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Представлен краткий обзор современных представлений об эволюционном развитии и строении 
новой коры (неокортекса) конечного мозга млекопитающих животных и человека. Обсуждаются различ-
ные принципы структурно-функциональной организации корковых формаций большого мозга, рассмат-
риваются основные направления и особенности их развития в онто- и филогенезе. Анализируется про-
блема дифференцированного подхода к интерпретации данных о видовых и индивидуальных особенно-
стях морфофункциональной организации неокортекса у млекопитающих. 
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Введение 

 
По современным представлениям, в 

процессе эволюции позвоночных новая кора 
(neocortex, NC) млекопитающих развилась на 
основе определенных структур конечного 
мозга их рептилийных предков. Базовая схема 
строения NC, по-видимому, сложилась уже у 
примитивных мезозойских млекопитающих 
более чем 200 млн лет назад [19, 31, 32, 35, 
39]. Несмотря на сходство общего плана 
строения NC млекопитающих, его дальнейшее 

развитие в филогенезе проходило в несколь-
ких направлениях и, возможно, независимо 
друг от друга. 

Пути эволюционного развития новой 
коры млекопитающих 

В соответствии с имеющимися нейроги-
стологическими и физиологическими данны-
ми у млекопитающих в процессе их дивер-
гентной эволюции сформировалось несколько 
типов строения NC [19, 40, 57, 54, 70] (рис. 1). 

Первый тип неокортекса встречается у 
современных представителей таких отрядов 
млекопитающих, как: однопроходные, сумча-
тые, насекомоядные, рукокрылые, грызуны, 
зайцеобразные и ряда других. NC у этих жи-
вотных занимает от 30 до 60% поверхности 
полушария. Большую часть новой коры со-
ставляют первичные сенсорные поля, тогда 
как ассоциативные области развиты очень 
слабо (рис. 1, б). Извилины коры не сформи-
рованы, практически отсутствуют борозды, за 
исключением обонятельной (sulcus rhinalis, 
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Рис. 1. Основные направления развития конечного 
мозга и неокортекса в эволюции млекопитающих 
(схема по данным [19, 57] с изменениями). Обозна-
чения: А – исходный гипотетический тип конеч-
ного мозга млекопитающих; В–Д – основные на-
правления развития мозга: грызуны (Б), хищные 
(В), приматы (Г), китообразные (Д). 
 
или srh) и гиппокампальной (sulcus 
hippocampalis, или sh) борозд, встречающихся 
у всех млекопитающих. Для цитоархитекто-
ники коры характерно преимущественное 
развитие молекулярной пластинки (слой I) и 
нижнего этажа коры, включающего внутрен-
нюю пирамидную пластинку (слой V) и муль-
тиформную пластинку (слой VI). При этом 
внутренняя зернистая пластинка (слой IV) 
практически отсутствует. 

Вариации толщины коры в пределах 
одного отряда и даже семейства могут быть 
очень значительными. Например, у насеко-
моядных ее величина может колебаться от 
0.4 мм у белозубки малютки (Suncus etruscus) 
до 1.8 мм у выдровой землеройки (Patomogale 
velox). Интересно, что вариабельность площа-
ди NC также может достигать больших вели-
чин. Так, у ежового тенрека (Setifer setosus) из 
семейства Тенрековые (полуводные насеко-
моядные) NC занимает 18.5% площади всей 
коры, а у выдровой землеройки – 36.7%; у ев-
ропейского ежа (Erinaceus europaeus) из сем. 
Кротовых – 30.9%, а у пиренейской выхухоли 
(Galemys pyrenaicus) того же семейства – 
41.4%. 

При этом уровень нейронной диффе-
ренцировки в новой коре первого типа остает-
ся достаточно низким. Пирамидные нейроны 
наружной зернистой пластинки (слой II) 
имеют систему веерообразных дендритов, на-
правляющихся в слой I. Такая система ветв-
ления дендритов характерна для примитив-
ных низкодифференцированных изодендрит-

ных нейронов лофодендритного класса (по 
классификации Э. Рамон–Молинера) [65] и 
является атипичной для пирамидных нейро-
нов высших млекопитающих. Пирамидные 
нейроны нижележащих слоев отличаются 
большой вариабельностью по размерам и 
форме дендритных арборизаций. Кроме ти-
пичных нейронов часто встречаются так на-
зываемые «перевернутые пирамиды». К при-
знакам низкого уровня организации NC отно-
сится и присутствие в II–III слоях многочис-
ленных крупных радиальных аллодендрит-
ных нейронов и множества переходных, не-
дифференцированных форм. В то же время в 
верхнем и нижнем этажах коры встречается 
очень мало звездчатых короткоаксонных вы-
сокодифференцированных нейронов идио-
дендритного типа, наличие которых является 
показателем высокого уровня морфофунк-
циональной организации коры [10]. Ультра-
структурное исследование показало присутст-
вие в описываемом типе коры большого числа 
«касательных» (en passage) аксо-дендритных 
и аксо-шипиковых синапсов. Синапсы с уп-
лощенными синаптическими пузырьками, 
для которых в ряде случаев подтверждена 
тормозная ГАМК-эргическая природа контак-
та, встречаются очень редко. Также редки и 
аксо-аксональные контакты. Все это свиде-
тельствует о низком уровне дифференциров-
ки коры [24]. 

