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Аннотация. Целью работы является обзор существующих в настоящее время 
теорий эволюционного развития центральной нервной системы (ЦНС) позво-
ночных животных и человека. Рассматриваются теории энцефализации, кри-
тических этапов развития ЦНС, теория парцелляции и ряд других. Проводится 
критический анализ различных подходов при описании процессов эволюции 
нервной системы.

Методика работы заключается в анализе данных литературы о теориях эво-
люционного развития ЦНС.

Основные результаты работы показали, что на сегодняшний день не суще-
ствует единой теории эволюции ЦНС позвоночных животных. В каждой из су-
ществующих теорий есть рациональные зерна, которые, возможно, послужат ос-
новой для формулирования новой теории.
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Abstract. The aim of the work is to review the currently existing theories of the 
evolutionary development of the central nervous system of vertebrates and humans. The 
theories of encephalization, theory of critical stages of the development of the central 
nervous system, the theory of parcellation and a number of others are considered. 
Critical analysis of various approaches in describing the processes of evolution of the 
nervous system is carried out.

The methodology of the work consists in the analysis of literature data on the theories 
of evolutionary development of the central nervous system.

The main results of the work showed that there is no unified theory of the evolution 
of the central nervous system of vertebrates. In each of the existing theories there are 
ideas that may serve as a basis for the formulation of a new theory. 

Keywords: genes Pax, proliferation, neuronal differentiation, the regionalization of 
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ВВЕДЕНИЕ
Исследование процессов филогенеза и эволюционного развития нервной си-

стемы позвоночных животных и человека является одной из задач сравнитель-
ной анатомии и гистологии ЦНС. Накопление и обобщение данных по струк-
турно-функциональной организации ЦНС позвоночных привело к попыткам 
выявить определенные закономерности, общие для всех позвоночных, сформу-
лировать ряд теорий эволюционного развития ЦНС.

Теория энцефализации. Изучение сравнительной анатомии головного мозга 
большого количества представителей разных отрядов современных и вымерших 
позвоночных животных привело к выводу, что в процессе эволюции позвоноч-
ных происходит прогрессивное увеличение относительной массы головного моз-
га и его отделов (особенно это касалось конечного мозга). При этом было ясно, 
что осуществление все более сложных функций организма, без сомнения, тре-
бует развития более крупных и дифференцированных мозговых структур. Глава 
французской школы сравнительных нейроанатомов E. Baucot писал: «Все иссле-
дования такого рода, предпринятые на разных группах позвоночных, показали, что 
уровень энцефализации вида более или менее точно выражает общий уровень органи-
зации его ЦНС, т. е. возможности адаптации к разнообразным условиям существо-
вания» [1]. Действительно, и морфологическая, и функциональная характери-
стики нервных центров в большинстве случаев развиваются взаимозависимо [2]. 
Однако дифференцированность как показатель развития нервного центра опре-
деляется множеством параметров (типом конструкции нервного центра, разноо-
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бразием составляющих его нейронов, наличием слоистых или ядерных структур, 
системой связей и т. д.), тогда как вариабельность в размерах нервного центра 
имеет только две степени сравнения — больше или меньше. 

Тем не менее было показано, что существует определенная зависимость меж-
ду массой мозга, массой тела животного и уровнем развития его ЦНС. Эту зави-
симость выражают двумя коэффициентами: коэффициентом энцефализации (k) 
и коэффициентом аллометрии (α). Они вычисляются по формуле E = kPα или 
чаще в логарифмической форме: log E = log k + α log P, где Е — масса мозга, Р — 
масса тела. Для каждого конкретного случая значение коэффициента k влияет на 
угол наклона аллометрической кривой, определяя ее значение (α). К настоящему 
времени указанные коэффициенты вычислены практически для представителей 
всех групп современных позвоночных. Так, средний коэффициент энцефализа-
ции составил для круглоротых 0,23–0,41; хрящевых рыб — 0,60; костистых рыб — 
0,49; амфибий — 0,56–0,60; рептилий — 0,66–0,70; птиц — 0,36; млекопитающих — 
0,63–0,67 [3, 4]. Определение этих величин позволяет получить информацию 
о характере эволюционных преобразований мозга позвоночных и первичную 
оценку уровня развития их нервной системы. 

