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Зрительные проводящие пути высших млекопитающих состоят из трех основных каналов:
X, Y и W – у хищных – и магно-, парво- и кониоцеллюлярный – у приматов; нейроны в
составе каналов различаются по площади сомы, величине дендритного ветвления, толщи-
не аксона, что определяет характерные свойства их рецептивных полей. Анализу структур-
но-функциональной организации первых двух: X/парво и Y/магно – посвящено значи-
тельное число экспериментальных и теоретических исследований, а также информатив-
ных обзоров и монографий; при этом особенностям организации третьего (W/конио)
проводящего канала длительное время уделяли гораздо меньше внимания, а его масштаб-
ное исследование начато относительно недавно. Цель данной работы – сравнительный
анализ имеющихся фактов о структуре и функциях третьего проводящего канала в ряду
млекопитающих отрядов Carnivora (Хищные) и Primates (Приматы).
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Согласно доминирующей точке зрения
(тем не менее принятой не всеми (см. Kaplan,
2008)), зрительные проводящие пути высших
млекопитающих состоят из нескольких кана-
лов, основными из которых являются: X, Y и
W – у хищных; парвоцеллюлярный (или мел-
коклеточный, лат. parvus – мелкий), магно-
целлюлярный (или крупноклеточный, лат.
magnus – крупный) и кониоцеллюлярный
(или пылевидноклеточный, греч. konis –
пыль) – у приматов (сокращенно магно-,
парво- и конио-каналы). Анализу структур-
но-функциональной организации первых
двух каналов посвящено значительное число
экспериментальных и теоретических иссле-
дований, в том числе, информативных обзо-
ров и монографий (Подвигин и др., 1986;
Lennie, 1980; Livingstone, Hubel, 1988; Van Es-
sen et al., 1992; Merigan, Maunsell, 1993; Calla-
way, 2005; Nassi, Callaway, 2009; Ghodrati et al.,
2017), однако особенности организации и
вклад в зрительное восприятие третьего
(W/конио) проводящего канала до сих пор по

большей части мало изучены (Martin, Solo-
mon, 2018; Rima, Schmid, 2000). Целью обзора
является попытка объединения имеющихся
данных по структуре и функциям третьего
проводящего канала у двух отрядов млекопи-
тающих: Carnivora (Хищные) и Primates (При-
маты); в отдельных случаях будут приведены
данные по отряду Scandentia (Тупайи).

Ганглиозные клетки сетчатки, дающие начало 
третьему проводящему каналу

Все проводящие зрительные каналы берут
начало от ганглиозных клеток сетчатки раз-
ных типов; исторические основы их класси-
фикации были освещены ранее (Меркульева,
2019)1. Первое, что нужно знать о третьем
проводящем канале: ганглиозные клетки сет-
1 Наши представления о систематике ганглиозных кле-

ток сетчатки стремительно меняются; например, ана-
лиз транскриптома сетчатки мыши позволил класси-
фицировать 40 подтипов (Rheaume et al., 2018).
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чатки, дающие ему начало, представляют со-
бой сборную группу (Rowe, Dreher, 1982; Xu
et al., 2001); об этом свидетельствуют даже са-
мые ранние работы (Stone, Hoffmann, 1972). В
фундаментальном исследовании H. Kolb и
соавт. (1981) в сетчатке домашней кошки (Fe-
lis catus)2 было описано не менее 15 разных ти-
пов ганглиозных клеток, предположительно
эквивалентных функциональной группе W-
нейронов; впоследствии эти подтипы были
охарактеризованы морфологически как γ-, δ-,
ε-, ζ-, η-, θ-, ι-, κ-, λ-нейроны (Boycott,
Wässle, 1974; Leventhal et al., 1980; Berson et al.,
1998; Berson et al., 1999; Isayama et al., 1999;
Isayama et al., 2000). У приматов (Macaca sp.)
выявлено не менее 6–8 типов ганглиозных
клеток, проецирующихся в дорзальное ядро
наружного коленчатого тела (НКТ) – НКТд и
не относящихся к parasol- и midget-нейронам,
организующим проекции в составе магно- и
парво-каналов (Polyak, 1936; Dacey, Packer,
2003; Dacey et al., 2003). Процентное количе-
ство ганглиозных клеток третьего канала от-
рядо-специфично: у хищных (домашней
кошки, иберийской дикой кошки (Felis silves-
tris tartessia) и морской выдры (Enhydra lutris))
оно составляет 40–60% от общей популяции
ганглиозных клеток сетчатки (Fukuda, Stone,
1974; Wilson et al., 1976; Stone et al., 1979; Stan-
ford et al., 1983; Mass, Supin, 1987; Williams et al.,
1993; Wässle, 2004), у приматов: макак-резус
(Macaca mulatta), яванский макак (Macaca fas-
cicularis) – около 10% (de Monasterio, Gouras,
1975; Schiller, Malpeli, 1977; Perry et al., 1984;
Weller, Kaas, 1989). Участие большинства ган-
глиозных нейронов сетчатки в восприятии
конкретных признаков зрительного объекта
зачастую далеко от понимания (Kolb et al.,
1981; Isayama et al., 2000; Dacey, Packer, 2003;
Crook et al., 2008; Gollisch, Meister, 2010;
Masland, 2012).

Исторически сложилось так, что при опи-
сании ретинального источника третьего про-
водящего канала у хищных речь идет о некоей
общей группе ганглиозных клеток сетчатки –
W. И наоборот, у приматов рассматривают
главным образом особую группу ганглиозных
клеток: малые 2-ярусные (small bistratified)
2 Латинское название животного будет дано лишь

один раз – при первом упоминании; впоследствии
будет использовано русское название. Если в перво-
источнике отсутствует полное название вида (напри-
мер, указано лишь “macaque”), то в латинском на-
звании будет лишь указание на род.

