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Основной объем зрительных афферентов у
большинства млекопитающих с высокоорга-
низованным зрением проецируется в зри-
тельные ядра таламуса, основным из которых
является дорзальное ядро наружного колен-
чатого тела (НКТд). Золотой век интереса к
этому ядру пришелся на начало 60-х–конец
90-х гг. прошлого века, и большинство этих
работ было выполнено на кошке. В нынеш-
нем веке произошло значительное усиление
внимания к этической стороне физиологиче-
ского эксперимента, что не может не радо-
вать; однако одним из следствий стало сни-
жение числа работ, выполняемых на этой жи-
вотной модели. На настоящий момент
большинство работ в обозреваемой тематике
проводят с использованием модели грызу-
нов; а в отряде Carnivora на смену кошке при-
шел хорек. При этом значительная часть дан-
ных, полученных на кошке, не повторена на
иных животных моделях; а огромный объем
информации, получаемый сегодня с исполь-
зованием растущей мощи молекулярно-гене-
тических методов, очевидно, не был получен
ранее при изучении кошки. Таким образом,
существует определенный разрыв между зна-
нием об анатомии и гистологии НКТд, базо-

вых электрофизиологических свойств его
нейронов, и информацией о синтезе тех или
иных молекулярных маркеров, работе от-
дельных генов в норме и при модификации
зрительного опыта. В соответствии с этим в
первой части обзора представлены базовые
данные о развитии анатомии, гистологии и
физиологии НКТд, полученные на кошке,
тогда как во второй – представления о моле-
кулярно-генетических механизмах развития
НКТд, полученных, главным образом, с ис-
пользованием модели грызунов.

1. Макро- и микроанатомия наружного 
коленчатого тела

Анатомия НКТд разнится в ряду млекопи-
тающих (Manger et al., 2010), при этом общим
остается ламинарное (слоистое) строение
(визуализированное как с помощью общих
гистологических, так и специальных имму-
ногистохимических методов), которое выяв-
лено у представителей отряда приматы (Doty
et al., 1966; Kageyama, Wong-Riley, 1984; Xu
et al., 2001), хищные (Kageyama, Wong-Riley,
1984; Zahs, Stryker, 1985; Najdzion et al., 2009),
включая ластоногих (Turner et al., 2017), гры-

УДК 612.82+612.84

ОБЗОРЫ И ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ СТАТЬИ



312

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 3  2023

МИХАЛКИН, МЕРКУЛЬЕВА

зуны (Reese, 1988; Grubb, Thompson, 2004;
Najdzion et al., 2009), зайцеобразные (Najdzi-
on et al., 2009), копытные (Clarke et al., 1988),
сумчатые (Sanderson et al., 1984). В данном
обзоре мы рассмотрим строение и развитие
НКТд хищных на примере кошки – класси-
ческого модельного объекта для изучения
функции зрения.

Слои НКТд у кошки именуются (с дорзаль-
ного по вентральный) А, А1, Сm, С1, С2, С3.
Слои также подразделяют на крупноклеточ-
ные (магноцеллюлярные): А, А1 и С крупно-
клеточный (Сm) и мелкоклеточные (парво-
целлюлярные): С1, С2, С3, иначе, Сp слои

(Payne, Peters, 2002) (рис. 1). Крупноклеточ-
ные А-слои гораздо толще С-слоев, границы
между ними легко просматриваются. Рети-
нальные входы из разных глаз в слоях НКТд
чередуются: слои А, Сm, С2 получают входы
из назальной контралатеральной сетчатки;
слои А1, С1 – из темпоральной ипсилате-
ральной сетчатки; а слой С3 не имеет рети-
нальных входов (Graham, 1977; Guillery et al.,
1980).

К вентральной поверхности НКТд через
оптический тракт приходят ретино-генику-
лятные волокна, а с дорзальной поверхности
ядра через оптическую радиацию выходят ге-

Рис. 1. Общая схема топики дорзального ядра наружного коленчатого тела (LGNd). Показаны представи-
тельство контралатерального (темно-серый) и ипсилатерального (светло-серый) глаз, а также грубая ре-
тинотопическая схема в градусах поля зрения: вдоль представительства вертикали (на сагиттальной плос-
кости, САГИТТ) и горизонтали (на фронтальной плоскости, ФРОНТ). Стрелками отмечено направление
зрительного потока: через оптический тракт – в зрительные ядра и через оптическую радиацию – в зри-
тельную кору. A, A1, Cm, Cp – слои LGNd; D, V, M, L, R, C – дорзальный, вентральный, медиальный, ла-
теральный, ростральный и каудальный полюса головного мозга. 
Fig. 1. Scheme of the dorsal lateral geniculate nucleus (НКТд). The representation of a contralateral (dark-gray) and
ipsilateral (light-gray) eye are shown. Rough retinotopic map is shown along vertical (in sagittal plane, САГИТТ)
and horizontal (in frontal plane, ФРОНТ) meridians’ representation in degrees of the visual field. Arrows indicate
direction of the visual information f low from the optical tract through the thalamic visual nucleus to the optical ra-
diation going to the primary visual cortex. A, A1, Cm, Cp – layers of НКТд; D, V, M, L, R, C – dorsal, ventral,
medial, lateral, rostral, and caudal.
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никуло-корковые волокна. Входящие рети-
нальные волокна упорядочены в соответ-
ствии с их ретинотопикой и плотно ветвятся
при входе в соответствующий слой НКТд, за-
нимая примерно 0.3 мм в медиолатеральном
и 0.5 мм в рострокаудальном направлении
(Szentágothai, 1973). Ретинальные волокна,
представляющие одну и ту же часть поля зре-
ния разных сетчаток, в соседних слоях вы-
ровнены друг относительно друга и формиру-
ют единую колонку, проходящую через всю
толщу НКТд (Tello, 1904; Hayhow, 1958; Bish-
op et al., 1962; Szentágothai, 1973). На этой ана-
томической основе сформированы функцио-
нальные проекционные колонки (Sanderson,
1971b; Szentágothai, 1983), в пределах которых
нейроны имеют близко расположенные ре-
цептивные поля. В центральной части НКТд
для проекционных колонок показаны: 1) ро-
стральный уклон по отношению к границе
между слоями (около 40° – замерен нами по
представленным в статье иллюстрациям) в
сагиттальной плоскости (Bishop et al., 1962;
Sanderson, 1971a); 2) ориентация под прямым
углом (90°) к границам между слоями – во
фронтальной плоскости (Bishop et al., 1962;
Eysel, Wolfhard, 1983) (но также есть данные и
об их медиальном уклоне (45°) (Sanderson,
1971a)). В свою очередь, ретинотопическая
организация НКТд и угол наклона проекци-
онных колонок влияют на морфометриче-
ские особенности нейронов А-слоев НКТд, у
многих из которых ориентация сомы и денд-
ритного древа релейных нейронов повторяет
угол наклона проекционных колонок (Fried-
lander et al., 1979, 1981; Mikhalkin, Merkulyeva,
2021) (рис. 2 (б)).

Клеточный состав дорзального наружного
коленчатого тела. Как уже было сказано в од-
ном из предыдущих обзоров (Меркульева,
2019), существует несколько классификаций
нейронов НКТд, основанных на их морфоло-
гических особенностях и/или функциональ-
ных характеристиках.

