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Ñó÷àñíà íåéðîá³îëîã³ÿ ´ðóíòóºòüñÿ íà íåéðîíí³é äîê-
òðèí³, âèçíàþ÷è îñíîâíèì ñóáñòðàòîì ôóíêö³¿ ìîçêó 
ìåðåæó íåðâîâèõ êë³òèí, îðãàí³çîâàíó ó ÷èñëåíí³ ïðî-
ñòîðîâ³ ³/àáî ôóíêö³îíàëüí³ êëàñòåðè – ìîäóë³. Íàé-
â³äîì³øîþ ³ëþñòðàö³ºþ òàêîãî ïðèíöèïó áóäîâè º êîí-
öåïö³ÿ êîëîíêîâî¿ îðãàí³çàö³¿ êîðè, âèíèêíåííÿ ÿêî¿ 
ïîâ’ÿçóþòü ç ³äåþ âåðòèêàëüíîãî ê³ðêîâîãî öèë³íäðó ³ 
ðÿäîì êîìïë³ìåíòàðíèõ öèòîàðõ³òåêòîí³÷íèõ, åëåê-
òðîô³ç³îëîã³÷íèõ òà íåéðîîíòîãåíåòè÷íèõ äàíèõ. Ó
çàïðîïîíîâàí³é ñòàòò³ íàâîäÿòüñÿ ðåçóëüòàòè öèòî-
àðõ³òåêòîí³÷íèõ ñïîñòåðåæåíü Â. Áåöà, ÿê³ ç òî÷êè 
çîðó ñó÷àñíîñò³ ³ëþñòðóþòü ìîäóëüíèé ïðèíöèï îðãà-
í³çàö³¿ ìîçêó. Çîêðåìà, ï³äêðåñëþºòüñÿ, ùî Â. Áåö íà-
äàâ ïåðøèé îïèñ «ïó÷êóâàííÿ» àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â 
ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â êîðè — îäí³º¿ ³ç êëþ÷îâèõ ìîðôî-
ëîã³÷íèõ îçíàê ìîäóëüíî¿ áóäîâè ìîçêó. Òàêîæ çàçíà-
÷åíî, ùî Â. Áåö âïåðøå îïèñàâ åíòîð³íàëüí³ îñòðî-
âè – ³íøèé ïðèêëàä ïîøèðåíî¿ ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ 
êîðè. ², íàðåøò³, çãàäóºòüñÿ ï³îíåðñüêå òâåðä-
æåííÿ Â. Áåöà ùîäî êëàñòåðíîãî ðîçòàøóâàííÿ ã³-
ãàíòñüêèõ ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â ïåðâèííî¿ ðóõîâî¿ êîðè.
Çàãàëîì, ïåðåë³ê ñïîñòåðåæåíü Â. Áåöà, ñóãîëîñíèõ ³äå¿ 
ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ ìîçêó, âêëþ÷àº îïèñàííÿ òðüîõ 
öèòîàðõ³òåêòîí³÷íèõ ôåíîìåí³â êîðè ³ ìàêðîñêîï³÷íîãî 
â³äïîâ³äíèêà îäíîãî ³ç íèõ – åíòîð³íàëüíî¿ ãîðáèñòîñò³.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: íåéðîá³îëîã³ÿ, íåéðîííà äîêòðèíà, ìî-
äóëüíà îðãàí³çàö³ÿ ìîçêó, ê³ðêîâà êîëîíêà, åíòîð³-
íàëüí³ îñòðîâè, êë³òèíè Áåöà, Âîëîäèìèð Áåö.

Âñòóï

Ñó÷àñíå ðîçóì³ííÿ áóäîâè ³ ôóíêö³¿ ìîçêó 
´ðóíòóºòüñÿ íà íåéðîíí³é äîêòðèí³, êîòðà âè-
çíà÷àº åëåìåíòàðíîþ ôóíêö³îíàëüíîþ îäèíè-
öåþ ìîçêó íåðâîâó êë³òèíó, àáî íåéðîí (Yuste, 
2015). Ï³äâàëèíè öüîãî ïåðåêîíàííÿ çàêëàëè 
íåéðîã³ñòîëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ äðóãî¿ ïîëîâè-
íè 19-ãî ñòîë³òòÿ, ñåðåä ÿêèõ îäíèìè ç íàé-
â³äîì³øèõ áóëè ïðàö³ Âîëîäèìèðà Áåöà (Betz, 
1874, 1881). Â íèõ àâòîð, çàâäÿêè âëàñí³é ìå-
òîäèö³ ô³êñàö³¿, ì³êðîòîìóâàííÿ ³ ôàðáóâàííÿ 
çð³ç³â ìîçêó êàðì³íîì (Betz, 1873), êð³ì ³í-

øîãî, âïåðøå îïèñàâ òàê³ ìîðôîëîã³÷í³ ôåíî-
ìåíè ìîçêó, ÿê åíòîð³íàëüí³ îñòðîâè (Medve-
diev et al, 2023), ã³ãàíòñüê³ ï³ðàì³äí³ íåéðîíè 
ðóõîâî¿ êîðè (Ramon y Cajal, 1899–1900; von 
Economo, 2009 a) ³ ã³ãàíòñüê³ âåðåòåíîïîä³áí³ 
íåéðîíè (Medvediev et al, 2024).

Íà äàíèé ÷àñ ââàæàºòüñÿ çàãàëüíîâèçíà-
íèì, ùî äëÿ á³ëüøîñò³ ñòðóêòóð ãîëîâíîãî 
ìîçêó õàðàêòåðíà ïðîñòîðîâà ³ ôóíêö³îíàëüíà 
êëàñòåðèçàö³ÿ, àáî ìîäóëüíà îðãàí³çàö³ÿ, êîò-
ðà âèÿâëÿºòüñÿ ó ïðèñóòíîñò³ ò³ñíî ïîâ’ÿçà-
íèõ ì³æ ñîáîþ ïîâòîðþâàíèõ ó ïðîñòîð³ ãðóï 
íåéðîí³â – êëàñòåð³â, ÷è ìîäóë³â (Casanova 
and Casanova, 2019; Barbas et al, 2022; Lara-
González et al, 2022). Ìàáóòü, äîö³ëüí³ñòü ³ñíó-
âàííÿ öüîãî ôåíîìåíó ñë³ä øóêàòè ó ³íæåíåð-
í³é, ê³áåðíåòè÷í³é ³ òîïîëîã³÷í³é ïëîùèíàõ.

Îäíîñêëàäíó ³ñòîð³þ êîíöåïö³¿ ìîäóëüíî¿ 
îðãàí³çàö³¿ ìîçêó îïèñàòè íàâðÿä ÷è ìîæëèâî: 
³äåÿ ê³ðêîâî¿ êîëîíêè ñàìà ïî ñîá³ ïðîéøëà (³ 
äàë³ òîðóº) çâèâèñòèé øëÿõ, à åìï³ðè÷í³ ñâ³ä-
÷åííÿ, ñóãîëîñí³ ìîäóëüí³é êîíöåïö³¿ çàãàëîì, 
ç’ÿâëÿëèñü ³ ðàí³øå, íàïðèêëàä, ï³ä ÷àñ äî-
ñë³äæåííÿ åíòîð³íàëüíî¿ êîðè (Naumann et al,
2018). Íåî÷³êóâàíèì ó öüîìó êîíòåêñò³ º ñïîñ-
òåðåæåííÿ Âîëîäèìèðà Áåöà: éîìó íàëåæèòü 
ïð³îðèòåò ó îïèñàíí³ êëàñòåðíî¿ áóäîâè åíòî-
ð³íàëüíî¿ êîðè (Medvediev et al, 2023), à òà-
êîæ, ÿê ìè äåìîíñòðóºìî ó ö³é ñòàòò³, — ó 
îïèñàíí³ ðàä³àðíîãî «ïó÷êóâàííÿ» àï³êàëüíèõ 
äåíäðèò³â êîðè ³ êëàñòåðíîãî ðîçòàøóâàííÿ 
ã³ãàíòñüêèõ ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â.