нейроны3, отличительная особенность кото-
рых – 2 яруса дендритов, во внутренней и в
наружной частях внутреннего плексиформ-
ного слоя сетчатки; эти нейроны обнаружены
у многих видов: обыкновенной игрунки (Cal-
lithrix jacchus), бурого черноголового капуци-
на (Cebus apella), свинохвостого макака (Ma-
caca nemestrina), яванского макака, макаки-
резуса, человека (Homo sapiens) (Famiglietti,
1987; Dacey, 1993; Ghosh, Grünert, 1999; Silvei-
ra et al., 1999). Лишь в единичных работах на
хищных: кошке и хорьке (Mustela putorius furo) –
используется сходная терминология (Isayama
et al., 2000; Isayama et al., 2009). Возможная
причина тому – длительное время доминиро-
вавшее авторитетное мнение о том, что у
кошки нет малых 2-ярусных нейронов, кото-
рые полагались характерной чертой сетчатки
приматов (Boycott, Wässle, 1974). При этом на
сегодняшний день 2-ярусносность ветвления
дендритов ганглиозных клеток сетчатки кош-
ки отмечается у θ-, ζ- и η-типов нейронов
(Isayama et al., 2000); у хорька – θ- и ι- клеток
(Isayama et al., 2009). Скорее всего, 2-ярусные
ганглиозные нейроны тоже представляют со-
бой неоднородную группу. Поэтому, описы-
вая ганглиозные клетки сетчатки третьего
проводящего канала, я буду в большинстве
случаев представлять данные по W-клеткам –
для хищных и по малым 2-ярусным – для
приматов; в исключительных случаях будет
дано описание 2-ярусных нейронов сетчатки
хищных и особых подтипов W-клеток (γ, δ, ε,
ζ η, θ, ι, κ, λ) у хищных или приматов.

Если давать лишь общее представление о
свойствах этой популяции, то W/малые 2-ярус-
ные нейроны характеризуются мелкой со-
мой, крупным дендритным древом, тонкими
аксонами и особым типом клеточного ответа,
получившего название sluggish (вялый) (Cle-
land, Levick, 1974a; Fukuda, Stone, 1974; Wilson
et al., 1976; Stanford et al., 1983; Fukuda et al.,
1984; Stanford, Sherman, 1984; Dacey, 1993).
Размер сомы 2-ярусных нейронов составляет
18–20 мкм у человека и 15–17 мкм – у свино-
хвостого макака; диаметр их дендритного
древа варьирует от 50 мкм в центре до 400 мкм
на дальней периферии (Dacey, 1993). У бурого
черноголового капуцина размер сомы 2-ярус-
ных нейронов составляет 7–12 мкм, диаметр
3 Существует точка зрения, что малые 2-ярусные ней-

роны соответствуют “shrub” клеткам, описанным
S. Polyak (Dacey, 1993) (классификация S. Polyak бы-
ла представлена ранее (Меркульева, 2019)).
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дендритного древа – 25 мкм в фовеальной ча-
сти и 200–250 мкм на периферии (Silveira et al.,
1999). Сравнение данных по размеру сомы
клеток и их дендритного древа у человека и
макака-резуса показало значительное сход-
ство (Watanabe, Rodieck, 1989). У хорька
усредненный по сетчатке размер сомы 2-ярус-
ных нейронов составляет 12–17 мкм; диаметр
дендритного древа – 183–304 мкм (Isayama et al.,
2009). У кошки средний размер сомы W-нейро-
нов составляет 8–18 мкм (Boycott, Wässle, 1974;
Fukuda et al., 1984), размер 2-ярусных нейро-
нов (данные работ (Famiglietti, 1987; Isayama
et al., 2000)) – 10–21 мкм. Диаметр дендрит-
ного древа W-нейронов кошки составляет
180–800 мкм (Boycott, Wässle, 1974); диаметр
дендритного древа 2-ярусных нейронов: 70–
150 мкм – в фовеальной части и до 700 мкм –
на периферии (Famiglietti, 1987; Isayama et al.,
2000). Эти факты опровергают старую точку
зрения об отсутствии приращения диаметра
дендритного древа ганглиозных нейронов
W-типа при удалении от центра сетчатки к
периферии (Cleland, Levick, 1974a; Boycott,
Wässle, 1974).

Характерной особенностью малых 2-ярус-
ных нейронов приматов является наличие
возбуждающих входов от коротковолновых
(S) колбочек, что определяет их цветооппо-
нентность “blue-ON/yellow-OFF” типа (Dac-
ey, Lee, 1994; Ghosh, Grünert, 1999). Отмечу,
что некоторые ночные приматы: толсто-
хвостный галаго (Galago crassicaudatus), галаго
Гарнетта (Otolemur garnettii), совиная обе-
зьянка (Aotus trivirgatus) – лишены S-колбо-
чек, что, в частности, показано с использова-
нием специфических антител (108B или SWS)
(Wikler, Rakic, 1990; Jacobs et al., 1996; Martin,
Grünert, 1999), однако базовые свойства их
малых 2-ярусных нейронов сходны с таковы-
ми у дневных приматов (Pietersen et al., 2014).
Более того, есть данные в пользу существова-
ния входов от S-колбочек и к некоторым ган-
глиозным клеткам сетчатки кошки (Cleland,
Levick, 1974b; Rowe, Palmer, 1995; Guenther,
Zrenner, 1993).

Скорость проведения нервного импульса
аксонами W- и 2-ярусных ганглиозных ней-
ронов ниже, чем у Х/Midget- и Y/Parasol-ней-
ронов (Stone et al., 1979; Casagrande, 1994), и
составляет у кошки 3–15 м/с (по сравнению с
35–45 м/с – у Y-клеток, и 20-25 м/с – у Х-кле-
ток) (Fukada, 1971; Stone, Hoffmann, 1972; Ber-
son, 1987), у приматов (макак-резус) – 11.5 м/с
(по сравнению с 22.1 ± 8.6 м/с – у Parasol-

нейронов, и 12.9 ± 5.3 м/с – у Midget-нейро-
нов) (Schiller, Malpeli, 1977). Это, в частности,
отражается в большей задержке в обработке
информации от коротковолновых колбочек
(порядка 10–30 мс), выявленной у разных ви-
дов приматов (обыкновенной игрунки, мака-
ка-резуса, человека) (Cottaris, De Valois, 1998;
Smithson, Mollon, 2004; Pietersen et al., 2014).

Ганглиозные клетки третьего типа харак-
теризуются особым типом клеточного ответа –
sluggish: отвечают на предъявление зритель-
ных стимулов с большой задержкой и имеют
небольшую частоту спайков (Cleland, Levick,
1974a; Wilson, Stone, 1975; Stanford, 1987;
Usrey, Reid, 2000); вкупе с мелким размером
сомы это затрудняет регистрацию потенциа-
лов in vivo (Xu et al., 2005) и является еще од-
ной причиной менее значительного прогрес-
са в изучении этих клеток по сравнению с
нейронами, дающими начало X/парво- и
Y/магно-каналам.

