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Уздечка (Habenula) это парная структура про�
межуточного мозга, локализованная в дорсаль�
ной части таламуса. Вместе с шишковидным те�
лом уздечка образует эпиталамус (Paxinos, 2004;
Савельев, Негашева, 2005). В соответствии с тер�
минологией Паксиноса (Paxinos, Watson, 1998) и
на основе сведений о цитоархитектонике уздеч�
ки в ее составе было выделено медиальное и ла�
теральное ядра (Andres et al., 1999). В свою оче�
редь медиальное ядро уздечки включает в себя
пять субъядер, а латеральное ядро уздечки де�
лится на медиальную и латеральную части,
включающие в себя до пяти субъядер.

Уздечка является важным звеном переключе�
ния в составе дорзальной проводящей системы
мозга, связывающим посредством двух компакт�
ных трактов – медуллярной полоски (МП) и ха�
бенуло�интерпедункулярного тракта (ХИТ),
лимбические структуры переднего мозга и ба�
зальные ганглии со средним мозгом. Причем,
если МП является строго афферентным путем к
уздечке, то в состав ХИТ входят, как афферент�
ные, так и эфферентные волокна. С помощью

метода прижизненного транспорта пероксидазы
хрена, было установлено, что большинство ней�
ронов медиального ядра уздечки посылает аксо�
ны в интерпедункулярное ядро (ИПЯ) среднего
мозга (Herkenham, Nauta, 1979). Было показано
существование определенной топографической
организации хабенулоинтерпедункулярных про�
екций: дорсальная часть медиального ядра уз�
дечки дает эфферентные волокна, оканчиваю�
щиеся в вентральной части ИПЯ, латеральная
часть медиального ядра уздечки иннервирует
дорсальный регион ИПЯ (Contestabile, Flumer�
felt, 1981; Sutherland, 1982). Несмотря на то, что
основные проекции на ИПЯ происходят из ме�
диального ядра уздечки (Herkenham, Nauta,
1977), существуют данные, указывающие на то,
что и латеральное ядро уздечки так же посылает
аксоны в ИПЯ. Возможность связи латерального
ядра уздечки с ИПЯ была показана косвенным
методом разрушения латерального ядра уздечки
с последующим измерением уровня ацетилхо�
линтрансферазы и ацетилхолинэстеразы в ИПЯ
(McGeer et al., 1979). Изменения концентрации
этих ферментов в ИПЯ свидетельствовали о сня�
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тии влияния латерального ядра уздечки, которое
было бы возможно только при наличии прямых
связей между латеральным ядром уздечки и
ИПЯ. В многочисленных работах было показа�
но, что эфферентые волокна латерального ядра
уздечки преимущественно идут в структуры
ствола мозга в составе ХИТ, их главными целями
являются ядра, содержащие моноаминэргиче�
ские нейроны, такие как дофаминсодержащая
вентральная тегментальная область (ВТО) и чер�
ная субстанция (Beckstead et al., 1979; Phillipson,
Pycock, 1982), а также серотонинсодержащие
дорсальное и медианное ядра шва (Herkenham,
Nauta, 1977; Klemm, 2004).

ХИТ также содержит и афферентные волок�
на, идущие из дорсального и медианного ядер
шва к ядрам уздечки (Pasquier et al., 1976; Kalen
et al., 1989). Также было установлено, что неко�
торые нейроны в ВТО проецируются назад в ла�
теральное ядро уздечки (Gruber et al., 2007).

Несмотря на большое количество работ о свя�
зях уздечки с ИПЯ и структурами ствола, карти�
на развития проводящих систем уздечки отсут�
ствует, тогда как исследование ранних постна�
тальных этапов развития внутримозговых связей
представляет большой интерес и может внести
существенный вклад в представления о развитии
нервной системы в целом. 

