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Многообразие нейронных сетей ЦНС определяется, в том числе, гетерогенностью популяций нейро-
нов в ее составе. В качестве маркеров нейронов разных морфотипов могут выступать кальций-связы-
вающие белки, среди которых одним из наиболее распространенных является кальретинин. В настоя-
щей работе с помощью непрямого иммуногистохимического метода были маркированы кальретинин-
иммунопозитивные нейронные популяции поясничных сегментов спинного мозга кошки. В исследо-
вании было выявлено 19 морфотипов нейронов, имеющих строгую посегментную и ламинарную лока-
лизацию, сделана попытка сопоставления предполагаемой функции этих нейронов с данными литера-
туры. Среди выявленных морфотипов три локализуются в пластине I и соответствуют нейронам, участ-
вующим в передаче болевой и температурной информации. В пластине II обнаружены клетки одного
морфотипа, на которых сходятся болевые афференты. Три типа пучковых нейронов, передающих ин-
формацию от периферических механо- и ноцицепторов в супраспинальные структуры, представлены
в пластинах III–IV. Пластины V–VI характеризуются функционально разными нейронами пяти мор-
фотипов: интернейронами ядер Кларка и аналогичной зоны каудальных поясничных сегментов, на ко-
торые сходится проприоцептивная информация; нейронами на латеральной границе между белым и
серым веществом, отвечающими на болевые и тактильные сигналы, и двумя типами неупорядоченно
распределенных вставочных, пучковых или проприоспинальных клеток, получающих разнородные
афферентные сигналы от мышечных веретен. В пластинах VII–VIII выявлены два типа симпатических
преганглионарных нейронов (в интермедиолатеральном и интеркалированном ядрах), интернейроны
Реншоу и три типа разноразмерных дисперсно распределенных мультиполярных клеток, определение
функции для которых является затруднительным. В пластине IX, представленной мотонейронными
пулами, иммунопозитивных нейронов не обнаружено. Вокруг центрального канала в пластине X лока-
лизованы редкие нейроны, функция для которых, в силу малого числа их морфологических признаков,
не определена.
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ВВЕДЕНИЕ

В эукариотической клетке ионы кальция высту-
пают в качестве вторичного мессенджера, обеспе-
чивающего регуляцию важнейших внутриклеточ-
ных процессов, реализация которых возможна за
счет работы кальций-связывающих белков [1]. В
нейронах и их отростках содержится несколько ти-
пов кальций-связывающих белков, отличающихся
скоростью связывания ионов кальция (см. обзор
[2]). Некоторые из этих типов белков экспрессиру-
ются конкретными элементами центральной и пе-

риферической нервной системы. Так, в спинном
мозге парвальбумин маркирует систему проприо-
цептивной чувствительности (псевдоуниполярные
нейроны дорзальных ганглиев [3, 4], восходящие
пути дорзального канатика [5], волокна и нейроны
ядер Кларка [6]), а также популяцию тормозных
Ia-интернейронов промежуточного серого веще-
ства [7], кальбиндин – тормозные клетки Реншоу
[8], комиссуральные V1 интернейроны [7], интер-
нейроны дорзальных рогов и промежуточного се-
рого вещества, получающие разномодальные пе-
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риферические и супраспинальные сигналы [9], а
также специфичные популяции нейронов висце-
рального отдела нервной системы – преганглио-
нарные клетки интермедиолатерального ядра
(ИМЛ) [10], кальцинеурин – ограниченное число
популяции альфа-мотонейронов, обеспечиваю-
щих иннервацию быстрых мышечных волокон [11]
и т.д. Таким образом, иммуногистохимическая ви-
зуализация кальций-связывающих белков являет-
ся эффективным средством функционального кар-
тирования нервной системы.

Одним из наиболее распространенных среди
кальций-связывающих белков является также
кальретинин (CR), экспрессирующийся в нейро-
нах коры больших полушарий [12], мозжечка [13],
таламуса [14], чувствительных ганглиев [15], спин-
ного мозга [5, 16] и т.д. В силу своих молекулярных
особенностей данный кальций-связывающий бе-
лок в зависимости от концентрации ионов кальция
в нейроне может выступать в качестве быстрого
или медленного буфера (см. обзор [2]), а также мо-
дулировать возбудимость клетки [17].

Спинальный нейрональный аппарат играет
ключевую роль в генерации локомоторной актив-
ности [18], управлении позой тела, баланса при ак-
тивном передвижении [19], интегративном висце-
ральном и сенсомоторном контроле [20, 21]. При
различного рода нейродегенеративных заболева-
ниях спинного мозга происходит нарушение и уте-
ря этих функций. При этом нейроны, экспрессиру-
ющие разные кальций-связывающие белки, обла-
дают разной резистентностью к воздействию
патологических факторов (см. обзор [22]): напри-
мер, при болезни Альцгеймера сохраняются ней-
роны, экспрессирующие кальретинин, но не
кальбиндин; и наоборот, при боковом амиотро-
фическом склерозе именно экспрессирующие
кальретинин нейроны повреждаются в первую
очередь [23]. Таким образом, существует необходи-
мость в идентификации и систематизации нейрон-
ных популяций, экспрессирующих разные каль-
ций-связывающие белки, для понимания того, на
какие именно нейронные сети и каким образом
могут влиять те или иные нейродегенеративные за-
болевания спинного мозга.

Целью настоящего исследования является вы-
явление разнообразия возможных морфотипов
нервных клеток, экспрессирующих кальций-свя-
зывающий белок CR, в пределах поясничного
утолщения спинного мозга кошки – классического
объекта исследования сенсомоторных сетей.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование проведено в соответствии с тре-

бованиями Директивы Совета Европейского Пар-
ламента по защите животных, используемых для

экспериментальных и других научных целей
(2010/63EU) и с одобрения Комиссии по этике Ин-
ститута физиологии им. И.П. Павлова РАН (про-
токол № 5/3 от 28.01.17). В работе использованы об-
разцы поясничного отдела спинного мозга от
6 нормально пигментированных взрослых кошек
(весом 2.5–3.5 кг). Все животные, за исключением
одного, были предварительно децеребрированны и
участвовали в нейрофизиологическом экспери-
менте, описанном в работах [24, 25]. Данный под-
ход был использован с целью гуманного использо-
вания экспериментальных животных в ряде нейро-
морфологических исследований [16, 26].

