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В настоящей статье дано современное представление об организации гиперпаллиального проекционного
поля таламофугального пути птиц (Wulst) о распределении кальций-связывающих протеинов парвальбу-
мина (PV), калбиндина (CB) и активности цитохромоксидазы (CO), включая наши данные, полученные на
голубе. Исследование проводилось с помощью иммуногистохимического и гистохимического методов.
В главном таламореципиентном отделе Wulst – n. interstitialis hyperpallium apicale/hyperpallium intercalatum
(IHA/HI) обнаружены 3 дискретные зоны: две, содержащие точечный PV-ir нейропиль и плотную популя-
цию преимущественно мелких PV-ir клеток звездчатого и гранулярного типов, одна – точечный CB-ir ней-
ропиль и в основном CB-ir клетки. Область IHA/HI выделялась высокой активностью СО. В hyperpallium
apicale (НА) и hyperpallium densocellulare (НD) диффузно рассеяны PV- и CB-ir клетки разных морфотипов
в нейропиле, умеренно иммунореактивном к обоим протеинам. Для этих отделов характерно содержание
крупных пирамидоподобных и мультиполярных PV- и CB-ir нейронов с длинными дендритными отрост-
ками, формирующими в поверхностном отделе НА клеточно-фиброзный слой. Сделан вывод о наличии в
таламофугальном зрительном пути голубя параллельных PV- и CB-специфичных каналов. Дан сравнитель-
ный анализ вариабельности этих каналов у разных видов птиц, которая обусловлена эколого-адаптивными
факторами. В рамках современного представления об организации и эволюционном происхождении Wulst
птиц и стриарной зрительной коры млекопитающих обсуждается гомология этих структур.
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ВВЕДЕНИЕ

Зрительная система птиц, так же как других ам-
ниот (рептилии, млекопитающие), включает два
параллельных пути: таламофугальный с переклю-
чением в дорсальном ядре наружного коленчатого
тела (GLd) и его проекцией в зрительный гипер-

Принятые сокращения: СаВРr – кальций-связывающие проте-
ины; CВ – калбиндин; CO – цитохромоксидаза; DLA – n. dor-
solateralis anterior; DLAlr – n. dorsolateralis anterior, pars rostrolat-
eralis; DLAmc – n. dorsolateralis anterior, pars magnocellularis;
DLL – n. dorsolateralis anterior, pars lateralis; DVR – дорсальный
вентрикулярный гребень; GLd – n. geniculatus lateralis, pars dorsa-
lis; HA – hyperpallium apicale; HD – hyperpallium densocellulare;
HI – hyperpallium intercalatum; IHA – n. interstitialis hyperpallium
apicale; -ir – иммунореактивный; HL – hyperpallium laterale; LA –
n. lateralis anterior thalami; LAN – nucleus pallialis laminaris;
LdOPT – n. lateralis dorsalis nuclei optici principalis thalami; PV –
парвальбумин; Rot – n. rotundus; SPC – n. superficialis parvocellu-
laris; SpRot – n. suprarotundus; V – желудочек; Va – vallecula.

паллиум (Wulst), и тектофугальный, берущий нача-
ло в тектуме, с переключением в круглом ядре тала-
муса (Rot) на пути в его проекционное телэнце-
фальное поле энтопаллиум [1–5]. До настоящего
времени сохраняется интерес к проблеме эволю-
ции этих систем, их предшественникам у низших
позвоночных, гомологии с таламо-телэнцефаль-
ными зрительными системами млекопитающих и к
факторам, определяющим их преобразования в
филогенезе. В многочисленных работах изучались
их различные характеристики (морфологические,
ходологические, эмбриогенетические, нейрохими-
ческие, генетические, функциональные, поведен-
ческие), используемые для оценки консерватив-
ных черт и пластических преобразований текто- и
таламофугальных путей среди широкого круга
представителей позвоночных. Исследования на
птицах привели к ревизии прежнего представления
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о гомологии значительной части их конечного моз-
га, рассматриваемого долгое время как гомолог
стриатума, к новой интерпретации, согласно кото-
рой дорзальная часть стриатума, дорзовентраль-
ный гребень (DVR) является паллиальным образо-
ванием. В соответствии с этим была изменена но-
менклатура названий структур конечного мозга
птиц [6, 7]. Собственно стриатум, базальные ган-
глии конечного мозга, занимают по новой номен-
клатуре сходное положение, имеют такие же связи,
относительный объем и молекулярные свойства с
таковыми млекопитающих [7].

В сравнительных исследованиях зрительных
центров амниот широко используется исследова-
ние распределения кальций-связывающих протеи-
нов (СаВРr) и активности окислительного метабо-
лического фермента цитохромоксидазы (СО), от-
ражающих свойства и уровень их функциональной
активности. У птиц были обнаружены различия
этих характеристик в центрах таламо- и тектофу-
гального путей [8–12]. Наличие экспрессии PV ис-
ключительно или преимущественно в центрах тек-
тофугальной системы, а СВ в центрах таламофу-
гальной системы у вьюрка привело к заключению,
что тектофугальная система у этого вида птиц
PV-специфичная, а таламофугальная СВ-специ-
фичная. Однако у другого вида птиц, голубей, в
тектофугальной системе были обнаружены и PV- и
СВ-специфичные каналы, предположительно
связанные с их функциональными особенностя-
ми, обусловленными обработкой разномодальных
зрительных сигналов [12–14]. В таламическом ре-
лейном центре таламофугальной зрительной си-
стемы GLd также обнаружена вариабельность со-
держания PV- и СВ-ir клеток у разных видов птиц
[9, 12, 14–16]. В нашей предыдущей работе [12] бы-
ло показано, что GLd голубя не является СаВРr мо-
носпецифичным образованием: в его различных
подъядрах, проецирующихся в Wulst, содержатся и
PV- и, СВ-ir нейроны. Продолжая изучение тала-
мофугальной системы, в настоящей работе мы ис-
следовали распределение PV, СВ иммунореактив-
ности и активности СО в зрительном Wulst голубя.
Распределение в нем этих протеинов у голубя ранее
не изучалось. Проведен сравнительный анализ
межвидовой вариабельности этих характеристик у
разных видов птиц. Обсуждается гомология Wulst
птиц и стриарной зрительной коры млекопитаю-
щих в свете современного представления об их ор-
ганизации и эволюционном происхождении.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал получен на 11 голубях, которые были