Как было сказано выше, ганглиозные
клетки, дающие начало третьему проводяще-
му каналу, гетерогенны; при этом, несмотря
на многообразие морфотипов, функциональ-
ная классификация не столь полна. Выделе-
но не менее 7 функциональных типов таких
нейронов (см. информативный обзор Troy,
Shou, 2002), но наиболее изученными явля-
ются четыре. У кошки выделяют два основ-
ных класса W-нейронов: тонические (W1) и
фазические (W2) (Fukuda, Stone, 1974; Stone,
Keens, 1980). Сома фазических W-нейронов,
диаметр их аксонов, а также скорость прове-
дения по нему импульса меньше таковых у
тонических W-нейронов, которые по этим
параметрам более сходны с Х-клетками (Ber-
son, 1987; Stanford, 1987; Rowe, Palmer, 1995).
Среди W-нейронов отмечены особые под-
группы: среди фазических – “on/off”-клетки
(возбуждаются как при усилении, так и при
ослабевании освещенности) – в исследова-
нии (Berson et al., 1998) описаны как ζ-клетки –
и дирекционально-селективные нейроны
(клеточный ответ прирастает при появлении
движущегося объекта в пределах локальной
(менее 6 град.) области рецептивного поля);
среди тонических – цветокодирующие ней-
роны и клетки, подавляемые контрастом
(“suppressed-by-contrast cells”): амплитудная
модуляция ответа у этих клеток снижается
при повышении контраста предъявляемого
стимула (Hoffmann, 1973; Fukuda et al., 1984;
Berson, 1987; Stanford, 1987; Rowe, Cox, 1993;
Rowe, Palmer, 1995). В сетчатке приматов,
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среди ганглиозных нейронов, не относящих-
ся к магно- и парво-каналам, также выявле-
ны дирекционально-селективные нейроны и
“on/off”-клетки (de Monasterio, Gouras, 1975);
на основании анализа морфологии послед-
них (сетчатка свинохвостого макака) выска-
зано предположение об их принадлежности к
2-ярусным ганглиозным нейронам (Dacey,
1993).

В любом случае, представление о третьем
проводящем канале как об однородной си-
стеме неверно. При этом полноценный ана-
лиз имеющихся данных затруднен, в частно-
сти, отсутствием информации о конкретном
описываемом в работе типе ганглиозных ней-
ронов (не обобщенного типа W, но одного из
того множества, что задокументированы
H. Kolb et al. (1981), T. Isayama et al. (2000,
2009) и пр. Параллельно с этим описывается
все больше новых типов ганглиозных клеток
сетчатки; например, на сегодня у приматов
охарактеризовано не менее 12 таких типов,
проецирующихся в НКТд (Dacey et al., 2003;
Crook et al., 2008; Szmajda et al., 2008; Percival
et al., 2014), у хищных также обнаруживаются
новые морфотипы, относящиеся к группе
W-нейронов (Berson et al., 1998, 1999; Isayama
et al., 2000, 2009). Что касается филогенетиче-
ского аспекта, то в работах Т. Isayama и соавт.
(2000, 2009), например, проводят параллель
между одним из типов 2-ярусных нейронов
(ι-клетками) хищных и 2-ярусными дирекци-
онально-селективными ганглиозными ней-
ронами дикого кролика (Oryctolagus cuniculus)
(Famiglietti, 1992; Yang, Masland, 1992; Vaney,
1994), а общее сходство между W-нейронами
сетчатки кошки и 2-ярусными ганглиозными
нейронами сетчатки кролика и низших по-
звоночных отмечено еще в ранних работах
(Hoffmann, 1973). Эти данные позволяют
предполагать филогенетическую древность
ганглиозных клеток сетчатки, организующих
третий проводящий канал.

Проекции ганглиозных клеток сетчатки, дающих 
начало третьему проводящему каналу

Проекции ганглиозных клеток сетчатки,
дающих начало третьему каналу, широко рас-
ходятся по мезэнцефалическим и диэнцефа-
лическим структурам. В пределах НКТд у
кошки аксоны W-нейронов оканчиваются в
вентральных мелкоклеточных слоях С (Сп)
(Wilson et al., 1976; Stone et al., 1979; Itoh et al.,
1982; Sur, Sherman, 1982), избегая слоев А и

А1 (Fukuda, Stone, 1974). У приматов, в зави-
симости от таксономического положения
животного, аксоны 2-ярусных ганглиозных
нейронов оканчиваются или во вставочных
(intercalated, I) и кониоцеллюлярных (konio-
cellular, K) слоях – у представителей полу-
обезьян (группа Prosimian или Strepsirrhini),
или также в поверхностных (superficial, S)
слоях – у настоящих обезьян (группа Simian
или Anthropoidea) (Itoh et al., 1982; Lachica,
Casagrande, 1993; Feig, Harting, 1994; Casa-
grande, 1994; Martin et al., 1997; Hendry, Reid,
2000; Szmajda et al., 2008; Baldwin, Krubitzer,
2018). Широкое разнообразие паттернов ла-
минации НКТд у приматов (Casagrande et al.,
2007; Eiber et al., 2018) отражается и в особен-
ностях структуры этих слоев. В целом для по-
луобезьян характерно 2 обособленных К-слоя,
состоящих из мелких клеток, вместо отдель-
ных мелких клеток, расположенных между
магно- и парво-слоями – у настоящих обе-
зьян (Turner et al., 2020). Клетки К-слоев со-
ставляют 7–9% от общего числа нейронов
НКТд приматов, т.е. не уступают клеткам
магноцеллюлярных (М) слоев (Casagrande,
1994). У хищных W-нейроны также проеци-
руются в специфическое для этого отряда
подразделение комплекса ядер НКТ – меди-
альное интерламинарное ядро (Stone et al.,
1979; Itoh et al., 1981; Rowe, Dreher, 1982; Ber-
son et al., 1999), где эти проекции составляют
50–65% от общего ретинального входа (Rowe,
Dreher, 1982).

Проекции ганглиозных нейронов сетчатки
третьего канала обнаруживают также и в ком-
плексе заднелатеральных (LP) ядер и подуш-
ки – у хищных (Leventhal et al., 1980; Mason,
1981; Itoh et al., 1982) и собственно ядер по-
душки – у приматов (Cowey et al., 1994).
У кошки большинство проекций терминиру-
ется на границе подушки и латерального LP-
ядра (LPl) (Leventhal et al., 1980; Mason, 1981);
интересно, что в этой же области LPl-ядра
обнаружили особую популяцию клеток, от-
личную от окружения, получающих прямые
колликулярные входы (Abramson, Chalupa,
1985). Наши данные о постнатальном разви-
тии паттерна распределения фермента аце-
тилхолинэстеразы в комплексе ядер LP тоже
указывают на возможную связь между этой
частью LPl-ядра и колликулярными проек-
циями (Меркульева и др., 2015, 2020). Воз-
можно, эта зона ответственна за интеграцию
между ретинальными и колликулярными
входами на диэнцефалическом уровне.
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У приматов (яванский макак, макак-резус,
макак-крабоед (Macaca irus), свинохвостый
макак, обыкновенная игрунка) наибольший
объем ретинальных афферентов получает ме-
диальное ядро нижней части подушки (Itaya,
Van Hoesen, 1983; Nakagawa, Tanaka, 1984;
Cowey et al., 1994; O’Brien et al., 2001; Warner
et al., 2010); при этом лишь в единичных рабо-
тах есть строгое указание на источник этого
входа: мелкие нейроны сетчатки третьего ка-
нала (Cowey et al., 1994; Warner et al., 2010).
Существует предположение, что у приматов
нейронные взаимодействия ганглиозных
нейронов третьего канала, К-слоев НКТд и
нижней части подушки являют собой единый
информационный континуум (Huo et al.,
2019).

