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В настоящей статье представлен обзор литературных данных о ростральных слуховых центрах амниот
с акцентом на их организации типа центр–периферия (сердцевина–поясок, core-belt), связанных с
лемнисковым (сердцевина) и экстралемнисковым, т.е. не лемнисковым (поясок), путями. Приведены
результаты собственного иммуногистохимического исследования распределения в мезэнцефальном
(MLD) и таламическом (Ov) слуховых ядрах голубей кальций-связывающих протеинов парвальбумина
(PV) и калбиндина (CB), наглядно демонстрирующего его наличие у птиц. Рассматривается функцио-
нальное значение этого типа нейрональной организации, способной наиболее успешно обеспечить
интеграцию результатов перцептивной обработки слуховой информации и ее аффективной оценки
благодаря связям поясковых отделов слуховых центров с лимбическими центрами. В последних, в
частности в амигдале, происходит аудиомоторная и аудиовегетативная передачи, ответственные за вы-
бор и реализацию адекватных на данный момент форм поведения. Сравнительный анализ различных
характеристик слуховых центров среди широкого круга позвоночных позволяет составить предполо-
жительное представление о происхождении, консервации и преобразованиях сердцевинного и пояско-
вого отделов слуховых центров в процессе эволюции.
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(сердцевина–поясок), функциональное значение, эволюционное развитие
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ВВЕДЕНИЕ

Молекулярно-биологический подход, занима-
ющий в настоящее время передовые позиции в ис-
следованиях мозга, несмотря на уникальные
возможности, позволившие совершить прорыв в
изучении механизмов нейрональной активности,
не исключает необходимости исследовать частные
свойства нейрональной организации нервных цен-
тров, ответственные за оптимальное осуществле-
ние свойственных им функций, а также за их связи
с другими структурами мозга, которые обеспечи-
вают включение сенсорных центров в целостные
интегративные системы. Известны такие типы
нейрональной организации структур мозга как:
ламинарно-колонковая (сетчатка, кора больших
полушарий, кора мозжечка, верхние бугры четве-
рохолмия/тектум, центральные релейные отделы
сенсорных центров таламуса), ламинарно-гломе-
рулярная (обонятельные луковицы), организация
типа центр-периферия (core-belt/shell) сенсорных
центров, сетевидная организация (стриатум, рети-

кулярная формация). Примеры этих, принципи-
ально сходных, типов нейрональной организации
можно найти в соответствующих мозговых струк-
турах у всех позвоночных, хотя они отличаются у
представителей разных таксонов в результате фи-
логенетических и адаптивных преобразований.

Настоящая статья посвящена нейрональной ор-
ганизации типа центр–периферия (сердцевина–
поясок, core-belt), характерной для сенсорных цен-
тров амниот (млекопитающие, птицы, рептилии),
на примере мезэнцефального и таламического слу-
ховых ядер. Этот тип организации является струк-
турно-функциональной основой двух параллель-
ных путей слуховой системы: лемнискового (серд-
цевина) и не лемнискового (поясок). Они
формируются в мезэнцефальном слуховом центре,
переключаются соответственно в сердцевинном и
поясковом отделах таламического слухового цен-
тра и оканчиваются в первичной и не первичных
зонах слуховой коры. Высоко специализирован-
ный центральный (классический) путь получил на-
звание лемнискового, периферический, более
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диффузно организованный путь, – экстралемни-
скового или не лемнискового [1–3]. Оба пути со-
храняются на уровне конечного мозга, но не рас-
сматриваются здесь детально в связи с отсутствием
полного и бесспорного представления о гомологии
не первичных отделов телэнцефальных слуховых зон
среди позвоночных разного филогенетического
уровня. Мы приводим результаты собственного им-
муногистохимического исследования распределения
в мезэнцефальном и таламическом слуховых ядрах
голубя кальций-связывающих протеинов парвальбу-
мина (PV) и калбиндина (CB), используемых как
маркеры нейронов, обладающих разными морфо-
функциональными свойствами. Различия PV и CB
специфичности сердцевинного и пояскового отделов
наглядно подтверждают организацию этих центров
по типу центр–периферия. Дана его функциональ-
ная оценка как оптимальное “решение” вопроса о
пусковой роли сенсорной сигнализации в организа-
ции поведения. Цель настоящей работы – выявить
пути эволюции этого типа организации слуховых
центров позвоночных и сочетания в нем черт их кон-
серватизма и пластичности.

КРАТКАЯ ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
ОРГАНИЗАЦИИ МЕЗЭНЦЕФАЛЬНОГО 

И ТАЛАМИЧЕСКОГО СЛУХОВЫХ ЦЕНТРОВ 
АМНИОТ – МЛЕКОПИТАЮЩИХ И ПТИЦ

Представление о существовании в слуховой и
соматической сенсорных системах млекопитаю-

Сокращения:
СаВРr – кальций-связывающие протеины
СВ – калбиндин
DVR – дорсальный вентрикулярный край
IC – colliculus inferior
ICC – nucleus centralis IC
ICS – nucleus superficialis IC
ICX – nucleus externus IC
ir – иммунореактивный
L – слуховое поле конечного мозга
L2 – центральный отдел L
L1, L3 – периферические отделы L
MGB – corpus geniculatum mediale
MLD – nucleus mesencephalicus lateralis, pars dorsalis
Mp – nucleus medialis posterior
nCe – nucleus centralis Ov
Ov – nucleus ovoidalis
Ovl – nucleus lateralis Ov
Ovm – nucleus medialis Ov
PV – парвальбумин
Re – nucleus reuniens
tOv – tractus ovoidalis

щих параллельных лемнискового (классический
проекционный) и экстра/не лемнискового путей и
обслуживающих их соответственно сердцевинных
(core) и поясковых (belt/shell) отделов сенсорных
центров имеет давнюю историю [4–10] (см. по-
дробнее [11, 12]). Оно получило обоснование во
многих морфофункциональных, нейрохимиче-
ских, молекулярно-биологических, эмбриогенети-
ческих исследованиях у представителей позвоноч-
ных, включая человека, и в настоящее время рас-
сматривается как главный общий принцип
организации сенсорных центров [1–3, 12–18]. Ни-
же дана краткая характеристика двойной, сердце-
винно-поясковой, организации ростральных слу-
ховых центров у млекопитающих и птиц; приведе-
но ограниченное число ссылок из очень большого
количества работ по этой теме.