Классификация R.W. Guillery. Наиболее ста-
рая классификация была предложена R.W.
Guillery (Guillery, 1966), который подразде-
лил релейные нейроны НКТд на 4 типа. Ней-
роны I типа – наиболее крупные с радиально
расходящимися дендритами, свободно пере-
секающими границы между слоями. Нейро-
ны II типа имеют сому среднего размера, а их
дендритное древо ветвится, главным обра-
зом, перпендикулярно границе между слоя-
ми. Отличительными особенностями данных

нейронов являются: 1) ветвление дендритов в
пределах слоя залегания сомы; 2) наличие ко-
ротких плотно упакованных отростков, рас-
полагающихся близко к местам ветвления
дендритов и напоминающим виноградные
грозди (grape-like). Нейроны I и II типов ло-
кализуются главным образом в крупнокле-
точных слоях НКТд. Нейроны III типа имеют
наименьший размер сомы среди прочих ти-
пов, тонкие извилистые дендриты со множе-
ством коротких отростков и аксоны, не выхо-
дящие за пределы своего слоя. Эти нейроны
встречаются в НКТд повсеместно. Нейроны
IV типа преимущественно локализуются в
вентральных слоях НКТд, имеют сому сред-
него размера и дендриты, ориентированные
параллельно слоям. Клетки I, II и IV типов
являются релейными, их аксоны восходят в
зрительную кору, клетки III типа могут быть
как интернейронами, так и релейными клет-
ками (Friedlander et al., 1981). Важно отме-
тить, что эти четыре типа нейронов, как по-
лагал сам автор классификации, описывают
только 60% клеток НКТд, остальные 40%
имеют смешанные характеристики и не могут
быть четко причислены к одному из выше-
описанных типов (Guillery, 1966).

X-Y-W классификация1. По аналогии с ган-
глиозными клетками сетчатки, релейные
нейроны НКТд подразделяют на X, Y, и W ти-
пы. Для определения принадлежности клет-
ки к тому или иному типу оценивают такие ее
электрофизиологические параметры, такие
как размер рецептивного поля, скорость от-
вета на стимуляцию хиазмы, линейность
пространственной суммации (Wilson et al.,
1976; Friedlander et al., 1981; Stanford et al.,
1981).

Для Y- и W-нейронов характерен относи-
тельно большой размер рецептивного поля,
напротив, X-нейроны обладают наименьши-
ми рецептивными полями при условии их за-
мера в одном и том же ретинотопическом
представительстве (Hoffmann et al., 1972; Wil-
son et al., 1976; Friedlander et al., 1981). Рецеп-
тивные поля нейронов всех типов увеличива-
ются от представительства центра к перифе-
рии поля зрения (Hoffmann et al., 1972).
Скорость ответа на электрическую стимуля-
1 Основы X-Y-W классификации были представлены

ранее (Меркульева, 2019). В данном обзоре основной
объем информации о строении и развитии НКТд бу-
дет связан с нейронами Y и X типов, поскольку ин-
формация о развитии W-нейронов скудна.
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цию хиазмы минимальна у Y-нейронов, X-
нейроны имеют промежуточные значения, и
W-нейроны характеризуются наиболее дол-
гой задержкой ответа на стимуляцию (Hoff-
mann et al., 1972; Wilson et al., 1976). Однако,
стоит отметить, что по крайней мере X-и Y-
популяции нейронов могут пересекаться по

вышеописанным параметрам. Определяю-
щим критерием для их разделения является
линейность и нелинейность ответа на предъ-
являемый стимул (Enroth-Cugell, Robson,
1966; Shapley, Hochstein, 1975; Derrington,
Fuchs, 1979). В первом случае можно найти
такое соотношение темных и светлых зон

Рис. 2. Поворот дорзального наружного коленчатого тела (LGNd) кошки относительно базовых координат
мозга в ходе развития. (а) – пренатальный поворот НКТд в горизонтальной плоскости; E42, Е53, Е63 –
дни пренатального/эмбрионального развития; черным и белым показана локализация ипсилатеральных
и контралатеральных ретиногеникулятных проекций соответственно, серым показаны смешанные про-
екции (б) – постнатальный поворот НКТд в сагиттальной плоскости (по Elgeti et al., 1976); средний угол
наклона сомы релейных нейронов А-слоев НКТд относительно межслойной границы отмечен штрихов-
кой, а также схематически показан на нижних вставках в соответствие с (Mikhalkin, Merkulyeva, 2021); P0,
P28 – дни постнатального развития, ВЗР – взрослые животные; А, А1, Сm, Сp – слои НКТд; PGN – пе-
ригеникулятное ядро; D, V, M, L, R, C – дорзальный, вентральный, медиальный, латеральный, ростраль-
ный и каудальный полюса головного мозга. 
Fig. 2. Rotation of the dorsal lateral geniculate nucleus (НКТд) of the cat relative to the basic brain coordinates
during development. (а) – prenatal rotation of НКТд in horizontal plane; E42, E53, E63 – days of the prenatal/em-
bryonal development; black – ipsilateral, white – contralateral, gray – intermixed retinal projections. (б) – postna-
tal rotation of НКТд in sagittal plane (Elgeti et al., 1976); oblique lines and inserts below НКТд – the average angle
of the soma inclination of relay neurons in A-layers relative to the interlaminar border (Mikhalkin, Merkulyeva,
2021); P0, P28 – days of postnatal development, ВЗР – adult animals; А, А1, Сm, Сp – layers of НКТд; PGN –
perigeniculate nucleus; D, V, M, L, R, C – dorsal, ventral, medial, lateral, rostral, and caudal.
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стимула, когда возбуждение становится рав-
но торможению и клетка не отвечает на появ-
ление такого стимула в ее рецептивном поле,
а в случае с нелинейным ответом такого по-
ложения найти невозможно (Enroth-Cugell,
Robson, 1984). Линейные свойства ответа
присущи как X-, так и Y-нейронам, а нели-
нейные – особенность Y-клеток (Enroth-
Cugell, Robson, 1966; Shapley, Hochstein, 1975;
Derrington, Fuchs, 1979; Enroth-Cugell et al.,
1983). W-клетки включают в себя как клетки с
линейным, так и с нелинейным ответом (En-
roth-Cugell et al., 1983), и определяющей для
них является скорость проведения нервного
импульса (Wilson et al., 1976).

По морфометрическим параметрам Y-ней-
роны – это клетки наибольшего размера с яр-
ко выраженным набором черт клеток I-го ти-
па, однако они также могут разделять часть
характеристик клеток II-го типа по Guillery
(Friedlander et al., 1981; Stanford et al., 1981).
Нейроны X-типа обладают сомой среднего
размера, их морфология совпадает с клетка-
ми II–III-го типов (Friedlander et al., 1981;
Stanford et al., 1981). Нейроны W-типа совпа-
дают по характеристикам с нейронами IV ти-
па (Friedlander et al., 1981; Stanford et al., 1981).

Распределение X-, Y-, W-нейронов также
различно: X- и Y-нейроны приурочены к
крупноклеточным, а W-нейроны – к мелко-
клеточным слоям НКТд. В наиболее широ-
ких слоях А и А1 НКТд доля Y-нейронов по
отношению к X-нейронам растет от предста-
вительства центра поля зрения к представи-
тельству периферии (с 34 до 73%) (Hoffmann
et al., 1972; LeVay, Ferster, 1977). Кроме того,
Y-нейроны тяготеют к границам А-слоев, X-
нейроны – к их центрам (Mitzdorf, Singer,
1977; Bowling, Wieniawa-Narkiewicz, 1986).

ON-OFF классификация. Еще на заре изу-
чения электрофизиологических свойств зри-
тельных нейронов последние были подразде-
лены на два основных типа: ON-клетки, реа-
гирующие на включение света, и OFF-
клетки, реагирующие на его выключение
(Hartline, 1938), что позднее было объяснено
строением их рецептивного поля, которое
имеет либо возбуждающий центр и тормоз-
ную периферию (ON тип), либо наоборот
(OFF тип) (Kuff ler, 1953; Enroth-Cugell,
Robson, 1966). В электрофизиологических
исследованиях показано, что у кошки ней-
роны Y-ON типа численно доминируют в
верхней части слоев А и А1, нейроны Y-OFF
типа – в нижних частях этих слоев. X-ON

нейроны слоя А численно доминируют в его
верхней части, а X-OFF нейроны – в его ниж-
ней части; в слое А1 X-клетки обоих подти-
пов распределены равномерно (Bowling, Wie-
niawa-Narkiewicz, 1986, 1987; Bowling, Caver-
hill, 1989). Это отличается от четких OFF и
ON подслоев в НКТд хорька (Zahs, Stryker,
1985), норки (Le Vay, McConnell, 1982), ту-
пайи (Le Vay, McConnell, 1982).