 

На структуру мозга низших млекопи-
тающих сильное влияние оказывают адаптив-
ные процессы, связанные с развитием ряда 
сенсорных систем животных. Так у европей-
ского ежа (Erinaceus europaeus) обнаружена 
полисенсорная область коры, которая имеет 
сложный, дифференцированный нейронный 
состав и сравнима с ассоциативными облас-
тями коры высших млекопитающих. В каче-
стве второго примера можно привести данные 
о структуре зрительной коры мозга белки 
(Sciurus vulgaris), в составе которой сильно 
развиты слои II–III, а также хорошо выражен 
слой IV. Он подразделяется на несколько под-
слоев, содержащих большое количество высо-
кодифференцированных звездчатых нейро-
нов разного типа. В целом уровни развития 
зрительной коры белки и высших млекопи-
тающих вполне сопоставимы. Следствием 
адаптивной специализации является и фено-
мен интенсивного развития слуховых зон NC у 
животных, использующих эхолокацию, на-
пример, у летучих мышей. Неравномерность 
эволюционных процессов проявляется даже 
на макроанатомическом уровне. Так, у одно-
проходных млекопитающих ехидны и утконо-
са наблюдаются существенные различия по 
степени гирификации коры больших полуша-
рий. У утконоса (Ornithorhynchus anatinus) 
извилины практически отсутствуют, тогда как 
у ехидны (Tachyglossus aculeatus) степень их 
развития сравнима с высшими плацентарны-
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ми млекопитающими [40]. С функциональной 
точки зрения, для большинства представите-
лей описанных выше отрядов млекопитаю-
щих в целом характерен низкий уровень выс-
шей нервной деятельности и практически 
полное отсутствие сложных форм условно-
рефлекторной деятельности [13]. 

Второй тип неокортекса сформировался 
в ходе эволюции таких отрядов млекопитаю-
щих как: хищные, ластоногие, копытные, хо-
ботные. Несмотря на имеющиеся различия в 
организации большого мозга у представите-
лей этих групп современных млекопитающих, 
их объединяет ряд общих черт в строении NC. 
Большие полушария имеют хорошо развитую 
систему крупных дуговых извилин и борозд, 
существенно отличающихся по расположению 
в конечном мозгу других млекопитающих. 
Поэтому рельеф извилин создает определен-
ные трудности для составления цитоархитек-
тонических карт коры мозга животных с NC 
второго типа, а также для их сопоставления с 
аналогичными картами мозга млекопитаю-
щих, имеющих иной тип NC. Характерно, что 
рельеф коры более сложен у крупных видов 
по сравнению с мелкими. Также у большинст-
ва видов с NC второго типа отсутствует истин-
ный островок Рейли. Цитоархитектонические 
поля островковой доли у хищных располага-
ются практически на поверхности полушария. 
Для сравнения у приматов разрастающийся 
NC отодвигает островок вглубь латеральной 
ямки большого мозга. С отсутствием оформ-
ленного островка связано и почти полное от-
сутствие выраженной височной доли полуша-
рия. 

У животных рассматриваемых групп NC 
занимает от 80 до 95% площади большого 
мозга и имеет большую толщину, варьирую-
щую от 2.5 до 3.5 мм. Для нейроархитектони-
ки коры, наиболее полно изученной у таких 
представителей хищных млекопитающих, как 
кошка и собака, характерно значительное 
увеличение разнообразия и полиморфизма 
нейронов по сравнению с насекомоядными 
млекопитающими. У хищных интенсивно 
развиваются слои III и IV, увеличивается чис-
ло звездчатых короткоаксонных нейронов, 
уменьшается количество переходных форм 
(звездо-пирамид, пирамидо-веретен и т. д.), 
отсутствуют радиальные аллодендритные 
нейроны и атипичные формы пирамидных 
нейронов, заметно усложняется система их 
дендритных и аксонных ветвлений, особенно 
в слоях III и V. В NC намечается разделение на 
агранулярную и гранулярную кору. Помимо 
многочисленных первичных и вторичных 
проекционных и проекционно-ассоциативных 
полей развивается сложная система ассоциа-
тивных корковых зон, существенно увеличи-
вается их площадь (рис. 1, в). 

Было бы естественно ожидать, что в 
обширной группе млекопитающих со вторым 

типом NC имеются различные уровни разви-
тия коры. Изучение зрительных полей 17 и 
18 затылочной области коры большого мозга 
коровы и овцы показало, что в структуре их 
NC сохраняются многие черты, характерные 
для низших млекопитающих. К ним относятся 
относительно слабая стратификация коры, 
отсутствие четких границ между цитоархитек-
тоническими слоями (особенно между III и 
IV), большое количество «нетипичных» пи-
рамидных нейронов, слабая дифференциров-
ка звездчатых нейронов. Таким образом, в 
рамках описываемого типа NC встречается 
несколько его разновидностей, определяемых 
филогенетическими связями между разными 
отрядами млекопитающих. Индивидуальная 
и межгрупповая изменчивость в этой группе 
отрядов млекопитающих очень велика, но 
наиболее высокий уровень нейроморфологи-
ческой организации характерен для NC хищ-
ных. 