использованы для иммуногистохимического и
флуоресцентноиммуногистохимического изучения
распределения СаВРr, и гистохимического опреде-
ления активности СО в энтопаллиуме [13]. Экспе-
рименты проводились в соответствии с биоэтиче-
скими правилами, утвержденными комитетом по
охране животных ИЭФБ РАН. Под глубоким нем-

буталовым наркозом производили интракардиаль-
но перфузию мозга 4%-ным раствором парафор-
мальдегида и затем в течение 24 ч изолированный
мозг инкубировали в 20%-ном растворе сахарозы
на 0.1 М фосфатном буфере, рН 7.4. Из каждого
мозга готовили замороженные срезы толщиной
40–50 мкм. Свободно плавающие срезы мозга
4 голубей обрабатывали параллельно с помощью
стандартной авидин-биотин-пероксидазной им-
муногистохимической техники в одной серии для
выявления PV, в другой для выявления СВ. Ис-
пользовали моноклональные антитела против PV
(mouse anti-PV, Sigma, США) в разведении 1:5000–
7000 и поликлональные антитела против CB и CR
(rabbit anti- CB/CR, Swant, Швейцария) в разведе-
нии 1:3500–5000 (детали методики см. [13]. Cрезы
конечного мозга одного голубя окрашивали по
Нисслю (тионин). При двойной флуоресцентной
иммуногистохимии (два голубя) PV выявляли с по-
мощью иммуноглобулинов, конъюгированных с тет-
раметилродамин изотиоционатом (Sigma, США), да-
ющего зеленое свечение, а CB – с помощью флюо-
росцеин изотиоционата (Vector, США), дающего
красное свечение метки (детали методики см [13]).
Выявление активности СО (4 голубя) с использова-
нием цитохрома c из бычьего сердца (Sigma, США)
проводили также на свободно плавающих заморо-
женных срезах толщиной 40–50 мкм с помощью
стандартной гистохимической методики [17], при-
менявшейся нами ранее [11]. Просмотр материала
и фотосъемка производились на микроскопе Zeiss
AxioImager A1 (Германия). Колокализация двой-
ного флюоресцентного мечения анализировалась
на конфокальном микроскопе Leica SP5 MF. (Leica
microsystems, Германия). Обозначения структур ко-
нечного мозга голубя даны в соответствии с новой
номенклатурой [6], таламических ядер – по [18].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Распределение СаВРr и активности СО изучали в

слоях зрительного гиперпаллиума, именуемых как
HA, IHA, HI, HD согласно новой номенклатуре [6,
7]. Слои IHA и HI трудно разделимы у голубей. По-
этому в нашей работе мы рассматриваем IHA/HI как
единую зону, соответствующую Нyperstriatum inter-
calatum superior (HIS) в старой терминологии [19].

Активность цитохромоксидазы
На срезах мозга, окрашенных по Нисслю, в

Wulst нечетко выделяется дорсо-вентрально ори-
ентированный слой плотно упакованных, преиму-
щественно мелких, округлых клеток, топографиче-
ски совпадающий с IHA/HI. В пограничных с ним
медиально НА и латерально НD содержится сме-
шанная популяция диффузно распределенных
мелких и более многочисленных, среднего размера
и крупных клеток (рис. 1а). Лентовидный слой
IHA/HI отчетливо выделялся благодаря высокой
активности СО. Она резко уменьшалась в НА и HD
(рис 1б; рис. 2а). Нейропиль в IHA/HI состоял из
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плотного скопления точечных (терминальных) и
претерминальных структур, среди которых рассея-
ны СО-активные клетки, не всегда различимые из-
за высокой плотности нейропиля (рис. 1в).

Кальций-связывающие протеины
Схематически представленное на рис. 2б, в рас-

пределение PV и СВ иммунореактивности основано
на объединенных данных, полученных с помощью
обычной и флуоресцентной иммуногистохимии.

PV иммунореактивность. В области между НА и
HD, занимаемой IHA/HI, выявлены параллель-
ные, дорсовентрально ориентированные латераль-
ная и медиальная лентовидные зоны, содержащие
PV-ir нейропиль и клетки (в дальнейшем соответ-
ственно парвальбумин-позитивные зоны в тексте,
1 и 3 на рисунках), разделенные более узкой зоной,
лишенной PV-ir нейропиля (2 на рисунках). Лате-
ральная парвальбумин-позитивная зона, гранича-
щая с подлежащим HD, отчетливо выражена на
всем дорсовентральном протяжении. Ее более мас-
сивный дорсальный отдел поворачивает латераль-
но, распространяясь параллельно поверхности по-
лушария до углубления (vallecula, Vа). Менее зна-
чительная медиальная парвальбумин-позитивная
зона, расположенная по границе с НА, не всегда
прослеживалась на всем дорсовентральном протя-
жении, и более постоянно выявлялась в ее дорсаль-
ном отделе (рис. 2б; рис. 3а). По форме и располо-
жению парвальбумин-позитивные зоны совпадают
с областью высокой активности СО (см. рис. 1б;
рис. 2а). Латеральная зона (1) содержала точечный
нейропиль и многочисленные PV-ir клетки, имев-
шие бóльшую плотность в ее дорсальном отделе.
Среди них преобладали в основном умеренно и ин-
тенсивно окрашенные мелкие, звездчато-подоб-
ные клетки с плохо выявлявшимися проксималь-
ными отделами дендритов, и очень мелкие, круг-
лые (гранулярного типа) клетки без отростков.
Реже встречались более крупные и более интенсив-
но окрашенные клетки с прокрашенными прокси-
мальными дендритами (рис. 3б, в; рис. 5a, б). В ме-
диальной зоне (3) плотность иммунореактивного
нейропиля и клеток меньше, чем в латеральной зо-
не. В ней содержались те же типы PV-ir клеток, но
количество мелких клеток было значительно мень-
ше, чем в латеральной зоне. Мелкие клетки были
слабее окрашены, чем более крупные клетки с про-
крашенными дендритными отростками (рис. 3г;
рис. 5б). В полоске, лишенной PV-ir нейропиля (2),
разделяющей латеральную и медиальную парваль-
бумин-позитивные зоны, наблюдались единичные
PV-ir клетки (рис. 2б; рис. 3а, б). При иммунофлу-
оресцентной обработке срезов можно видеть более
высокую плотность нейропиля и мелких PV-ir
клеток в латеральной зоне IHA/HI, чем в меди-
альной, а также редкие PV-ir клетки в разделяю-
щей их зоне 2 (рис. 2б; рис. 3а, б; рис. 5a, б, г). В
НА, в области, пограничной с IHA/HI, уменьша-
лась плотность нейропиля, возраставшая в направ-

