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Структурно-функциональными единицами зрительной коры являются регулярно распре-
деленные в тангенциальной плоскости коры колонки (модули), организованные нейрона-
ми, объединенными общностью клеточного ответа. Заложение и начальное формирование
корковых колонок происходит во время периода онтогенеза, независимого от зрительного
опыта. Дальнейшее формирование колонок, их созревание находятся под влиянием зри-
тельного опыта. В обзоре представлены данные о классификации корковых колонок и ос-
новных фазах их онтогенетического развития. Также представлено несколько фактов в
пользу возможной связи между развитием корковых колонок и третьим проводящим кана-
лом.
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Зрительная система – лидирующая из ор-
ганов чувств у множества млекопитающих, в
том числе множества представителей отрядов
Primates (приматы) и Carnivora (хищные).
Этот факт, вкупе с относительной легкостью
экспериментальной манипуляции по моди-
фикации зрительной функции, сделал зри-
тельную систему одной из наиболее часто
изучаемых при исследовании сенсорного
процессинга и нейрональной пластичности.
Зрительная кора ряда высших млекопитаю-
щих упорядочена не только в горизонтальной
плоскости (подразделена на слои), но и в вер-
тикальной (подразделена на колонки/моду-
ли). Нейроны в составе модулей объединены
свойствами клеточного ответа и/или химиз-
мом, и представляют собой структурно-
функциональные единицы коры. Наиболее
значительное развитие модули получили в
первичной зрительной коре. Именно о них и
пойдет речь в данном обзоре.

Модульная организация первичной 
зрительной коры

Началом эры изучения корковых модулей,
вероятно, следует считать исследования

S. Ramón y Cajal (1909) и R. Lorente de No
(1938), описавших группы вертикально рас-
положенных нейронов, проходящих через
все слои коры, и предположивших, что эти груп-
пы (колонки) являются ее структурной едини-
цей. Клетки в составе этих узких (30–50 μм) ко-
лонок (впоследствии названных микро- или ми-
николонками) имеют множество связей по
вертикальной оси и малое их число – по го-
ризонтальной (Краснощёкова, 2007; Mount-
castle, 1957, 1997; Szentágothai, 1983; Favorov,
Kelly, 1994; Buxhoeveden, Casanova, 2002). Су-
ществует предположение (Mountcastle, 1957,
1997; Buxhoeveden, Casanova, 2002), что ми-
николонка образуется на базе онтогенетиче-
ской колонки – структурной единицы, сфор-
мированной во время кортикогенеза мигри-
рующими вдоль радиальной глии нейронами
и происходящей от единой прогениторной
клетки (Rakic, 1988). Однако одним из кам-
ней преткновения в данном случае является
выявленная неопределенность относительно
наличия или отсутствия у нейронов, проис-
ходящих из единого клона, способности тан-
генциально распространяться за пределы ко-
лонки после митотических делений (Rakic,
1995, 2008).
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Следующий дискуссионный момент, свя-
занный с миниколонкой, – ее роль как функ-
циональной, а не только структурной единицы
коры. Первооткрывателем в этой области
стал V.B. Mountcastle (1957), изучавший ко-
лонки соматосенсорной коры. Примером
функциональных миниколонок зрительной
коры полагали ориентационные колонки – уз-
кие вертикальные колонки нейронов, пред-
почитающие определенную ориентацию сти-
мула. Источником этого предположения ста-
ли работы D. Hubel и T. Wiesel (1974), в
которых они показали 22 смены предпочита-
емой ориентации стимула при тангенциаль-
ном прохождении электрода через 32 корко-
вые миниколонки. Однако, во-первых, позже
было показано, что многие нейроны зритель-
ной коры у кошки и макаки имеют широкие
ориентационные настройки (Hetherington,
Swindale, 1999; Ringach et al., 2002). Во-вто-
рых, появляется все больше данных в пользу
динамичности ориентационной настройки
(Лазарева и др., 2013; Shevelev et al., 1993,
1998; Shapley et al., 2003; Sharon et al., 2007;
Ghisovan et al., 2009; Patterson et al., 2013). В-
третьих, даже если бы одна ориентационная
колонка соответствовала одной онтогенети-
ческой колонке, все равно, как пишет P. Ra-
kic (2008, с. 12100), “…функциональная колонка
взрослой коры должна состоять из нескольких
онтогенетических колонок…”1.