Однако средние значения не совсем точно отражали те изменения, которые 
происходили в ЦНС той или иной группы позвоночных. Было показано, что в 
пределах каждой группы (класса, отряда, семейства) встречаются особи с вы-
сокими и низкими индексами энцефализации. С учетом этого обстоятельства в 
сравнительной неврологии было введено понятие «полигон энцефализации». Он 
представляет собой набор значений коэффициентов энцефализации, определяе-
мых отдельно для каждого вида в группе и образующих некую геометрическую фи-
гуру, ограниченную их крайними значениями (рис. 1). Такое построение позволило 
более тонко анализировать эволюционные изменения ЦНС в каждой конкретной 
группе позвоночных. Рассматривая полигоны энцефализации для основных групп 
современных позвоночных, можно отметить ряд закономерностей. 

Рис. 1. Полигоны энцефализации современных позвоночных животных [5]
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Так, полигон энцефализации птиц четко отделен от полигона энцефализации 
рептилий, который сам по себе включает самостоятельные части, соответству-
ющие основным группам современных рептилий. Анализ индексов энцефали-
зации представителей вымерших групп рептилий, проведенный по эндокранам 
(динозавры, птерозавры, маммалоподобные рептилии), также показал, что и их 
полигоны энцефализации не достигают уровня млекопитающих. Полигон амфи-
бий расположен отчасти в зоне полигона рептилий. Обширный полигон кости-
стых рыб наглядно демонстрирует значительную эволюционную и адаптивную 
пластичность ЦНС у представителей многочисленных отрядов современных 
рыб, но только в своих высших значениях частично пересекается с полигоном 
млекопитающих. При этом представители многих отрядов и семейств современ-
ных хрящевых рыб имеют индексы энцефализации, сравнимые с таковыми у выс-
ших позвоночных — птиц и млекопитающих, что определенно свидетельствует о 
высоком уровне организации их ЦНС [6–11]. 

Таким образом, межвидовые и межгрупповые сравнения по массе, объему 
мозга или его отдельных частей, вычисление коэффициентов и индексов энце-
фализации могут послужить «первым шагом» в анализе сложных процессов, про-
исходивших в эволюции нервной системы позвоночных. 

Теория инвазии. В середине 30-х годов в нейроморфологии сложилась теория 
инвазии (внедрения). В основном положении этой теории постулировалось, что 
в эволюции мозг позвоночных развивался путем внедрения в структуры новых 
связей, следствием чего являлось приобретение этими структурами новых функ-
ций. Так, развитие таламуса и конечного мозга в эволюции позвоночных связы-
валось с внедрением в эти отделы афферентов от зрительной, сомато-сенсорной, 
слуховой и других сенсорных систем. При этом полагали, что «старые» связи 
могут какое-то время сохраняться у промежуточных форм данной группы по-
звоночных, но полностью исчезают у филогенетически молодых представителей 
данной группы. Предполагалось также, что в мозге низших позвоночных имеется 
намного меньше длинных восходящих и нисходящих связей, чем в ЦНС высших 
позвоночных. Основные положения данной теории подтверждались данными по 
развитию афферентных и эфферентных связей. В частности, именно по такому 
пути развивались теленцефало-спинальные связи, возникновение и развитие ко-
торых в разных группах позвоночных (хрящевые рыбы, птицы, млекопитающие) 
происходило неоднократно и независимо. Однако в большинстве других случаев 
объяснить различия в организации связей в ЦНС у представителей разных групп 
позвоночных как результат инвазии не представляется возможным. Сейчас ин-
терпретация теории инвазии звучит следующим образом: новые связи и системы 
связей могут возникать в нервных центрах позвоночных в процессе их эволюции 
путем инвазии (внедрения), но это происходит очень редко, что не означает от-
рицания возможного влияния этого процесса на эволюцию ЦНС [12, 13]. 

