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Проведенный обзор литературных данных посвящен интеграции вестибулярного, зрительного и
проприоцептивного входов в различных областях коры мозга у человека и обезьян во время управ-
ления движениями. Несмотря на обилие исследований многочисленных областей коры, имеющих
вестибулярные и сенсомоторные входы, их функции и связи недостаточно изучены и понятны.
В обзоре приведен относительно подробный анализ данных недавних исследований трех областей
коры, участвующих в управлении движениями: области 7а задней париетальной коры, в которой от-
веты на комбинированный зрительно-вестибулярный стимул имели тенденцию к доминированию
вестибулярного входа над зрительным; зрительной области поясной борозды, которая предположи-
тельно интегрирует не только зрительные и вестибулярные афферентные сигналы, но и проприо-
цептивные сигналы от нижних конечностей, благодаря чему обеспечивает взаимодействие между
сенсорной и моторной системами во время локомоции; и области верхней теменной дольки, в ко-
торой взаимодействуют зрительный и соматический входы, позволяя управлять поведением во вре-
мя движения рукой для достижения и захвата цели. Сделан вывод о необходимости сочетания в бу-
дущих исследованиях сложных естественных задач с нормативными моделями поведения для пони-
мания того, как мозг преобразует сенсорные входные данные в поведенческий формат.
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Общие представления

Восприятие самодвижения (т.е. произвольно-
го движения без внешнего воздействия) имеет ре-
шающее значение для навигации, простран-
ственной ориентации и управления моторикой.
Движение человека или животного во внешнем
мире может быть эффективным лишь при посто-
янном отслеживании их местоположения и тра-
ектории в нем. Основными сенсорными сигна-
лами, позволяющими воспринимать самодви-
жение, являются зрительные, вестибулярные и
проприоцептивные сигналы.

Зрительный вход активно использует двумер-
ный паттерн движения изображения, отбрасыва-
емый на сетчатку внешним окружением во время
движения и определяющий самодвижение только
в координатах глаз, в то время как глаза движутся
относительно головы, а голова движется относи-
тельно тела. Еще одним ограничением зритель-
ных сигналов о самодвижении является то, что

изображение на сетчатке глаза содержит инфор-
мацию не только о самодвижении, но и о движе-
нии окружающих объектов.

Вестибулярная система предоставляет допол-
нительную информацию. Во-первых, вестибу-
лярные органы, расположенные во внутреннем
ухе, посылают сигналы о движениях головы,
устраняя необходимость преобразования коорди-
нат, центрированных по глазам, в координаты по
центру головы, и избегая ошибок, которые воз-
никают при этом. Во-вторых, вестибулярный
сигнал не зависит от движения внешних объек-
тов. С другой стороны, вестибулярные органы ге-
нерируют сигналы, несущие в себе информацию
об ускорениях головы, а не о скоростях. Вестибу-
лярная система также напрямую помогает зре-
нию на уровне сенсорного обнаружения. Когда
голова движется, зрение потенциально наруша-
ется. Когда движения головы обнаруживаются
вестибулярными органами, инициируются ре-
флекторные компенсаторные движения, кото-
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рые, как правило, сохраняют устойчивость глаз и
головы по отношению к внешнему миру. Приме-
ром является вестибулоокулярный рефлекс [1],
при котором поворот головы вызывает рефлек-
торное встречное вращение глаз, помогая поддер-
живать зрительную стабильность. Таким обра-
зом, вестибулярные сигналы генерируют рефлек-
сы для уменьшения нежелательных зрительных
стимулов.