V. Mountcastle (1997) предложил рассмат-
ривать в качестве функциональной единицы
коры макроколонки (или модули)2 – перио-
дично расположенные в тангенциальной
плоскости коры группы из нескольких мини-
колонок, объединенных системами коротких
горизонтальных связей и охватывающих
400–500 μм. В соответствии с этим определе-
нием одним из примеров макроколонок яв-
ляется круговая совокупность ориентацион-
ных миниколонок, охватывающих полный
набор ориентаций стимула от 0° до 180°, так
называемый ориентационный пинвил (от англ.
pinwheel – вертушка или “колесо со спица-
ми”) (или, как его еще называют, ориентаци-
онная гиперколонка) (Maldonado et al., 1997;
Ohki et al., 2006). В пределах ориентационной
1 “…any functional column … must consist of several onto-

genetic columns (polyclones), depending on their func-
tion…”

2 Термин “модуль” имеет несколько толкований; в
этом обзоре он понимается как синоним термина
“колонка” (Rockland, 2010; Kaas, 2012).

гиперколонки смена предпочитаемой ориен-
тации происходит плавно, за исключением
особых областей: зон разрыва (или фракта-
лов) – по границам соседних ориентацион-
ных гиперколонок – и небольшого локуса
сингулярности – в самом центре ориентаци-
онной гиперколонки (Hübener et al., 1997;
Maldonado et al., 1997; Mountcastle, 1997;
Swindale et al., 2003). Отдельные ориентаци-
онные колонки в системе ориентационной
гиперколонки имеют еще одно название –
изоориентационные домены (Bonhoeffer et al.,
1995; Maldonado et al., 1997). В недавнем ис-
следовании J. Kremkow и соавт. (2016) выяв-
лена пространственная взаимосвязь между
изоориентационными доменами и кластера-
ми таламических афферентов ON- и OFF-ти-
пов.

На базе ориентационных колонок сфор-
мированы дирекциональные колонки (изоди-
рекциональные домены) (Shmuel, Grinvald,
1996; Weliky et al., 1996), нейроны в составе
которых объединены предпочтением опреде-
ленного направления движения стимула. Как
и ориентационные колонки, они объединя-
ются в концентрические структуры (Shmuel,
Grinvald, 1996; Vanni et al., 2010), которые, как
метко отметили J. Horton и D. Adams (2005),
следовало бы назвать дирекциональными ги-
перколонками; однако определенного тер-
мина эти структуры до сих пор не имеют.

Один из наиболее изученных типов макро-
колонок у представителей отрядов Carnivora и
Primates – колонки глазодоминантности,
сформированные упорядоченным ветвле-
нием в слоях IV и VI афферентных волокон,
приходящих из единого глазодоминантного
слоя дорзального ядра наружного коленча-
того тела (НКТд) (Hubel, Wiesel, 1962; LeVay
et al., 1975; Shatz et al., 1977; Löwel, Singer,
1987; Anderson et al., 1988; Tootell et al.,
1988a; Antonini, Stryker, 1993). Эти колонки
впервые обнаружили D. Hubel и T. Wiesel
(1962) при электрофизиологическом карти-
ровании зрительной коры, выявив регуляр-
ную смену индекса глазодоминантности при
тангенциальном смещении микроэлектрода.
В составе одной глазодоминантной колонки
выделяют 2 зоны: монокулярное ядро (цен-
тральная часть колонки, содержащая моноку-
лярные клетки) и бинокулярные края (краевые
области колонки, содержащие значительное
число бинокулярных клеток) (Horton, Hocking,
1998). В зависимости от таксономического по-
ложения животного и от использованного ме-
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тода визуализации колонок, в тангенциаль-
ной плоскости они напоминают или одно-
родные полосы, или цепочки овальных
образований (Shatz et al., 1977; Löwel, Singer,
1987; Anderson et al., 1988; Tootell et al., 1988a).

С колонками глазодоминантности тесно
связаны локализующиеся в поверхностных
слоях коры цитохромоксидазные (ЦО) блобы
(от англ. blob – капля, пятно) – локусы с вы-
соким уровнем активности дыхательного ми-
тохондриального фермента цитохромоксида-
зы (Horton, Hubel, 1981; Tootell et al., 1985;
Wong-Riley et al., 1993; Murphy et al., 1995,
2001; Lachica, Casagrande, 1992). У приматов
ЦО-блобы тяготеют к монокулярным ядрам
колонок глазодоминантности (Horton, Hubel,
1981; Bartfeld, Grinvald, 1992; Livingstone,
Hubel, 1982; Crair et al., 1997a, 1997b; Hübener
et al., 1997), у хищных сходная, но менее вы-
раженная взаимосвязь также существует
(Murphy et al., 1995; Kaschube et al., 2003).