Теория критических этапов. В 50–70-е годы ХХ века член-корреспондент АН 
СССР А. И. Карамян — крупный советский нейрофизиолог-эволюционист, уче-
ник и последователь идей Л. А. Орбели — выдвинул теорию критических этапов 
в филогенезе ЦНС позвоночных [14–17]. В основу теории легли данные о том, что 
развитие головного мозга позвоночных происходило в эволюции от диффузных, 
неспециализированных форм к специализированным формам структурной и 
функциональной организации. При этом в определенные — «критические» (по 
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определению А. И. Карамяна) — периоды развития позвоночных устанавлива-
ется строгая корреляция между степенью специализации структур ЦНС и уров-
нем условно-рефлекторной деятельности. Этот процесс осуществляется путем 
«надстройки» филогенетически молодых, прогрессивных отделов ЦНС над «ста-
рыми» отделами мозга, которые при этом теряют часть свойственных им ранее 
функций и систем связей. 

А. И. Карамян предлагал выделить пять основных критических этапов в раз-
витии ЦНС позвоночных (рис. 2).

Рис. 2. Схема критических этапов в эволюции ЦНС позвоночных животных [16]:
а–е — этапы эволюции ЦНС позвоночных: а — спинальный; б — бульбо-мезенцефальный; 

в — мезенцефало-церебеллярный; г — диенцефало-теленцефальный; д — стриато-
кортикальный; е — неокортикальный.

I — обонятельный нерв, BO — обонятельная луковица; Tel — конечный мозг; Dien — 
промежуточный мозг, Cer — мозжечок; Mo — продолговатый мозг; TO — тектум оптикум; 
Mes — средний мозг; PD — дорсальный паллум; Nsk — новая кора; Str — стриатум; Pul — 

отдел стриатума; CGL — латеральное коленчатое тело; ThD — дорсальный таламус

Первый критический этап представлен бесчерепными позвоночными (лан-
цетник) и круглоротыми. У ланцетника признаки цефализации почти отсутству-
ют. Мозг имеет диффузную организацию, головной мозг как отдел ЦНС еще не 
сформирован. Этот уровень интеграции получил наименование спинального.

У круглоротых, в отличие от бесчерепных, морфологически уже выражены 
все основные отделы головного мозга, однако элементы диффузной организа-
ции мозга еще сохраняются. Преимущественное развитие у них продолговатого и 
среднего мозга обусловило наименование этого промежуточного этапа развития 
ЦНС как бульбо-мезенцефального [18, 19].
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Второй критический этап связан, по мнению А. И. Карамяна, с появлением 
рыб и интенсивным развитием у них среднего мозга и мозжечка. Именно в моз-
жечке рыб концентрируются проекции всех сенсорных систем (соматосенсор-
ной, органов боковой линии, вестибулярной, зрительной и слуховой). Таким 
образом, ведущим центром интеграции в ЦНС у рыб становится (наряду со сред-
ним мозгом) и мозжечок. Это — мезенцефало-церебеллярный этап в эволюции 
ЦНС. Структуры переднего мозга в морфофункциональном отношении еще не 
развиты [20–22].

Третий критический этап в развитии ЦНС позвоночных связан с амфибия-
ми и рептилиями. У амфибий в связи с переходом к новым условиям жизни на 
суше произошли, по сравнению с костными рыбами, существенные изменения 
в морфофункциональной организации организма и ЦНС Редуцируется целый 
ряд структур, связанных с водным образом жизни (например, органы боковой 
линии); развиваются новые, филогенетически молодые системы связей (органы 
слуха, зрения и соответствующие им центры и связи); более четко дифферен-
цируются отделы таламуса; в полушариях закладываются формации будущего 
неокортекса; устанавливаются прямые таламо-кортикальные и кортико-тала-
мические связи [14, 23–27]. Центры интеграции из среднего мозга и мозжечка 
перемещаются в промежуточный и конечный мозг — формируется диенцефа-
ло-теленцефальный уровень интеграции.

Четвертый критический этап представлен низшими млекопитающими (на-
секомоядные, грызуны). На этом этапе развития ЦНС в полушариях конечного 
мозга происходит значительное увеличение площади неокортекса, появляются 
ассоциативные зоны. Значительно дифференцируются таламус и базальные ядра 
конечного мозга. Предполагалось, что у насекомоядных и грызунов в организа-
ции сложных форм поведения решающая роль принадлежит стриатуму, поэтому 
этот уровень интеграции ЦНС получил наименование стриато-кортикальный [15, 
28, 29].