Млекопитающие

В слуховой системе млекопитающих лемниско-
вый путь последовательно переключается в сердце-
винном отделе мезэнцефального (colliculus inferior,
IС), в сердцевинном (вентральном) отделе талами-
ческого (corpus geniculatum mediale, MGB) цен-
тров, оканчиваясь в основном в слое IV первичной
слуховой коры. Экстралемнисковый путь пере-
ключается в поясковых отделах IС (поверхностное
и наружное ядра), далее в экстралемнисковых от-
делах слухового таламуса: медиальное и дорсаль-
ное ядра MGB, мультисенсорные парапоясковые
(задние интраламинарные, супрагеникулятное,
перипедункулярное ядра, медиальный отдел по-
душки). Эти экстралемнисковые центры проеци-
руются более широко – в не первичные зоны слу-
ховой коры, а также в лимбические структуры (ба-
золатеральный отдел амигдалы, гипоталамус),
базальные ганглии. Сердцевинные и поясковые
отделы IС и MGB получают разные афферентные
входы. Первые – исключительно или преимуще-
ственно слуховой из слуховых ядер ствола; они
точно тонотопически организованы и содержат
спектрально узко настроенные дисковидные ней-
роны. Вторые, мультисенсорные, получают, кроме
слуховых, также соматические и зрительные вхо-
ды; для них характерны клетки, чувствительные к
широкому звуковому спектру, и не слуховые ней-
роны с большими рецептивными полями. Лемни-
сковый, быстро проводящий, сенсорно специфич-
ный путь осуществляет тонкую перцептивную об-
работку спектральных, временных черт и интен-
сивности слуховой информации, а более диффузно
организованный экстралемнисковый путь – обра-
ботку временных, пространственных (локализация
звука) параметров и более сложных (вокализаци-
онных) звуковых сигналов. Последний через про-
екции в амигдалу вовлечен в полисенсорную инте-
грацию и аудиомоторную активность, лежащие в
основе организации разных форм поведения и обу-
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чения [1–5, 7–10, 12–14, 17, 19‒30]. Деление на
первичные (сердцевинные) и
непервичные (поясковые, парапоясковые) слухо-
вые зоны сохраняется и в коре больших полушарий
[13, 15, 26, 31–37]. Этот принцип организации слу-
ховых центров млекопитающих находит подтвер-
ждение в различиях нейрохимических характери-
стик их сердцевинных и поясковых отделов [15,
38–40], включая различия в содержании разных
типов кальций-связывающих протеинов [13, 15, 17,
25, 26, 32, 41, 42], а также различия метаболической
активности [43–45]. Нейроны сердцевинного и
пояскового отделов мезэнцефального (IC) и тала-
мического (MGB) слуховых центров и слуховой
коры происходят из разных герминальных зон и
имеют разные сроки созревания в индивидуаль-
ном развитии [15]. Для более исчерпывающей ха-
рактеристики лемнисковых и экстралемнисковых
отделов слуховых центров млекопитающих
см. работу [12].

Птицы

Слуховая система имеет сходные, как общий
план организации, так и принципы кодирования
звуковых сигналов в слуховых центрах у зауроп-
сидных и млекопитающих амниот, хотя они отли-
чаются у представителей разного филогенетиче-
ского уровня в зависимости от степени развития
периферического слухового аппарата и репертуара
воспринимаемой слуховой информации [14, 46].
Слуховая система птиц также включает два основ-
ных пути – лемнисковый, последовательно пере-
ключающийся в сердцевинных отделах мезэнце-
фального (n. mesencephalicus lateralis, pars dorsalis,
MLD) и таламического (n. ovoidalis, Ov) центров, и
экстралемнисковый, переключающийся в пояско-
вых отделах этих центров. Они проецируются в раз-
ные отделы слухового нидопаллиального поля L:
первый в L2, второй в L1 и L3 и далее в их проекци-
онные области мезо- и нидопаллиума. В обозначе-
нии ядер MLD, гомологичном colliculus inferior
млекопитающих, сохраняется его название IС.
У исследованных видов птиц (совы, куры, вьюрки,
голуби) в MLD различают центральное (сердце-
винное) ядро (ICC) и поясковые ядра – поверх-
ностное (ICS) и наружное (ICX). В ICC в свою
очередь выделяют подотделы: центральный, лате-
ральный и медиальный. Дискретные области цен-
трального и поясковых отделов MLD получают
проекции разных слуховых стволовых ядер, коди-
рующих различные параметры звуковой сигнали-
зации [46–50]. Таламический слуховой центр Ov
птиц также состоит из центрального (сердцевин-
ного) ядра (nCe) и периферических периовоидаль-
ных (поясковых) ядер (Ovm, Ovl, SPO), получаю-
щих проекции соответственно от центрального и
периферических (поясковых) ядер MLD. Так же
как у млекопитающих, сердцевинный и поясковый

отделы мезэнцефального [47–58] и таламического
[51, 52, 57, 59–70] центров имеют различные мор-
фологические, ходологические, метаболические и
нейрохимические характеристики, в том числе от-
личаются экспрессией разных типов кальций-свя-
зывающих протеинов. Различия между сердцевин-
ной (L2) и поясковыми (L1 и L3) зонами сохраня-
ются и в телэнцефальном слуховом центре – поле L.
И так же как у млекопитающих, имеет место опере-
жающее созревание нейронов поясковых отделов в
эмбриогенезе по сравнению с нейронами сердце-
винных отделов [40, 56]. Поясковые области тала-
мического и телэнцефальных слуховых центров
проецируются в структуры лимбического мозга, в
частности в амигдалу, откуда слуховые сигналы пе-
реключаются на вегетативные и моторные центры
[66, 71–76].