Lagged-non-lagged классификация. Х- и Y-ней-
роны НКТд также подразделяют на так назы-
ваемые “запаздывающие” (lagged) и “не за-
паздывающие” (non-lagged) подтипы, соглас-
но делению D.N. Mastronarde (Mastronarde,
1987). “Запаздывающие’ нейроны реагируют
на зрительную стимуляцию первичным тор-
можением, что является причиной времен-
ной задержки основной волны импульсации
(Mastronarde, 1987; Humphrey, Weller, 1988a;
Saul, 2008). Пока не получено достоверных
данных в пользу различной пространствен-
ной локализации “запаздывающих” и “не за-
паздывающих” нейронов как по разным сло-
ям НКТд, так и по их глубине (Humphrey,
Weller, 1988a, 1988b)2.

2. Ретино-геникулятные,
геникуло-корковые 

и корково-геникулятные проекции
Ретино-геникулятные волокна W гангли-

озных нейронов оканчиваются в Сp слоях,
волокна Y-нейронов – в слоях А, А1 и Сm, во-
локна X-нейронов – в слоях А и А1; в целом,
нейроны определенного слоя НКТд получа-
ют входы от ганглиозных клеток сетчатки
“своего” типа (Sur et al., 1987). При этом от-
дельные аксоны W и X ганглиозных нейронов
сетчатки оканчиваются только в одном слое,
тогда как аксоны Y ганглиозных нейронов
контралатеральной сетчатки имеют тенден-
цию терминироваться сразу в двух слоях: А и
Сm (Bowling, Michael, 1984; Sur et al., 1987;
Tamamaki et al., 1995). Отметим также, что су-
ществуют данные в пользу конвергенции ре-
тинальных входов разных типов (Y и X) на
едином принимающем нейроне НКТд (Sing-
er, Bedworth, 1973; Garraghty, 1985).

Геникулятные проекции широко расходятся
по зрительной коре, но в целом большинство
геникуло-корковых волокон НКТд следуют в
2 Подобное отсутствие четкой закономерности в про-

странственном распределении “запаздывающих”
нейронов показано и у приматов (Saul, 2008).
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корковые поля 17, 18 и 19. При этом в поле
17 оканчиваются аксоны клеток, располо-
женных во всех слоях НКТд (Rosenquist et al.,
1974); большинство геникуло-корковых ак-
сонов, оканчивающихся в поле 18, приходит
из слоев А, А1 и Сm; в поле 19 оканчиваются
главным образом аксоны нейронов С-слоев
(Holländer, Vanegas, 1977; Niimi et al., 1981).
Доминирующим входом в поле 18 являются
волокна Y-нейронов (Stone, 1983); в поле 19 –
волокна W-нейронов (Dreher et al., 1980).

В первичной зрительной коре (поля 17 и 18)
волокна X-нейронов терминируются по всей
толщине слоев IV и VI; волокна W-нейронов
ветвятся в слоях I, III и IV, а волокна Y-ней-
ронов ветвятся главным образом в верхней
половине слоя IV (слое IVА), слое VI, а также
в нижней части слоя III (Ferster, Levy, 1978;
Niimi et al., 1981; Freund et al., 1985; Humphrey
et al., 1985a, 1985b; Boyd, Matsubara, 1996;
Kawano, 1998) (рис. 3). На основании паттер-
на входов в первичную зрительную кору вы-
деляют три основные субпопуляции Y-ней-
ронов НКТд: посылающие аксоны исключи-
тельно в поле 17, в поле 18 и образующие
бифуркации в оба зрительные поля (Freund

et al., 1985; Humphrey et al., 1985a, 1985b). При
этом в поле 18 в основном приходят аксоны
Y-нейронов, расположенных в нижней части
слоя А1 и в слое Сm (Niimi et al., 1981; Geisert,
1985; Humphrey et al., 1985b).

Основной объем корково-геникулятных
проекций берет начало в VI слое первичной
зрительной коры и терминируется преиму-
щественно в слоях А и А1 (Gilbert, Kelly, 1975;
LeVay, Sherk, 1981; Weber, Kalil, 1987; Murphy,
Sillito, 1996) (рис. 3). Выявлено несколько от-
личий между нисходящим влиянием полей 17
и 18. Во-первых, аксональное ветвление ней-
ронов поля 18, отвечающих на стимуляцию
ипсилатерального глаза, тяготеет к соответ-
ствующему слою НКТд гораздо больше, чем
аксональное ветвление нейронов поля 18, от-
вечающих на стимуляцию контралатерально-
го глаза, подобной зависимости для поля 17 не
показано (Murphy et al., 2000). Во-вторых, ак-
соны полей 17 и 18 предпочитают разные ча-
сти слоев А и А1: нижнюю часть – аксоны по-
ля 18 и верхнюю часть – аксоны поля 17 (Mur-
phy et al., 2000). В-третьих, отличительной
особенностью нисходящих аксонов поля 18
является густое ветвление в С-слоях, не зави-

Рис. 3. Схема связей дорзального наружного коленчатого тела (НКТд) с полями первичной зрительной коры
17 (area 17) и 18 (area 18). I–VI – слои коры; прямоугольники с обозначениями X, Y, W – область ветвления
геникуло-корковых волокон, образуемых нейронами разных проводящих каналов; пустые прямоугольни-
ки – область залегания нейронов, дающих начало корково-геникулятным аксонам. 
Fig. 3. Scheme of connections between the dorsal lateral geniculate nucleus (НКТд) and areas 17/18 of the primary
visual cortex. I–VI – cortical layers; rectangles with signatures X, Y, W – the area of arborization of geniculo-cortical
axons, initiated by neurons of corresponding visual pathways; empty rectangles – the area of localization of neurons
initiating cortico-geniculate axons.
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сящее от глазодоминантности инициальных
нейронов (Updyke, 1975; Murphy et al., 2000).

3. Особенности развития анатомии НКТд
В ходе онтогенетического развития НКТд

кошки вращается относительно базовых ко-
ординат мозга. В пренатальный период (меж-
ду Е40 и Е60) НКТд разворачивается на 90° в
горизонтальной плоскости, перемещаясь в
заднелатеральном направлении (Sretavan,
Shatz, 1987) (рис. 2 (а)). В постнатальный пе-
риод происходит разворот НКТд почти на 90°
в сагиттальной плоскости в вентро-каудаль-
ном направлении (Elgeti et al., 1976; Kalil,
1978b), что особенно выражено в первые не-
дели жизни (рис. 2 (б)). Одновременно с по-
воротом ядра происходит смещение его внут-
ренних структурных элементов, что отражается
в изменении угла наклона сомы нейронов А-
слоев относительно межслойной границы при-
мерно на 25° (рис. 2 (б)) (Mikhalkin, Merkulyeva,
2021).

В постнатальный период продолжает зна-
чительно изменяться форма НКТд, стано-
вясь более изогнутой. Завершается формиро-
вание слоев НКТд: прослойки белого веще-
ства между ними становятся отчетливо
видимыми к концу первой недели (Kalil,
1978b). Также НКТд существенно увеличива-
ется в объеме: с 4 мм3 у новорожденных до
27 мм3 у взрослых; при этом между 2-ой и 3-ей
неделями происходит утроение объема, а к
8-й неделе объем достигает 85% от такового у
взрослых животных (Elgeti et al., 1976; Kalil,
1978b; Hickey, 1980).

4. Пренатальное развитие нейронов 
дорзального наружного коленчатого тела, 

геникулопетальных
и геникулофугальных проекций

Формирование общей анатомии НКТд, а
также его общих функциональных карт, в том
числе ретинотопической, происходят во вре-
мя пренатального онтогенеза. Эти процессы
регулируются внутренними молекулярными
факторами, такими как эфрины и их рецеп-
торы. Созревание нейрональных сетей НКТд
под действием внешних факторов (сенсорно-
го окружения) происходит во время постна-
тального онтогенеза, в частности особого пе-
риода, названного “критическим” (Huber-
man et al., 2005, 2008; Pfeiffenberger et al., 2006;
Teo et al., 2012).