Ê³ðêîâ³ êîëîíêè ³ ñïîñòåðåæåííÿ Âîëîäèìèðà Áåöà
ñòîñîâíî ïó÷ê³â àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â

Íàéâ³äîì³øèì íà äàíèé ÷àñ âèðàçíèêîì 
³äå¿ ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ íåéðîííèõ ìåðåæ 
ìîçêó º çàïðîïîíîâàíà Âåðíîíîì Ìàóíò-
êàñëîì (Mountcastle, 1957, 1997, 2003) ìî-
äåëü êîëîíêîâî¿ îðãàí³çàö³¿ íîâî¿ (neocortex),
àáî îäíîð³äíî¿ êîðè (isocortex). Áàçîâèìè åëå-
ìåíòàìè ö³º¿ ìîäåë³ º òàê çâàí³ ì³í³êîëîí-
êè – ïåðïåíäèêóëÿðí³ äî çîâí³øíüî¿ ïîâåðõ-
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Öèòîàðõ³òåêòîí³÷í³ ñïîñòåðåæåííÿ Âîëîäèìèðà Áåöà, êîíòåêñòóàëüí³ ñó÷àñí³é êîíöåïö³¿

í³ êîðè ëàíöþãîâ³ ãðóïè íåéðîí³â ²²–VI-ãî
øàðó ç³ ñõîæèìè ðåàêö³ÿìè íà â³äïîâ³äíó 
çîâí³øíþ ñòèìóëÿö³þ îðãàí³çìó, ùî ó ïðèìà-
ò³â ì³ñòÿòü ïî ~80–100 êë³òèí (Mountcastle, 
1997). Ì³í³êîëîíêè ïîºäíàí³ ó ê³ðêîâ³ êî-
ëîíêè, êîòð³ âîëîä³þòü ð³çíîþ òàíãåíö³éíîþ 
ôîðìîþ, à ¿õ ä³àìåòð êîëèâàºòüñÿ ó ìåæàõ â³ä 
ê³ëüêîõ ñîòåíü ì³êðîìåòð³â äî ~2,5 ì³ë³ìåòð³â 
(Leise, 1990; Mountcastle, 1997).

Ó ñó÷àñíîìó âèãëÿä³ ìîäåëü º ðåçóëüòàòîì 
îñìèñëåííÿ òðüîõ ãðóï ñïîñòåðåæåíü: 1) öèòî-
àðõ³òåêòîí³÷íèõ (Horton and Adams, 2005; Lar-
riva-Sahd, 2014), 2) ôóíêö³îíàëüíî-òîïîãðà-
ô³÷íèõ (Mountcastle, 1957) ³ 3) íåéðîîíòîãå-
íåòè÷íèõ (Rakic, 1988, 2008, 2009; Mountcastle, 
1997; Horton and Adams, 2005; Rakic et al, 2009). 
Éìîâ³ðíî, çàâäÿêè òàêîìó ïîºäíàííþ âîíà 
çàëèøàºòüñÿ âïëèâîâîþ (Opris and Casanova, 
2014; Andersen, 2015; Martin, 2015; Snyder, 2015; 
Crandall et al, 2017; Hawkins et al, 2017; Opris 
et al, 2017; Roy, 2017; Casanova and Casanova, 
2019; Hosoya, 2019; Roe, 2019; Telnykh et al, 
2021; Baratham et al, 2022; Barbas et al, 2022), 
âèêîðèñòîâóºòüñÿ ó ëîêàë³ñòñüêîìó (Roy, 2017; 
Barwich, 2019) ³ íàâ³òü ó ïàòîô³ç³îëîã³÷íîìó 
êëþ÷³ (Opris and Casanova, 2014; Casanova and 
Casanova, 2019). Îäíàê, òðàäèö³éíî ç òèõ ÷è ³í-
øèõ ì³ðêóâàíü âîíà ñïðèéìàºòüñÿ êðèòè÷íî 
àáî ç íèçêîþ ïåðåñòîðîã ³ çàñòåðåæåíü (Jones, 
2000; Rockland and Ichinohe, 2004; Horton, 
Adams, 2005; Rakic, 2008; da Costa and Martin, 
2010; Rockland, 2010; Haueis, 2016; Robertson, 
2018; Hosoya, 2019; Haueis, 2021), ÷îãî ìè ïî-
á³æíî òîðêíåìîñÿ äàë³.

²äåÿ ê³ðêîâî¿ êîëîíêè º îäí³ºþ ³ç íàéö³êà-
â³øèõ ç òî÷êè çîðó ³ñòîð³¿ òà ô³ëîñîô³¿ íàóêè. 
Çà ñëîâàìè Ìàóíòàêñëà (Mountcastle, 2003), 
ïåðøèì òåðì³í «column» (êîëîíà, êîëîíêà) äëÿ 
ïîçíà÷åííÿ õàðàêòåðíèõ, ïåðïåíäèêóëÿðíèõ äî 
çîâí³øíüî¿ ïîâåðõí³ ìîçêó ñêóï÷åíü íåéðîí³â 
êîðè, âèêîðèñòàâ Êîíñòàíòèí ôîí Åêîíîìî 
(von Economo). Ó ñâîþ ÷åðãó, Ðàôàåëü Ëîðåíòå 
äå Íî (Lorente de No) ïðèïóñòèâ ³ñíóâàííÿ 
ðàä³àðíèõ, ì³æøàðîâèõ ëàíöþã³â íåéðîí³â, ðîç-
ãëÿäàþ÷è ¿õ ÿê îñíîâó åëåìåíòàðíî¿ ôóíêö³-
îíàëüíî¿ îäèíèö³ êîðè (Mountcastle, 2003). Çðî-
çóì³ëî, ùî, âèðàæàþ÷èñü ñëîâàìè Ìàóíòêàñ-
ëà, Ëîðåíòå äå Íî «íå ì³ã ðîçï³çíàòè ð³çê³ ïå-
ðåõîäè ó ôóíêö³îíàëüíèõ âëàñòèâîñòÿõ, ÿê³ â³ä-
îêðåìëþþòü îäíó êîëîíêó â³ä ³íøî¿» (Mount-
castle, 2003). Ó ïåâíîìó ñåíñ³ ñóãîëîñíî öüîìó,
³íøèé âèäàòíèé íåéðîìîðôîëîã, ßíîø Ñåí-

òàãîòà¿ áà÷èâ ó ³äå¿ Ëîðåíòå äå Íî ïåðåêîíàí-
íÿ ùîäî çíà÷óùîñò³ âåðòèêàëüíî¿ ëàíöþãîâî¿ 
áóäîâè íåéðîííèõ ìåðåæ êîðè áåç ôîêóñó-
âàííÿ íà ïðîáëåì³ ¿õ òàíãåíö³éíîãî óëàøòó-
âàííÿ (Szentagothai, 1975).  Âàæëèâî òàêîæ, 
ùî Ëîðåíòå äå Íî äëÿ îïèñó çàïðîïîíîâàíî¿ 
 íèì åëåìåíòàðíî¿ îäèíèö³ êîðè âæèâàâ òåð-
ì³í ç³ ñõîæîþ ãåîìåòðè÷íîþ êîíîòàö³ºþ, à 
ñàìå — «öèë³íäð» (Buxoeveden and Casanova, 
2002 b; Larriva-Sahd, 2014; Casanova and Casa-
nova, 2019). Òîìó íå äèâíî, ùî çàñàäíè÷à 
ðîëü Ëîðåíòå äå Íî ó ñòàíîâëåíí³ êîíöåïö³¿ 
ê³ðêîâî¿ êîëîíêè çàãàëüíîâèçíàíà; â³äð³çíÿ-
þòüñÿ ëèøå éîãî ïðàö³, öèòîâàí³ êîìåíòàòî-
ðàìè ó ÿêîñò³ ïåðøîäæåðåëà ö³º¿ ³äå¿: 1933-
ãî (Larriva-Sahd, 2014), 1938-ãî (Szentagothai, 
1975; Mountcastle, 1997; Buxoeveden and Ca-
sanova, 2002 b; Casanova and Casanova, 2019; 
Hosoya, 2019), 1949-ãî (Mountcastle, 2003) ³ íà-
â³òü 1921-ãî ðîêó (Rodríguez and Verkhratsky).  

Òèì íå ìåíø, ðîëü Ìàóíòêàñëà ó íàïîâ-
íåíí³ ðîçãëÿäóâàíî¿ êîíöåïö³¿ êîíêðåòíèì ô³-
ç³îëîã³÷íèì çì³ñòîì, çîêðåìà, ó ç’ÿñóâàíí³ ÷³ò-
êèõ ôóíêö³îíàëüíèõ òàíãåíö³éíèõ ãðàíèöü ê³ð-
êîâèõ êîëîíîê – º íåçàïåðå÷íîþ (Andersen, 
2015; Martin, 2015; Snyder, 2015). ² âîäíî÷àñ 
î÷åâèäíèì º é îñíîâíå ñëàáêå ì³ñöå óñ³º¿ 
êîíöåïö³¿: íà äàíèé ÷àñ íå ³ñíóº ìåòîäîëîã³÷-
íèõ ³íñòðóìåíò³â ïðÿìî¿ â³çóàë³çàö³¿ ó æèâ³é 
êîð³ ïîë³ñèíàïòè÷íèõ ôóíêö³îíàëüíèõ ëàíöþ-
ã³â íåéðîí³â, êîòð³ ñêëàäàþòü ì³í³êîëîíêó 
Ìàóíòêàñëà ÷è ðàä³àðíèé ê³ðêîâèé öèë³íäð 
Ëîðåíòå äå Íî. Ñàìå òîìó ïîøóê ìîðôîëîã³÷-
íèõ êîðåëÿò³â öüîãî ïîêè ùî óìîãëÿäíîãî óò-
âîðåííÿ º çàñàäíè÷îþ ïðîáëåìîþ êîíöåïö³¿.

