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П Р Е Д И С Л О В И Е

Изучение работы нервной системы немыслимо без  знаний ее  
строения. Именно поэтому наиболее  заметных успехов в сов
ременной неврологии удалось  достичь при комплексных м орф о
функциональных исследованиях.  Эти с ообр аж ени я  послужили  
основой для создания спецкурса по морфологии нервной си
стемы для студентов и аспирантов,  специализирую щ ихся на 
кафедре физиологии высшей нервной деятельности. На основе  
расширенных и дополненных лекций написано настоящее учеб
ное пособие.  Н еобходи м ость  в таком руководстве остро н азр е
ла,  так как сущ ествующ ие учебники по анатомии и гистологии  
нервной системы либо сугубо  специальные (для медиков) ,  ли
бо со д е р ж а т  только самые общие,  зачастую совершенно э л е 
ментарные, сведения о строении нервной системы. П оэтому по
явление данного  пособия д о л ж н о  в какой-то мере восполнить  
имеющийся пробел.

Публикация книги вызвана такж е тем, что быстрое разви
тие нейроморфологии привело за последние годы к накопле
нию качественно новых фактов о строении нервной системы,  
что заставило пересмотреть или д а ж е  полностью отказаться  
от ряда ранее принятых представлений. Сведения о таких д о 
стижениях разрознены, опубликованы в специальных м а л о д о 
ступных ж ур нал ах .  Н ем а л о в а ж н о й  причиной, обусловившей со
здание  настоящего пособия, явилось введение в нейроморф о
логию большого числа новых терминов. Согласно новой « М е ж 
дународной анатомической и гистологической номенклатуре»  
повсеместно изъяты имена собственные из названий структур  
и заменено большое число старых наименований на более  ра
циональные и удобные.

Отбор материала был очень трудным, поскольку перед авто
рами стояла задача  вместить в лимитированный объем  пособия  
чласснческие представления о строении нервной системы и д о 
бавить то новое, что у ж е  получило признание специалистов. В 
лшге последовательно систематизируется морфологическая  
артина и приводятся основные функциональные характеристи



ки описываемых нервных центров. Она построена как краткое  
справочное пособие дл я  студентов университета и начинающих  
исследователей,  связанных в своей работе  с изучением нервной  
системы.

Н ер едк о  стремление сделать  максимально доступным с л о ж 
ный материал,  —  а мозг человека являет с о б о ю  пример самой  
сл ож ной  конструкции, известной в природе, приводит к с х е м а 
тичности и искаж ению  истинных отношений. Этого не произо
шло в дан ном  случае и об  изучаемых структурах рассказано с 
той полнотой, которая позволяет в достаточной мере предста
вить строение разных отделов нервной системы.

О собое  внимание уделено  ассоциативным и неспецифиче
ским системам мозга,  морфологии межнейронных отношений,  
модульной концепции строения коры. Включение всего этого  
материала потребовало существенного изменения традиционно
го описания спинного и головного мозга.

В се  ск азанное  позволяет надеяться, что читатель найдет  
в этой книге достаточную  информацию для начальной ориента
ции в такой сл ож ной  области  знаний, какой является м ор ф о
логия нервной системы.

В. П. Б а б м и н д р а



Г Л А В А  I

О Б Щ А Я  Х А Р А К Т Е Р И С Т И К А  С Т Р У К Т У Р Н Ы Х  
Э Л Е М Е Н Т О В  

Н Е Р В Н О Й  С И С Т Е М Ы

Нервная система состоит из структурно обособленны х э л е 
ментов —  нейронов и глиальных клеток. Нейрон —  основная  
структурно-функциональная единица нервной ткани. В отличие  
от других тканевых элементов нейроны имеют ярко вы раж ен
ную специфичность, т. е. не являются взаимозаменнмыми как  
большинство клеток других тканей. Функции нейронов о п р е д е 
ляются их положением в нервной системе и заключаются в вос
приятии импульсации с периферии или от других  нейронов,  
переработке и передаче ее  на соседние нейроны или исполни
тельные органы, осуществляя тем самым регуляцию и коорди
нацию деятельности всех органов и систем организма.

В составе нервной системы нейроны работаю т не в о д и 
ночку, изолированно друг  от друга,  а группами, образуя  ней
рональные комплексы, «ансамбли»,  «модули» различного с о 
става и сложности.  П одобны е объединения нейронов были о б 
наружены во многих отделах  нервной системы, что послужило  
основой для  создания  теории модульной организации нервной  
системы.

§ 1. К Л А С С И Ф И К А Ц И Я  Н Е Р В Н Ы Х  К ЛЕ Т О К

В нейроне различают тело (сому)  и отростки (аксон, дендри-  
1ы). Особенностью отростков нейронов является их ярко вы
раженная полярность. Дендриты  —  отростки, предназначенные  
для восприятия и передачи нервных импульсов к телу нейрона.  
Аксон передает  импульсы от тела клетки на другие нервные  
клетки или исполнительные органы. Таким образом ,  нейрон о б 
л адает  функциональной и морфологической полярностью, о б е с 
печивающей ему определенное положение среди соседних э л е 
ментов нервной системы.

Согласно одной из распространенных классификаций нейро
ны принято различать по числу отростков, отходящих от его  
чела, на три основных типа (рис. 1 , а ) .  Униполярные нейроны —
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клетки, имеющие один отросток, по мнению большинства иссле
дователей, не встречаются в нервной системе млекопитающих 
и человека. Однако ряд авторов относят к этому типу клеток 
специализированные амакриновые нейроны сетчатки глаза и 
межклубочковые нейроны обонятельной луковицы. Биполярные 
нейроны — клетки, имеющие два отростка •— аксон и дендрит, 
часто отходящие от противоположных полюсов клетки. Разно-

Рпс. 1. К лассификация 
основных типов нерв
ных клеток по числу 
отростков (а) и по 

форме тела (б).
1—8 — нейроны (/ — уни
полярный (пмакрнно- 
ная клеткл).  2 -  бипо
лярный, Л - пссвдоуии- 
полярныЙ, 4 мультигю- 
лирпый, 5 — иеретеповпд- 
иый. 6 — грушевидный, 
7 треугольный, # -- -м н о-  
I oyi ольн ы й ); 9— 10 — от
ростки нейрона: аксон (9) 

п дендрпты {Ю).

видностью биполярных нейронов являются псевдоуниполнрпые 
нейроны спинномозговых ганглиев, где оба клеточных т р о с т 
ка (аксон и дендрит) отходят от единого выроста клеточного 
тела. Наиболее многочисленная и разнообразная группа нерв
ных клеток представлена мультиполярными нейронами, имею
щими один аксон и несколько дендритов. В любом отделе пери
ной системы можно выделить целый ряд основных и переходных
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форм мультиполярных нейронов, отличающихся друг от дру
га характером ветвления отростков.

Широко используется также классификация нейронов, осно
ванная на различиях их размеров и формы тела. Описывают 
нейроны веретеновидной, грушевидной, округлой, многоуголь
ной форм (рис. 1 ,6 ) .  Такой подход лежит в основе изучения 
цитоархитектоники мозга.

По характеру выполняемой функции нервные клетки разде
ляют на три основных класса: чувствительные (афферентные), 
ассоциативные (вставочные) и двигательные (эфферентные) 
нейроны. При этом существует определенная взаимозависи
мость между формой нейрона и выполняемой им функцией. 
Так, чувствительные нейроны представлены в основном би- и 
псевдоуниполярнымн клетками веретеповидпой и округлой ф ор
мы. Ассоциативные нейроны отличаются гораздо большим р аз 
нообразием форм и размеров. Например, в коре большого моз
га насчитывается несколько десятков разновидностей нейронов, 
но все они по своему положению и функции являются вставоч
ными, ассоциативными клетками.

Кроме морфологических и функциональных признаков в а ж 
ное значение для описания нервных клеток имеют биохимиче
ские критерии. Д л я  нейронов определенных групп свойствен 
определенный уровень и тип биохимических реакций, среди ко
торых наиболее важным для классификации является вид ме
диа торного обмена. Исходя из этого принципа выделяют хо- 
линергнчеекпе (медиатор — ацетилхолин), катехолампнергпче- 
ские (адреналин, порадреиалин, сертонин, дофамин), ГАААК- 
ергические (гамма-амипомасляная кислота), аминокислотные 
(глицин, таурин и др .) ,  пурипергические (аденозин, АТФ), нсп- 
тидергические (вещество Р, эпкефалины, эндорфины, другие 
нейропептиды) нейроны. Однако многие вопросы, касающиеся 
биохимической классификации нейронов, далеки от своего ре
шения. Если для большинства нервных клеток справедлив так 
называемый «принцип Дейла», согласно которому нейрон син
тезирует и выделяет из своих терминалей только одни тин ме
диатора, то у некоторых нейронов обнаружено присутствие 
двух биологически активных веществ, например ацетилхолина 
и нейропептида. Кроме того, в процессе индивидуального р аз 
вития многие нейроны меняют свой «химизм».

Следовательно, для полного описания нейронов и определе
ния их положения в иерархической организации нервной систе
мы необходим комплексный подход, при котором учитывались 
бы их морфологические признаки, электрофизиологпчеекпе н 
биохимические характеристики.

§ 2. М О Р Ф О Л О Г И Я  Н Е Й Р О Н А

Ядро. Д л я  большинства нейронов характерно крупное, обычно сфериче
ское ядро с одним или несколькими ядрыш ками, а т ак ж е  необычное по
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Рис. 2. Строение нейрона (по: Gray, 1983).
1— Ш — уровни поперечных срезов отростков и схемы их строения; /  — ядро,  2 — ап п а 
р ат  Гольджи, 3 — митохондрии, 4 — шероховатый ЭП Р,  5 — гладкий ЭПР, 6 — свободные 
рибосомы и полисомы, 7 — субповерхностные цистерны,  8 — синаптические пузырьки, 
9 — мультивезикулярные тела,  10 — дендрит,  И  — аксои, 12 — аксонный холмик, 13 — 
аксонное окончание (синапс), 14 — шипик с шипиковым аппаратом, 15 — гли аль н ая  обо
лочка аксона, 16 — нейрофиламситы, 17—21 —  различны е виды микротрубочек,  22. 23 — 

аксо-аксонный (22) и ахсо-шипиковый (23) контакты.

8



сравнению с другими клетками организма ядерио-плазматическое отношение. 
Оно в среднем колеблется от 0,096 (для  клеток верхнего шейного ганглия) 
до  0,41 (для  клеток я д р а  Д ейтер са) .  Я др о  окружено оболочкой, наруж н ая  
мембрана котором часто образует выпячивания в цитоплазму, контактируя 
с мембранами цистерн гранулярного н агранулярного ретикулума (рис. 2) .  
В ядерной оболочке имеется много пор, что свидетельствует об активных 
обменных процессах м еж ду  ядром и цитоплазмой.

Цитоплазм а  нейрона богата органоидами. Специфичным компонентом 
цитоплазмы нервной клетки является вещество Ннесля, представленное особо 
упакованными цистернами гранулярного эндоплазматического ретикулума, 
которые отделены друг от друга промежутками в 200— 500 им, анастомози- 
руют друг  с другом и имеют многочисленные сквозные отверстия. М еж ду  
цистернами в узких полосках цитоплазмы располагаются многочисленные 
свободные рибосомы и полисомы. Характер  распределения и число как  сво
бодных, так  и прикрепленных рибосом и полисом в скоплениях вещества 
Ниеслн сильно варьируют в разных типах нейронов н тесно связаны с ф унк
циональным состоянием клеток.

Аграпулярный (гладкий) эндоплазматпческнп ретнкулум (Э П Р )  п ред
ставлен сетью аиастомозирующнх уплощенных цистерн п трубочек различно
го диаметра .  В совокупности они образую т слож ную  трехмерную сеть, з а 
полняющую тело нейрона и проникающую в отростки на всем их п р о тя ж е 
нии. Эта сеть — важ ное  звено в системе внутриклеточного транспорта ве 
ществ (ем. ниже).  Разновидностью Э П Р  являю тся так  называемые «субпо- 
всрхпостпыс» цистерны, располагающиеся на расстоянии 10— 12 нм от плаз
матической мембраны нейрона. Их функциональное значение не ясно. По- 
вндимому, они участвуют в межпейронных трофических взаимодействиях.

Аппарат Гольджи (АГ) нейрона — сложный трехмерный единый ком
плекс, занимающий обширные пространства цитоплазмы. В его состав вхо
дят  как  мембранные компоненты, представленные системой цистерн, много
численных пузырьков н вакуолей, т ак  и непосредственно о круж аю щ ая  их 
цитоплазма. Компоненты аппарата  Гольджи могут быть в начальных сег
ментах крупных дендритов, в районах ветвления отростков. В аксоне ци
стерны АГ не обнаружены.

В цитоплазме нейронов находится большое число лнзосом разного д и а 
метра (от 0,3 мкм до 2,0 мкм),  содерж ащ их набор гидролитических ф ерм ен
тов (в основном кислые гидролазы).  Основная функция лнзосом — осу
ществление процессов автофагни, что связано  с постоянно идущей регенера
цией основных компонентов клетки. С ними связана  ярко вы раж енная  ф а го 
цитарная активность нервных клеток.

В тесной морфологической и функциональной связи с АГ п лпзосомами 
находятся мелкие мембранозные структуры — мультивезикулярные тела и 
окаймленные пузырьки. Эти образования осуществляю т транспорт веществ 
по телу п отросткам нейрона и обмен мембранного материала  клетки. Они 
располагаю тся главным образом в районах синаптических контактов, в 
аксоне, в конусах роста развиваю щ ихся отростков нейрона.

Фибриллярные структуры нейрона — мнкоотрубочки, нейрофиламенты, 
мнкрофпламенты, образую т в цитоплазме сложную трехмерную опорно-сокра
тимую сеть, играющую в аж ную  роль в функционировании нейрона и, в пер
вую очередь, в осуществлении транспорта веществ внутри клетки и по ее от
росткам. Микротрубочкп нейрона имеют обычное для таких структур строе
ние. Они представляют собой образования  диаметром 20—26 нм и образо
ваны 13 глобулами белка тубулина. Длина  микротрубочек в нейроне различ
на. Располагаю тся они в цитоплазме нейрона и отростков либо поодиночке, 
либо формируют сложные комплексы (пучки) из 20— 30 элементов, ориенти
рованных в определенном направлении. В дендрптах н аксоне микротрубочкп 
располагаются преимущественно вдоль оси отростка. О диако  несмотря иа 
общий план строения, в теле нейрона и отростках, по-видимому, существуют 
разные виды микротрубочек, отличающиеся друг от друга  по месторасполо-. 
жеиию и функции (рис. 2). Нейрофиламенты представлены фибриллярными 
белковыми структурами, которые относятся к разновидности так  называемых
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«скелетных» филаментов, встречающихся в цитоплазме всех клеток организ- 
ма, но состоящих из специфических для нейронов белков. Нейрофиламенты 
образую т своеобразный цитоскелет нейрона и отростков. Микрофиламенты 
намного короче микротрубочек и нейрофнламентов и состоят из нейрональ
ного актина (нейрина).  Они тесно связаны с нейрофиламентами и с синап
тическими мембранами, где обнаруж ен второй сократимый белок — нейро
нальный миозин (стенин).

Д л я  митохондрий нервных клеток характерен короткий жизненный цикл, 
что связано с интенсивными процессами энергетического обмена. Р а сп о л а 
гаются митохондрии в цитоплазме сомы и отростков хаотически, но особенно 
много их скапливается в районе от.хождения аксона, в местах разветвления 
дендритов, в конусах роста развивающ ихся отростков. Часто встречаются 
длинные нитевидные митохондрии с продольными трубчатыми кристами.

Отростки нервной клетки. Аксонный и дендритный транспорт. Дендри- 
ты — к ак  правило, их всегда больше двух  в мультиполярном нейроне — от
носительно короткие отростки, ветвящиеся вблизи тела нейрона. Характер  
ветвления дендритов относительно постоянен для определенного вида нейро
нов. Н а  всем своем протяжении дендрнты отличаются однородной структу
рой. Д л я  них характерны м является  наличие большого числа микротрубочек 
и нейрофнламентов, ориентированных вдоль отростка, хорошо развитая  сеть 
цистерн Э П Р ,  свободные рибосомы (рис. 2). 3  местах ветвления дендритов 
в цитоплазме находятся  скопления митохондрий и свободных рибосом, ци
стерны гладкого и шероховатого Э П Р , элементы АГ. Узлы ветвления ден 
дритов являю тся важ ны м  структурно-функциональным компонентом нейронов 
и существенно влияют на характер проведения нервного импульса. Наличие 
особых цитоплазматических выростов, шипиков, — так ж е  характерная  струк
турная особенность дендритов. Количество и распределение их по дендриту 
зависит от вида нейрона. Шпппкп имеют разные размеры и форму, во мно
гих из них отмечено присутствие особой структуры — шнпикового аппарата,  
представленного пакетом из 3— 4 уплощенных цистерн, м еж ду которыми 
имеется прослойка электронно-плотного вещества. Шипиковып аппарат, как  
и сами шипики, является  довольно лабильным образованием. При различных 
воздействиях и функциональных состояниях шипики могут менять свои р а з 
меры и форму, наблюдаются картины дегенерации отдельных шипиков, о б р а 

зо в а н и е  новых. Функциональное значение этих процессов достаточно велико, 
.поскольку каж ды й  шипик представляет собой часть специализированного 
межиейронного контакта — синапса (см. § 3).

Аксон нервной клетки всегда один и имеет длину от I мм до  1 м, 
значительно превосходя в этом отношении собственные дендрнты. Ветвления 
аксона (коллатсрали) отходят  от основного ствола почти под прямым углом 
и в целом более вариабельны, чем дендритные ветвления. Почти на всем 
протяжении аксоны покрыты глиальной оболочкой различного строения. О т 
дельные части аксона существенно отличаются друг  от друга по ультра- 
структурной организации и функциональному значению. Участок, прилегаю
щий к телу нейрона, представлен аксонным холмиком, в котором генериру
ется нервный импульс. Разм еры  аксонного холмика у крупных нейронов со 
ставляю т 10— 30 мкм. Центральную  часть его аксоплазмы занимаю т про
дольно ориентированные пучки нейрофиламентсв, по периферии располагаю т
ся пучки микротрубочек, цистерны Э П Р , отдельные рибосомы, цистерны АГ 
и слож ная  сеть микрофиламентов. З а  аксонным холмиком располагается 
начальный (инициальный) сегмент аксона, продолж аю щийся до появления 
глиальной оболочки и характеризую щийся отсутствием рибосом, компонен
тов АГ и пучков мнкротрубочек. Особенность этого отдела аксона состоит 
в наличии специализированных аксо-аксонных синапсов, деятельность кото
рых оказы вает  сильное влияние на активность нервной клетки. В средних 

•отделах аксона структура  аксоплазмы меняется: одиночные микротрубочкн 
и нейрофиламенты распределяются равномерно, появляется множество муль- 
тивезикулярных тел и окаймленных пузырьков, хорошо развит гладкий Э П Р  
(рис. 2).

Одним из наиболее ярких проявлений функционального состояния ней-
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Т а б л и ц а  1. О сновны е компоненты аксонного транспорта [Lasek, Brady,
1982]

К о м п о н е н т
С к о р о с т ь ,  

м м  д е н ь
Т р а н с п о р т и р у е м ы м

м а т е р и а л
М орфолог пческий  

су б ст р а т  транспорта

, 1ря\ю н 
б ы с т р ы ii I

п р о м е ж у т о ч -  
ный: II

III
IV

м е д л ен н ы й  Y

О б р а т н ы й
б ы с т р ы й

2 0 0 - 4 0 0

0 , 2 - 1

100 -2 0 0

Г лнкопротсиды , гликоли- 
ннды, белки, м е д и а т о 
ры, ф ерм енты , ноны 
кальц ия  

М и то х о н д р и ал ьн ы е  б е л 
ки

М и озин о п о до б н ы е белки 
Актин, кдатрн п  о к а й м 

ленны х пузы рьков , 
калм о ду л и н , ф ерм енты  

Б ел к и  ней роф илам еп тов , 
тубулпи , т-белкн  акео- 
н л аз  мы

!Icf/ророетовы с ф акторы , 
л п зо со м ал ь п ы е  (фер
менты, троф ические 
субстанции

П у зы р ьки ,  цистерны 
Э П Р ,  н ей р о сек р ето р 
ные гранулы

.Митохондрии

М икроф илам енты , м а 
трикс ак ео н л азм ы

М н кротруб очки , нейро- 
ф п л а м е н i ы , акеопла  1- 
ма

Л н зо со м ы , цислерны 
Э П Р ,  му.тьт иве попу
л яр н ы е  тела

Рис .  3 С х ем а  а к со н 
ного  т р ан сп о р т а  (по: 

L asek ,  1982).
1 — ц и с т е р н ы  г л а д к о г о  
Э П Р ,  2 - а п п а р а т  I о л ь д -  
ж и ,  3 — о к а й м л е н н ы е  п у 
з ы р ь к и ,  4 — м у л ь т и в е з и -  
к у л я р н ы е  и л а м е л л я р н ы е :  
т е л а ,  5 — с и н а п т и ч е с к и е  
п у з ы р ь к и ,  6' — м н к р о т р у -  
б о ч к н .  7 — м и к р о ф и л а 
м е н т ы  ( а к т и н ) ,  8 — и ей -  
р о ф и л а м е и т ы ,  9 — м и о з и -  
н о в ы е  ф и б р и л л ы ,  10 — 
м и т о х о н д р и и ,  / / — с и н а п 
т и ч е с к и е  в а к у о л и  в п р е -  
с и н а п с е .  С т р е л к а м и  п о 
к а з а н о  н а п р а в л е н и е  а к 

с о н н о г о  т р а н с п о р т а .
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рона я в л я е т с я  п остоян н ы й  ток  вещ еств  в его о тр о стк ах  в обоих н а п р а в л е 
ниях. В первы е он был о б н а р у ж е н  в а к со н ах  м о тон ей рон ов  лягуш ки , п оздн ее  
бы ло  п о казан о ,  что аксон ны й  то к  свойствен  всем нейронам . Р азл и ч н ы е  в е 
щ е с т в а  п ер ем ещ аю тся  по аксо н у  с р азн о й  скоростью . В ы д е л я ю т  бы стры й, 
м едл ен н ы й  и п р о м еж у то ч н ы й  ком поненты  тр ан сп о р та .  О б н а р у ж е н  п рям ой  
(а н т е р о г р ад н ы й )  и о б р атн ы й  (р етр о гр ад н ы й ) ак со то к  (таб л .  1, рис. 3 ) .