лении его периферических отделов в значительной
степени благодаря отросткам иммунореактивных
клеток (рис. 2б; рис. 3а, д, е). В НА диффузно рас-
пределены клетки разных морфотипов. Характер-

Рис. 1. Распределение в Wulst активности СО.
На поперечных срезах конечного мозга: а – окраска по
Нисслю, нечетко очерченный слой мелких округлых кле-
ток в области, соответствующей IHA/HI (очерчен); в НА и
НD преобладают более крупные и интенсивнее окрашен-
ные клетки. б – высокая активность СО ограничена обла-
стью IHA/HI. в – при бóльшем увеличении в плотном то-
чечном нейропиле видны отдельные СО-активные клетки.
На этом и остальных рисунках: M – медиальная, D – дор-
сальная стороны. Обозначения структур см. в списке при-
нятых сокращений. Масштаб в мкм: 100 (а, в), 500 (б).
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ной чертой этого отдела Wulst являются ярко окра-
шенные крупные и среднего размера пирамидопо-
добные и мультиполярные нейроны с длинными,
ветвящимися дендритами. В самом поверхностном
отделе НА они формировали плотный клеточно-
фиброзный слой. Мелкие, округлые клетки с раз-
ной степенью окрашивания и с непостоянно про-
крашивавшимися проксимальными отделами
дендритных отростков также диффузно рассеяны в
НА (рис. 2б; рис. 3а, д, е; рис. 5б). В HD на фоне
слабо иммунореактивного нейропиля диффузно
рассеяны PV-ir клетки разных морфотипов, сход-
ные с клетками в НА: крупные и среднего размера,
интенсивно окрашенные пирамидоподобные и
мультиполярные с длинными дендритными от-
ростками, а также мелкие, округлые, слабее окра-
шенные клетки (рис. 2б; рис. 3а, ж, з).

СВ иммунореактивность. Распределение CB-ir
нейропиля в IHA/HI было в основном альтерна-
тивным по отношению к PV-ir нейропилю. Узкая
дорсовентрально ориентированная лентовидная
зона точечного, умеренно окрашенного CB-ir ней-
ропиля (калбиндин-позитивная зона, 2 на рисун-
ках) совпадает с лишенной PV-ir нейропиля полос-
кой между латеральной и медиальной парвальбу-
мин-позитивными зонами. Она четко отграничена
от подлежащей латеральной парвальбумин-пози-
тивной зоны 1 и менее четко от медиальной
парвальбумин-позитивной зоны 3 из-за наличия в
последней слабо окрашенного CB-ir нейропиля.
Дорсально СВ-ir нейропиль калбиндин-позитив-
ной зоны непрерывно переходит в поверхностный
отдел НА (рис. 2в; рис. 4а, б; рис. 5в, г). Калбин-
дин-позитивная зона содержит не плотно располо-
женные среднего размера звездчато-подобные
клетки с дендритными отростками разной степени
окрашивания, и более мелкие, круглые (грануляр-
ного типа), чаще слабо окрашенные клетки без от-

ростков (рис. 2в; рис. 4б, в; рис. 5а, в). Немного-
численные по сравнениию с PV-ir клетками, CB-ir
клетки рассеяны и в парвальбумин-позитивных зо-
нах: в латеральной, лишенной CB-ir нейропиля, и
в медиальной, содержащей слабо окрашенный СВ-
ir нейропиль (рис. 2в; рис. 4а, б; рис. 5а, в, г). В НА
в умеренно окрашенном точечном CB-ir нейропи-
ле выявлены множественные иммунореактивные
волоконные структуры. Плотность и интенсив-
ность окрашивания нейропиля возрастала в на-
правлении к поверхности полушария, достигая
значительной степени в его поверхностном отделе
(рис. 2в; рис. 4г, д, е; рис. 5в). Многочисленные яр-
ко окрашенные крупные и среднего размера пира-
мидоподобные и мультиполярные CB-ir клетки с
длинными, ветвящимися дендритными отростка-
ми, такого же типа как локализованные в НА PV-ir
нейроны, диффузно рассеяны в НА. В поверхност-
ном отделе НА они формировали плотный кле-
точно-фиброзный слой. В НА содержались также
мелкие, круглые клетки с разной степенью окра-
шивания тел клеток и проксимальных отделов
дендритов (рис. 4г, д, е; рис. 5в). HD характеризо-
вался слабо окрашенным точечным CB-ir нейро-
пилем и гетерогенным составом иммунореактив-
ных клеток, сходным с таковым в центральном от-
деле НА. Он содержал ярко окрашенные,
диффузно рассеянные крупные и среднего размера
пирамидоподобные и мультиполярные CB-ir клет-
ки с длинными, ветвящимися дендритными от-
ростками, а также мелкие, округлые клетки с ва-
рьирующей интенсивностью окрашивания
(рис. 2в; рис. 4а, ж, з). Латеральная граница HD с
LAN и его дорсальным продолжением НL четко
очерчена, благодаря содержанию в последних ин-
тенсивно окрашенного CB-ir нейропиля и много-
численных среднего размера и крупных мультипо-
лярных CB-ir клеток. PV-ir нейроны в этих отделах

Рис. 2. Схематическое изображение распределения активности CO (а), иммунореактивности к PV (б) и CB (в) в нейропиле
и нейронах Wulst.
Поперечные срезы полушария конечного мозга на уровне, где представлены все его отделы: НА, IHA/HI и НD, а также
пограничные с НD незрительные паллиальные структуры HL и LAN. Окраска фона отражает уровень иммунореактивно-
сти к PV, CB и активности СО в нейропиле: темносерая – высокая, светлосерая – умеренная, белый фон –слабая/отсут-
ствие. Точки и символы нейронов – PV-ir, CB-ir и СО-активные клетки. Линии – фрагменты меченых волокон. Видно
ограничение максимальной активности СО и PV-иммунореактивности областью IHA/HI. 1 – латеральная парвальбумин-
позитивная, 2 – калбиндин-позитивная, 3 – медиальная парвальбумин-позитивная зоны.
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были менее многочисленны, а нейропиль PV-им-
мунонегативен (рис 2б, в; рис. 5б, в). В опытах с
двойным иммунофлуоресцентным маркировани-
ем наблюдалась колокализация PV и CB в части
клеток: преимущественно крупных, в бóльшем ко-
личестве в поверхностном отделе НА, реже в мел-
ких клетках IHA/HI (рис. 5а–г).