Третий тип неокортекса сформировался 
у приматов. Это один из древнейших отрядов 
млекопитающих, и не удивительно, что имен-
но в пределах этого отряда уровень межвидо-
вой и межсемейственной изменчивости очень 
велик. Так, коэффициент энцефализации у 
полуобезьян составляет 0.13–1.30; у низших 
узконосых обезьян Старого Света – 0.56–2.22; 
у широконосых обезьян Нового Света – 0.54–
8.40; у человекообразных обезьян – 2.03–7.35; 
наконец, у человека – 32 [35, 39, 41]. Новая 
кора занимает при этом от 85 до 96% площади 
поверхности большого мозга (рис. 1, г). 
У приматов формируется особый рисунок бо-
розд и извилин, основу которых составляют 
крупные первичные извилины, идущие в по-
перечном направлении. Примером может слу-
жить центральная (Роландова) борозда. 
У приматов отсутствует система дуговых из-
вилин, за исключением латеральной борозды 
и борозды мозолистого тела, но хорошо раз-
виты височная и островковая доли. Это в оп-
ределенной степени затрудняет гомологиза-
цию рельефа борозд, извилин, а также корко-
вых зон NC приматов и других млекопитаю-
щих [76]. Особенно это касается хищных, ко-
торых широко используют в качестве лабора-
торных животных. 

У приматов интенсивно развиваются ас-
социативные зоны коры, особенно в лобной, 
теменной и височной долях полушарий боль-
шого мозга (см. рис. 1, г). Максимального раз-
вития они достигают у человека. Для цитоар-
хитектоники новой коры приматов характер-
но интенсивное развитие III и IV слоев, а так-
же наиболее четкое разделение корковых зон 
на гранулярные и агранулярные поля. Для 
приматов также характерно наибольшее сре-
ди других млекопитающих разнообразие ти-
пов нейронов и их разновидностей. По одной 
из классификаций, разработанной Г.И. Поля-
ковым, в новой коре человека удается обна-
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ружить более 50 структурных разновидностей 
нейронов [20]. У высших приматов и человека 
очень велики вариации размеров нейронов, 
однако их характерной чертой можно считать 
присутствие большой фракции мелких звезд-
чатых нейронов в слоях коры III–IV. Этим 
обусловлен термин, часто применяемый при 
описании NC приматов: кониокортекс (пыле-
видная кора). Степень вариабельности в од-
ноименных полях коры у разных представи-
телей приматов очень высока. Так, объем за-
тылочной области коры мозга человека коле-
бался от 9072 до 11748 мм3, у орангутана – от 
4036 до 5350 мм3, у низших древних обезьян 
(церкопитеков) – от 1842 до 2594 мм3 [16, 26, 
41]. 

Четвертый тип неокортекса представлен 
у китообразных. Своеобразие данного отряда 
млекопитающих состоит в том, что они освои-
ли водную среду вторично, возникнув от на-
земных форм древних млекопитающих, вхо-
дящих в одну или несколько ветвей древних 
копытных. Конечный мозг китообразных по 
общему рисунку борозд и извилин отчасти 
напоминает мозг копытных и хищных, но 
значительно отличается сильным развитием 
мелких борозд и извилин (микрогирия), рез-
ким теменным изгибом (курватурой) и прак-
тическим отсутствием височной доли. Индекс 
энцефализации у китообразных очень высок и 
составляет 96%. NC занимает до 97–98% всей 
площади поверхности большого мозга – 
больше, чем у высших приматов и человека. 
Кроме того, у китообразных, в частности, у 
дельфинов, совершенно особым образом рас-
пределены первичные моторные и сенсорные 
зоны в коре полушарий [47, 69, 76] (см. рис. 1, 
д). 

Анализ микроструктуры коры показал, 
что общий уровень организации такого NC 
довольно низок. Несмотря на большую пло-
щадь, NC китообразных за счет небольшой 
толщины (1.5–2.2 мм) обладает очень малым 
относительным объемом – меньшим, чем да-
же у насекомоядных и грызунов. Для цитоар-
хитектонического строения новой коры ха-
рактерны большая толщина слоев I и II, чет-
кая стратификация слоя III на подслои (в зри-
тельной коре дельфинов Stenella coeruleoalba 
и Tursiops truncatus в его составе выделено 
три подслоя), практически полное отсутствие 
слоя IV, а также интенсивное развитие фило-
генетически древних слоев V–VI. Отмечается 
слабая вариабельность цитоархитектоники 
разных зон NC, практически отсутствует раз-
деление на гранулярную и агранулярную ко-
ру. Мелкие размеры клеток и нечеткие грани-
цы слоев придают коре мозга китообразных 
«монотонный» вид. 

Для нейронного состава NC китообраз-
ных также характерен ряд специфических 
особенностей строения. Слои II и III содержат 
большое число пирамидных нейронов нети-

пичной, переходной формы: «перевернутые 
пирамиды», пирамидные нейроны с веерооб-
разными апикальными дендритами, «пира-
мидо-веретена» и т.д. Они посылают свои ак-
соны в белое вещество, но по ходу образуют 
многочисленные возвратные восходящие 
коллатерали, контактирующие с дендритами 
нейронов II–III слоев. Подобные пирамидные 
нейроны встречаются в NC низших млекопи-
тающих. В численном отношении пирамид-
ные нейроны преобладают. Помимо пира-
мидных нейронов в NC китообразных обна-
ружено большое число крупных радиальных 
звездчатых нейронов изодендритного типа. 
Их длинные, слабоветвящиеся дендриты ох-
ватывают большую площадь, а аксонные ветв-
ления оканчиваются на телах и дендритах 
нейронов нескольких слоев. Клетки такого 
типа относятся к разновидностям ретикуло-
подобных нейронов, являющихся консерва-
тивно древними формами корковых нейро-
нов, характерными для начальных этапов 
эволюции NC млекопитающих. Высокодиф-
ференцированных звездчатых нейронов раз-
личного типа в NC китообразных практически 
нет. Таламические и субкортикальные аффе-
рентные волокна, входя в кору, ветвятся дихо-
томически и оканчиваются практически во 
всех слоях коры, образуя многочисленные ак-
со-соматические и аксо-дендритные синапсы. 
Наибольшая плотность контактов наблюдает-
ся в верхнем этаже коры (слои II–III), причем 
большая часть синаптических контактов отно-
ситься к простым, недифференцированным 
формам. В частности, наблюдается очень мно-
го касательных контактов типа «en passage». 
Это резко отличает китообразных от других 
млекопитающих, у которых таламокорти-
кальные волокна преимущественно оканчи-
ваются в районе IV слоя. При этом в мозгу 
дельфинов обнаружена система длинных ас-
социативных внутрикорковых связей и про-
екционных корково-спинномозговых связей, 
что также характерно и для коры приматов и 
человека. Дельфины имеют высокий уровень 
рефлекторной деятельности, сложные формы 
поведения и коммуникации. Все это свиде-
тельствует о весьма своеобразном пути эво-
люции конечного мозга китообразных, реали-
зуемом независимо от эволюционных процес-
сов, сформировавших мозг других млекопи-
тающих [19, 36, 47, 56, 57, 59]. 