О сновное ф у н к ц и о н ал ь н о е  значен ие  т р а н сп о р т а  вещ еств  по о тр о стк ам  
с в я з а н о  с обеспечением  п ередачи  н ервного  им п ульса ,  п остоян н ы м  о б н о в л ен и 
ем ко м пон ен тов  м ебран  и ц и то п л азм ы , осущ ествлен и ем  о б р атн о й  связи  м е ж д у  
о т р о ст к ам и  и телом  нейрона.

§ 3. М Е Ж К Л Е Т О Ч Н Ы Е  В З А И М О Д Е Й С Т В И Я  В Н Е Р В Н О Й  СИ СТЕМЕ

Нейроны в соответствии со своими функциями включены в 
систему связей,  осуществляемых различного рода контактами.  
К ним относятся межнейронные контакты, обеспечивающие ме
ханическую или функциональную связь м е ж д у  нейронами; эф-  
фекторные окончания, сл у ж а щ и е  для  передачи сигналов из 
нервной системы на исполнительные органы; рецепторные окон
чания, воспринимающие адекватные р а зд р а ж ен и я  из внешней  
и внутренней среды.

М ежнейронные контакты м ож н о  разделить на два типа: не
специализированные и специализированные. Н е с п е ц и а л и з и р о 
в а н н ы е  контакты представлены в нервной системе соединени
ями типа плотных и щелевых контактов и различного вида  
десмосом.  В зоне плотного контакта мембраны соседних нейро
нов находятся на расстоянии 3 — 5 нм, что со зд а ет  барьер для  
ди ф ф узии  по межклеточным промежуткам высокомолекуляр
ных соединений, обеспечивая тем самым химическую изоляцию  
элементов.  Соединения такого рода обнаруж ены  в миелиновых  
оболочках аксонов,  м е ж д у  отдельными нервными и глиальны
ми клетками. Особенно много их в сетчатке глаза ,  обонятель
ной луковице,  стволе головного мозга,  коре больших п о л у ш а 
рий. Щ елевые с о е д и н е н и я — другая разновидность химических  
контактов —  встречаются чаще м е ж д у  глиальными клетками  
эпендимы мозговых желудочков ,  м еж д у  отростками астроцитов  
вокруг кровеносных капилляров.  Ч ерез  эти контакты проходят  
ионы и низкомолекулярные соединения,  например медиаторы.  
Д есм осом ы ,  относящиеся к контактам механического типа, в 
нервной системы встречаются довольно редко. В большинстве  
случаев нервные и глиальные клетки отделены др уг  от друга  
межклеточными промежутками различной ширины.

С п е ц и а л и зи р о в а н н ы е  межнейронные контакты представлены  
химическими и электротоническими синапсами. На светооптиче
ском уровне исследования синапсы выглядят как небольшие  
темные «колечки» или «бутоны», покрывающие частично по
верхность тела нейрона и его отростков. Существуют нейроны,  
на теле которых практически нет синапсов (гранулярные клет
ки коры м о зж е ч к а ) ,  тогда как поверхность мотонейронов спин
ного мозга покрыта синапсами на 4 0 — 70% , пирамидных нейро
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нов коры больших полушарий — на 10%. Синапсы могут быть 
образованы  как концевыми разветвлениями аксонных веточек  
(концевой синапс) ,  так и многочисленными расширениями по 
х о ду  аксонных ветвлении (касательные синапсы).  Электронно
микроскопические исследования позволили описать тонкую о р 
ганизацию синапсов. В химических синапсах передача нервно
го импульса с одной нервной клетки на др у гу ю  осущ ествля
ется с помощью химических веществ (м едиаторов) .  В разных  
отдел ах  нервной системы  
синапсы различаются  
м е ж д у  собой по форме,  
размеру,  количеству,  
месту положения на теле  
и отростках нейронов.
О днако все они о б л а д а ю т  
общими типичными черта
ми строения.

Различаю т три гл ав
ных компонента синапти
ческого контакта: пресп-
наитнческан область или 
пресипапс,  синаптическая  
щель и постсинаптиче-  
ская область или пост
синапс (рис. 4 ) .  Н а и 
более  характерной струк
турой пресииапса явля
ются синаптические пу
зырьки; их вид, размеры  
и соде рж и м ое  определяют  
тип синапса. Кроме м е 
диатора пузырьки с о д е р 
ж а т  ЛТФ азу ,  обеспечи
ваю щ ую  оперш ей процесс  
захвата и секреции м еди а 
тора,  ионы кальция, на 
мембране пузырьков най
ден сократимый белок —  миозин (стенин) .  Ф ормируются синап
тические пузырьки в основном в районе АГ, а затем  быстрым  
транспортом доставляю тся по аксону в синапс.  Они могут быть 
как пустыми, так и заполненными медиатором.  Кроме пузырьков  
в пресинапсе находится большое количество митохондрии (в 
крупных окончаниях —  несколько десятков ) .  П ом и м о основной  
энергетической функции, они с л у ж а т  резервуаром для попов 
С а2+ и принимают участие в синтезе  и утилизации многих м ед и а 
торов. В пресинапсе много микротрубочек разного вида и на
значения,  богатая сеть цистерн Э П Р  и микрофиламентов.  В а ж 
ной частью синаптического контакта является участок преси-

Рпс. 4. О р г а н и з а ц и я  химического  синапса. 
и  п р е с п н а п с ,  и — с и н а п т и ч е с к а я  щ ел ь ,  » - пост-  
с и н а и е;  I —  с и н а п т и ч е с к и е  п у зы р ь к и .  2 - о к а й 
м л е н н ы е  п у зы р ь к и ,  8 - - 5  п р е с и и а п т и ч е с к и е  (•<) 
а к с о н н ы е  (4)  и п о с т с п п а п т и ч е с к н е  (5) м н к р о т р \ -  
б о ч к п .  б - -  г л а д к и й  Э П Р .  7 м и т о х о н д р и и ,  8 9 -  
п р е с и н а п т и ч е с к и е  (8) н и о с т с п н а и т н ч е с к п е  (9) 
у т о л щ е н и я ,  10 — с о д е р ж и м о е  с и н а п т и ч е с к о й  щ ел и .  
/ /  — с ет ь  м и к р о ф и л а  м еитоп, 12 - н е н р о ф п л а  мен i ы.
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наптической мембраны, где происходит выброс медиатора в си
наптическую щель —  «активная зона» синапса.  Н а  внутренней  
поверхности мембраны этого участка расположены многочис
ленные субм ем бранны е утолщения (плотные тела, постсинапти-  
ческие утолщения) (рис. 4 ) .  Плотные тела,  высота которых  
достигает 60 нм, а ширина —  50 нм, соединяются м е ж д у  собой  
узкими перешейками, о б р азуя  таким о б р а зо м  правильную  
гексагональную решетку с расстоянием в 100 нм м е ж д у  узлам и  
(рис. 4 ) .  В составе плотных тел об н а р у ж ен  актин. Р а зм е р  а к 
тивной зоны —  величина непостоянная д а ж е  для одного синап
са и зависит от его функционального состояния. На крупных  
синаптических окончаниях часто имеется несколько активных  
зон. Активная зона обеспечивает подход  синаптических пу
зырьков к пресинаптической мембране и выделение их с о д е р 
жимого в синаптическую щель. В этом процессе, как полага
ют, основную роль играет механохимическое взаимодействие  
актина (нейрина)  плотных тел и миозина (стеннна) ,  н а х о д я 
щегося на м ембране  синаптических пузырьков.

Синаптическая щель представляет собой узкую  2 0 — 50 нм 
полоску межклеточного пространства, отдел яю щ ую  нейроны  
друг от друга в зоне синапса. Д о л г о е  время исследователи не 
отводили ей какой-либо существенной роли в процессах пере
дачи нервного импульса,  однако сейчас доказано ,  что с о д е р ж и 
мое синаптической щели обеспечивает направленную д и ф ф у 
зию медиатора и его взаимодействие с рецепторами постсинан-  
тпческой мембраны. Открытие синаптической щели оконча
тельно подтвердило правильность нейронной теории С. Рамои-  
К а х а л н .

11остсинаптичсская часть синапса м ож ет  быть образована  
любой частью нейрона или его отростков. Важ нейш им  компо
нентом постсипапрической мембраны являются специализиро
ванные мембранные белковые комплексы —  рецепторы, о б е сп е 
чивающие рецепцию медиатора и новообразование нервного  
импульса.

С инаптические  рецепторы  п р ед ставл ен ы  сл о ж н ы м  ком плексом  и н т е гр ал ь 
ных м ем бр ан н ы х  белков  и со сто ят  нз д в у х  основны х  частеГе рецепторной, 
п р едназначенной  д л я  неп осредствен н ого  в заи м о д ей ст в и я  с м еди ато р о м , и 
ш ш оф ориоп , способной  при ак ти в ац и и  р егу л и р о в а т ь  ионны е потоки  через  
иоетсннантнчсскую  м ем бр ан у .  В конечном итоге это п риводит  к в о зн и к н о в е 
нию ноетсинпнтнчсского п отен ци ала  и н о во о б р азо в ан и ю  нервного  импульса . 
Ч и сло  рецепторов  и их плотность  могут  д о ст и гат ь  больш и х  величин. П о сле  
п р екр ащ ен и я  в заи м о д ей ст в и я  м е д и ат о р а  с п ец еп торам и  постсинаптнческой  
м ем бр аны  б о л ь ш а я  ч асть  его з а х в а т ы в а е т с я  путем  эн д о ц и т о за  преспнапсом , 
м еньш ая  часть  р ас сеи в аетс я  в м еж кл ето ч н о м  п р о стр ан стве  или з а х в а т ы в а е т 
ся соседними гл иал ьн ы м и  клеткам и . Н еко то р ы е  м е д и ат о р ы  (наприм ер , аие-  
ти лхоли н ) п р ед вар и тел ьн о  р ас щ еп л яю т ся  сп ец и альн ы м и  ф ер м ен там и , н а х о 
д я щ и м и с я  в синаптической  щ е л и , на составны е  части, которы е затем  з а х в а 
ты ваю тся  прссинапсом.

Н епосредственно к постсинаптнческой мембране изнутри  
примыкает слож ная фибриллярная сеть, названная постсинап-



тическим утолщением. Глубина фиброзной  сети составляет 10—  
400 нм. П р едназначена  она для  стабилизации в постсинаптиче-  
ской мембране рецепторных комплексов и осуществления свя
зи с цитоплазмой постсинапса. Постсинаптические утол щ е
н и я — чрезвычайно лабильные образования,  их вид зависит от  
типа синапса,  его функционального состояния.

Классификация синапсов. Синаптические контакты в зави 
симости от степени развития пре- и постсинаптических уто л щ е
ний раздел яю т на два типа (по Грею ):  симметричные контакты 
(I тип) ,  у которых оба компонента развиты достаточно сильно,  
и асимметричные контакты (И тип),  где постсинаптическое  
утолщение развито слабо  (рис. 5 ) .  В зависимости от того, ка-

Рис. 5. Р а зл и ч н ы е  виды  синаптических  к о н так то в  в нервной  системе м л ек о 
питаю щ их.

/ -  7 - - с ш ш и с ы  ( /  епмм (‘ I р н ч н м н ,  2 - а с и м м е т р и ч н ы й ,  3 р е ц и н р о к и ы н .  4 -  с м е т . т м -  
ч м й ,  5 - K; ic;n с .пып. ш,  6 а к с о - ш м п и к о в ы и .  7 а к с о - a h c o n i i u i i .  8 9 конке]) !  а п  - 

u u i i  (X) и д и в е р г е н т  и ы н  ( 9 ) с щ к ш  г п ч с с к и е  к о м п л е к с ы ,

кая часть нейрона об р а зу ет  синаптический контакт, в нервной 
системе различают 7 основных морфологических типов синап
сов: аксо-дендритические А -Д ,  аксо-соматические A -С, аксо-  
аксональные А-А, дендро-дендрнтнческие Д - Д ,  дендро-сомати-  
ческие Д -С ,  сомато-соматические С-С, сомато-дендритические  
С-Д.  Н а ибол ее  часто встречаются контакты типа А -Д  и А-С.  
Редкими являются соединения типа Д - Д  и Д -С ,  пресинапс ко
торых не совсем обычен —  он образован  дендритом и содер-
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/hiu up piioi'iciiipiiiihip рму  синоптические пузырьки. Такого рода 
ксжтпкты обнаружены в обонятельной луковице, таламусе, в ко
ре больших полушарий. Наибольший интерес в функциональном 
отношении представляют аксо-аксональные контакты, обнару
женные во многих отделах нервной системы: спинном мозге, 
мозжечке, стволе головного мозга. Контакты типа А-А встре
чаются на терминальных ветвлениях аксонов (пресинаптический 
А-А контакт, рис. 5), в районах перехвата Ранвье или на н а 
чальном сегменте аксона (рис. 2). Последним придается боль
шое значение в регуляции деятельности нейрона. В соединени
ях реципрокного типа один синапс имеет по две пре- и пост- 
синаптические зоны, расположенные на взаимно противополож
ных полюсах контакта (рис. 5). Это предполагает прохожде
ние импульса в обоих направлениях. Особенно часто реципрок- 
ные синапсы встречаются при дендро-дендритических контак
тах.

Синаптические связи между нейронами могут осуществлять
ся как одиночными синапсами различного вида, так и посред

ством сложных комплексов. Синаптические комплексы строят
ся на двух основных принципах — конвергенции и диверген
ции. В центре конвергентного комплекса находится один пост- 
синаптический элемент (тело нейрона или участок отростка), 
на котором оканчиваются несколько пресинапсов различного 
происхождения. Такого рода комплексы широко представлены 
в структурах спинного мозга, ствола головного мозга, в сред
нем и промежуточном мозге. В дивергентных синаптических 
комплексах наоборот — одна пресинаптическая часть контак
та оказывает влияние на несколько постсинаптических элемен
тов (рис. 5). Наибольшего развития дивергентные комплексы:

получили в образованиях тина «глоч 
мерул», часто встречающихся в моз
жечке, стволе мозга, таламусе.

Электротонические синапсы пред
ставляют собой разновидность щ еле
вого межклеточного соединения при
способленного для прямой передачи 
электрического импульса с одной нерв
ной клетки на другую. Как и в хими
ческом синапсе, здесь выделяют пре- и 
постсинаптическую части и синаптиче
скую щель, но структура их значи
тельно отличается от компонентов хи
мического синапса (рис. 6). В част
ности, полностью отсутствует какая- 
либо специализация пре- и постсинап- 
тической мембраны. Электротониче

ские контакты относятся к симметричным соединениям и пред
ставлены всеми морфологическими разновидностями, харак-

2
Рис. 6. Схема электрото- 

нического синапса.
1 — пресинапс,  2 — постси
напс (могут меняться м еста 
ми),  3 — пузырьки, 4 — си 
наптическая  щель,  5 — мем
бранные белковые комплек

сы (коннексоны).
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терными для химических сппнпсои. Ширина синаптической  
щели состаилис 1 место 2 ,‘> им по сравнению с 2 0 — 50 нм в
химическом синапсе.  В пре- и постсинаптическую мембрану  
активной зоны контакта встроены особые белковые комплексы  
(копнексоны),  которые выступают над поверхностью мембран и 
в синаптической щели контактируют д р у г  с другом. С такой 
структурой контакта связаны его функциональные особенности:  
быстродействие,  надеж ность  в работе,  неутомлясмость,  с п о с о б 
ность проведения импульсов в обоих направлениях.  Электрото-  
ппческие синапсы обнаруж ены  во многих отделах нервной си
стемы: в еппппом н головном мозге, в вегетативных ганглиях.

Нейроэффекторные взаимодействия.  О собую  разновидность  
синаптических контактов составляют ненромышечпые и нейро
секреторные окончания. Н аибол ее  изученными являются пейро-  
эффекторпые контакты на поперечнополосатых скелетных мыш 
цах. Аксон мотонеиропа подходит к мышечному волокну (ча
щ е -  к нескольким, иногда к нескольким десяткам) и, в не
посредственной близости от мыпшы теряя мпелпповую о б о л о ч 
ку, разветвляется на тончайшие iермипальпые веточки тело- 
депдрип,  которые вдавливаются в углубление мышечного волок
на. Морфологически н о т  копта к i сильно отличается от меж-  
пен ровных синапсов. 11а нрееппа п : ическоп мембране регулярно  
расп олож ен о  м п о ж е еп ш  «активных зоп>\ каждая и t которых 
оказывается и апроиш  особого  мнячпванпя мембраны мышечно
го волокна (вторичные складки, рис. 7 ) .  В синаптической щ е 
ли шириной в 50 70 нм н а х о д и 1ся базальная мембрана,  туда
проникают oiporiKii  глиальных i леток, окруж аю щ и е моторное

Рис. 7 П срвио-м ы ш счиы и синапс па скелетной  (а)  п гл ад к о й  (б, в)  м ы ш цах .
1 — а к с о н ,  2 — с к е л е т н а я  м ы ш ц а ,  3 - i л а д к о м ы ш е ч н а я  к л е т к а .  4 — а к т и в н а я  з о н а  с и 
н а п с а ,  5 -  с и н а п т и ч е с к и е  п у з ы р ь к и ,  в  - с и н а п т и ч е с к а я  щ е л ь ,  7 -  г л и а л ь н ы е  ( ш в а и н о в -
с к и е )  к л е т к и ,  3 — к о л л а г е н о в ы е  ф и б р и л л ы .  9 — в п я ч н в а н и я  ( « в т о р и ч н ы е  с к л а д к и » )

м е м б р а н ы  м ы ш е ч н о ю  в о л о к н а ,  10 — б а з а л ь н а я  м е м б р а н а .  >
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окончание, и изолируют друг от друга соседние «активные зо
ны» одного синаптического окончания. Строение моторных окон
чаний на гладких мышцах изучено менее подробно. В ряде 
случаев показан тесный контакт между пресинаптической мем
браной и мембраной гладкомышечной клетки, что предполага
ет наличие электротонической передачи. Встречаются и типич
ные химические синапсы с хорошо развитыми пре- и постсинап- 
тическими утолщениями (рис. 7, б).  Иногда синаптическое окон
чание находится на большом расстоянии (до 200 мкм) от пуч
ка мышечных клеток и выброс медиатора происходит в меж
клеточное пространство. При этом специализация пре- и пост- 
синаптической мембран выражена очень слабо (рис. 7, в) .  Кон
такт аксонов с железистыми клетками характеризуется малыми 
размерами синаптической щели (20-30 нм) и большим числом 
терминальных ветвлений на одном железистом элементе. В

контактах подобного типа часто присут
ствуют синаптические пузырьки с раз
личным содержимым. Нейросекреторные 
окончания образованы отростками спе
циализированных нейросекреторных кле
ток, которые выделяют в кровь, в спин
номозговую жидкость и в межклеточные 
пространства биологически активные ве
щ ества— нейрогормопы. Последние, мо
гут быть разной химической природы и 
действуют либо непосредственно на клет
ки-мишени, либо оказывают через кровь, 
лимфу и межклеточную жидкость дли
тельное воздействие на клетки организма. 
В пресинаптической части нейросекретор
ной терминали обнаруживается большое 
число крупных пузырьков диаметром до 
120—300 нм, заполненных нейросекретом 
(рис. 8). В ряде случаев показано, чго 
содержимое одного секреторного пузырь
ка состоит из разных нейрогормонов 
Особую структуру имеют окончания деи- 

дритов нейросекреторных клеток, контактирующих со спинно
мозговой жидкостью. Дендрит образует крупное бульбовидное 
расширение, из которого содержимое секреторных гранул вы
ходит непосредственно в полость мозгового желудочка.

Рецепторами называю т обширную группу высокоспециалп- 
зированных чувствительных образований, воспринимающих и 
преобразующих воздействия окружающей среды в нервный им
пульс и передающих его в нервную систему. Рецепторы, вос
принимающие сигналы из внешней (по отношению к организ
му) среды называются экстерорецепторами, из внутренней сре
ды организма — интерорецепторами. Спектр раздражений и

Ряс. 8. Нейросекреторное 
окончание.

1 — нейросекреторные гран у
лы, 2 — капилляр,  3 — эпен
дима,  4 — межклеточное и 
межтканевое  пространство. 
5 — постсннаптические ре 
цепторы на клетках органов- 
мишеней. Стрелки — н ап р ав 
ления диффузии нейросек

рета.
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чувствительность рецепторов чрезвычайно велики и в зависи
мости от физической природы воспринимаемых стимулов 
ныделяют механо-, термо-, хемо-, фоторецепторы. Мор
фологически все рецепторы значительно отличаются друг 
от друга и характеризуются сложностью строения вос-

Рис. 9. Схемы организации некоторых рецепторов.
свободные нервные окончания (болевые) в коже,  о — светочувствительная клетка

• ■.точка) сетчатки глаза ,  в  — обонятельные клетки, г — вкусовая луковица,  д  — чувстви* 
чьные клетки органа равновесия; /  — аксон, 2 — дендрит,  3 — синапсы,  4 — микровор

синки, 5 эпидермис кожи, 6 — базальн ая  мембрана.

• внимающего элемента. Различаю тся рецепторные клет-
I и по способу связи со структурами нервной систе-
.j , что в сильной степени зависит от их происхождения. Вы
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деляют первично- и вторичночувствующие рецепторные клетки.
Первичночувствующие  рецепторные клетки по происхожде

нию — элементы нервной системы, и, как обычный нейрон, обла
даю т центральным отростком — аксоном, передающим инфор
мацию в нервные центры и периферическим отростком — ден
дритом, который преобразован в воспринимающий элемент 
рецептора. У человека к таким рецепторам относятся большин
ство хемо-п механорецепторов и фоторецепторы. Наиболее 
простыми с морфологической точки зрения являются так на
зываемые «свободные нервные окончания». Они представляют 
собой терминальные разветвления дендрита чувствительного 
нейрона, располагающиеся в межклеточном пространстве среди 
клеток кожного эпителия или соединительнотканных клеток 
оболочек внутренних органов. Такое строение характерно, в 
частности, для болевых рецепторов (рис. 9, а) .  Другим видом 
первичночувствующих рецепторов являются так называемые 
«инкапсулированные нервные окончания», представленные в ос
новном мехаио- и терморецепторами (семейство колб Краузе, 
тельца Руффини, Фатер-Пачини, Мейспера и другие). В этих 
рецепторах чувствительное нервное окончание, представленное 
концевым разветвлением дендрита, заключено в соединительно
тканную капсулу различной толщины. Высокоспециализировап- 
ными первичночувствующими рецепторами являются фото
рецепторные клетки сетчатки глаза — палочки и колбочки 
и клетки обонятельного эпителия. Их чувствительные эле
менты, претерпев значительные изменения, приспособились к 
восприятию специфической информации (рис. 9,6 ,  в) .