Полученные данные показали, что зрительная
проекционная область Wulst голубя IHA/HI полу-

чает и PV- и СВ-специфичную таламическую ин-
нервацию, распределенную альтернативно соот-
ветственно в парвальбумин-позитивных и калбин-
дин-позитивной зонах, хотя не исключены и
другие (тектальные, претектальные) источники
этой иннервации. PV- и CB-ir клетки в этих зонах
распределены с перекрытием, но в парвальбумин-
позитивных зонах преобладает плотная популяция
PV-ir мелких клеток звездчато-гранулярного типа,
а в калбиндин-позитивной – более крупные и мел-

Рис. 3. Распределение PV-иммунореактивности в ней-
ропиле и нейронах Wulst, демонстрируемое на микро-
фотографиях поперечных срезов конечного мозга.
а – общая картина распределения PV-иммунореактив-
ности в Wulst; в дорсальном отделе IHA/HI видны две
параллельные парвальбумин-позитивные зоны: лате-
ральная (1) и медиальная (3), выделяющиеся содержа-
нием многочисленных PV-ir клеток и нейропиля, раз-
деленные светлой полоской (обозначена стрелками),
содержащей редкие PV-ir клетки. б, в – большая плот-
ность мелких иммунореактивных клеток в латеральной
зоне 1 (в – при бóльшем увеличении). г – плотность
клеток меньше в медиальной зоне 3. д, е –в HA умерен-
но окрашенный нейропиль, преобладание крупных
PV-ir нейронов с длинными дендритными отростками
и более редкие мелкие клетки с разной интенсивностью
окрашивания тел и отростков (е – при бóльшем увеличе-
нии). ж, з – в НD слабо окрашенный нейропиль, гетеро-
генный состав PV-ir клеток, сходный с таковым в НА (з –
при бóльшем увеличении). На д–з крупные клетки по-
казаны двойными стрелками, мелкие – одинарными.
Масштаб в мкм: а (250), б, г, д, ж (50), в, е, з (25).
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Рис. 4. Распределение СВ-иммунореактивности в ней-
ропиле и нейронах Wulst, демонстрируемое на микро-
фотографиях поперечных срезов конечного мозга.
а – общая картина распределения СВ-иммунореактив-
ности в Wulst; в IHA/HI узкая полоска (калбиндин-по-
зитивная зона 2), содержащая СВ-ir нейропиль и клет-
ки, ограничена парвальбумин-позитивными зонами 1
и 3 с немногочисленными СВ-ir клетками. б– гетеро-
генный состав СВ-ir клеток в зоне 2; в – при бóльшем
увеличении. г, д, е – в HA умеренно окрашенный ней-
ропиль, преобладание крупных СВ-ir нейронов с длин-
ными дендритными отростками и более редкие мелкие
клетки с разной интенсивностью окрашивания тел и
отростков. При бóльшем увеличении в поверхност-
ном (д) и глубоком (е) отделах НА. ж, з–в НD в слабо
окрашенном нейропиле диффузно рассеяны те же ти-
пы крупных и мелких СВ-ir клеток, что и в НА; при
бóльшем увеличении (з). На в–з крупные клетки пока-
заны двойными стрелками, мелкие – одинарными.
Масштаб в мкм: а (250), б, г, ж (50), в, д, е, з (25).
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кие CB-ir клетки разных типов. В НА и HD также
перекрываются диффузно распределенные CB- и
PV-ir клетки сходных морфотипов. Для этих отде-
лов характерно наличие крупных и среднего разме-
ра пирамидоподобных и мультиполярных клеток,
иммунореактивных к CB или PV, и с колокализа-
цией в некоторых из них обоих протеинов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Структурная организация Wulst птиц
Телэнцефальная проекционная область (задний

отдел Wulst) таламического оптического центра
(GLd) таламофугального пути состоит из несколь-
ких радиальных, медио-латерально расположен-
ных слоев, организованных по ядерному типу
(псевдоламинарная организация): НА, IHA, HI,
HD [6, 7]. Разные виды птиц отличаются разным
уровнем развития Wulst и степенью дискретности
его слоев. У птиц с боковым, преимущественно мо-
нокулярным зрением – (голуби, куры) нечетко
разделены IHA и HI, хотя они могут быть выделены
по распределению различных биологически актив-
ных веществ. У видов с фронтальным расположе-
нием глаз и бинокулярным зрением Wulst имеет не
только бóльшие размеры, но и более высокую сте-
пень ламинарности [3, 4, 19–25]. В IHA у этих ви-
дов хорошо выражены наружный и внутренний
подслои, имеющие большую плотность клеток,

чем в IHA птиц с боковым зрением [24]. В послед-
нее время на основе новых молекулярногенетиче-
ских данных в зрительном Wulst вьюрка выделяют
два отдела: Hyperpallium (Н), соответствующий
НА, и Hyperpallium intercalatus (IH), соответствую-
щий IHA и НI, а HD относят к дорсальному отделу
мезопаллиума [26, 27]. В связи с необходимостью
сравнения наших данных с результатами исследо-
ваний, использующих номенклатуру, предложен-
ную в ревизии паллиума птиц 2004 г. [6], мы при-
держиваемся этой номенклатуры.