Таким образом, исследование структуры 
новой коры у большого числа видов плацен-
тарных млекопитающих практически из всех 
основных отрядов позволили сделать ряд 
важных выводов относительно направлений 
ее эволюционного развития: 1) общий, базо-
вый шестислойный план строения NC един 
для всех млекопитающих; 2) NC приматов (и 
человека в том числе) является только одним 
(хотя и самым сложным) из возможных и 
реализованных в эволюции типов развития 
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Рис. 2. Схема развития неокортекса млекопи-
тающих по теории Ф. Занидеса [66]. Объяснения в 
тексте. 
 
NC; 3) в каждом отряде млекопитающих 
встречаются виды, уровень развития NC кото-
рых не соответствует типу строения коры, 
наиболее характерного для данной группы; 
это связано с параллельным, независимым 
характером эволюционного развития отрядов 
млекопитающих и значительной адаптивной 
пластичностью мозговых структур; 4) сущест-
венные морфологические и функциональные 
различия в организации NC разных групп 
млекопитающих свидетельствуют о необхо-
димости корректировки данных, получаемых 
на разных представителях млекопитающих, 
особенно при переносе этих данных на чело-
века. 

 
Формирование представлений о  

структурно-функциональной организации 
неокортекса 

 

Конечный мозг млекопитающих обла-
дает наиболее сложными корковыми форма-
циями. Основы понимания организации коры 
большого мозга были заложены в классиче-
ских работах С-Р. Кахаля и K. Бродмана в пер-
вой половине ХХ века. С-Р. Кахаль исследовал 
нейронную организацию коры [37]. К. Брод-
ман изучая цитоархитектонику коры, выде-
лил два основных ее типа: гомогенетическую 
кору, для которой характерно шести-
семислойное строение, и гетерогенетическую, 
где такое строение отсутствует. Гомогенетиче-
ская кора включает две разновидности: гомо-
типическую кору, шестислойное строение ко-
торой формируется в процессе внутриутроб-
ного развития и сохраняется на протяжении 
всего онтогенеза, а также гетеротипическую 
кору, для которой характерно изменение чис-
ла слоев в процессе эмбриогенеза. Каждый из 
этих отделов коры разделяется на области, а 
области на поля, различающиеся по строе-
нию, связям, функциональной значимости. 
Так, у приматов K. Brodmann изначально вы-
делил 11 областей, включающих 52 поля [33]. 

В 30–70-е годы в работах сотрудников 
Института мозга АМН СССР (Москва) были 
существенно уточнены цитоархитектониче-
ские карты полушарий большого мозга чело-
века и ряда представителей других групп по-
звоночных животных [9, 14, 22, 26, 27]. По 
классификации И.Н. Филимонова основная 
область коры приматов и человека, обозна-
ченная им как новая кора (неокортекс, изо-
кортекс) соответствует гомогенетической коре 
по К. Бродман. Области старой (архикортекс) 
и древней (палеокортекс) коры гомологичны 
только части гетерогенетической коры. Ос-
тальную часть коры занимает так называемая 
межуточная кора (мезокортекс), состоящая из 
периархикортекса, отделяющего новую кору 
от старой, и перипалеокортекса, отделяющего 
новую кору от древней [26, 27]. 

В 60–70-е годы, развивая идеи И.Н. Фи-
лимонова и других исследователей, швейцар-
ский нейроморфолог Ф. Занидес [66, 67] 
сформулировал теорию четырех последова-
тельных стадий развития коры полушарий в 
онтогенезе млекопитающих. Согласно этой 
теории NC имеет сложное происхождение 
(рис. 2). Он развивается из двух зачатков: ар-
хикортекса и палеокортекса. Архикортикаль-
ная «половина» – это предшественник не-
окортикальных формаций дорсальной и ме-
диальной поверхностей полушария, палео-
кортикальная «половина» – вентральной и 
латеральной. Формирование NC («изокортек-
са» в терминологии И.Н. Филимонова и 
Ф. Занидеса) в онтогенезе происходит в не-
сколько стадий. На первой стадии образуется 
двуслойная межуточная кора (мезокортекс), 
состоящая из участков периархикортекса на 
медиальной поверхности полушария и пери-
палеокортекса – на его латеральной поверх-
ности. Далее на этой основе формируются 
собственно отделы шестислойного изокортек-
са. 