Вторичночувствующие  рецепторные клетки представлены вы 
сокоспециализированными клетками ненервиого происхожде
ния, воспринимающими определенные стимулы из внешней и 
внутренней среды. Они образуют своеобразный синаптический 
контакт с дендритом нейрона (тело этого нейрона располага
ется в специальных чувствительных ганглиях), передающего 
информацию в ЦНС. У человека вторичночувствующие рецеп
торы находятся в органах вкуса, слуха и равновесия 
^рис. 9, г, (3).

§ 4. С Т Р У К Т УР Н А Я И Ф У Н К Ц И О Н А Л Ь Н А Я  Х А Р А К Т Е Р И С Т И К А  
Г Л И А Л Ь Н Ы Х  К Л Е Т О К

Глиальные клетки — это обширная гетерогенная группа эле
ментов нервной ткани, выполняющих в нервной системе ряд 
важных функций. Тесное морфофункциональное взаимодействие 
глиальной клетки с нейроном обеспечивает выполнение послед
ним своей функции. Глиальные клетки были впервые выделены 
в отдельную группу элементов нервной системы в 1871 г. 
А. Вирховым, который рассматривая своеобразную соедини



тельную ткань мозга, назвал эти клетки нейроглией, т. е. «нерв
ным клеем».

Выделяют четыре основных типа глиальных клеток: астро- 
циты, олигодендроциты, клетки эпендимы и микроглии (рис. 10).

Рис. 10. Основные типы 
глиальных клеток (по:

Хэм, Кормак, 1983).
1—2 — протоплазм а тн чес кий
(/) и фиброшшЯ (2) «чстро- 
циты, эпендимная глия,
4 — МИКрОГЛИЯ, Л - ОЛИГОД('Ц- 

дроциты.

Первые три разновидности глиальных клеток образуются в эм
бриогенезе, как и нейроны, из пенроэктодермы; микроглия, как 
будет отмечено ниже, занимает в системе нервных и глиаль
ных клеток несколько обособленное положение.

Астроцитарная глия присутствует во всех отделах нервной 
системы и представлена двумя разновидностями: фиброзными 
и протоплазматнческими астроцитами. Астроциты представля
ют собой крупные клетки со светлым овальным ядром, много
численными отростками и небольшим числом органоидов. Од
нако в цитоплазме астроцитов обнаружено много глиофила- 
ментов, которые образованы несколькими фибриллярными бел
ками, значительно отличающимися по составу и структуре от 
белков нейрофнламентов. В фиброзных астроцитах глиофила- 
ментов очень много, часто они объединяются в пучки по 10— 
20 штук и проникают в тонкие, длинные, ветвящиеся отростки.
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Протоплазматические астроциты отличаются относительно не
большим количеством глиофиламентов и имеют короткие тол
стые отростки. Наибольшее число фиброзных астроцитов от
мечается в белом веществе спинного и головного мозга, а про- 
топлазматических астроцитов больше в сером веществе мозга.

Олигодендроглия представлена обширной группой глиаль
ных клеток. К ней относятся: олигодендроциты серого и бело
го вещества мозга, шванновские клетки, клетки-спутники (са- 
теллитная глия). Все разновидности олигодендроцитов х ар ак 
теризуются более плотной, чем у астроцитов, цитоплазмой с хо
рошо развитым ЭП Р, аппаратом Гольджи, множеством мито
хондрий, лизосом, гранул гликогена и липидов. Глиофиламен
тов в них относительно немного.

Эпендимная глия является особой разновидностью глиаль
ных клеток. Она образует выстилку полостей мозговых ж е л у 
дочков и центрального канала спинного мозга. Представлена 
кубовидными или цилиндрическими клетками, на апикальной 
поверхности которых находится одна или несколько ресничек. 
Некоторые эпендимные клетки имеют длинные цитоплазмати
ческие отростки, глубоко внедряющиеся в ткань мозга. В цито
плазме эпендимных клеток обнаружено большое число пучков 
глиофиламентов, хорошо развиты все основные цитоплазмати
ческие органоиды. В ряде участков нервной системы эпендим
ная выстилка желудочков образована особыми разновидностя
ми эпендимных клеток.

Микроглия представлена мелкими отростчатыми клетками с 
очень плотной цитоплазмой. О бладает ярко выраженной ф аго
цитарной активностью. Д о  сих пор окончательно не решен во
прос о происхождении микроглии в эмбриогенезе. С од
ной стороны, ее рассматривают как своеобразные макрофаги 
мозга и, таким образом, относят к элементам тканей внутрен
ней среды мезенхимного происхождения. С другой стороны, по
лучены данные, позволяющие рассматривать часть микроглни 
как недифференцированные (покоящиеся) астроциты, которые 
при определенных условиях начинают активно размножаться 
и превращаются в зрелые фиброзные астроциты.

Глия выполняет целый ряд функций, обеспечивая нор
мальную деятельность отдельных нейронов и всего мозга в це
лом:

1. В осуществлении опорно-механической функции принима
ют участие все типы глиальных клеток, но основную нагрузку 
берут на себя астроциты. В мозге астроциты (и их отростки) 
и олигодендроциты образуют большое число десмосом и плот
ных контактов как  друг с другом так и с нейронами. В разных 
отделах мозга количество астроцитов и олигодендроцитов, кон
тактирующих с поверхностью нейрона, различно. В ряде мест 
мембраны нейрона и глиальной клетки сближаются на расстоя
ние в 12—20 нм, в межклеточном пространстве обнаружен



электронноплотный материал. Такие соединения получили 
название глиапсы. Через глиапсы осуществляются трофические 
и метаболические взаимодействия между нервными и глиаль
ными клетками.

2. Одной из основных задач глии является обеспечение на
дежной электрической изоляции тел нейронов, их отростков, 
синапсов для исключения неадекватного взаимодействия между 
нейронами при распространении возбуждения по нейронным 
цепям мозга. В Ц Н С  олигодендроциты образуют многочислен
ные тонкие цитоплазматические отростки, каждый из которых 
закручивается вокруг аксона нейрона. При этом отростки 
постепенно уплотняются и теряют свое цитоплазматическое 
содержимое, формируя таким образом вокруг аксона плотный 
слой мембран и превращаясь в миелиновую (мякотную) обо
лочку. В периферической и вегетативной нервной системе мие
линовую оболочку образуют специальные швапповские клетки. 
В этом случае аксон постепенно погружается во впячивание 
глиальной клетки, и вокруг него начинается формирование 
миелиновой оболочки (рис. 11). В местах контакта соседних

у

/д

N

Рис. 11. Последовательные стадии образования  маслиновых оболочек аксо
нов в центральной (а)  и периферической (б)  нервной системе [Caley B u t 

ler,  1974].
I—IV  — стадии образования  миелина ( / — немиелинизированная,  / /  — первого слоя, 
U I  — рыхлого миелина,  I V  — компактного миелина) ; /  — аксон.  2, 3 — наружный (2) и 
внутренний (3) мезаксон, 4, 5 — наружный (4) и внутренний (5) листки отростка оли- 

годендроцита,  € — ц итоплазм а швапновскоп клетки. Объяснения в тексте.

шванновских клеток располагаются особые участки — перехва
ты Ранвье, структура которых различна в центральной и пе
риферической нервной системе (рис. 12). В нервной системе 
широкое распространение получили такж е и безмякотные обо
лочки, образующиеся путем полного или частичного погружс-



имя аксона во ипячиилнис глиальной клетки. Одна шванновскля 
клетка может образовывать оболочку вокруг множества аксо
нов разного диаметра (рис. 12). Изоляция аксонов в безмякот-

Рис. 12. Организация мякотного нервного волокна в центральной (а) и пери
ферической (б) нервной системе и строение безмякогпого (я) волокна [P a i 

ne, 1977].
/  — слои миелина.  2 — цитоплазма шваиновской клетки, ■ зона перехвата Р .ш вы ,  
4 — аксон, 5 — б азал ьн ая  мембрана,  б — мозаксон, 7 -  фпброблаеты  эндоиеврпя т р и

пого пучка.

ном волокне менее эффективна, а скорость проведения нервно
го импульса значительно ниже (10— 20 м/с), чем в миелинизн- 
рованном волокне (80— 120 м/с). В структурах Ц Н С  и осо
бенно в ее высших отделах безмякотных волокон намного 
меньше, чем в периферических отделах нервной системы. Кро
ме образования оболочек глиальные клетки и их отростки осу
ществляют плотную изоляцию синаптических контактов нейро
нов, прикрывая синаптическую щель и окружая отдельные си
напсы и синаптические комплексы.
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3. Астроциты и олигодендроциты о б л а д а ю т  способностью ак
тивно захватывать из синаптической щели медиаторы или их 
составные части после прекращения синаптической передачи.  
В частности, целиком захватываются глией такие медиаторы,,  
как катехоламины, ГАМК, ряд пептидов,  аминокислотные  
медиаторы. Затем  глия передает медиатор нейрону. В ряде  
случаев глия выступает в роли регулятора синаптической пере
дачи.

4. Трофическая функция глии. В глиальных клетках со ср е 
доточен основной запас  гликогена (главного энергетическо
го субстрата мозга)  и липидов.  Способность глиальных клеток 
контролировать ионный состав межклеточной жидкости о б е с п е 
чивает стабильность внутренней среды мозга —  необходим ое  
условие нормального функционирования нервной ткани.

§ 5. Г И С Т О Г Е Н Е З  Н Е Р В Н О Й  ТКАНИ

П срнш яс а гл иальн ы е клетки  имею т общ ий п ред ш ественн и к  — пейроэкто-  
дерму. Б л а г о д а р я  соврем енны м методам  пм м уп оц нтохи м н чсского  а н ал и за  
у д ал о сь  п о казать ,  что у ж е  на ранних  стад и ях  эм б р и о н ал ьн о го  р азв и ти я  
о р ган и зм а  п составе  м атричн ого  эпителия нервной тр у б ки  п рисутствую т 
нлеткп-прсдш сстнеппнки  глии и клетки, д аю щ и е  н ач ал о  нейронам .

Д п ф ф ср сп ц п р о н кл  нейронов в развитии  нервной системы м о ж ет  бы ть 
условно  р азд ел е н а  на тр и  эт ап а :  п ериод  м играции  и д и ф ф ер еп ц и р о в ки  ней- 
роблаетон , период о ко н ч ател ьн о го  со зр еван и я  нейронов и период стар ен и я  
н е й р о н о в .

11сйробласты о б р азу ю т ся  из клеток  м атричн ого  слоя  стенки нервной 
трубки. Они имею т крупное активн о е  ядро , б ольш ое количество  свободн ы х  
рибосом и полисом. .М ембранные орган о и ды  (эи д о и л н зм яти ч сская  сеть, а п п а 
р ат  Г о л ьд ж и , ли зо со м ы ) р азв и ты  слабо , м ало  м и кр о тр у б о чек  и ией роф нла- 
мептон. И процессе п р ев р ащ ен и я  нейробллстл  в нейрон в ц ито п л азм е  п о я в л я 
ются сн ач ал а  небольш ие, а затем  зн ачительн ы е скоплен и я  цистерн ш ерохова- 
: ого Н И Р  вещ ества  П пселя . В теле и отц оетках  нейрона ф о р м и р у ю т ся  
пучки пемротрубочек и н ей роф нлам ен тов , резко у в ели чи вается  их общ ее 
число. Р а зв и в а ю щ и м и с я  о тр о стк ам и  зап о л н яю т ся  ранее  свободн ы е м е ж к л е 
точные простран ства .  Д ен д р н т ы  и аксоны в б ольш инстве  случаев  р а з в и в а ю т 
ся одноврем енно . С м омента о б р а зо в а н и я  первичных о тростков  м е ж д у  ними 
о б р азу ет с я  м н о ж еств о  контактов , о д н ако  только  некоторы е из них впоелед- 
ciBim стан о в ят ся  н асто ящ и м и  синапсам и.

В конце первого периода р азв и ти я  нервной системы, которы й зан и м ае т  
у человека Н 12 недель, постепенно з ат и х ае т  п р о л и ф е р ат и в н ая  активность- 
м атричны х клеток н н асту п ает  период со зр еван и я  и окон чательной  дпф ф е- 
репцнровкп  нейронов. О сновны е процессы  этого эт ап а  р азв и ти я  нейронны х 
систем с в я за н ы  е интенсивным ростом аксонны х и д ен др и тн ы х  ветвлений  п 
услож нением  м еж п ей р о и н ы х  связей . И м енн о  в этот  период  па нейроны д е й 
ствую т м н о ж е ств о  индуц ирую щ их  ф ак т о р о в  к ак  внеш них, т а к  н внутренних. 
С реди  них н аиболее  изучен  н ейроростовы й  ф ак т о р  ( Н Р Ф ) .  Н Р Ф  д ей ству ет  
только  в раннем эм бр и о н ал ьн о м  разв и ти и  о р ган и зм а ,  и во взрослом  со с т о я 
нии не вы д ел яется .  П ри  действии  Н Р Ф  на нейроны  п роисходит  усиление 
синтетической д еятел ьн о сти  клеток . О собенно  в аж н о ,  что происходи т  зн а ч и 
т ел ьн ая  а к т и в ац и я  (в несколько  р аз )  ф ер м ен тн ы х  систем, св язан н ы х  с си н 
тезом  м еди ато р о в .  П о м и м о  Н Р Ф  многие гормоны  (тироксин , к о р т и к о с т ер о и 
ды, гл ю ко ко р тн ко п д ы ) т а к ж е  сти м у л и р у ю т д еят е л ьн о ст ь  р а зв и в а ю щ и х ся  
нервны х клеток, зн ач ительн о  в л и я я  на их б у д у щ у ю  спец и али зац ию . П осле  
устан о вл ен и я  типа м е д н ато р н о го  об м ен а  его уровен ь  в нейроне остается  б о 
лее или менее стаби льны м  в течение почти всей ж и зн и  о р ган и зм а .
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В процессе ж и зн ед еят е л ьн о ст и  о р ган и зм а  в нервной  системе п о яв л яю тся  
п р изн аки  « старен ия»  нсГфонов, что с в я за н о  с постепенным за т у х а н и е м  
м етаболи ческой  активн ости  клеток. О дн о  из проявлен ии  «старен ия»  —  н а к о п 
ление в ц и то п л азм е  нервны х п глиальн ы х  клеток  пигм ента лип оф усци н а. 
П ри  избы точном  с о д е р ж а н и и  пигмента м о ж ет  происходи ть  д е ф о р м а ц и я  к л е 
ток. З н ач и тел ьн ы е  и зм енения  н а б л ю д аю т с я  на у л ьтр а стр у к ту р н о м  уровне. 
В ц ито п л азм е  нейронов  постепенно у м е н ь ш а ет ся  количество  о р ган о и д о в  и 
в о зн и каю т  т ак  н азы в а ем ы е  «светлы е зоны» — участки , л иш енны е о р ган о и до в  
и зап олн ен ны е пучками н ей роф плам ен тов . В нейронах  п о яв л яю т ся  с в о ео б р аз - -  
пые стр у к ту р ы  — тел ь ц а  Х нрапо, п р ед ставл ен н ы е  п учкам и  концентрически з а 
крученны х ф н л ам еп то в .  М ен яе тся  вид  я д р а :  почти полностью  исчезает
яд ры ш ко , и зм ен яется  х а р а к т е р  расп р еделен и я  х р ом атин а . П р о и сх о д и т  резкое  
(более  чем на 5 0 % )  п адение уровня  си н теза  Р Н К ,  что ведет  к сн и ж ен и ю  
б елкового  синтеза .  О собенно  с т р а д а е т  синтез м ед и ат о р о в  и со о тветству ю щ и х  
ф ерм ен тны х  систем. П ри  этом  разн ы е м е д п ато р н ы е  систем ы  с в о зр асто м  м е 
н яю т свою  ак ти в н о сть  п о-разп ом у . Так, до ф ам п п ер ги чеекп е  систем ы  у г н ет а 
ю тся  зн ачительн о  сильнее чем Г А М К -ергпческче  или холннергнчеекпе, причем 
н р азн ы х  о т д е л а х  м о зга  д а ж е  в р а м к а х  одной  м е д и а ю р н о и  системы  д е с т р у к 

тивны е процессы р азв и в а ю  гея 
неодноврем енно .

Д и ф ф е р е н ц и р о в к а  глин. 
С п он гц областы  (гл н о бл асты ) 
м и гри рую т из м атричн ого  слоя 
в су б в ен тр и к у л яр н ы п  слон 
н ервной  трубки , где из них 
р а з в и в а ю т с я  клетки астроци- 
тар и о го  и о л п го д ен д р о ц и тар -  
HOi о р ядов . Ч а с т ь  глио- 
б л асто в  остается  в со ставе  
м атричного  слоя , д а в а я  н ач ал о  
ра ш нтию  эпендим ны х клеток. 
Н е д и ф ф ер е н ц и р о в ан н ы е  глио- 
бласгы  н ах о д ятся  в со ставе  
су б в ен тр п к у л яр и о го  слоя  стен 
ки мозга в течение д л ш е л ь н о г о  
времени после р о ж д ен и я  и п о 
стоянн о  о б н о в л яю т  популяцию  
д и ф ф ер ен ц и р о в ан н ы х  а с т р о к и - 
тов  и о л и год ен д роци тов .

Р а зв и в а ю ш н е с я  о л и г о д е н 
д р о ц и ты  имею т р азн ы е  р а з м е 
ры, ф о р м у  тела  и плотность  ц и 
т о п л азм ы , па основании  4ei о 
вы д ел я ю т  светлы е, средние г: 
тем ны е о лигоден дроци ты . Б ы л о  
показано , что все они яв л яю тся  
этап ам и  со зр еван и я  одной л и 
нии клеток . Н а  всех стади ях  
разн и гн я  о л и го д ен д р о ц и ты  не 
д е л я т с я  и ак ти в н о  участвую т 
в о б р а зо в а н и и  м н елиновы х о б о 
лочек. О сн о вн ая  м асса  олиго- 
дсп д р о ц п то в  д и ф ф ер ен ц и р у ется  
па поздних э т а п а х  п р е н а т а л ь 
ного  п в первый период пост- 
н атал ь н о го  р азв и т и я ,  что с в я 
зан о  с зав ер ш ен и ем  процесса 
р а з в и т и я  аксон ны х  систем м о з 
га и их м пелпипзацией .

Рис. 13. С ве то о и т н ч еск ая  (а )  и э л е к 
тр о н н о -м и кр о ск о п и ческая  (б) схемы  ми
грации  н ей р о б л асто в  по о т р о ст к ам  гл и 

ал ьн ы х  кл ето к  [Rakic, 1981].
/ — V —  сл о и  э м б р и о н а л ь н о м  с т е н к и  м о зг а ;  / -  
р а д и а л ь н ы е  г л и а л ь н ы е  кл ет к и ,  2 —  н е п р о б л а -  
сты, 3 — пучки н е р в н ы х  в о л о к о н  ( б е л о е  в е 

щество) .
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А строциты  р а з в и в а ю т с я  из кл ето к  п р ед ш ественн и ко в  —  ас т р о б л а ст о в  -  
(к'З к аки х -л и б о  п р о м еж у то ч н ы х  стади й  со зр еван и я .  П ер вы е  астроци ты  по
яв л яю тс я  в ран н ий  п ериод  п р е н а т а л ь н о го  р азв и т и я  вместе с м о л о д ы м и  ней- 
р о б ластам и  и нейронам и. О д н о й  из р азн овид н остей  р аш ш х  астроцп тов  я в л я 
ются сп ец и ал и зи р о в ан н ы е  « р ад и ал ьн ы е»  гл и ал ьн ы е  клетки  коры  полуш ари й  
N м о зж ечк а ,  п р и н и м аю щ и е  ак ти в н о е  уч асти е  в обеспечении м играции  нейро- 
бластов  (рпе. 13).

Р а з в и в а ю щ и е с я  нейроны  и гл иал ьн ы е клегки  вл ияю т на процессы  д пф ф е- 
ренцировки  и со зр е в а н и я  д р у г  д р у га ,  хо тя  глия в ы д ел я ет  собственны е ф ак  
торы роста —  гл иальн ы й  ф а к т о р  и ф а к т о р  со зр е в а н и я  глин. В их присутствш  
происходит усиление и ускорение процесса м о р ф ологи ческого  н ф у н кц ио н ал а  
иого со зр еван и я  гл и ал ьн ы х  клеток .

Г Л А В А  II

Р А З В И Т И Е  Н Е Р В Н О Й  С И С Т Е М Ы  В Э М Б Р И О Г Е Н Е З Е  
Ч Е Л О В Е К А

§ I. О Б Щ И Е  П Р Е Д С Т А В Л Е Н И Я  О Р А З В И Т И И  
Н Е Р В Н О Й  СИ СТ ЕМЫ

Нервная система закладывается н развивается из элемен  
тов наружного  зародыш евого  листка - эктодермы. У человекг 
в конце 2-й недели эмбрионального  развития па дорсально{  
стороне зароды ш а обособляется  участок эпителия —  нервна? 
пластинка, клетки которой интенсивно разм нож аю тся  п ди ф ф е  
ренцируются, превращаясь в узкие цилиндрические клетки,  
резко отличающиеся от соседних клеток покровного эпителия.  
В результате интенсивного деления и неравномерного роста 
края нервной пластинки постепенно приподнимаются,  образуя  
нервные валики, которые в конце 3-й недели развития смыка
ются в нервную трубку.  Нервная трубка постепенно п о гр у ж а 
ется в м езо д ер м у  зародыш а.  Замыкание нервной трубки про
исходит неравномерно: сначала —  в средней части, затем этот  
процесс распространяется к головному и хвостовому концам  
эмбриона,  где некоторое время сохраняются незамкнутые от
в е р ст и я —  передний и задний нейроноры (рис. 14). К концу 4-й 
педели они зарастают.  Головной конец нервной трубки расши
ряется и из него в дальнейшем развиваются структуры голов
ного мозга, а из туловищного отдела —  спинного.