ЦО-блобы были впервые обнаружены на
тангенциальных срезах первичной зритель-
ной коры приматов Старого Света в начале
80-х гг. (Hendrickson et al., 1981; Horton,
Hubel, 1981; Carrol, Wong-Riley, 1984), и пона-
чалу полагались связанными с обработкой
информации о цвете, поскольку в их центрах
были выявлены цветооппонентные нейроны
(Livingstone, Hubel, 1982; Tootell et al., 1985;
Tootell et al., 1988b, 1988с, 1988d; Hubel, 1986).
В дальнейшем сходные модули показали в
первичной зрительной коре приматов Ново-
го Света (Preuss, Kaas, 1996; Valverde Salzmann
et al., 2012). У них, так же как и у приматов
Старого Света, ЦО-блобы колокализуются с
еще одним типом макромодулей – располо-
женными в поверхностных слоях коры цве-
товыми патчами, нейроны в составе которых
объединены сходной цветооппонентностью
(Landisman, Ts’o, 2002a, 2002b; Valverde
Salzmann et al., 2012). Однако вскоре ведущая
роль ЦО-блобов в цветовосприятии была по-
ставлена под сомнение. И в первую очередь
по причине того, что ЦО-блобы были выяв-
лены также и у животных со слабо развитым
или даже неразвитым цветовым зрением:
ночных приматов совиной обезьянки и гала-
го (Horton, 1984; Lachica, Cassagrande, 1992;
DeBruyn et al., 1993) и кошки (Murphy et al.,
1995). История с кошкой довольно интерес-
на: ЦО-блобы на горизонтальных срезах моз-
га кошки были обнаружены K. Murphy и соавт.
еще в 1990 году (опубликовано в виде тезисов,
Murphy et al., 1990); однако полнотекстовая

статья вышла в свет лишь спустя 5 лет. Это
неудивительно, т.к. кошка – животное со
слабо развитым цветовым зрением (Weinrich,
Zrenner, 1983); и господствующее на тот мо-
мент объяснение с L-M-цветооппонентными
нейронами, так хорошо объясняющее функ-
цию ЦО-блобов у приматов с высоко разви-
тым цветовым зрением, не могло объяснить
факт наличия этих модулей у кошки.

Долю вопросов к возможной связи ЦО-
блобов с цветовым зрением привносил тот
факт, что и у кошки, и у приматов в пределах
этих колонок терминируются периодически
упорядоченные терминали геникулокорко-
вых аксонов, принадлежащих Y (магноцел-
люлярной) системе (Livingstone, Hubel, 1982;
Tootell et al., 1988b; Boyd, Matsubara, 1996), т.е.
афференты системы, не связанной с цвето-
вым зрением. На пространственную и функ-
циональную связь между ЦО-блобами и Y
(магноцеллюлярной) системой также указы-
вают данные по пространственной колокали-
зации ЦО-блобов и пространственно-ча-
стотных доменов (еще одного типа модулей,
нейроны в составе которых объединены
сходством пространственно-частотных на-
строек), нейроны в составе которых настрое-
ны на низкие пространственные частоты сти-
мула (Tootell et al., 1985; Tootell et al., 1988b,
1988с, 1988d; Silverman et al., 1989; Hübener
et al., 1997; Shoham et al., 1997; Everson et al.,
1998; Yabuta, Callaway, 1998; Boyd, Matsubara,
1999; Issa et al., 2000). Более того, было пока-
зано, что, по крайней мере у кошки, Y-нейро-
ны характеризуются высоким уровнем спон-
танной активности, а следовательно, и высо-
ким уровнем активности ЦО (Kageyama,
Wong-Riley, 1986), что также позволяло пола-
гать значительный вклад этих “нецветовых”
нейронов в функционирование ЦО-блобов.
Еще больше вопросов возникает, если в эту
систему уравнений добавить третий проводя-
щий канал: W (кониоцеллюлярный). Дело в
том, что, помимо таламических аксонов Y
(магноцеллюлярной) системы, в центрах
ЦО-блобов у хищных и приматов также вет-
вятся геникулокорковые волокна W (конио-
целлюлярных) нейронов НКТд (Fitzpatrick
et al., 1983; Weber et al., 1983; Diamond et al.,
1985; Lachica, Casagrande, 1992; Hendry, Yosh-
ioka, 1994; Kawano, 1998; Casagrande et al.,
2007). Третий проводящий канал, помимо
обработки информации о синем цвете и ло-
кальном движении, вовлечен в интегратив-
ные взаимодействия с глазодвигательной и
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циркадианной системами, а также занят об-
работкой не только зрительной, но и сенсор-
ной информации иной модальности (подробно
см. обзоры (Casagrande, 1994; Меркульева,
2021)).