Цель настоящей работы – подробное иссле�
дование формирования основного проводящего
пути, связывающего уздечку со средним моз�
гом – ХИТ, в процессе раннего постнатального
развития у крыс. В работе использован метод анте�
роградной и ретроградной диффузии липофиль�
ного карбоцианинового красителя 1,1'�диоктаде�
цил�3,3,3',3'�тетраметилиндокарбоцианина пер�
хлората по липидному слою мембран нейронов
(Vercelli et al., 2000) – один из немногих, позво�
ляющих изучать внутримозговые связи у плодов
и неонатальных животных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа выполнена на крысах Вистар получен�
ных из Научного центра Биомедицинских тех�
нологий Российской Академии Медицинских
Наук (поселок Столбовая), содержавшихся в
условиях вивария ИБР РАН с естественным
освещением. Для получения датированной бере�
менности самцов подсаживали на ночь в клетку
к самкам. День обнаружения спермы во влагали�
ще самки считали нулевым днем эмбрионально�
го развития (Э0), а день рождения – нулевым
днем постнатального развития (П0). Для иссле�
дования использовали животных на разных сро�
ках развития Э21 (n4), П0 (n2), П2 (n3), П4 (n1),

П6 (n4), П9 (n1). Крысят перед перфузией нар�
котизировали введением внутрибрюшинно рас�
твора нембутала в физиологическом растворе
(0.9%�ный раствор хлористого натрия в дистил�
лированной воде) из расчета 4 мг на 100 г веса
животного. Животных перфузировали через ле�
вый желудочек сердца сначала физиологиче�
ским раствором для удаления крови из крове�
носных сосудов, а затем 4% раствором парафор�
мальдегида в 0.1 М фосфатном буфере (ПФА),
декапитировали, мозг извлекали из черепа и по�
мещали в ПФА при комнатной температуре на
12–20 часов. Далее на фиксированный мозг на�
носили кристаллы липофильного карбоциани�
нового красителя 1,1'�диоктадецил�3,3,3',3'�тет�
раметилиндокарбоцианина перхлората (Ди�Ай,
DiI “Molecular Probes” Inc., США). Поскольку,
структуры мозга, на которые планировалось на�
носить маркер, располагаются в толще мозга
близко к средней линии мозга, то в большинстве
случаев мозг разрезали пополам сагиттально.
Ди�Ай наносили в проколы на поверхности сре�
за в области уздечки (разная глубина апплика�
ции кристаллов позволяла метить избирательно
медиальное ядро уздечки или оба ядра уздечки
одновременно), ИПЯ и область ядер шва сред�
него мозга (рис. 1а, 1б). Мозг с маркером храни�
ли в ПФА в темноте при комнатной температуре
от 6 до 12 месяцев, в течение которых происхо�
дила диффузия липофильного маркера по ли�
пидному слою мембран нейронов в ретроград�
ном и антероградном направлениях от места на�
несения. Наложения маркера на уздечку и
интерпедункулярное ядро приводили к четкому
мечению ХИТ, который был виден даже под лу�
пой на всех использованных сроках развития.
Дальнейшее исследование проводили на сериях
вибратомных коронарных или сагиттальных
срезов, толщиной 80–100 мкм, натянутых ки�
сточкой на предметные стекла и заключенных в
полимеризующуюся среду мовиол (“Calbio�
chem”, Германия). Препараты анализировали в
фотомикроскопе Leica DM RXA2 (Германия) с
системой фильтров для выявления оранжево�
красной родаминовой флуоресценции, харак�
терной для Ди�Ай. После оценки распределения
кристаллов маркера в месте введения с исполь�
зованием ультрафиолетового фильтра серии сре�
зов мозга последовательно просматривали, опи�
сывая локализацию окрашенных Ди�Ай нерв�
ных волокон и нейронов. Фотосъемку
препаратов проводили с помощью цифровой
фотокамеры Olympus DP70 (Япония) и специ�
альной компьютерной программы для съемки,
поставляемой вместе с ней (DP controller и DP
manager). Обработку и монтаж цифровых изоб�
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ражений для иллюстрации полученных резуль�
татов осуществляли при помощи компьютерной
программы Photoshop 7.0 (“Adobe”, США).
Идентификацию отделов и ядер мозга проводи�
ли с использованием атласов развивающегося
мозга (Altman, Bayer, 1986; Paxinos et al., 1991) и
мозга взрослой крысы (Paxinos, Watson, 1998). 