В момент замыкания нервных валиков в нервную трубку  
из их состава мигрирует группа клеток, о б р а зу ю щ и х  так на
зываемый нервный гребень. Этот процесс начинается в каудаль
ных отделах  и постепенно распространяется рострально, за в ер 
шаясь к началу 2-го месяца эмбрионального развития. Клетки 
нервного гребня активно мигрируют в организме и да ю т  на
чало элементам спинальных, вегетативных, черепномозговых  
ганглиев, паутинной и мягкой мозговой оболочки, пигментным  
клеткам (м ел аноцитам ),  клеткам мозгового вещества надпочеч  
ника.



Нервная трубка находится под индуцирующим воздействи
ем ок руж аю щ ей  ее эмбриональной мезенхимы и элементов  
хорды. Отмечен четкий ростро-каудальный градиент дифферен-

ю

Рис. 14. Э тапы  р а з в и т и я  
нервной  системы  ч ел о ве 
ка [M oore, Drecoll,  1980].
а,  б  — н и д  с в е р х у  н а  — п р о 
д о л ь н ы й  р п ц к - з  ш р о д ы п м  
Па 3 4 ii н е д е л е '  р а з в и т и я ;
1 —I V  \ р о в п и  т н п ' р с ч п ы х  
с р е з о в  ( с п р а в а ) ;  / н е р в н а я  
п л а с т и к а ,  2 х о р д а .  3 — 
а м н и о н ,  4 - а л л а н т о и с ,  5, 
ь — п е р е д н и й  (5) п з а д н и й  
(6) н е й р о п о р ы .  7 - - с о м и т ы ,  
Ь — н е р в н а я  т р у б к а .  9 — ц е н 
т р а л ь н ы й  к а н а л ,  1 0 — н е н р о -  
э к т о д е р м а ,  11 — н е р в н ы й  г р е 
б е н ь ,  12 — н е р в н ы й  ж е л о б о к ,  
13 — г а н г л и о з н а я  п л а с т и н к а .

14 — ж е л т о ч н ы й  м е т о к .

цировки головного и с ш и т о г о  мозга,  причем сначала ф орм и
руются ростральные (головные) отделы нервной системы, затем  
каудальные (спинной мозг) .  Природа п механизм индукцион
ных взаимодействий остаются неясными. П о д  индуцирующим  
воздействием хорды складывается и дорсовентральный гр ади 
ент дифференцировкн нервной трубки.  В ней достаточно рано,  
на 3— 4-й неделе эмбрионального  развития,  выделяются две  о б 
л а с т и — дорсальная (крыловидная пластинка) и вентральная  
(базальная пластинка) (рис. 15). В дальнейшем из крыло
видной пластинки развиваются чувствительные и ассоциативные
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(.цементы нервной системы, из базальной —  моторные. О собо  
следует отметить, что структуры переднего мозга целиком р а з 
виваются как производные крыловидной пластинки.

Стенка нервной трубки  
на ранних этапах эм б р и о г е 
неза покрыта наружной и 
внутренней пограничными  
мембранами и состоит из 
одного слоя нейроэктодер
мальных клеток. На 3 — 4-й 
педеле развития в результа
те активной пролиферации  
и миграции клеток стенки 
становятся многослойными.
В это время выделяются  
три основных слоя: внутрен
ний (матричный, вентрику
лярный),  где сосредоточены  
камбиальные элементы; про
межуточный —  состоящий из 
тел и отростков мигрирую
щих клеток, и маргинальный  
(к р а е в о й ) , представленный  
апикальными отростками  
клеток н и ж е л еж а щ и х  слоев.
В дальнейшем усиленная  
миграция нервных и глиаль
ных элементов приводит  
к образованию  еще ряда 
слоев. Н аи б о л е е  важный из 
них —  плащевой (корковый)  
слой, из элементов которого  
в ростральных отдел ах  нерв
ной трубки развиваются  
формации коры большого  
мозга (рис. 16).

Головной отдел нервной  
грубки в конце 3-й недели  
развития преобразуется в 
мешковидное расширение,  
тающее начало трем пер
вичным мозговым пузырям,  
образует  первичный передний  
пузырь —  первичный средний мозг, M esen cep h a lo n ,  а из третье
го пузыря, который каудально переходит непосредственно  
в зак ладк у  спинного мозга,  развивается первичный задний  
мозг, R hom bencephalon .  Изменения в развитии нервной трубки  
сопровож даю тся образов анием  нескольких изгибов на границах

Рис. 15. Р а зв и т и е  основны х о тд ел о в  
го ловн ого  и спинного м озга  [M oore , 

D rcco ll ,  1980].
а  —  с х е м а  м о зг а  с  у р о в н я м и  с р е з о в  /  — VI  
( /  — кбп еч ны й м о зг ,  I I  — п р о м е ж у т о ч н ы й ,  
/ / /  — с р е д н и й ,  I V  —  з а д н и й ,  V  — п р о д о л г о 
ваты й,  VI  — с п и н н о й ) ,  б  — с х е м а  нервн ой  
т р у б к и  с  о б о з н а ч е н н ы м и  ( з д е с ь  н д а л е е )  
к р ы л о в и д н о й  ( / )  и б а з а л ь н о й  (2)  п л а 

с т и н к а м и .

Л е ж а щ и й  краниально пузырь  
мозг. P r o sen cep h a lo n ,  средний



Рис. 16. Образование  клеточных слоев в степке развиваю щ егося мозга (по:
Карлсон, 1983).

1—7 — клеточные слои (/ — краевой, 2 — матричный,  3 — плащевой, 4 — эпендимный.  
5 — промежуточный, 6 — кортикальный, 7 — субвсптрикулярный, 8, 9 — н аруж н ая  (5) и 

внутренняя (5) пограничная мембрана.

закладки различных отделов головного мозга. В течение пер
вых двух месяцев образуется основной (среднемозговой) из
гиб, когда передний и промежуточный мозг загибаются вперед 
и вниз под прямым углом по отношению к продольной оси

а нервной трубки. Затем
формируются еще два 
(шейный и мостовой) 
изгиба (рис. 17). В тот 
же период времени 
первый и третий пер
вичные мозговые пузы
ри с помощью борозд- 
сужений разделяются, 
образуя каждый по два 
вторичных мозговых 
пузыря. Эта стадия 
развития головного 
мозга получила н азва
ние стадии пяти мозго
вых пузырей. Самым 
ростральным отделом 
нервной трубки стано
вится конечный мозг, 
Telencephalon, затем —

Рис. 17. Развитие  мозга человека [Шаде, 
Форд, 1976].

А—Г — стадии трех (А) и пяти {Б, В, Г) мозго
вых пузырей; 1—8 —  отделы мозга (/ — передний,  
2 — средний, 3 — задний,  4 — спинной, 5 — мосг, 
6 — промежуточный, 7 — конечный, 8 — м о з ж е
чок), V—1X — черепномозговые нервы. С трел
ками показаны изгибы нервной трубки (я—средне

мозговой, б — шейный, в — мостовой).
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промежуточный, Diencephalon. За  промежуточным идет сред
ний мозг, M esencephalon, развивающийся из среднего мозго
ного пузыря. Первичный задний мозг разделяется на вто
ричный задний мозг, Metencephalon, состоящий из моста Pons, 
it мозжечка, Cerebellum, и продолговатый мозг, M edulla oblon- 
g i ta .  После формирования мозговых пузырей в структурах 
нервной системы происходят сложные процессы внутренней 
дифференцировки и роста различных отделов головного и спин
ного мозга. В течение 5— 10-й недели развития начинается 

г и дифференцировка конечного мозга: образуются корко- 
• ' и подкорковые центры полушарий, происходит первичное 
слоение коры и выделение коркового слоя в стенке конечно- 
мозга, продолжаются процессы активной миграции ненро- и 
областов. Как следствие активной миграции клеток нервного 
пня образуются первичные мозговые оболочки и мозговое 
1ество надпочечников, формируются ганглии вегетативной 
иной системы. Спинной мозг приобретает дефинитивное 
пение. В последующий период (10—20 недель) обра- 
ггся все основные отделы головного мозга (к этому моменту 
анчивается миграционный период развития нервной системы, 

и основное значение приобретают процессы внутренней диффе- 
репцировки структуры мозга). Полушария головного мозга 
йишовятся самой большой частью нервной системы, происходит 
выделение основных долей, начинается образование извилин и 
бпрозд. И з оболочек в ткань мозга врастают кровеносные со
суды. В спинном мозге формируются шейное и поясничное утол
щения, связанные с иннервацией верхних и нижних конечно
стей. Дефинитивный вид приобретает мозжечок. В последние 
месяцы эмбрионального развития в нервной системе закапчива
ется формирование внутренней структуры мозга. .Начинается 
иктнвная мнелинизация головного мозга (ее завершение проис
ходит после рождения).

§ 2 О Б О Л О Ч К И  С П И Н Н О Г О  И Г О Л О В Н О Г О  МОЗ ГА.
Ж Е Л У Д О Ч К И  М О З Г А

Нервная система, ее основные отделы — головной и спинной 
мозг, защищены от внешних воздействий специальными обо
зниками. Головной мозг заключен в черепную коробку, спин
ной— в позвоночный канал. Все нервы проходят через отвер- 
■ Iпи этой костной оболочки. Кроме того, нервная ткань окруж е
на тремя специальными мозговыми оболочками: твердой, dura 
uniter, паутинной, arachnoidea, и мягкой, pia m ater (рис. 18),
I (болонки мозга начинают развиваться на 5-й неделе эмбрио
нального развития, но имеют различное происхождение: твер- 
>|цн мозговая оболочка развивается из эмбриональной мезенхи
мы, т. е. имеет мезодермальное происхождение. Паутинная п
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мягкая оболочки происходят из элементов нервного гребня, т. е 
имеют нейрогенное, эктодермальное происхождение.

Рис. 18. Схема строения (а) и 
элементы ультраструктуры  (б)  
мозговых ооолочек ^ а д е ,  
Форд, 1976 (а),  Д о б р о во л ь 

ский, 1983 (б) ) .
J—II1 — оболочки мозга , твердая  
( /) ,  паутинная  (I I) ,  мягкая  (III)', 
J — кость черепа,  2 — кож а ,  3 — в е 
на.  4—5 — н аружный (4) и внут
ренний (5) листки  твердой оболоч
ки, 6 — венозный синус, 7 , 8  — суб- 
дуральиое  (7) и подпаутинное (8) 
пространства , 9 — грануляции п ау 
тинной оболочки в венозные си
нусы, 10 — капилляры, I I  — б а з а л ь 
ная  мембрана,  12 — отростки астро 
цитов,  13 — ткань мозга. Стрелками 
показано направление циркуляции 
спинномозговой жидкости.

Твердая мозговая оболочка образована плотной соедини
тельной тканыо и в головном мозге состоит из двух листков: 
наружного, прирастающего к костям черепа, и внутреннего, 
который в виде тонких пластин внедряется между полушари
ями мозга, между полушариями и мозжечком, образуя так  на
зываемые «серпы твердой мозговой оболочки». В некоторых 
местах внутренний и наружный листки прилегают друг к другу 
неплотно и образуют расширения — синусы, заполненные веноз
ной кровью. По ним происходит ее отток от ткани мозга, костей 
черепа, кожи головы. В спинном мозге твердая мозговая обо
лочка отделена от поверхности позвонков узким промежутком— 
эпидуральным пространством, заполненным жировой тканью. 
Поверхность внутреннего листка твердой мозговой оболочки, 
обращ енная к мозгу, выстлана одним-двумя рядами эндотелио- 
подобных клеток. М ежду этими клетками имеется небольшое 
количество плотных контактов, которые никогда не образуют 
сплошного слоя, и вещества свободно диффундируют из спин-
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иомозговой жидкости в твердую оболочку и ее сосуды. Под 
оболочкой располагается узкое щелевидное субдуральное про
странство, заполненное спинномозговой жидкостью.

Паутинная оболочка отделена от мягкой мозговой оболоч
ки узким подпаутинным пространством, так же как и субду
ральное пространство заполненным спинномозговой жидкостью 
(рис. 18). В разных отделах мозга паутинная оболочка имеет 
разную толщину. В районах так называемых «выделительных 
каналов» оболочка очень тонкая и между образующими ее 
клетками имеются большие промежутки, что обеспечивает сво
бодный обмен спинномозговой жидкости между пространствами 
мозговых оболочек. Н а вершине мозговых извилин паутинная и 
мягкая мозговые оболочки срастаются, над бороздами расхо
дятся, формируя подпаутинные цистерны. Следует отметить 
грануляции паутинной оболочки — особые выросты, внедряю
щиеся в полость венозных синусов через пластинку твердой 
мозговой оболочки. Через эти выросты спинномозговая ж ид
кость фильтруется в венозное русло.

Мягкая мозговая оболочка по своему строению п происхож
дению сходна с паутинной оболочкой, поэтому их иногда назы
вают «лептоменингиальной оболочкой мозга». М ягкая оболоч
ка состоит из нескольких слоев уплощенных отростчатых кле
ток, связанных друг с другом немногочисленными плотными 
контактами (рис. 18). Ниже располагается базальная  мембра
на, отделяющая мозговую оболочку от наружной глиальной 
мембраны мозга, которая образована несколькими слоями от
ростков астроцитов. В мягкой мозговой оболочке такж е содер
жится большое количество коллагеновых фибрилл, фибробла- 
гтов и кровеносных капилляров. В ряде мест мягкая мозговая 
оболочка внедряется в полость мозговых желудочков и обра- 
тует сосудистые сплетения, принимающие активное участие в 
секреции и обмене спинномозговой жидкости.

Желудочки головного мозга. В процессе эмбрионального 
развития нервной системы полости первичных мозговых пузы
рей видоизменяются и превращаются в систему мозговых ж е
лудочков, которые сохраняют связь с нолостыо спинномозгово
го канала — остатком полости нервной трубки.

Первый мозговой пузырь, соответствующий конечному моз
гу, выпячивается в дорсолатеральном направлении и образует 
два мозговых пузыря, которые превращаются в полушария 
мозга. Полости этих пузырей образуют боковые желудочки, 
имеющие очень сложную форму. Они подразделяются на об
щую непарную центральную часть и парные части: передние
рога, внедряющиеся в лобные доли полушарий, задние рога, н а
ходящиеся в затылочных долях, и нижние рога, которые рас
положены в височных долях (рис. 19). Полостью промежуточ
ного мозга становится I I I  мозговой желудочек, также имею
щий сложную конфигурацию. Остаток полости среднего мозго-
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вого пузыря представлен узкой трубкой 1,5— 2 см длиной в  
диаметром 10 мм. Она называется водопроводом мозга, aque- 
ductus cerebri, и соединяет полости I I I  и I V  желудочков. П ро

изводное заднего мозгового пу
з ы р я — I V  мозговой желудо- 

5 чек, образует полость заднего и
Г  продолговатого мозга. На бо-

\  ковых стенках каудальных от-
! ^ \  7 1 делов I V  желудочка находятся

сквозные отверстия — отвер
стия Люшка, а на верхней 
стенке — отверстия М ажанди. 
Этими отверстиями полости 
мозга сообщаются с подпаутин- 
ным пространством мозговых 
оболочек. По ним происходит 
отток спинномозговой жидко
сти. В каудальных отделах 
продолговатого мозга полость 
I V  желудочка переходит в по
лость центрального спинномоз
гового канала.

Циркумвентрикулярная си
стема. Все мозговые желудоч
ки и спинномозговой канал 
выстланы изнутри слоем эпен

димных клеток, несущих на поверхности, обращенной в полость 
желудочка, одну или несколько ресничек. Полагают, что с помо
щью ресничек создается ток спинномозговой жидкости по по
лостям мозговых желудочков. Эпендимные клетки соединены 
друг с другом немногочисленными плотными контактами, что 
создает основу для активного обмена веществ между спинно
мозговой жидкостью и тканью мозга. Однако эпендимная вы
стилка мозговых желудочков неоднородна. Иногда стенку же
лудочков образуют либо клетки специализированной эпендимы, 
либо специализированные нейроны и нейросекреторные клетки. 
Такие участки разбросаны по всем мозговым желудочкам и 
объединяются под названием «циркумвентрнкулярной системы». 
К  ним, например, относятся участки специализированной эпен
димы, покрывающие выросты мягкой мозговой оболочки, кото
рые внедряются в полость мозговых желудочков и образуют 
сосудистые сплетения. Наиболее крупные из них расположены 
в полостях боковых желудочков конечного мозга и в  I V  ж елу
дочке. Клетки эпендимы сосудистых сплетений, или «хориоид- 
иого эпителия» кубовидной формы и снабжены множеством 
микроворсинок. Особенность этой эпендимы состоит в наличии 
большого количества плотных контактов между клетками, что 
препятствует проникновению веществ в полость желудочка и

Рис. 19. Ж елудочки мозга человека.
а  — в __ отделы мозга  (полушария конеч
ного мозга  (а),  мозжечок (б), продолгова
тый мозг (в)-, /  — четвертый желудочек,
2 — отверстия Л ю ш ка,  3 — Сильвиев водо
провод, 4 — третий желудочек,  5 — боковой 
желудочек .  6—8 — передний (б), задний 
(7), ннжний (5) рога бокового желудочка ,  

9 — межжелудочковое  отверстие.
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наоборот (рис. 20). В сплетениях происходит образование спин
номозговой жидкости, функциональное значение которой доста
точно велико: она играет роль гидростатического буфера, под
держивает ионный баланс 
мозговой ткани, служит 
переносчиком множества 
биологически активных 
веществ, выделяемых в 
полость желудочков (ме
диаторы, гормоны, нейро
секреты), удаляет из нерв
ной ткани продукты мета
болизма, попаданию ко
торых в кровь препятст
вует гематоэнцефаличе- 
ский барьер.

Особое строение име
ют участки эпендимной 
выстилки I I I  мозгового 
желудочка в районе гипо
физарного комплекса.
Здесь в просвет желудоч
ка наряду с эпендимными 
клетками выходят отрост
ки нейросекреторных кле
ток преоптического и па- 
равептрикулярного ядер 
гипоталамуса. Здесь ж е  
встречаются участки спе
циализированной эпен
димы, клетки которой об
ладаю т секреторной ак 
тивностью. Они имеют длинные базальные отростки, достигаю
щие кровеносных капилляров мозга и имеющие большое коли
чество секреторных гранул. Подобные эпендимные клетки, н а 
званные «эпендимальными танницитами», встречаются также 
в выстилке I V  мозгового желудочка.

Гематоэнцефалический барьер обеспечивает обмен веществ 
между кровью и мозгом. Он имеет важное значение для нор
мального функционирования нервной ткани, особенно для со
хранения постоянства ее внутренней среды, в частности ионно
го и осмотического баланса. В состав барьера входит несколь
ко компонентов, важнейший из которых представлен эндотели
ем кровеносных капилляров мозга (рис. 20). Клетки эндотелия 
связаны друг с другом множеством плотных контактов и прак
тически не обладают пиноцитозной активностью. С помощью 
маркеров показано, что эндотелий не пропускает молекулы 
диаметром больше 1,5 нм. К  таким молекулам относится боль-

Рис. 20. Организация стемки мозгопого 
капилляра (б) и участка сосудистого  
сплетения (а) [Бредбери, 1983, Akert, 1977].
1 — эндотелий капилляра,  2, 3 — базальные
мембраны сосуда (3) и мозга (2). 4 — фибро- 
бласт, 5 — гладкомы ш ечная  клетка,  в — кол 
лагеновые фибриллы, 7 — эпендима,  8 — от
ростки астроцитов,  9 — плотные контакты, 

10 — поры эндотелия.
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щинство белков. В ряде случаев незначительный транспорт ве
ществ может проходить посредством трансэндотелиальных 
пузырьков. В противовес белкам, липиды и жирорастворимые 
вещества более свободно проникают через мембраны эндотели
альных клеток. Вода и ионы проходят через барьер очень бы
стро, хотя механизмы этих процессов еще недостаточно ясны. 
Важно отметить, что при различных состояниях организма (осо
бенно при патологии) может значительно увеличиваться про
ницаемость барьера. При этом открывается доступ в мозг 
веществам, нарушающим гомеостаз нервной ткани, что, в свою 
очередь, приводит к тяжелым поражениям мозга (отеки, ауто
иммунные заболевания, нарушения обмена веществ, интоксика
ции и т. д .).

Помимо собственно эндотелия важное значение в барьер
ной функции имеет базальная мембрана и коллагеновый мат
рикс периваскулярного пространства мозговых капилляров

(рис. 20). При нарушении 
их целостности происхо
дит резкое изменение 
проницаемости барьера.

Третьим компонентом 
гематоэнцефаличес к о г о  
барьера является глиаль
ная оболочка из отрост
ков фиброзных астроци- 
тов, окруж аю щ ая мозго
вые сосуды сплошным 
слоем. Лстроцитарные от
ростки связаны между со
бой системой щелевых 
контактов, которые не мо
гут препятствовать диф
фузии веществ в межкле
точные пространства моз
говой ткани. Однако аст
роциты контролируют со
став межклеточной ж и д 
кости, а также индуциру
ют образование и поддер
живают сохранность плот
ных контактов между эн
дотелиальными клетками 
капилляров.

В головном мозге есть 
области, где гематоэнце- 
фалический барьер отсут
ствует. Это — районы ги
пофиза и эпифиза, серого

Рис. 21. Строение периферического нервного 
пучка (а) и ультраструктура  участка  пери

ферического нерва (б ) .  [Akert,  1976].
/ —/ / /  — оболочки периферического нерва ( / — 
эпиневрнй,  / /  — пернневрнй,  / / /  — эндоневрий), 
1 — сосуды, 2 — пучки аксонов,  3 — клетки пери- 
неврального эпителия,  4 — десмосомы, 5 — п лот
ные контакты, 6 — шванновские клетки, 7 — немие- 
лнннзированиые волокна,  8 — фибробласты эндо- 
неврия, 9 — коллаген.  10 — миелинизированные 

волокна.
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бугра и преоптического ядра гипоталамуса, субфорникальный 
орган I I I  мозгового желудочка и area postrema I V  желудочка. 
Здесь эндотелий капилляров относится к особому фенестриро- 
ванному (продырявленному) типу; между ним и глиальной 
оболочкой существует обширное периваскулярное пространство. 
Глиальная оболочка вокруг сосуда не сплошная — непосредст
венно к базальной мембране подходят отростки нервных пли 
нейросекреторных клеток.