Одним из основных приемников входов от
ганглиозных нейронов третьего канала явля-
ются передние холмики, что показано у кош-
ки (Hoffmann, 1973; Cleland, Levick, 1974a;
Fukuda, Stone, 1974; Wässle, 1982; Berson,
1987; Chen et al., 1996), где они составляют
около 90% от общего ретинального входа в
эту структуру (Stone et al., 1979), и приматов.
У хищных W-нейроны Сп-слоев НКТд – ос-
новные геникулятные клетки, получающие
прямые колликулярные входы (Anderson et al.,
2009). Мощные колликулярные проекции к
S- и К-слоям НКТд показаны и у приматов:
макака-резус, яванского макака, беличьей
обезьянки (Saimiri sciureus), совиной обезьян-
ки, толстохвостого галаго (Schiller, Malpeli,
1977; Harting et al., 1978, 1991; Benevento,
Yoshida, 1981; Perry, Cowey, 1984; Stepniewska
et al., 2000). Данные о доминировании рети-
нальных входов третьего проводящего канала
в передние холмики стали подтверждением
предположения их филогенетической древ-
ности, высказанного U. Mitzdorf и W. Singer
(1977): у низших позвоночных, не имеющих
НКТ, основным приемником ретинальных
афферентов являются передние холмики; в
дальнейшем этот тренд значительно сохраня-
ется для W-нейронов, частично – для Y-ней-
ронов и отсутствует для X-нейронов, что поз-
воляет разложить их в своеобразный филоге-
нетический ряд “W-Y-X”. Если говорить о
геникулятном уровне проводящих каналов,
то у той же кошки колликулярное влияние
испытывает большее число нейронов Сп-сло-
ев (ок. 68%), чем нейронов А-слоев (44%), и
большее число нейронов W-типа (61%), чем
Х- и Y-типов (21%) (Xue et al., 1994). Предпо-
ложение об эволюционной древности канала

передачи информации в системе “W-нейро-
ны Спарв-слоев НКТд” также высказывалось
D. Raczkowski и A. Rosenquist (Raczkowski,
Rosenquist, 1980).

И у кошки, и у приматов (макак-резус,
яванский макак) волокна ганглиозных ней-
ронов W-типа (ε-тип – у кошки, γ-тип – у
приматов) также обнаружены в ядрах доба-
вочной оптической системы (дорзальное тер-
минальное, латеральное терминальное, ме-
диальное терминальное (Farmer, Rodieck,
1982; Telkes et al., 2000)) и комплексе претек-
тума (Ballas et al., 1981; Perry, Cowey, 1984;
Koontz et al., 1985; Leventhal et al., 1985).

Популяция нейронов с морфологией W-
типа (γ- и ε-типы) у кошки проецируется в
комплекс супрахиазматических ядер (вен-
тральное, дорзальное, латеральное ядра)
(Koontz et al., 1985; Chen et al., 1996; Murakami
et al., 1989; Pu, 1999); эти ретинальные входы
являются доминирующими. У приматов про-
екции из сетчатки в супрахиазматические яд-
ра также известны, однако источником дан-
ных проекций по большей части являются
так называемые “внутренне-фоточувстви-
тельные ганглиозные клетки сетчатки” (in-
trinsically photosensitive retinal ganglion cells),
синтезирующие меланопсин и организую-
щие циркадную систему (см. Do, Yau, 2010;
Schmidt et al., 2011). Описание таких клеток у
кошки обнаружено мной лишь в единичной
работе: в ней выявлены ганглиозные клетки
сетчатки, иммунопозитивные к меланопси-
ну; размер сомы этих малочисленных клеток
составлял 12–18 мкм2 (Semo et al., 2005), что
соответствует характеристике W-нейронов.

Еще один центр, получающий значитель-
ный вход от нейронов W-типа у кошек – вен-
тральное ядро НКТ (НКТв) (Hughes, Ater,
1977; Mize, Horner, 1984; Leventhal et al., 1985;
Chen et al., 1996). Согласно некоторым дан-
ным, W-нейроны – единственный тип рети-
нальных клеток, связывающийся с этим яд-
ром (Spear et al., 1977; Mize, Horner, 1984; Lev-
enthal et al., 1985; Nakamura, Itoh, 2004).
У приматов аналогом этого ядра полагают
прегеникулятное ядро (Hassler, 1966; Conley
et al., 1984; Cowey et al., 2001); это ядро также
получает входы от W-подобных нейронов
сетчатки (Cowey et al., 2001).

Основной корковой мишенью ганглиоз-
ных нейронов третьего проводящего канала
является первичная зрительная кора (области
V1 и V2 – у приматов, поля 17 и 18 – у хищ-
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ных), в которой терминали геникулокорко-
вых аксонов обнаружены: у кошки – в слоях
I, III и V (LeVay, Gilbert, 1976; Leventhal, 1979;
Kawano, 1998; Anderson et al., 2009), у прима-
тов (сенегальский галаго (Galago senegalensis),
совиная обезьянка, беличья обезьянка, яван-
ский макак и многие другие (см. ниже)) – в
слоях I и III, полностью избегая нижний этаж
коры (Fitzpatrick et al., 1983; Weber et al., 1983;
Diamond et al., 1985; Casagrande, 1994; Ding,
Casagrande, 1997; Casagrande et al., 2007).
У кошки широкое распределение волокон W-
клеток показано в области 19 (Updyke, 1975;
Hollander, Vanegas, 1977; Dreher et al., 1980;
Kawano, 1998), областях 20а, 20b, 21а и обла-
стях, расположенных на дне и стенках лате-
ральной супрасильвиевой борозды (LS):
PMLS, PLLS, VLS (Raczkowski, Rosenquist,
1980; Kawano, 1998; Anderson et al., 2009). У
приматов известны прямые проекции интер-
ламинарных нейронов НКТд, относящихся к
третьему проводящему каналу, в область V3
(Yukie, Iwai, 1981; Beck, Kaas, 1998), V4 (Lysa-
kowski et al., 1988; Sincich et al., 2004), меди-
альную височную (MT) область (Boyd, Mat-
subara, 1999; Rodman et al., 2001; Sincich et al.,
2004), нижневисочную область (Hernández-
González et al., 1994).

