кролик 1:500 Abcam (Великобритания)
CB Кролик 1:500 Abcam (Великобритания)

Table 1. Characteristics of primary antibodies

Antibody type Donor species Dilution Source

TH Sheep 1:1000 Abcam (UK)
SOM Goat 1:200 Santa-Cruz (USA)
NPY Rabbit 1:500 Abcam (UK)
CB Rabbit 1:500 Abcam (UK)
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Рис. 1. Количество превертебральных симпатических нейронов, иннервирующих желудок, у кошек 
разного возраста (* — р < 0,05, различия достоверны по сравнению с левым и правым ЧГ)

Fig. 1. Number of prevertebral sympathetic neurons innervating the stomach in cats of different ages  
(* — p<0.05, differences are significant compared to the left and right CG)

Рис. 2. Нейроны ЧГ 10- (a, b, d) и 30-суточных (c, e, f) кошек. Двойное мечение. ТГ-ИР (a, b, красные) 
СОМ-ИР (c, d, красные) и NPY-ИР- (e, f, зеленые) нейроны, содержащие метку FB (синие), 

иннервирующие желудок. Флюоресценция FITC (зеленый цвет), СY3 (красный), FB (синий).  
ИР-нейроны, содержащие FB, указаны стрелкой. Масштаб: 40 мкм.

Fig. 2. Neurons in the CG of 10- (a, b, d) and 30-day-old (c, e, f ) cats. Double labeling. TH-IR (a, b, red), 
SOM-IR (c, d, red), and NPY-IR (e, f, green) neurons containing the FB label (blue) innervating the stomach. 

FITC fluorescence (green), CY3 (red), and FB (blue). IR neurons containing FB are indicated by an arrow. 
Scale bar: 40 μm.
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различий по проценту данных нейронов в раз-
личных возрастных группах не имелось (p > 0,05). 
Большая часть (74–86%) меченых FB-нейронов 
в ЧГ, а также КБГ у всех кошек колокализовала 
NPY (рис. 2, 3). В каждой возрастной группе 
доля NPY-ИР нейронов превосходила аналогич-
ный показатель для SOM-ИР-нейронов (p < 0,001). 
Тем не менее процент NPY-ИР меченых FB-
нейронов в онтогенезе достоверно не изменял-
ся (p > 0,05). КБ-ИР меченые нейроны в ЧГ и КБГ 
не обнаруживались на протяжении всего пост-
натального онтогенеза.

Обсуждение результатов

Данные настоящего исследования убедитель-
но демонстрируют, что аксоны симпатических 
нейронов ганглиев солнечного сплетения фор-
мируют контакты с желудком уже к моменту 
рождения, что соответствует ранее полученным 

сведениям о возрастной динамике симпатиче-
ской иннервации сердца (Masliukov 2000). У ко-
шек процент нейронов, иннервирующих желудок, 
увеличивается в первые 10 суток жизни в ЧГ 
и в 20 суток — в КБГ. Наибольшее количество 
меченых нейронов у крыс и кошек локализова-
но в ЧГ по сравнению с КБГ. Согласно данным 
наших предыдущих исследований, у крыс в пер-
вые 10 суток жизни процент нейронов, иннер-
вирующих желудок, увеличивается (Emanuilov 
et al. 2018). 

Все меченые FB-нейроны ЧГ и КБГ экспрес-
сировали TH у всех исследованных кошек. При 
этом часть из них колокализовали NPY. Доля 
NPY-ИР и SОМ-ИР меченых FB-нейронов оста-
ется постоянной в онтогенезе, а CB-ИР меченые 
нейроны не выявлялись. Данные о нейрохими-
ческих характеристиках ТГ-ИР-нейронов, ин-
нервирующих желудок у взрослых крыс и кошек, 
частично соответствуют данным, полученным 

Рис. 3. Процент NPY-ИР (a) и SOM-ИР (b) нейронов, иннервирующих желудок, у кошек  
в симпатических ганглиях в постнатальном онтогенезе (%)

Fig. 3. Percentage of NPY-IR (a) and SOM-IR (b) neurons innervating the stomach in cats  
in sympathetic ganglia during postnatal ontogenesis (%)
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при исследовании иннервации свиней и морских 
свинок, однако у этих видов был ниже процент 
NPY-ИР- и SОМ-ИР-клеток (Palus et al. 2016, 
2017, 2018; Szurszewski, Linden 2012).

У крыс же процент меченых NPY-ИР также 
в онтогенезе оставался постоянным. Однако 
процент SОМ-ИР-нейронов значительно вы-
растал на протяжении первых 30 суток жизни 
кошек. У новорожденных и 10-суточных крыс — 
существенная доля нейронов ЧГ и КБГ, иннер-
вирующих желудок, обнаруживала иммуноре-
активность к CB. При этом процент CB-ИР 
меченых нейронов достоверно уменьшался  
с 10-х по 30-е сутки жизни (Emanuilov et al. 2018).

Таким образом, несмотря на имеющиеся 
литературные данные о том, что симпатическая 
иннервация, по меньшей мере у грызунов, к мо-
менту рождения не функционирует (Gainullina 
et al. 2024; Puzdrova et al. 2014), наши данные 
свидетельствуют, что анатомические связи пре-
вертебральных узлов с органами-мишенями 
брюшной полости у новорожденных кошек 
являются сформированными. При этом посто-
янство нейрохимического состава преверте-
бральных нейронов, иннервирующих желудок, 
у кошек в отличие от крыс на протяжении пост-
натального онтогенеза свидетельствует о более 
зрелой симпатической иннервации данного 
органа после рождения у данного вида животных 
в отличие от крыс. 

Заключение

По данным настоящего исследования, у ко-
шек связи нейронов превертебральных узлов 
с желудком имеются уже у новорожденных. 
В иннервации желудка ЧГ играет большую роль 
по сравнению с КБГ во всех возрастных группах. 
Нейроны превертебральных узлов, иннервиру-
ющие желудок, являются катехоламинергиче-
скими и экспрессируют ТГ. Также часть их 
колокализует NPY и СОМ. Процент меченых 
FB NPY- и СОМ-ИР-нейронов в онтогенезе 
остается постоянным.
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