Геникуло-гиперпаллиальные проекци
Wulst получает топографически организованные

проекции из ретинореципиентных подъядер GLd.
Они проецируются ипси- и контралатерально в раз-
ные отделы Wulst, связанные с представительствами
разных полей сетчатки. Наибольшие размеры и ко-
личество проецирующихся в Wulst нейронов имеют
подъядра переднего дорсолатерального ядра (DLL,
DLAmc, DLAlr). Bентральный и дорсальный отделы
DLL сравнивают с А и А1 слоями GLd млекопитаю-
щих. Основной проекционной зоной GLd является
IHA/HI. Менее значительны проекции GLd в НА и
HD [3, 4, 18, 28–39]. Локализация и характер проек-
ций в Wulst других подъядер GLd (LA, LdOPT, SpRt,
SPC) не до конца выяснены; предполагается, а для
некоторых из них (LdOPT, SpRot) доказано, что они
также имеют дискретные проекции в Wulst и связа-

Рис. 5. Распределение PV- и CB-иммунореактивности в Wulst, выявленное с помощью двойной иммунофлуоресценции.
а – два параллельных слоя в вентральном отделе IHA/HI: латеральный (1), содержащий преимущественно PV-ir нейропиль и
клетки, и медиальный (2), содержащий в основном СВ-ir нейропиль и клетки. б, в, г – три зоны в дорсальном отделе IHA/HI:
парвальбумин-позитивные латеральная (1) и медиальная (3), калбиндин-позитивная (2) между ними. В НА диффузно распре-
делены PV- и СВ-ir клетки разных размеров. На а, г стрелками отмечены клетки с колокализацией PV и CB. Зеленое окраши-
вание – PV, красное окрашивание – СВ, желтое окрашивание – колокализация СВ и PV. Масштаб в мкм: 100 (а), 500 (б–г).
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ны с обработкой зрительной и магнитной информа-
ции [29, 32, 34, 40–42].

Кальций-связывающие протеины в центрах 
таламофугальной системы птиц. 

Межвидовая вариабельность
Естественно рассматривать СаВРr специфич-

ность иннервации зрительного Wulst в связи с со-
держанием проецирующихся в него PV- и CB-ir
нейронов в GLd. Поскольку ранее у вьюрков и го-
лубей в GLd были обнаружены CB-ir, но не PV-ir
клетки [9, 10, 14], таламофугальная система птиц
рассматривалась как СВ-специфичная [9, 10]. В
нашей предыдущей работе [12] мы обнаружили в
подъядрах GLd голубя клетки, иммунореактивные
к обоим протеинам: в DLL и DLAmc наряду с пре-
обладанием CB-ir клеток менее значительное ко-
личество PV-ir клеток, в LA их смешанную популя-
цию и исключительно PV-ir клетки в LdOPT. Так
как все эти подъядра проецирутся в Wulst, можно
признать существование по крайней мере двух, PV
и СВ, компонентов геникуло-гиперпаллиальной
системы голубя. Возможно, причина расхождения
наших и приведенных выше данных об отсутствии
PV-специфичного компонента таламофугального
пути у вьюрка и голубя состоит в том, что изучалась
иммунореактивность не всех подъядер GLd, а сла-
бо окрашенные PV-ir клетки в GLd не были иден-
тифицированы как экспрессирующие PV. Иначе
как объяснить, что у вьюрка, в GLd которого не
были найдены PV-ir клетки, главное таламореци-
пиентное поле Wulst IHA, содержит терминальный
PV-ir нейропиль [8, 10]. У птиц с высоко развитой
таламофугальной системой, таких как совы, GLd
содержит PV-ir нейроны [15], в незначительном ко-
личестве они найдены в GLd кур [9, 16], что свиде-
тельствует о существовании в таламофугальной си-
стеме у этих видов PV-специфичного компонента.

Межвидовая вариабельность содержания в GLd
PV- и CB-ir нейронов позволяет предполагать, что
GLd анцестральных птиц содержалo оба типа этих
нейронов, а также клетки, экспрессирующие дру-
гие СаВРr, например, CR, найденные в GLd птиц
[9, 10, 16]. В ходе эволюции птиц в дивергентных
линиях под давлением различных требований к об-
работке специфических сигналов окружающего
зрительного мира в различных экологических ни-
шах в GLd возникало преобладание или подавле-
ние вплоть до исчезновения того или иного типа
СаВРr-экспрессирующих нейронов, что объясняет
межвидовую вариабельность их содержания. Эта
идея была высказана в отношении PV- и CB-ir ней-
ронов в GLd млекопитающих на основании значи-
тельной вариабельности их распределения у раз-
ных видов [43] и может быть справедлива в отно-
шении GLd птиц.

В зрительном Wulst птиц до настоящего време-
ни нет детального изучения в одной работе имму-
нореактивности к разным типам CaBPr. У вьюрка
PV-ir мелкие клетки, волокна и точечные структу-

ры описаны в hyperstriatum accessorium (“area a” по
[44], совпадающей с IHA [8]; СВ- и PV-ir клетки
найдены у вьюрков и кур в областях, соответствую-
щих IHA, HA и HD [9]. Эти данные приведены
только в тексте и таблице. В более поздней работе
[10] у вьюрка PV-ir нейропиль был выявлен во всех
трех отделах (HA, IHA, HD), хотя PV-ir клетки в
GLd не были обнаружены. CB-ir нейропиль сход-
ной плотности содержится в HA и IHA. PV-ir клет-
ки найдены только в IHA, тогда как СВ-ir клетки –
во всех отделах (см. табл. 1 [10]). Однако на приво-
димых микрофотографиях с малым увеличением
трудно различить иммунореактивность нейропиля
и клеток к этим протеинам в разных отделах Wulst.
CB иммунореактивность в Wulst детально изучалась
у кур по мере созревания его отделов в процессе ин-
дивидуального развития. У взрослых особей наи-
большая плотность CB-ir нейропиля и CB-ir клеток
наблюдалась в IHA, появляющемся на более позд-
ней стадии эмбриогенеза, по сравнению с НА, HI и
HD [22]. Наличие калбиндин-позитивной иннерва-
ции IHA кур согласуется с содержанием CB-ir кле-
ток в его проекционном ядре GLd [9, 16, 22]. PV им-
мунореактивность в этой работе не изучалась.

Наши данные на голубе частично совпадают с ре-
зультатами, полученными на вьюрках и курах.
Принципиальное сходство состоит в том, что Wulst у
этих видов птиц, так же как у голубя, получает и СВ,
и PV иннервацию, содержит и СВ-, и PV-ir клетки,
хотя распределение и характер СВ и PV иммуноре-
активности в слоях Wulst голубя не полностью сов-
падают с описанными у вьюрка и кур. Обнаружен-
ное нами наличие в IHA/HI голубя дискретных зон
PV- и CB-ir точечного (терминального) нейропиля
позволяет считать этот отдел зоной проекций ней-
ронов GLd соответствующей специфичности, хотя
нельзя исключить и другие источники (претекталь-
ный и тектальный) этой иннервации. Важно отме-
тить, что PV- и CB-ir нейроны содержатся в проек-
ционной сенсомоторной области Wulst голубя, при-
чем наибольшую плотность в таламореципиентном
слое HI имеют PV-ir клетки [45], так же как в
IHA/HI зрительной области Wulst в наших опытах.