ИММУНОФЛУОРЕСЦЕНТНОЕ 
ИССЛЕДОВАНИЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ 
ПАРВАЛЬБУМИНА И КАЛБИНДИНА 

В МЕЗЭНЦЕФАЛЬНОМ И ТАЛАМИЧЕСКОМ 
СЛУХОВЫХ ЦЕНТРАХ ГОЛУБЯ 

(СОБСТВЕННЫЕ ДАННЫЕ)
Подтверждены и дополнены наши прежние

данные об организации этих центров голубя по ти-
пу центр–периферия, полученные с помощью
стандартной иммуногистохимии [58, 69]. В настоя-
щей работе, как в наших прежних исследованиях
на голубях, выявление кальций-связывающих про-
теинов производили с использованием иммуно-
глобулинов, конъюгированных для СВ с тетраме-
тилродамин изотиоцинатом (Sigma, США), даю-
щим красное окрашивание, а для PV – с
флюоросцеин изотиоционатом (Vector, США), да-
ющим зеленое окрашивание. Двойная метка для
экспрессии СВ и PV определялась по желто-зеле-
ному или красно-зеленому цвету. Использована
принятая номенклатура обозначений слуховых
ядер среднего и переднего мозга птиц и млекопита-
ющих. Эксперименты проводились в соответствии
с биоэтическими правилами согласно протоколу,
утвержденному комитетом по охране животных
ИЭФБ РАН.

MLD (Colliculus inferior, IC)

В MLD четко различаются СВ-ir поясковые от-
делы ICS и ICX (красное окрашивание) и сердце-
винный отдел IСС, характеризующийся смешан-
ной популяцией PV-ir (зеленое окрашивание) и
CB-ir (красное окрашивание) элементов. IСС за-
полнено плотным PV-ir фиброзно-точечным ней-
ропилем и PV-ir округлыми и овоидными мульти-
полярными клетками с наибольшей плотностью в
его центральном и вентральном отделах. Они пере-
крываются с менее плотным и слабо окрашенным
CB-ir нейропилем, а также плотным скоплением
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CB-ir клеток, имеющих морфотип, сходный с мор-
фотипом PV-ir клеток (рис. 1а, 1б, 1в; рис. 2а, 2б,
2в). В подавляющей части клеток IСС выявлена
колокализация PV и CB (желто-зеленое/оранжевое
окрашивание) (рис. 1а; рис. 2а, 2б, 2в). В отличие
от IСС, в поясковых отделах MLD содержатся
только CB-ir клетки и рассеянные фрагменты CB-
и PV-ir волокон (рис. 1 а, 1б, 1в; рис. 2г, 2д, 2е). Для
пояскового поверхностного ядра (ICS) типичны

горизонтальные CB-ir клетки с длинными дендри-
тами, распространяющимися вдоль дорсолате-
ральной поверхности ядра (рис. 2г, 2д, 2е). В на-
ружном поясковом ядре (ICX), примыкающем к
вентральному полюсу IСС, диффузно распределе-
ны также CB-ir клетки разных морфотипов с раз-
нонаправленными дендритами (не демонстриро-
вано). В обоих поясковых ядрах MLD никогда не
выявлялись PV-ir клетки. Приведенные данные в
основном совпадают с результатами стандартного
иммуногистохимического исследования распреде-
ления PV и CB в MLD голубя [58]. Новый получен-
ный факт, требующий дальнейшего изучения и
функциональной оценки, – массивная колокали-
зация PV и CB в клетках сердцевинного отдела
MLD.

Ov (Nucleus ovoidalis)

В Ov также четко различаются поясковые пери-
овоидальные ядра Ovl, Ovm (красное окрашива-
ние) и сердцевинный отдел nCe (преимущественно
зеленое окрашивание). Интенсивно окрашенный
фиброзно-точечный PV-ir нейропиль заполняет
полностью nCe. Его очень высокая плотность, оби-
лие прилежащих к телам клеток иммунореактив-
ных окончаний и слабое зеленое окрашивание
многих клеток (рис. 3а, 3б; рис. 4б) затрудняют вы-
явление в них PV. Напротив, не плотный СВ-ir
нейропиль nCe слабо окрашен; в нем хорошо выяв-
ляются многочисленные, хотя в основном слабо
окрашенные, СВ-ir клетки (рис. 3в; рис. 4в). Ней-
роны, иммунореактивные к PV и к СВ, представле-
ны округлыми и овоидными клетками сходного
морфотипа и размеров, в которых обнаружена ко-
локализация обоих протеинов. Она не всегда четко
прослеживалась из-за слабой маркировки PV и CB
в настоящих опытах (рис. 3а; рис. 4а, 4б, 4в) и воз-
можно свойственна более значительной массе кле-
ток nCe. В противоположность сердцевинному яд-
ру nCe, поясковые ядра Ovl, Ovm состоят только из
СВ-ir клеток и содержат рассеянные фрагменты
PV-ir волокон. СВ-ir клетки морфологически отли-
чаются от СВ-ir клеток nCe; они представлены пре-
имущественно горизонтальными нейронами с
дендритами, распространяющимися параллельно
контуру ядра, и мультиполярными клетками
(рис. 3а, 3в; 4г, 4д, 4е). Эти данные в основном сов-
падают с результатами стандартного иммуногисто-
химического исследования распределения PV и CB
в Ov голубя [69]. Так же как в случае с MLD, требу-
ются дальнейшее изучение и функциональная
оценка колокализации PV и CB в клетках сердце-
винного отдела Ov.

Рис. 1. Распределение парвальбумин (PV) и калбиндин
(CB) иммунореактивности в мезэнцефальном слухо-
вом центре (MLD) голубя. а – PV + CB, б – PV, в – CB.
Масштаб в мкм: 500.
Fig. 1. Distribution of parvalbumin (PV) and calbindin (CB)
immunoreactivity in the pigeon mesencephalic auditory
center (MLD). a – PV+CB, б – PV, в – CB. Scale, 500 μm.
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РАЗЛИЧИЯ PV И CB СПЕЦИФИЧНОСТИ 
В СЕРДЦЕВИННОМ И ПОЯСКОВОМ 

ОТДЕЛАХ СЛУХОВЫХ ЦЕНТРОВ 
КАК ОТРАЖЕНИЕ ИХ ЭВОЛЮЦИОННОЙ 

ПЛАСТИЧНОСТИ И КОНСЕРВАТИЗМА

На основании исследований, проведенных на
приматах и человеке, была выдвинута гипотеза об
альтернативном распределении PV в лемнисковых
сердцевинных (core) отделах сенсорных ядер тала-
муса, а СВ – в матричном (matrix) субстрате, вклю-
чающем поясковые отделы сенсорных ядер [13, 26].
Такое же комплементарное распределение PV и СВ
в сердцевинном и поясковых отделах обнаружено в