 РЕЗУЛЬТАТЫ 

Распределение Ди#Ай в месте его нанесения 

Исследование каждого мозга начиналось с
анализа распространения маркера в области его
нанесения. Степень диффузии Ди�Ай в местах
нанесения кристаллов варьировала в зависимо�
сти от области мозга и возраста животного. Так,
помещение кристаллов Ди�Ай в ядра уздечки
приводило к распространению маркера по всему
объему уздечки, но на пренатальных и ранних
постнатальных стадиях (Э21 и П2) наблюдалась
незначительная диффузия красителя в прилежа�
щие к уздечке с вентральной стороны отделы та�
ламуса (рис. 1в). Позже на П6 и П10 точечные
нанесения маркера в толщу медиального ядра
уздечки такой диффузии за ее пределы не давали
и Ди�Ай распространялся строго в пределах ядер
уздечки (рис. 1г). Нанесение Ди�Ай на ИПЯ на

Э21 и П0 приводило к распространению маркера
по всему ядру с диффузией в прилежащую дор�
сальнее вентральную тегментальную область. На�
чиная с П2, поскольку кристаллы маркера наноси�
ли на медиальный срез ИПЯ, то в случае локаль�
ных нанесений распределение Ди�Ай происхо�
дило преимущественно в медиальных отделах. 

Распределение структур меченых Ди#Ай 
при нанесении маркера на уздечку

На  всех исследованных сроках нанесение
Ди�Ай на уздечку приводило к мечению нервных
волокон в обоих трактах уздечки (рис. 1в), причем
они были видны даже под лупой на сагиттально
разрезанном мозге (рис. 1a). На Э21, П0–П2 мно�
гочисленные меченые волокна ХИТ были ориен�
тированы параллельно и прослеживались в виде
компактного пучка вплоть до ИПЯ, где они вееро�
образно расходились, врастая в ядро. На Э21 и П2,
когда количество волокон в ХИТ еще не очень ве�
лико, в ИПЯ выявлялись многочисленные тон�
кие волокна ветвящиеся в ядре (рис. 2а). Скани�
рование в конфокальном микроскопе показало,
что часть этих волокон пересекала ИПЯ и про�
слеживалась в дорсокаудальном направлении
(рис. 2б). Позже, начиная с П6, из�за обилия ме�
ченых структур иннервацию ИПЯ выявить было

500 мкм
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Э21

(б)

(в) (г)

3Ж

МП

П2

ХИТ

У

П6

П6

ЛУ

МУ 3Ж

200 мкм

Рис. 1. Распределение Ди�Ай в области его нанесения на уздечку (а) и на интерпедункулярное ядро (б) сагиттально
разрезанного фиксированного мозга, а также на сагиттальном (в) и коронарном (г) вибратомных срезах при нанесе�
нии маркера на уздечку. МП – медуллярная полоска, МУ – медиальное ядро уздечки, ЛУ – латеральное ядро уздечки,
У – уздечка, ХИТ (черная стрелка) – хабенулоинтерпедункулярный тракт, 3ж – полость третьего желудочка, белая
стрелка – нанесение на уздечку, звездочка – нанесение на интерпедункулярное ядро. Масштаб а–б – 5 мм.
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сложнее, поскольку сплетение меченых волокон
заполняло весь объем ядра. Кроме того в той части
среднего мозга, где ХИТ пронизывал ВТО, наблю�
дались волокна ориентированные перпендикуляр�
но основному тракту и распределялись в среднем
мозге параллельно его вентральному изгибу. Дру�

гая часть волокон вентрального отдела ХИТ изги�
балась в дорсокаудальном направлении в области
вентральных отделов ВТО и прослеживалась до об�
ласти ядер шва (рис. 2в, 2г). 