Ðÿä äîñë³äíèê³â ðîçãëÿäàº ó ÿêîñò³ ìîðôî-
ëîã³÷íîãî ï³ä´ðóíòÿ ³äå¿ ê³ðêîâî¿ êîëîíêè ðàí-
í³ ñïîñòåðåæåííÿ ðàä³àðíèõ ñòð³÷êîïîä³áíèõ 
ñêóï÷åíü ò³ë íåéðîí³â, âèÿâíèõ çâè÷àéíèìè 
îãëÿäîâèìè çàáàðâëåííÿìè (Jones, 2000; Bu-
xoeveden and Casanova, 2002 a, b; Buxhoe-
veden, 2012; Casanova and Casanova, 2019), à
òàêîæ, ìåíø ÿñêðàâî, — çà äîïîìîãîþ ñó-
÷àñíî¿ åëåêòðîííî¿ ì³êðîñêîï³¿ (Larsen et al, 
2021). ²íêîëè öåé ìîðôîëîã³÷íèé ôåíîìåí 
ââàæàþòü ïîá³÷íèì íàñë³äêîì ðàä³àðíîãî îí-
òîãåíåçó êîðè, áåç ÿêîãîñü ôóíêö³îíàëüíîãî 
çíà÷åííÿ (Haueis, 2014). Íà äóìêó Casanova 
òà Casanova (2019), ïåðøå ñâ³ä÷åííÿ ïðî ³ñ-
íóâàííÿ òàêèõ ðÿä³â íåéðîí³â êîðè ãîëîâíîãî 
ìîçêó íàäàâ Ñàíòüÿãî Ðàìîí-³-Êàõàëü ó ïðàö³ 
1899-ãî ðîêó. Òàêîæ, çà ñâ³ä÷åííÿì öèõ æå 
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Â.Â. Ìåäâåäºâ, Â.Ã. ×åðêàñîâ, Â.Â. Âàñëîâè÷, Â.². Öèìáàëþê

àâòîð³â, ñïåöèô³÷íå ðàä³àðíå ðîçòàøóâàííÿ ñîì 
íåéðîí³â îïèñóâàëè von Economo òà Koskinas ó 
ïðàö³ 1925-ãî ðîêó, ùî òàêîæ ï³äòâåðäæóºòüñÿ 
îçíàéîìëåííÿì ç ðîáîòîþ Koskinas (2009).

²íøèìè ìîðôîëîã³÷íèìè àðãóìåíòàìè íà 
êîðèñòü êîëîíêîâî¿ îðãàí³çàö³¿ êîðè ââàæàþòü 
ñâîºð³äíå «ïó÷êóâàííÿ» àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â 
ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â ³ ì³ºë³í³çîâàíèõ àêñîí³â 
êîðè (Mountcastle, 1997; Buxoeveden and Casa-

nova, 2002 a, b; Rockland and Ichinohe, 2004; 
Buxhoeveden, 2012; Casanova and Casanova, 2019), 
à òàêîæ ðÿä ³ìóíîã³ñòîõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé 
òàíãåíö³éíîãî ðîçïîä³ëó íåéðîí³â (Buxoeveden 
and Casanova, 2002 a, b; Rockland and Ichinohe, 
2004; Horton and Adams, 2005; Innocenti and
Vercelli, 2010). Íàïðèêëàä, Casanova òà Casano-
va (2019) ç îïèñó Òåîäîðà Ìåéíåðòà ñïåöèô³÷-
íèõ, ñõîæèõ íà îë³âåöü ïó÷ê³â êîðòèêîïåòàëü-

Ðèñ. 1. Ïó÷êè àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â ó êîð³ ëîáîâî¿ ÷àñòêè íà àâòåíòè÷íèõ ïðåïàðàòàõ Â. Áåöà, çàáàðâëåíèõ 
êàðì³íîì (ìåòîäèêà çàáàðâëåííÿ – Betz, 1873; ìåòîäèêà ôîòîô³êñàö³¿ – Medvediev et al, 2023). à – ïðèì³ðíå 
ðîçòàøóâàííÿ ä³ëÿíêè âèêîíàííÿ ã³ñòîëîã³÷íèõ çð³ç³â, íàâåäåíèõ íà ðèñ. 1, á, çà óìîâè, ÿêùî 2-ãà ëîáîâà 
çâèâèíà ó òåðì³íîëîã³¿ Â. Áåöà â³äïîâ³äàº ñåðåäí³é ëîáîâ³é çâèâèí³ ó ñó÷àñí³é àíàòîì³÷í³é íîìåíêëàòóð³. 
á – ã³ñòîëîã³÷íèé ïðåïàðàò ³ç îòðèìàíèìè ³ çàáàðâëåíèìè Â. Áåöîì çð³çàìè ìîçêó ³ éîãî âëàñíîðó÷íèì 
ï³äïèñîì, ÿêèé (ó íàø³é ðåêîíñòðóêö³¿) ñâ³ä÷èòü: «2-ÿ Ëîáí[àÿ] ¹ 3». â, ã (ïðàâîðó÷) ³ ä – ñòð³÷êîïîä³áí³ 
ñêóï÷åííÿ ò³ë ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â çàçíà÷åíî¿ ä³ëÿíêè êîðè, à òàêîæ äîâã³ àï³êàëüí³ äåíäðèòè (÷îðí³ ñòð³ëêè) 
³ ¿õí³ ïó÷êè (á³ë³ ñòð³ëêè, ñïðÿìîâàí³ îäíà ïðîòè îäíî¿). å – ïó÷êè àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â çà çíà÷íîãî 
çá³ëüøåííÿ. Äæåðåëî ñõåìàòè÷íîãî çîáðàæåííÿ ãîëîâíîãî ìîçêó ëþäèíè, àäàïòîâàíîãî íàìè – https://
upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/e/ee/Precentral_gyrus.jpg (CC-BY-SA 3.0)
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íèõ ³ êîðòèêîôóãàëüíèõ íåðâîâèõ âîëîêîí
ïî÷èíàþòü óñþ ³ñòîð³þ êîíöåïö³¿ ìîäóëüíî¿
îðãàí³çàö³¿ êîðè. Ñòîñîâíî æ ïó÷ê³â àï³êàëü-
íèõ äåíäðèò³â — ïîïðè ñïîñòåðåæåííÿ Fifkova 
(1969) ³ von Bonin òà Mehler (1971), ïðî ÿê³ 
çãàäóþòü Peters ³ Walsh (1972) – Innocenti òà 
Vercelli (2010) çíàõîäÿòü ïåðøèé âè÷åðïíèé 
îïèñ öüîãî ìîðôîëîã³÷íîãî ôåíîìåíó ó Peters 
³ Walsh (1972) òà Fleischhauer et al (1972). Ïó÷êè 
â³çóàë³çóþòüñÿ ó ²²-ìó, ²²²-ìó ³ IV-ìó øàð³ 
êîðè, äî ñòðèæíåâèõ àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â íåé-
ðîí³â V-ãî ³ VI-ãî øàðó ó ï³àëüíîìó íàïðÿìêó 
äîëó÷àþòüñÿ àï³êàëüí³ äåíäðèòè íåéðîí³â ïî-
âåðõíåâ³øèõ øàð³â, òàê ùî ê³ëüê³ñòü äåíäðèò³â 
ó ïó÷êó ìîæå ñÿãàòè ÷îòèðíàäöÿòè, à â³äñòàíü 
ì³æ ñóñ³äí³ìè ïó÷êàìè – 50–150 ìêì (Inno-
centi and Vercelli, 2010). Ñï³ââ³äíîøåííÿ ì³æ 
òàêèìè ïó÷êàìè ³ çãàäóâàíèìè âèùå ðàä³àð-
íèìè ñòð³÷êîïîä³áíèìè ñêóï÷åííÿìè ò³ë íåé-
ðîí³â ñêëàäíå: íåéðîíè îäíîãî ñêóï÷åííÿ ìî-
æóòü íàäñèëàòè àï³êàëüí³ äåíäðèòè ó ð³çí³ 
ñóñ³äí³ ïó÷êè ³ îäèí ïó÷îê ìîæå ì³ñòèòè 
àï³êàëüí³ äåíäðèòè íåéðîí³â ð³çíèõ, ðîçòà-
øîâàíèõ ïîðÿä ðàä³àðíèõ ñêóï÷åíü (Innocenti 
and Vercelli, 2010). ² âñå æ, Innocenti òà Vercelli 
(2010) ââàæàþòü, ùî ñàìå ìîäóëÿðí³ñòü íà îñ-
íîâ³ ïó÷ê³â àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â êðàùå óâ’ÿ-
çóº ìîðôîëîã³÷í³, ôóíêö³îíàëüí³ ³ îíòîãåíå-
òè÷í³ äàí³, îòðèìàí³ äëÿ êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó.