Так как для обеспечения наилучшей оценки
самодвижения зрительные и вестибулярные сиг-
налы должны работать вместе, они должны объ-
единяться в одних и тех же областях мозга. Хотя
обширная зрительная и вестибулярная обработка
происходит в подкорковых структурах головного
мозга, в последние годы появилось множество
новых данных о зрительно-вестибулярных взаи-
модействиях в различных областях коры мозга
как у обезьян, так и у человека [2]. Природа взаи-
модействия между разными видами афферент-
ных сигналов стала предметом детального изуче-
ния в последние годы. Можно было ожидать, что
одной области коры, специализированной для
зрительно-вестибулярной интеграции, будет до-
статочно для объяснения восприятия самодвиже-
ния, но многочисленные исследования показали,
что существует, по крайней мере, четыре таких
области как в мозге макак, так и в человеческом
мозге. У макак настройка (контроль, управление,
регулировка) направления движения аналогична
для дорсальной части медиальной верхней височ-
ной зрительной области (MSTd), вентральной ин-
трапариетальной области (VIP), париетоинсуляр-
ной вестибулярной коры (PIVC) и теменно-ви-
сочной ассоциативной области, и это верно для
зрительной, вестибулярной и комбинированной
стимуляции [3]. Возможная интерпретация со-
стоит в том, что эти области предназначены для
разных целей, и в этом случае можно ожидать, что
это отразится на разных свойствах ответа. Одна-
ко, по крайней мере, у макак, ряд исследованных
свойств реакции оказался довольно схожим в раз-
ных областях. Это может быть результатом, ча-
стично, неполного понимания того, как нейрон-
ные представления о самодвижении кодируют
движение объекта, а также движения глаз и голо-
вы. Вероятно, что при анализе самодвижения
сенсорные и моторные сигналы должны комби-
нироваться различными способами, чтобы гене-
рировать представления о самодвижении, устой-
чивые в естественной среде [2].

Существующая литература по исследованиям
областей зрительно-вестибулярной интеграции у
макак и человека предполагает некоторые функ-
циональные различия между ними. Кроме того,
нет полного понимания соответствующих ролей
этих областей коры в восприятии самодвижения.
Поэтому в настоящем обзоре приведен относи-
тельно подробный анализ данных исследований

лишь трех областей, участвующих в оценке само-
движения. Области 7а задней париетальной коры
(PPC), в которой, как было недавно показано [4],
при комбинированной зрительно-вестибулярной
стимуляции вестибулярный вход доминировал
над зрительным, вплоть до его подавления. Зри-
тельная область поясной борозды (CSv), которая
благодаря интеграции не только зрительных и
вестибулярных афферентных сигналов, но и
проприоцептивных сигналов от нижних конеч-
ностей, предположительно обеспечивает взаимо-
действие между сенсорной и моторной системами
во время локомоции [5]. И области верхней те-
менной дольки (SPL), в которой по данным по-
следних исследований [6] взаимодействуют зри-
тельный и соматический входы, позволяя управ-
лять поведением при достижении и захвате цели
рукой.

Область 7a задней париетальной коры

Для эффективной навигации в пространстве
необходимы не только статические внешние сен-
сорные сигналы, но также динамические сигна-
лы, генерируемые самодвижением. Возможной
областью коры головного мозга, которая может
обрабатывать информацию о самодвижении и
передавать ее в другие структуры, участвующие в
управлении навигацией, является PPC [7]. Как
показали анатомические исследования на мака-
ках [8], основным участком PPC, имеющем пря-
мую и опосредованную связь с гиппокампом (од-
на из функций которого – запоминание и коди-
рование окружающего пространства), является
область 7a – задняя часть нижней теменной доли,
между интрапариетальной и верхней височной
бороздами. На яванских макаках было продемон-
стрировано нарушение навигации обезьян по ла-
биринту при поражении в области 7a [9]. Также
на обезьянах было показано [10], что при зритель-
ной стимуляции, вызывающей иллюзию движе-
ния наблюдателя вперед или назад, рецептивные
поля нейронов в области 7а максимально активи-
руются, а также модулируются положением голо-
вы, что указывает на возможную роль этой обла-
сти в преобразовании сенсорных входов для са-
модвижения [11]. Источником вестибулярных
входов в область 7a может быть связь либо с тала-
мическими ядрами, которые передают вестибу-
лярный сигнал в кору, либо с мультимодальными
областями, которые проецируются на 7a, такими
как MSTd и VIP [12].