Пятый критический этап связан с появлением у приматов мощной системы 
ассоциативных зон в таламусе и неокортексе. Высшие центры интеграции со-
средоточиваются в филогенетически молодых и активно развивающихся зонах 
неокортекса — лобной и теменной коре. В ЦНС формируется неокортикальный 
уровень интеграции [17, 30–33]. 

Таким образом, исходя из положений этой теории, в эволюции позвоночных 
происходило постепенное перемещение центров интеграции из нижних отделов 
головного мозга (ствол, задний мозг) в высшие (промежуточный и конечный 
мозг). При этом конечному мозгу на начальных этапах эволюции отводилась 
роль центра переработки, в основном, обонятельной информации, его роль в ко-
ординации деятельности других сенсорных систем и всего организма считалась 
незначительной. Только у высших позвоночных, по мере перемещения центров 
интеграции в полушария, конечный мозг приобретает главенствующее положе-
ние среди других отделов головного мозга. 

В свое время теория А. И. Карамяна имела весьма прогрессивное значение и 
стимулировала исследования по эволюционной нейрофизиологии и морфоло-
гии. Однако, в последующие годы, с появлением принципиально новых методик 
исследования связей в ЦНС, развитием иммуногистохимии мозга, резким рас-
ширением видового состава изучаемых групп позвоночных многие положения 
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теории критических этапов в эволюции ЦНС позвоночных были уточнены и пе-
ресмотрены. 

Теория телэнцефализации. В последующих исследованиях нервной системы 
позвоночных животных и человека выяснилось, что в структурах конечного моз-
га, начиная с самых ранних этапов его эволюции (уже у круглоротых), имеется 
представительство всех основных сенсорных систем. Базисные функции, харак-
терные для древних сенсорных центров головного мозга, сохраняются во всем 
ряду позвоночных, проходя только определенную реорганизацию и дифферен-
циацию. Особенно это касается современных данных по морфофункциональной 
организации и эволюции головного мозга костных и хрящевых рыб, а особенно 
птиц [6, 20–22, 25, 34–36].

Таким образом, концепция А. И. Карамяна получила новую интерпретацию. 
В эволюции ЦНС позвоночных не происходит поэтапного перемещения функ-
ций из нижележащих отделов головного мозга в высшие, а возникают лишь но-
вые уровни переработки информации в ростральных, филогенетически более 
молодых структурах мозга. При этом роль конечного мозга действительно про-
грессивно возрастает, но только путем формирования новых функциональных 
систем и уровней переработки сенсорной информации, находящихся при этом 
в тесном структурно-функциональном единстве со всеми отделами головного м 
спинного мозга.

Теория парцелляции. В 80-е годы американским исследователем С. Эббессо-
ном была выдвинута теория парцелляции [37]. Используя современные морфоло-
гические и экспериментальные методы, автор исследовал большой набор видов 
позвоночных из всех основных групп (от круглоротых до млекопитающих). Он 
попытался определить природу процесса, благодаря которому в эволюции по-
звоночных происходит прогрессивное развитие нервной системы. По его мне-
нию, таковым оказывается явление парцелляции (выделение, дробление на части). 
Согласно концепции С. Эббессона, базисные системы мозга сформировались у 
всех позвоночных на заре их эволюции и в дальнейшем ни одна из систем не об-
разуется заново, а только дифференцируется, дробится на ряд дочерних систем. 
При этом происходит исчезновение одних связей и усиление других, выделение 
новых нервных центров с характеристиками, отличающимися от исходных [8, 
37–39]. 

Значение парцелляции в процессе эволюции нервной системы С. Эббессон 
демонстрирует на примере нескольких систем связей в головном мозге позво-
ночных — ретино-таламических, ретино-текто-таламических и спинно-мозжеч-
ковых. У низших позвоночных в структурах таламуса, а затем и конечного мозга 
происходит полное перекрытие проекций этих связей на единой популяции ней-
ронов, тогда как у высших позвоночных происходит прогрессивное разделение 
проекций и вычленение в таламусе и конечном мозге отдельных популяций ней-
ронов, связанных с определенным видом проекций. Но самое главное, что базо-
вая система связей есть уже у низших позвоночных (рис. 3).