После нанесения Ди�Ай в ядра уздечки на
Э21–П2, кроме волокон были обнаружены ме�

(а) 200 мкм

Э21 П2

П6П2

Э21 П6

(б) 100 мкм

(в) 500 мкм (г) 500 мкм

200 мкм 250 мкм(д) (е)

ИПЯ

ЯШ

ЯШ

ЯШ

ЯШ

ХИТ

ИПЯ

ХИТ

Рис. 2. Меченые структуры выявленные в среднем мозгу после наложения Ди�Ай на уздечку на разных сроках пери�
натального развития. Меченые волокна ХИТ врастающие в ИПЯ на сагиттальных срезах мозга (а–г) прослеживаются
параллельно вентральному изгибу среднего мозга достигая области ядер шва (в, г). Терминальная сеть меченых воло�
кон и единичные нейроны на коронарном срезе среднего мозга на уровне ядер шва после  обширного нанесения
Ди�Ай на уздечку (д). Мечение в области ядер шва после локального нанесения маркера на медиальное ядро уздечки (е).
ИПЯ – интерпедункулярное ядро; ХИТ – хабенулоинтерпедункулярный тракт; ЯШ – Ядра шва; наконечник стрелки –
отдельные меченые волокна прорастающие из ИПЯ в направлении ЯШ на конфокальном изображении сагиттального
среза мозга (б); белые стрелки – меченые нейроны (д).

ХИТ

ИПЯ
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ченые тела нейронов без отростков в ВТО, где их
выявление было затруднено большим числом
меченых волокон, проходящих через эту область
(рис. 2а, 2в). В области ядер шва среднего мозга
нейроны и сплетение меченых нервных волокон
выявлялись уже на E21, причем мечеными
структурами охватывалась вся область ядер шва,
включающая как дорсальное, так и медианное
ядра. В ядрах шва при этом выделялось заметное
сплетение меченых волокон, среди которых с
трудом просматривались немногочисленные ме�
ченые тела нейронов (рис. 2д). Позже были об�
наружены различия в характере распределения
меченых структур в ядрах шва, в зависимости от
топографии распределения маркера в ядрах уз�
дечки. Так на П6 при мечении в области обоих ядер
уздечки в медианном ядре шва обнаруживалась
четкая группа клеток с развитыми дендритами,
ориентированными перпендикулярно вентраль�
ной поверхности среднего мозга (рис. 2г). В тех
случаях (П6), когда Ди�Ай был преимущественно
локализован в медиальном ядре уздечки, в медиан�
ном ядре шва было обнаружено только сплетение
терминальных волокон (рис. 2е).

Распределение структур меченых Ди#Ай 
при нанесении маркера на интерпедункулярное 

ядро, вентральную тегментальную область 
и ядра шва 

Для выявления меченых тел нейронов в ядрах
уздечки использовались нанесения Ди�Ай на
ИПЯ на мозг, разрезанный сагиттально по сред�
ней линии. На Е21–П0 ретроградно меченые
нейроны выявлялись в обоих ядрах уздечки но
весьма неравномерно. На коронарных срезах
было заметно, что в латеральном ядре уздечки
концентрация нейронов значительно выше, чем
в медиальном ядре уздечки, в котором выявля�
ются лишь единичные тела нейронов (рис. 3а,
3б). Начиная с П2 в медиальном ядре уздечки
было выявлено значительное количество мече�
ных нейронов с четким топографическим рас�
пределением внутри ядра, что на коронарных
срезах имело вид дорсальной и более многочис�
ленной вентромедиальной групп (рис. 3в). На
сагиттальных срезах было выявлено, что обнару�
женные группы не обособлены, а соединяются
между собой в узкой медиальной зоне медиаль�
ного ядра уздечки, где наблюдается максималь�
ная концентрация тел нейронов (рис. 3г). Дор�
сальный слой клеток медиального ядра уздечки,
посылающих аксоны в ИПЯ, расширяется в ро�
стральном и каудальном отделах ядра (рис. 3д).
Такое распределение нейронов в медиальном яд�

ре уздечки обнаруживалось и на всех последую�
щих сроках развития. 

В отличие от медиального ядра уздечки в ла�
теральном ядре уздечки уже на Э21 было выявле�
но значительное количество нейронов (рис. 4а).
Они располагались преимущественно в дорсока�
удальной и в меньшей степени вентрокаудаль�
ной областях ядра, в центральной же части лате�
рального ядра уздечки меченые структуры прак�
тически не выявлялись. В ростральной области
латерального ядра уздечки меченых структур вы�
явлено не было. В тех случаях (П4), в которых
при нанесении Ди�Ай на ИПЯ наблюдалась
диффузия в ВТО, в латеральном ядре уздечки до�
полнительно выявлялась группа нейронов, со�
средоточенная в ростральной части (рис. 4б). 