Он включает в себя две зоны: переход-
ную (произокортекс, прокониокортекс), со-
стоящей из коры лимбической доли (лимби-
ческий произокортекс) и коры островка (ин-
сулярный произокортекс), а также основную 
зону, представленную структурами собственно 
новой коры – кониокортекса (пылевидной 
коры) (см. рис. 2). На последнем этапе фор-
мирования новой коры из структур переход-
ных областей формируются первичные и вто-
ричные сенсорные корковые зоны. В их пре-
делах развиваются и все остальные поля и зо-
ны новой коры. Таким образом, новая кора 
млекопитающих имеет двойное происхожде-
ние, и каждому ее участку присущи опреде-
ленные структурно-функциональные особен-
ности в зависимости от источника развития и 
удаления от первичных зон формирования 
данной области коры [1]. 

Представления о структурно-
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функциональной организации корковых 
формаций мозга постоянно развиваются и их 
можно свести к трем основным позициям: 
концепции экранных нервных центров, мо-
дульной концепции и концепции распреде-
ленных нейронных сетей. 
 

Концепция экранных нервных центров 
 

Исследования цитоархитектоники коры 
большого мозга в первой половине ХХ века и 
формирование представления о ее слоистом 
строении привело к созданию академиком 
А.А. Заварзиным теории центров экранного и 
ядерного типа в нервной системе. Основным 
признаком экранных центров является пло-
скостное расположение нейронов, имеющих 
комплекс проекционных и ассоциативных 
связей. С этой точки зрения бóльшая часть 
коры полушарий большого мозга – неокор-
текс – представляет собой шестислойный мас-
сив, осуществляющий послойный прием, об-
работку и передачу информации. В свое время 
концепция экранных нервных центров была 
прогрессивной и способствовала интенсифи-
кации исследований коры головного мозга [4, 
11, 12, 13, 18, 43]. 

До настоящего времени изучение осо-
бенностей компонентов микроструктуры коры 
в различных цитоархитектонических слоях 
представляет значительный интерес и являет-
ся одним из базовых представлений о ее мор-
фофункциональной организации [8, 28]. С 
возникновением и внедрением методик при-
жизненного исследования мозга (ЯМРТ, ПЭТ) 
для анализа и детализации процессов, проте-
кающих в тех или иных участках коры, сейчас 
широко применяются понятия «массив ней-
ронов» (двумерная нейронная сеть) и «ней-
ронная карта» (массив нейронов, соответст-
вующий пространственной организации того 
или иного участка коры). 

Массивы нейронов и нейронные карты 
являются наиболее удобной формой про-
странственного кодирования информации 
при анализе той или иной зоны коры в экспе-
риментальных и клинических исследованиях 
с применением магнитно-резонансной томо-
графии (МРТ) и позитронно-эмиссионной то-
мографии (ПЭТ) [7]. Цитоархитектонические 
слои рассматриваются в качестве слоистых 
компонентов нейронных массивов, а цитоар-
хитектонические поля – областями «привяз-
ки» функционально выделяемых нейронных 
карт [5]. При этом специфику передачи ин-
формации в массивах нейронов составляет ее 
единое смысловое содержание и двусторон-
няя направленность (от низших слоев к выс-
шим слоям и наоборот). Это предполагает ие-
рархический характер передачи информации, 
а также наличие горизонтальных связей в 
двумерной сети. Как правило, связи имеют не 
просто двусторонний, но реципрокный (вза-
имный) характер. Иерархичность слоистых 

массивов предполагает также более простые 
способы обработки информации низшими 
слоями и более сложные – высшими. 

Стратификационный подход к анализу 
функций коры, несмотря на удобство и кажу-
щуюся простоту, тем не менее, имеет серьез-
ные ограничения для понимания избиратель-
ного вовлечения тех или иных участков коры 
в сложноорганизованные информационные 
потоки, отличающиеся не только по содержа-
нию информации, но и по способам ее инди-
кации и обработки. Теория «экранных нерв-
ных центров», в которых предполагается по-
слойное горизонтальное распределение ин-
формации и также послойная ее обработка, в 
настоящее время практически утратила свое 
научное значение и рассматривается только 
как исторический этап в исследованиях мозга. 
 

Модульная концепция 
 

Идея о том, что нервные центры состоят 
не из отдельных цепочек нейронов, работаю-
щих независимо друг от друга, а организова-
ны в блоки или модули, объединяющие от 
нескольких клеток до нескольких тысяч ней-
ронов, функционирующие как единое целое, 
была выдвинута S.R. Cajal (1909) еще в начале 
XX в. [37]. Представление о том, что верти-
кальные колонки нейронов являются морфо-
функциональными субъединицами коры, бы-
ло в дальнейшем оформлено V.B. Mountcastle 
и другими исследователями в общую теорию 
модульного строения нервных центров в ЦНС 
позвоночных животных и человека [3, 6, 15, 
17, 23, 46, 51, 58, 61, 73, 74, 75]. В соответствии 
с ней были разработаны достаточно четкие 
представления о структуре внутрикорковых 
модулей, базирующихся на следующих кон-
цептуальных положениях. 

1. Кортикальные структуры представ-
ляют собой сложную систему морфофункцио-
нальных нейронных объединений (модулей), 
формирующих вертикально ориентированные 
колончатые образования на протяжении всего 
поперечника коры. 

2. В состав модуля входят три группы 
клеток: нейроны, принимающие афферент-
ные воздействия, эфферентные клетки, а так-
же нейроны, осуществляющие локальные свя-
зи. 