Пренатальное развитие сетчатки и НКТд.
Ганглиозные клетки сетчатки появляются у
кошки в районе 21–36 дней эмбрионального
развития (Е21–Е36) (Walsh et al., 1983). Ган-
глиозные клетки созревают в направлении от
area centralis к периферии (Sherman, Murray
Sherman, 1972; Walsh et al., 1983; Rapaport,
Stone, 1984; Walsh, Polley, 1985; Паникян,
2009), при этом их различные популяции (X,
Y, W) генерируются последовательно, но с
определенным наложением по времени
(Walsh et al., 1983; Walsh, Polley, 1985). Сред-
ние по размеру (X-клетки) появляются пер-
выми, примерно на четыре дня раньше (E22),
чем крупные Y-клетки (E25); W-клетки гене-
рируются во время всего периода заложения
ганглиозных клеток (Walsh et al., 1983; Walsh,
Polley, 1985). Различие в нейрогенезе Y- и X-
клеток отражено в порядке залегания соот-
ветствующих волокон в оптическом тракте:
аксоны X-клеток, появившиеся раньше, за-
легают дорзомедиально, аксоны Y-клеток,
появившихся позже – вентролатерально
(Torrealba et al., 1982; Mastronarde, 1984;
Walsh, Guillery, 1984, 1985; Reese et al., 1991).

Одновременно с генерацией ганглиозных
клеток сетчатки, между E22 и E32, происхо-
дит нейрогенез клеток НКТд, при этом ка-
кая-либо четкая очередность появления раз-
личных морфологических классов клеток не
показана (Hickey, Hitchcock, 1984; Hitchcock
et al., 1984; Weber et al., 1986). Ретино-генику-
лятные волокна прорастают в область буду-
щего расположения слоев А и А1 в период
между Е32 и Е37 (Shatz, 1983); при этом аксо-
ны ганглиозных клеток контралатерального
глаза достигают НКТд на три дня раньше,
чем аксоны ипсилатерального глаза (Linden
et al., 1981; Shatz, 1983). Аксоны X-клеток сет-
чатки достигают НКТд раньше, чем аксоны
Y-клеток (Sur, 1988; Garraghty et al., 1998), что
согласуется с порядком генерации соответ-
ствующих ганглиозных нейронов.

В районе Е36 нейроны НКТд уже имеют
несколько биполярных слабо ветвящихся
дендритов, ориентированных перпендику-
лярно пиальной поверхности, параллельно
радиальной глии и врастающим ретино-ге-
никулятным волокнам. Постепенно дендрит-
ное древо разрастается, на его поверхности
увеличивается количество шипиков, а к Е45
ретино-геникулятные аксоны начинают се-
грегироваться по глазоспецифичным слоям
(Dalva et al., 1994). При этом до E47 контрала-
теральные аксоны частично ветвятся в преде-
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лах слоев ипсилатерального глаза (Bowling,
Michael, 1980, 1984; Sur, Sherman, 1982), что
приводит к доминированию в НКТд контра-
латеральных проекций (Linden et al., 1981;
Shatz, 1983). Процесс дальнейшей сегрегации
ретино-геникулятных аксонов по глазоспе-
цифичным слоям протекает в период с E47 по
E60, и к моменту рождения (у кошки бере-
менность длится 62–65 дней) они почти пол-
ностью разделены (Shatz, 1983; Shatz, Kirk-
wood, 1984; Sretavan, Shatz, 1986).

Эксперименты по ранней монокулярной
энуклеации (Е36–P0) показали, что возмож-
ность ветвления ретино-геникулятных аксо-
нов ганглиозных нейронов интактного глаза
в зоне НКТд, отведенной для удаленного гла-
за, у Y-клеток сохраняется по крайней мере
до момента рождения, тогда как у X-клеток
такая способность исчезает уже к E44 (Garra-
ghty et al., 1998). Также выявлено последую-
щее сокращение доли Y у взрослых животных
(White et al., 1989). Оба факта указывают на
бóльшую внутреннюю детерминированность
X, по сравнению с Y-нейронами (Garraghty
et al., 1998).

Сегрегация ретино-геникулятных аксонов
в глазоспецифичные слои НКТд определяет-
ся как внутренними молекулярными марке-
рами (Land, Shamalla-Hannah, 2001), так и ре-
тинальными волнами сетчатки (Firth et al.,
2005; Huberman et al., 2006; Ackman et al.,
2012). Ретинальные волны – волны синхрон-
ной активности ганглиозных клеток сетчат-
ки – наблюдаются во время позднего прена-
тального и раннего постнатального периодов
(Meister et al., 1991). Ретинальная волна в од-
ном из глаз возникает независимо по време-
ни от волны другого глаза, таким образом ре-
лейные клетки НКТд получают синхронные
входы только от одного из глаз. Соответству-
ющее формирование слоев НКТд вероятно
происходит согласно принципу Хебба (Hebb,
1949): клетки, которые разряжаются вместе,
связываются вместе. Синхронная активация
обоих глаз нарушает сегрегации слоев, асин-
хронная стимуляция – усиливает (Zhang
et al., 2011). В этот же период отмечена повы-
шенная возбудимость клеток НКТд, что де-
лает их более восприимчивыми к воздей-
ствию ретинальных волн (Ramoa, McCor-
mick, 1994; Lo et al., 2002).

К моменту рождения слои НКТд уже хоро-
шо различимы, клетки НКТд увеличиваются
в размере (на 190% по сравнению с исходным
размером), а их дендритное древо от изна-

чально биполярного становятся мультипо-
лярным (Dalva et al., 1994). Процессы сегрега-
ции ретино-геникулятных аксонов и образо-
вания слоев НКТд сопровождаются
значительным (в 5–6 раз) сокращением чис-
ла ганглиозных клеток сетчатки и частичной
элиминацией аксонов оптического нерва
(Williams et al., 1986; Wong, Hughes, 1987). По-
скольку в этот период у грызунов и приматов
показана элиминация клеток самого НКТд
(Williams, Rakic, 1988), полагаем, что подоб-
ный процесс имеет место и у хищных.

Пренатальное развитие связей между НКТд
и первичной зрительной корой. Уже к Е35, че-
рез три дня после окончания деления клеток
НКТд, в зрительной радиации обнаружива-
ются первые геникуло-корковые аксоны, а к
Е36 первые из них достигают субпластинки
(Shatz, Luskin, 1986; Ghosh, Shatz, 1992; Dalva
et al., 1994)3. На протяжении двух последую-
щих недель геникуло-корковые аксоны про-
должают накапливаться и интенсивно вет-
виться в субпластинке, не заходя при этом в
вышележащие корковые слои, за одним ис-
ключением: начиная с Е40 определяется не-
большое количество геникуло-корковых ак-
сонов в маргинальной зоне (предшественник
I слоя коры) (Shatz, Luskin, 1986; Ghosh,
Shatz, 1992). К Е50–Е55 геникуло-корковые
аксоны обнаруживаются в будущих слоях V–
VI, а к рождению – и в слое IV. В это же время
усиливаются проекции в слой I (Shatz,
Luskin, 1986). Прорастание генигулятных
входов в кору происходит в порядке форми-
рования ее слоев (изнутри–снаружи), но с
определенной задержкой, в ходе которой
клетки целевых слоев заканчивают мигра-
цию; например, слой VI появляется в E31–Е36,
геникулятные аксоны в нем – в Е50–Е55,
слой IV появляется в Е37–Е43, геникулятные
аксоны в нем – к моменту рождения. В слоях
II–III миграционные процессы длятся
вплоть до 3-й постнатальной недели (Luskin,
Shatz, 1985; Shatz, Luskin, 1986).