Таким образом, как анатомические, так и фи-
зиологические данные свидетельствуют о том,
что область 7a играет роль в конвергенции сигна-
лов самодвижения. Однако, хотя реакции нейро-
нов области 7а на зрительный стимул хорошо
описаны [10], чувствительность нейронов обла-
сти 7a к вестибулярным входам до 2019 г. никогда
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явно не тестировалась, хотя ранее [13] были полу-
чены косвенные доказательства вестибулярного
влияния на нейронные ответы в 7a. В частности,
было обнаружено, что ориентация головы моду-
лирует зрительные реакции только тогда, когда
скорость поворота головы выше вестибулярного
порога. В 2019 г. в работе E. Avilla et al. [4] было
продемонстрировано прямое влияние движения
обезьяны (как линейного перемещения, так и
вращения) на ответы отдельных нейронов в обла-
сти 7a, причем чувствительность к вестибуляр-
ным сигналам в этой области была выше, чем к
зрительным. Поэтому мы подробнее остановим-
ся на описании этого исследования.

Авторы использовали платформу для движе-
ния с поступательными и вращательными степе-
нями свободы, чтобы исследовать восприятие
скорости самодвижения, полученное из вестибу-
лярных сигналов. Для визуального моделирова-
ния движения они использовали поступательные
(радиальное движение наружу) и вращательные
модели зрительных стимулов, чтобы исследовать
восприятие как линейных, так и угловых компо-
нентов скорости самодвижения. Также, впервые
они одновременно использовали визуальное мо-
делирование и реальное движение для изучения
мультисенсорной конвергенции сигналов само-
движения в области 7a во время прямолинейного
перемещения.

Примерно 40% нейронов достоверно значимо
реагировали на вестибулярную стимуляцию при
линейном перемещении, в то время как на визу-
ально моделированное перемещение – порядка
27%. Хотя доля нейронов, отвечающих на комби-
нированный стимул, была относительно боль-
шой (~38%), только небольшая часть этих нейро-
нов отвечала на оба стимула при раздельном их
предъявлении (~17%). Фактически, учитывая
соотношение вестибулярных и зрительных ней-
ронов в исследуемой популяции, количество би-
сенсорных нейронов было лишь незначительно
больше, чем ожидалось случайно. Следователь-
но, хотя и зрительные, и вестибулярные сигналы
присутствуют в 7a, мультисенсорная конверген-
ция информации о движении редко встречается в
этой области на уровне отдельных нейронов.

Эксперименты с использованием реального
или визуально моделированного вращательного
движения показали, что нейрональные ответы
были во многом аналогичны наблюдавшимся при
прямолинейном движении. Около 31% нейронов
реагировали на реальное вращение, и около 20%
на зрительно моделированное. Исследование E. Avil-
la et al. [4] также выявило важную качественную
особенность восприятия угловой скорости в 7a –
скорость спайковой активности увеличивается с
увеличением скорости вращения независимо от
направления вращения. Можно сделать вывод,

что хотя величина угловой скорости может быть
декодирована из этой области, информация о на-
правлении вращения, вероятно, должна быть по-
лучена из других областей мозга.

Таким образом, эти эксперименты показали,
что нейроны в области 7а чувствительны как к по-
ступательным, так и к вращательным вестибуляр-
ным сигналам.

В ответах на комбинированный зрительно-ве-
стибулярный стимул в исследовании E. Avilla et al.
[4], как правило, преобладали вестибулярные, а
не зрительные сигналы. В некоторых случаях
нейроны, избирательно реагирующие на визуаль-
ное движение, даже подавлялись, когда оно соче-
талось с движением платформы. Это преоблада-
ние вестибулярных влияний на ответы было не-
ожиданным, потому что область 7a считается в
основном зрительной и является частью дорсаль-
ной зрительной иерархии [14]. Более того, вести-
булярное преобладание не было зарегистрирова-
но в других мультимодальных теменных обла-
стях, таких как MSTd и VIP [15]. Тот факт, что
вестибулярные входы вызывают более сильные
нейронные ответы в области 7a, предполагает,
что местные механизмы могут подавлять входные
зрительные сигналы, когда доступны вестибуляр-
ные сигналы.