Подготовка гистологического материала. Через
4–5 ч после децеребрации экспериментальных
объектов под глубоким наркозом (5% изофлюран)
проводили транскардиальную перфузию. Промыв-
ку сосудов от форменных элементов крови
осуществляли физиологическим раствором (0.9%
натрия хлорид, 700–800 мл/кг, pH 7.4, 25°C), фик-
сацию тканей – 4%-ным раствором параформаль-
дегида на 0.01 М фосфатном буфере (pH 7.4, 600–
700 мл/кг, 25°C). После перфузии спинной мозг
извлекали из позвоночника и последовательно вы-
держивали в 20 и 30% растворах сахарозы до погру-
жения. Деление спинного мозга на сегменты (L1–
L7) проводили, ориентируясь на дорзальные ко-
решки [27]. На замораживающем микротоме (Re-
ichert, Германия) изготавливали поперечные срезы
толщиной 50 мкм.

Иммуногистохимия. Выявление CR проводили с
помощью непрямого иммуногистохимического
метода на свободно плавающих срезах. В начале
выполнения протокола и между всеми процедура-
ми срезы промывали в 0.01 М фосфатно-солевом
буфере 3 раза по 10 мин. Демаскировку антигенов
проводили в 1% NaBH4 в течение 15 мин [28]. Ак-
тивность эндогенной пероксидазы блокировали
путем получасовой инкубации в 0.3% H2O2. Неспе-
цифическое связывание антител подавляли 5%
нормальной сывороткой козы (NGS, Vector Labs,
Великобритания) (90 мин). Затем, не промывая,
срезы инкубировали в течение 72 ч при +4°С в рас-
творе первичных моноклональных антител мыши
к CR (MAB1568, Millipore, США, разведение
1:1000) с добавлением 5% нормальной сыворотки
козы и консерванта 0.01% NaN3. Затем срезы инку-
бировали в растворе биотинилированных вторич-
ных антител антимышь (1:600, Vector Laboratories,
Великобритания) в течение 24 ч. К раствору вто-
ричных антител также добавляли 5% нормальную
сыворотку козы и 0.1% NaN3. Затем срезы инкуби-
ровали в авидин-биотиновом комплексе с перок-
сидазой (ABC Elite system, Vector Labs, Великобри-
тания) в течение 1 ч. Визуализацию пероксидазной
реакции осуществляли с помощью раствора, со-
держащего 1% DAB (хромоген 3,3’-диаминобензи-



346

ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 57  № 4  2021

ВЕЩИЦКИЙ и др.

дин), 10% NiNH4SO4 и 0.03% H2O2. После промыв-
ки в дистиллированной воде срезы монтировали на
желатинизированные предметные стекла, высу-
шивали, подвергали обезвоживанию в спиртах вос-
ходящей концентрации (2 × 70%, 2 × 96%, 2 ×
100%) и просветлению в ксилоле, после чего за-
ключали в монтирующую среду (Bio Mount HM,
Италия). Для выявления специфичности антител
несколько срезов спинного мозга подвергали стан-
дартному иммуногистохимическому протоколу, но
исключали этап добавления первичных или вто-
ричных антител. В таком случае срезы спинного
мозга были лишены иммунопозитивной метки.

Цифровая обработка и анализ гистологического
материала. Получение цифровых изображений
срезов с выявленными антигенами проводили на
компьютерной установке, оснащенной световым
микроскопом Olympus СX31 (Olympus Corporation,
Япония; увеличение объектива ×10), свободно рас-
пространяемым программным комплексом digi-
CamControl и камерой Nikon (D3200, Nikon Corpo-
ration, Япония). В нервной системе CR экспресси-
руется исключительно в нейронах [29, 30], поэтому
иммунопозитивные клетки, у которых на срезе не
визуализировались отростки, тоже были взяты в
анализ. Подсчет площади сомы иммунопозитив-
ных нейронов, корректировку контраста и яркости
изображений проводили в свободном программ-
ном комплексе Fiji [31]. Деление серого вещества
на пластины проводили вручную на основе атласа
спинного мозга кошки [32]. Классификацию им-
мунопозитивных нейронов осуществляли на осно-
ве особенностей формы (оценка формы произво-
дилась визуально) и размера сомы, типа отхожде-
ния отростков (если они визуализируются),
локализации клеток. В зависимости от формы со-
мы (для клеток без отростков) нейроны делили на
овальные, округлые и плоские; в зависимости от
типа отхождения иммунопозитивных отростков
(при их наличии) – на веретеновидные (клетки с
двумя биполярно отходящими отростками) и муль-
типолярные (клетки с тремя и более отростками).
К нейронам мелкого размера относили клетки пло-
щадью до 200 мкм2, среднего – 200–450 мкм2,
крупного – более 450 мкм2 в соответствии с деле-
нием, представленным в работе [16]. Среднее чис-
ло ± стандартное отклонение (SD) нейронов в пла-
стине или группе пластин и в сегменте и средняя
площадь сомы ± SD для нейронов каждого морфо-
типа анализировали в программе Prism 8.0 (Graph-
Pad Software, США). Различия средней площади
для каждого типа нейронов, находящихся в наи-
меньшем и наибольшем по своей площади сегмен-
тах, оценивали по коэффициенту С, вычисляемому
путем деления средней площади нейронов одного
типа в наиболее каудальном для данного типа сег-
менте поясничного отдела (CAA) на среднюю пло-

щадь нейронов этого типа в наиболее ростральном
для данного типа сегменте (RAA) (рис. 1, a 2). Дан-
ный коэффициент наглядно показывает, наблюда-
ется ли изменение площади сомы каждого типа
нейронов в зависимости от площади серого веще-
ства.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В сером веществе поясничных сегментов спин-

ного мозга кошки выявлены нейроны, экспресси-
рующие кальций-связывающий белок CR. Число
кальретинин-иммунопозитивных (CR+) нейронов
зависит от сегмента спинного мозга: градуально
увеличивается в рострокаудальном направлении, до-
стигая максимума в сегментах L6 и L7 (рис. 1, a 1). При
этом среднее число нейронов в сегменте согласует-
ся с площадью серого вещества – увеличению об-
щей площади серого вещества соответствует уве-
личение числа CR+ нейронов (рис. 1, a 1).

CR+ нейроны представлены большим разнооб-
разием морфотипов (табл. 1) и локализуются во
всех пластинах (по Рекседу [32]) серого вещества;
при этом разные типы CR+ нейронов имеют чет-
кие границы зон своей локализации в пределах как
одной, так и нескольких пластин, что отражено на
рисунках и далее по тексту.

Распределение CR+ нейронов 
в дорзальных рогах спинного мозга

Пластина I

В пластине I каждой половины среза спинного
мозга визуализируется до 3 CR+ нейронов. Среди
них выявлены: 1) мелкие веретеновидные, 2) мел-
кие овальные, 3) средние мультиполярные.