Первые корково-таламические проекции
образуются субпластинкой на сроках Е30–Е36;
к Е43 обнаруживаются первые нисходящие
проекции от глубоких слоев коры (V/VI) (Mc-
Connell et al., 1989). В этот период корково-
таламические аксоны скапливаются в ПГЯ, и
лишь к Е55 начинают проникать в собствен-
но НКТд, где их плотность значительно на-
3 Субпластинка – транзиторное клеточное образование,

подстилающее корковые слои (Friedlander, 2009).
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растает к рождению, с концентрацией в меж-
слойном пространстве (McConnell et al.,
1994).

Объединяя вышесказанное, геникуло-
корковые и корково-геникулятные аксоны
растут навстречу друг другу практически од-
новременно, также оба типа аксонов имеют
“период ожидания” перед прорастанием в
целевую структуру, накапливаясь в субпла-
стинке или ПГЯ, соответственно. Вероятно,
субпластинка и ПГЯ играют ключевую регу-
лирующую роль в процессах образования
связей между таламусом и корой, что под-
тверждается для субпластинки (McConnell
et al., 1989, 1994; Molnár, Blakemore, 1995), но
пока неизвестно для ПГЯ.

5. Постнатальное развитие нейронов 
дорзального наружного коленчатого тела, 

геникулопетальных
и геникулофугальных проекций

Кошка рождается с закрытыми глазами,
открытие которых начинается на 5–7-ой
постнатальный день, и завершается к возрас-
ту двух недель; при этом оптические среды
глаза остаются не полностью прозрачными
до 3–4-ой недели (Sherman, Murray Sherman,
1972; Thorn et al., 1976; Freeman, Lai, 1978).
Взрослых оптических характеристик глаз до-
стигает только к 4–5-ой неделе (Bonds, Free-
man, 1978). Также в постнатальный период,
до возраста 2–3-х недель, продолжается со-
зревание электрофизиологических свойств
ганглиозных клеток сетчатки (Hamasaki, Flynn,
1977; Rusoff, Dubin, 1977). Все это определяет
фазность развития зрительных структур: су-
ществование докритического и критического
периодов.

Постнатальное развитие морфологии ней-
ронов НКТд и ретино-геникулятных проекций.
Наряду с описанным выше увеличением объ-
ема НКТд, происходит снижение плотности
залегания нейронов (Elgeti et al., 1976; Kalil,
1978b; Hickey, 1980): с 470 тыс. кл/мм3 у ново-
рожденных она быстро падает, и к началу 2-го
месяца составляет 150 тыс. кл/мм3; у взрос-
лых животных – 95–130 тыс. кл/мм3.

С возрастом меняется размер нейронов
НКТд: после рождения быстро нарастает
площадь сомы, удваиваясь к концу 1-го меся-
ца, и к 8-ой неделе достигая взрослых значе-
ний (Kalil, 1978b). Параллельно с увеличени-
ем размера сомы нейронов разрастается и
дендритное древо (Coleman, Friedlander,

1992). После 3-й недели, по размеру сомы и
характеру дендритного ветвления нейроны
НКТд уже можно отнести к X, Y или W типу
(Friedlander, 1982; Mason, 1982; Coleman, Fried-
lander, 1992). При этом в возрасте 3–4-х недель
нейроны разных типов имеют разную степень
сформированности дендритного древа: W-ней-
роны напоминают нейроны взрослых живот-
ных (Friedlander, 1982); Y-нейроны также сход-
ны с нейронами взрослых животных, однако
значительно уступают им по размеру ветвления
(Friedlander, 1982; Coleman, Friedlander, 2002);
дендритное древо X-клеток выглядит самым
незрелым, характеризуясь радиальным ветвле-
нием, контрастирующим с перпендикулярным
слоям НКТд ветвлением X-клеток взрослых
животных (Friedlander, 1982).

Отдельного внимания заслуживает разви-
тие тонких коротких отростков на поверхно-
сти сомы и дендритов нейронов НКТд (фи-
лоподий), участвующих в синаптогенезе, за-
висимом от нейрональной активности
(Portera-Cailliau et al., 2003; Vardalaki et al.,
2022). В первые постнатальные недели денд-
риты несут большое количество филоподий,
которые выглядят как множество тонких “во-
лосков” (Mason, 1982; Coleman, Friedlander,
1992, 2002); при этом в первую неделю отме-
чены в основном соматические филоподии,
число филоподий на дендритах резко увели-
чивается ко 2-ой неделе (Coleman, Friedland-
er, 1992). К 4–6-ой неделе филоподии частич-
но исчезают на соме и проксимальных участ-
ках дендритов, оставаясь многочисленными
на дистальных участках дендритов. Далее
продолжается медленное исчезновение фи-
лоподий; у взрослых животных на поверхно-
сти дендритов показаны лишь редкие фило-
подии; плотно залегающие филоподии оста-
ются лишь в гроздевидных образованиях, о
которых было сказано выше (Mason, 1982;
Coleman, Friedlander, 1992, 2002). Интересно,
что в возрасте 18-ти недель у Y-нейронов все
еще выявляются достаточно многочислен-
ные филоподии на дистальных сегментах
дендритов (Coleman, Friedlander, 2002). Схо-
жая динамика плотности филоподий с пиком
на 56-ой день (соответствует 33-му дню у кош-
ки) показана в НКТд хорьков (Sutton et al.,
1991). Отметим, что этап наибольшей плот-
ности филоподии совпадает с периодом наи-
более активного синаптогенеза в НКТд (ко-
нец 1-ой – начало 7-ой недели) (Cragg, 1975).

Вместе с созреванием нейронов НКТд в
постнатальный период продолжается и раз-
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витие входящих ретинальных волокон. Пер-
вые миелинизированные волокна обнаруже-
ны в НКТд на 16-ом дне жизни (Elgeti et al.,
1976). К возрасту двух месяцев большинство
волокон оптического тракта становятся мие-
линизированными (Beckmann, Albus, 1982),
что приводит к многократному увеличению
скорости проведения нервного импульса
(Beckmann, Albus, 1982; Tsumoto, Suda, 1982).
К 3–4-ой неделе аксоны X-клеток ветвятся
шире, а аксоны Y-клеток – уже, чем у взрос-
лых животных (Sur et al., 1984; Friedlander
et al., 1985; Sherman, 1985), при этом многие
контралатеральные аксоны Y-нейронов все
еще слабо ветвятся в слое А, но имеют отно-
сительно зрелое ветвление в слое Сm (Fried-
lander et al., 1985; Raczkowski et al., 1988). Зре-
лый характер ветвления ретино-геникулят-
ные волокна приобретают к 12-ой неделе (Sur
et al., 1984; Friedlander et al., 1985; Sherman,
1985). В период созревания ретино-генику-
лятных связей происходит сокращение числа
ретинальных аксонов, контактирующих с од-
ной клеткой НКТд (Chen, Regehr, 2000), и се-
грегация ретино-геникулятных входов от
разных проводящих каналов (Archer et al.,
1982; Dubin et al., 1986). Результатом подоб-
ного ремоделирования связей является при-
обретение нейронами НКТд зрелых электро-
физиологических свойств.

Постнатальное развитие функции нейронов
НКТд. У 2-дневных животных нейроны
НКТд полностью не восприимчивы к зри-
тельной стимуляции, и регистрируется лишь
их спонтанная активность. Вплоть до 3-й не-
дели ответы нейронов имеют низкую частоту
спонтанной и вызванной активности, боль-
шую задержку ответа, а периферическая зона
их концентрических рецептивных полей раз-
вита слабо или вовсе отсутствует (Adrien,
Roffwarg, 1974). Даже будучи активированны-
ми, эти нейроны могут реагировать далеко не
на каждое предъявление стимула (Friedlander,
1982), а в случае активной стимуляции быст-
ро утомляются (Adrien, Roffwarg, 1974).