И при зрительном, и при вестибулярном воз-
действии ответы нейронов в области 7a часто
менялись в зависимости от амплитуды стимула,
которую авторы [4] выражали как функцию мак-
симальной скорости движения, демонстрируя за-
висимое от скорости увеличение скорости спай-
ковой активности. Было обнаружено увеличение
скорости возбуждения нейронов при увеличении
скорости как прямолинейного перемещения, так
и вращения, однако популяции этих нейронов
практически не перекрывались. Такое простран-
ственное разделение представительства дает воз-
можность независимого декодирования поступа-
тельного и вращательного компонентов движе-
ния путем независимого считывания сигналов
соответствующих совокупностей и их интегриро-
вания для генерации оценок линейного и углово-
го положения соответственно. Такое раздельное
представительство может быть важным также для
обеспечения адаптивности поведения, при кото-
ром животные могут выбирать действия в зависи-
мости от их пространственной ориентации или
расстояния до цели в зависимости от контекста.

Авторы работы [4] обнаружили, что нейроны в
области 7a пространственно сгруппированы в со-
ответствии с сенсорным восприятием самодви-
жения, однако неоднородность ответов на разных
участках предполагает, что может отсутствовать
четкая топографическая организация для кон-
кретной модальности или скорости.
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Надо отметить, что кроме кодирования ин-
формации о самодвижении область 7а, как и не-
которые другие области PPC, может отражать
несколько уровней иерархического простран-
ственного представления – начиная от переда-
чи сенсомоторных сигналов, до изменения сиг-
налов по силе и времени (например, внимание,
рабочая память или обработка решений), и даже
кодирования абстрактной пространственной ин-
формации (пространственные отношения, кате-
гории) [16].

Зрительная область поясной борозды – CSv

В течение многих лет анализ зрительной ин-
формации у макак связывали с областью MSTd,
хотя подобные ответы были зарегистрированы во
многих других областях мозга этих животных,
например, в VIP [2]. На основе данных функци-
ональной магнитно-резонансной томографии
(фМРТ) был предложен человеческий гомолог
MSTd [17], обычно называемый hMST. В 2008 г.
в исследованиях на людях M.B. Wall и A.T. Smith
пришли к выводу [18], что любая область коры го-
ловного мозга, которая специализируется на из-
влечении информации о самодвижении из изоб-
ражения на сетчатке, должна быть активной в
присутствии естественного зрительного стимула,
но не должна реагировать на какие-либо стимулы
зрительного движения, которые не содержат ин-
формации о самодвижении. С использованием
фМРТ были исследованы 5 областей коры голов-
ного мозга: hMST, hVIP (VIP человека), hV6 (V6 –
область в SPL), PIVC и небольшая область пояс-
ной борозды. Регистрация нейронной активности в
этих областях в условиях зрительной стимуляции,
не отражающей самодвижение, показала умень-
шение нейронных ответов по сравнению с усло-
виями, в которых зрительный стимул соответ-
ствовал самодвижению – от 10% в hMST до 80% в
PIVC. Наибольшее снижение нейронной актив-
ности, около 90%, произошло с обеих сторон в
исследуемой области поясной борозды, которую
M.B. Wall и A.T. Smith назвали зрительной зоной
поясной борозды (CSv). Поэтому было высказано
предположение о том, что CSv обладает наиболее
развитой способностью реагировать на зритель-
ные стимулы самодвижения и игнорировать сти-
мулы, которые самодвижение не отражают [18].

Параллельно и независимо вторая группа [19]
выделила область, соответствующую CSv, назвав
ее дорсальная задняя поясная кора. В этом иссле-
довании с помощью фМРТ было обнаружено, что
эта область реагирует на зрительные стимулы, но
не на случайное движение. С тех пор было пока-
зано, что активность нейронов этой области фак-
тически подавляется случайным движением [20],
и что нейроны CSv реагируют во время естествен-
ного моделирования самодвижения, а не во время

эквивалентного движения, которое имитирует
объекты, движущиеся вокруг статического на-
блюдателя [21]. Был проведен эксперимент с ис-
пользованием движения, имитирующего поворот
влево или вправо при движении вперед, и обнару-
жено, что направление изменения курса можно
легко декодировать в CSv. Это предполагает нали-
чие нейронов в CSv, которые не только реагируют
на факт изменения курса движения, но и избира-
тельно реагируют в соответствии с направлением
этого изменения.