мезэнцефальном слуховом центре высших млеко-
питающих [41]. Однако это представление не под-
твердилось полностью в многочисленных исследо-
ваниях на разных видах млекопитающих неприма-
тов и птиц. В сердцевинных отделах таламических
и мезэнцефальных слуховых центров выявлена
значительная межвидовая вариабельность специ-
фичности к разным типам CaBPr (включая калре-
тинин по литературным данным) от полной аль-
тернативности распределения PV- и СВ-ir клеток в
сердцевинном и поясковых отделах, свойственной
приматам, до их смешанного содержания или на-
личия только CB-ir клеток у разных видов млеко-
питающих [15, 32, 41, 77–83] и птиц [48, 49, 51, 56,

Рис. 2. Колокализация PV и CB в клетках сердцевинного ядра IСС (а–в) и содержание только СВ в клетках пояскового
ядра ICS (г–е) MLD голубя. Стрелками на а-е отмечены клетки IСС с ярко выраженной колокализацией PV и CB. Мас-
штаб в мкм: 50.
Fig. 2. Colocalization of PV and CB in cells of the core nucleus ICC (a–в) and the CB content in cells of the belt nucleus ICS (г–е)
in the pigeon MLD. Arrows in a–e indicate ICC cells with strongly expressed PV and CB colocalization. Scale, 50 μm.
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58, 69, 84–87], обитающих в разных экологических
средах. Даже у приматов в сердцевинном вентраль-
ном отделе MGB при преобладании PV-ir клеток в
меньшем количестве содержатся и CB-ir клетки.
Такая значительная вариабельность согласуется с
существованием в лемнисковом пути множествен-
ных каналов, формирующихся в стволовых слухо-
вых ядрах, ответственных за обработку различных
параметров звуковых сигналов, и последовательно
проецирующихся в дискретные области сердце-
винных отделов ростральных слуховых центров
[18, 88–90]. Состав этих каналов варьирует у раз-
ных видов и определяется видовым репертуаром
поступающей по ним информации. Они могут об-
служиваться разными типами CaBPr в зависимости
от базовых характеристик акустических сигналов
(тональность, громкость, тембр). Напротив, экс-
тралемнисковый поясковый отдел мезэнцефаль-
ного и таламического слуховых центров обнаружи-
вает избирательную СВ специфичность. Таким об-
разом, альтернативность PV специфичности в
лемнисковых сердцевинных, а CB – в экстралем-
нисковых поясковых отделах слуховых центров
млекопитающих и птиц состоит не в полной их се-
грегации между этими отделами, а в большой меж-
видовой вариабельности экспрессии PV и СВ в
первых и доминировании моноспецифичности,
избирательно к СВ, во вторых, отражая таким об-

разом соответственно их эволюционно пластич-
ные и консервативные черты.

ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
ОРГАНИЗАЦИИ СЕНСОРНЫХ ЦЕНТРОВ 

ТИПА ЦЕНТР–ПЕРИФЕРИЯ

Формирование в эволюции нейрональной орга-
низации сенсорных центров определенного типа
обусловлено отбором оптимального способа их
функционирования, прежде всего механизма сен-
сомоторной интеграции. Ключевым фактором, за-
пускающим необходимую форму моторного пове-
дения, является сенсорная сигнализация. В по-
следнее время значительно расширились сведения
о путях проведения сенсорной информации к мо-
торным центрам у млекопитающих. Показано, что
сенсо-моторное переключение происходит не
только в результате проведения из сенсорных по-
лей коры в моторную область коры и базальные
ганглии и далее к премоторным и моторным ство-
ловым центрам, но также в сенсорных центрах раз-
ных уровней через нисходящие коллатерали восхо-
дящих к ним сенсорных путей [91, 92].

Вместе с тем в последнее время необычайно
возрос интерес к другому пути сенсомоторной ин-
теграции посредством переключения сенсорных
сигналов из экстралемнисковых (поясковых) отде-

Рис. 3. Распределение PV и CB иммунореактивности в таламическом слуховом центре (Ov) голубя.
а, б – в nCe видны редкие PV-ir клетки, интенсивно окрашенные, а также слабо окрашенные, плохо различимые из-за
очень плотного PV-ir нейропиля. в – СВ-ir клетки четко видны на фоне не окрашенного СВ-ir нейропиля. а, в – СВ-ir
клетки в Ovm и Ovl. Масштаб в мкм: 200.
Fig. 3. Distribution of PV and CB immunoreactivity in the pigeon thalamic auditory nucleus ovoidalis (Ov).
a, б – sparse PV-ir cells in nCe: heavily stained and poorly stained (hardly discernible due to very dense PV-ir neuropil). а, в – CB-ir cells
are clearly seen against the background of unstained CB-ir neuropil. Scale, 200 μm.
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лов подкорковых и корковых сенсорных центров в
амигдале и далее в премоторные и моторные ство-
ловые центры (limbic-motor interface). С этим лим-
бико-моторным взаимодействием связан выбор
необходимой двигательной реакции, так как он
осуществляется благодаря лимбической аффек-
тивной оценке биологической значимости сенсор-
ных сигналов и доминирующего мотивационного
состояния в данной конкретной ситуации.

Ключевой лимбической структурой, определя-
ющей выбор необходимой формы поведения, яв-
ляется амигдалярный комплекс. Латеральное ядро

паллиального базолатерального отдела амигдалы
получает слуховые, зрительные и соматические
проекции, медиальный отдел – обонятельные. Со-
ответствующие сенсорные сигналы являются клю-
чевыми в запуске той или иной адекватной формы
социального поведения. Нейроны обоих отделов
амигдалы проецируются в ее центральное ядро, где
переключаются на моторные и автономные цен-
тры; последние ответственны за вегетативные,
включая нейросекреторные, компоненты эмоцио-
нальных реакций. Базолатеральный и медиальный
отделы амигдалы имеют индивидуальные реци-