В первый постнатальный месяц нейроны
НКТд уже можно определить как нейроны с
ON- или OFF-типом рецептивного поля
(Beckmann, Albus, 1982; Dubin et al., 1986), ко-
торые представлены в примерно равной сте-
пени (Daniels et al., 1978; Beckmann, Albus,
1982). В то же время около половины нейро-
нов на границах слоев НКТд имеют биноку-
лярный ответ, а также смешанные входы от
X- и Y-ганглиозных клеток сетчатки (Dubin

et al., 1986), в результате чего их крайне слож-
но идентифицировать по их принадлежности
к какому-либо проводящему каналу (Norman
et al., 1977; Daniels et al., 1978). Эти сложно-
сти, вероятно, стали причиной отсутствия
данных по распределению X- и Y-нейронов в
пределах слоев НКТд на ранних стадиях
постнатального развития4.

К 3-ей постнатальной неделе около трети
нейронов А-слоев НКТд могут быть иденти-
фицированы как нейроны X- или Y-типа на
основе их электрофизиологических характе-
ристик (Norman et al., 1977; Daniels et al.,
1978). При этом созревание их ответов
(уменьшение размера рецептивного поля,
развитие его тормозной периферии, сокра-
щение латентного периода ответа) продолжает-
ся до возраста 12-ти недель (Norman et al., 1977;
Daniels et al., 1978; Ikeda, Tremain, 1978; Mangel
et al., 1983). Раньше всего созревают W-нейро-
ны С-слоев НКТд, которые к 3–4-ой постна-
тальной неделе приобретают взрослые пара-
метры ответа (стабильный ответ на предъявля-
емый стимул, чувствительность к движению)
(Daniels et al., 1978; Friedlander, 1982). Среди
Y-нейронов наиболее зрелыми в этом воз-
расте являются нейроны Сm слоя (Mikhalkin
et al., 2021).

Необходимо добавить, что в нашем мор-
фологическом исследовании показано, что
Y-нейроны, специфически детектируемые
антителами SMI-32 (см. Меркульева, 2019), у
новорожденных повторяют распределение
Y(OFF) нейронов (рис. 4), что говорит об их
опережающем развитии (Mikhalkin et al.,
2021). Такой результат хорошо согласуется с
доминированием OFF типа ответа в первич-
ной зрительной коре в течение первых трех
постнатальных недель (Albus, Wolf, 1984;
Braastad, Heggelund, 1985).

Постнатальное развитие геникуло-корко-
вых проекций. В целом, общий паттерн связей
НКТд с первичной зрительной корой у ново-
рожденных животных схож с таковым у
взрослых: в поле 17 приходят аксоны от сред-
них и крупных нейронов А- и С-слоев, с по-
лем 18 связаны только самые крупные нейро-
4 Два года назад вышла наша работа, посвященная

распределению Y-нейронов, визуализированных с
помощью селективного маркера SMI-32, в НКТд ко-
шек разного возраста (Mikhalkin et al., 2021). Эта ра-
бота – первая работа на сегодняшний день, дающая
полное представление о паттернах распределения в
раннем постнатальном периоде таламических эле-
ментов хотя бы одного проводящего канала.
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ны этих слоев. Отличием является доля кле-
ток, организующих эти геникуло-корковые
связи: у взрослых животных 80% релейных
геникулятных нейронов образуют связи с об-
ластью 17 и 11% – с областью 18 (LeVay, Ferst-
er, 1977; Geisert, 1980), у новорожденных жи-
вотных – 65% и 6%, соответственно (Hender-
son, 1982). Отличительной особенностью
НКТд новорожденных является наличие вре-
менных связей крупноклеточных слоев А, А1
и Сm с областью PMLS (posteromedial lateral
syprasylvii, или, по старой классификации,
поле Клэра-Бишопа) (Bruce, Stein, 1988;
Herbin et al., 2000). К 11-му постнатальному
дню количество нейронов, организующих
эти связи, значительно сокращается, и у
взрослых животных область PMLS будет по-
лучать проекции лишь из Сp-слоев (MacNeil
et al., 1997). Интересно, что значительная
часть нейронов крупноклеточных слоев, ор-
ганизующая временные связи с областью
PMLS, организует аксонные коллатерали в

поле 17, которые сохраняются и во взрослом
состоянии (Bruce, Stein, 1988).

Что касается послойной организации ге-
никулятных входов в первичную зрительную
кору, то геникулятные нейроны, организую-
щие входы в слой IV коры в течение 1-ой
постнатальной недели, также организуют
транзиторные входы в слой I (Laemle et al.,
1972; Kato et al., 1984) и в слой V (Anker, 1977;
LeVay et al., 1978; Sherman, Spear, 1982). К 3-ей
постнатальной неделе распределение генику-
ло-корковых аксонов по слоям коры прибли-
жается к взрослому паттерну: максимальная
плотность входов отмечается в слоях IV и VI
(LeVay et al., 1978; Sherman, Spear, 1982).

Параллельно с формированием послой-
ной организации геникулятных входов в ко-
ру, происходит развитие топических карт
первичной зрительной коры. В течение пер-
вой недели жизни на фоне полного развития
ретинотопической карты (Kennedy et al.,
1994) глазотопическая карта (колонки глазо-

Рис. 4. Сопоставление в наружном коленчатом теле кошки паттернов распределения SMI-32(+) нейронов
у новорожденных животных (0–4 постнатальных дня) (серые столбцы) и нейронов Y-ON (а) и Y-OFF (б)
типов взрослых животных (черные столбцы). Верх, центр, низ – верхний, средний и нижний подслои А-слоев
НКТд соответственно. 
Fig. 4. Comparison of distribution patterns between SMI-32(+) neurons of newborn animals (gray columns) and
Y-ON/Y-OFF neurons in adult animals (black columns) in the A-layers of the dorsal lateral geniculate nucleus.
Y-ON and Y-OFF neurons are shown at the figures (a) and (б) accordingly. Верх, центр, низ – upper, middle, and
lower sublayers of layers A and A1 accordingly.
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доминантности) остается полностью нераз-
витой: имеет место значительное перекрытие
входов со стороны двух глаз (LeVay et al.,
1978). Первые признаки сегрегации глазодо-
минантных колонок обнаруживаются на 2-ой
неделе жизни, при этом отмечено доминиро-
вание контралатеральных входов, занимаю-
щих бóльшую площадь коры, которое сохра-
няется до 3-ей недели (Crair et al., 1998, 2001).
Затем происходит элиминация избыточного
аксонального ветвления в колонках одного
глаза и его усиление в колонках другого глаза
(Anderson et al., 1992; Antonini, Stryker, 1993a).
Взрослый уровень сегрегации глазодоми-
нантных колонок достигается к 6-ой неделе
жизни (LeVay et al., 1978).

Постнатальное развитие корково-генику-
лятных проекций. В первую постнатальную
неделю, как и в поздний пренатальный пери-
од, сохраняются уплотнения корково-гени-
кулятных проекций в межслойном простран-
стве НКТд (McConnell et al., 1994). К началу
5-ой недели корково-геникулятные аксоны
распределяются по толще слоев НКТд, без
концентрации в межслойном пространстве
(McConnell et al., 1994). В ходе постнатальной
реорганизации корково-геникулятных свя-
зей в период со 2-ой по 12-ую неделю, проис-
ходит двукратное увеличение плотности
ветвления аксонных терминалей в слоях
НКТд (Weber, Kalil, 1987).