Исходя из того, что в составе ХИТ афферент�
ные волокна к уздечке идут не только из ИПЯ,
но и из ядер шва были проанализированы допол�
нительные нанесения Ди�Ай на эти структуры
на П6 и П9. В результате были выявлены много�
численные меченые нейроны в вентральной и
дорсокаудальной частях латерального ядра уз�
дечки, распределение которых в значительной
степени совпадало с таковым при нанесении на
ИПЯ (рис. 4в). 

ОБСУЖДЕНИЕ

В последние несколько десятилетий основ�
ным подходом к исследованию внутримозговых
связей у взрослых животных являются методы
прижизненного транспорта различных марке�
ров, таких как пероксидаза из хрена, флюоро�
голд, холерный цитотоксин Б и др., вводимых в
мозг стереотаксически (Klemm, 2004). Однако
данные маркеры неприменимы для исследова�
ния внутримозговых связей на пренатальных и
ранних постнатальных сроках. Как было показа�
но нами ранее, использование липофильного
карбоцианинового красителя Ди�Ай, дает хоро�
шие результаты для решения подобных задач,
что описано в литературе (Villani, 1996) и под�
тверждено нами на примере исследования раз�
вития ряда проводящих систем гипоталамуса
(Makarenko et al., 2000, 2001; Makarenko, 2008).

В настоящей работе нанесение Ди�Ай осу�
ществлялось на поверхность или в проколы уз�
дечки на мозге, разрезанном пополам сагитталь�
но. Это обеспечивало мечение либо медиального
ядра уздечки, либо обоих ядер. Наличие диффу�
зии маркера за пределы ядер уздечки на прена�
тальных и ранних постнатальных сроках разви�
тия крыс объясняется формированием волокни�
стой капсулы, окружающей данную структуру
(Andres et al., 1999), которая на более поздних
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постнатальных сроках является барьером, пре�
пятствующим распространению красителя за
пределы уздечки. Подобная картина описана ра�
нее в случаях с нанесением Ди�Ай в маммилляр�

ные ядра гипоталамуса (Алпеева, Макаренко,
2007; Alpeeva, Makarenko, 2009). Диффузия Ди�
Ай за пределы медиального и латерального ядер
уздечки на сроках Э21–П2 не может оказать вли�

100 мкм
(а)

200 мкм

200 мкм 250 мкм

100 мкм

МУ

ЛУ

3Ж 3Ж

МУ

ЛУ

МУ
МУ

ЛУ

3Ж

Э21 П0

П6 П2

П6

(б)

(в) (г)

(д)

Рис. 3. Распределение меченых тел нейронов и волокон в медиальном и латеральном ядрах уздечки при нанесении
Ди�Ай на ИПЯ на разных сроках развития: а – конфокальное изображение коронарного среза уздечки на Э21; б–в –
коронарные срезы уздечки на П0, П6; г – сагиттальный срез медиального ядра уздечки на П2; д – конфокальное изоб�
ражение медиального ядра уздечки на П6. МУ – медиальное ядро уздечки, ЛУ – латеральное ядро уздечки, 3Ж – по�
лость третьего желудочка.
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яние на результаты выявления проекций на
ИПЯ, поскольку связи прилежащих к уздечке
ядер таламуса с интерпедункулярным ядром не
описаны (Paxinos, 2004). 

Использованный методический подход поз�
волил впервые описать перинатальное развитие
различных проводящих систем, образующих
ХИТ, подробно изученный у взрослых животных
(Araki et al., 1988; Contestabile, Flumerfelt, 1981).
Поскольку меченые волокна были обнаружены в
ХИТ на всех исследованных сроках развития, и
учитывая особенность данного маркера, диф�
фундировать как ретроградно, так и антероград�
но, потребовался специальный анализ для того

чтобы установить, какие именно нейроны явля�
ются источниками этих волокон. 