Применение искусственных вестибулярных
стимулов в сочетании с фМРТ [22] показало вы-
раженную активность нейронов CSv в ответ на ве-
стибулярную стимуляцию, что дало дополнитель-
ное подтверждение предположения участия CSv
в мониторинге собственного движения. Таким
образом, CSv потенциально является местом зри-
тельно-вестибулярного взаимодействия.

Несмотря на отсутствие четких нейрофизио-
логических доказательств наличия CSv у макак,
связанного с техническими трудностями записи
нейрональной активности глубоко в медиальных
областях коры мозга, предполагаемый аналог CSv
(mCSv) у макак был идентифицирован с помощью
фМРТ [23]. В поясной борозде макаки находятся
3 моторные области [24], известные как поясные
моторные зоны – ростральная, дорсальная и вен-
тральная (CMAv). Одни из них, CMAv и mCSv
расположены на вентральном склоне поясной
борозды. Сравнение с помощью фМРТ [25] рас-
положения и протяженности этих областей пока-
зывает [24], что mCSv находится вблизи каудаль-
ной границы CMAv. Более того, тщательный
анализ анатомических данных позволяет предпо-
ложить, что mCSv формирует каудальную часть
CMAv, и получает проприоцептивные сигналы от
нижних конечностей, представленных в CMAv.

В человеческом мозге также описаны три мо-
торные области поясной извилины: передняя и
задняя зоны ростральной поясной извилины и
зона каудальной поясной извилины [24]. Однако
их расположение по отношению друг к другу и к
области CSv отличается от расположения у макак.
Самая задняя из трех и, следовательно, самая
близкая к CSv – это зона каудальной поясной из-
вилины. В эксперименте с фМРТ [26] автор под-
твердил расположение CSv на дне поясной бороз-
ды и пришли к выводу, что активность в CSv от-
личается от двигательной активности поясной
извилины. В другом эксперименте с фМРТ [27]
было обнаружено, что CSv является одной из трех
зрительных областей, которые были активны во
время движений ног.

Существенно, что была отмечена связь CSv с
дополнительной моторной областью (SMA). Ис-
ходя из этого, CSv, возможно, лучше рассматри-
вать как часть сенсомоторной системы, чем как
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часть системы восприятия. В частности, было
сделано предположение [22], что функция CSv
может заключаться в передаче сенсорной инфор-
мации о самодвижении в двигательную систему
для облегчения эффективного онлайн-контроля
локомоции. В поддержку этого предположения
соматосенсорная связь была обнаружена преиму-
щественно с медиальной частью первичной сома-
тосенсорной коры, в парацентральной доле, где
представлены ноги и ступни. Эта избирательная
связь с медиальной соматосенсорной корой была
подтверждена экспериментально [22].

Таким образом, CSv может получать проприо-
цептивные, а также зрительные и вестибулярные
сигналы, которые имеют отношение к движению.
CSv человека и макаки, несмотря на некоторые
различия, имеют гомологичное расположение и
сходные свойства. CSv имеет связь с медиальны-
ми моторными областями у обоих видов, особен-
но с поясными моторными областями и SMA, что
указывает на ее участие в моторном контроле.
Лучше всего рассматривать CSv как часть двига-
тельного комплекса поясной извилины. Свой-
ства CSv предполагают, что она обеспечивает
ключевое взаимодействие между сенсорной и
моторной системами при управлении движени-
ем. Вполне вероятно, что ее роль заключается в
онлайн-контроле движения, включая избегание
препятствий и поддержание намеченной траек-
тории. Однако, по-прежнему сохраняется значи-
тельная неопределенность роли CSv, и для ее
устранения потребуются исследования по не-
скольким направлениям. Уточнение знаний о
связях CSv в сочетании с уточнением знаний о
функциях областей, с которыми она связана, а
также нейрофизиологические записи, получен-
ные в mCSv, особенно во время локомоций или,
по крайней мере, движений ног, помогут более
полно понять роль CSv. В исследованиях на чело-
веке может быть полезна функциональная визуа-
лизация во время движения, хотя доступные в на-
стоящее время методы визуализации во время ак-
тивного движения тела, такие как ЭЭГ, имеют
значительные ограничения по разрешающей спо-
собности и точности локализации.