Рис. 4. Колокализация PV и CB в клетках сердцевинного ядра nCe (а–в) и содержание только СВ в клетках пояскового
ядра Ovl (г–е) таламического слухового центра (Ov) голубя. Стрелками на а–в отмечены клетки nCe с колокализацией PV
и CB, головками стрелок на г–е только СВ-ir клетки в Ovl. Масштаб в мкм: 50.
Fig. 4. Colocalization of PV and CB in cells of the core nucleus nCe (a–в) and CB alone in cells of the belt nucleus Ovl (г–е) in the
pigeon n. ovoidalis. Arrows indicate nCe cells with PV and CB colocalization; arrowheads indicate only CB-ir cells in Ovl (г–е).
Scale, 50 μm.
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прокные связи с не первичными сенсорными и
лимбическими корковыми зонами. Они форми-
руют две взаимодействующие мозговые нервные
социальные сети [93]. Их связи с моторными цен-
трами после переключения в центральном ядре
амигдалы ответственны за соответствующие двига-
тельные и вегетативные реакции. Таким образом
осуществляется триггерная роль сенсорной сигна-
лизации, получившей эмоциональную оценку, в
организации и реализации таких форм социально-
го поведения, как репродуктивное, пищедобыва-
тельное, защитное, агрессивное, которые в первую
очередь обеспечивают выживание у всех позвоноч-
ных [22, 25, 93–97]. Ключевая роль амигдалы в
этом процессе состоит в оценке объекта: “что это?”
и “что с этим делать?” [96]. Прямой таламический
путь к амигдале обеспечивает быструю, первосте-
пенно важную ориентировочную реакцию на появ-
ление и местонахождение сенсорного сигнала, то-
гда как корковые проекции (непрямой путь) пере-
дают более богатую информацию после ее
детальной перцептивной и когнитивной обработ-
ки. Оба потока сигнализации подвергаются аф-
фективной оценке, определяющей необходимую
форму поведения [23, 30, 98–102]. Множественные
параллельные каналы в амигдале, отвечающие на
эмоционально различные, позитивные или нега-
тивные, даже спектрально одинаковые сигналы,
ответственны за разные поведенческие реакции
[102]. Базолатеральная амигдала играет ключевую
роль в образовании условных болевого и пищевого
рефлексов на звуковой и зрительный сигналы, яв-
ляясь необходимым компонентом системы, вовле-
ченной в приобретение, сохранение информации
(память) и реализацию реакции страха [22, 25, 30,
94–97]. В основе обучения лежит механизм долго-
временной синаптической потенциации [30, 100,
101, 103].

В настоящее время показано значение контроля
амигдалярной и гиппокампальной аффективно-
оценочной функции со стороны бурно развиваю-
щихся в ходе эволюции лимбических и ассоциа-
тивных зон коры (цингулярная, ретросплениаль-
ная, орбитофронтальная, нижнетемпоральная).
Oни представляют собой реципрокно связанные с
амигдалой комплексы, которые обеспечивают по-
веденческие реакции на реальные и ожидаемые
подкрепления условных сигналов и даже на их вос-
произведение в памяти [104–106]. У человека ами-
гдале принадлежит основная роль в эмоциональ-
ной оценке вокализационных сигналов – лингви-
стических (речь) и нелингвистических (плач, смех,
музыка) – и в запуске соответствующего двига-
тельного поведения [97, 107–110]. Участие в аф-
фективной оценке звуковых сигналов других лим-
бических структур (перегородка, гиппокамп, гипо-
таламус) в статье не рассматривается, хотя они
также вносят индивидуальный вклад в оценку слу-

ховой сигнализации и в формирование необходи-
мого поведения [93, 109, 111].

Принципиально сходная организация взаимо-
отношений сенсорных центров и амигдалы имеет
место у птиц [93, 112–115]. Амигдалярный ком-
плекс птиц (аркопаллиум в новой интерпретации)
[112] также состоит из лимбического и соматосен-
сорного (интермедиарный) отделов. Последний
сопоставим с базолатеральным ядром амигдалы
млекопитающих. Он получает слуховые, тригеми-
нальные и зрительные проекции, переключающи-
еся на вегетативные и моторные центры в цен-
тральном отделе аркопаллиума. Слуховые проек-
ции, так же как у млекопитающих, происходят из
поясковых областей таламического и телэнце-
фальных слуховых центров. Аркопаллиум содер-
жит клетки, отвечающие на специфические во-
кальные звуки, контролирующие социо-коммуни-
кативное поведение [66, 71–76, 115]. По крайней
мере, две мозговые нервные социальные сети, свя-
занные с сенсорным необонятельным базолате-
ральным и обонятельным медиальным отделами
амигдалы, существуют и у млекопитающих, и у
птиц [93]. Повреждение аркопаллиума вызывает
нарушение обучения: избегание боли, отказ от не-
съедобного предмета, не подкрепляемого пищей
[116–119]. Таким образом, амигдала птиц, так же
как у млекопитающих, служит субстратом для свя-
зи акустической сигнализации с реализацией раз-
ных форм социального поведения [114, 115]. Кри-
тическую роль в восприятии, воспроизведении и
сохранении в памяти вокальных (песенных) звуков
и их переключении на моторные центры у певчих
птиц играет система связей не первичных телэнце-
фальных слуховых зон с амигдалой. К этим вторич-
ным слуховым зонам относятся каудальные отделы
мезопаллиума и нидопаллиума, сопоставимые с
корковыми не первичными/ассоциативными слу-
ховыми зонами, конечными звеньями в иерархиче-
ской обработке слуховой информации [74, 75, 120–
125]. Эти зоны у птиц реагируют в основном на
сложные вокальные сигналы, специфически акти-
вируются во время поведения ухаживания, контро-
лируя выбор полового партнера. Они проецируют-
ся в интермедиарный аркопаллиум и далее пере-
ключаются на нейроны с нисходящими связями к
моторным центрам, обеспечивая избирательность
двигательной реакции. Хотя пути эволюции не
первичных слуховых зон в паллиуме птиц и млеко-
питающих нуждаются в дальнейшем изучении,
учитывая их дивергентное развитие, у тех и других
имеет место принципиальное сходство в восприя-
тии и двигательной реализации вокализационных
сигналов. Оно состоит во взаимодействии не пер-
вичных поясковых отделов слуховых центров с
лимбическими структурами, в частности с эмоцио-
нальным фильтром и моторным выходом амигда-
лы. Таким образом, у птиц и млекопитающих взаи-
модействие поясковых отделов экстралемнисково-
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го пути с лимбическими центрами необходимо для
сенсо-моторной интеграции, лежащей в основе
осуществления жизненно важных форм поведе-
ния.

Приведеная функциональная оценка организа-
ции слуховых центров типа центр–периферия поз-
воляет заключить, что формирование этого типа
организации у представителей амниот млекопита-
ющих и птиц является наиболее радикальным эво-
люционным «решением» проблемы выбора фено-
типа адекватного поведения, определяющего пре-
имущество организмов в борьбе за существование
[93, 102].