Критический период развития зрительной
системы и модификация зрительного окруже-
ния. Критический период – особый этап раз-
вития зрительной системы, полностью зави-
симый от зрительного опыта (Feller, Scan-
ziani, 2005; Hooks, Chen, 2006; Espinosa,
Stryker, 2012). Критический период характе-
ризуется высоким уровнем нейрональной
пластичности, и у кошки длится с 3-ей по 16-ую
постнатальную неделю (Hubel, Wiesel, 1970;
Blakemore, Van Sluyters, 1974; Olson, Freeman,
1980). Экспериментальные воздействия во
время критического периода приводят к
быстрым перестройкам как функции отдель-
ных нейронов, так и структуры нейронных
сетей. Основными (о чем свидетельствует ко-
личество статей на эту тему) способами моди-
фикации зрительного окружения и зритель-
ного опыта животного являются монокуляр-
ная депривация (Sur et al., 1982; Raczkowski et
al., 1988) и выращивание в полной темноте
(Derrington, Hawken, 1981; Mower et al., 1981;
Kratz, 1982). В первом случае нарушаются
конкурентные отношения между двумя гла-

зами, во втором – полностью элиминируется
световая стимуляция. Примечательно, что в
условиях содержания в полной темноте кри-
тический период зрительной системы начи-
нается позже и длится дольше, чем в обычных
условиях (Mower et al., 1981; Cynader, 1983).
Даже кратковременное помещение живот-
ных на завершающих этапах критического
периода, когда пластичность уже существен-
но ограничена, в полную темноту (на 10 дней)
приводит к реактивации пластичности
(Mower et al., 1981; Duffy et al., 2016; Lingley
et al., 2019).

Монокулярная депривация в раннем воз-
расте (в районе периода нормального откры-
тия глаз) приводит к уменьшению размера
сомы нейронов, расположенных в слоях
НКТд, получающих входы от депривирован-
ного глаза, с сохранением размера нейронов
слоев, получающих входы от интактного гла-
за (Wiesel, Hubel, 1963; Hickey et al., 1977; Ka-
lil, 1978b; Murakami, Wilson, 1983). При этом
первоначальный рост клеток депривирован-
ных слоев в течение 2-х недель после опера-
ции происходит, но намного медленнее, чем
в норме; затем, в период между 4-ой и 16-ой
неделями, клетки атрофируются (Kalil, 1978b;
Hickey, 1980). Также происходит значитель-
ное сокращение площади ветвления аксонов
релейных клеток НКТд в первичной зритель-
ной коре (Antonini et al., 1998). Выявленные
эффекты развиваются крайне быстро: суже-
ние площади аксонального ветвления наблю-
дают спустя 2 дня после начала монокуляр-
ной депривации (Antonini, Stryker, 1993b).

Сокращение размеров сомы НКТд показа-
но для нейронов всех типов, при этом наи-
большие изменения иллюстрируют Y-нейро-
ны (Kratz et al., 1978; Friedlander et al., 1982;
Murakami, Wilson, 1983; Friedlander, Stanford,
1984); также выявлено значительное (в 3 раза)
падение доли Y-нейронов в общей популя-
ции клеток НКТд, нарушение развития их
дендритного древа (Friedlander et al., 1982) и,
как следствие, пространственно-частотных
характеристик рецептивных полей (Hoff-
mann, Sireteanu, 1977; Lehmkuhle et al., 1980;
Sherman, Spear, 1982), также – нарушение ар-
боризации в НКТд аксонов Y-клеток сетчат-
ки (Sur et al., 1982). Важно отметить, что вы-
явленные изменения касаются только бино-
кулярного, но не монокулярного сегмента
НКТд. В меньшей степени сокращается раз-
мер сомы X-нейронов (LeVay, Ferster, 1977;
Duffy et al., 2014), их общее число также меня-
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ется слабо, при этом происходит 2-кратное
снижение их разрешающей способности
(Lehmkuhle et al., 1980). W-нейроны подвер-
гаются минимальным изменениям вслед-
ствие монокулярной депривации (Hickey,
1980; Murakami, Wilson, 1987). Таким обра-
зом, наибольшие структурно-функциональ-
ные изменения в ответ на монокулярную де-
привацию выявлены в пределах Y-нейронов,
расположенных в бинокулярном сегменте
НКТд, что позволило предположить, что раз-
витие Y-нейронов главным образом опреде-
ляется конкурентными бинокулярными вза-
имодействиями.

Выращивание животных в полной темноте
приводит к относительно нормальному раз-
витию ретино-геникулятных аксонов X- и Y-
клеток (Garraghty et al., 1987). Электрофизио-
логические свойства X-нейронов НКТд у жи-
вотных, выращенных в темноте, остаются не-
изменными, в том числе разрешающая спо-
собность рецептивных полей (Kratz et al.,
1979; Mower et al., 1981). При этом значитель-
но сокращается количество регистрируемых
Y-нейронов НКТд (Kratz et al., 1979; Mower et al.,
1981; Zhou et al., 1995), а также происходит
4-кратное снижение числа нейронов, имму-
нопозитивных к хондроитин сульфат протео-
гликанам, детектируемый с помощью анти-
тел CAT-301 – еще одному маркеру Y-нейро-
нов (Guimarães et al., 1990). Что касается
размера сомы нейронов НКТд после свето-
вой депривации, то есть как данные в пользу
отсутствия ее изменения у X- и Y-нейронов
(Kalil, 1978a; Kratz et al., 1979), так и данные о
1.5-кратном снижении площади сомы всей
популяции нейронов НКТд и о 2-кратном
снижении – у нейронов, иммунопозитивных
к CAT-301, т.е. у нейронов Y-типа (Guimarães
et al., 1990). Также отмечено снижение пико-
вой частоты разрядки Y-нейронов (Derrington,
Hawken, 1981), но сохранение пространствен-
но-частотных характеристик рецептивных по-
лей общей популяции нейронов НКТд и уров-
ня их ориентационной и дирекциональной
чувствительности (Zhou et al., 1995). Таким об-
разом, популяция Y-нейронов НКТд более
восприимчива к световой депривации, чем
популяция Х-нейронов.

Особенности развития и пластичности раз-
ных слоев НКТд. При монокулярной деприва-
ции, на фоне уменьшения размера нейронов,
только в А-слоях снижается доля регистриру-
емых Y-нейронов и изменяется характер их
ответа на зрительную стимуляцию, тогда как

в слое Сm свойства Y-нейронов не меняются
(Sherman et al., 1972; Friedlander et al., 1982;
Spear et al., 1989). Использование антител
SMI-32 и CAT-301 также показало снижение,
в ответ на монокулярную депривацию, попу-
ляции иммунопозитивных нейронов в А-сло-
ях, но не в слое Сm (Kind et al., 1995; Bickford
et al., 1998). Паттерн ветвления ретино-гени-
кулятных аксонов при бинокулярной деприва-
ции также нарушается в слоях А, но не в С-сло-
ях (Raczkowski et al., 1988). Минимальное воз-
действие депривации на популяцию W
нейронов при сенсорной депривации также
можно связать с их локализацией в С-слоях
НКТд. Таким образом, нарушение зритель-
ного окружения оказывает наименьшее по-
вреждающее действие на нейроны С-слоев
НКТд, по сравнению с нейронами А-слоев.
Устойчивость слоя Сm к монокулярной де-
привации можно связать с бинокулярностью
получаемых этим слоем корково-геникулят-
ных обратных связей (Murphy et al., 2000).
Однако устойчивость при выращивании в
темноте и бинокулярной депривации таким
образом не объяснить; скорее всего, нейроны
А- и С-слоев образуют функционально гете-
рогенные популяции. Например, известно,
что Y-нейроны слоев А и Сm отличаются друг
от друга по ряду функциональных свойств:
нейроны слоя Сm имеют бóльшие рецептив-
ные поля и контрастную чувствительность
(Lee et al., 1992), а также меньший латентный
период и более сильную нелинейную состав-
ляющую ответа, чем Y-нейроны А-слоев (Fra-
scella, Lehmkuhle, 1984; Lee et al., 1992; Yeh
et al., 2003, 2009). Слои А и С также неравны
по паттерну связей со зрительной корой: как
было сказано выше, в поле 18 в основном
приходят аксоны Y-нейронов, расположен-
ных в нижней части слоя А1 и в слое Сm (Hol-
länder, Vanegas, 1977; Niimi et al., 1981; Geisert,
1985), а нисходящее влияние со стороны этой
области коры в большей степени направлено
на нейроны нижней части А-слоев и нейроны
С-слоев (Updyke, 1975; Murphy et al., 2000).
Что касается нормального развития, то ряд
морфологических работ указывают на более
раннее созревание нейронов С-слоев НКТд
(Friedlander et al., 1985; Raczkowski et al., 1988;
Mikhalkin et al., 2021).