Верхняя теменная долька – SPL

Долгое время верхняя теменная долька макаки
считалась соматической структурой, в которой
представлено тело и особенно верхние конечно-
сти [28]. Однако недавние исследования показа-
ли, что SPL имеет связь также и со зрительными
структурами мозга, и на сегодняшний день ясно,
что зрительный и соматический входы взаимо-
действуют в SPL, позволяя управлять поведением
при выполнении действий достижения и захвата
цели [29]. По сути, SPL представляет собой ин-
терфейс между зрительными и соматосенсорны-

ми областями. Соответственно, в SPL выделяется
область коры (V6), в которой доминирует зри-
тельный вход сзади, на границе с затылочным по-
люсом, и область (PE), в которой доминирует со-
матосенсорный вход спереди, на границе с пер-
вичной соматосенсорной корой. Промежуточные
области (V6A, PEc) проявляют промежуточные
функциональные свойства, при этом снижение
зрительной чувствительности перемещается ро-
стрально при параллельном увеличении сомато-
сенсорной чувствительности [6].

Функциональные свойства нейронов SPL бы-
ли изучены у бодрствующих нечеловекообразных
приматов благодаря сотням внеклеточных запи-
сей с помощью микроэлектродов [29]. Далее рас-
сматриваются подробнее области SPL (V6, V6A,
PEc и PE), которые получают зрительную и сома-
тосенсорную информацию, распределенную в
каудоростральном направлении, и некоторые из
них непосредственно связаны с дорсальной пре-
моторной корой.

V6 содержит полное и ретинотопически орга-
низованное представление контралатерального
поля зрения, особенно его периферии и, в част-
ности, нижнего поля зрения [30]. В области V6A,
напротив, наблюдается чрезмерная представлен-
ность верхней части контралатерального поля
зрения с бóльшим представлением относительно
V6 ипсилатерального поля зрения и плохой рети-
нотопической организацией, при этом централь-
ная часть поля зрения представлена в основном
дорсально, а периферия вентрально, на границе с
V6, и со смешанными представлениями верхнего
и нижнего полей зрения [31]. В области PEc зри-
тельные клетки составляют меньшинство попу-
ляции нейронов, они не организованы ретиното-
пически, и большинство из них представляют
центральные 30° контралатерального поля зре-
ния, особенно нижнее полуполе [31]. Большин-
ство зрительных клеток в областях V6, V6A и PEc
чувствительны к направлению движения зри-
тельных стимулов, но, поскольку, частота встре-
чаемости зрительных клеток уменьшается от V6
до PEc, общее количество клеток, чувствитель-
ных к направлению движения, соответственно
уменьшается от V6 к PEc. В области PE зритель-
ные клетки практически отсутствуют [32].

Различное представление поля зрения в обла-
стях SPL вероятно связано с функциональной ро-
лью, которую играют эти области. Во время дви-
жения для достижения и схватывания рукой объ-
екта ретинотопическое представление всего поля
зрения в V6, включая дальнюю периферию, высо-
кая чувствительность его нейронов к ориентации,
размеру и направлению движения и способность
многих из них распознавать реальное движение
объектов (“клетки реального движения” [33]) –
свойства, необходимые для определения кон-
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кретных признаков объектов, которые необходимо
схватить. Особенно, когда эти объекты движутся
в поле зрения как в результате самодвижения, так
и в результате реального движения объектов.
Можно предположить, что V6, также как области
V6A и PEc, обеспечивает этот тип зрительной ин-
формации для зрительно-моторных центров,
участвующих в контроле целенаправленных дви-
жений [34]. В этой связи, стоит отметить, что в V6,
V6A и PEc особенно представлен нижний квад-
рант поля зрения, являющийся частью околопер-
сонального пространства, через которую обычно
проходят конечности во время целенаправлен-
ных движений для захвата объекта [35], или на
которую мы смотрим во время передвижения,
чтобы избежать препятствий. V6 также может
предоставлять полезную зрительную информа-
цию другим областям коры головного мозга,
участвующим в управлении передвижением и на-
вигацией, поскольку обладает полезными для этого
зрительными функциями: представляет все поле
зрения, включая дальнюю периферию [30], содер-
жит множество селективных по направлению
нейронов и активируется зрительным стимулом,
имитирующим самодвижение [36]. Некоторые
исследования с использованием нейровизуализа-
ции у людей подтверждают эту точку зрения [37].