Описанные цитоархитектонические (Ниссль,
Гольджи) морфотипы нейронов в зрительном
Wulst птиц на нормальном материале позволяют со-
поставить их с морфотипами PV- и СВ-ir клеток.
PV- и СВ-ir клетки малого размера в IHA/HI голубя
соответствуют короткоаксонным звездчатоподоб-
ным нейронам, очень мелкие иммунореактивные
клетки – сферическим гранулярным нейронам; на
клетках обоих типов оканчиваются терминали аксо-
нов проекционных нейронов GLd (DLL) [3, 20, 30,
46–48]. PV- и CB-ir клетки этих морфотипов в
IHA/HI относятся к геникулореципиентным ней-
ронам, сопоставимым с таламореципиентными
клетками слоя IV первичной зрительной коры мле-
копитающих [48]. Вместе с тем клетки этих типов с
меньшей плотностью, чем в IHA, содержатся также
в НА и HD [30, 47]. Крупные и среднего размера
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клетки НА голубя с длинными, ветвящимися отрост-
ками, содержащие PV или CB, или оба протеина, со-
ответствуют мультиполярным и пирамидоподобным
нейронам с длинными дендритами, описанными в
НА птиц [30, 47]. По локализации, размерам и форме
они могут быть отнесены к эфферентным нейронам с
нисходящими проекциями в тектум и таламус и со-
поставимы с клетками инфрагранулярных слоев
(V и VI) зрительной коры млекопитающих [48, 49].
PV- и CB-ir клетки сходных типов в HD сопостави-
мы с мультиполярными и пирамидными нейронами
слоев II и III зрительной коры [48].

Приведенные данные позволяют утверждать,
что Wulst голубя получает из GLd и PV и CB иннер-
вацию, а также содержит PV- и CB-ir геникулоре-
ципиентные и эфферентные нейроны. Для выяс-
нения вопроса, какие подъядра GLd с разным со-
держанием PV- и CB-ir клеток проецируются в
соответствующие зоны Wulst, необходимо иссле-
дование с использованием комбинации трейсер-
ной техники и PV/CB иммуногистохимии.

Гомология Wulst птиц 
со стриарной зрительной корой млекопитающих
Уже в старых, а затем и в последующих работах

отмечалось большое, хотя и не абсолютное, сход-
ство функциональной организации Wulst у разных
видов птиц и первичной зрительной коры млеко-
питающих, касающееся ретинотопической орга-
низации, свойств рецептивных полей, типа нейро-
нальных реакций на различные зрительные сигна-
лы [23, 39, 50–54].

К настоящему времени выявлена роль таламо-
фугальной системы птиц в решении сложных дис-
криминационных зрительных задач, а также зри-
тельных функций, связанных с различными видами
ассоциативного, экстраполяционного, социально-
коммуникативного, миграционного поведения,
тогда как на протяжении долгого времени домини-
ровало представление о приоритетной роли текто-
фугального пути в организации зрительного пове-
дения птиц [4, 5, 39, 55–60]. Однако при наличии
функционального сходства Wulst и зрительного не-
окортекса млекопитающих открытым оставался
вопрос – является ли это сходство результатом го-
мологии или конвергентной эволюции.

Ревизия классического представления о гомоло-
гии большей части конечного мозга птиц со стриату-
мом (Wulst с гиперстриатумом) была предложена Г.
Картеном [1, 61]. Согласно его революционной кон-
цепции “гомологии клеточных популяций” слой гра-
нулярных клеток в HIS (IНА/HI по новой термино-
логии), получающий наиболее плотные проекции из
GLd, сопоставим с таламореципиентным слоем IV
первичной зрительной коры млекопитающих. Из
IНА/HI зрительная информация переключается в
НА, который является основным источником эффе-
рентных интра- и экстрателэнцефальных проекций,
и сопоставим с инфрагранулярными (V и VI) слоями
зрительной коры млекопитающих. Нейроны HD,

обеспечивающие связи между слоями Wulst и с дру-
гими паллиальными зонами, соответствуют клеткам
супрагранулярных слоев (II, III). Это представление
получило подтверждение во многих морфологиче-
ских, ходологических, нейрохимических исследова-
ниях, а также на основе эмбриогенетических данных
о миграции клеток в Wulst из герминального поля [1,
2, 4, 7, 62–64]. Оно окончательно утвердилось на ос-
новании сходства генных характеристик основных
типов клеток в Wulst и зрительной коре млекопитаю-
щих [23, 27, 63–68].

Таким образом, несмотря на различия струк-
турной организации Wulst и зрительной коры
млекопитающих, они обладают принципиаль-
ным сходством. Оно состоит в содержании в них
трех основных типов нейронов – входных (гени-
кулореципиентных), выходных (интрапаллиально-
проецирующихся) и выходных (экстрапаллиально-
и экстрателэнцефало-проецирующихся), что опре-
деляет сходные механизмы обработки поступаю-
щей зрительной информации.

Наши данные о распределении PV и CB имму-
нореактивности в слоях Wulst выявили определен-
ное сходство с их распределением в слоях зритель-
ной коры многих, так называемых “лабораторных”
млекопитающих (крысы, кошки, мыши, кролики,
обезьяны). Оно касается парвальбумин-позитив-
ной иннервации и наличия мелких PV-ir нейронов
звездчатого и гранулярного типов в главном гени-
кулореципиентном слое IHA/HI голубя (настоя-
щие данные), вьюрка [8, 10], характерных для слоя
IV первичной зрительной коры млекопитающих
[69–78]. Эти отделы у птиц [11] и млекопитающих
[69, 71, 73, 75, 76] характеризуются высокой актив-
ностью СО.