Данные онтогенетических исследований ЦНС во многом подтверждали по-
ложения теории парцелляции. Так, было показано, что большинство связей, 
формирующихся в мозге в период эмбрионального развития, проходят стадию 
диффузных проекций, которые затем дифференцируются за счет элиминации 
части связей и нейронов. Примером этого служат данные по формированию слу-
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ховых проекций в головном мозге морских свинок. Оказалось, что в определен-
ный период онтогенеза у них формируется система связей, при которой обшир-
ные зоны мозга, отвечающие на разные стимулы, значительно перекрываются. 
На более поздних стадиях зоны специфических проекций суживаются, а неспец-
ифические связи элиминируются. С. Эббессон рассматривает эти избыточные, 
характерные для определенного периода эмбриогенеза связи как отражение пути 
их развития в филогенезе, воспроизведение исходного «анцестрального» состо-
яния, характерного для раннего этапа эволюции ЦНС. Исходя из данной кон-
цепции, у высших позвоночных нет ни одной системы функциональных связей, 
которой бы не было (хоть и в зачаточном состоянии) у низших позвоночных.

 

Рис. 3. Теория парцелляции. Схема эволюционного развития спинальных и мозжечковых про-
екций в таламус и сенсомоторную кору конечного мозга млекопитающих [37]. Обозначения: 
Cer — мозжечок; Sp — спинной мозг; Th — таламус; VL-VB — латеральное и базальное ядра 
таламуса; M-S — сенсомоторная кора; M — моторная кора; S — сенсорная кора. На рисунке 

слева направо: древние позвоночные, опоссум, крыса, обезьяна

Еще одной группой данных, взятых в качестве подтверждения этой гипоте-
зы, были эксперименты по изучению явления спраутинга аксонов. Показано, 
что при повреждении аксонов провоцируется рост новых аксонных веточек,  
в результате чего функциональная связь восстанавливается. Рост этот не хао-
тический, а обусловлен, по мнению С. Эббессона, эволюционным «прошлым» 
данной структуры. Новые аксоны в процессе восстановления контактируют и с 
теми структурами, связь с которыми в процессе эволюционного развития данной 
группы позвоночных была утрачена. Так, после перерезки дорсальных корешков 
спинного мозга крысы, новые формирующиеся волокна направляются не только 
к данному сегменту спинного мозга (что имеет место во взрослом состоянии), но 
и к соседним сегментам, повторяя ситуацию, встречающуюся у низших позво-
ночных.

Теория парцелляции является одной из попыток с общебиологических, эво-
люционных позиций объяснить сложные процессы эволюции мозга. Критиче-
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ский разбор данных и аргументов, приводимых в пользу данной теории, нако-
пление новых данных позволяют говорить, что не только процесс парцелляции 
определял ход эволюции ЦНС позвоночных. Увеличение относительной и аб-
солютной массы мозга, и особенно — конечного мозга, у высших позвоночных, 
появление большого числа дифференцированных форм нейронов, повышение 
уровня поведенческой деятельности — всё это является реальными фактами эво-
люции мозга, необъяснимыми с позиций теории парцелляции. Получается, что 
мозг современных позвоночных — структура «редуцированная» по сравнению с 
их предками. Кроме того, далеко не все проводящие пути, характерные для выс-
ших позвоночных, имеются у низших позвоночных, что также не соответствует 
основным положениям данной теории.

Таким образом, единой теории эволюции ЦНС позвоночных пока нет. В каж- 
дой из существующих сейчас теорий есть рациональные зерна, которые, воз-
можно, послужат основой для формулирования новой теории эволюции ЦНС 
позвоночных. Вместе с тем, все они внесли определенный вклад в развитие пред-
ставлений о процессе эволюционного развития ЦНС позвоночных животных и 
человека.
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Аннотация. Целью работы является представление данных литературы о по-
тенциальной роли органа Келликера в развитии рецепторного отдела слухового 
анализатора: молекулярных и генетических механизмах инициации сенсорной 
активности внутренних волосковых клеток в отсутствии звукового воздействия 
в раннем эмбриогенезе. 

Методика работы заключается в анализе и систематизации сведений о ткане-
вых элементах и их ультрамикроскопическом строении, функциональном назна-
чении органа Келликера.

Основные результаты работы показали, что орган Келликера может рассма-
триваться как провизорное гистологическое образование в эмбриогенезе вну-
треннего уха.
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