Клетки первого типа (веретеновидные) характе-
ризуются вытянутой вдоль кривизны дорзального
рога сомой малого размера (площадь 116 ± 42 мкм2)
(рис. 1, b 1). В отростках нейронов данного типа
иммунопозитивная реакция отсутствует. Локали-
зуются преимущественно в центральной части
пластины I, иногда более латерально – ближе к
тракту Лиссауэра (зона 1 на рис. 1, b).

Клетки второго типа (овальные) имеют
округлую форму и малый размер сомы (площадь
101 ± 41 мкм2) (рис. 1, b 2). Метка в отростках от-
сутствует. Локализуются преимущественно в дор-
золатеральной части пластины I – в области тракта
Лиссауэра (зона 1 на рис. 1, b).

Клетки третьего типа имеют мультиполярную
форму и значительно более крупную сому (пло-
щадь 223 ± 104 мкм2) (рис. 1, b 3). Данные нейроны
в пределах пластины I локализуются в наиболее ла-
теральной части дорзального рога – на границе с
пластиной II (зона 2 на рис. 1, b). Отростки данных
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нейронов, направленные параллельно кривизне
дорзального рога, также иммунопозитивны.

У всех трех типов нейронов площадь сомы уве-
личивается от сегмента к сегменту (рис. 1, c 1); та-
ким образом, нейроны пластины I в сегменте L7 по
средней площади сомы крупнее более чем в два ра-
за нейронов в сегменте L1 (рис. 1, a 2).

Пластина II

В пластине II выявлен один тип CR+ нейронов,
имеющих округлую сому малого размера (площадь
43 ± 7 мкм2) (рис. 1, b 4). Располагаются клетки це-
почкой, преимущественно во внутренней части
пластины (подслое IIi) (зона 3 на рис. 1, b). Иногда,
в более каудальных сегментах, данные нейроны

Таблица 1. Типы CR+ нейронов поясничного отдела спинного мозга

№ Пластины Сегменты Локализация Тип нейронов Площадь, мкм2 Рисунок

1 I L1–L7 Центральная часть Мелкие веретеновидные 116 ± 42
n = 120 1, b 1

2 I L1–L7 Рядом с трактом Лиссауэра Мелкие овальные 101 ± 41
n = 109 1, b 2

3 I L1–L7 Латеральная поверхность дорзаль-
ного рога Средние мультиполярные 223 ± 104

n = 42 1, b 3

4 II L1–L7 Преимущественно в IIi Мелкие округлые 43 ± 7
n = 3001 1, b 4

5 III–IV L1–L7 – Мелкие веретеновидные 54 ± 10
n = 564 1, b 5

6 III–IV L1–L7 – Мелкие мультиполярные 60 ± 12
n = 616 1, b 6

7 III–IV L1–L7 – Средние мультиполярные 215 ± 64
n = 282 1, b 7

8 V–VI L1–L4 Ядра Кларка Мелкие овальные 85 ± 19
n = 918 2, a 1

9 V–VI L5–L7 Граница пластин VI, VII и X Мелкие плоские 75 ± 18
n = 332 2, a 2

10 V–VI L1–L7 Латеральная граница между белым 
и серым веществом Средние мультиполярные 284 ± 99

n = 208 2, a 5

11 V–VI L1–L7 – Мелкие мультиполярные 104 ± 23
n = 1363 2, a 3

12 V–VI L1–L7 – Средние мультиполярные 316 ± 44
n = 549 2, a 4

13 VII–VIII L1–L4 Интермедиолатеральное ядро Мелкие мультиполярные 178 ± 62
n = 764 3, a 1

14 VII–VIII L3–L4 Дорзальная граница пластины VII Средние мультиполярные 324 ± 66
n = 96 3, a 2

15 VII–VIII L5–L7 Вентральная граница пластины VII Средние овальные 371 ± 58
n = 404 3, a 6

16 VII–VIII L1–L7 – Мелкие мультиполярные 173 ± 17
n = 1536 3, a 3

17 VII–VIII L1–L7 – Средние мультиполярные 374 ± 31
n = 1224 3, a 4

18 VII–VIII L1–L7 – Крупные мультиполярные 925 ± 74
n = 842 3, a 5

19 X L1–L7 – Мелкие овальные 93 ± 27
n = 235 2, a 6
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формируют скопления, однако, упорядоченной
кластеризации таких скоплений не обнаружено.
Размер сомы от сегмента к сегменту значительно
не меняется (рис. 1, a 2; рис. 1, c 2). Отростки прак-
тически не видны, иногда визуализируются еди-
ничные биполярно отходящие в дорзальном и вен-
тральном направлении.

Пластины III–IV

В пластинах III и IV (зона 4 на рис. 1, b) выявле-
ны три морфотипа CR+ нейронов, локализующих-
ся без какой-либо упорядоченности: 1) мелкие ве-
ретеновидные, 2) мелкие мультиполярные, 3) сред-
ние мультиполярные.

Рис. 1. Общие характеристики и распределение CR+ нейронов в дорзальном роге спинного мозга кошки. (a) – особенно-
сти распределения CR+ нейронов: 1 – отношение между средней площадью серого вещества и средним числом CR+ ней-
ронов; 2 – коэффициент отношения средней площади CR+ нейронов каждого типа (номера типов см. табл. 1), где C –
коэффициент, CAA – средняя площадь нейронов одного типа в наиболее каудальном для данного типа сегменте пояснич-
ного отдела, RAA – средняя площадь нейронов одного типа в наиболее ростральном для данного типа сегменте пояснич-
ного отдела. Значения представлены как среднее + SD. (b) – типы нейронов и их локализация: 1 – мелкие веретеновид-
ные нейроны пластины I; 2 – мелкие овальные нейроны пластины I; 3 – средние мультиполярные нейроны пластины I;
4 – мелкие округлые нейроны пластины II; 5 – мелкие веретеновидные нейроны пластин III–IV; 6 – мелкие мультипо-
лярные нейроны пластин III–IV; 7 – средние мультиполярные нейроны пластин III–IV. Черной штриховой линией обо-
значены границы пластин серого вещества. Римскими цифрами обозначены номера пластин. Разными цветами и араб-
скими цифрами обозначены зоны локализации нейронов. Латинскими буквами D, V, M, L обозначены стороны среза (со-
ответственно, дорзальная, вентральная, медиальная, латеральная). Калибровочный маркер на всех изображениях равен
50 мкм. (c) – площадь CR+ нейронов разных морфотипов: 1 – площадь нейронов пластины I; 2 – площадь нейронов пла-
стины II; 3 – площадь нейронов пластин III–IV. Значения представлены как среднее + SD.
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Веретеновидные нейроны имеют овальную
форму (рис. 1, b 5) и малый размер сомы (площадь
54 ± 10 мкм2), который от сегмента к сегменту зна-
чительно не варьирует (рис. 1, a 2; рис. 1, c 3). Бипо-
лярно отходящие от сомы отростки ориентирован-
ны перпендикулярно кривизне дорзального рога.