Молекулярные маркеры третьего
проводящего канала

На сегодняшний день молекулярными
маркерами третьего проводящего канала
принято считать Ca2+-связывающий белок
кальбиндин-28kDa и α-субъединицу кальмо-
дулин-зависимой протеинкиназы II типа
(CamKIIα). Иммунопозитивные к кальбин-
дину нейроны обнаружены в S- и K-слоях
НКТд многих приматов, в том числе: яван-
ского макака (Yan et al., 1996; Rodman et al.,
2001), макака-резус (Rodman et al., 2001), бу-
рого черноголового капуцина (Soares et al.,
2001), рыжебрюхого прыгуна (Callicebus mo-
loch) (Baldwin, Krubitzer, 2018), обыкновен-
ной игрунки (Goodchild, Martin, 1998), тол-
стохвостого галаго (Diamond et al., 1993; John-
son, Casagrande, 1995), малайской тупайи
(Tupaia belangeri) (Diamond et al., 1993). Им-
мунопозитивные к CamKIIα нейроны были
выявлены в S- и K-слоях НКТд у приматов
(Macaca sp.) (Hendry, Yoshioka, 1994), что впо-
следствии подтвердили в ходе оптогенетиче-
ского исследования с использованием прай-
мера к CamKIIα (Klein et al., 2016). При этом

у кошки в слоях Сп специфического мечения
кальбиндином или CamKIIα, отличного от
прочих слоев, не показано.

Несмотря на различия в распределении
кальбиндин-иммунопозитивных нейронов в
НКТд, в передних холмиках оно имеет значи-
тельное сходство у представителей разных от-
рядов. Как у хищных (кошка, хорек) (Mize
et al., 1992; Mize, 1996, 1999; Behan et al., 2002),
так и у приматов (бурый черноголовый капу-
цин) (Soares et al., 2001) иммунопозитивные
нейроны выявлены в верхнем сером слое, от-
носящемся к третьему проводящему каналу.
Интересно, что у восточной серой белки (Sci-
urus carolinensis) – грызуна с высокоспециа-
лизированным зрением – иммунопозитив-
ные к кальбиндину нейроны также выявлены
в верхнем сером слое передних холмиков (и в
слое 3 НКТд, содержащем W-нейроны)
(Felch, Van Hooser, 2012).

Функциональные свойства 
третьего проводящего канала

Цветовосприятие. У обезьян как Нового,
так и Старого Света третий проводящий ка-
нал получает вход от S-колбочек через малые
2-ярусные ганглиозные клетки сетчатки
(Dacey, Lee, 1994; Martin et al., 1997). Более
того, неоднократно показано ветвление аксо-
нов нейронов конио-слоев НКТд в пределах
центров так называемых “цитохромоксидаз-
ных блобов” – областей слоев II–III первич-
ной зрительной коры с высоким уровнем
экспрессии дыхательного фермента цитохро-
моксидазы (ЦО), полагающихся связанными
с цветовосприятием (Horton, 1984; Hubel,
1986; Livingstone, Hubel, 1988; Tootell et al.,
1988). ЦО-блобы выявлены у значительного
числа приматов: cенегальского галаго (Hor-
ton, 1984; Condo, Casagrande, 1990; Lachica,
Casagrande, 1992); толстохвостого галаго
(Horton, 1984; Condo, Casagrande, 1990; La-
chica, Casagrande, 1992; DeBruyn et al., 1993);
галаго Гарнетта (Rockoff et al., 2014); толсто-
хвостого лемура (Cheirogaleus medius) (Preuss,
Kaas, 1996); обыкновенной игрунки (Valverde,
Salzmann et al., 2012); беличьей обезьянки
(Horton, 1984); совиной обезьянки (Horton,
1984; Tootell et al., 1985; Ding, Casagrande,
1997); бурого черноголового капуцина (Hess,
Edwards, 1987); макака-резус (Horton, 1984;
Hendry et al., 1990; Yabuta, Callaway, 1998);
яванского макака (Horton, 1984; Tootell et al.,
1988; Hendry et al., 1990; Lachica et al., 1992);
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медвежьего макака (Macaca arctoides) (Tootell
et al., 1988); свинохвостого макака (Tootell et
al., 1988); индийского макака (Macaca radiata)
(Tootell et al., 1988); ассамского макака (Maca-
ca assamensis) (Tootell et al., 1988); гвинейского
павиана (Papio papio) (Horton, 1984); человека
(Horton, 1984; Wong-Riley et al., 1993). Меха-
низм выделения цветового сигнала на осно-
вании информации от коротковолновых кол-
бочек полагается наиболее древним в ряду
млекопитающих (Martin, Lee, 2014; Neitz,
Neitz, 2017).

Следует обратить внимание на то, что ЦО-
блобы выявлены не только у приматов с днев-
ным зрением, но и у ночных приматов: cене-
гальского галаго, толстохвостого галаго, гала-
го Гарнетта, толстохвостого лемура, совиной
обезьянки; а также – у кошки (Murphy et al.,
1995) и хорька (Rockland, 1985). Таким обра-
зом, об участии ЦО-блобов и третьего прово-
дящего канала в механизмах цветовосприя-
тия можно с уверенностью говорить относи-
тельно дневных приматов; что касается
ночных животных со слабо развитым цвето-
вым зрением, то обсуждаемые структуры,
возможно, принимают участие в пока не из-
вестных базовых механизмах зрения (Wikler,
Rakic, 1990; Jacobs et al., 1996). Термин “базо-
вые” в данном контексте выбран, в частно-
сти, на основании данных о том, что первые
приматы были ночными животными и напо-
минали современных галаго, зрительные
функции которых, например, простран-
ственное разрешение, более напоминают та-
ковые у кошки, нежели у дневных приматов
(DeBruyn et al., 1993).