ЭВОЛЮЦИОННАЯ ОЦЕНКА ОРГАНИЗАЦИИ 
СЛУХОВЫХ ЦЕНТРОВ ПО ТИПУ 

ЦЕНТР–ПЕРИФЕРИЯ
Сравнение данных об организации слуховых

центров у птиц и млекопитающих с данными, по-
лученными на потомках их общих филогенетиче-
ских предков (анцестральные рептилии) и на пред-
шественниках рептилий (анцестральные амфибии),
дает возможность оценить истоки и преобразова-
ния слуховых центров в ходе эволюции. Существу-
ет ли сходный тип организации центр–периферия
слуховых центров у рептилий, древние формы ко-
торых дали начало птицам и млекопитающим?

Изучение ростральных слуховых центров реп-
тилий значительно отстает от исследований на
птицах и млекопитающих, хотя они занимают клю-
чевое место в филогенезе для понимания проис-
хождения и эволюционного развития мозга ам-
ниот. Кроме того, не утихают споры о гомологии
структур переднего мозга среди амниот, что ослож-
няет эволюционную оценку полученных данных.
Вместе с тем к настоящему времени показано, что
в разных дивергентных линиях рептилий (архозав-
ры: крокодилы, не архозавры: ящерицы, черепахи)
мезэнцефальный и таламический слуховые центры
имеют черты, характерные для организации типа
центр–периферия. Это позволяет предполагать,
что такой тип организации этих центров уже суще-
ствовал у общего предка амниот. Мезэнцефальный
(torus semicircularis, TS) и таламический (n. reu-
niens/n. medialis posterior, Re/Mp) слуховые центры
у современных черепах, крокодилов и ящериц так-
же состоят из сердцевинного и пояскового отде-
лов, обладающих различными цитоархитектониче-
скими, ходологическими [126–135], функциональ-
ными нейрональными [136, 137], метаболическими
[138], эмбриогенетическими [40, 139] и нейрохими-
ческими характеристиками [40, 140], включая раз-
личия специфичности к разным типам CaBPr [138,
141, 142]. Вместе с тем степень сегрегации сердце-
винного и пояскового отделов и их собственной
компартментализации у рептилий меньше, чем у
птиц и млекопитающих. Так, нейроны в сердце-
винных отделах TS и Re/ Mp у черепах и ящериц

обнаруживают как лемнисковые, так и экстралем-
нисковые свойства [136, 137]. Кроме того, разделе-
ние сердцевинного и пояскового отделов по ряду
признаков, в том числе и по специфичности к PV и
CB, уменьшается у черепах от мезэнцефального
центра к таламическому и слабо намечено в конеч-
ном мозгу в вентральном отделе переднего DVR
[138, 142]. В таламусе более четко разделение Re на
компактную центральную и диффузную перифе-
рическую части имеет место у крокодилов [133].

Наличие в ростральных слуховых центрах у реп-
тилий главных черт, свойственных организации
типа центр–периферия у птиц и млекопитающих,
позволяет и у рептилий предполагать существова-
ние сходного механизма реализации аудиомотор-
ного поведения с вовлечением лимбического моз-
га, в том числе амигдалы. Амигдалярный комплекс
рептилий, занимающий задний отдел DVR, также
состоит из ядер, сопоставимых с амигдалярными
ядрами млекопитающих на основании структур-
ных, ходологических, нейрохимических и геноти-
пических характеристик [102, 113, 143–145]. Дорсо-
латеральная область заднего DVR (предполагае-
мый гомолог паллиального базолатерального ядра
амигдалы млекопитающих), у черепах и ящериц
получает таламические и телэнцефальные сенсор-
ные проекции. При этом известны немногочис-
ленные данные, показывающие, что проекции в
амигдалу происходят в основном в поясковых от-
делах таламических слуховых центров, тогда как
проекции сердцевинных отделов адресованы тел-
энцефальным первичным слуховым зонам в вен-
тральном отделе переднего DVR [131, 133, 134, 143].

Мир современных рептилий сохранил большое
богатство и разнообразие видов, распространив-
шихся в самых разных средах обитания. Известны
значительные различия структурно-функциональ-
ной организации слуховой системы у рептилий
разных видов. Различия касаются, в частности,
спектральной чувствительности: черепахи воспри-
нимают звуковые сигналы в низкочастотном диа-
пазоне [136, 137, 146], крокодилы и ящерицы – в
более высокочастотном [147, 148]. Не одинакова у
разных видов и способность к вокализации и соци-
альной активности. В отличие от черепах, вокали-
зация хорошо развита у крокодилов и имеет пред-
ставительство в паллиальной слуховой области бо-
лее высокого порядка, сопоставимой с таковой у
птиц [149, 150]. Каким образом эти и другие струк-
турно-функциональные межвидовые различия
связаны с особенностями организации сердцевин-
ного и пояскового отделов слуховых центров и ка-
кова роль их взаимоотношений с лимбическими
структурами, в частности с амигдалой, в выборе
формы поведения у рептилий, требует дальнейше-
го изучения.

У амфибий организация по типу центр–пери-
ферия обнаружена только в мезэнцефальном слу-
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ховом торусе и отсутствует в таламическом и тел-
энцефальном слуховых центрах [40, 151]. Однако и
у них амигдала получает мультисенсорный вход из
дорсоталамических ядер, включая слуховое (заднее
таламическое), реагирует на богатый репертуар
коммуникативных вокализационных сигналов и
имеет выход на моторные структуры. Повреждение
амигдалы вызывает подавление способности раз-
личать социальные звуковые сигналы партнеров и
реагировать на них адекватными моторными реак-
циями. Оно также нарушает выработку условной
реакции пассивного избегания болевого раздраже-
ния. Таким образом, у амфибий, также как у пред-
ставителей амниот, амигдала является ключевым
звеном, контролирующим восприятие социальных
сигналов и их сохранение в памяти [152–155]. Цен-
тральное ядро амигдалы, ответственное у амфибий
за аудиомоторную интеграцию, сравнимо по сво-
ей функции с предшественником базолатераль-
ного ядра амигдалы млекопитающих [152, 154].
Учитывая отсутствие у амфибий в слуховом ядре
таламуса деления на центр и периферию, его по-
лисенсорные (сомато-слуховые) свойства и на-
личие проекций в амигдалу, ответственных за фор-
мирование ответных поведенческих реакций, мож-
но полагать, что оно соответствует скорее
экстралемнисковому отделу таламического ядра
амниот.