В области V6A ретинотопическая организация
зрительных клеток, в отличие от области V6,
сильно “размыта”. Было высказано предположе-
ние, что эта, по-видимому, хаотичная ретиното-
пическая организация необходима для создания
так называемых клеток “реального положения”,
т.е. клеток, рецептивное поле которых остается
постоянным в пространстве независимо от поло-
жения и движения глаз [30]. Активность нейро-
нов V6A также модулируется смещением простран-
ственного внимания. Возможно, что простран-
ственные координаты, закодированные клетками
“реального положения”, могут быть использова-
ны для направления внимания на объект. Нали-
чие в V6A клеток, активность которых модулиру-
ется направлением взгляда [30], направлением и
амплитудой целенаправленных движений рук [38],
а также нейронов с активностью, модулируемой
формой руки в соответствии с захваченным объ-
ектом [35], хорошо согласуется с мнением о том,
что V6A непосредственно участвует в управлении
движениями, направленными на захват. Недавно
было показано, что активность отдельных клеток
в V6A модулируется большинством из вышепере-
численных факторов, проявляя смешанную се-
лективность [39]. Настройка активности клеток
на каждый фактор не является статичной, а изме-
няется со временем, указывая на последователь-
ное возникновение зрительно-пространственных
и зрительно-моторных преобразований, проис-
ходящих в V6A – поведение, полезное для управ-
ления целенаправленным движением руки [39].

В области PEc функциональные свойства зри-
тельных нейронов очень похожи на таковые в об-
ласти V6A, единственное различие заключается в
их распространенности в общей популяции кле-
ток. В то время как в V6A зрительные клетки со-
ставляют около 60% от общего числа, в PEc они
составляют 40% от общей популяции клеток [31].
Остальные 60% нейронов PEc являются сомато-
сенсорными или соматомоторными по своей
природе, как и около 40% клеток V6A. Однако со-
матосенсорные и соматомоторные нейроны де-
монстрируют значительные различия в этих двух
областях. В то время как в V6A представлены
только верхние конечности, в PEc представлены
как верхние, так и нижние конечности [31]. По-
этому было сделано предположение, что V6A
участвует в управлении захватом объекта, выпол-
няемом верхними конечностями, а PEc – в управ-
лении взаимодействием руки/ног с объектами
окружающей среды и при передвижении [31]. Ис-
следование с использованием нейровизуализа-
ции у людей подтверждает это предположение
для гомологичных областей человеческого мозга,
показывая, в частности, что предполагаемый че-
ловеческий гомолог PEc реагирует как на движе-
ния рук и ног, так и на зрительную стимуляцию
области, аналогичной области PEc макаки [40].

Как упоминалось выше, в области PE зритель-
ные клетки практически отсутствуют, и боль-
шинство нейронов реагируют на проприоцептив-
ную стимуляцию [41]. Было обнаружено, что в PE
существует грубое топографическое изображение
тела, в котором преобладают верхние конечно-
сти, в то время как ноги представлены в меньшей
степени [32].

Исследования, проведенные с использованием
инъекций ретроградных нейрональных индика-
торов, позволили определить кортикальные вхо-
ды для SPL [6, 34]. Афференты к SPL находятся в
строгом соответствии с функциональным гради-
ентом, наблюдаемым в этой структуре, при этом в
каудальной части преобладают зрительные свой-
ства и зрительные афференты, которые исходят
из первичной зрительной коры, а также из мно-
гих экстрастриатных зрительных областей темен-
ной коры, а в самой передней части SPL преобла-
дают соматосенсорные свойства и афференты от
первичной соматосенсорной коры, от некоторых
областей теменной коры как верхних, так и ниж-
них теменных долек, а также моторные афферен-
ты от первичной моторной и премоторной обла-
стей [32]. Кроме того, как уже давно известно,
SPL макаки получает таламический вход от пуль-
винарного комплекса и латерального заднего яд-
ра, а также от нескольких других таламических
ядер [42].