При этом полностью отмести участие тре-
тьего проводящего канала у хищных в цвето-
вом зрении нельзя, поскольку данные о
S(ML)-цветооппонентности (т.е. оппонент-
ности между коротковолновыми (S) колбоч-
ками и единым типом колбочек с более длин-
новолновым спектром (ML)) на уровне рети-
нальных (Cleland, Levick, 1974b; Rowe,
Palmer, 1995; Guenther, Zrenner, 1993) и гени-
кулятных нейронов кошки существуют. На-
пример, в слоях Сп выявлены цветооппо-
нентные нейроны (Daw, Pearlman, 1970;
Pearlman, Daw, 1970; Wilson et al., 1976; Buzás
et al., 2013), в дальнейшем blue-ON-нейроны,
сходные по характеристикам с соответствую-
щими нейронами К-слоев приматов, в том
числе – более крупным (в 2.7 раза), относи-
тельно ахроматических геникулятных нейро-
нов, размером рецептивных полей (Buzás

et al., 2013). Важно, что у приматов и на рети-
нальном, и на геникулятном уровнях размер
рецептивных полей blue-ON-нейронов боль-
ше таковых у нейронов магно- и парво-кана-
лов на сходную величину: в 1.5–3.0 раза (So-
lomon et al., 2005; Tailby et al., 2008; Buzás et al.,
2013).

Восприятие движения. И у хищных, и у
приматов показано участие третьего прово-
дящего канала в восприятии движения.
В частности, M.H. Rowe и L.A. Palmer (1995)
выявили у 76% ганглиозных нейронов сетчат-
ки W-типа кошки способность восприятия
движущихся и вспыхивающих стимулов.
У обыкновенной игрунки один из типов ге-
никулятных К-нейронов – K-on/off-клетки –
характеризуются коротким нелинейным кле-
точным ответом, что позволило предполо-
жить, что они играют роль Y-нейронов, т.е.
ответственны за процессинг информации о
движении (Eiber et al., 2018). Этот тип клеток
сходен с особым типом фазических W-нейро-
нов, обнаруженных у кошки как в сетчатке
(см. выше), так и в Сп-слоях НКТд (Cleland
et al., 1976; Wilson et al., 1976; Sur, Sherman,
1982), полагающихся детекторами локально-
го движения.

При этом показаны прямые проекции ге-
никулятных нейронов W/К-типа в области
анализа движений: поле PMLS – у кошки
(Raczkowski, Rosenquist, 1980; Kawano, 1998),
где выявлена популяция нейронов с клеточ-
ными ответами, сходными с геникулятными
нейронами W-типа (Di Stefano et al., 1985), и в
область МТ – у приматов (макак-резус, яван-
ский макак, обыкновенная игрунка, совиная
обезьянка) (Stepniewska et al., 1999; Sincich et al.,
2004; Nassi, Callaway, 2006; Mundinano et al.,
2019). Второй дисинаптический путь от ган-
глиозных клеток третьего типа к области МТ –
через медиальное ядро нижней подушки – вы-
явлен у совиной обезьянки, беличьей обе-
зьянки, макака-резус (Lin, Kaas, 1980; Cusick
et al., 1993; Gray et al., 1999; Adams et al., 2000).
В элегантном исследовании C.E. Warner и со-
авт. (2010) были впервые визуализированы
все этапы этих путей. Возможно, выявленные
проекции К-слоев в область МТ у приматов
могут лежать в основе особых механизмов
быстрого восприятия человеком информа-
ции о движущихся стимулах, находящихся
вне компетенции магно-канала (Cropper,
Derrington, 1996; Morand et al., 2000).

Отмечу также, что показаны прямые про-
екции стриарных нейронов, локализованных
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в ЦО-блобах, в области коры, ответственные
за анализ движений: PMLS у кошки (Boyd,
Matsubara, 1999) и МТ – приматов (Boyd,
Casagrande, 1999). Области PMLS и МТ пола-
гаются относящимися не к W/конио-каналу,
но к Y/магно (Livingstone, Hubel, 1988; Merig-
an, Maunsell, 1993), но, во-первых, взаимо-
связь ЦО-блобов и W/конио-канала подтвер-
ждена неоднократно (см. выше), во-вторых,
возможно, что на уровне областей PMLS и
МТ происходит конвергенция информаци-
онных потоков W/конио- и Y/магно-кана-
лов, отвечающих за восприятие разных ас-
пектов движения.

Периферическое зрение. Некоторые факты
позволяют полагать участие третьего проводя-
щего канала в механизмах периферического
зрения. Например, латентный период ответа
ганглиозных клеток этого канала у обыкно-
венной игрунки короче в области представи-
тельства периферии поля зрения (Pietersen
et al., 2014). А процентная численность малых
2-ярусных ганглиозных клеток у свинохво-
стого макака выше в периферической сетчат-
ке (6–10%), по сравнению с центром (около
1%) (Dacey, 1993). При этом S-колбочки per se
у видов с цветовым зрением (обыкновенная
игрунка, бурый черноголовый капуцин, сви-
нохвостый макак) сконцентрированы в фо-
веальной части сетчатки (Martin, Grünert,
1999; Silveira et al., 1999); у кошки – наоборот,
большее число W-нейронов отмечено в пери-
ферической части сетчатки (Fukuda, Stone,
1974). Интересно, что сравнение клеточных
ответов цветооппонентных нейронов НКТд в
области представительства центра и перифе-
рии поля зрения у яванского макака показало
значительное сходство; единственным яв-
ным отличием стало предпочтение перифе-
рическими нейронами более высоких вре-
менных частот стимуляции (Solomon et al.,
2005).

Контроль саккадической супрессии. Суще-
ствование циклических связей между ко-
нио(W)-клетками НКТд, слоями I и V пер-
вичной зрительной коры и поверхностным
серым слоем передних холмиков позволило
предположить участие третьего проводящего
канала в контроле саккадической супрессии
(подавления зрительного восприятия во вре-
мя саккад) у кошки и приматов (Casagrande,
1994; Xue et al., 1994; Anderson et al., 2009).
Эти же факты позволяют предположить, что
определенная популяция мелких нейронов
K- и S-слоев НКТд приматов может являться

аналогом Сп-слоев у хищных, поскольку
W(К)-нейроны НКТд получают ретинотопи-
чески организованные колликулярные входы
как минимум у 19 видов млекопитающих раз-
ных отрядов: приматов (макак-резус, беличья
обезьянка, совиная обезьянка, толстохво-
стый галаго); тупайя (обыкновенная тупайя
(Tupaia glis)); хищных (кошка, хорек, норка4,
енот (Procyon sp.)); зайцеобразных (дикий
кролик); грызунов (восточная серая белка,
восточный бурундук (Tamias striatus), трина-
дцатиполосный суслик (Citellus tridecemlinea-
tus), крыса, мышь, хомяк, морская свинка
(Cavia porcellus)); сумчатых (виргинский опо-
ссум (Didelphis virginiana)) (Niimi et al., 1970;
Torrealba et al., 1981; Harting et al., 1991; Felch,
Van Hooser, 2012).