Мультиполярные нейроны пластин III–IV фор-
мируют две популяции клеток, существенно отли-
чающихся по размерам. У более многочисленной
популяции мелких нейронов (60 ± 12 мкм2) имеют-
ся 3–4 CR+ отростка, отходящих от сомы в разные
стороны (рис. 1, b 6). Размер сомы от сегмента к
сегменту увеличивается, достигая максимума в L7
(рис. 1, a 2; рис. 1, c 3). Более крупные (215 ±
± 64 мкм2) мультиполярные нейроны пластин III–
IV имеют несколько разнонаправленных отростков
(рис. 1, b 7). Средний размер сомы в сегментах L1–
L6 существенно не меняется (рис. 1, c 3), однако в
сегменте L7 площадь клеток данного типа значи-
тельно больше, чем в остальных: отношение сред-
ней площади нейронов данного типа в сегменте L7
к нейронам того же типа в L1 равно 2.4 (рис. 1, a 2).

Распределение CR+ нейронов в промежуточном 
сером веществе спинного мозга

Пластины V–VI
В пластинах V и VI выявлено 5 морфотипов CR+

нейронов: 1) мелкие овальные, 2) мелкие плоские,
3) средние мультиполярные, 4) мелкие мультипо-
лярные, 5) крупные мультиполярные.

В ядрах Кларка, локализованных в пределах по-
ясничного отдела в медиальной части пластин V–
VI сегментов L1–L4 (зона 1 на рис. 2, a), выявлены
мелкие (85 ± 19 мкм2) овальные нейроны (рис. 2, a 1),
площадь сомы которых в разных сегментах сходна
(рис. 1, a 2; рис. 2, b 1). Некоторые из них имеют 1–
3 CR+ отростка.

В аналогичных ядрам Кларка областях сегмен-
тов L5–L7 (зона 2 на рис. 2, а) выявлены нейроны
мелкого размера (75 ± 18 мкм2), для которых харак-
терна уплощенная вытянутая форма (рис. 2, a 2).
Размер сомы в сегментах L5–L6 отличается незна-
чительно и увеличивается в сегменте L7 (рис. 1, a 2;
рис. 2, b 2).

На латеральной границе между серым и белым
веществом (зона 4 на рис. 2, a) локализованы сред-
ние по размеру (284 ± 99 мкм2) вытянутые вдоль кри-
визны шейки дорзального рога нейроны (рис. 2,
a 5). Закономерных изменений площади сомы в
разных сегментах не наблюдается (рис. 2, b 5). От
тела этих нейронов в дорзовентральном направле-
нии отходит множество иммунопозитивных от-
ростков.

В остальной части пластин V–VI (зона 3 на
рис. 2, a) всех поясничных сегментов выявлены не-

упорядоченно распределенные мультиполярные
нейроны малого (104 ± 23 мкм2) (рис. 2, a 3) и сред-
него (316 ± 44 мкм2) размера (рис. 2, a 4). Для обоих
типов клеток происходит постепенный прирост
площади сомы в более каудальных сегментах
(рис. 1, a 2; рис. 2, b 3; рис. 2, b 4).

Пластина X
В пластине X (зона 5 на рис. 2, a) выявлены ред-

кие мелкие (93 ± 27 мкм2) CR+ нейроны овальной
формы (рис. 2, a 6), лишенные различимых от-
ростков. Закономерных тенденций изменения
площади сомы этих клеток по сегментам не об-
наружено – для всех сегментов их площадь со-
ставляет около 80 мкм2 и только в сегментах L4
и L6 в среднем приближается к 120 мкм2, однако
в силу высоких разбросов данные различия
не достоверны (рис. 2, b 6).

Распределение CR+ нейронов 
в вентральных рогах спинного мозга

Пластины VII–VIII
В пластинах VII и VIII выявлено 6 морфотипов

CR+ нейронов: 1) мелкие мультиполярные (в бо-
ковых рогах), 2) средние мультиполярные, 3) сред-
ние овальные, 4) мелкие мультиполярные, 5) сред-
ние мультиполярные, 6) крупные мультиполяр-
ные.

В интермедиолатеральных ядрах (ИМЛ, IML;
зона 1 на рис. 3, a) боковых рогов сегментов L1–L4
выявлены группы CR+ нейронов малого размера
(178 ± 62 мкм2), имеющих во всех сегментах сход-
ную площадь сомы (рис. 3, b 1). Нейроны данного
типа характеризуются разной формой: округлой,
плоской или мультиполярной (рис. 3, a 1). Редко
видны множественные отходящие отростки, имму-
нопозитивные только у основания; иногда толстые
CR+ отростки выходят из ИМЛ достаточно глубо-
ко в белое вещество перпендикулярно серому.

В сегментах L3–L4 вдоль дорзальной границы
пластины VII (зона 2 на рис. 3, a) выявлены пучки
CR+ волокон, идущих от ИМЛ к интермедиомеди-
альному ядру. Вдоль данных волокон располагают-
ся несколько средних по размеру (324 ± 66 мкм2)
мультиполярных CR+ нейронов (рис. 3, a 2). Пло-
щадь этих нейронов несколько больше в сегменте
L4 (рис. 3, b 2).