Известно, что ХИТ является основным трак�
том, связывающим уздечку с интерпедункуляр�
ным ядром, и источником этих проекций явля�
ются преимущественно именно нейроны меди�
ального ядра уздечки (Herkenham, Nauta, 1979).
Однако наши нанесения на ИПЯ на Э21 и П0
выявляли в медиальном ядре уздечки лишь еди�
ничные меченые клетки, тогда как в латераль�
ном ядре уздечки меченых нейронов и волокон
было обнаружено довольно много. Проекции из
латерального ядра уздечки в ИПЯ были ранее
описаны лишь в единичных работах, где авторы

(а)
100 мкм 200 мкм

Э21 П4

П9

(б)

(в)
100 мкм

Рис. 4. Меченые тела нейронов, выявляемые в латеральном ядре уздечки после нанесения Ди�Ай на ИПЯ (а), ИПЯ и
ВТО (б), область ядер шва (в): а – конфокальное изображение сагиттального среза уздечки на Э21; б – сагиттальный
срез латерального ядра уздечки на П4; в – конфокальное изображение латерального ядра уздечки на П9. ХИТ – хабе�
нулоинтерпедункулярный тракт.
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подчеркивали их малочисленность (Contestabile,
Flumerfelt, 1981; Kim, 2009). По нашим данным
распределение нейронов меченых Ди�Ай в лате�
ральном ядре уздечки при нанесениях на ИПЯ
было неравномерным. Максимальная концен�
трация клеток наблюдалась в дорсо� и вентрока�
удальных отделах латерального ядра уздечки, а
ростральные и центральные области ядра не со�
держали меченых нейронов. Следовательно,
встал вопрос, куда кроме ИПЯ следуют обнару�
женные волокна из латерального ядра уздечки.
Мы обнаружили, что с самых ранних из исследо�
ванных сроков в вентральной части ХИТ на
уровне ВТО и ИПЯ часть меченых волокон отде�
лялись от основного тракта и прослеживались
дорсокаудально в направлении ядер шва, где
ветвились и образовывали сплетение. Обнару�
женная нами локализация нейронов в латераль�
ном ядре уздечки, посылающих аксоны в меди�
анное ядро шва, совпадает с данными (Behzadi
et al., 1990), полученными с помощью транспор�
та холерного цитотоксина Б из медианного ядра
шва к уздечке у взрослых крыс. Наши контроль�
ные случаи (П6, П9) с нанесением маркера на
медианное ядро шва выявили аналогичную кар�
тину распределения нейронов в латеральном ядре
уздечки. Таким образом, результаты с выявлением
нейронов в латеральном ядре уздечки, полученные
нами в случае наложения на ИПЯ, можно тракто�
вать как выявление не только проекций собствен�
но на ИПЯ, но и в большей степени как мечение
аксонов латерального ядра уздечки, иннервирую�
щих ядра шва. 

Кроме волокон в медианном ядре шва уже на
Э21 выявлялись меченые тела нейронов. На бо�
лее поздних постнатальных сроках (П6), когда
удалось сделать локальные нанесения в отдель�
ные ядра уздечки, было обнаружено, что нейро�
ны в медианном ядре шва выявляются лишь в
том случае, когда маркер был нанесен в лате�
ральное ядро уздечки, являющееся по данным
литературы основной мишенью нейронов меди�
анного ядра шва (Vertes et al., 1999). Полученные
данные свидетельствуют о том, что реципрокные
связи латерального ядра уздечки с медианным
ядром шва формируются уже в перинатальном
периоде развития.

Что касается медиального ядра уздечки – ос�
новной структуры, иннервирующей ИПЯ у
взрослых животных (Herkenham, Nauta, 1977), то
первые волокна, врастающие в область этого яд�
ра, обнаруживаются уже на сроках Э21–П2, пол�
ностью занимая объем ИПЯ к П6. Соответствен�
но, возникает закономерный вопрос, когда об�
наруживаются и как распределяются нейроны в
медиальном ядра уздечки при нанесении Ди�Ай

на ИПЯ. Согласно данным литературы, в меди�
альном ядре уздечки выявляют 4 группы нейро�
нов, иннервирующих разные отделы ИПЯ (Con�
testabile, Flumerfelt, 1981). Мы обнаружили, что
на Э21 и П0 при нанесении Ди�Ай на область
ИПЯ, при котором маркер распространялся по
всему ядру, в медиальном ядре уздечки обнару�
живались лишь единичные тела нейронов. Од�
нако нельзя утверждать, что они посылают аксо�
ны именно в ИПЯ, поскольку описаны также
немногочисленные проекции медиального ядра
уздечки на медианное ядро шва у взрослых крыс
(Behzadi et al., 1990), и по нашим данным на этих
сроках развития в медианном ядре шва обнару�
живаются меченые аксоны от нейронов уздечки.