О взаимодействии третьего проводящего
канала с глазодвигательной системой также
свидетельствуют, во-первых, данные по сов-
падению входов от передних холмиков и па-
рабигеминального ядра (являющегося эле-
ментом системы захвата изображения (Cui,
Malpeli, 2003; Ma et al., 2013)) к мелким ней-
ронам W-типа, локализованным в Сп-слоях
НКТд кошки (Graybiel, 1978), К- и S-слоях
НКТд обыкновенной тупайи (Hashikawa et al.,
1986) и толстохвостого и сенегальского галаго
(Harting et al., 1986; Diamond et al., 1992). Во-
вторых, обозначенные выше проекции ган-
глиозных нейронов W-типа к ядрам добавоч-
ной оптической системы и комплексу ядер
претектума, передним холмикам и НКТв,
принимающим участие в глазодвигательных
задачах, в том числе, рефлекторной стабили-
зации изображений на сетчатке при движе-
нии головы (Spear et al., 1977; Farmer, Ro-
dieck, 1982; Livingston, Fedder, 2003; Giolli
et al., 2006).

Циркадианная система. Волокна ганглиоз-
ных нейронов третьего типа терминируются
в структурах, относящихся к циркадианной
системе: супрахиазматическом ядре и НКТв
(прегеникулятном ядре); это позволило по-
лагать участие третьего проводящего канала в
механизмах циркадианной ритмики (Costa,
Britto, 1997; Costa et al., 1998).

Слепозрение и компенсаторная функция.
Поражение первичной зрительной коры у
приматов приводит к значительному дефи-
циту распознавания формы зрительных пат-
4 В том случае, когда авторы не указали ни родовое, ни

видовое название животного, латинское название не
приводится.
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тернов, хотя некоторые ее аспекты сохраня-
ются (Weiskrantz et al., 1974; Denny-Brown,
Chambers, 1976). Эти данные легли в основу
гипотезы о роли третьего проводящего пути в
остаточном зрении (так называемом “сле-
позрении”), а именно – сохраняющейся по-
пуляции W/К-нейронов в соответствующих
слоях НКТд (Rodman et al., 1990, 2001; Payne
et al., 1996). В более поздние годы все больше
данных указывают на правомерность данной
гипотезы (Danckert, Rossetti, 2005; Leopold,
2012; Percival et al., 2014; Ajina et al., 2015); в
частности, предложен кандидат на роль ком-
пенсаторной/остаточной системы: петля
“сетчатка – передние холмики – подушка”
(Schmid et al., 2009; Kaas, 2015), выявленная у
обыкновенной игрунки, беличьей обезьянки,
макака-резус (Stepniewska et al., 2000), или
“сетчатка – передние холмики – К-слои НКТд”
(Schmid et al., 2009, 2010).

При этом удаление первичной зрительной
коры у кошки, приводящее к атрофии основ-
ных слоев НКТд (А, А1 и См), не сказывается
в виде значительного нарушения распознава-
ния зрительных паттернов, зрительно-мо-
торное поведение также мало меняется
(Sprague et al., 1977; Payne et al., 1996). Таким
образом, у не-приматов сохранность остаточ-
ной функции зрения при поражении первич-
ной зрительной коры выше, чем у приматов;
это служит косвенным свидетельством в
пользу того, что, несмотря на выявленную
консервативность, третий проводящий канал
вносит неравный вклад в функционирование
областей коры и зрения в целом у этих отрядов.

Отдельной веткой исследований, доказав-
ших высокие компенсаторные способности
клеток третьего проводящего канала, стали
проводимые группой M. Sur работы на моде-
ли хищных (хорек) с частично нарушенными
зрительными и слуховыми структурами. Экс-
периментальная модель состояла в абляции
первичной зрительной коры (сопровождаю-
щейся атрофией основных слоев НКТд) и пе-
редних холмиков одного из полушарий, од-
новременно с абляцией задних холмиков
другого полушария, у новорожденных живот-
ных (Sur et al., 1988). Как результат, на фоне
сохранения ретинальной афферентации в
зрительные поля 19, PMLS и т.д. происходи-
ло добавочное прорастание ретинальных
проекций в медиальное коленчатое тело
(МКТ); это отразилось в появлении отчетли-
вых клеточных ответов на стимулы зритель-
ной модальности в МКТ и первичной слухо-

вой коре; свойства этих нейронов соответ-
ствовали свойствам W-клеток (Sur et al., 1988;
Roe et al., 1993). Нейроны МКТ, ставшие
“зрительными”, получали вход от ганглиоз-
ных клеток сетчатки, характеризующихся
мелкой сомой и низкой скоростью проведе-
ния нервного импульса, идентифицирован-
ных как W-клетки (Sur et al., 1988; Roe et al.,
1993). В более современной работе задоку-
ментирована еще более впечатляющая по-
дробность данного эксперимента: показано,
что в первичной слуховой коре происходило
не только появление ответов на стимулы зри-
тельной модальности, но и мощные струк-
турные преобразования: построение корко-
вых зрительных модулей (Sharma et al., 2000).
Эти данные указывают на неизвестные осо-
бенности развития третьего проводящего ка-
нала, позволившие им не только сохраниться
после абляции, но и стать источником ком-
пенсаторных перестроек; скорее всего, это
связано с особенностями программы разви-
тия нейронов разных типов и уровня их пла-
стичности.