На вентральной границе между пластинами VII,
VIII и мотонейронными пулами (зона 4 на рис. 3, a)
в сегментах L5–L7 выявлены средние по размеру
(371 ± 58 мкм2) CR+ нейроны преимущественно
овальной формы, по всем признакам схожие с
клетками Реншоу (рис. 3, a 6). Размер сомы данных
нейронов для всех сегментов одинаков (рис. 3, b 6).
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Рис. 2. Распределение CR+ нейронов в промежуточном сером веществе спинного мозга кошки. (a) – типы нейронов и
их локализация: 1 – мелкие овальные нейроны ядер Кларка; 2 – мелкие плоские нейроны на границе пластин VI, VII и
X в сегментах L5–L7; 3 – мелкие мультиполярные нейроны пластин V–VI; 4 – средние мультиполярные нейроны пластин
V–VI; 5 – средние мультиполярные нейроны на латеральной границе между серым и белым веществом пластин V–VI; 6 –
мелкие овальные нейроны пластины X. Черной штриховой линией обозначены границы пластин серого вещества. Рим-
скими цифрами обозначены номера пластин. Разными цветами и арабскими цифрами обозначены зоны локализации
нейронов. Латинскими буквами D, V, M, L обозначены стороны среза (соответственно, дорзальная, вентральная, меди-
альная, латеральная). Калибровочный маркер на всех изображениях равен 100 мкм. (b) – площадь CR+ нейронов разных
морфотипов: 1 – мелких овальных нейронов ядер Кларка; 2 – площадь мелких плоских нейронов, локализованных в сег-
ментах L5–L7 на границе пластин VI, VII и X; 3 – площадь мелких мультиполярных нейронов пластин V–VI; 4 – площадь
средних мультиполярных нейронов пластин V–VI; 5 – площадь средних мультиполярных нейронов, локализованных на
латеральной границе между серым и белым веществом пластин V–VI; 6 – площадь мелких овальных нейронов пластины X.
Значения представлены как среднее + SD.
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В остальной части пластин VII и VIII (зона 3 на
рис. 3, a) локализуются мелкие, средние и крупные
мультиполярные CR+ нейроны; нами не выявлено
какой бы то ни было системности в их распределе-
нии.

Площадь сомы мелких мультиполярных клеток
(рис. 3, a 3) составляет 173 ± 17 мкм2. Достоверно
значимых различий в площади нейронов во всех
исследуемых сегментах не обнаружено (рис. 3, b 3).

Площадь сомы средних по размеру мультипо-
лярных клеток (рис. 3, a 4) составляет 374 ± 31 мкм2

и существенно не варьирует во всех исследуемых
сегментах (рис. 3, b 4). Каждый нейрон имеет от 3
до 6 отростков.

Крупные мультиполярные (925 ± 74 мкм2) CR+
нейроны (рис. 3, a 5) имеют множество иммунопо-
зитивных отростков. Площадь сомы существенно
не варьирует, и в более ростральных сегментах
(L1–L2) несколько меньше, чем в остальных
(рис. 3, b 5). Некоторые клетки по своей морфоло-
гии напоминают альфа-мотонейроны, при этом
обладают менее выраженной иммунопозитивной
реакцией.

Пластина IX
В мотонейронных пулах CR+ нейронов не об-

наружено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
На сегодняшний день морфологическая класси-

фикация спинного мозга не полна, более того, от-
сутствует прямое соответствие между морфологи-
ческой и функциональной классификациями. В
соответствии с этим в обсуждении мы будем опи-
раться на обе классификации: морфологическую и
функциональную – для дорзальных рогов, и только
на функциональную – для промежуточного серого
вещества и вентральных рогов.

Пластина I
Нейроны пластины I обеспечивают проводни-

ковую функцию различной кожной чувствитель-
ности (болевой, температурной, ощущения зуда) в
супраспинальные структуры [33]. Выделяют 4 типа
нейронов пластины I: веретеновидные, мультипо-
лярные, плоские и пирамидные [34]. Известно, что
разные морфотипы связаны с конкретным видом
передаваемых сигналов [35].

В пластине I нами были выявлены 3 типа CR+
нейронов: 1) мелкие веретеновидные, 2) мелкие
овальные, 3) средние мультиполярные (рис. 1, b).

Как видно из графика 1 на рис. 1, c, нейроны
первого (веретеновидные) и второго (овальные)
типа сходны по размерам. Учитывая и схожую зону

локализации этих клеток (зона 1 на рис. 1, b), мы не
исключаем, что данные нейроны могут относиться
к одному типу, вероятно, веретеновидных клеток,
которые по-разному ориентированы в простран-
стве. В связи с этим данные клетки на срезах могут
выглядеть веретеновидными или овальными без
видимых отростков. В пользу этого факта говорят и
литературные данные, согласно которым среди
всех известных морфотипов нейронов пластины I у
кошки [16] и крысы [5, 15] иммунопозитивны к CR
только веретеновидные. Клетки данного морфоти-
па активируются болевыми сигналами в ответ на
щипание кожи и/или ее нагрев [35] и экспрессиру-
ют ГАМК и динорфин [36].

Другой тип CR+ нейронов пластины I, выяв-
ленный в настоящем исследовании, представлен
мультиполярными клетками (рис. 1, b 3). В работе
[16] R. Anelli и C.J. Heckman, проанализировав у
кошки популяцию CR+ нейронов пластины I сег-
мента L7, данный тип клеток отдельно не фиксиру-
ют (выделяют только веретеновидные), однако до-
пускают, что выявленные ими круглые нейроны
без иммунопозитивных отростков могут относить-
ся к типу мультиполярных нейронов. Учитывая
выявленную в нашем исследовании редкость дан-
ных нейронов (обнаружено 42 клетки на 210 сре-
зах), полагаем в работе [16] мультиполярные ней-
роны с хорошо различимыми CR+ отростками
могли отсутствовать на взятых в анализ срезах
единственного исследованного сегмента L7. Функ-
ционально мультиполярные нейроны пластины I
представлены достаточно широко [35], поэтому
выявленные в настоящей работе мультиполярные
нейроны могут быть унимодальными (специфиче-
ски реагирующими на один из типов воздействия:
холод, тепло, щипание, боль) или полимодальны-
ми. Среди медиаторов для данного морфотипа кле-
ток характерна экспрессия ГАМК [36].