3. Нейроны конкретной колонки (моду-
ля) отвечают на стимулы одного и того же ти-
па (например, одного цвета). 

4. Независимо от конкретного вида мо-
дуля, он представляет собой популяцию ней-
ронов, способных к синхронному возбужде-
нию или торможению, протекающим относи-
тельно независимо от подобных процессов в 
нейронах соседних модулей. Активация одно-
го нейронного модуля может сопровождаться 
торможением соседних. Нейронные модули, 
отвечающие на разные стимулы, в коре про-
странственно разнесены. 
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Рис. 3. Вертикальные группировки нейронов в ко-
ре подростка 13 лет [28]. Обозначения: а – V1 
подслой, поле 32/10; б – III2 подслой, поле 32/10;  
в – III2 подслой, поле 37ас. Видны вертикальные 
пучки апикальных дендритов и горизонтально 
ориентированные пучки базальных дендритов. 
Импрегнация нитратом серебра по Гольджи. Ув. 
200. 
 

5. Элементарные микромодули (микро-
колонки) могут объединяться в более слож-
ные комплексы (макромодули), диаметром от 
500 до 1000 мкм, содержащие до нескольких 
десятков микромодулей. Морфологической 
основой такого рода объединения могут слу-
жить аксонные коллатерали нейронов в со-
ставе модуля, распространяющиеся на боль-
шие расстояния (в новой коре от 3 до 8 мм). 

6. Размеры и количество модулей в раз-
ных отделах ЦНС и у разных животных ко-
леблются в широких пределах. Так, в новой 
коре млекопитающих (мышь, крыса, кошка, 
собака) насчитывается от 0.6 до 2–3 млн объ-
единений нейронов, в составе которых нахо-
дится от 3 до 10 тыс. нейронов. У человека но-
вая кора обладает поверхностью в среднем до 
4000 см2, и в ней может содержаться до 600 
млн микромодулей (мини-колонок). Размеры 
элементарного модуля определяются зоной 
ветвления таламических афферентов, входя-
щих в данный модуль. Основная масса тала-
мических афферентов ветвится на уровне IV 
слоя. 

7. Пространственная организация моду-
лей может быть различной: от плоских дис-
ков, характерных для нейропиля спинного 
мозга, до сложнейших пространственных 
комплексов типа «бочонков – barrels» в новой 
коре или «стриосом» в базальных ядрах ко-
нечного мозга. 

8. За счет системы горизонтальных 
межмодульных связей в коре вертикальная 
колончатая организация NC совместима с 
принципом горизонтального распростране-
ния информации по коре. 

9. Основной предпосылкой формирова-
ния нейронных объединений являются денд-
ритные пучки, образованные апикальными 

дендритами групп пирамидных нейронов. 
Они были описаны в разных областях коры 
крысы, кролика, кошки, обезьяны, человека, а 
также у представителей низших отрядов мле-
копитающих: летучих мышей, ежей, сумчатых 
(рис. 3). В дендритных пучках создаются бла-
гоприятные условия как для дивергенции им-
пульсов, когда одно эфферентное волокно об-
разует несколько контактов с разными денд-
ритами пучка, так и для конвергенции им-
пульсов, когда на одном дендрите оканчива-
ются аксоны из разных источников. Число 
дендритов в пучках колеблется от 2–3 до 20 в 
зависимости от вида животного и зоны мозга. 
Между телами и дендритами пирамидных 
нейронов обнаружены множественные денд-
ро-дендритные и аксо-дендритные контакты 
(в том числе и электротонические), создаю-
щие основу для координированной работы 
нейронов. 

10. Авторадиографические исследова-
ния пространственно-временной последова-
тельности образования нейронов и их объе-
динений в разных отделах головного мозга 
(мозжечок, средний мозг, неокортекс), пока-
зали, что формирование модулей происходит 
строго упорядоченно во времени и простран-
стве. Каждый модуль формируется из опреде-
ленного, очень небольшого, участка (локуса) в 
камбиальной (матричной) зоне стенки мозга. 
Эти участки, называемые пролиферативными 
единицами, трансформируются благодаря 
миграции нейробластов по отросткам глиаль-
ных клеток (радиальная глия) в растущий по-
перечник коры в виде «онтогенетических ко-
лонок», конечное число которых для каждой 
области коры определяется путем взаимодей-
ствия с афферентными волокнами. Полагают, 
что в продуцировании нейронов модуля одно-
временно участвует не более 10 клеток мат-
ричного слоя. В результате пролиферации и 
дифференцировки клеток пролиферативной 
единицы формируется определенное число 
нейронов (примерно 110 клеток) качествен-
ный и количественный состав которых соот-
ветствует элементарному микромодулю мозга 
[21, 30, 52, 62, 63, 64]. Таким образом, корко-
вые модули имеют по-существу клональное 
происхождение. Модель «пролиферативной 
единицы», трансформирующейся в корковые 
колонки, получила признание и, по мнению 
ряда исследователей, обеспечила основу для 
понимания эволюции мозга и патогенеза ряда 
нарушений в работе мозга у человека [55, 60, 
77]. 