Еще одним проявлением общего модуль-
ного принципа организации первичной зри-
тельной коры является структура межней-
ронных горизонтальных связей, объединяю-
щих макромодули в единую систему;
нейроны, инициирующие эти связи, сгруп-
пированы в регулярно расположенные кла-
стеры (патчи) (Gilbert, Wiesel, 1983; Luhmann
et al., 1990; Callaway, Katz, 1991; Durack, Katz,
1996; Galuske, Singer, 1996; Stewart et al., 2000),
которые часто колокализуются с ЦО-блоба-
ми (Gilbert, Wiesel, 1989; Malach et al., 1993,
1994; Boyd, Casagrande, 1999; Boyd, Matsubara,
1999; Conway et al., 2000). При локальных вве-
дениях трейсеров видно, что эти кластеры (их
число составляет 10–30) лежат на некоей во-
ображаемой окружности; данный паттерн
получил наглядное наименование “ромаш-
ка” (Daisy) (Douglas, Martin, 2004). При этом
не стоит думать, что близко расположенные
нейроны имеют большее число связей друг с
другом, чем удаленные нейроны: существуют
данные о том, что наибольшее число связей
имеют нейроны (92%), удаленные на рассто-
яние от 200 μм и более; и этот процент остает-
ся высоким (76%) при удалении нейронов на
расстояние до 800 μм (Stepanyants et al., 2009).
В целом расстояние между центрами всех
макроколонок (модулей): ориентационных и
дирекциональных гиперколонок, колонок
глазодоминантности и ЦО-блобов – в сред-
нем составляет 1000 мкм (LeVay et al., 1975;
Shatz et al., 1977; Löwel, Singer, 1987; Hübener
et al., 1997; Ruthazer et al., 1999; Rathjen et al.,
2003). Данные по взаимной пространствен-
ной упорядоченности разных корковых мо-
дулей позволяют предположить, что все они
связаны в единую систему и центрируются
относительно ЦО-блобов, расположенных в
монокулярных центрах колонок глазодоми-
нантности.

Факт существования колонок в зритель-
ной коре ставит много вопросов относительно
их филогении. Во-первых, колонки глазодоми-
нантности показаны и у животных с переме-
шанными геникулокорковыми проекциями –
беличьих саймири (Kaskan et al., 2007). Во-вто-
рых, определенные типы колонок зрительной
коры (кластерная природа горизонтальных
связей) показаны у галаго и тупайи (Rockland,

Lund, 1982; Sesma et al., 1984), которые фило-
генетически ближе к отрядам Rodentia (Гры-
зуны) и Lagomorpha (Зайцеобразные), вовсе
не имеющим колонок в зрительной коре (Ka-
schube et al., 2010).

Онтогенетическое развитие зрительных 
корковых модулей

Развитие зрительной системы состоит из
двух этапов: независимого и зависимого от
сенсорного опыта (Daw, 2006; Hooks, Chen,
2006; Huberman et al., 2006). Первый этап
обуславливает формирование общей струк-
туры ретиноталамических и таламокорти-
кальных межнейронных связей, ретинотопи-
ки (Sengpiel, Kind, 2002; Feller, Scanziani,
2005; Hooks, Chen, 2006). Последующий этап,
характеризующийся высоким уровнем ней-
рональной пластичности, определяет созре-
вание межнейронных связей под действием
зрительного окружения. Определенные экс-
периментальные манипуляции (монокуляр-
ная и бинокулярная депривация, выращива-
ние в темноте и пр.) в этот период приводят к
длительным (зачастую необратимым) изме-
нениям структуры и функции зрительной ко-
ры (Wiesel, Hubel, 1963; Hubel et al., 1977; LeVay
et al., 1978, 1980); в соответствии с этим дан-
ный период был назван критическим.
У кошки критический период начинается с
3-ей постнатальной недели и длится до 3–
4-го месяца (Wiesel, Hubel, 1963; Blakemore,
Van Sluyters, 1975; Crair et al., 1998), у макаки
начинается сразу после рождения и заканчи-
вается в районе первого года (Boothe et al.,
1988; Horton, Hocking, 1997), у человека – на-
чинается с 6–8-ой постнатальной недели и
заканчивается в возрасте 5–7 лет (Bradley,
Freeman, 1982; Mayer, Dobson, 1982; Ellemberg
et al., 1999; Lewis, Maurer, 2005). До сих пор
наибольшее внимание уделяется зависимой
от зрительного опыта фазе развития.