Пластина II

Основными функциями нейронов пластины II
являются передача и модуляция соматосенсорной
(болевой, тактильной и температурной) информа-
ции [33]. Согласно современной классификации
нейронов, в пластине II выделяют 5 типов клеток:
островковые, центральные, медио-латеральные,
радиальные и вертикальные [37]. Главным морфо-
логическим признаком для каждого типа нейронов
является вид отхождения и ветвления дендритного
древа [38]. Как было показано в нашем исследова-
нии, CR не выявляется в отростках нейронов пла-
стины II, а форма сомы всех типов клеток схожа
(рис. 1, b 4), поэтому при сопоставлении морфоти-
пов мы можем полагаться только на преимуще-
ственную локализацию разных популяций нейро-
нов в пределах пластины II. Из морфологического
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Рис. 3. Распределение CR+ нейронов в вентральном роге спинного мозга кошки. (a) – типы нейронов и их локализация:
1 – мелкие мультиполярные нейроны интермедиолатерального ядра (ИМЛ); 2 – средние мультиполярные нейроны на
дорзальной границе пластины VII; 3 – мелкие мультиполярные нейроны пластин VII–VIII; 4 – средние мультиполярные
нейроны пластин VII–VIII; 5 – крупные мультиполярные нейроны пластин VII–VIII; 6 – средние овальные нейроны на
вентральной границе между пластинами VII, VIII и мотонейронными пулами. Черной штриховой линией обозначены
границы пластин серого вещества. Римскими цифрами обозначены номера пластин. Разными цветами и арабскими циф-
рами обозначены зоны локализации нейронов. Латинскими буквами D, V, M, L обозначены стороны среза (соответствен-
но, дорзальная, вентральная, медиальная, латеральная). Калибровочный маркер на всех изображениях равен 100 мкм.
(b) – площадь CR+ нейронов разных морфотипов: 1 – площадь мелких мультиполярных нейронов ИМЛ; 2 – площадь
средних мультиполярных нейронов на дорзальной границе пластины VII; 3 – площадь мелких мультиполярных нейронов
пластин VII–VIII; 4 – площадь средних мультиполярных нейронов пластин VII–VIII; 5 – площадь крупных мультиполяр-
ных нейронов пластин VII–VIII; 6 – площадь средних овальных нейронов на вентральной границе между пластинами VII,
VIII и мотонейронными пулами. Значения представлены как среднее + SD.
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описания клеток пластины II, представленного в
работе [37], следует, что наибольшее сходство вы-
явленные в нашем исследовании CR+ клетки име-
ют с центральными нейронами, располагающи-
мися преимущественно во внутреннем слое пла-
стины II. Данный тип клеток делится в свою
очередь на тормозные (ГАМК-ергические) и воз-
буждающие (глутамат-ергические) [38], а иннерва-
ция обеспечивается C-волокнами [39]. Некоторые
центральные нейроны пластины II также экспрес-
сируют кальбиндин [9], парвальбумин [5] и сома-
тостатин [38].

Изучению функций CR+ нейронов пластины II
посвящено множество современных работ.
K.M. Smith и соавт., используя методы оптогенети-
ки, выборочно активировали сети нейронов, экс-
прессирующих CR, и доказали их участие в иници-
ации возбуждающих сигналов, напрямую переда-
ваемых на пучковые нейроны пластины I,
обеспечивая усиление болевой афферентации [40].
В работе [41] было показано, что CR+ нейроны
пластины II участвуют в формировании аллоди-
нии, вызванной в результате развития кожных вос-
палительных процессов. В исследовании G. Gatto и
соавт. [42], посвященному картированию дорзаль-
ных рогов на предмет поиска интернейронов,
участвующих в реализации разных рефлекторных
реакций, было показано, что возбуждающие CR+
нейроны пластины II являются одним из типов
клеток, обеспечивающих реализацию чесательного
рефлекса.

Пластины III–IV

Пластины III и IV схожи между собой по цито-
архитектонике и содержат пучковые и вставочные
нейроны [41]. Пучковые нейроны принимают и
обеспечивают дальнейшую передачу в супраспи-
нальные структуры тактильных [43] и болевых сиг-
налов [44]; вставочные нейроны представлены
множеством популяций возбуждающих и тормоз-
ных клеток, участвующих в обработке механосен-
сорной информации и отличающихся по морфоло-
гическим, физиологическим и синаптическим
свойствам [45].

В пластинах III–IV нами были выявлены три
морфотипа CR+ нейронов: 1) мелкие веретеновид-
ные, 2) мелкие мультиполярные, 3) средние муль-
типолярные (рис. 1, b).

Известно, что тактильная информация от меха-
норецепторов поступает на клетки одного из под-
типов пучковых клеток – вертикальные нейроны,
описанные в работе [46]. Данные клетки по своей
морфологии схожи с выявленными в нашем иссле-
довании мелкими веретеновидными CR+ нейро-
нами (рис. 1 b, 5). Нейроны двух других описанных
морфотипов (мелкие и средние мультиполярные;

рис. 1, b 6; рис. 1, b 7) напоминают изученные
M. Naim и соавт. пучковые клетки, обеспечиваю-
щие передачу болевой информации и аксоны кото-
рых участвуют в формировании спиноталамиче-
ского тракта [47]. Однако эти клетки могут отно-
ситься и к одной из популяций тормозных
интернейронов, коэкспрессирующих транскрип-
ционный фактор PAX2 [41], необходимый для диф-
ференциации ГАМК-ергических нейронов [48].

Пластины V–VI

На сегодняшний день не существует четкой
морфологической классификации нейронов пла-
стин V и VI, однако по функциям их разделяют на
пучковые, проприоспинальные и вставочные [33].
Создание данной классификации усложнено еще и
тем, что обе пластины негомогенны и делятся на
латеральную и медиальную части, которые имеют
свои особенности для каждой из пластин [32].

В настоящей работе в пластинах V–VI выявлено
5 морфотипов CR+ нейронов: 1) мелкие овальные,
2) мелкие плоские, 3) средние мультиполярные,
4) мелкие мультиполярные, 5) крупные мультипо-
лярные (рис. 2, a).

Мелкие овальные CR+ нейроны были визуали-
зированы в ядрах Кларка (рис. 2, a 1), которые у
кошки расположены в медальной части пласти-
ны VI грудных и первых ростральных (L1–L4)
поясничных сегментов [49]. Данные ядра отно-
сятся к проприоцептивной системе спинного моз-
га: в них сходятся сенсорные волокна Ia и II типа от
мышечных веретен и Ib типа – от сухожилий, а так-
же локализованы нейроны второго порядка, аксо-
ны которых дают начало части дорзального спин-
но-мозжечкового тракта, передающего проприо-
цептивную информацию в мозжечок [50]. В ядрах
Кларка выделяют три класса нейронов, хорошо
различимых по размеру и форме: 1) мелкие (тре-
угольные и мультиполярные), 2) средние (верете-
новидные и мультиполярные), 2) крупные (муль-
типолярные) [51]. Учитывая размер выявленных в
настоящем исследовании CR+ клеток, полагаем,
они относятся к мелким или средним мультипо-
лярным нейронам ядер Кларка. Данные клетки в
силу своих размеров изучены значительно слабее
класса крупных нейронов, аксоны которых дают
начало спинно-мозжечковому тракту [52]. Предпо-
лагается, что более мелкие нейроны являются вста-
вочными, имеющими локальные связи между со-
бой, клетками других пластин (V, VI, VII и X) и аф-
ферентными волокнами [51, 52]. При этом стоит
отметить, что у мышей CR экспрессируется у 40%
нейронов, аксоны которых принимают участие в
формировании дорзального спинно-мозжечкового
тракта [53]. Y. Fu и соавт. не отмечают размер дан-
ных нейронов, поэтому мы можем предположить,
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что некоторые мелкие/средние нейроны ядер
Кларка являются не вставочными, а пучковыми,
принимающими участие в формировании спинно-
мозжечкового тракта.