Отдельно отметим различия между солями
А и А1, которые обычно рассматривают экви-
валентными по выполняемым функциям,
клеточному составу и организуемым связям
(Peters, Palay, 1966; Leventhal, 1979; Friedland-
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er et al., 1981; Wilson et al., 1984; Sherman,
Friedlander, 1988; Montero, 1991; Van Horn
et al., 2000).

Во-первых, даже в норме слой А1 содер-
жит больше Y-нейронов, чем слой А (Wilson
et al., 1976; Sireteanu, Hoffmann, 1979; Fried-
lander, Stanford, 1984; Guimarães et al., 1990), и
менее структурирован: распределение в нем
Y и X, а также OFF- и ON-нейронов более ха-
отично (Bowling, Wieniawa-Narkiewicz, 1986).
Слои А и А1 также отличаются по балансу си-
наптических терминалей разных типов (Erişir
et al., 1998). Сам факт того, что контралате-
ральный вход получают два слоя НКТд (А и
Сm), тогда как ипсилатеральный вход – толь-
ко один слой (А1), позволил предположить, что
в НКТд существует две субпопуляции Y-нейро-
нов, разделенные между слоями А и Сm и
смешанные в слое А1 (Rodieck, 1979; Colby,
1988; Boyd, Matsubara, 1996; Erişir et al., 1998;
Murphy et al., 2000). Таким образом, слои А и
А1 снова оказываются неравноценными. От-
дельного внимания заслуживает исследова-
ние C.L. Colby (1988), показавшего, что инак-
тивация слоя А не влияет на активность зри-
тельных нейронов верхних холмиков, в то
время как инактивация слоя А1 (и Сm) по-
давляет эту активность. На базе этой работы
возникло предположение о преимуществен-
ном участии слоев А и А1 в разных потоках
обработки информации: 1) геникуло-корко-
во-корковом – через слой А и частично слой
А1, и 2) геникуло-корково-колликулярном –
через слой Сm и частично слой А1 (Colby,

1988; Erişir et al., 1998; Murphy et al., 2000)
(рис. 5).

Во-вторых, существуют многочисленные
данные в пользу гетерохронного созревания
слоев А и А1. Контралатеральные аксоны ган-
глиозных клеток сетчатки достигают НКТд
раньше (на Е32), чем аксоны из ипсилате-
рального глаза (на Е35); какое-то время кон-
тралатеральные волокна располагаются так-
же и на территории, занимаемой ипсилате-
ральными волокнами, тогда как последние
обнаруживаются только в “своем” слое (Dan-
iels et al., 1978; Linden et al., 1981; Shatz, 1983;
Sretavan, Shatz, 1986; Chapman, 2000). У пост-
натальных животных с помощью методов оп-
тического картирования, транссинаптического
трейсирования и регистрации активности оди-
ночных нейронов выявлено доминирование
представительства контралатерального глаза в
пределах первичной зрительной коры (Crair
et al., 1998, 2001). Данные по реконструкции
аксональных арборизаций ретино-генику-
лятных волокон у новорожденных также ука-
зывают на более ранее созревание тех из них,
что приходят в слой А (Sretavan, Shatz, 1987).

В собственных работах мы выявили опре-
деленного отставание развития слоя А, получа-
ющего контралатеральный ретинальный вход,
относительно слоя А1, получающего ипсилате-
ральный вход: как по плотности SMI-32-имму-
нопозитивных нейронов (Mikhalkin et al., 2021),
так и по паттерну распределения общего ней-
ронального маркера NeuN в слоях НКТд
(Merkulyeva et al., 2018), который, как и анти-
тела SMI-32, может быть использован для
оценки зрелости исследуемых нейрональных
структур (Mullen et al., 1992; Sarnat et al., 1998;
Weyer, Schilling, 2003). Кажется, что эти дан-
ные противоречат представлению о домини-
ровании контралатерального входа в зритель-
ную систему. В первой работе использован
селективный маркер Y-нейронов, таким об-
разом, мы скорее говорим о гетерохронии
развития Y-нейронов, расположенных в раз-
ных слоях. Во второй работе использован
маркер, позволяющий оценивать уровень
зрелости нейронов; с учетом того факта, что
при развитии ЦНС аксональные ветвления
могут “ожидать” появления–созревания тар-
гетных нейронов (см. субпластинку), можно
предположить, что в НКТд нейроны, полу-
чившие ретинальные входы раньше других,
могут все еще оставаться незрелыми, и на-
оборот. Что касается раннего доминирования
контралатерального входа в зрительную кору

Рис. 5. Схема организации геникуло-корково-
корковых и геникуло-корково-колликулярных
сетей. НКТд – дорсальное наружное коленчатое
тело; A, A1, Cm – слои НКТд; X, Y – X и Y клет-
ки. 
Fig. 5. Scheme of guniculo-cortico-cortical and ge-
niculo-cortico-collicular networks. Сетчатка – ret-
ina; НКТд – the dorsal lateral geniculate nucleus;
зрительная кора – the visual cortex; A, A1, Cm –
layers of НКТд; X, Y – X and Y neurons; корково-
корковые связи, корково-колликулярные связи –
cortico-cortical and cortico-collicular networks ac-
cordingly.

НКТд

А (X + Y)

А1 (X + Y)

Cm (Y)
корково-колликулярные

связи (Y)

корково-корковые
связи (X + Y)

Зрительная кораСетчатка



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 73  № 3  2023

ДОРЗАЛЬНОЕ ЯДРО НАРУЖНОГО КОЛЕНЧАТОГО ТЕЛА 325

(Crair et al., 1998, 2001), как отметили сами ав-
торы, после введения в кору ретроградного
трейсера много меченых нейронов было об-
наружено в С-слоях. Таким образом, остается
возможность того, что раннее контралате-
ральное доминирование могут по крайней
мере частично обеспечивать Y-нейроны слоя
Сm и/или W-нейроны слоев Сm и С2.

В-третьих, при монокулярной депривации
слои А и А1 иллюстрируют разные изменения
размера сомы (Tieman et al., 1984; Shaffery
et al., 1999) и клеточного ответа (Hoffmann,
Sireteanu, 1977; Sireteanu, Hoffmann, 1979)
(хотя есть и данные о равных эффектах (Man-
gel et al., 1983)). Таким образом, два на первых
взгляд одинаковых слоя НКТд не только раз-
личаются по широкому спектру характери-
стик, но и гетерохронно развиваются и обла-
дают разным уровнем пластичности. Таким
образом, как электрофизиологические, так и
морфологические исследования указывают
на гетерогенность и гетерохронность созре-
вания разных популяций НКТд.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Представлены данные об общей анатомии

и морфологии дорзального ядра наружного
коленчатого тела, а также его формированию
во время пренатального и постнатального он-
тогенеза. Отдельное внимание уделено мор-
фофункциональным различиям между эле-
ментами трех проводящих каналов: X, Y и W,
а также – разным слоям ядра.
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THE DORSAL LATERAL GENICULATE NUCLEUS:
ANATOMY, HISTOLOGY, ONTOGENESIS

А. А. Mikhalkina and N. S. Merkulyevaa, #

aPavlov Institute of Physiology RAS, Saint Petersburg, Russia
#e-mail: mer-natalia@yandex.ru

Review is devoted to the structure and function of the main visual thalamic nucleus – dorsal part
of the lateral geniculate nucleus, and its formation during prenatal and postnatal ontogenesis. The
structure and ontogeny of the related structures (retinal ganglion cells and visual cortex, and their
projections) are also reviewed. Particular attention is paid to the morphological and functional dif-
ferences between X, Y, and W parallel channels, and to the development of different layers of the
dorsal the lateral geniculate nucleus.

Keywords: dorsal lateral geniculate nucleus, ontogeny, vision, X, Y and W channels, A-layers,
C-layers, cat
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