Наибольшее число работ в области иссле-
дования формирования корковых модулей
посвящено колонкам глазодоминантности, в
силу простоты экспериментальных манипу-
ляций и наличия селективного таламическо-
го входа к этим структурам. В нейроанатоми-
ческих исследования 70–80-х гг. с помощью
метода интраокулярного введения трансси-
наптических аксональных трейсеров в коре
кошки был выявлен чередующийся паттерн
ветвления таламокортикальных волокон из
разных слоев НКТд (Hubel et al., 1977; LeVay
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et al., 1978, 1980; McGuire et al., 1984) – суб-
страт колонок глазодоминантности. Было
показано, что этот периодический паттерн
появляется у котят лишь на 3-й постнаталь-
ной неделе; а до того таламокортикальные
волокна в коре полностью перекрыты (LeVay
et al., 1978; McGuire et al., 1984). Совпадение
моментов появления колонок глазодоми-
нантности и начала критического периода, а
также данные о том, что монокулярная де-
привация оказывает на развитие глазодоми-
нантности более сильное повреждающее воз-
действие, чем бинокулярная депривация (Wi-
esel, Hubel, 1965a, 1965b), на тот момент
указало на полную зависимость процесса за-
ложения колонок от сенсорного опыта и по-
служило отправной точкой создания конку-
рентной модели развития колонок. Согласно
ей главный фактор развития колонок – опре-
деляемое уровнем нейрональной активности
соревнование между таламокортикальными
афферентами разных глазодоминантных сло-
ев НКТд за синаптическое пространство в
коре (Hubel et al., 1977), определяемое прин-
ципом Хебба (Hebb, 1949).

В настоящее время в литературе нет едино-
го мнения относительно времени начала
формирования колонок глазодоминантно-
сти. Анатомическими исследованиями пока-
зано, что начало сегрегации геникулятных
афферентов у кошки имеет место только с
19–21-го постнатального дня (LeVay et al.,
1978; McGuire et al., 1984; Antonini, Stryker,
1993). Однако, во-первых, функционирую-
щие колонки глазодоминантности были об-
наружены у пренатальных приматов, т.е. до
начала действия зрительного окружения (Ra-
kic, 1976, 1977; des Rosiers et al., 1978; Horton,
Hocking, 1996). Во-вторых, методами оптиче-
ского картирования, мечения 2-деоксиглю-
козой и антероградного трейсирования гла-
зодоминантные колонки были обнаружены у
хищных в возрасте, когда влияние зрительно-
го окружения минимально: до открытия глаз
(хорьки) или на момент открытия глаз (кош-
ки) (Crair et al., 1998, 2001; Crowley, Katz, 2000;
Rathjen, Löwel, 2000; Chiu, Weliky, 2001). В-
третьих, появилось множество данных в
пользу сохранения геометрии корковых мо-
дулей (колонок глазодоминантности, ЦО-
блобов, ориентационных колонок, кластеров
инициальных нейронов) при различных спо-
собах модификации зрительного окружения
во время критического периода развития: мо-
нокулярной депривации (Horton, Hocking,

1998; Murphy et al., 2001), бинокулярной де-
привации (Luhmann et al., 1990; Callaway, Katz,
1991; Ruthazer, Stryker, 1996; Murphy et al., 2001),
выращивании в полной темноте (Luhmann
et al., 1990; Murphy et al., 2001), ритмической
световой стимуляции (Weliky, Katz, 1997;
Меркульева и др., 2008, 2013; Merkulyeva et al.,
2019), косоглазии (Kaschube et al., 2003). По-
добные факты доказывают независимость от
зрительного опыта процесса начального за-
ложения корковых колонок. В соответствии с
этим можно предположить, что развитие
корковых колонок состоит из двух фаз:
(1) фазы заложения, происходящей под кон-
тролем внутренних сигналов, и (2) фазы даль-
нейшего формирования, соответствующей
критическому периоду, определяемому сен-
сорным опытом.