В более каудальных поясничных сегментах (L5–
L7) в аналогичных ядрам Кларка зонам серого ве-
щества нами были выявлены мелкие плоские CR+
нейроны (рис. 2, a 2). Известно, что у грызунов [54,
55] и некоторых приматов [54, 56] помимо ранее
описанных ядер Кларка в спинном мозге локализу-
ются иные прецеребеллярные ядра, также являю-
щиеся источником восходящих путей в мозжечок.
У кошки за пределами анатомических границ ядер
Кларка характерное для некоторых других видов
поясничное прецеребеллярное ядро не визуализи-
руется. В настоящем исследовании у кошки в сег-
ментах L5–L7 в областях предположительной ло-
кализации поясничных прецеребеллярных ядер
наблюдаются скопления CR+ нейронов, близких
по морфологии к мелким овальным нейронам ядер
Кларка. Мы полагаем, данные клетки могут яв-
ляться составной частью проприоцептивной си-
стемы. В пользу данного предположения говорят
результаты исследований, в которых указывается,
что в обозначенных зонах локализуются интерней-
ронные популяции, на клетки которых сходятся
афференты I и II типа [57], а также локализуются
нейроны, принимающие участие в формировании
дорзального спинно-мозжечкового тракта, но не
организованные в виде ядра [58].

На латеральной границе между серым и белым
веществом пластины V, которая характеризуется
наличием множества миелинизированных воло-
кон и в результате чего имеет ретикулярный вид
[32], выявлены средние мультиполярные CR+ ней-
роны (рис. 2, a, 5). Такие же клетки описываются в
другой работе на кошке [16], где отмечается, что
данные нейроны не коэкспрессируют кальбиндин
и парвальбумин. В исследованиях на крысе [5, 15],
несмотря на описанное большое число CR+ ней-
ронов в пластинах V–VI, не выявлен особый тип
клеток на границе белого и серого вещества ни в
одном из отделов спинного мозга. Ретикулярная
часть латеральной половины пластины V у кошки
характеризуется схождением висцеральных аффе-
рентов [59] и волокон от симпатических преган-
глионарных нейронов [60], а также локализацией
мультирецептивных нейронов, реагирующих на
болевые и тактильные стимулы [61].

В остальных областях пластин V–VI нами были
выявлены дисперсно распределенные мелкие и
средние мультиполярные CR+ нейроны (рис. 2,
a 3; рис. 2, a 4). Данная зона характеризуется боль-
шим разнообразием функционально разнородных
клеток [33]. У кошки в обозначенной зоне пояс-
ничных сегментов локализуются: 1) дорзальная
часть популяции интернейронов, принимающих

участие в реализации олигосинаптического кож-
ного рефлекса (в сегментах L4-S1) [62], 2) интер-
нейроны, на которых сходятся окончания волокон,
идущих от мышечных веретен по афферентам типа
Ia [63] и 3) типа II (в сегментах L6–L7) [64]. Стоит
отметить, что описанные интернейронные популя-
ции представлены в пластинах V–VI лишь частично
и в большей степени локализуются в пластине VII.
Таким образом, некоторая часть популяции
CR+ нейронов может быть задействована в работе
локомоторных сетей, путем проецирования аф-
ферентной информации к соответствующим мо-
тонейронным пулам. С другой стороны, пласти-
ны V–VI содержат множество пучковых и пропри-
оспинальных нейронов [65], что свидетельствует о
том, что приходящая проприоспинальная инфор-
мация, помимо мотонейронных пулов, может по-
ступать и на нейроны иных спинальных сегментов
и супраспинальных структур.

Пластины VII–VIII

Большая часть серого вещества представлена
пластинами VII и VIII, вариабельными по своим
границам в разных сегментах и занимающими по-
чти все пространство промежуточного серого ве-
щества (за счет пластины VII) и вентральных рогов
[32], в связи с чем данные пластины характеризу-
ются большим морфологическим и функциональ-
ным разнообразием локализованных в них нейро-
нов. Четкой классификации нейронов пластин
VII–VIII, как и для пластин V–VI, на настоящий
момент нет [33].

В боковых рогах сегментов L1–L4 на границе
между пластинами VI и VII выявлены мелкие муль-
типолярные (реже овальные и плоские) CR+ ней-
роны. Данная зона в обозначенных сегментах у
кошки характеризуется локализацией ИМЛ, со-
стоящего из преганглионарных симпатических
нейронов, отвечающих за контроль автономной
деятельности внутренних органов [60]. Согласно
работе [66], в зависимости от локализации нервных
клеток и их морфотипа, ИМЛ делится на две зоны:
1) в сером веществе – nucleus intermediolateralis pars
principali и 2) в белом веществе – nucleus intermedio-
lateralis pars funicularis. Судя по расположению вы-
явленных нейронов и их морфологическому разно-
образию, CR экспрессируется нейронами в обеих
зонах ИМЛ, однако согласно исследованию [67] –
не всеми. Помимо кошки, CR+ нейроны в ИМЛ
описаны у крысы [5] и мармозеток [56]. Нейроны
ИМЛ синтезируют множество различных веществ:
ацетилхолин, энкефалин, окситоцин, соматоста-
тин и др. [33], однако работ, в которых была бы по-
казана их коэкспрессия с CR, не обнаружено.

В сегментах L3–L4 вдоль дорзальной границы
пластины VII выявлены пучки CR+ волокон и
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средних мультиполярных нейронов, идущих между
ядрами ИМЛ и ИММ. В данной зоне локализуется
интеркалированное ядро, состоящее из прегангли-
онарных симпатических нейронов [60]. Данное яд-
ро локализуется у кошки в сегментах T1–L5 [68].
Учитывая выявленную в настоящем исследовании
узкую зону локализации CR+ нейронов ИК, пола-
гаем, в данном ядре CR экспрессируется строго
определенной популяцией клеток, локализован-
ных в сегментах L3–L4. Полагаем, этой популяци-
ей могут выступать нейроны, описанные в иссле-
довании [69], в котором было показано, что в про-
межуточном сером веществе медиальнее ИМЛ у
кошки именно в сегментах L3–L4 локализуются
симпатические преганглионарные нейроны, ин-
нервирующие работу кишечника.