В периферических нервах барьер между кровью и тканевой 
жидкостью нервных пучков такж е отличается рядом особенно
стей (рис. 21): барьерную функцию в основном выполняют 
клетки периневрия, соединенные друг с другом системой плот
ных контактов, препятствующих проникновению веществ из 
сосудов нервного пучка в межклеточное пространство эндонев- 
рия. Проницаемость гематоэнцефалического барьера в разных 
отделах периферической нервной системы различна. В цен
тральной нервной системе проницаемость барьера в сером ве
ществе в 3—4 раза выше, чем в белом. В онтогенезе барьер 
формируется в первой трети пренатального развития.

Г Л А В А  III

СПИННОЙ м о з г
§  1. А Н А Т О М И Ч Е С К О Е  С Т Р О Е Н И Е  С П И Н Н О Г О  М О З Г А

Спинной мозг, medulla spinalis, представляет собой филоге
нетически древний отдел нервной системы, в организации ко
торого сохраняются черты сегментарного строения. В нем на
считывают 8 шейных, 12 грудных, 5 поясничных, 5 крестцовых 
и 1— 2 копчиковых сегментов. Д лина спинного мозга, располо
женного в спинномозговом канале позвоночника, составляет у 
взрослого человека 43—45 см, вес 30—32 г. Толщина спинного 
мозга не на всем его протяжении одинакова, имеются два утол
щения: шейное, тянется от 2-го шейного до 2-го грудного позвон
ка, и поясничное, начинающееся на уровне 10-го грудного по
звонка. Образование утолщений связано с увеличением количе
ства нервных клеток и волокон в отделах спинного мозга, иннер
вирующих конечности (рис. 22).

Анатомически спинной мозг во всю длину разделен па две 
симметричные половины двумя бороздами: спереди — срединной 
щелью, fissura m ediana ventralis, сзади — срединной бороздой., 
fissura m ediana dorsalis. Н а боковых поверхностях описывают 
еще парные слабо выраженные латеральные борозды: переднюю 
и заднюю, sulcus ventro la te ra lis  et dorsolateralis, соответствую
щие местам выхода корешков спинномозговых нервов (рис. 23) . 
На уровне каждого сегмента от спинного мозга с обеих сторон 
выходят задние (дорсальные) корешки, radix  dorsalis, и передние
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(вентральные) корешки, rad ix  ventralis, спинномозплшх нервов.
Вблизи спинного мозга в 
области межпозвоночного 
отверстия передние и зад 
ние корешки соединяются 
в единый спинномозговой 
нерв, nervus spinalis. 
К аждый задний корешок 
у места соединения его 

' с псРеДНим имеет утол-
: ~ * щение, спинномозговой

Рис. 22. Схема общей органи
зации (а) и топография прово
дящих путей (б) СПШШ01 о 

мозга  [Schober, 1977].
а: С — шейный ( / ) ,  Т — грудной
( / / ) ,  L — поясничный ( I I I ) ,  — —
крестцовый (IV) и Сг  — копчико
вый (V)  отделы спинного мозга 
и позвоночника; 1—31 — спинномоз

говые нервы. 
б : 1 — проприоспинальные (собст
венные) пучки спинного мозга, 2 - 
S — нисходящие тракты (2 — л а те 
ральный и 3 — передний,  кортико- 
спииальный тракты, 4 — рубро-спн- 
иальный, 5 а — л атеральный и 5 6 - -  
вентральный вестнбуло-спниальные 
тракты. 6 — оливо-спинальный, 7 - -  
текто-спииальиый, 8 — ретнкуло- 
спииальный),  9— 15 — восходящие 
тракты (9 —  тонкий, 10 — клиновид
ный, И  — дорсальный и 12 — вент
ральный спинно-мозжечковые т р а к 
ты, 13 — спинио-таламнческие,  И  - -  
спиино-тектальиые,  15 — спниио-олн- 

парный тракты.

Рис. 23. Организация серого и белого вещества спинного мозга.
/  — задн яя  срединная борозда,  2 — передняя срединная щель,  3. /  — дорсальны й (3) и 
вентральный (4) корешки, 5 — спинальный ганглий, 6 — симпатический гаиглнй, 7—10 — 
соединительная (7). задн яя  (9) н передняя  (10) ветви спинального  нерва (8), 11— 13 — 
дорсальны е (11), боковые (12) н вентральные (13) рога , / /  — центральный каиал,  15— 
18 — собственные (15), дорсальны е (16), латеральны е  промежуточные (17), медиальные 
промежуточные (18) ядра  серого вещества,  19—22 — д орсолатеральны е (19), веитролате- 
ральны е (20), центральные (21), вентромедиальные (22) моторные ядра .  23—25 — чув- 
стннтельный (23), вставочный (24), моторный (25) нейроны рефлекторной дугн; I —X —

пластины серого вещества.
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узел, gang lion  spinale, содержащий тела чувствительных (аф 
ферентных) нейронов, аксоны которых в составе задних кореш
ков вступают в спинной мозг.
Передние корешки содержат в 
основном аксоны моторных 
(эфферентных) нейронов, ин
нервирующую скелетную му
скулатуру, и аксоны вставоч
ных, преганглионарных нейро
нов спинальных центров сим
патического и парасимпатиче
ского отделов вегетативной 
нервной системы (рис. 23). Т а
ким образом, каждому сегмен
ту спинного мозга соответству
ет пара нервов. В связи с осо
бенностями развития спинной 
мозг взрослого человека окан
чивается на уровне 1—2-го по
ясничного позвонка и, таким 
образом, намного короче по
звоночника (рис. 24). Спинно
мозговые нервы грудных и осо
бенно пояснично-крестцовых 
сегментов проходят некоторое 
расстояние внутри позвоночного 
канала, образуя пучок нер
в о в — конский хвост, cauda equina, и выходят из межпозвонко
вых отверстий на уровне соответствующих позвонков (рис. 22).

К ак  уж е  отмечалось, по задним корешкам в спинной мозг вступают 
афферентные волокна, несущие информацию от экстсро- и пптерорецепто- 
ров. В ыделяю т несколько групп афферентных волокон, отличающихся друг 
от друга диаметром и происхождением (табл. 2). Они проникают в спинной

Т а б л и ц а  2. Классификация афферентных волокон спинного мозга

Тип волокна:
Диаметр,

мкм

Характеристика волокна;

по Гассеру по Ллойду мис.типи
зации функции

Аз 1а, 1в 1 2 - 2 0 Да Первичные рецепторы мышц н сухо
жилий

А? 11 6— 12 - Вторичные рецепторы мышц п рецеп
торы кожи

А о Ш 6 - 4 ” Рецепторы кож п п внутренних о рга 
нов

с IV 1 , 5 - 4 Нет Рецепторы сосудов, кожи и мышц.

мозг, оканчиваются на ассоциативных и эфферентных нейронах, входят  в 
состав проводящих путей спинного мозга. Проекции различных групп пер-

Рнс. 24. Неравномерный характер  ро 
ста позвоночника, спинного мозга и 
спинномозговых нервов у человека на 
разных стадиях  развития [Moore, Drc- 

coll, 1980].
о, б — у 8-нсдсльного (а) и 24 недельного
(6) зародышей, «, г - у новорожденного

(о) и взрослого (,’) человека:
1 - -  спинальный ганглий, 2 спинномозго
вой нерв. 3 - - спинной мозг. 4 ■ позвонки, 
5 - 7 -  твердая  (5), паутинная (5). мягкая
(7) оболочки, 8 - - к о н ц е в а я  пить, .Si

крестцовый позвонок.
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IUI4IIUX лффороитпых волокон в спинной мозг достаточно сложны и про- 
( гранствспно разграничены, отличаясь высокой специфичностью (рис. 25). 
На уровне каж д ого  сегмента спинного мозга по афферентам  различного типа

в Ц Н С  поступает информация 
от строго определенных участ
ков тела. Такой характер  о р га 
низации проекций получил на
звание соматотопического прин
ципа. Д а ж е  в пределах одного 
сегмента и его зоны иннерва
ции величина рецептивных по
лей более дистальных участков 
тела намного меньше, чем

Рис. 25. Схема распределения 
первичных афферентных воло
кон в спинном мозге обезьяны 

[Ralston, Ralston, 1983].
A rj , A'-j , С  — типы  а ф ф е р е н т н ы е  
в о л о к о н ,  1— V I  п л а ст и н ы  с е р о г о  во 

щ е с т в а .  О б ъ я с н е н и я  в т ек ст е .

проксимальных. Тем самым обеспечивается вы сокая точность различения 
сигналов от удаленных и наиболее важ ны х в функциональном отношении 
участков конечностей.

Серое вещество спинного мозга состоит из тел нейронов и 
их отростков, располагается в центре спинного мозга и имеет 
характерную  ф орму «бабочки» (см. рис. 23 ) .  По старой к лас
сификации серое вещество разделяется на задние,  боковые и 
передние рога (столбы ) ,  в к а ж д о м  из которых выделяют н е 
сколько скоплений нервных клеток. В 1952— 1954 г, Б. Р ексед  
п редлож ил новую универсальную классификацию серого веще- ! 
ства. Он разделил спинной мозг на десять ( I— X) пластин,  
идущ их в ростро-каудальном направлении и различающихся  
по структуре и функциональной значимости составляющ их их. 
элементов.

I пластина представлена узкой полоской мелких и средних  
нейронов с характерными тангентально ориентированными ден-  
дритами. Н а интернейронах I пластины оканчиваются терми
нала эф ф ерентов группы Ар, С. Аксоны интернейронов входят  
в состав восходящ их трактов спинного мозга,  а такж е посыла
ют коллатерали в более  глубокие слои серого вещества, окан
чиваясь на нейронах II— III пластин.

II— III пластины построены из нейронов среднего размера  
с дендритными ветвлениями различной ориентации. Дендриты  
могут проникать как в пластину I, так и достигать глубоких  
слоев серого вещества. Зд есь  оканчивается большое число э ф 
ферентов различного типа. Аксоны о б р а зу ю т  множество мест
ных, сегментарных связей и входят в состав восходящ их и нис
ходящ их трактов спинного мозга. Таким обр азом ,  назначение  
нейронов II— III пластин состоит в конвергенции поступающей  
сюда различной информации и передаче ее в соответствующие  
отделы спинного и головного мозга.
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IV пластина состоит из нейронов преимущественно одного* 
типа. Это крупные и средние по разм еру  клетки с асимметрич
ным дендритным деревом.  Ветви вертикально ориентирован
ных пучков дендритов пронизывают своими ветвлениями I—  
III пластины. На них оканчиваются афферентные волокна  
групп А а и Ас. Аксоны клеток IV пластины о б р а зу ю т  часть- 
спинно-таламических трактов.

V — VI пластины рассматриваются исследователями как ис
точники основной массы проприоспинальных (сегментарных)  
связей и некоторых восходящ их трактов.  В медиальной части  
V  пластины расположены  крупные нейроны Кларка,  аксоны ко
торых о б р а зу ю т  восходящ ие спинно-мозжечковые тракты. Па  
телах и отростках интернейронов V — VI пластин оканчиваются  
многочисленные терминала первичных аффереитов групп Аа , 
Ар, Аб, аксоны других  интернейронов спинного мозга п оконча
ния нисходящ их трактов.

V II— VIII  пластины заним аю т промежуточное положение  
м е ж д у  задними и передними рогами серого вещества спинного  
мозга.  П олагаю т,  что здесь  нет прямых окончаний первичных  
аффереитов,  но широко представлены терминальные ветвлении  
проприоспинальных и супрасннпальпых трактов. Аксоны ин- 
терпейронов V II— V III  пластин оканчиваются па мотоиенроиах  
передних рогов, а т акж е о б р а зу ю т  восходящие п нисходящие  
тракты различного типа. О собо  следует  отметить, что латераль
ные отделы VII пластины па уровне грудных крестцовых  
сегментов спинного мозга представлены скоплениями а ссо ц и а 
тивных преганглионарпых нейронов спинальных центров си м п а 
тического и парасимпатического отделов вегетативной нервной 
системы, о б р а зу ю щ и х  боковые рога серого вещества спинного  
мозга.

IX пластина представляет особый интерес, поскольку здесь  
сосредоточены группы спинальных мотопейропов, управляю щ их  
деятельностью скелетной мускулатуры. В еппппом мозге вы де
ляют четыре группы ядер мотопейропов: вептромедиалъпую,
вептролатеральную, центральную и дорсолатеральную  (см.  
рис. 23 ) .  Группа мотопейропов,  связанная с иннервацией о п ре
деленной мышцы, получила наименование «мотонейронный пул».  
Он представлен колонной клеток, расположенной в о п р едел ен 
ном районе мотонейронного ядра и распространяющейся в р о с 
трокаудальном направлении часто па несколько сегментов.

Н а  п рим ере  о р ган и зац и и  м оторны х яд ер  особенно  четко п р о я в л я е т с я  со- 
м атотопи чсский  принцип о р ган и зац и и  спинного мозга . П о к азан о ,  что кл етк и  
м отоиейроппы х  пулов, р ас п о л о ж е н н ы е  в определенны х  сегм ен тах  спинного  
м озга ,  инн ерви рую т строго  о п р ед ел ен н ы е  груп пы  мышц. В п р ед ел ах  се гм ен 
та  мотонейроны , у п р а в л я ю щ и е  д еятел ьн о стью  д и стал ь н ы х  м ы ш ечны х групп, 
р ас п о л ага ю т ся  в м оторн ом  я д р е  о тд ельн о  от  нейронов, и н н ерви рую щ и х п р о 
ксим альн ы е группы мыш ц. П р и  этом мотонейроны  м ы ш ц -сги бателей  т а к ж е  
р ас п о л ага ю т ся  о тд ельн о  от  м о то н ей р о н о в  м ы ш ц -р азги б ателей .

Н а  т ел а  и отростки  м о то п ей р о п о в  ко н в ер ги р у ю т  о ко н ч ан и я  м н о ж е с т в а  
аксонов  разли чн ого  п р о и с х о ж д ен и я .  П од сч итано , что т о л ьк о  на теле оди-
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'ночного м о то н ей р о н а  о к а н ч и в а ет ся  от  20 д о  50 ты сяч  синапсов. В п ер в у ю
о ч ер ед ь  это  к а с а е т с я  п р ям ы х  к о н так то в  м о топ ей рон ов  с первичны м и э ф ф е 
р ен там и  р азл и чн о го  типа. К р о м е  того, на м о то н ей р о н ах  о к а н ч и ва ю т ся  а к с о 
ны больш ой  группы  специальны х  ассо ц иативн ы х  кл ето к  —  интернейронов . 
П е р в а я  группа (1а —  интернейроны ) с в я з а н а  с мы ш ечны м и э ф ф ер ен т ам и  
1а типа. Они ак ти в и р у ю т  м отонейроны  своей м ы ш ц ы  и через к о л л а т е р а л и  
т о р м о з я т  д еят е л ьн о ст ь  м отонейронов  м ы ш ц ы -ан таго н и ста ,  причем 1а-интер- 
пснроны м ы ш ц -ан таго и н сто в  о к а з ы в а ю т  д р у г  на д р у г а  то р м о зн о е  влияние, 
о б р а з у я  в заи м н ы е  ак со -аксо н ал ь н ы е  прссннаптические  окончания . И н терн еп - 
роны, св я за н н ы е  с су х о ж и л ь н ы м и  э ф ф ер ен там и ,  объ еди нены  в группу  1в. 
О ни т о р м о зя т  собственны е мотопейроны  и в о з б у ж д а ю т  м отонейропы  мы ш ц- 
ан тагои н стов . И н тср п ей р о н ы  аф ф ер ен т о в  II группы  в о з б у ж д а ю т  мотонейро- 
пы м ы ш ц ы -сги б а тел я  и т о р м о з я т  мотопейроны  м ы ш ц ы -р азги б а т ел я .  А ф ф ер сн - 
гы групп III и IV, а т а к ж е  часть  аф ф ер ен т о в  группы II с в я за н ы  с мото- 
нейропам п  через особую  группу сегм ен тарн ы х  интернейронов  — F R A  типа 
«flex.sor re f lex  a f fe re n t»  (см. табл . 2 ) .  В конечном итоге они о к а з ы в а ю т  в о з 
б у ж д а ю щ е е  д ействие  на м отонейропы  м ы ш ц -сги бателей . Все группы  иптер- 
пейропов могу г о б р а з о в ы в а т ь  в п р ед ел ах  сегм ента спинного мозга к а к  п р я 
мые т а к  и п ерекрещ енн ы е связи .

О собое  место среди  сегм ентарны х  нптерпейропов  спинного м озга  з а н и 
м аю т клетки Р сп ш о у .  Эти мелкие нейроны р ас п о л ага ю т ся  п реи м ущ ествен но  
в вен тральны х  у ч астк ах  V II  пластины и в д о р сал ь н ы х  о т д ел ах  IX пластины. 
Па тел ах  клеток  Р еш п о у  о б н а р у ж ен ы  ко н такты  с к о л л а т е р а л я м и  аксонов  
м отопейронов. Аксоны клеток  Р еш п оу , в свою  очередь, о б р а зу ю т  то р м о зн ы е 
аксо-сом лтнческие  синапсы  с м ото п ей р о п ам и  п пнтернейронам и  группы  1а. 
Атн т о р м о ш ы е  синапсы  х а р а к т е р н о ю  гея присутствием  в пресинаптпческон  
части  уплощ енны х электрон но-светлы х  синаптических пузы рьков , с о д е р ж а щ и х  
в качестве м е т н а т о р а  ац етп лхолип  или ГА М К .

§ 2. П Р О В О Д Я Щ И Е  ПУТИ С П И Н Н О Г О  М О З Г А

Белое вещество спинного мозга состоит из отростков нерв
ных клеток (как мнелинизированных, так и немнелипизироваи-  
пых).  Выходящие из спинного мозга передние и задние кореш 
ки разделяю т белое  вещество на дорсальные,  латеральные и 
вентральные канатики (см. рис. 2 3 ) .  В их составе выделяют  
две группы проводящих путей: проприоспинальные и еуираепи-  
иальные.

П р о п р и о сп и н а л ь н ы е  пути образованы  аксонами спинальных  
нптерпейропов и разделяются па короткие,  соединяющ ие не
сколько бл и ж ай ш и х сегментов,  и длинные,  связывающие р а з 
ные отделы спинного мозга.  Аксоны проприоспинальных нейро
нов выходят в белое вещество спинного мозга и разделяю тся  
на две ветви —  восходящ ую  и нисходящ ую. В одних случаях  
длиннее восходящ ая ветвь, в других  —  нисходящая.  Основная  
масса проприоспинальных путей проходит на границе белого и 
серого вещества спинного мозга в составе боковых и вентраль
ных канатиков, а в дорсальных канатиках проходит лишь н е 
значительная часть этих трактов.

Проприоспинальные нейроны были обнаруж ены  в I, IV,  
V — VII пластинах.  О собенно много их располагается в л а т е 
ральных участках V — VII пластин, которые рядом авторов р а с 
сматриваются как источники большинства проприоспинальных  
путей.
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Проприоспинальные нейроны и их тракты о б р азую т  в спин
ном мозге дифференцированную  систему. Группы нейронов, по
сылающие свои аксоны в разные участки белого вещества, з а 
нимают в спинном мозге определенное положение и их проек
ции на клетки соответствую 
щих сегментов такж е строго  
упорядочены (рис. 2 6 ) .  Терм и
нальные ветвления проприо-  
спинальных нейронов могут  
быть представлены либо плот
ными кустообразными развет
влениями, контактирующими с 
ограниченным числом нейро
нов, либо  длинными термина-  
лями с редко расположенными  
боковыми веточками, что пред
полагает наличие связи с боль
шим числом нейронов.

Функциональное значение  
нроприоспннальных трактов с о 
стоит в передаче синаптических  
влияний от супраспинальных  
(нисходящ их и восходящ их)  
систем волокон па нейроны сег
ментарного уровня и, в пер
вую очередь,  на мотонейроны  
и иптериейроны, связанные с 
первичными эфферентами.  Т а 
кого рода переключение о б е с 
печивает быструю, дисинаптическую, передачу в о збуж дени я  на 
большое число мотонейронов н ннтернейронов различных сег
ментов спинного мозга,  связанных с выполнением данного  д в и 
жения.  У приматов и человека есть прямые (моносинаптиче-  
скис) связи  супраспинальных трактов с мото- и интернейрона
ми, по проприоспинальные пути продол ж аю т играть важ н ую  
роль в координации двигательных реакций.

С у п р а с п и н а л ь н ы е  проводящ ие пути выходят за пределы  
спинного мозга и обеспечивают его связь со структурами го
ловного мозга. Р а зд е л я ю т ся  они на восходящ ие спинно-цере
бральны е и нисходящие церебро-спинальные тракты.

Спинно-церебральные тракты обеспечивают передачу в го
ловной мозг чувствительной информации от различных рецепто
ров тела и внутренних органов.  Сенсорных трактов много, но 
все они обладаю т некоторыми общими чертами морфофункцио-  
нальной организации. П о виду передаваемой информации во
локна трактов разделяю тся на: передаю щ ие «индивидуальную»  
информацию  от узких локальных участков организма и пере

зу ю щ и х  нропри осп ш п и н .н ие  п у щ  (и)  
и проекции их лкеопон ил разн ы е 
группы  м отопейроиои  сш ш п ого  мозги 

(и)  [В асиленко , К остю к, 1983J.
1 2 — н е й р о н ы , о б р а з у ю щ и е  к о р о т к и е  про-  
п р п о с п н н а л ь н ы е  т р а к ты  ( / )  н д л и н н ы е  
н и с х о д я щ и е  (2) ,  3 - л о к а л и з а ц и я  н ей р о н о в  
и их п р о ек ц и я  на м о т о п е й р о п ы  / - / . V  п л а 

стин.
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д а ю щ и е  «общ ую » информацию с больших рецепторных поверх
ностей. Большинство ж е  сенсорных трактов являются см еш ан 
ными, имея в своем составе волокна обоих типов. В организа
ции спинно-церебральных трактов, как и в других системах  
спинного мозга,  со бл ю дается  соматотопический принцип орга
низации.  Известно около 20 сенсорных трактов,  остановимся  
лишь на важ н ейш и х из них (см. рис. 22 ) .