Примером врожденного и не зависящего
от сенсорного опыта процесса является се-
грегация ретинальных аксонов в глазоспеци-
фичных слоях НКТд и начальное прораста-
ние геникулятных волокон в слой IV зритель-
ной коры, которые происходят у кошки с
40-го по 65-й пренатальный день (Е40-Е65)
(Ramoa et al., 1988; Crair et al., 2001; Sengpiel,
Kind, 2002), у хорьков – в первые 3 постна-
тальные недели (Linden et al., 1981; Issa et al.,
1999; Sengpiel, Kind, 2002; Katz, Crowley,
2002), у макаки – в период Е65-Е80 (Warland
et al., 2006). Механизмы этой начальной фазы
развития колонок на сегодняшний день пол-
ностью не раскрыты; однако было предполо-
жено, что значительную роль в этом процессе
играет спонтанная нейрональная активность.
Яркий пример – так называемые ретиналь-
ные волны: периодические вспышки коррели-
рованной активности ганглиозных клеток
сетчатки, возникающие еще до того, как фото-
рецепторные клетки получают способность
воспринимать свет (Willshaw, von der Malsburg,
1976; Mastronarde, 1983). Эти вспышки актив-
ности возникают каждые 2 минуты и распро-
страняются по сетчатке подобно волнам, что и
послужило причиной их названия (Feller et al.,
1997). Поскольку возникновение ретинальных
волн в разных глазах несинхронно, а один и тот
же локус зрительного пространства отобража-
ется в симметричных локусах двух НКТд, было
предположено, что они запускают поперемен-
ную активацию геникулятных нейронов, по-
лучающих входы от разных глаз, и как след-
ствие – сегрегацию изначально перекрываю-
щихся входов от разных глаз (Mastronarde,
1983; Meister et al., 1991; Wong et al., 1993;
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Wong, 1999; Feller et al., 1997; Penn et al., 1998;
Feller, Scanziani, 2005). Доказательством это-
го предположения стали данные о наруше-
нии нормального развития слоев НКТд и
корковых колонок у кошки и хорька после
билатерального или унилатерального введе-
ния во время позднего пренатального или
раннего постнатального онтогенеза тетродо-
токсина (ТТХ) – блокатора потенциал-зави-
симых Na+-каналов (Stryker, Harris, 1986;
Penn et al., 1998; Huberman et al., 2006). Коор-
динированную деполяризацию ганглиозных
клеток сетчатки полагают также критичной
для организации тормозных интернейрон-
ных сетей таламуса (Golding et al., 2014). Ге-
нератором ретинальных волн являются аце-
тилхолиновые амакриновые клетки (starburst
cells) сетчатки (Feller et al., 1997); блокада аце-
тилхолиновой передачи приводит к наруше-
нию нормальной сегрегации слоев НКТд
(Penn et al., 1998); сходные результаты пока-
заны у животных, нокаутных по гену, кодиру-
ющему β2-субъединицу никотинового аце-
тилхолинового рецептора (Rossi et al., 2001;
Muir-Robinson et al., 2002). Эти факты еще раз
подтверждают предположение о роли спонтан-
ной коррелированной активности в формиро-
вании колонок на ранних этапах развития.

Контраргументом гипотезы о роли рети-
нальных волн в развитии корковых колонок
стали результаты исследований, выявивших
сохранение в коре периодического паттерна
распределения колонок глазодоминантности
и ЦО-блобов у животных, бинокулярно
энуклеированных до того возраста, когда ге-
никулятные аксоны начинают прорастать в
кору: хорьки – в возрасте между Р0 и Р18
(Crowley, Katz, 1999), макаки – в возрасте Е81
и Е120 (Kuljis, Rakic, 1990). Не отрицая того
факта, что ретинальные волны могут играть
важную контролирующую роль в процессе
сегрегации, авторы тем не менее предполо-
жили, что формирование корковых колонок
не обязательно требует специфических пат-
тернов коррелированной ретинальной актив-
ности, но скорее опирается на внутренние
молекулярные сигналы самой коры (Crowley,
Katz, 1999). Это предположение было усиле-
но данными о существовании в первичной
зрительной коре когерентной активности
клеточных ансамблей, расположеных на рас-
стоянии около 1000 μм друг от друга, на сро-
ках развития, предшествующих началу кри-
тического периода (Crowley, Katz, 1999; Chiu,
Weliky, 2001, 2002; Sengpiel, Kind, 2002;

Cai et al., 2005; Feller, Scanziani, 2005; Hooks,
Chen, 2006; Huberman et al., 2006). Парал-
лельно с этим в развивающейся коре были
обнаружены молекулярные маркеры, синте-
зируемые еще до прорастания геникуло-кор-
тикальных афферентов, – своеобразные
внутренние детерминанты, что положило на-
чало развитию молекулярной модели формиро-
вания корковых колонок (Crowley, Katz, 1999;
Sengpiel, Kind, 2002; Feller, Scanziani, 2005).
Одними из основных кандидатов на роль
этих маркеров на сегодняшний день принято
считать многочисленные транскрипционные
факторы и эфриновые рецепторы (Cabelli
et al., 1997; Frisén et al., 1999; Feller, Scanziani,
2005). В данном обзоре я не буду останавли-
ваться на роли транскрипционных факторов
и эфринов в общем формировании цере-
бральной коры, поскольку этому вопросу уже
посвящено множество информативных обзо-
ров (Flanagan, Vanderhaeghen, 1998; Sur,
Rubenstein, 2005; Sansom, Livesey, 2009; Bar-
ber, Pierani, 2016; Cramer, Miko, 2019). В целом
эфриновые рецепторы и их лиганды отвеча-
ют за развитие онтогенетических колонок во
время радиальной миграции; у мышей, му-
тантных по эфриновым рецепторам класса А
(Efna knockout mice), развитие этих корковых
колонок изменено по причине нарушения
латеральной дисперсии клеток (Torii et al.,
2009).