11. Разнообразие модулей в корковых 
структурах мозга млекопитающих довольно 
ограничено. Так, в первичной зрительной ко-
ре (поле 17) обнаружено три типа морфо-
функциональных модулей: «колонки глазо-
доминантности», которые активируются либо 
правым, либо левым глазом; «ориентацион-
ные колонки», нейроны которых реагируют 
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на определенное положение предметов в про-
странстве и так называемые «цитохромокси-
дазные колонки», где отсутствует предпочте-
ние нейронов к определенной ориентации 
стимула, но отдается предпочтение цвету. 
В первичной соматосенсорной коре макаки 
(поле 3b) и кошек выделяется не более двух 
типов модулей: один связан с быстрой реак-
цией на кожную стимуляцию, другой – с мед-
ленной. Возможно, развитие методической 
базы исследований позволит в ряде случаев 
доказать наличие большего разнообразия мо-
дулей в той или иной зоне коры, однако зна-
чительного увеличения их разнообразия, по 
всей видимости, не произойдет. Причины та-
кого эволюционного ограничения пока не яс-
ны [68]. 

Концепция модульной организации ко-
ры, в центре внимания которой находилась 
вертикальная колонка нейронов, а вся кора 
представлялась сформированной по радиар-
но-ячеистому принципу, дала серьезный тол-
чок для развития исследований структуры и 
функций корковых формаций мозга. Благода-
ря этой концепции сформировались обшир-
ные представления о «функциональной архи-
тектуре» коры, о пластичности коры и роли ее 
микроструктурных компонентов, о формиро-
вании коры в пренатальном онтогенезе и о 
критических периодах во время развития. Од-
нако оказалось, что размеры и форма модулей 
в одном и том же корковом локусе сильно 
различаются, поэтому не могут служить аргу-
ментом в пользу единообразной колончатой 
организации коры. Полосы глазодоминантно-
сти в зрительной коре хищных млекопитаю-
щих и приматов, так же, как и баррелы в со-
матосенсорной коре грызунов, имеют сильно 
изменчивую структуру, прослеживаются не во 
всех слоях коры и присутствуют не у всех ви-
дов. У людей полоски глазодоминантности 
варьируют по своим размерам в два и более 
раз даже в одном полушарии. Кроме того, 
диаметр классической колонки нейронов на 
препаратах, окрашенных по Нисслю, состав-
ляет не более 25–30 мкм, тогда как на препа-
ратах, окрашенных по Гольджи, отчетливо 
видно, что дендритные и аксонные арбориза-
ции большинства клеток распределяются в 
разных направлениях на гораздо бóльшие 
расстояния [48, 50, 62, 72]. Более того, в по-
следнее время появились работы, в которых 
было показано, что вопреки общепринятой 
модели, в первичной зрительной коре голов-
ного мозга макаки большинство (более 90%) 
цветочувствительных нейронов также были 
чувствительны и к форме, и к расположению 
наблюдаемых макаками на экране статичных 
изображений (точек и полос) [38]. Таким об-
разом, наблюдения за нейронной активно-
стью показали, что и цвет, и ориентация, и 
форма предметов могут обрабатываться од-

ними и теми же группировками (модулями) 
нейронов. 

К середине 90-х годов стало очевидным, 
что концепция, постулирующая колончатое 
строение коры, как единый, универсальный 
принцип строения коры, не выдержала испы-
тания временем и большинство нейробиоло-
гов (даже те, которые ее обосновывали ранее) 
в настоящее время критически ее оценивают 
как имеющую существенные ограничения. 
 
Концепция распределенных нейронных сетей 

 

Изменение представлений о структур-
но-функциональной организации коры по-
требовало сформировать новые концептуаль-
ные подходы к пониманию структуры коры и 
создать сопоставимый понятийный аппарат 
[28, 42]. 

В соответствии с теорией функциональ-
ных систем П.К. Анохина (1939) осуществле-
ние сложных форм поведения невозможно 
без формирования представления о будущем 
результате того или иного действия или пове-
дения в целом [25]. Модель будущего, созда-
ваемая мозгом, стимулирует память, мотива-
цию (желание достичь результата), анализ и 
синтез информации из внешней среды, в ре-
зультате чего принимается решение. На осно-
ве решения формируется определенная про-
грамма целенаправленных действий. Ее вы-
полнение сопровождается оценкой (прогно-
зом) результативности совершаемого дейст-
вия, которая П.К. Анохиным названа акцеп-
тором результата действия [2]. Только после 
этого мозг инициирует и контролирует после-
довательное выполнение конкретных дейст-
вий. Представление об акцепторе действия 
фактически проложило путь к пониманию 
того, что регуляторные процессы в нервной 
системе протекают путем дифференциации, 
конвергирования и реверберации, что требует 
сетевого (распределенного) принципа органи-
зации нервной системы, в том числе и коры 
больших полушарий. 

Развитие представлений о распределен-
ных нейронных сетях базируется на двух ги-
потезах. Первая из них была предложена 
D. Hebb, сформулировавшим постулат 
«Neurons that fire together, wire together», то 
есть активирующиеся одновременно нейроны 
образуют соединения между собой. В основе 
этого постулата лежит представление о пла-
стичности синапсов, известное как «синапс 
Хебба» и «правило обучения Хебба». Этот по-
стулат способствовал развитию теории обуче-
ния в нервной системе и разработке самообу-
чающихся искусственных нейронных сетей, и 
с тех пор оба направления – нейробиологиче-
ское и кибернетическое – взаимно обогащают 
друг друга [34, 49]. 

Визуализация активного мозга с помо-
щью прижизненных методик изучения дала 
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Рис. 4. Теоретическая схема 
взаимодействия нейронных кла-
стеров в системе корково-
таламической локальной ней-
ронной сети. Обозначения: Сл – 
слои (пластинки) коры, кружкѝ 
– группы нейронов (нейронные 
кластеры), Тал – таламус, Под 
– подкорковые структуры, поля 
А и Б – условные обозначения 
функционально связанных полей 
(по данным [44]). 