Íà òë³ ö³º¿ ³íôîðìàö³¿ âèãëÿäàþòü ïðîâ³-
äåíö³éíèìè äåÿê³ ñïîñòåðåæåííÿ Âîëîäèìèðà 
Áåöà. Íàïðèêëàä, ó éîãî â³äîì³é ïðàö³ (Betz, 
1881, 1882) çíàõîäèìî, íà íàø ïîãëÿä, ïåð-
øèé ñåðåä â³äîìèõ îïèñ «ïó÷êóâàííÿ» àï³-
êàëüíèõ äåíäðèò³â êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó: 
àâòîð, îïèñóþ÷è ì³êðîñòðóêòóðó êîðè «äðóãî¿ 
÷àñòèíè òðåòüî¿ ëîáîâî¿ çâèâèíè» çàçíà÷àº, 
ùî ó äðóãîìó ³ òðåòüîìó øàð³ ö³º¿ ÷àñòèíè 
êîðè «ìàëåíüê³ äîâã³ ï³ðàì³äêè ç äóæå äîâ-
ãèìè âåðõîâèìè â³äðîñòêàìè, ðîçòàøîâàí³ êóï-
êàìè ïî äåê³ëüêà ðàçîì; ïðè÷îìó ÿê ñàì³ 
êë³òèíè ó öèõ êóïêàõ, òàê ³ îñîáëèâî ¿õ äîâã³ 
â³äðîñòêè ìàþòü îñîáëèâå ïîëîæåííÿ, òàê ùî 
âîíè í³áè ïåðåïë³òàþòüñÿ ì³æ ñîáîþ» (Betz, 
1881, 1882). Ñõîæó êàðòèíó çíàõîäèìî íà âèãî-
òîâëåíèõ Â. Áåöîì ïðåïàðàòàõ äðóãî¿ (ó ñó÷àñí³é 
òåðì³íîëîã³¿, ìàáóòü, ñåðåäíüî¿) ëîáîâî¿ çâè-
âèíè (ðèñ. 1). Àâòîð ïðîäîâæóº ñâ³é îïèñ, 
ïîâ³äîìëÿþ÷è, ùî «Òå æ ñàìå ìîæíà ñêàçàòè 

³ ïðî îñòð³âåöü (insula), äå òàêîæ ãðóïóþòüñÿ
ó êóïêè ìàëåíüê³ ï³ðàì³äêè ç äîâãèìè âåðõî-
âèìè â³äðîñòêàìè, à òàêîæ êë³òèíè ï’ÿòîãî 
øàðó, ñõîæ³ çà âåëè÷èíîþ ç òàêèìè æ êë³òè-
íàìè ïî÷àòêó gyrus cinguli» (Betz, 1881, 1882). 
Âàæêî ñêàçàòè, ÷è îçíà÷àº çàâåðøàëüíà ÷àñòèíà 
öüîãî ðå÷åííÿ, ùî àâòîð ìàâ íà óâàç³ íàÿâí³ñòü 
ó êîð³ îñòð³âöÿ ã³ãàíòñüêèõ âåðåòåíîïîä³áíèõ 
íåéðîí³â (Medvediev et al, 2024) ³ ãðóïóâàííÿ 
¿õ ó êëàñòåðè.

Åíòîð³íàëüí³ îñòðîâè ³ 
¿õ îïèñ Âîëîäèìèðîì Áåöîì

Åíòîð³íàëüíà êîðà º ÷àñòèíîþ íàâêîëîäàâ-
íüî¿ êîðè (periarchicortex; Stephan, 1975) ³ ðîç-
òàøîâàíà «âíóòð³øí³øå» â³ä íþõîâî¿ áîðîçíè 
³ íàâêîëîíþõîâî¿ êîðè (ðèñ. 2, à), ó çâ’ÿçêó ³ç 
÷èì, ìàáóòü, é îòðèìàëà â³äïîâ³äíó íàçâó. Ó í³é 
íà îñíîâ³ áàãàòüîõ âëàñòèâîñòåé âèîêðåìëþ-
þòü äâ³ ÷àñòèíè: ó ãðèçóí³â – ìåä³àëüíó (ìå-
ä³àëüíà åíòîð³íàëüíà êîðà — ÌÅÊ) ³ ëàòå-
ðàëüíó (ëàòåðàëüíà åíòîð³íàëüíà êîðà – ËÅÊ), 
ó ëþäèíè, â³äïîâ³äíî, – çàäíüîìåä³àëüíó (çÌÅÊ)
é ïåðåäíüîëàòåðàëüíó (ïËÅÊ) (Insausti and 
Amaral, 2012; Navarro Schroder et al, 2015; Ko-
bro-Flatmoen, Witter, 2019; Ohara et al, 2021).

Ñåðåä âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ çâ’ÿçê³â åíòîð³íàëü-
íî¿ êîðè (îãëÿíóòî Medvediev et al, 2023) íàé-
â³äîì³øèì º ïåðôîðàíòíèé øëÿõ, êîòðèé ì³ñ-
òèòü çäåá³ëüøîãî àêñîíè íåéðîí³â ²²-ãî ³ 
²²²-ãî øàðó (Xu et al, 2016; Witter et al, 2017 
b) îáîõ ÷àñòèí åíòîð³íàëüíî¿ êîðè (Witter 
et al, 1989; Ferbinteanu et al, 1999). Äëÿ 
ãëóòàìàòåðã³÷íèõ ñèíàïñ³â âîëîêîí öüîãî øëÿ-
õó ç äåíäðèòàìè êë³òèí-çåðåí ðîçòàøîâàíî¿ 
ïîðÿä çóá÷àñòî¿ çâèâèíè áóëî âïåðøå îïèñà-
íî ÿâèùå äîâãîòðèâàëî¿ ïîòåíö³àö³¿ – îäèí 
³ç íàé³ìîâ³ðí³øèõ åëåêòðîô³ç³îëîã³÷íèõ êîðå-
ëÿò³â ïàì’ÿò³ ³ íàâ÷àííÿ (Abraham et al, 2019; 
Bliss and Collingridge, 2019; Dringenberg, 2020; 
Merlo et al, 2024).

Íàéö³êàâ³øîþ îñîáëèâ³ñòþ åíòîð³íàëüíî¿ 
êîðè º êëàñòåðèçàö³ÿ íåéðîí³â ²²-ãî øàðó. 
Îïèñàíî äâà âèäè êëàñòåð³â: 1) ÌÅÊ/çÌÅÊ 
ì³ñòèòü òàê çâàí³ êëàïòèêè, óêîìïëåêòîâàí³ â 
îñíîâíîìó äð³áíèìè ï³ðàì³äíèìè íåéðîíàìè, 
òîä³ ÿê 2) äëÿ ËÅÊ/ïËÅÊ õàðàêòåðí³ òàê çâàí³ 
åíòîð³íàëüí³ îñòðîâè, âèïîâíåí³ â îñíîâíîìó 
ç³ð÷àñòèìè íåéðîíàìè. Âèÿâëåííÿ êëàïòèê³â
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îãëÿäîâèìè çàáàðâëåííÿìè ïðàêòè÷íî íåìîæ-
ëèâå ó ãðèçóí³â ³ ó ñîáàêè (Woźnicka et al, 2006), 
îäíàê, ìàáóòü, ðåàëüíå ó ëþäèíè ³ ïðèìàò³â 
(Beall and Lewis, 1992). Íàòîì³ñòü, åíòîð³íàëüí³ 
îñòðîâè âèÿâëÿþòü óæå ïðè îãëÿäîâèõ çà-
áàðâëåííÿõ (Braak, 1972) ³ ó ëþäèíè âîíè 
ìàþòü ìàêðîñêîï³÷íèé â³äïîâ³äíèê (Solodkin 

and van Hoesen, 1996; van Hoesen et al, 2000; 
Simic et al, 2005) – ñâîºð³äí³ ãîðáêè ïîâåðõí³ 
åíòîð³íàëüíî¿ êîðè.