Сравнение ростральных слуховых центров у ам-
ниот и анамний дает основание заключить, что у
всех позвоночных они содержат поясковый отдел,
обладающий экстралемнисковыми свойствами и
связями с лимбической системой, обеспечиваю-
щими реализацию главных, жизненно важных
функций организма (репродуктивные, гомеоста-
тические, пищевые, защитные, агрессивные),
ответственных за выживание. Этот древний от-
дел сохраняется и в слуховых центрах у высших
позвоночных, обнаруживая высокую эволюци-
онную консервативность. Центральный, сердце-
винный отдел, обладающий лемнисковыми свой-
ствами, формируется позднее, прогрессивно спе-
циализируется в филогенезе под влиянием
совершенствования периферического слухового
аппарата и эколого-адаптивных преобразований.
Он достигает высокой степени дифференцировки
у высших позвоночных, обнаруживая значитель-
ную пластичность в процессе эволюции.

Вопрос об эволюционном возрасте и путях эво-
люции первичных и не первичных сенсорных кор-
ковых зон млекопитающих до сих пор является
предметом обсуждения; высказывается решение в
пользу более древнего происхождения последних
[37, 156].

Эволюционная “судьба” предкового не лемни-
скового пояскового отдела слуховых центров, так-
же как лемнискового сердцевинного отдела, пре-
терпела огромные преобразования. Вследствие

внедрения новых проекций в нем возникали новые
подразделения, подвергавшиеся в ходе эволюции
прогрессивной парцелляции и сегрегации. Их по-
явление связано с обработкой возраставшего ре-
пертуара воспринимаемых звуковых и мультисен-
сорных сигналов и с сенсо-когнитивными функ-
циями. Показано, что у приматов и человека
увеличивается размер не первичных поясковых и
перипоясковых (belt, parabelt) отделов MGB, реа-
гирующих на сложные натуральные звуки (вокали-
зационные, речь) [12, 157]. Значительно возрастает
у млекопитающих число не первичных сенсорных,
в том числе слуховых (до 15), и ассоциативных кор-
ковых зон. Именно их появление лежит в основе
бурного развития и усложнения конечного мозга в
эволюции млекопитающих. В слуховой системе
они обеспечивают иерархическую обработку зву-
ковой сигнализации, восприятие невербальных
вокализационных сигналов и речи, получающих
аффективную оценку благодаря связям с лимбиче-
скими структурами. Эти интегративные слуховые
зоны более высокого порядка ответственны за сен-
со-когнитивные функции [12, 158]. Как они воз-
никли в эволюции? Существуют различные гипо-
тезы, предлагающие возможное объяснение появ-
ления новых подразделений структур мозга в
эволюции (филогенетические сегрегация, конвер-
сация, пролиферация, модульная агрегация) (см.
[159]). С генетическими преобразованиями, про-
исходящими в примитивных не первичных корко-
вых сенсорных зонах, включая слуховую, связано
возникновение в них новых подразделений в эво-
люции (гипотезы: “филогенетического добавле-
ния” и “филогенетической дупликации”) [158–
160]. Хотя нельзя исключить сложного взаимодей-
ствия генетическогого и эпигенетического факто-
ров в этом процессе [161, 162].

У птиц после пересмотра старого представления
о гомологии конечного мозга (см. [163]) слуховые
зоны в каудальных отделах мезо- и нидопаллиума
были отнесены к паллиальным слуховым зонам бо-
лее высокого порядка, связанными с основным
проекционным слуховым полем L. На основании
функционального и ходологического сходства они
сопоставимы с не первичными слуховыми корко-
выми зонами млекопитающих [74, 75, 120–125]. Не
однозначной остается оценка места перифериче-
ских отделов поля L (L1, L3 и СМ) в иерархии слу-
ховых центров. Их рассматривают вместе с сердце-
винным отделом L2 как гомологи слоев первичной
слуховой коры млекопитающих на основании
многих общих черт [70, 124]. Однако при этом они
получают проекции из поясковых, периовоидаль-
ных, отделов таламического слухового ядра и мо-
гут быть отнесены к экстралемнисковой пояско-
вой системе.

Результаты сравнительного анализа приводят к
заключению, согласно которому поясковые отде-
лы слуховых центров сохраняют филогенетически
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древние (плезиоморфные) черты среди позвоноч-
ных вплоть до высших представителей амниот, об-
служивая жизненно необходимые функции, и яв-
ляются таким образом высоко консервативными.
С другой стороны, в ходе эволюции в результате ге-
нетических и эпигенетичских преобразований они
приобретают новые (апоморфные) черты, связан-
ные с расширением репертуара звуковой сигнали-
зации, прежде всего вокализационной. При этом
сохраняется тот же принцип организации слуховых
центров типа центр–периферия и те же механизмы
перцептивно-аффективной обработки звуковых
сигналов и запуска аудиомоторного поведения.
Сохраняется у высших амниот и ключевая роль
амигдалы в аффективной оценке звуковых сигна-
лов, но при этом в ходе эволюции в обработку слу-
ховой информации вовлекаются филогенетически
молодые, стремительно развивающиеся таламо- и
кортико-кортикальные системы, формирующиеся
в результате эволюционных преобразований их не
лемнисковых поясковых отделов.

Этот путь эволюции сенсорных центров рас-
сматривается в настоящее время в рамках концеп-
ции “коннективных циклов выживания” (“survival
circuit conception”), в основе функционирования
которых лежит главный общий механизм сенсо-
моторной интеграции. Его истоки обнаруживают-
ся уже на донервном уровне у одноклеточных орга-
низмов. Он присущ беспозвоночным и позвоноч-
ным животным, являясь у всех организмов необхо-
димым условием их выживания [164, 165]. У всех
позвоночных ключевым звеном в циклах выжива-
ния, ответственным за эмоциональное и аудиомо-
торное поведение, обеспечивающие жизненно
критические функции (репродуктивные, гомеоста-
тические, терморегуляторные, пищедобыватель-
ные, защитные), является амигдала [165, 166]. Цик-
лы выживания являются сенсо-моторным интегра-
тивным аппаратом, настроенным на выбор
информации из окружающей среды для адаптив-
ного контроля поведения и соответствующих фи-
зиологических функций. Базисные компоненты
циклов выживания высоко консервативны, суще-
ствуют и качественно не отличаются у всех позво-
ночных, включая высших амниот приматов и чело-
века. Они запускаются как наследственными,
врожденными, механизмами, так и приобретенны-
ми в процессе обучения. В ходе эволюции прогрес-
сивно возрастают состав и свойства воспринимае-
мых звуковых сигналов, появляются не первичные
корковые слуховые зоны высшего порядка, связан-
ные с лимбическими и ассоциативными полями.
Благодаря этому у высших амниот выбор типа по-
веденческой реакции может быть сделан на основе
эмоционально-когнитивной оценки обширного
спектра сенсорных сигналов вплоть до их созна-
тельного воспроизведения в памяти. У человека в
связи с появлением речи, восприятием музыки по-
являются новые, осознанные, эмоции (гордость,