Сходство распространяется на существование в
IHA/HI птиц (настоящие данные; [10, 22]) зоны,
содержащей СВ-ir нейропиль и клетки, так же как
в слое IV зрительной коры млекопитающих. По-
следний состоит из нескольких подслоев (А, В, С),
лучше дифференцированных у приматов. Они по-
лучают проекции из слоев GLd, содержащих раз-
ные морфо-функциональные типы клеток, и, в
свою очередь, сами имеют индивидуальные мор-
фологические, нейрохимические и функциональ-
ные характеристики [77, 79]. Наряду с подслоями,
содержащими PV-ir нейропиль и мелкие PV-ir
звездчатые и гранулярные клетки, в слое IV выде-
лены подслои с СВ-ir клетками и фиброзным ней-
ропилем [70, 72, 77, 80]. Часть клеток с колокализа-
цией СВ и GABA являются тормозными интерней-
ронами, но другие, преимущественно слабо
иммунореактивные, СВ-ir клетки, вероятно, име-
ют сходную функцию с PV-ir клетками, переклю-
чающими сигнализацию в супрагранулярные слои
коры [80]. Таким образом, геникуло-телэнцефаль-
ный путь и у птиц, и у млекопитающих содержит
параллельные, функционально различные, кана-
лы, контролируемые разными СаВРr.
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БЕЛЕХОВА и др.

При проведении сравнительного анализа нельзя
не учитывать вариабельности распределения PV- и
CB-ir таламических проекций и клеток в сенсор-
ных корковых зонах среди представителей дивер-
гентных, особенно отдаленных, таксонов млекопи-
тающих, коррелирует со столь же значительными
различиями ламинарной организации неокортекса
(размеры и степень дифференциации слоев, плот-
ность клеток в них, колонковая организация) меж-
ду представителями так называемых “низших” (ар-
хетипы) наземных млекопитающих (однопроход-
ные, сумчатые, насекомоядные), водных китовых
видов, обладающих 5-слойной агранулярной ко-
рой, и большинством видов “высших” плацентар-
ных млекопитающих (грызуны, хищные, приматы,
человек), которые обладают принципиально сход-
ной гранулярной 6-слойной сенсорной корой.
У “низших” млекопитающих (ехидна, утконос,
сумчатый опоссум) и дельфинов в зрительной и
других сенсорных зонах коры отсутствует или сла-
бо развит гранулярный слой IV, но бóльшую тол-
щину имеют супрагранулярные слои II, III, в кото-
рые у них проецируются в основном нейроны соот-
ветствующих релейных таламических ядер. В GLd
у этих видов преобладают CB-ir нейроны, проеци-
рующиеся в слои III/II зрительной коры, где их ак-
соны оканчиваются на апикальных дендритах пи-
рамидных нейронов [71, 81–89]. Характерно, что у
этих видов высокой активностью СО обладают су-
прагранулярные слои [83, 90], а не слой IV, как у
других млекопитающих с 6-слойной корой I [73, 76].
Распределение CB- и PV-ir нейронов в НА и HD, где
они перекрываются, трудно сопоставимо с их рас-
пределением в супра- и инфрагранулярных слоях
зрительной коры у млекопитающих, у которых оно,
так же как в слое IV, обнаруживает значительную
межвидовую вариабельность [71, 73, 75, 76, 83, 84].
Вместе с тем среди них найдены нейроны, которые
по морфо-ходологическим, нейрохимическим,
включая экспрессию СаВРr, генным характеристи-
кам сопоставимы с нейронами супра- и инфрагра-
нулярных слоев зрительной коры млекопитающих.

Эволюционный консерватизм зрительной коры 
и ее дивергентная специализация среди амниот
Приведенные литературные данные о сходстве

структурно-функциональной организации Wulst
птиц и первичной зрительной коры млекопитаю-
щих свидетельствуют в пользу их гомологии. Это
находит подтверждение в преобразованиях в фило-
генезе прекурсора зрительной коры у общего пред-
ка амниот. Птицы и млекопитающие произошли от
предков двух кладов – зауропсид и синапсид соот-
ветственно, на которые разделились анцестральные
рептилии. В линии зауропсид при переходе от пред-
ковых рептилий к птицам в паллиуме (Wulst) по-
следних, не имеющем типичной для млекопитаю-
щих строгой ламинарной организации, уже сфор-
мирован слой (IHA), сопоставимый с гранулярным
слоем IV коры млекопитающих. Другие отделы

Wulst имеют скорее ядерно-ламинарную структуру;
они содержат смешанную популяцию клеток, сопо-
ставимых с нейронами других слоев коры млекопи-
тающих. Многочисленные литературные данные о
нейрональной организации Wulst и наши данные о
распределении в нем PV- и CB-ir проекций и клеток
различных типов подтверждают это представление.

Решающий аргумент в пользу гомологии палли-
ального Wulst птиц и зрительной коры млекопита-
ющих получен в эмбриогенетических исследова-
ниях. Была обнаружена общая нейрогенетическая
программа развития ламинарной коры млекопита-
ющих (мыши) и ядерно-ламинарного паллиума
птиц (куры). Они обладают принципиально сход-
ным набором основных типов корковых нейронов,
очевидно унаследованным от общего предка птиц
и млекопитающих. Таким образом, ламинарно-
специфичные нейроны коры эволюционно пред-
шествуют развитию их ламинарной организации.
Появление ее у млекопитающих вызвано серией
изменений процессов нейрогенеза и миграции в
ходе индивидуального развития под влиянием
внешних факторов. Благодаря этим изменениям
произошло распределение по слоям прежде пре-
имущественно гомогенно рассеянных множе-
ственных типов нейронов в этих неокортикальных
зонах [88, 91, 92].