В целом, области SPL получают и зрительные,
и сенсомоторные афференты, полезные по своим



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 49  № 2  2023

ИНТЕГРАЦИЯ 105

функциональным свойствам, при этом явно про-
слеживается функциональная тенденция от зри-
тельного входа сзади, в V6, к соматосенсорно-
му/соматомоторному входу спереди, в PE. Стоит
отметить, что “чистая” зрительная область V6 по-
лучает не только зрительные входы, но и входы от
бимодальных областей коры и ядер таламуса.
Точно так же соматосенсорная область PE полу-
чает афференты как от соматосенсорной, так и от
бимодальной кортикальных областей и ядер тала-
муса [6]. Возможно, однако, что только зритель-
ные нейроны из бимодальных областей посылают
проекцию в V6 и точно так же только соматосен-
сорные входы достигают области PE из бимодаль-
ных областей.

Таким образом, как анатомические, так и фи-
зиологические данные свидетельствуют в пользу
того, что SPL представляет собой интерфейс меж-
ду зрительными и соматосенсорными кортикаль-
ными областями и участвует в контроле движе-
ний во время схватывания объекта, начиная с
направления движения руки и заканчивая фор-
мированием кисти руки в соответствии с формой
объекта, а также может участвовать в управлении
взаимодействия рук и ног с окружающими объек-
тами и при передвижении в пространстве.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный обзор литературных данных об
интеграции вестибулярного, зрительного и про-
приоцептивного входов в различных областях
коры мозга и характера их взаимодействия пока-
зал, что, несмотря, на обилие исследований мно-
гочисленных областей коры, имеющих вестибу-
лярные, зрительные и соматосенсорные входы,
их функции и связи недостаточно изучены и по-
нятны [43]. Одна и та же информация о самодви-
жении представлена в нескольких, анатомически
разнообразных корковых областях, что позволяет
предположить, что эта информация в разных об-
ластях мозга используется для разных целей, а
множественность представления сигналов в раз-
личных областях коры является, по-видимому,
ведущим принципом двигательной организации
у человека и животных [2]. Можно предположить,
что обмен и распределение информации между
областями мозга, вероятно, модулируется требо-
ваниями задачи. Чтобы понять это, а также то,
как мозг преобразует сенсорные входные данные
в поведенческий формат, в будущих исследова-
ниях необходимо сочетать сложные естественные
задачи с нормативными моделями поведения [44].
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Integration of Vestibular, Visual and Proprioceptive Inputs in the Cerebral Cortex
during Movement Control

A. M. Badakvaa, N. V. Millera, *, L. N. Zobovaa

aInstitute of Biomedical Problems of the RAS, Moscow, Russia
*Е-mail: nvmiller@mail.ru

The review of the literature data is devoted to the integration of vestibular, visual and proprioceptive inputs in
various areas of the cerebral cortex in humans and monkeys during movement control. Despite the abun-
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dance of studies of numerous areas of the cortex with vestibular and sensorimotor inputs, their functions and
connections are insufficiently studied and understood. The review provides a relatively detailed analysis of
data from recent studies of three areas of the cortex involved in motion control: region 7a of the posterior pa-
rietal cortex, in which responses to a combined visual-vestibular stimulus tended to dominate the vestibular
input over the visual one; the visual region of the cingulate sulcus, which presumably integrates not only visual
and vestibular afferent signals, but also proprioceptive signals from the lower limbs, thereby providing inter-
action between the sensory and motor systems during locomotion; and the area of the superior parietal lobule,
in which the visual and somatic inputs interact, allowing you to control behavior when reaching and grasping
an object. It is concluded that it is necessary to combine complex natural tasks with normative behavioral
models in future research in order to understand how the brain converts sensory input data into a behavioral
format.

Keywords: cerebral cortex, integration of vestibular, visual and proprioceptive inputs, region 7a of the poste-
rior parietal cortex, visual region of the cingulate sulcus, superior parietal lobule, self-movement.
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