С п и н н о -б у л ь б а р н ы е  тракты заним аю т большую часть д о р 
сальных канатиков белого вещества и разделяю тся на два круп
ных пучка: медиальный, тонкий пучок (Г о л л я ) ,  fasc icu lus  g r a 
ci l is ,  и латеральный клиновидный пучок ( Б у р д а х а ) ,  fasc iculus  
cuneatus .  Клиновидный пучок связан с верхними 19 сегмента
ми спинного мозга,  тонкий —  с нижними сегментами. Основная  
масса волокон представлена аксонами клеток спинномозговых  
ганглиев. Кроме них в состав трактов входят  аксоны  интер
нейронов IV— VI пластин серого вещества, о б р азуя  так назы
ваемые «вторичные пучки дорсальных столбов».  Оба вида 
волокон пучков Голля и Б у р да х а  идут по своей стороне спин
ного мозга (ипсилатерально) и достигают одноименных ядер  
продолговатого мозга. П ом им о названных в составе дорсальных  
столбов проходит множество коротких (па 1— 2 сегмента) и 
средних (на 4 — 12 сегментов) пучков волокон первичных э ф ф е 
рентов разного вида, не достигающих головного мозга и за к а н 
чивающихся на интернейронах V — VI пластин вы ш ележ ащ их  
сегментов.  Спинно-бульбарные пути соматотопически организо
ваны: волокна,  п ередаю щ ие им пульсацию от нижних конечно
стей проходят в средней части тонкого пучка, от верхних —  в 
средней части клиновидного пучка. Волокна,  связанные с так
тильной чувствительностью, заним аю т в соответствующих пуч
ках поверхностное положение,  волокна от рецепторов мышц —  
средню ю  часть.

Спинно-таламические тракты, tractus sp in o th a la m icu s  ventra-  
l is et lateral is ,  образованы  аксонами нейронов I— II и IV—V I  
пластин и проходят в вентролатеральпых канатиках белого  
вещества,  разделяясь  на два основных тракта: вентральный и 
латеральный. Волокна к аж дого  из них проходят  как ипси-, так  
и контралатерально.  В составе латерального тракта проходят  
аксоны нейронов,  получающ их информацию с локальных,  то 
чечных участков тела,  в медиальном тракте —  от больших ре
цептивных п о вер х н о ст ей /  Функционально они связаны с э ф ф е 
рентами болевой и температурной чувствительности (С-тип э ф 
ферентов) .  Волокна спинно-таламических трактов заканчива
ются на нейронах таламических ядер промежуточного мозга.

Спинно-м озж ечковые  тракты проходят в составе боковых и 
вентральных канатиков белого вещества и разделяю тся  на: 
дорсальный (задний)  пучок (Ф лексига) ,  tr. sp inocerebe l lar is  
dorsa li s ,  и вентральный (передний) пучок (Г о в ер са ) ,  tr. s p in o 
cerebel lar is  ventra l is  (см. рис. 2 2 ) .  Д орсальны й пучок о б р а з о 
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ван аксонами крупных интернейронов V — VI пластин —  нейро-  
?юв Кларка.  В состав тракта входят волокна,  несущие инфор
мацию от рецепторов мышц и сухож илий,  болевых и тактиль
ных рецепторов кожи. У ж е  на уровне нейронов Кларка н а б л ю 
дается  четкая специализация: одни из них связаны с мышеч
ными, другие —  с сухожильными рецепторами определенной  
мышцы. Основная масса волокон дорсального  тракта оканчи
вается в строго ограниченных областях  коры мозжечка (рост
ральная часть передней доли ,  каудальная часть парамедиаль-  
ной д о л и ) .  Вентральный пучок связан с сухожильными э ф ф е 
рентами. На нейроны вентрального пучка, расположенные в 
IV— V I пластинах,  осуществляется широкая конвергенция а ф 
ферентных влияний со многих мышц и таким о бр азом  тракт  
проводит «общ ую » информацию от целой группы мышц. Н е й 
роны активируются от рецепторов всех мышц, принимающих  
участие в данном движении,  благодаря  чему мозжечок получа
ет информацию о положении во всей конечности или части 
тела.

Спинно-рет икулярные  тракты, tr. sp inoret icu lar is ,  о б ъ ед и н я 
ют в своем составе несколько пучков волокон, идущих в рети
кулярную формацию ствола мозга. Это сппппо-ретикуло-моз-  
жечковый, спинно-ретикуло-мезэпцефалический,  спиппо-рстику-  
ло-бульбарный тракты, проходящ ие в составе вентральных ка
натиков. Оканчиваются волокна этих трактов па крупных муль-  
типолнрпых нейронах ядер ретикулярной формации. Соматото-  
пическая организация их выражена слабо.

Спинно-тектальный  покрышечный тракт, tr. sp inotecta l is ,  
идет в передних канатиках.  Он берет начало от крупных ин- 
терпейронов II— IV пластин, на которых оканчиваются э ф ф е 
ренты различного рода. Закапчивается тракт на нейронах тек- 
тальпой области среднего мозга, У человека спиппо-текталь-  
ный тракт развит по сравнению с животными незначительно.

Ц е р е б р о -с п и н а л ь н ы е  (нисходящ ие)  тракты связывают го
ловной мозг со спинным и осуществляют контроль со стороны  
высших отделов Ц Н С  над работой сегментарного аппарата  
спинного мозга. Н исходящ ие тракты по локализации их источ
ника разделены на кортико-спинальный  пирамидный тракт, на
чинающийся в коре полушарий большого мозга,  и экстрапира-  
м и д н ы е  тракты, начинающиеся в различных о т дел ах  головного  
мозга.

П и р а м и д н ы й  тракт, tr. cort icosp inal is ,  обр азован  длинными  
(до  1 м) аксонами пирамидных нейронов коры большого м о з 
га. У человека в составе тракта насчитывается около миллио
на (750 000— 1 300 000) волокон,  95% их миелинизировано и 
имеют высокую скорость проведения импульса (до  120 м /с ) .  
В  нижней части продолговатого мозга примерно 80% волокон  
переходит на противоположную сторону и формирует  два трак
та.  Большая часть волокон проходит в составе латерального
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its ■ *' i, It t <ч licuspiualis lateralis, меньшая — в составе вент- 
j),i и ,п о т  пучка, tr. corticospirialis ventra lis  (см. рис. 22). При
ми iu  и человек имеют наиболее развитый и дифференцирован
ный пирамидный тракт. У человека описаны многочисленные 
прямые (моносинаптические) связи пирамидных волокон с мо- 
ншейронами, что позволяет сознательно контролировать выпол
нение тонких дифференцированных движений дистальных отде
лов конечностей — кисти и пальцев. Однако сохраняются свой
ственные всем млекопитающим проекции пирамидного тракта на 
нейроны других участков серого вещества вплоть до задних ро
гов (пластины I I I— IV). Посредством этих ди- н полисинапти-, 
ческих связей регулируется деятельность мышц, связанных с 
выполнением общих, позных движений туловища и конечно
стей.

Экстрапирамидные тракты весьма многочисленны, но наи
более важны  следующие:

Рубро-спинальный  тракт, tr. rubrospinalis , начинается от 
красного ядра, nucl. ruber, среднего мозга. В нем отмечается 
четкая соматотопическая организация проекций: аксоны нейро
нов вентральных частей ядра иннервируют пояснично-крестцо
вые сегменты спинного мозга, медио-дорсальных частей — шей
ные сегменты, центральной — грудные. Окончания рубро-спи- 
нальных волокон приурочены к V—VII пластинам. Прямых 
связей с мотонейронами не отмечено. Данные об организации 
тракта получены в основном на экспериментальных животных. 
У человека рубро-спинальный тракт развит слабо. ill

Вестибуло-спинальные  тракты, tr. vestibulospinalis , активиЦ 
руют моторные системы спинного мозга, связанные с равнове|1 
сием тела и направлением движения. Тракты представлены ак-" 
сонами крупных нейронов вестибулярных ядер продолговатого 
мозга и моста, на которых оканчиваются волокна различного 
происхождения — от коллатералей пирамидного тракта до пря
мых входов от органа равновесия. Разделены на латеральный 
тракт, проходящий в боковых канатиках белого вещества в 
шейные отделы спинного мозга, и вентральный тракт, идущий 
до поясничных сегментов. Терминальные ветвления вестибуло- 
спинальных волокон обнаружены в области V II— IX пластин, 
где они образуют прямые связи с сс- и у-мотонейронами и их 
интернейронами, возбуж дая мотонейроны мышц-сгибателей и 
осуществляя реципрокное торможение мотонейронов мышц-раз
гибателей.

Ретикуло-спинальные  тракты, tr. re ticulospinalis, представ
лены аксонами нейронов ретикулярной формации моста и про
долговатого мозга. Часть из них проходит ипсилатерально в 
вентромедиальных канатиках белого вещества, формируя меди
альный тракт, другие идут в вентролатеральных канатиках, 
образуя латеральный тракт. Последний отличается высоким 
уровнем соматотопической организации. Зона окончания рети-
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кулярных трактов обширна и захваты вает целиком область 
моторных ядер IX пластины и район основания заднего рог» 
(VI—V III пластины).

Текто-спинальный тракт, tr. tectospinalis, берет начало в глу
боких слоях передних бугров среднего мозга и проходит по 
контралатеральной стороне спинного мозга в составе вентраль
ных канатиков. Оканчивается на интернейронах V II—VIII пла
стин, причем, как полагают, именно на тех, на которые проеци
руются первичные эфференты. Функционально текто-спиналь- 
ные пути связаны с координацией движений головы и тулови
ща в ответ на зрительные и звуковые сигналы.

Г Л А В А  IV 

ПРОДОЛГОВАТЫЙ МОЗГ

Продолговатый мозг, M edulla oblongata (Bulbus cerebri — 
каудальный отдел головного мозга, имеет форму усеченного 
конуса длиной около 30 мм и шириной в основании- 10, а у 
вершины — 24 мм (рис. 27). Он расположен между задним

Рис. 27. Ствол головного 
мозга (по: Nieuwenhuys  

е. а., 1978).
а  — продолговатый мозг, б — 
мост, в  — средний мозг, г  — 
промежуточный; 1 — ромбо
ви дн ая  ямка ,  2—4 — ножки 
мозжечка  (2 — нижние, 3 — 
средине, 4 — верхние); 5, 6 — 
задние  (5) и передние (6) 
холмы; 7 — ручкн холмов, 
8 — эпифиз,  9 — ядра  повод
ков, 10, 11 — медиальное (10) 
и латеральное  ( / / )  коленча
ты е  тела, 12 — таламус;  / — 
X  — уровни срезов,  представ
ленных на последующих ри

сунках.
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1 1 iPOM II РИНИНЫМ H сохраняет, особенно н каудальных отделах 
ппишивг сходство с последним.

Грвницей между спинным и продолсоиатым мозгом условно 
считается место выхода 1-й пары спинномозговых нервов. Р о 
стральной границей на вентральной поверхности служит гори
зонтальная борозда, отделяющая продолговатый мозг от моста, 
а  на дорсальной — мозговые полоски, s tria  m edullares, которые 
р азд ел я ю т  дно I V  желудочка на верхнюю и нижнюю части. 
•У продолговатого мозга различают вентральную, дорсальную 
м  латеральную  поверхности (рис. 28).

Р ис.  28. Общий вид продолговатого мозга (а) и моста (б) [Bossy, 1978].
С л ев а  — д орсальная  поверхность (м озжечок удален),  справа  — вентральная;  / — задн яя  
■срединная борозда,  2 — з а д н я я  латер ал ьн ая  борозда,  3 — передняя срединная щель,  
■« — мозговые полоски, 5 — за д в и ж к а ,  6 — срединная борозда IV желудочка ,  7 — пере
крест пирамид,  8, 9 — бугорки иежиого (8) и клиновидного (9) ядер,  10, 11 —  треуголь
ники X  (10) и X I I  (II) нервов, 12 — пирамиды, 13 — оливы, 14 — вестибулярное  поле, 
/5  — лицевой бугорок, 16 — пограничная борозда,  17 —  голубое  пятно, 18—20 — ножки 
мозжеч ка  (18 — иижине, 19 — средине, 20 — верхние),  21 — ба зи лярн ая  борозда,  22 - - 
1-я пара спинномозговых нервов. Римскими цифрами обозначены черепномозговые

нервы.

По средней линии вентральной поверхности проходит перед
няя срединная щель, fissura m ediana anterior, которая является 
продолжением одноименной борозды спинного мозга. К  ней 
примыкают крупные валикообразные выступы — пирамиды, 
pyramides, образующие в каудальном отделе перекрест, decus- 
satio  pyramidum , а в ростральном — достигающие моста. Сбоку 
от пирамид располагаются выпуклые овальные образования — 
оливы, olivae. Из передней латеральной борозды, sulcus ventro- 
la tera lis ,  разделяющей их, выходят корешки подъязычного 
(X I I )  черепномозгового нерва.
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Д орсальная  поверхность продолговатого мозга в своей ниж 
ней трети делится задней срединной бороздой,- s. m edianus 
posterior, на две симметричные части и содержит продолжение 
идущих в задних канатиках спинного мозга нежного и клино
видного пучков, которые заканчиваются у нижнего угла ромбо
видной ямки двумя выступами — бугорками нежного и клино
видного ядер, tubercula  gracilis  et cuneatus. Из задней л ате
ральной борозды, s. dorsolateralis , расположенной сбоку от 
клиновидного бугорка, выходят корешки языкоглоточного {IX),  
блуждающего (X) и добавочного {XI) нервов.

Ростральный отдел дорсальной поверхности представлен 
дном нижней половины ромбовидной ямки, имеющей форму 
треугольника с вершиной, обращенной вниз к отверстию цент
рального канала и прикрытой продолжением ленты I V  ж елу
дочка, taen ia  ventriculi quarti  — задвижкой, obex (см. рис. 28). 
По дну ромбовидной ямки проходит срединная борозда, s. m e
dianus, по бокам которой располагаются возвышения — тре
угольники X I I  и X  черепномозговых нервов, tr igona nervi vagi 
et hypoglossy, ограниченные латерально s. limitans. В боковых 
отделах ямки па границе с мостом находится вестибулярное 
поле, area vestibularis, в глубине которого залегают слуховые 
и вестибулярные ядра. Рельеф ромбовидной ямки определяется 
и другими ядрами, расположенными в ее основании.

Боковые стенки I V  желудочка со стороны продолговатого 
мозга образованы веревчатыми телами, corpora restiforines, ко
торые, начинаясь в области клиновидного бугорка, уходят впе
ред и латерально, и в боковых отделах ямки изменяют н а
правление на дорсальное, формируя нижние ножкн мозжечка.

Л атеральная  поверхность продолговатого мозга содержит 
продолжение боковых канатиков спинного мозга и в ростраль
ном отделе заканчивается тройничным бугорком, tuberculuin 
trigeminale.

Ядра продолговатого мозга. Рассматривая взаимное распо
ложение медуллярных ядер, следует иметь в виду, что по мере 
продвижения в ростральном направлении характер  распреде
ления серого и белого вещества постепенно изменяется и в пе
редних отделах значительно модифицируется. Так, если в кау
дальном отделе продолговатого мозга еще обнаруживается 
продолжение передних и задних рогов спинного мозга, то выше 
единое скопление нейронов разделяется проводящими путями 
на отдельные ядра. В области дна I V  желудочка взаимное рас
положение ядер изменяется за счет раскрытия дорсальных от
делов по средней линии, в результате чего производные крыло
видной пластинки — чувствительные ядра черепномозговых нер
вов (гомологи ядер задних рогов спинного мозга) — располага
ются латерально, а медиально залегаю т производные базал ь 
ной пластинки, которая такж е вовлекается в процесс формиро
вания дна I V  желудочка (см. рис, 15),
4 З а к а з  № 150 49
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Рассмотрим вначале характеристику чувствительных ядер 
продолговатого мозга, сосредоточенных в его дорсолатеральных 
отделах.

В каудальной трети продолговатого мозга появляются неж 
ное (тонкое) и клиновидное ядра, nucll. gracilis  et cuneatus, 
покрытые вначале волокнами спинно-бульбарных трактов, а по 
мере продвижения в ростральном направлении выступающие 
на поверхность в виде одноименных бугорков (рис. 29). Эти 
протяженные, около 12 мм, образования по гистологическому 
строению близки к задним столбам спинного мозга. Л атер ал ь 
но от передних отделов клиновидного ядра располагается его 
добавочное ядро, nucl. cuneatus  accessorius, состоящее из круп
ных мультиполярных клеток. Афферентами всех названных 
ядер служат волокна спинно-бульбарных трактов, являющиеся 
аксонами нейронов спинальных ганглиев и проводящие нмпуль- 
сацию от проприорецепторов верхних (клиновидный пучок) 
и нижних (нежный пучок) отделов тела и конечностей. Основ
ные эфференты ядер адресованы промежуточному мозгу и фор
мируют бульбо-таламический тракт, волокна которого направ
ляются вентрально и в области нижней оливы переходят на 
противоположную сторону. Эфференты добавочного клиновид
ного ядра образуют бульбо-мозжечковый тракт, tr. bulbocere- 
bellaris, идущий в ипсилатеральных веревчатых телах. Таким 
образом, нежное и клиновидное ядра, являясь гомологами зад 
них столбов спинного мозга, обеспечивают проведение проприо- 
дептивпой импульсации в таламус и, отчасти, в мозжечок.

На всем протяжении дорсолатерального отдела продолго
ватого мозга располагается ядро спинномозгового пути трой
ничного нерва, nucl. sp inalis  n. trigemini, или нижнее ядро 
V нерва, которое выступает на боковой поверхности продолго
ватого мозга в виде тройничного бугорка (рис. 30). В спинном 
мозге ядро переходит в I пластинку Рекседа, а в области моста 
замещается мостовым ядром тройничного нерва. Основные 
эфференты нижнего ядра представлены аксонами пссвдоупиио-

Рис. 29. Я др а  и проводящ ие пути продолговатого мозга (по: Bossy, 1970).
а, б — нижнего отдела  (уровня / —/ / ) :  1—7 — я лоа  продолговатого мозга  (/ — нежное. 
2 — клиновидное, 3 —  добавочное клиновидное,  4 — нижнее V нерва, 5 — X I  нерва, 6 — 
двойное, 7 — латеральное  ретикулярное),  8 —  центральное серое вещество, 9 — дорсаль
ное ядро X  нерва, 10 — д обавочная  олива, 11 — передние рога  спинного мозга, 12—24 — 
проводящие пути (12, 13 — нежный и клиновидный пучки, 14 — спинномозговой путь 
V нерва, 15, 16 —  задний  и передний спинно-м озжечковые тракты , 17 — рубро-спиналь
ный, 18 — латеральный спинно-таламический,  19 —  латеральн ы й  пирамидный, 20 —  тскто- 
спинальный, 21 — оливо-спинальный, 22 — вестибуло-спннальный,  23 — вентральный пи
рамидный, 24 — пирамидный),  25 — перекрест бульбо-таламических трактов, 26, 27 — дор
сальный (26) и медиальный (27) продольные пучки, 28 — центральный канал;  в, г —  
средней части продолговатого мозга  и д  — на границе с мостом (уровни срезов I I I — V)'. 
29—42 ядра (29 — дорсальное парамедиаиное,  30 — вставочное ретикулярное,  31 — ХМ  
нерва, 32 — одиночного пути, 33, 34 — нижнее  (33) и медиальное  (34) вестибулярные, 
35 —  главное ядро нижией оливы, 36, 37 — дорсальное  (36) и вентральное (37) кохлеар
ные, 38 — ядра  шва,  39 — дугообразное,  40 — п редлежащее,  41 — верхнее слюноотдели
тельное, 42 — V II  нерва); 43 —  веревчатые тела, 44 — центральный покрышечный тракт, 
45 — меди альная  петля, 46 — внутренние дугообразны е волокна, 47 — оливо-мозжечковый

тракт.
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еЁ>С

■‘прим л  .......  тр( ni 11 ii'iiioi'o ганглия, g. ti'igciniiKiIo, по кото
рым осуществляется проведение импульсов от рецепторов об
ласти головы п лица. Другим источником связей является ярем

ный ганглий, g. jugu lare , ней
роны которого передают импуль- 
сацию от рецепторов, располо
женных в наружном ухе, н ар у ж 
ном слуховом проходе и твердой 
мозговой оболочке. Эфференты 
нижнего ядра формируют трой 
ничную петлю, lemniscus trige 
minalis, или тригемино-талами 
ческий тракт и присоединяются 
к совершившим перекрест буль- 
бо-таламическим волокнам. Д р у 
гие эфференты направляются к 
моторным ядрам  V, VII, IX,  X  и 
X I I  черепномозговых нервов, 
обеспечивая осуществление в а ж 
ных бульбарных рефлексов, т а 
ких, как роговичный, чихатель
ный, слюноотделительный. Н а к о 
нец, часть эфферентов адресова
на ядрам  ретикулярной ф орм а
ции продолговатого мозга и мо
ста.

В дорсальной части продол
говатого мозга вдоль стенки /V 
желудочка залегает  ядро оди
ночного пути, nucl. solitarius, 
имеющее протяженность около 
23 мм. Каудальная часть ядра 
располагается почти по средней 
линии, ростральная — в боко
вых отделах ромбовидной ямки. 
Ядро одиночного пути является| 
общим чувствительным отделом. 

VII,  IX,  X  черепномозговых нервов, проекции которых четко 
пространственно организованы и образуют три отдела ядра. 
Ростральный отдел носит название промежуточного ядра, nucl. | 
in terstitia lis ,  и состоит из многочисленных мелких нейронов и 
сосредоточенных в латеральных его участках крупных мульти- 
полярных клеток. К нему подходят волокна лицевого (V I I )  > 
нерва, являющиеся аксонами нейронов коленчатого ганглия,; 
g. gen icu la tum , и проводящие импульсацию от вкусовых рецеп
торов передних двух третей языка. Каудальнее места проекций

Рис. 30. Расположение ядер че
репномозговых нервов в проекции 
на дорсальную поверхность мозга 

[Nieuwcnhuys е. а., 1978].
Слева — чувствительные ядра ,  справа — 
двигательные; / —3 —  ядра  V нерва 

- среднемозговое, 2 — мостовое, 3 —О
нижнее),  4—7 — вестибулярные ядра 
(4 — верхнее,  5 — латеральное,  6 —  н яж -  
иее, 7 — медиальное),  8, 9 — вен траль
ное (5) и дорсальное (9) кохлеарные 
ядра ,  10 — ядро одиночного пути, 11 — 
13 —  ядра  I I I  нерва ( / / — срединное, 
12 —  добавочное,  13 — основное),  14— 
2 3 — ядра (14 — I V  нерва, 15 — мотор
ное V нерва. 16 — VI нерва, 17 — п ред 
ле ж а щ е е ,  18 — моторное V II  нерва, 
19 — верхнее и нижнее слюноотдели
тельные,  20 — моторное X I I  нерва, 21 — 
дорсальное  X  нерва, 22 — двойное, 23 — 

X I  нерва).
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лицевого нерва располагается нисходящее ядро, nucl. descen* 
dens, получающее входы от каменистого ганглия, g. petrosum, 
IX  нерва и (в каудальных отделах) узловатого ганглия, g. no
dosum, X  нерва. Поступающий в нисходящее ядро афферентный 
поток связан с активностью вкусовых рецепторов, расположен
ных в задней трети языка и верхних отделах глотки. Самый 
каудальный отдел ядра одиночного пути представлен группой 
мелких нейронов, леж ащ их в области центрального серого ве
щества, и носит название комиссурального ядра блуждающего 
нерва, nucl. com m issuralfs  п. vagi. Сюда приходит импульсация 
от рецепторов внутренних органов, в частности пищеваритель
ного тракта, а такж е барабанной перепонки.