Насколько “зрительный” третий проводя-
щий канал? Некоторые данные указывают на
то, что третий проводящий канал нельзя по-
лагать чисто зрительным. Во-первых, основ-
ной объем (около 70%) нейронов K-слоев
НКТд некоторых приматов (толстохвостый
галаго) предпочитают стимуляцию не зри-
тельной модальности (в отличие от 10–
12% нейронов в М- и парвоцеллюлярных (П)
слоях), но тактильной или звуковой (Irvin et al.,
1986); также показано, что многие (около
27%) нейроны К-слоев НКТд у обыкновен-
ной игрунки вовсе не реагируют на зритель-
ную стимуляцию (White et al., 2001). Не менее
30–40% нейронов К-слоев НКТд совиной
обезьянки или слабо реагируют на стимул в
виде смещающихся решеток, что значитель-
но больше, чем в М- (6%) и П- (9%) слоях (Xu
et al., 2001), или вовсе не реагируют на световую
стимуляцию, что показано в недавнем оптоге-
нетическом исследовании НКТд макака-резу-
са и яванского макака (Klein et al., 2016).
Во-вторых, в исследовании D. Raczkowski и со-
авт. (1988) отмечено, что у кошки доля рети-
нальных синапсов, образованных на W-ней-
ронах НКТд, составляет лишь 2–4% от их об-
щего числа. Это подтвердило предположение
о бóльшей зависимости W-нейронов НКТд
от ствола мозга, чем от сетчатки (Torrealba
et al., 1981). В-третьих, у обыкновенной иг-
рунки показано, что в отсутствие зрительной
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стимуляции активность К-нейронов НКТд
медленно флуктуирует в течение секунд/ми-
нут, что разительно отличает их от М- и П-
клеток (Cheong et al., 2011); это позволило ав-
торам предположить, что активность конио-
системы сильно связана с общей осциллятор-
ной ритмикой головного мозга. В-четвертых,
геникулятные нейроны в составе третьего
проводящего канала нечувствительны к на-
рушению зрительного опыта в виде моноку-
лярной депривации: показано сохранение
как общего числа этих нейронов, их морфо-
метрических характеристик, так и простран-
ственно-временных свойств рецептивных
полей и у кошки (Spear et al., 1989), и у мака-
ка-резус (Horton, Hocking, 1998). Сразу ого-
ворюсь относительно последнего пункта: ге-
незис ганглиозных нейронов сетчатки разного
размера в ряду млекопитающих происходит
не одновременно; у хорька мелкие нейроны
(W-тип) появляются позже, чем ганглиозные
нейроны среднего и крупного размера (Reese
et al., 1994); у кошки мелкие нейроны (W-
тип) закладываются одновременно с нейро-
нами среднего размера, однако продолжают
появляться и после того, как прочие нейроны
прекращают генерироваться (Walsh et al.,
1983). У приматов (макака-резус) мелкие
нейроны закладываются раньше прочих ти-
пов, однако продолжают появляться дольше,
чем остальные (Rapaport et al., 1992). Таким
образом, нейронные сети, источником кото-
рых являются W-нейроны, имеют длитель-
ный период заложения; вероятно, это может
способствовать их резистентности на опреде-
ленных фазах развития, когда прочие типы
нейронов (и образуемых ими проводящих ка-
налов) подобной резистентностью уже не об-
ладают.

Участие в таламокорковой синхронизации.
Есть мнение о способности третьего прово-
дящего канала модулировать активность кле-
ток прочих проводящих каналов и зритель-
ное восприятие в целом, участвуя в механиз-
мах локального зрительного внимания
(Lachica, Casagrande, 1992; Martin, Solomon,
2018). Есть также предположение относи-
тельно механизма этой модуляции; в частно-
сти, выявлено, что элементы третьего прово-
дящего канала у приматов: клетки К-слоев
НКТд, некоторые ядра подушки (центро-ла-
теральное ядро нижней подушки) – опреде-
ляют осцилляторную таламокорковую син-
хронизацию и контроль за степенью актива-
ции корковых нейронов (Saalmann, Kastner,

2009; Cheong et al., 2011; Saalmann et al., 2012;
Pietersen et al., 2014; Klein et al., 2016; Huo et al.,
2019). Еще один механизм модуляции связы-
вают с проекциями геникулятных нейронов
третьего проводящего канала к слою I первич-
ной зрительной коры; ветвления этих аксонов
охватывают множество корковых областей,
“…синхронизируя специфические и неспеци-
фические элементы таламокортикальных се-
тей в … когерентно активные элементы”
(Jones, 2001).

Эволюционный консерватизм третьего про-
водящего канала. Данные о свойствах гангли-
озных нейронов, паттерне колликулярных
входов в НКТд, о сходстве паттерна ветвле-
ния геникулостриарных аксонов W (конио)
клеток в пределах центров ЦО-блобов у ис-
следованных видов приматов, кошки и белки
(Fitzpatrick et al., 1983; Weber et al., 1983; Dia-
mond et al., 1985; Kawano, 1998; Felch, Van
Hooser, 2012) и существование, по крайней
мере, 2 анатомических классов W (конио)
нейронов, иннервирующих слои I и III пер-
вичной зрительной коры соответственно
(Fitzpatrick et al., 1983; Weber et al., 1983; Dia-
mond et al., 1985; Ding, Casagrande, 1997;
Kawano, 1998; Felch, Van Hooser, 2012), послу-
жили основанием предположить эволюцион-
ную консервативность третьего проводящего
канала (Weber et al., 1983; Diamond et al., 1985;
Harting et al., 1991; Casagrande, 1994; Shostak
et al., 2002). Но параллельно с этим предполо-
жением существует и обратное, согласно ко-
торому выявляемые сходства между данными
нейронами у хищных и приматов – не отра-
жение их древности (как предковой формы),
но результат конвергентной эволюции при-
знаков (Itoh et al., 1982; Marshak, Mills, 2014).
В заключение еще раз отмечу: в значитель-
ном числе исследований отмечается гетеро-
генность популяции нейронов, составляю-
щих третий проводящий канал, не только на
ретинальном (см. ссылки выше), но и на ге-
никулятном уровне (Szmajda et al., 2008; An-
derson et al., 2009; Klein et al., 2016; Eiber et al.,
2018). Все это дополнительно усложняет ис-
следование загадочного третьего проводяще-
го канала.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на разрозненность имеющихся

данных о структурно-функциональной орга-
низации третьего проводящего канала, они
позволяют полагать его участие не только в
аспектах зрительного восприятия (в частно-
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сти, анализе информации о цветности и дви-
жении объектов), но и в механизмах зритель-
но-глазодвигательной интеграции, циркади-
анной ритмике. Чувствительность нейронов
третьего проводящего канала к стимулам не-
зрительной модальности, а также высокая ре-
зистентность к повреждающим факторам
позволяют этому эволюционно консерватив-
ному каналу лежать в основе слепозрения и
компенсаторных функциональных перестро-
ек при нарушении магно-(Y) и парво-(X)
проводящих каналов.

Работа выполнена при поддержке Госпро-
граммы 47 ГП “Научно-технологическое раз-
витие Российской Федерации” (2019–2030), те-
ма 0134-2019-0006.
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VISUAL PARALLEL CHANNELS. THIRD CHANNEL
N. S. Merkulyevaa,#

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

Visual system of mammals consists of several, at least, three, retino-thalamo-cortical parallel chan-
nels (X, Y, and W, in carnivores; Parvocellular, Magnocellular, and Koniocellular, in primates).
Neurons containing them are different in soma size, dendritic arborization, axon thickness, alto-
gether defining their receptive fields properties. Plural experimental and theoretical studies together
with reviews are devoted to the structure and functioning of two channels (X/Parvo and Y/Magno).
Herewith peculiarities of the third, W/Konio channel, for many years were out of high investigative
interest, and only recently it has become under the complicated research. The aim of the present
review is a comparative analysis of the facts about structure and functioning of third visual channel
in Carnivora and Primates mammals.

Keywords: visual channels, Koniocellular system, X/Y/W neurons, vision evolution
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