Согласно молекулярной модели, генику-
лятные афференты от глазоспецифичных
слоев НКТд никогда не бывают полностью
перекрытыми в коре, т.к. с самого начала
приходят в некоторые генетически детерми-
нированные локусы (Crowley, Katz, 1999;
Sengpiel, Kind, 2002; Cai et al., 2005; Feller,
Scanziani, 2005). И одним из сильнейших ар-
гументов в пользу молекулярной гипотезы
является сохранение сегрегации колонок гла-
зодоминантности при бинокулярной энукле-
ации (Crowley, Katz, 1999; Katz, Crowley, 2002;
Feller, Scanziani, 2005).

Однако, сопоставляя конкурентную и мо-
лекулярную модели развития колонок, стоит
отметить, что, во-первых, энуклеацию в вы-
ше обозначенных исследованиях (Kuljis, Ra-
kic, 1990; Crowley, Katz, 1999) проводили уже
после того срока, когда ретинальные волокна
полностью прорастут в НКТд (у хорьков это
период Е43-Е47 (Cucchiaro, Guillery, 1984), у
макаки – период Е65-Е110 (Rakic, 1977)). Та-
ким образом, к моменту энуклеации рети-
нальные волны уже могли оказать влияние на
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формирующееся НКТд и иные таламические
и неталамические зрительные ядра. Во-вто-
рых, как справедливо отмечено в работе (Fel-
ler, 2002), бинокулярная энуклеация является
не совсем корректной парадигмой для изуче-
ния роли ретинальной активности, посколь-
ку в пределах НКТд это приводит к появле-
нию другого типа распространяющейся ак-
тивности, вызванной обратными связями из
коры; при этом активность соседних нейро-
нов коррелирована с высокой степенью. И в-
третьих, значительную роль в механизмах он-
тогенетического формирования корковых
колонок отводят плотным контактам (gap
junction) между нейронами, глиальными клет-
ками. Плотные контакты вовлечены в гене-
рацию ретинальных волн (Kandler, Katz,
1995; Wong et al., 1998), а также в построение
колонок: в развивающейся коре выявлены
упорядоченные ансамбли глиальных клеток,
связанных плотными контактами (Kandler,
Katz, 1995; Bittman et al., 1997; Roerig, Feller,
2000), показано взаимодействие между тор-
мозными нейронами, связанными плотными
контактами, и ориентационными колонками
(Fukuda et al., 2006). Отличительная особен-
ность плотных контактов – независимость от
химической синаптической передачи, вслед-
ствие чего введение ТТХ не оказывает влия-
ния на их функцию (Kandler, Katz, 1995). Та-
ким образом, ретинальные волны, как мини-
мум, участвуют в механизмах заложения
корковых модулей, вероятно, имея при этом
главенствующую роль.

Субпластинка и формирование 
корковых колонок

Говоря о формировании корковых коло-
нок, нельзя не упомянуть о транзиторном
корковом образовании, которое возникает во
время ранней эмбриональной фазы развития
(Е12-Е45, в зависимости от вида (Angevine,
Sidman, 1961; Kostovic, Rakic, 1980; Luskin,
Shatz, 1985; Jackson et al., 1989; см. обзор
Kanold, Luhmann, 2010)) и исчезает с возрас-
том, – субпластинке (subplate). Субпластинка
представляет собой нижнюю часть препла-
стинки (preplate) или примордиального плек-
сиформного слоя – полосы клеток, располо-
женной между вентрикулярной зоной и пи-
альной поверхностью (Marin-Padilla, 1971).
Нейроны субпластинки не только первыми
генерируются в коре, но и участвуют в работе
ранних функциональных кортикальных се-

тей; например, у кошки в возрасте Е36-E50
нейроны субпластинки отвечают на электри-
ческую стимуляцию оптической хиазмы (Fri-
auf et al., 1990). Было также доказано, что еще
до прорастания в кортикальную пластинку
таламические афференты терминируются на
нейронах субпластинки; этот период был на-
зван “период ожидания” (waiting period), по-
скольку это состояние длится от нескольких
дней до нескольких недель (Lund, Mustari,
1977; Rakic, 1977; Shatz, Luskin, 1986). Суб-
пластинка принимает важнейшее участие в
построении функциональных карт коры, в
том числе в развитии зрительных корковых
колонок. Абляция субпластинки с помощью
локального введения токсина каиновой кис-
лоты в позднем пренатальном (Е38-Е45) или
раннем постнатальном периоде (первая неде-
ля жизни) у кошки предотвращает формиро-
вание колонок глазодоминантности (Ghosh,
Shatz, 1993; Lein et al., 1999; Kanold, Shatz,
2006) и ориентационных колонок (Kanold
et al., 2003), а также колонок соматосенсор-
ной коры грызунов (Tolner et al., 2012). Важно
отметить, что нейроны субпластинки связа-
ны плотными контактами, образуя специфи-
ческий колончатый синцитий (columnar syn-
cytium) размером 100–125 μм, который пола-
гается одной из основ будущих корковых
колонок (McAllister, 1999; Dupont et al., 2006;
Yang et al., 2013). Субпластинка также органи-
зует прямые входы к клеткам Кахаля – Рет-
циуса (Myakhar et al., 2011) – расположенным
в маргинальном слое транзиторным нейро-
нам, принимающим участие в кортикогенезе
(Gil et al., 2014; Kirischuk et al., 2014; Barber,
Pierani, 2015; Luhmann et al., 2020). В целом суб-
пластинку полагают своеобразным узловым
центром (hub station) развивающейся коры,
определяющим ее формирование (Kanold,
Luhmann, 2010; Kanold et al., 2019).