Начиная с П2 и далее на П6 в медиальном яд�
ре уздечки уже выявлялось значительное коли�
чество меченых тел нейронов с характерным то�
пографическим распределением внутри ядра. При
обширном мечении ИПЯ, в котором затрагива�
лись как центральная, так и латеральные отделы
этого ядра, в медиальном ядре уздечки выявлялись
нейроны, которые образовывали на коронарных
срезах 2 заметных скопления: крупное – вентраль�
ное, занимавшее всю вентральную часть медиаль�
ного ядра уздечки, и дорзальное с меньшим чис�
лом клеток. На сагиттальных срезах нами так же
было обнаружено, что дорсальное скопление ней�
ронов не является непрерывным, а делится на две

ЯШ

ИПЯ

ХИТ

МУ ЛУ

Постанатально
с П2

Пренатально к Э19

Рис. 5. Схема развития отдельных проекционных си�
стем в составе ХИТ. ИПЯ – интерпедункулярное яд�
ро; МУ – медиальное ядро уздечки; ЛУ – латеральное
ядро уздечки; ХИТ – хабенулоинтерпедункулярный
тракт; ЯШ – ядра шва; толстая непрерывная линия –
эфферентные волокна из МУ в ИПЯ; толстая пунк�
тирная линия – эфферентные волокна из МУ в ЯШ;
тонкая непрерывная линия – эфферентные волокна
из ЛУ в ЯШ; тонкая пунктирная стрелка – афферент�
ные волокна в ЛУ из ЯШ.
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группы, сосредоточенные в ростральном и ка�
удальном отделах медиального ядра уздечки. Эти
данные свидетельствуют о том, что все основные
группы нейронов медиального ядра уздечки, ин�
нервирующие разные отделы ИПЯ, обнаружива�
ются лишь со второго дня постнатального разви�
тия.

Таким образом, настоящая работа впервые
описывает гетерогенное формирование отдель�
ных проекционных систем, входящих в состав
ХИТ у крыс в процессе перинатального онтоге�
неза. Реципрокные связи латерального ядра уз�
дечки с ядрами шва формируются пренатально.
Проекции медиального ядра уздечки на интер�
педункулярное ядро обнаруживаются лишь
постнатально с П2. Полученные результаты о
сроках развития суммированы в виде схемы
(рис. 5).
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Development of the Habenulointerpeduncular Tract of Rats

A. A. Klepukov and I. G. Makarenko
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Abstract—Development of the habenulointerpeduncular tract has been carried out on fixed brain prepara�
tions obtained from 21 day rat embryos and from neonatal animals on the 0 and 9 days of postnatal develop�
ment by diffusion of lipophilic fluorescent carbocyanine dye DiI (1,1'�dioctadecyl�3,3,3',3'�tetramethylin�
docarbocyanine perchlorate) through neuron membranes. The marker was introduced into the nuclei of the
habenula, the interpeduncular nucleus, and into the area of raphe nuclei. Neurons and fibers that contained
DiI were identified on vibratome sections by fluorescent and confocal microscopy. We have found that recip�
rocal links between the lateral habenula nucleus and raphe nuclei are formed in the prenatal period by
stage E21. Raphe nuclei innervating neurons were located in dorso� and ventrocaudal parts of the lateral ha�
benula nucleus. Projections of the medial habenula nucleus onto interpeduncular nucleus were found only in
the postnatal P2 period. Neurons that provide a source of these projections form characteristic assemblies in�
side the medial habenula nucleus. Therefore, the present study for the first time describes heterogenic forma�
tion of different projection systems that are involved in the habenulointerpeduncular tract of rats at perinatal
ontogenesis.

Keywords: habenula, midbrain, raphe nuclei, interpeduncular nucleus, habenulointerpeduncular tract, ax�
onal links, carbocyanine dye DiI, ontogenesis, rats.
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