Эфференты солидарного ядра проходят в таламус и гипо
таламус, а такж е адресуются моторным ядрам черепномозго
вых нервов и ретикулярной формации и отчасти спппному 
мозгу.

Л атеральные отделы ромбовидной ямки заняты ядрами чув
ствительного нреддверно-улиткового VIII  нерва, niicll. vestibnlo- 
cochlearis. Соответственно двум частям нерва они разделяются 
па улитковые, или кохлеарные, и вестибулярные ядра. К пер
вым относятся вентральное (переднее) и дорсальное (заднее) 
улитковые ядра, nucll. cochlearis ventra lis  et dorsalis.

Вентральное ядро располагается вентролатсрально от нереп
чатых тел н состоит из относительно крупных округлых нейро
нов. Дорсальное ядро у человека менее развито, чем вентраль
ное. Оно занимает дорсолатеральное положение относительно 
веревчатых тел и состоит из нескольких типов нейронов. Слои
стое строение дорсального кохлеарного ядра, свойственное мно
гим видам млекопитающих, у человека выражено незначитель
но. Аффсрентами обоих кохлеарных ядер являются аксоны 
биполярных нейронов спирального ганглия, g. sp ira le  cochleae, 
по которым поступает импульсация от слуховых рецепторов 
кортиева органа. Эфференты вентрального ядра_ направляются 
i< слуховым образованиям моста, где переходят на противопо
ложную сторону, образуя трапециевидное тело, и закапчива
ются на нейронах ядер моста: верхней оливы и латеральной 
петли. Основные эфференты дорсального ядра проходят в со
ставе мозговых полосок по дну I V  желудочка и в составе л а 
теральной петли адресуются контрлатеральным задним холмам 
среднего мозга.

Вестибулярная группа представлена четырьмя парами ядер, 
три из которых у человека относятся к уровню продолговатого 
мозга: латеральное вестибулярное ядро (ядро Д ейтерса) ,  nucl. 
vestibularis  lateralis, медиальное ядро (ядро Ш вальбе),  nucl. 
vest, medialis, нижнее ядро (ядро Р о л л е р а ) , nucl. vest, inferior. 
Четвертое ядро — верхнее вестибулярное (ядро Бехтерева), 
nucl. vest, superior, лежит на уровне моста (см. рис. 30). Аф- 
ферентами всех вестибулярных ядер являются аксоны нейронов



UliiBjitiniu imii 'iir.i (ппплмя Скарпа) ,  проводящие импуль-
Мl*) от рецепторов полукружных каналов (в верхнее ядро)
>г рецепторов маточки и мешочка (в латеральное,  нижнее, 

и медиальное ядра) .  Нейроны нижнего и медиального ядер 
получают также входы от ретикулярной формации,  ядра шатра 
и спинного мозга. Основная часть эфферентов латерального 
ядра представлена аксонами клеток Пуркинье парамедианной 
части червя мозжечка.

Д л я  эфферентных проекций вестибулярных ядер характерна 
множественность выходов на моторные образования и тесная 
связь с мозжечком. Так,  латеральное ядро дает  начало непе- 
рекрещенному боковому вестибуло-спинальному тракту,  tr. 
vest ibulospinalis lateral is ,  который заканчивается на нейронах 
передних рогов по всей длине спинного мозга. От медиального 
и нижнего ядер начинается медиальный вестибуло-снинальный 
тракт,  tr. vest ibulospinalis  medialis,  доходящий до грудных сег
ментов спинного мозга. Посредством этих путей координиру
ется активность скелетных мышц в зависимости от характера 
вестибулярной афферентации.  Другая группа проекций медиаль
ного, нижнего и верхнего ядер идет в составе медиального про
дольного пучка к ядрам I I I,  IV,  VI  пар черепномозговых нервов. 
Эти связи играют важную роль в процессах зрительно-мотор
ной координации и, в частности, в осуществлении стабилиза
ции изображения на сетчатке. От нижнего и медиального ядер 
начинаются пути к флоккуло-нодулярной доле мозжечка (см. 
гл. V) ,  причем источником этих эфферентов являются нейроны 
тех каудальных отделов, где заканчиваются волокна спинно
вестибулярного тракта.  Таким образом обеспечивается проведе
ние соматосенсорной импульсации в филогенетические древние 
«вестибулярные» отделы мозжечка. Показаны также  проекции 
вестибулярных ядер на структуры ретикулярной формации, 
а также  на моторные и вегетативные ядра черепномозговых 
нервов. Кроме того, нейроны латерального ядра,  направляя 
аксоны к волосковым клеткам,  осуществляют регуляцию сен
сорного потока вестибулярной системы.

Восходящие проекции вестибулярных ядер изучены недоста
точно полно. Полагают, что от нейронов медиального и ниж
него ядер берут начало пути в таламическое ядро VL.

Основной объем продолговатого мозга занят  производными 
базальной пластинки, в которой формируются моторные ядра.  
В его каудальных отделах располагается ядро добавочного 
X I  нерва, nucl. n. accessorii,  связанное с передними рогами 
спинного мозга и сходное с ними по строению. Его нейроны 
получают проекции от других ядер черепномозговых нервов и 
осуществляют в свою очередь иннервацию скелетных мышц 
плечевого пояса.

Вблизи средней линии, на уровне перекреста пирамид по
является состоящее из крупных мультиполярных нейронов про
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жж енное (около 18 мм) ядро подъязычного X I I  нерва, nucl. 
n. hypoglossi.  Афференты его образованы волокнами корково- 
нуклеарнсго тракта,  берущего начало в коре большого мозга, 
и, кроме того, аксонами нейронов чувствительных ядер трой
ничного и блуждающего нервов. Благодаря последним осу
ществляются координированные движения языка в зависимости 
от состояния слизистой рта, в процессе жевания и т. д. Н а л и 
чие же корковых влияний обеспечивает произвольные движе
ния языка и его активность в процессе речи.

Ростральным продолжением ядра подъязычного нерва я в л я 
ется предлежащее ядро, nucl. prepositus,  нейроны которого ин
нервируют наружные мышцы глаза.  Оно получает входы от 
медиального вестибулярного ядра,  мозжечка,  промежуточного 
ядра среднего мозга, и, таким образом, принимает участие в 
обеспечении зрительно-моторных реакций (см. гл. VI).

В вентролатеральных отделах продолговатого мозга распо
лагается  двойное ядро, nucl. ambiguus  — общее моторное ядро 
языкоглоточного и блуждающего нервов. Оно представлено 
крупными мультиполярными нейронами и осуществляет иннер
вацию мускулатуры гортани и глотки иод влиянием аффереп- 
тации, приходящей от чувствительных ядер V, IX, X  нервов. 
Этим, в частности, обеспечивается протекание таких реакций, 
как чихание, глотание, кашель. Корковый вход, опосредуемый 
волокнами корково-нуклеарного тракта,  обеспечивает произ
вольную деятельность мышц и координацию их активности в 
процессе речи.

Помимо названных соматических двигательных ядер в ме
дуллярном отделе располагаются и вегетативные ядра,  регули
рующие деятельность внутренних органов и желез  (опосредо
в а н н о — через нейроны периферических вегетативных ган
глиев).  Так,  в непосредственной близости от каудальной части 
ядра одиночного пути располагается дорсальное ядро X  нерва, 
nucl. dorsali s n. vagi.  Оно состоит из мелких нейронов, среди 
которых разбросаны редкие крупные мультиполяры. Источни
ком его аффереитов являются ядро одиночного пути и сенсор
ные. ядра тройничного нерва. Эфференты адресованм парасим
патическим ганглиям, расположенным во внутренних органах 
брюшной и грудной полостей. С активностью этого ядра,  в ча 
стности, связано осуществление рвотного рефлекса и рефлекса 
Ашнера.

Вегетативное ядро I X  нерва носит название нижнего слюно
отделительного ядра,  nucl. sal ivatorius  inferior, и представлено 
небольшими нейронными группами, лежащими  в ретикулярной 
формации (рис. 30).  Его клетки получают входы от ядер оди
ночного пути, тройничного нерва, вестибулярного комплекса,  
а также  от коры большого мозга. Эфференты ядра направля
ются к периферическому ушному ганглию, g. oticum, от кото
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рого берут начало пути, иннервирующие околоушную слюнную
железу.

В основании продолговатого мозга в средней его трети ле 
жит крупное ядро с характерным складчатым контуром, имею
щее форму полуовала,  открытого к средней линии — ядро ниж
ней оливы, nucl. olivaris inferior. Вблизи от него находятся 
мелкие дорсальная и медиальная добавочные оливы, nucll. 
olivaris accessorii dorsalis  et medial is  (см. рис. 29). Ядро ниж
ней оливы состоит из мелких нейронов с большим числом гу- 
стоветвящихся дендритов. Основные эфференты поступают в 
составе корково-нуклеарного,  корково-оливарного и пирамид
ного трактов.  Помимо коры большого мозга источником входов 
в нижнюю оливу являются красное ядро и область покрышки 
среднего мозга, а также  ядро конечного мозга — бледный шар, 
эфференты которого проходят в составе центрального покры
шечного (тегментального) тракта.  Волокна,  подходящие к ниж
ней оливе, образуют плотную капсулу, окружающую ядро. Эф
ференты нижнеоливарного комплекса формируют перекрещен
ный оливо-мозжечковый тракт,  tr. olivocerebellaris.  При этом 
проекции филогенетически старых отделов — медиальной части 
основного ядра и обоих добавочных — направляются в палеоце- 
ребеллярные отделы, а эволюционно молодое образование —■, 
латеральная часть главного ядра нижней оливы — связана с: 
неоцеребеллярными участками мозжечка.  Волокна оливо-моз-- 
жечкового тракта  переходят на противоположную сторону и, 
присоединяются к веревчатым телам.

Таким образом, характер связей нижнеоливарного комплек
са указывает  на принадлежность его к структурам, формирую
щим связи коры большого мозга и коры мозжечка.  Кроме того, 
от молодых отделов нижней оливы берут начало прямые проек
ции в спинной мозг, tr. olivospinalis.  Считается,  что нижняя 
олива относится к структурам,  регулирующим двигательную'  
активность, и ее функциональная роль заключается в осущест
влении моторных программ, направленных на поддержание и 
сохранение вертикальной позы и равновесия тела при ходьбе.

Вентромедиальные отделы продолговатого мозга заняты 
дугообразным ядром, nucl. arcuatus ,  имеющим вид тонкой изо
гнутой пластинки, тянущейся вдоль всей медуллярной части 
пирамидного тракта.  Нейроны, образующие это ядро, являются 
каудальным продолжением ядер моста, идентичны им по строе
нию и имеют аналогичные связи (см. гл. V).

В состав серого вещества продолговатого мозга помимо н а 
званных образований входит центральное серое вещество, окру
жающее центральный канал,  и ретикулярная формация,  зани
мающая большой объем и представленная несколькими ядрами. 
По средней линии располагаются ядра шва, содержащие тела 
серотонинергических нейронов. Подробнее характеристика этих 
образований дана в гл. X.
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Проводящие пути составляют большой объем медуллярного- 
отдела головного мозга. При этом вентральная и латеральная 
части его заняты транзитными (идущими здесь без переключе
ния) трактами,  соединяющими вышележащие уровни головного 
мозга со спинным (см. рис. 29).

В каудальных участках значительную часть основания про
долговатого мозга занимает передний пирамидный тракт.  М е ж 
ду ним и центральным каналом располагается медиальный про
дольный пучок. Латеральные отделы содержат пути, восходя
щие из боковых канатиков спинного мозга и сохраняющие 
взаимное расположение. Медиальное их проходит боковой пи
рамидный тракт,  образовавшийся вследствие перекреста пира
мидных волокон.

Рострально расположение трактов изменяется,  во-первых, 
в связи с образованием I V  желудочка и, во-вторых, вследствие 
появления новых проводящих путей. Так, в передних отделах 
продолговатого мозга оказываются сформированными нижние 
ножки мозжечка,  в состав которых входят задний спинно-моз
жечковый тракт,  бульбо-мозжечковый тракт,  вестибуло- и оли- 
во-мозжечковые пути. В средней трети продолговатого мозга 
на фронтальных сечениях выделяется межолшшый слой внут
ренних дугообразных волокон, содержащий оливо-сшшальпыс, 
оливо-мозжечковые и бульбо-таламические пути, совершающие 
в этой области перекрест (см. рис. 29). Последние, соединяясь 
с волокнами тройничной петли, эфферентами ядра одиночного 
пути, а также  с волокнами спинно-таламического тракта,  дают 
качало медиальной петле, обеспечивающей проведение в проме
жуточный мозг вкусовой, висцеральной и разного рода сомати
ческой аффсрентации (см. рис. 29).

Таким образом, в продолговатом мозге сосредоточены пер
вые центральные отделы таких сенсорных систем, как слуховая,  
вестибулярная,  вкусовая,  висцеральная,  кроме того, па данный 
уровень проецируется и соматическая афферентация от области 
головы и лица.  Сформированные здесь тракты,  в частности 
медиальная петля, проводят импульсацию в вышележащие от
делы сенсорных систем. От сенсорных ядер данного уровня 
помимо восходящих связей берут начало пути к различным 
участкам ретикулярной формации (см. гл. X),  а также к мо
торным и вегетативным ядрам черепномозговых нервов. П о
следние обеспечивают осуществление ряда важнейших рефлек
сов — таких, как глотание, чихание, жевание,  кашель, и регу
лируют деятельность внутренних органов. Помимо моторных 
и сенсорных ядер в продолговатом мозге располагаются струк
туры, опосредующие проведение корковых влияний в различные 
отделы коры мозжечка — нижние оливы и аркуатное ядро.
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Г Л А В А  V

ЗА ДН И Й  МОЗГ

§ 1. МОСТ

Мост, Pons ,  имеет вид плотного валика,  который состоит из| 
■поперечно идущих волокон и расположен на базальной поверх-: 
ности мозга. От продолговатого и среднего мозга он отделен 
горизонтальными бороздами. Длина моста составляет 20—30 мм, 
ширина — 30—36 мм. По бокам мост, суживаясь,  переходит в 
средние ножки мозжечка,  pedunculi  cerebellares medii.  Из верх
ней горизонтальной борозды выходят корешки I I I  и I V  череп
номозговых нервов, а из н и ж н е й — V, VI, VII  пар (см. рис. 28).

Дорсальный отдел моста обращен в полость I V  желудочка 
и является дном его переднего отдела.  Границу с продолгова
тым мозгом образуют мозговые полоски, а со средним — верх
ний угол ромбовидной ямки, Вдоль средней линии на дорсаль
ной поверхности проходят продолговатые валики, разделенные 
срединной бороздой и закапчивающиеся каудально лицевыми 
бугорками,  colliculi faciales. Латерально  они ограничены погра
ничной бороздой, у рострального конца которой располагаете"! 
голубоватое место, locus coeruleus,  или голубое пятно, н а з в а н 
ное так по прижизненной окраске его нейронов (см. рис. 28). 
Ростролатерально I V  желудочек ограничен верхними ножками 
мозжечка,  ped. cerebellares superiores.  Крыша его образована 
верхним мозговым парусом, velum medul lare superior.

Ядра моста. Массивный пучок волокон — трапециевидное 
тело, corpus t rapezoideum,  делит мост на две части: массивную 
вентральную часть — основание, basis pontii,  и дорсальную 
часть — покрышку, tegmentum pontis.

По крышка  моста помимо уже описанных ядер преддверно- 
улиткового нерва (см. гл. IV) содержит несколько образоваЧ 
ний, относящихся к слуховой сенсорной системе (рис. 31 ) 4 
Наиболее крупным из них является верхнеолнварный комплекс^ 
длина которого около 4 мм. В его состав входит латеральное! 
ядро верхней оливы nucl. lateral is  olivae superioris,  состоящее! 
у  человека из нескольких групп полигональных нейронов среди 
них размеров. Второе ядро комплекса — медиальное ядро верхи 
ней оливы, nucl. medial is  olivae sup., представлено крупными 
мультиполярными нейронами и у человека выражено незначи
тельно. Вентрально от верхнеоливарного комплекса,  среди во
локон трапециевидного тела располагаются небольшие ядра 
трапециевидного тела,  nucll.  corporis trapezoidei.  Основной вход 
ко всем названным ядрам сформирован аксонами нейронов 
вентрального кохлеарного ядра.  Эфференты этих структур в
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составе латеральной петли, lemniscus  lateralis,  адресуются зад 
ним холмам среднего мозга. Часть волокон дополнительно пе
реключается в двух мелкоклеточных ядрах латеральной петли, 
nucll.  lemnisci lateralis.

Помимо восходящих проекций слуховые образования моста 
формируют и нисходящие связи. Так, эфференты ядер лате-

Рис. 31. Ядра и проводящие пути моста (по: Bossy,  1970).
а,  б — уровни срезов VI, VII: 1 — п р едлеж ащ ее  ядро, 2—4 — вестибулярные ядра (2 — 
медиальное,  3 — верхнее, 4 —  л а те р а л ьн о е) , 5 — нижиее  ядро V нерва, 6 — моторное
ядро  VII  иерва, 7 — мостовое ядро V нерва, 8 — верхняя олива,  9 - 1 4  — ядра  (9 — шва,  
1 0 — VI  нерва,  I I  — моста,  12 — моторное V нерва, 13 — трапециевидпого тела ,  1 4 —ги
гантоклеточное),  15 — веревчатые тела,  !б, 17 — средние {16) и верхние {17) ножки моз
ж еч к а ,  18 — л а тер ал ьн ая  петля, 19 — пирамидный и корково-нуклеариый тракты, 20 — 
трапециевидное тело,  21 — м еди альная  петля, 22 — медиальный продольный пучок, 23— 
27 — тракты  {23 —  текто-спинальный, 24 — центральный покрышечный, 25 — передний 
спнино-мозжечковый,  26 — рубро-спинальный, 27 — спинно-таламическнЙ и спинио-тек-

тальиый).
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ральной петли и верхнеоливарного комплекса направляются- 
к ядрам  ретикулярной формации. Нейроны верхней оливы* 
дают начало оливо-кохлеарному тракту,  tr. olivocochlearis,  иду-; 
щему (сначала в составе вестибулярного,  а затем слухового' 
нервов) к волосковым клеткам кортиева органа и осущест
вляющему регуляцию их активности. От медиального ядра) 
верхней оливы начинаются пути к моторным ядрам тройнич
ного и лицевого нервов, что обеспечивает, в частности, регуля
цию натяжения барабанной перепонки в зависимости от уровня! 
интенсивности приходящего звука. Проекции верхнеоливарного 
комплекса к ядру отводящего нерва проходят в составе ме
диального продольного пучка и обусловливают взаимодействие 
слуховых образований с глазодвигательным комплексом.

Мостовое ядро тройничного (У) нерва, nucl. pont inus п. 
t rigemini  (см. рис. 30), является непосредственным продолже
нием нижнего ядра и имеет сходные связи. Афференты его 
представлены аксонами нейронов тройничного ганглия, g. tri- 
geminale,  и проводят активность рецепторов области головы, 
лица, слизистой носа и ротовой полости, а также твердой моз-| 
говой оболочки. Часть  эфферентов проходит (в составе медш 
альной петли) к таламическим ядрам,  часть — к моторпы^ 
ядрам VII, IX,  X  черепномозговых нервов.

В вентральных отделах покрышки сосредоточены моторные 
ядра (см. рис. 30, 31). Медиально от мостового ядра тройнич
ного нерва располагается его двигательное ядро, nucl. motorius 
п. t rigemini,  нейроны которого осуществляют иннервацию ж е
вательных мышц и мышц среднего уха. Дорсально от верхпе- 
олнварного комплекса лежит моторное ядро лицевого ( V I I } 
нерва, nucl. motorius  n. facialis, которое обеспечивает иннерва^ 
цию мимических мышц и стремечковой мышцы среднего уха 
Оба названных ядра имеют множество входов от сенсориьи 
ядер черепномозговых нервов и опосредуют протекание таких 
рефлекторных реакций, как моргание, роговичный рефлекс, ж е 
вание, мимические движения.  Корковые же входы (в составе 
корково-нуклеарного тракта) обеспечивают влияние высших 
отделов мозга на эти реакции и возможность их произвольного 
осуществления.

Дорсально от моторного ядра лицевого нерва расположено 
его вегетативное ядро — верхнее слюноотделительное,  nucl. sa- 
l ivatorius superior,  элементы которого иннервируют слизистую 
носа и слезные железы (через нейроны крылонебного ганглия, 
g. p ter igopa la t inum),  а также регулируют активность подче
люстной и подъязычной слюнных желез (через элементы под- 
нижнечелюстного ганглия, g. submand ibu lare ) .  Благодаря  в заи 
модействию данного ядра с моторным ядром V нерва осущест
вляется слезный рефлекс.

Ядро отводящего (VI)  нерва, nucl. n. abducentis,  располо
жено в дорсомедиальных отделах моста и относится к комплек
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су глазодвигательных образований (см. гл. VI) .  Его нейроны 
получают афференты от верхней оливы и вестибулярных ядер 
и, в свою очередь, иннервируют наружную мышцу глаза.  Эти
ми связями обеспечивается, в частности, сочетанный поворот 
глаз в сторону источника звука,  а также  поворот глаз с учетом 
движений головы в пространстве.

В перивентрикулярной зоне ростральных отделов моста 
группа норадрспергических нейронов образует голубое пятно. 
По всей длине моста располагаются ядра шва — продолжение 
одноименных ядер продолговатого мозга — и структуры рети
кулярной формации (см. гл. X).