Îñòðîâè ³ êëàïòèêè òàíãåíö³éíî ïðàêòè÷íî 
íå ïåðåêðèâàþòüñÿ, ³ñíóþòü ñïîðàäè÷í³ ñïîñ-
òåðåæåííÿ ó ëþäèíè ³ âèùèõ ññàâö³â ùîäî 
ïðèñóòíîñò³ îáîõ êëàñòåð³â ó ìåæàõ îäíîãî ïî-

Ðèñ. 2. Êë³òèíí³ ñêóï÷åííÿ (íàé³ìîâ³ðí³øå – åíòîð³íàëüí³ îñòðîâè) íà àâòåíòè÷íèõ ïðåïàðàòàõ Â. Áåöà, 
çàáàðâëåíèõ êàðì³íîì (ìåòîäèêà çàáàðâëåííÿ – Betz, 1873; ìåòîäèêà ôîòîô³êñàö³¿ – Medvediev et al, 2023). 
à – ïðèì³ðíå ðîçòàøóâàííÿ çîíè âèêîíàííÿ ã³ñòîëîã³÷íèõ çð³ç³â êîðè, ïðåäñòàâëåíèõ íà ðèñ. 2, á. á – 
ã³ñòîëîã³÷íèé ïðåïàðàò ³ç îòðèìàíèìè ³ çàáàðâëåíèìè Â. Áåöîì çð³çàìè ìîçêó ³ éîãî âëàñíîðó÷íèì ï³äïèñîì, 
ÿêèé (ó íàø³é ðåêîíñòðóêö³¿) ñâ³ä÷èòü: «Êîíåöú gyrus Ammonii». â – îäíå ³ç ïîë³â çîðó ó ä³ëÿíö³ çîâí³øíüîãî 
êðàþ êîðè ç íåéðîííèìè êëàñòåðàìè, ðîçòàøîâàíèìè íà ð³çí³é ãëèáèí³ (÷îðí³ ñòð³ëêè ð³çíî¿ äîâæèíè), 
ÿê³, íà íàø ïîãëÿä, â³äïîâ³äàþòü åíòîð³íàëüíèìè îñòðîâàì. ã – ïðèêëàä íåéðîííîãî êëàñòåðà íà ïðåïàðàò³ 
Â. Áåöà, ³äåíòè÷íîãî òèïîâîìó åíòîð³íàëüíîìó îñòðîâó. ä – ë³âèé êðàé íàâåäåíîãî íà ðèñ. 2, ã ñêóï÷åííÿ 
çà çíà÷íîãî çá³ëüøåííÿ. å – ôðàãìåíò ³íøîãî íåéðîííîãî êëàñòåðà íà ïðåïàðàò³ Â. Áåöà, ³äåíòè÷íîãî åíòî-
ð³íàëüíîìó îñòðîâó, çà çíà÷íîãî çá³ëüøåííÿ. Äæåðåëî ñõåìàòè÷íîãî çîáðàæåííÿ ãîëîâíîãî ìîçêó ëþäèíè, 
àäàïòîâàíîãî íàìè — https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Gray-Brodman-Entorhinal_Cortex_EC_.png 
(CC-BY-SA 3.0)
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ëÿ çîðó (Ramon y Cajal, 1901–1902), îäíàê, 
íàé³ìîâ³ðí³øå — íà ð³çí³é ãëèáèí³ (Beall and 
Lewis, 1992; Suzuki, Porteros, 2002; Naumann et 
al, 2016).

Îñòð³âíà êëàñòåðèçàö³ÿ ïîâåðõíåâèõ øàð³â 
õàðàêòåðíà íå ëèøå äëÿ ËÅÊ/ïËÅÊ, à é äëÿ 
êîðè ãà÷êà, ï³äñòàâêè, ïðåï³äñòàâêè ³ ïðèï³ä-
ñòàâêè (Hevner and Wong-Riley, 1992; Heinsen 
et al, 1994; von Economo, 2009 b; Insausti and 
Amaral, 2012; Ding, 2013; Insausti et al, 2017), 
à òàêîæ äëÿ áàãàòüîõ ³íøèõ ä³ëÿíîê êîðè ãî-
ëîâíîãî ìîçêó òèõ âèä³â ññàâö³â, êîòð³ íå âè-
êîðèñòîâóþòüñÿ ó åêñïåðèìåíòàëüí³é ìåäè-
öèí³ (Hof and van der Gucht, 2009; Butti and 
Hof, 2010; Butti et al, 2014; Raghanti et al, 2015, 
2019; îãëÿíóòî Medvediev et al, 2023).

Åíòîð³íàëüíà êîðà, çîêðåìà, ÌÅÊ íàé-
á³ëüø â³äîìà íàÿâí³ñòþ ó í³é áàãàòüîõ êë³òèí 
íàâ³ãàö³éíî¿ ñèñòåìè ìîçêó, íàïðèêëàä, – àê-
òóàë³çîâàíèõ Íîáåë³âñüêîþ ïðåì³ºþ 2014-ãî
ðîêó êë³òèí ðåø³òêè (Hafting et al, 2005; Fyhn
et al, 2007). Ö³ íåéðîíè äåìîíñòðóþòü ìàêñè-
ìàëüíó àêòèâí³ñòü ïðè ïðîõîäæåíí³ ¿õ íî-
ñ³ºì îñîáëèâèõ çîí ïëîùèíè ëîêîìîö³¿ –
âóçë³â ðåø³òêè, óòâîðåíî¿ âåðøèíàìè óÿâíèõ-
ïðàâèëüíèõ òðèêóòíèê³â, ç³áðàíèõ ó ãåêñàãî-
íàëüí³ ô³ãóðè (Moser et al, 2017). Íà äàíèé ÷àñ 
ìîæíà ç ïåâíèìè ïåðåñòîðîãàìè ñòâåðäæóâàòè 
³ñíóâàííÿ ñõîæîãî ìåõàí³çìó ìåòðèçàö³¿ îòî-
÷åííÿ ³ ó ëþäèíè (îãëÿíóòî Medvediev et 
al, 2023).

Ôóíêö³ÿ åíòîð³íàëüíèõ îñòðîâ³â çàëèøàº-
òüñÿ íåâèâ÷åíîþ. Â³äîìî (íàâîäèìî ëèø îê-
ðåì³ ïðàö³), ùî ËÅÊ/ïËÅÊ áåðå ó÷àñòü ó îá-
ðîáö³ íþõîâî¿ (Bitzenhofer et al, 2022) ³ çà-
ïàì’ÿòîâóâàíí³ ïîºäíàíî¿ ç íåþ ³íôîðìàö³¿ 
(Persson et al, 2022; Liu et al, 2023), ó àñîö³àö³¿ 
íþõîâî¿ ³ ñëóõîâî¿ ³íôîðìàö³¿ (Wu et al, 2023), 
ó çàïàì’ÿòîâóâàíí³ ³ â³äòâîðåíí³ ïðîñòîðîâî-
çàáàðâëåíî¿ (Luo et al, 2022; Huang et al, 2023)
³ òåìïîðàëüíî¿ ³íôîðìàö³¿ (Tsao et al, 2018; 
Bellmund et al, 2019, 2020; Yu et al, 2021), ó
ïîºäíàíí³ ïðîñòîðîâî¿ ³ òåìïîðàëüíî¿ ³íôîð-
ìàö³¿ (Wang et al, 2024), ó ñóá’ºêòèâ³çàö³¿ 
ïðîñòîðîâî¿ ³íôîðìàö³¿ (îãëÿíóòî Medvediev 
et al, 2023) ³ ó ôîðìóâàíí³ ïðîñòîðîâî-÷àñîâî¿ 
ìàïè ïåðåæèòèõ ïîä³é (Bellmund et al, 2019; 
Montchal et al, 2019; Bellmund et al, 2020),
ó âðàõóâàíí³ çì³í ñåðåäîâèùà ïîâåä³íêè (Wit-
ter et al, 2017 a; Doan et al, 2019) ³ ó ãíó÷êîñò³ 
ïîâåä³íêîâèõ ñòðàòåã³é (Yun et al, 2023), ó  
îäíîðàçîâîìó çàïàì’ÿòîâóâàíí³ íåïðîñòîðîâî¿ 

³íôîðìàö³¿ (Dorian et al, 2024), ó ìåõàí³çìàõ 
åï³çîäè÷íî¿ (Bellmund et al, 2020, Vandrey et 
al, 2020; Takehara-Nishiuchi, 2022; Huang et 
al, 2023; Tozzi et al, 2024) ³ ñîö³àëüíî¿ (Dang 
et al, 2022; Lopez-Rojas et al, 2022) ïàì’ÿò³, ó 
øâèäêîìó â³äòâîðåíí³ ³íôîðìàö³¿ â óìîâàõ 
àíàëîã³÷íîãî êîíòåêñòó (Pilkiw et al, 2022), 
ó âèÿâëåíí³ çíàéîìîñò³ ïîä³¿ (Mahnke et al, 
2021), ó çàïàì’ÿòîâóâàíí³ ñòðàõó (East Jr et al, 
2021; Liu et al, 2023), ó âèäîáóâàíí³ ³ç ïàì’ÿò³ 
äîñâ³äó çàãðîçè ³ ó çá³ëüøåíí³ ïîâåä³íêîâî¿ àê-
òèâíîñò³ ó â³äïîâ³äü íà ïîÿâó ³íôîðìàö³¿ ïðî
çàãðîçó (Hisey et al, 2023), ó ôîðìóâàíí³ ïðî-
ñòîðîâèõ êîðåëÿò³â õàð÷îâî¿ ïîâåä³íêè (Aze-
vedo et al, 2019) ³ ó ôîðìóâàíí³ ïðîñòîðîâî-
îá’ºêò-àñîö³éîâàíèõ (Issa et al, 2024) ÷è 
îá’ºêò-àñîö³éîâàíèõ (Jun et al, 2024) ìåðåæå-
âèõ êîðåëÿò³â âèíàãîðîäè. Nilssen et al (2019) 
ïðèïóñêàþòü íàÿâí³ñòü ó ËÅÊ ñõîæî¿ ç ÌÅÊ 
íåéðîííî¿ ìåðåæ³ ³ êë³òèí ç ïîä³áíîþ äî êë³-
òèí ðåø³òêè àêòèâí³ñòþ, êîòð³ çàáåçïå÷óþòü 
ìåòðèçàö³þ ñïåöèô³÷íî¿ äëÿ ËÅÊ ³íôîðìàö³¿ 
ïðî îòî÷åííÿ ³ ïðî ì³ñöå íîñ³ÿ öèõ êë³òèí ó 
íüîìó. Á³ëüø òîãî, íåéðîíè ËÅÊ ïðÿìî âïëè-
âàþòü íà àêòèâí³ñòü ìåðåæ ÌÅÊ, çàáåçïå÷óþ-
÷è òàêèì ÷èíîì ôóíêö³îíàëüíó ³íòåãðàö³þ öèõ 
äâîõ ÷àñòèí êîðè (Vandrey et al, 2022).