Несколько слов о связи между зрительными 
корковыми модулями и третьим 

проводящим каналом

Как было сказано выше, корковые модули
зрительной коры центрируются относитель-
но ЦО-блобов; поэтому, возможно, ЦО-бло-
бы являются специфическими “организато-
рами” корковых колонок. Поскольку в самом
центре ЦО-блобов выявлено ветвление аксо-
нов геникулятных нейронов W (кониоцеллю-
лярного) типа (см. выше), и так как есть дан-
ные в пользу большего вклада в активность
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данных структур именно проекций конио-
целлюлярных нейронов (Shostak et al., 2002),
можно предположить причинно-следствен-
ную взаимосвязь между третьей проводящей
системой и модулями первичной зрительной
коры. Подтверждением этого предположе-
ния являются исследования J. Sharma и соавт.
(Sharma et al., 2000), индуцировавших фор-
мирование ориентационных колонок в слу-
ховой коре хорьков, после удаления у послед-
них первичной зрительной коры (и, как след-
ствие, ретроградной дегенерации нейронов
дорзальных слоев НКТд) и задних холмов,
являющихся основным источником аффе-
рентации в слуховую кору (Sur et al., 1988).
Нейроны слуховых таламических ядер – ме-
диальных коленчатых тел – у этих животных
характеризовались клеточными ответами,
свойственными W-клеткам вентральных сло-
ев НКТд (Sur et al., 1988; Roe et al., 1993), что
указывает на достаточность последних для
успешного развития корковых колонок.

Более того, третья проводящая система бе-
рет начало от гетерогенной популяции ган-
глиозных клеток сетчатки, одним из предста-
вителей которой являются 2-ярусные гангли-
озные клетки (см. обзор Меркульева, 2021).
Примечательно, что именно они – основные
постсинаптические мишени ацетилхолино-
вых амакриновых клеток (Famiglietti, 1987;
Kolb, 1997) – генераторов ретинальных волн.
Еще один важный факт: существуют данные
в пользу более раннего развития геникулят-
ного уровня третьего проводящего канала, по
сравнению с магноцеллюлярным и парво-
целлюлярным каналами: так, в работе
M.T. Ty и соавт. (1998) показано, что у макаки
ламинация НКТд начинается с кониоцеллю-
лярных нейронов: они сегрегируются в слои
на 3–5 дней раньше, чем магноцеллюлярные
и парвоцеллюлярные нейроны; а в работе
E.A. Lachica и V.A. Casagrande (1988) выявле-
но лидирующее формирование ретиногени-
кулятных ветвлений аксонов кониоцеллю-
лярных нейронов сетчатки. Таким образом,
нейроны третьего проводящего канала, воз-
можно, являются первыми из геникулятных
нейронов, кто подвергается воздействию ре-
тинальных волн. Возможно, что это ветвле-
ние геникулокорковых аксонов кониоцеллю-
лярного канала происходит именно в преде-
лах зон коры, экспрессирующих сигнальные
молекулы-маркеры центров модулей, но для
доказательства этого предположения требу-
ются новые исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Итак, зрительная кора имеет модульное

строение; модули закладываются во время
независимой от сенсорного опыта стадии
развития и окончательно формируются во
время критического периода. Общая геомет-
рия корковых модулей не меняется при экс-
периментальной модификации зрительного
окружения, что указывает на независимость
процесса их начального заложения от зри-
тельного опыта.
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PRIMARY VISUAL CORTEX MODULES IN MAMMALS
N. S. Merkulyeva#

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

The structural and functional units of the visual cortex are columns or modules being regularly dis-
tributed over the tangential cortical surface. These modules are organized by the neuronal assem-
blies having the similarity in cellular response properties and/or chemism. An establishment and an
initial formation of cortical columns is occurred during ontogenesis period that is independent up-
on the visual experience. The maturation of cortical columns is under an influence of visual expe-
rience. I review the classification of cortical columns and the main period of heir ontogenetic de-
velopment. I also present some facts about possible link between the columnar development and
the third visual channel.

Keywords: visual cortex, cortical modules, orientational column, directional column, CO blobs, on-
togenesis
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