В каудальных поясничных сегментах (L5–L7)
на границе пластин VII, VIII и X (мотонейронными
пулами) выявлены средние по размеру CR+ нейро-
ны овальной формы (рис. 3 a, 6). Зона локализации
данных нейронов совпадает с областью залегания
интернейронов Реншоу, обеспечивающих посред-
ством возвратного торможения механизм стабили-
зации частоты разрядки α-мотонейронов [70, 71].
Известно, что для многих видов млекопитающих в
качестве маркера клеток Реншоу используется дру-
гой кальций-связывающий белок кальбиндин [8].
Однако данные клетки экспрессируют также
парвальбумин и CR [7, 16]. При этом у кошки, в от-
личие от грызунов, только часть популяции клеток
Реншоу экспрессирует кальбиндин (47%) [8], дру-
гая часть этой популяции коэкспрессирует CR и
парвальбумин [16]. Предполагается, что кальций-
связывающие белки могут в разных комбинациях
экспрессироваться в отдельных популяциях клеток
Реншоу, например, отличающихся по типу ис-
пользуемого медиатора (ГАМК или глицина) [16].

Остальные области пластин VII–VIII содержат в
себе огромное число функционально разнородных
нейронов: 1) пучковых – идущих к множеству су-
праспинальных структур [72], 2) проприоспиналь-
ных – соединяющих разные половины (комиссу-
ральные) и сегменты спинного мозга [72, 73], 3)
вставочных – на которых сходится супраспиналь-
ная и афферентная информация и пр. [74]. Все три
типа мультиполярных CR+ нейронов в данных
пластинах не имеют какой-либо конкретной лока-
лизации, кластеризации и других признаков, по
которым можно было бы отнести их к конкретной
функционально однородной популяции клеток.
Полагаем, это станет возможным при использова-
нии методов множественного иммуномечения.

Пластина IX

Пластина IX представлена главным образом мо-
тонейронами. Известно, что у более примитивных

классов хордовых (рыб [75, 76], земноводных [77] и
пресмыкающихся [78]) кальций-связывающие
белки, в том числе и CR, экспрессируются сомати-
ческими мотонейронами. В настоящем исследова-
нии в мотонейронах CR не был выявлен, что согла-
суется с данными, полученными на кошке [16] и
других представителях млекопитающих: мышах
[7], крысах [5, 15] и мармозетках [56].

Пластина X

По форме сомы в пластине X выделяют не-
сколько типов нейронов: овальные, веретеновид-
ные, пирамидные, звездчатые и мультиполярные
[63]. На основе выполняемой функции определены
по меньшей мере три класса нервных клеток: пре-
ганглионарные парасимпатические [79], пучковые
[80] и участвующие в локомоторном контроле (в
частности, модуляции работы мотонейронов) [81].

В настоящей работе в пластине X поясничных
сегментов выявлены редкие мелкие овальные CR+
нейроны (рис. 2, a 6). Наши данные согласуются с
исследованиями на кошке [16] и крысе [5, 15], в ко-
торых также описаны мелкие и средние CR+ ней-
роны, лишенные иммунопозитивной реакции в
отростках. При этом данные клетки не коэкс-
прессируют другие кальций-связывающие бел-
ки: кальбиндин и парвальбумин [16]. R. Anelli и
C.J. Heckman [16] также отмечают затруднение в
определении предполагаемой функции для данных
нейронов в силу малого числа отличающих их мор-
фологических признаков.

Согласно собственным данным на кошке [21] и
литературным данным на крысе [5, 15], CR более
широко представлен в пластине X в крестцовых
сегментах (и в последних поясничных для крысы),
где маркирует парасимпатические преганглионар-
ные нейроны дорзальной серой комиссуры, распо-
ложенной над центральным каналом и обеспечи-
вающей регуляцию деятельности тазовых органов
[82]. Однако данные нейроны существенно отли-
чаются по морфологии, локализации и числу от
выявленных в настоящем исследовании CR+ ней-
ронов пластины X поясничных сегментов и, по
всей видимости, представляют собой отдельную
популяцию CR+ нейронов.

Согласно полученным результатам, иммунопо-
зитивные к кальретинину нейроны верхних пла-
стин дорзальных рогов соответствуют определен-
ным морфофункциональным типам: в пластине I –
веретеновидным и мультиполярным нейронам, в
пластинах II–III – центральным нейронам. Мы
также обсуждаем соответствие между выявленны-
ми иммунопозитивными к кальретинину нейрона-
ми остальных пластин и функциональной класси-
фикацией нейронов спинного мозга. Настоящая
работа является частью исследования, посвящен-
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ного изучению морфофункциональной организа-
ции спинного мозга млекопитающих.
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DISTRIBUTION OF CALRETININ-IMMUNOPOSITIVE NEURONS 
IN THE CAT LUMBAR SPINAL CORD

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

a Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
b Institute of Translational Biomedicine, St. Petersburg State University, St. Petersburg, Russia
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A variety of neural networks in the central nervous system is determined by the heterogeneity of its constituent
neuronal populations. Calcium-binding proteins can be used as markers of different neuronal morphotypes. One
of the most common calcium-binding proteins in the nervous system is calretinin. In the present work, using an
indirect immunohistochemical method, calretinin-immunopositive neuronal populations were labeled in lum-
bar segments of the cat (Felis catus) spinal cord. We identified nineteen morphotypes of neurons with strictly seg-
mental and laminar distribution patterns, and attempted to compare putative functions of these neurons with the
available literature data. Three morphotypes are located in lamina I, corresponding to neurons involved in the
transmission of nociceptive and temperature information. Lamina II contains neurons of a single morphotype,
on which nociceptive afferents converge. Laminae III−IV comprise three types of projection neurons transmit-
ting information from peripheral mechanoreceptors and nociceptors to supraspinal structures. Laminae V−VI
are characterized by functionally different neurons of five morphotypes: two types of interneurons localized to
the Clarke’s column and analogous zone of the caudal lumbar segments, which collect proprioceptive informa-
tion; one type of neurons located at the lateral interface between the white and gray matters and responding to
pain and tactile signals; and two types of irregularly distributed interneurons (projection or propriospinal neurons)
that receive heterogeneous afferent signals from muscle spindles. In laminae VII−VIII, there are two types of sym-
pathetic preganglionic neurons (in the intermediolateral and intercalated nuclei), Renshaw interneurons, and three
types of multi-sized dispersedly distributed multipolar cells with unidentified functions. No calretinin-immunopos-
itive neurons were found in lamina IX represented by motoneuron pools. In lamina X, sparse neurons reside around
the central canal; their function is also obscure due to the paucity of morphological characters.

Keywords: calcium-binding proteins, calretinin, spinal cord, mapping, cat
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