Ðîëü åíòîð³íàëüíî¿ êîðè, çîêðåìà ËÅÊ/
ïËÅÊ, ó ïàòîëîã³¿ ìîçêó íàé´ðóíòîâí³øå äîñ-
ë³äæåíà ó âèïàäêó õâîðîáè Àëüöãåéìåðà (Kobro-
Flatmoen et al, 2021; Olajide et al, 2021; Lee 
et al, 2022; Tran et al, 2022), îäíàê, íå îáìå-
æóºòüñÿ öèì çàõâîðþâàííÿì (Braden and Riec-
ken, 2019; Guida et al, 2022; Kringel et al, 
2023). Õî÷à, âèñíîâîê ñòîñîâíî çàëåæíîãî â³ä 
õâîðîáè Àëüöãåéìåðà çìåíøåííÿ íåéðîííî¿ 
ïîïóëÿö³¿ åíòîð³íàëüíî¿ êîðè ï³äâàæóºòüñÿ ðÿ-
äîì ôðàãìåíòàðíèõ äàíèõ ñòîñîâíî â³êîâî¿ äè-
íàì³êè ö³º¿ íåéðîííî¿ ïîïóëÿö³¿ (îãëÿíóòî Med-
vediev et al, 2023).

Ïîâåðòàþ÷èñü äî îñíîâíîãî ïèòàííÿ íàøî¿
ñòàòò³, â³äì³òèìî, ùî íà äóìêó äåÿêèõ àâòîð³â 
(Naumann et al, 2018), êëàñòåðèçàö³ÿ íåéðîí-
íîãî ñêëàäó åíòîð³íàëüíî¿ êîðè – ÷è íå ïåðøå 
â ³ñòîðè÷íîìó ïëàí³ ñâ³ä÷åííÿ íà êîðèñòü 
ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ ìîçêó. Íå çàïåðå÷óþ÷è 
öþ äóìêó, âñå æ â³äì³òèìî, ùî êîíöåïö³ÿ 
ìîäóëüíî¿ áóäîâè áóëà á íåìèñëèìîþ ïîçà 
íåéðîííîþ òåîð³ºþ, à òîìó ñàìå ï³îíåðñüêå 
öèòîàðõ³òåêòîí³÷íå ñïîñòåðåæåííÿ Âîëîäèìè-
ðà Áåöà ùîäî êëàñòåðèçàö³¿ íåéðîí³â åíòîð³-
íàëüíî¿ êîðè ñë³ä ââàæàòè ó öüîìó ñåíñ³ ïð³î-
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ð³òåòíèì (Medvediev et al, 2023). Çîêðåìà, 
Â. Áåö ïîâ³äîìëÿº, ùî «ê³íåöü àììîíîâî¿ çâè-
âèíè ³ âåñü ê³íåöü ñêðîíåâî¿ ÷àñòêè (polus tem-
poralis) ìàþòü òó îñîáëèâ³ñòü, ùî ó íèõ ï³ðà-
ì³äêè òðåòüîãî øàðó, êð³ì ñâîãî ì³ñöÿ, ïîì³-
ùàþòüñÿ ùå áåçïîñåðåäíüî ï³ä ïåðøèì øàðîì. 
Òóò âîíè ðîçòàøîâóþòüñÿ ö³ëêîì ñâîºð³äíî âå-
ëèêèìè êðóãëèìè êóïêàìè, ÿê³ ïåðåáóâàþòü 
íà çíà÷í³é â³ääàë³ îäíà â³ä îäíî¿. Ï³ðàì³äàëü-
í³ êë³òèíè öèõ êóïîê ðîçòàøîâóþòüñÿ ó íàé-
ð³çíîìàí³òí³øèõ íàïðÿìêàõ îäíà äî îäíî¿, íà-
ïðÿìêàõ, ñõîæèõ ç íàïðÿìêàìè ðÿä³â íèòîê 
ó êëóáêó, òîìó ÿ õî÷ó ¿õ íàçâàòè êëóáî÷êàìè 
ê³ðêè (glomerula corticalia)» (Betz, 1881, 1882).

Íàì âäàëîñÿ â³äøóêàòè ñåðåä êîëåêö³¿ ïðå-
ïàðàò³â Â. Áåöà òàê³, ÿê³ â³äíåñåí³, çã³äíî ç éî-
ãî âëàñíîðó÷íèì ï³äïèñîì, äî ä³ëÿíêè «ê³íöÿ 
Àììîíîâî¿ çâèâèíè», ³ ñàìå íà öèõ ïðåïàðà-
òàõ ìè çíàéøëè íåéðîíí³ êëàñòåðè, ³äåíòè÷í³ 
îïèñàíèì àâòîðîì (ðèñ. 2; Medvediev et al, 
2023). Òå, ùî glomerula corticalia Â. Áåöà â³äïî-
â³äàþòü ñó÷àñíîìó ïîíÿòòþ åíòîð³íàëüíèõ îñò-
ðîâ³â, ìîæíà ëåãêî áà÷èòè ³ç ïðàöü, ÿê³ ñêëà-
äàþòü ³ñòîðè÷íèé ðÿä âèçíàííÿ öüîãî ñâ³ä-
÷åííÿ (Ramon y Cajal, 1901–1902; Stephan, 
1975; Amaral et al, 1987; Insausti et al, 1995). 
Ïîð³âíÿííÿ çíàéäåíèõ íàìè íà ïðåïàðàòàõ 
«ê³íöÿ Àììîíîâî¿ çâèâèíè» êëàñòåð³â (ðèñ. 2, 
â, ã) ç ÷èñëåííèìè ³ëþñòðàö³ÿìè åíòîð³íàëü-
íèõ îñòðîâ³â ó ñó÷àñíèõ, öèòîâàíèõ íàìè 
âèùå òåìàòè÷íèõ ïðàöÿõ ïîçáàâëÿº ñóìí³â³â 
ùîäî ¿õ îçíà÷åííÿ. Òèì íå ìåíø, â³äì³òèìî, 
ùî íà ïðåäñòàâëåíèõ íà ðèñ. 2 ³ íàâåäåíèõ 
ó ïðàö³ Medvediev et al (2023) ïðåïàðàòàõ çà 
âèêîðèñòàíîãî Â. Áåöîì ìåòîäó çàáàðâëåííÿ 
â³çóàë³çîâàíî ïåðåâàæíî êðóïí³ íåéðîíè ³, êð³ì 
òîãî, òðèâèì³ðíà ôîðìà åíòîð³íàëüíèõ îñò-
ðîâ³â ëþäèíè íå ñôåðè÷íà (Simic et al, 2005). 
Òîìó, ÿêùî âèÿâëåí³ íàìè ó Â. Áåöà íåéðîíí³ 
êëàñòåðè â³äïîâ³äàþòü åíòîð³íàëüíèì îñòðî-
âàì, â³äîáðàæåí³ íà çð³ç³ êîæíîãî ç íèõ íåé-
ðîíè ìàëè á ñêëàäàòè ëèø íåâåëèêó ÷àñòèíó 
óñ³º¿ íåéðîííî¿ ïîïóëÿö³¿ êîæíîãî â³äïîâ³äíîãî 
îñòðîâà. Îòæå ð³çíèöÿ ì³æ âèäèìîþ ê³ëüê³ñòþ 
íåéðîí³â ó êëàñòåðàõ íà ïðåïàðàòàõ Â. Áåöà, ³ 
âñòàíîâëåíîþ ñó÷àñíèìè ìåòîäàìè ê³ëüê³ñòþ 
íåéðîí³â ó îäíîìó åíòîð³íàëüíîìó îñòðîâ³ ëþ-
äèíè – 400–500 òèñ. (Simic et al, 2005) – íå 
ñâ³ä÷èòü ïðî ïîìèëêîâ³ñòü ³äåíòèô³êàö³¿ êë³-
òèííèõ ñêóï÷åíü, íàâåäåíèõ íà ðèñ. 2 ³ ó 
ïðàö³ Medvediev et al (2023), ÿê åíòîð³íàëüíèõ 
îñòðîâ³â. Òàêîæ, îñòðîâè åíòîð³íàëüíî¿ êîðè 