печаль, стыд и др.), которые приводят к усложне-
нию циклов выживания, вовлекая в их формирова-
ние лимбические, вербальные и ассоциативные
области коры. Существуют ли их предшественники
у млекопитающих до человека и у зауропсидных
амниот, не известно, как и само существование у
них предшественника когнитивного сознания.

СРАВНЕНИЕ ПРЕДЛАГАЕМОЙ ОЦЕНКИ 
ЭВОЛЮЦИОННОГО РАЗВИТИЯ 

РОСТРАЛЬНЫХ СЛУХОВЫХ ЦЕНТРОВ 
С ДРУГИМИ ПРЕДСТАВЛЕНИЯМИ ОБ 
ЭВОЛЮЦИИ СЕНСОРНЫХ ЦЕНТРОВ

1. В эволюционной концепции [167, 168] о лем-
но- и колло-таламотелэнцефальных системах обе
системы рассматриваются в целом как филогене-
тически древние. При этом не учитывается их
двойная, лемнисковая и экстралемнисковая, аф-
ферентация из центральных (сердцевинных) и пе-
риферических (поясковых) отделов мезэнцефаль-
ных центров. Приведенные нами данные позволя-
ют в коллоталамических сенсорных ядрах, так же
как в лемноталамических, различать отделы разно-
го филогенетического возраста. И в тех и в других
опережающее развитие в эволюции принадлежит
экстралемнисковым периферическим отделам
сенсорных центров, обеспечивающим у всех по-
звоночных критические для выживания функции.

2. Организация коллоталамических слуховых
ядер амниот по типу центр–периферия является
аргументом против гипотезы, согласно которой
они рассматриваются у птиц и рептилий не как го-
мологи первичных релейных ядер таламуса млеко-
питающих, а как гомологи интраламинарного/зад-
него таламуса млекопитающих, проецирующегося
в клауструм/базолатеральный отдел амигдалы [159,
169]. Ключевой факт, противоречащий этой гипо-
тезе, состоит в том, что проекции в клаустро-ами-
гдалярный комплекс характерны в основном для
периферических, поясковых, отделов релейного
таламического слухового ядра млекопитающих
(MGВ), птиц (Оv) и рептилий (Re/Mр). Централь-
ные, сердцевинные, отделы этих ядер проецируют-
ся соответственно в первичные слуховые поля:
первичная слуховая область неокортекса млекопи-
тающих, нидопаллиальное поле L2 птиц, вентраль-
ный отдел переднего DVR рептилий. Это дает ос-
нование поддержать представление о гомологии
таламических слуховых центров птиц и рептилий с
релейными слуховыми ядрами млекопитающих, а
их телэнцефальные проекционные поля рассмат-
ривать как гомологичные согласно неокортикаль-
ной гипотезе [163, 170].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Происхождение в эволюции различных типов

нейрональной организации мозговых центров
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обусловлено фенотипическим отбором механиз-
мов оптимального выполнения их индивидуально
специфического функционального назначения.
Организация ростральных слуховых центров типа
центр–периферия (core-belt) у амниот обеспечива-
ет интеграцию перцептивной и аффективной обра-
ботки звуковых сигналов, поступающих из их пе-
риферических (поясковых) отделов в амигдалу, где
они переключаются на вегетативные и моторные
центры. Результатом перцептивно-аффективной
интеграции является выбор функционально зна-
чимой на данный момент сенсорной посылки
для реализации адекватной формы адаптивного
поведения и его вегетативного обеспечения, как
необходимое условие преимущества в борьбе за
выживание. Этот древний, высоко консерватив-
ный механизм выбора необходимой формы
аудиомоторного и аудиовегетативного поведения
характерен для всех позвоночных. Истоки его про-
слежены на самом примитивном, донервном,
уровне у одноклеточных организмов. В процессе
эволюции позвоночных происходили прогрессив-
ная специализация и усложнение обоих, централь-
ного и периферического, отделов слуховых цен-
тров. Это обусловлено прогрессирующим развити-
ем периферического воспринимающего аппарата,
прежде всего расширением вокализационного ре-
пертуара. Благодаря этому в эволюции возрастали
набор и характер сенсо-эмоциональных и сенсо-
когнитивных механизмов, определяющих выбор
адекватной формы поведения.
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EVOLUTIONARY FORMATION AND FUNCTIONAL SIGNIFICANCE 
OF THE CORE-BELT NEURAL ORGANIZATION 

OF ROSTRAL AUDITORY CENTERS IN VERTEBRATES
M. G. Belekhovaa,#, N. B. Kenigfesta, and N. M. Chmykhovaa

a Sechenov Institute of Evolutionary Physiology and Biochemistry, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
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Here we survey the literature data on rostral auditory centers of amniotes with a focus on their core-belt neural
organization, as related to lemniscal (core) and extralemniscal or nonlemniscal, (belt) pathways. Our immuno-
histochemical results on the distribution of the calcium-binding proteins, parvalbumin (PV) and calbindin (CB),
in pigeon mesencephalic (MLD) and thalamic (Ov) auditory centers clearly demonstrates the presence of this
type of neural organization in birds. We analyze its functional significance for integrating the outcomes of audi-
tory information perceptual processing and its affective evaluation due to neural links between the belt regions of
auditory centers and limbic centers. In the latter, specifically in the amygdala, there occurs audio-motor and au-
dio-vegetative relaying responsible for the choice and implementation of types of behavior most adequate for
each specific environmental context. A comparative analysis of different characteristics of auditory centers across
a broad range of vertebrates provides a hypothetical idea of the origin, conservation and transformation of the
core and belt regions of auditory centers during evolution.

Keywords: rostral auditory centers, core-belt neural organization, functional significance, evolutionary develop-
ment