 
возможность проследить распределение 
функций в коре на новом, системном, уровне. 
Была продемонстрирована тесная связь коры 
и подкорковых образований в реализации 
мозговой деятельности, тем самым оконча-
тельно размыты представления о локализа-
ции функций в определенной области коры. 
Изучение нейросетей достигло такого уровня, 
что одной из целей нейронауки стала струк-
турно-функциональная модель организации 
нервной системы, которая позволила бы свя-
зать мозг, сознание и поведение. Необходи-
мой основой для этого стало формирование 
представления о коннектоме – полной матри-
це структурных связей между центрами нерв-
ной системы. Проект создания коннектома 
предполагает описание их соединений на не-
скольких иерархических уровнях: макроуров-
не (связи между разными отделами коры и 
подкорковыми центрами), мезоуровне (между 
нейронами разных типов и между разными 
группами нейронов) и на уровне синаптиче-
ских соединений [71]. 

Вторая гипотеза принадлежит 
G. Edelman и известна как «нейральный дар-
винизм» [45]. В соответствии с нею во время 
развития коры больших полушарий проходят 
адаптационные процессы, связанные с селек-
ционным отбором наиболее адаптированных 
соединений между нейронами. Такой отбор 
должен закономерно приводить к образова-
нию устойчивых групп нейронов, участвую-
щих в интегративной деятельности, связанной 
с восприятием, обучением и хранением ин-
формации. 

Дальнейшие нейрофизиологические ис-
следования и моделирование компьютерных 
искусственных нейросетей показало, что при 
обработке информации важную роль играют 
устойчивые группы нейронов – нейронные 
группировки или кластеры (cluster, CL). По 
формирующимся в настоящее время пред-
ставлениям CL обладают рядом свойств и 
признаков, в числе которых – относительно 

плотное взаиморасположение пирамидных 
нейронов, наличие общих источников аффе-
рентных волокон и сходных обратных связей, 
общее трофическое обеспечение, тесное взаи-
модействие между нейронами внутри CL [29]. 

Анализ пространственной геометрии 
самоорганизующихся реккурентных нейросе-
тей (сетей с самоконтролем на основе обрат-
ных циркуляционных связей) показал базо-
вую организующую роль функциональных 
узлов сети и расстояний между ними. В каче-
стве таких узлов могут рассматриваться от-
дельные нейроны, но намного целесообразнее 
рассматривать их группы, локализованные в 
пространстве [53, 78, 79]. Пример построения 
локальной распределенной сети с участием 
нейронных CL коры представлен на рис. 4. 
Приведенная схема основана на анализе со-
единений между различными типами корти-
кальных нейронов и их физиологии. Подав-
ляющее большинство этих соединений явля-
ются внутрикорковыми и отражают связи ме-
жду различными типами клеток (независимо 
от их числа и композиции в CL), которые по-
зволяют выполнять возвратное возбуждение и 
торможение, усиление слабых входов из та-
ламуса или других областей коры, а также 
контролировать баланс между возбуждением 
и торможением. По нашим данным наиболее 
часто в III3 подслое и слое IV в составе CL 
встречаются шипиковые звездчатые клетки, 
на которых образуют контакты таламокорти-
кальные волокна. 

Эти интернейроны оказывают возбуж-
дающее действие на пирамидные нейроны 
вышележащих слоев коры, образуя контакты 
преимущественно на шипиках их апикальных 
дендритов. В V1 подслое и слое IV располага-
ются крупные корзинчатые нейроны – звезд-
чатые клетки тормозного типа, образующие 
контакты на телах пирамидных нейронов. 
Кроме того, в составе CL могут быть тормоз-
ные звездчатые клетки разных типов – корот-
коаксонные нейроны, контактирующие с про-
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ксимальными отделами дендритов пирамид-
ных нейронов и обеспечивающих латеральное 
торможение между CL [28]. 

В настоящее время накопилось доста-
точно экспериментальных данных, свидетель-
ствующих о том, что в центрах коркового типа 
нейроны проявляют большей частью группо-
вую импульсную активность и редко проводят 
возбуждение в одиночку. Именно группы 
нейронов (нейронные CL) проходят адаптаци-
онный отбор и сохраняют групповую актив-
ность благодаря пластичности синаптических 
связей. CL участвуют в формировании функ-
ционально специализированных и иерархиче-
ски организованных нейронных сетей, лежа-
щих в основе интеллектуальной деятельности 
мозга и формирования его функциональных 
систем. По нашему мнению, само понятие 
«нейронный кластер» позволяет в некоторой 
степени объединить два подхода к изучению 
корковых формаций мозга: с позиций мо-
дульной организации и с позиций распреде-
ленных нейронных сетей. Нейронная группи-
ровка (нейронный кластер) может быть ос-
мыслен в качестве упорядоченной дискретной 
морфофункциональной единицы коры, лока-
лизация которых может быть связана с кон-
кретным цитоархитектоническим слоем (или 
его подслоем). Появление новых инструмен-
тов и подходов к исследованию мозга (МРТ, 
ПЭТ, иммуногисто- и цитохимия, конфокаль-
ная микроскопия, моделирование нейронных 
сетей и др.) позволяют более детально иссле-
довать структурно-функциональную органи-
зацию коры головного мозга животных и че-
ловека и использовать эти данные для реше-
ния задач фундаментальной и практической 
медицины. 

 

Исследования выполнены при поддержке 
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