ëþäèíè ìîæóòü ³ íå äîïîâíþâàòèñÿ ãîðáàìè 
¿¿ ïîâåðõí³ (Simic et al, 2005), òîìó â³äñóòí³ñòü 
òàêîãî ïîºäíàííÿ íà äîñë³äæåíèõ íàìè ïðå-
ïàðàòàõ Â. Áåöà òåæ íå ï³äâàæóº âèñíîâêó, 
ùî âèÿâëåí³ êëàñòåðè (ðèñ. 2; Medvediev et al, 
2023) â³äïîâ³äàþòü åíòîð³íàëüíèì îñòðîâàì. 
Íàðåøò³, îñê³ëüêè Â. Áåö íå ïîâ³äîìëÿâ ïðî 
ì³æâèäîâ³ ³ â³êîâ³ äîñë³äæåííÿ ôåíîìåíó 
glomerula corticalia, îïèñàíîãî íèì ó «ê³íö³ Àì-
ìîíîâî¿ çâèâèíè», òîáòî, åíòîð³íàëüíèõ îñò-
ðîâ³â – ó íàñ íåìàº ï³äñòàâ ñóìí³âàòèñÿ ó 
òîìó, ùî íàÿâíèé ñåðåä êîëåêö³¿ éîãî ïðåïà-
ðàò³â ìàòåð³àë ö³º¿ ÷àñòèíè ìîçêó íàëåæèòü 
äîðîñë³é ëþäèí³.

Â. Áåö, àíàë³çóþ÷è áóäîâó ìîçêó ïàö³ºíòà 
Ìîòåÿ, ÿêèé, çà ñëîâàìè àâòîðà, ñòðàæäàâ 
³ä³îò³ºþ, íàäàº òàêîæ ïåðøèé, îðèã³íàëüíèé ³ 
âëó÷íèé îïèñ â³äîìîãî çàðàç (Solodkin and van 
Hoesen, 1996; van Hoesen et al, 2000; Simic et al, 
2005) ìàêðîñêîï³÷íîãî â³äïîâ³äíèêà åíòîð³-
íàëüíèõ îñòðîâ³â – åíòîð³íàëüíî¿ ãîðáèñòîñ-
ò³, ÿêà, çà éîãî ïîð³âíÿííÿì «ÿâëÿº ñîáîþ 
âèãëÿä çåðåí ðèá’ÿ÷î¿ ³êðè, îäíå á³ëÿ îäíîãî 
ðîçòàøîâàíèõ» (B etz, 1881, 1882). Çàãàëüíå æ 
íà äàíèé ÷àñ ïåðåêîíàííÿ (van Hoesen et al, 
2000; imic et al, 2005; Witter et al, 2017 a) ïîëÿ-
ãàº ó òîìó, ùî åíòîð³íàëüíó ãîðáèñò³ñòü ïåð-
øèì îïèñàâ Ãóñòàâ Ðåòö³óñ ó ïðàö³ 1896-ãî 
ðîêó, ïîð³âíÿâøè ¿¿ ç ïîâåðõíåþ øê³ðè äå-
ÿêèõ àìô³á³é (van Hoesen et al., 2000). Äî
ðå÷³, ïîðÿä ç îïèñîì åíòîð³íàëüíî¿ ãîðáèñ-
òîñò³ Â. Áåö íàâîäèòü ö³êàâó äóìêó ñòîñîâíî 
ì³ºëîàðõ³òåêòîí³÷íî¿ ïðèðîäè ³íøî¿ ìàêðîñêî-
ï³÷íî¿ õàðàêòåðèñòèêè ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ 
åíòîð³íàëüíî¿ êîðè — â³äîìî¿ óæå íà òîé ÷àñ 
á³ëî¿ ñ³ò÷àñòî¿ ðå÷îâèíè (Àðíîëüäà).

Îòæå çàãàëîì, íà íàø ïîãëÿä, ðàíí³ ìàêðî-
ñêîï³÷í³ ñïîñòåðåæåííÿ Ôð³äð³õà Àðíîëüäà ³
Ãóñòàâà Ðåòö³óñà ñòîñîâíî åíòîð³íàëüíî¿ êîðè
(Naumann et al, 2018) íå âàðòî ââàæàòè ïåðøî-
ñâ³ä÷åííÿìè íà êîðèñòü ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ 
ëþäñüêîãî ìîçêó, òîä³ ÿê íåéðîã³ñòîëîã³÷íèé
îïèñ åíòîð³íàëüíèõ îñòðîâ³â Â. Áåöîì º ïð³î-
ðèòåòíèì ó öüîìó ïèòàíí³.

Êëàñòåðèçàö³ÿ ïåðâèííî¿ ðóõîâî¿ êîðè 
³ ¿¿ îïèñ Âîëîäèìèðîì Áåöîì

Ó êîíòåêñò³ ðîçãëÿäóâàíî¿ ïðîáëåìàòèêè íå 
ìîæíà ìèíóòè óâàãîþ òàêîæ ³ òîé ôàêò, ùî 
Âîëîäèìèð Áåö âïåðøå îïèñàâ êëàñòåðèçàö³þ 
ïåðâèííî¿ ðóõîâî¿ êîðè, ïîâ³äîìëÿþ÷è ïðî 
ãí³çäîâå ãðóïóâàííÿ ã³ãàíòñüêèõ ï³ðàì³ä (êë³òèí 
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Öèòîàðõ³òåêòîí³÷í³ ñïîñòåðåæåííÿ Âîëîäèìèðà Áåöà, êîíòåêñòóàëüí³ ñó÷àñí³é êîíöåïö³¿

Áåöà) ó V øàð³ (ðèñ. 3). Çà éîãî ñïîñòåðåæåí-
íÿìè, ãí³çäà, â çàëåæíîñò³ â³ä òàíãåíö³éíîãî 

ðîçòàøóâàííÿ, ìîæóòü ì³ñòèòè â³ä îäí³º¿ äî ñåìè 
òàêèõ êë³òèí (Betz, 1874; Betz, 1881, 1882), à â³ä-

Ðèñ. 3. Êëàñòåðèçàö³ÿ ã³ãàíòñüêèõ ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â (êë³òèí Áåöà) íà éîãî àâòåíòè÷íèõ ïðåïàðàòàõ,
çàáàðâëåíèõ êàðì³íîì (ìåòîäèêà çàáàðâëåííÿ – Betz, 1873; ìåòîäèêà ôîòîô³êñàö³¿ – Medvediev et al,
2023). à – ïåðâèííà ðóõîâà êîðà ëþäèíè (ïåðåäöåíòðàëüíà çâèâèíà, çàðèñîâàíî ñ³ðèì) ç äîâ³ëüíî îáðàíèì 
ì³ñöåì âèêîíàííÿ çð³ç³â êîðè, ïðåäñòàâëåíèõ íà ðèñ. 2, á. á – ã³ñòîëîã³÷í³ ïðåïàðàòè ³ç îòðèìàíèìè ³ 
çàáàðâëåíèìè Â. Áåöîì çð³çàìè ìîçêó ³ éîãî âëàñíîðó÷íèìè ï³äïèñàìè, ÿê³ (ó íàø³é ðåêîíñòðóêö³¿) ñâ³ä÷àòü 
«Ïåð. Ö[…] Ë ¹ 6» ³ «Ï. Ö. Èç. α îñåâîé îòðî[…] […] ¹ 11» ³ íà íàø ïîãëÿä, âêàçóþòü íà ïðèíàëåæí³ñòü 
ìàòåð³àëó äî ïåðåäöåíòðàëüíî¿ çâèâèíè. â, ä ³ º – îãëÿäîâ³ ì³êðîôîòîãðàìè, îòðèìàí³ ³ç ïðåäñòàâëåíèõ 
íà ðèñ. 3, á çð³ç³â êîðè ç ïðèñóòí³ìè ã³ãàíòñüêèìè ï³ðàì³äíèìè íåéðîíàìè (âêàçàí³ ÷îðíèìè ñòð³ëêàìè), 
ðîçòàøîâàíèìè äð³áíèìè êëàñòåðàìè, àáî ãí³çäàìè (íà ðèñ. 3, â ïîçíà÷åíî ñèìâîëîì «*»). ã, å – êëàñòåð 
ã³ãàíòñüêèõ ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â (âêàçàí³ ÷îðíèìè ñòð³ëêàìè), ïîçíà÷åíèé íà ðèñ. 3, â, çà ñåðåäíüîãî (ã) 
³ çíà÷íîãî (å) çá³ëüøåííÿ. Äæåðåëî ñõåìàòè÷íîãî çîáðàæåííÿ ãîëîâíîãî ìîçêó ëþäèíè, àäàïòîâàíîãî íà-
ìè – https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/e/ee/Precentral_gyrus.jpg (CC-BY-SA 3.0)
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ñòàíü ì³æ ãí³çäàìè – ìîæå ñêëàäàòè â³ä 0,3 äî 
0,7 ìì (Betz, 1874). Ç íà÷óù³ñòü öüîãî ñâ³ä÷åííÿ 
ó êîíòåêñò³ ðîçãëÿäóâàíî¿ òåìè âàãîì³øàº, ÿêùî 
ïðèãàäàòè, ùî ó V øàð³ ïåðâèííî¿ ðóõîâî¿ êîðè 
íàâêîëî êë³òèí Áåöà ãðóïóþòüñÿ ³íø³ íåéðîíè 
(Scheibel et al, 1974; Meyer, 1987), ùîïðàâäà, 
òàê³ ñêóï÷åííÿ íå â³äïîâ³äàþòü êîëîíêîâèì 
àãðåãàòàì ïîâåðõíåâ³øîãî, ²²²-ãî øàðó ö³º¿ æ 
÷àñòèíè êîðè (Meyer, 1987; Mo untcastle, 1997).