В синапсидной линии у рептилий в паллиуме
сформирована 3-слойная дорсальная кора (пре-
курсор неокортекса), в которой таламические аф-
ференты оканчиваются в поверхностном слое (1)
на апикальных дендритах нейронов глубокого кле-
точного слоя (2), сопоставимых соответственно со
слоями I и V/VI в коре млекопитающих [87, 88, 93–
95]. До недавнего времени считалось, что преобра-
зование дорсальной коры предковых рептилий при
переходе к млекопитающим состояло в появлении
отсутствующего у рептилий гранулярного слоя IV,
который становится у млекопитающих главным
таламореципиентным слоем, и в добавлении слоев
II и III [87, 88, 94–96]. Новые молекулярно-генети-
ческие данные, полученные в исследовании конеч-
ного мозга аллигатора, близкородственного пти-
цам вида (архозавры), не подтвердило это пред-
ставление [27]. В дорсальной коре аллигатора
найдены нейроны, имеющие общие гены со всеми
типами неокортикальных нейронов млекопитаю-
щих. В медиальном отделе клеточного слоя описа-
ны две дискретные зоны: одна, содержащая вход-
ные клетки, генетически сходные с таламореципи-
ентными клетками IHA, и слоя IV зрительной коры
млекопитающих, другая, содержащая клетки,
сходные с выходными нейронами НА птиц, и ин-
фрагранулярного слоя V коры млекопитающих. В
латеральном отделе клеточного слоя обнаружены
клетки, имеющие общие генные маркеры с клетка-
ми дорсального мезопаллиума (HD по [6]), форми-
рующие интрапаллиальные связи, так же как клет-
ки слоев II и III в коре млекопитающих. Детальное
рассмотрение гомологии Wulst и дорсальной коры



ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 55  № 4  2019

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ КАЛЬЦИЙ-СВЯЗЫВАЮЩИХ ПРОТЕИНОВ 291

аллигатора представлено в работе Briscoe, Ragsdale,
2018) [27]. Клетки, имеющие общие гены с клетка-
ми гранулярного слоя IV млекопитающих, были
найдены в дорсальной коре другого вида рептилий
черепах [67]. Вместе с тем исследование генных
маркеров паллиума в эмбриогенезе ящерицы при-
вело к иному выводу о неокортикальном прекурсо-
ре [97]. Он представлен у ящериц небольшой обла-
стью в ростральном, медиодорсальном отделе, срав-
нимой по топографии с Wulst птиц, и по генным
клеточным маркерам с Wulst и неокортексом млеко-
питающих. Большая часть дорсальной коры ящериц
согласно представлению этих авторов [97] сравнима с
гиппокампом и энторинальной корой. Авторы рас-
пространяют это представление и на другие виды
рептилий, хотя оно не согласуется с данными о нали-
чии прямых геникуло-кортикальных проекций в
дорсальной коре черепах и ящериц, тогда как талами-
ческие проекции к предполагаемому в работе гомо-
логу неокортекса ящериц не известны.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Множественные различные пути специализа-

ции зрительной таламофугальной системы в ди-
вергентных таксонах млекопитающих, птиц и реп-
тилий обусловлены влиянием функциональных
(эпигенетических) факторов, связанных с разно-
образными экологическими нишами обитания
разных видов. Различия специализации нашли от-
ражение в огромной вариабельности организации
этой системы, особенно ее кортикальных центров,
у млекопитающих и зауропсидных амниот. Вместе
с тем эволюционно консервативной чертой тала-
мофугальной системы всех амниот является нали-
чие в ней параллельных структурно-функциональ-
ных каналов, источниками которых служат сход-
ные типы ганглиозных клеток сетчатки, дискретно
проецирующихся в GLd у птиц и млекопитающих
[39, 98]. У последних они представлены известны-
ми Х/Р, Y/M и W/K ретино-геникуло-кортикаль-
ными путями. Есть основания предполагать, что
индивидуальные функции этих каналов у птиц, так
же как у млекопитающих [43, 69, 99] обеспечива-
ются разными типами кальций-связывающих про-
теинов. Заслуживает дальнейшего изучения тот
факт, что, несмотря на преобладание в главном
проекционном ядре GLd голубя (DLL) CB-ir ней-
ронов, зона PV-ir терминального нейропиля и
PV-ir мелких клеток в таламореципиентном отделе
Wulst (IHA/HI) более значительна, чем зона кал-
биндин-позитивной иннервации. В этой связи
важно отметить, что выявленные в Wulst раздель-
ные зоны представительства полей сетчатки полу-
чают афференты от популяций разных проекцион-
ных клеток в подъядрах GLd [39], но неизвестно,
отличаются ли они экспрессией PV и СВ. Выявить
в GLd птиц клетки-источники PV- и CB-ir проек-
ций, их локализацию в Wulst, определить их принад-
лежность к проекционным или локальным типам
нейронов – предмет дальнейших исследований.
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DIstribution Patterns of Calcium-Binding Proteins and Cytochrome Oxidase Activity 
in The Projection Zone (WULST) of the Pigeon Thalamofugal Visual Pathway: 

A Discussion in the Light of Current Concepts of Homology between the Avian WULST 
and Mammalian Striate (Visual) Cortex

M. G. Belekhovaa,#, N. B. Kenigfesta, D. S. Vasilyeva, and T. V. Chudinovab

a Sechenov Institute of Evolutionary Physiology and Biochemistry, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
b St. Petersburg State University, St. Petersburg, Russia
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This speculative article focuses on the current concepts of the architectonics of the hyperpallial projection zone
(Wulst) in the avian thalamofugal visual pathway and the distribution of calcium-binding proteins parvalbumin
(PV) and calbindin (CB) and cytochrome oxidase (CO) activity in these brain regions of birds, including our his-
tochemical and immunohistochemical data obtained on the pigeon. In the major thalamorecipient sensory area
of the Wulst, n. interstitialis hyperpallium apicale/hyperpallium intercalatum (IHA/HI), three discrete zones are
identified: two, containing a punctate PV-ir neuropil and a densely packed population of predominantly PV-ir
stellate and granular cells, and a single zone formed by a punctate CB-ir neuropil and predominantly CB-ir cells.
The IHA/HI area is distinguished by a high CO activity. In the hyperpallium apicale (HA) and hyperpallium
densocellulare (HD), PV- and CB-ir neurons of varied morphotypes are scattered diffusely throughout the neu-
ropil, which is moderately immunoreactive to both calcium-binding proteins. These areas are characterized by
the presence of large pyramidal-like and multipolar PV- and CB-ir neurons with long branched dendrites form-
ing a cellular fibrous layer in the superficial HA region. It is concluded that the thalamofugal visual pathway in
the pigeon has two, PV- and CB-specific, channels. We provide a comparative analysis of the variability of these
channels in different avian species, which is supposed to be due to variable ecological and adaptive factors. Within
the modern idea about the organization and evolutionary origin of the avian Wulst and mammalian striate (vi-
sual) cortex, the homology between these brain structures is discussed.

Keywords: thalamofugal visual system, pigeon, parvalbumin, calbindin, cytochrome oxidase, Wulst homology
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