Âèñíîâêè. Ñó÷ àñíå ðîçóì³ííÿ ôóíêö³¿ ìîç-
êó ´ðóíòóºòüñÿ íà ïåðåêîíàíí³ ùîäî âèçíà-
÷àëüíî¿ ðîë³ îñíîâíèõ éîãî êë³òèí – íåéðî-
í³â, ïîºäíàíèõ, çàçâè÷àé, ó ð³çíîìàí³òí³ ïîâòî-
ðþâàí³ ìîäóë³. ×è  íå íàéâ³äîì³øèì âèðàçíè-
êîì òàêî¿ òî÷êè çîðó º çàïðîïîíîâàíà Âåð-
íîíîì Ìàóíòêàñëîì êîíöåïö³ÿ ê³ðêîâî¿ êî-
ëîíêè. Áóäó÷è ðåçóëüòàòîì îñìèñëåííÿ öèòî-
àðõ³òåêòîí³÷íèõ, ôóíêö³îíàëüíî-òîïîãðàô³÷íèõ ³
íåéðîîíòîãåíåòè÷íèõ ñïîñòåðåæåíü, öÿ êîí-
öåïö³ÿ çàëèøàºòüñÿ âïëèâîâîþ, õî÷à é íå ïî-
çáàâëåíà çåðåí ñêåïòè÷íîãî ñïðèéíÿòòÿ. Ïåðøî-
íàòõíåííèêîì ³äå¿ ê³ðêîâî¿ êîëîíêè ââàæàþòü 
Ðàôàåëÿ Ëîðåíòå äå Íî, ÿêèé çàïðîïîíóâàâ 
ïîíÿòòÿ åëåìåíòàðíî¿ ôóíêö³îíàëüíî¿ îäèíèö³ 
êîðè – óìîãëÿäíî¿ ðàä³àðíî¿ ñóêóïíîñò³ ì³-
êðîëàíöþã³â íåéðîí³â ê³ëüêîõ øàð³â, íàçâàíî¿ 
íèì «öèë³íäðîì». Êð³ì â³äîìîãî ç ðàíí³õ ðî-
á³ò ôåíîìåíó ðàä³àðíèõ ñòð³÷êîïîä³áíèõ ñêóï-
÷åíü íåéðîí³â, âàæëèâèì ìîðôîëîã³÷íèì êî-
ðåëÿòîì êîíöåïö³¿ ê³ðêîâî¿ êîëîíêè ââàæàþòü 
«ïó÷êóâàííÿ» àï³êàëüíèõ äåíäðèò³â ï³ðàì³äíèõ 
íåéðîí³â. Íà íàø ïîãëÿä, ñàìå Âîëîäèìèð 
Áåö íàäàâ ïåðøèé îïèñ öüîãî ìîðôîëîã³÷íîãî 
ÿâèùà, ïðè÷îìó ÿê äëÿ îäíîð³äíî¿, òàê ³ äëÿ
ð³çíîð³äíî¿ êîðè. ²íøèìè äâîìà ñïîñòåðåæåí-
íÿìè Â. Áåöà, êîìïë³ìåíòàðíèìè êîíöåïö³¿ 
ìîäóëüíî¿ áóäîâè ìîçêó, º åíòîð³íàëüí³ îñò-
ðîâè ð³çíîð³äíî¿ êîðè ³ êëàñòåðèçàö³ÿ ã³ãàíò-
ñüêèõ ï³ðàì³äíèõ íåéðîí³â îäíîð³äíî¿, ïåð-
âèííî¿ ðóõîâî¿ êîðè. Çàãàëîì, ïåðåë³ê ñïîñòå-
ðåæåíü Â. Áåöà, êîíòåêñòóàëüíèõ ñó÷àñí³é 
êîíöåïö³¿ ìîäóëüíî¿ îðãàí³çàö³¿ ìîçêó, âêëþ-
÷àº îïèñàííÿ òðüîõ öèòîàðõ³òåêòîí³÷íèõ ôåíî-
ìåí³â êîðè ³ ìàêðîñêîï³÷íîãî â³äïîâ³äíèêà 
îäíîãî ³ç íèõ — åíòîð³íàëüíî¿ ãîðáèñòîñò³.

Àâòîðè âèñëîâëþþòü ïîäÿêó äîöåíòó êàôåäðè 
îïèñîâî¿ òà êë³í³÷íî¿ àíàòîì³¿ Íàö³îíàëüíîãî 
ìåäè÷íîãî óí³âåðñèòåòó ³ìåí³ Î.Î. Áîãîìîëüöÿ 
Ì.À. Áåçøòàíüêó – çà äîïîìîãó ó îðãàí³çàö³¿ 

ðîáîòè ç íåéðîã³ñòîëîã³÷íîþ êîëåêö³ºþ Âîëîäè-
ìèðà Áåöà, ãîëîâíîìó á³áë³îãðàôó â³ää³ëó íàóêî-
âî¿ á³áë³îãðàô³¿ Íàö³îíàëüíî¿ íàóêîâî¿ ìåäè÷íî¿ 
á³áë³îòåêè Óêðà¿íè Ë.². Ñàì÷óê – çà íåîö³íåííó 
äîïîìîãó ó â³äíàéäåíí³ ïîâíîòåêñòîâèõ ïðèì³ð-
íèê³â çãàäóâàíèõ ó ö³é ñòàòò³ ïðàöü Âîëîäèìèðà 
Áåöà, à òàêîæ À.Â. Ìåäâåäºâ³é çà äîïîìîãó ó 
ï³äãîòîâö³ ðèñóíê³â ñòàòò³.

Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî 
â³äñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â ó áóäü-ÿê³é 
ôîðì³; ñòàòòÿ íå áóëà ³ íå áóäå ïðåäìåòîì 
êîìåðö³éíîãî ³íòåðåñó ÷è âèíàãîðîäè.
Ô³íàíñóâàííÿ. Öå äîñë³äæåííÿ íå îòðèìóâàëî 
áóäü-ÿêîãî êîíêðåòíîãî ãðàíòó â³ä ô³íàíñóþ÷èõ 
óñòàíîâ ó äåðæàâíîìó, êîìåðö³éíîìó àáî íå-
êîìåðö³éíîìó ñåêòîðàõ.
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Modern neurobiology is based on the neuron doctrine, 
recognizing the main substrate of brain function as a 
network of neurons organized into numerous spatial 
and/or functional clusters – modules. The best-known 
illustration of this structural principle is Mountcastle’s 
concept of the columnar organization of the cortex, the 
emergence of which is associated with the idea of the 
vertical cortical cylinder by Lorente de No and a number 
of complementary cytoarchitectonic, electrophysiologi-
cal, and neuroontogenetic data. In the proposed article, 
we present important cytoarchitectonic Betz’s observa-
tions, which, from the perspective of modernity, il-
lustrate the modular principle of brain organization. 
In particular, we demonstrate that Betz provided the 
first description of the «bundling» of cortical pyramidal 
neurons apical dendrites – one of the key morphological 
features of the brain modularity. We also demonstrate 
that Betz first described the entorhinal islands-another 
widespread example of cortex modular organization. 
Finally, we present Betz’s pioneering evidence regarding 
the clustered arrangement of giant pyramidal neurons in 
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the primary motor cortex. In general, the list of Betz’s 
observations, consistent with the idea of a modular 
brain organization, includes a description of three cyto-
architectonic phenomena of the human cerebral cortex 
and the macroscopic counterpart of one of them – the 
entorhinal tuberosity.
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