Основание моста представлено большим числом волокон и 
разбросанных среди них клеточных групп. Последние носят на
звание ядер моста, nucll.  pontis,  и состоят из мелких и средних 
мультиполярных нейронов. В каудальной части основания они 
образуют клеточное кольцо вокруг волокон пирамидного трак 
та,  а в ростральной — мелкие островки, объединенные в четы
ре клеточные м а с с ы — медиальную, дорсальную, вентральную 
и латеральную.  Последняя в мозге человека занимает наиболь
ший объем и содержит более крупные по сравнению с другими 
нейроны. Источником аффереитов ядер моста является кора 

, большого мозга, нейроны которой формируют несколько нисхо
д ящ их  ипсилатеральных трактов: лобно-, височно-, затылочно
мостовых, tr. fronto-, temporo-,  occipitopontimis.  Эфференты 
ядер моста переходят на противоположную сторону и адресу
ются мозжечку, составляя его средние ножки. Таким образом, 
роль ядер моста заключается в обеспечении контрлатеральпых 
связей коры большого мозга и коры мозжечка.  Это позволяет 
говорить о существовании двузвопного корково-мозжечконого 
пути, состоящего из корково-мостовых и мосто-мозжечковых 
звеньев.

Топография проводящих путей на уровне моста несколько 
отличается от их расположения в медуллярном отделе. Это вы
ражается,  в частности, в том, что пирамидный тракт из ком
пактного пучка превращается в множество рассеянных между 
ядрами моста групп волокон. Кроме того, передний спинно- 
мозжечковый тракт переходит в дорсолатеральные отделы и 
входит в верхние ножки мозжечка.  Центральный тегменталь
ный тракт меняет положение, смещаясь к центру.

Собственные пути моста делятся на систему продольных, 
f ibrae pont is longi tudinales ,  и поперечных, fibrae pont is  t rans-  
versae,  связей. К первым относятся корково-нуклеарные пути, 
частично заканчивающиеся на понтийных ядрах черепномозго
вых нервов, корково-ретикулярные, адресованные ядрам рети
кулярной формации, а также  корково-мостовые тракты, идущие 

*'!к ядрам моста. К продольным связям относятся и восходящие 
пути, сформированные на данном уровне — медиальная и л ате
ральна я петли. К последней здесь присоединяются волокна

61



дорсального тригемино-таламического тракта,  идущие от мосто
вого ядра тройничного нерва.

Система поперечных связей представлена волокнами, свя
зывающими ядра моста с корой мозжечка — мосто-мозжечко
вым трактом,  tr. pontocerebellaris.  Они образуют мощные л а 
теральные отделы моста и переходят затем в средние ножки 
мозжечка.

В заключение следует подчеркнуть, что основной объем 
моста занимают проводящие пути, среди которых большая 
часть связывает два  надсегментарных образования — кору 
большого мозга и кору мозжечка посредством ядер моста. Что 
же  касается других ядер, то они не являются специфичными 
д ля  уровня моста — их элементы мигрируют сюда из медул
лярных отделов в процессе эмбриогенеза.

§ 2. МОЗЖЕЧОК

Мозжечок,  cerebellum, помещается под затылочными доля
ми полушарий большого мозга, дорсалыю от моста и продол-

Рис. 32. Строение мозжечка млекопитающих (слева) и человека (справа) (па|
Schober, 1977).

П оказаны : Archeocerebellum (двойная штриховка),  Ра1еосегеЬе11ит(штрнховка).  Neocerebel:
1 и т(не  заштриховано).
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говатого мозга и лежит  в задней черепной ямке. Максимальна® 
ширина мозжечка составляет 11,5 см, длина в средней части —  
3—4 см, в боковых частях — 5— 6 см. Н а  долю мозжечка при
ходится около 11 % от веса головного мозга.

В мозжечке различают два полушария,  hemisphera cerebelli,  
и расположенную между ними узкую часть — червь мозжечка,  
vermis cerebelli. Поверхность мозжечка покрыта слоем серого 
вещества,  или корой, которая образует извилины, отделенные 
друг от друга бороздами.

В каудальной части располагаются парные образования — 
околоклочок, paraflocculus,  и клочок, flocculus, который при
соединяется к червю мозжечка непарным отделом — узелком 
nodulus.

По времени становления в филогенезе мозжечок можно р аз 
делить на три части, ка ждая  из которых имеет свою систему 
связей (табл. 3, рис. 32).

Т а б л и ц а  3 Организация мозжечка у млекопитающих (суммировано п<к 
Bullock, 1977; Jenkins, 1978)

Отделы моыа'чкп
Части мозжечка, ихо- 
днщие в различные 
филогенетические 

отделы

П почннкн  лфференкшип
Окончания эф ф е 

рентом коры 
мозжечки

Archeocerebel-  
lum (местн- 
буллоцере-  
беллум)

Paleocc'rebcl-  
luin (емшшо-  
церебеллум)

Neocerebelluni
(поцтоцере-
беллум)

К л очков о-узел но
вая

Язычок, централь
ная долька, 
вершина, бугор  
червя, пирами
да, язычок (чер
вя), околокло
чок

Полушария моз
жечка, скат, 
листок червя

VII I  нерп, нижняя олива

Контра- и ипсилптераль- 
лый спипно-мозжечко- 
нын тракт, ядра кра
ниального перва, рети
кулярная формация, 
нижняя олива,  вести
б уля рн ые  ядра, голу
бое пятно

Ядра моста, нижняя 
олива, голубое пятно

Вестибулярные  
ядра, ядро  
шатра

Ядро шатра, 
пробке шид- 
иые ядра, 
зубчатое  ядро- 
(спсцнальпая  
часть)

Зубчатые ядра^ 
иробконид- 
пые ядра

В толще мозжечка располагается белое вещество, состоящее 
из волокон, обеспечивающих внутримозжечковые связи. На  па- 
расагиттальных и фронтальных срезах видны залегающие в  
глубине белого вещества ядра.

Кора мозжечка трехслойна и состоит из внешнего молеку
лярного слоя, толщиной около 300 мкм, ганглионарного ил» 
слоя клеток Пуркинье (его ширина 70— 100 мкм) и зернистого" 
слоя, который на открытой поверхности извилины имеет тол
щину 400—500 мкм, а в глубине борозд 100 мкм. В коре ветре 
чаются пять типов нейронов: зернистые (клетки-зерна) ,  корзин-
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•чатые, звездчатые, клетки Гольджи и клетки Пуркинье,  кото
рые имеют достаточно сложную систему связей (рис. 33). Ч е 
тыре типа нейронов относятся к тормозным и только клетки- 
зерна являются возбуждающими.

В мол екуля рном  слое находятся три типа вставочных ней
ронов: корзинчатые, коротко- и длинно-аксонные звездчатые 
клетки. Коллатерали аксонов корзинчатых клеток заканчива
ются на телах клеток Пуркинье; аксоны звездчатых клеток 
устанавливают синаптические контакты с клетками Пуркинье 
в соотношении 17 : 1. В ганглионарном  слое находятся клетки 
Пуркинье.  В зернистом слое помимо клеток-зерен имеются 
клетки Гольджи. Число зернистых клеток в 1 мм3 равно 
2,8 • 106. Аксоны клеток-зерен восходят к поверхности, Т-образ-. 
но ветвятся, образуя параллельные волокна,  которые тянутся 
от точки ветвления приблизительно на 1500 мкм. Свыше 105 
параллельных волокон образуют возбуждающие синапсы па 
дендритах одной клетки Пуркинье. Параллельные волокна фор
мируют также  возбуждающие синапсы на дендритах корзнпча- 
тых, звездчатых клеток и клеток Гольджи (рис. 33, а) .  Н а  этих 
же клетках закапчиваются тормозные коллатерали аксонов 
клеток Пуркинье.  Клетки Гольджи образуют контакты с клет
ками-зернами (рис. 33, б).

На основании стереологических н количественных исследо
ваний мозжечка показано,  что клетки Пуркинье расположены 
зигзагообразно в сагиттальном направлении, так, что кажд ая  
пятая-шестая клетка оказывается лежащей  на одной продоль
ной оси, а остальные смещаются на другие осп. Параллельные 
волокна образуют синаптические контакты приблизительно с 
каждой пятой клеткой Пуркинье из числа тех, дендритные 
ветви которых они пересекают. Поскольку сквозь дендрнты 
одной клетки Пуркинье,  па которой имеется 9 -1 04 дендритных 
шипиков, проходит около 4-105 параллельных волокон, счи
тают, что число синапсов, образованных параллельными волок
нами с одной клеткой Пуркинье составляет 8 ,3 -104. На  одной 
.клетке Пуркинье заканчиваются аксоны от 1792 клеток-зереп.

Существуют только два вида афферентных волокон, пере
дающих информацию к коре мозжечка:  лиановидные (лазящие) 
и мшистые волокна, и всего один вид эфферентных волокон, 
идущих от коры мозжечка:  аксоны клеток Пуркинье,  которые 
заканчиваются в его ядрах.

Система лианов ид ны х  волокон представляет собой моноси- 
наптический вход, который заканчивается на соме и дендритах 
клеток Пуркинье.  Многочисленные синаптические контакты вы
зывают исключительно сильное возбуждающее действие. Си
напс между лиановидным волокном и клеткой Пуркинье в на
чале развития зародыша устанавливается на теле в виде «ка
пюшона», который в ходе постнатального развития постепенно 
перемещается вверх на дендриты клетки Пуркинье,  причем ход
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ветвления волокон повторяет картину ветвления дендритов. 
Основным источником лиановидных волокон является нижняя 
олива.

Рис. 33. Кора мозжечка.
а  __ трехмерное изображение части коры (по: Fox, 1962); б — наиболее важны е синап
тические связи в коре м озжечка  (по: Сснтаготай ,  Арбпб, 1976); КК — корзинчатпя
клетка,  К З — клетки зериа,  К П  — клетка Пуркинье, З в К — звездчатая  клетка,  Го — 
клетка Гольджи,  JIB — лианооидное волокно, M B  — мшистое волокно, П В  — п араллель 
ное волокно.  МС  — молекулярный слой, ЯМ  — ядра мозжечка,  КЯМ  — клетки ядер м о з 

жечка .

Афферентные мшистые волокна образуют синаптические 
контакты с дендритами клеток-зерен. Терминальная часть мши
стого волокна состоит примерно из десяти розеток, что позво
ляет  ему контактировать с большим на порядок числом дендрп- 
тов клеток-зерен. Мшистые волокна берут начало во многих 
отделах Ц Н С  и передают весь объем афферентной информации 
мозжечка за исключением нижних олив. Импульсация,  посту
пающая по мшистым волокнам,  оказывает через интернейроны 
как возбуждающее,  так  и тормозное действие на клетки Пур-
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кинье. В о з б у ж д а ю щ и й  путь начинается окончаниями мшистых  
волокон на клетках-зернах,  аксоны которых ветвятся, образуя  
параллельные волокна, заканчивающиеся возб у ж д а ю щ и м и  си 
напсами на ден др и тах  клеток Пуркинье. Тормознып путь п р е д 
ставлен последовательностью окончаний: мшистые волокна —■
клетки-зерна —  параллельные волокна корзппчатые клетки, 
последние о б р а зу ю т  плотные скопления тормозных синапсов па 
телах клеток Пуркинье.

В целом система афферентных волокон организована таким  
образом ,  что поступающая в кору мозжечка импульсация в ко
нечном итоге адресуется клеткам Пуркинье,  являющимся  
единственными эфферентными нейронами коры мозжечка.  Э ф 
ферентная система коры мозж ечка  обеспечивает механизм т о р 
можения активности ядер мозжечка,  па нейронах которых з а 
капчиваются аксоны клеток Пуркинье.

Гистогенез  коры  м о з ж е ч к а  нач инае тся е того,  что б о л ь ш а я  час ть  м а т 
ричных клеток,  не т р а н с ф о р м и р у я с ь  в пеГфобласты, м игри ру ет  на периферию 
за к р а ев у ю  зону,  где о б р а з у е т  повер хностны й зернистый слой. З д ес ь  п р о 
исходит их постепенное п р е о б р а з о в а н и е  в ней роблаоты и начинается  в т о р и ч 
ная м и г р ац и я  вглубь ,  во вр ем я  которой они д и ф ф е р е н ц и р у ю т с я  в з релы е  
ф о р м ы  —  клсткн- зерп а,  клетки П ур кинье,  з в е з д ч а т ы е  и ко р зи н чаты е  нейроны 
( рие. 34) .  Н е б о л ь ш а я  часть  пспробластов  мигри рует л иш ь  в одном напраи-

т

к щ  !
«дер « ’ы» «од- гтг*- aff* * ,f *» | ‘ V ч \ V ■>) \  \ \ )  L 'J  •

^  с ^ ц -  re» , j ' 1 j  Г  \ \  Г \ (  t  ■ \ J  /  ,

'•At»** а, п ^v'\iw ysp ;-h% ? Ж  to l /

• ' ж

 ------------- -I-.-

¥
Pne.  34. Р а з в и т и е  э ле м ен т о в  коры  м о з ж е ч к а  кр ы сы  (по: A l tm a n ,  1972).

П о  в ерти к ал и :  с л ев а  — г л у б и н а  м о л е к у л я р н о г о  с л о я  в м к м ,  с п р а в а  — в р ем я  р а з в и т и я  
в д н я х ,  1 — клетки п р о л и ф е р а т и в н о й  зо н ы , 2 — клетки зо н ы  м и г р а ц и и ,  3 ~  п а р а л л е л ь 
ны е в о л о к н а ,  4 —  си н а п сы , о б р а з о в а н н ы е  п а р а л л е л ь н ы м и  в о л о к н а м и .  5 — г л и а л ьн ы е  

кл етки , 6 —  л и а и о в н д н о е  в о л о к н о ,  7 — 8 — г р а н у л я р н а я  (7) и з в е з д ч а т а я  (8) кл етки .
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лении — от перивентрикуляриого слоя к закладке коры, Преобразуясь при 
(том в клетки Гольджи. Следует отметить, что дифференцировка клеток ко
ры мозжечка — довольно длительный процесс. У человека поверхностный 
зернистый слой в мозжечке сохраняется в течение всего первого года жизни.

Ядра мозжечка.  В глубине мозжечка над I V  мозговым ж е
лудочком располагается ядро шатра,  — nucl. fastigii.  Латераль- 
иее от него леж ат мелкие шаровидные ядра,  nucl. globosus, 
а еще латсральнее — вытянутое пробковидное ядро, nucl. embo- 
iiformis. Самым крупным ядром мозжечка является зубчатое, 
nucl. dentatus ,  оно имеет вид полуовала,  открытого к центру, 
с характерными изрезанными краями и напоминает ядро оливы. 
Во всех четырех ядрах нейроны имеют сходное строение. Ден- 
дриты многих клеток имеют большие рецептивные поля. Ден- 

1 дриты нейронов, лежа щих на периферии, часто выходят за пре
делы своих ядер. От нейронов ядер мозжечка начинаются его 
проводящие пути.

Проводящие пути. Связь мозжечка с другими отделами 
осуществляется тремя парами пожек (см. рис. 27).

Нижние ножки мозжечка,  pediinciili cerebollaris infcriores, 
связывают мозжечок с продолговатым и спинным мозгом. В их 
составе проходят: 1) оливо-мозжечконые волокна от нижних 
олив; 2) задний спинно-мозжечковый путь; 3) часть волокон 
рострального спинно-мозжечкового нуги; 4) ретикуло-мозжеч- 
ковые волокна от ретикулярных ядер ствола мозга; 5) вести- 
було-мозжечковые волокна.  Эфференты начинаются в ядре 
шатра п образуют мозжечково-вестибулярные п мозжечково- 
ретикулярные волокна.

Средние ножки, peduncnii  ccrebcllarcs medii,  соединяют 
мозжечок е мостом. В их составе идут нервные волокна, связы
вающие ядра моста и кору мозжечка п формирующие мосто
мозжечковый тракт.

Верхние ножки, peduncnii  cerebcllares siiperiores, состоят из 
нервных волокон, проходящих в обоих направлениях.  Аффсрсн- 
ты к мозжечку поступают из переднего етшпо-мозжечкового 
пути. Нисходящие связи формируются нейронами ядер мозжеч
ка за исключением ядра шатра и направляются к таламусу, 
красному ядру, ретикулярной формации, ядрам конечного 
мозга.

Проекции мозжечка на кору обеспечиваются нейронами зуб
чатого ядра либо через таламические ядра (зубчато-таламиче
ский путь),  либо опосредованно через красное ядро (зубчато- 
рубро-таламический путь).  Эфференты таламических ядер в 
свою очередь адресуются проекционным и ассоциативным об
ластям коры большого мозга. Отмстим, что филогенетически 
молодые отделы мозжечка,  neocerebellum, и зубчатое ядро фор
мируются у приматов и человека в связи с развитием тонких 
движений передних конечностей и функционируют в тесной 
связи с корой полушарий большого мозга.
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Особенности связей мозжечка,  с одной стороны — богаты? 
спектр афферентной импульсации, а с другой — наличие опо 
средованных таламусом связей с моторными системами позво 
ляют ему выполнять сложную функцию коррекции движений1 
Таким образом, не имея прямого выхода на мотонейроны, моз) 
жечок обеспечивает тонкую координацию деятельности мотор! 
цых систем. Велика и роль связей мозжечка с вестибулярным! 
ядрами,  посредством которых мозжечок участвует в осущест 
йлении вестибуло-спинальных и вестибуло-глазных рефлексов 
Область мозжечка,  имеющая тесные связи с вестибулярным! 
ядрами, представлена клочково-узелковой долей н ядром шатра

Г Л А В А  VI  

СРЕДНИЙ МОЗГ

Средний мозг, Mesencephalon,  у человека имеет небольшш 
размеры (его длина около 20 мм) и полностью скрыт плащом 
Полостью его является узкий, диаметром около 1 мм водопро 
вод мозга, aqueductus  cerebri, aqueductus  Sylvii.

Дорсальный отдел среднего мозга представлен пластипкш 
четверохолмия, lamina quadr igemina,  которая состоит из дву: 
пар выпуклых образований — крупных передних и меньших № 
размеру задних холмов. Холмы разделены взаимно перпепди 
кулярными бороздами — сагиттальной и горизонтальной (рпс.т 
35, б).  Сагиттальная борозда заканчивается рострально у зад 
ней комиссуры, образующей переднюю границу мезенцефаль- 
кого отдела,  а каудально — у верхнего угла ромбовидной ямки, 
где границей служит пучок волокон — уздечка,  frenulum, свя
занная с передним мозговым парусом. Латерально  от каждого 
из холмов отходят плотные тяжи — ручки холмов, паправля! 
ющиеся вверх, в таламус.

Вентральный отдел среднего мозга состоит из парных обра| 
зованпй — ножек мозга, pedunculi  cerebri, которые начинаютс|  
из горизонтальной борозды, отделяющей мост, и, расходяс! 
латерально,  входят в глубь полушарий. Спереди они ограниче 
ны мамиллярными телами промежуточного мозга. Между нож 
ка ми располагается ямка,  fossa interpeduncularis,  дно которо 
©бразовано задним продырявленным веществом, substant i  
perfora ta  posterior,  названным так из-за большого числа o t b c j , 
етий, через которые проходят кровеносные сосуды. Из распо^ 
ложенных на поверхности ножек борозд выходят корешки 6 л 6 а  
кового ( IV)  и глазодвигательного (I II)  черепномозговых нер) 
вов (рис. 35, а ) .

На фронтальном сечении среднего мозга выделяют две ча-



(-ти — крышу, tectum mesencephal i ,  и ножки мозга, peduncuii 
cerebri.  Последние подразделяются на дорсально расположен
ную покрышку, tegmentum,  и 
основание ножек мозга, basis 
peduncuii cerebralis.  Граница 
проходит по вентральному 
краю черной субстанции (рис.
35, в ) .

Ядра крыши среднего мозга.
Крыша среднего мозга пред
ставлена передними и задними 
холмами, а также тектальной 
и претектальной областями,
(рис. 36).

Передние холмы (у субпри
м а т о в — верхние холмы, или 
бугры),  colliculi superiores,  об
разуют ростральные отделы 
крыши среднего мозга и состо
ят из длинноаксонных проек
ционных нейронов и коротко
аксонных пнтернейронов. Ос
новные афференты их образо
ваны волокнами зрительного 
тракта,  tr. opticus, идущими в 
составе ручек передних хол
мов, brachia coll iculorum supe- 
riorum. Часть входов пред
ставлена нейронами латераль
ного коленчатого тела, распо
ложенного в таламусе,  и неко
торыми другими ядрами. Э ф 
ференты передних холмов а д 
ресованы таламическим ядрам: 
подушке и латеральному ко
ленчатому телу, куда они по
ступают также в составе ру
чек. Наряду  с восходящими 
проекциями передние холмы 
формируют многочисленные 
связи с мезэнцефалическими 
образованиями: тектальной и 
претектальной областями,  крас
ным ядром, ядрами I I I  и I V  
черепномозговых нервов. Эти 
связи образованы аксонами
крупных мультиполярных нейронов, лежащих в глубоких отде
лах передних холмов, и играют важную роль в организации
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Рис. 35. Вентральная (а) дорсаль
ная (б)  поверхности и фронтальное 

сечение (б) среднего мозга.
1, 2 —  передние (1) и задние  (2) холмы, 
3 , 4  — ручки холмов, 5 — верхний мозговой 
парус и уздечка,  6 —- передняя долька моз
жечка ,  7, 8 — верхние (7) и средние (3) 
ножки мозжечка,  9 — ножки мозга . 10 — 
медиальное коленчатое тело, 11 — тала 
мус, 12 — эпифиз,  13 —  задн яя  комиссура,
14 — заднее  продырявленное вещество,
15 — м еж нож ковая  ямка,  16 — мост, 17 — 
м амиллярные тела, 18 — воронка, 19 — зри
тельный перекрест.  А  — крыша среднего 
мозга . Б —В  — ножки мозга (Б  —- покрыш
ка, В — основание ножек),  в. м. — водо
провод мозга,  ч. с. — черная  субстанция. 
Римскими цифрами обозначены черепно

мозговые нервы.



Рис. 36. Ядра  ii проводящие пути среднего мозга (по:
Bossy, 1970).

и  — в  — е р о в и н  с р е з о в  — V I 11—X: 1 —  в о д о п р о в о д  м о зг а ,  2 —
Ц С В ,  3 — с р е д н е м о з г о в о е  я д р о  V н ер в а ,  4 —  я д р о  л а т е р а л ь н о й  
петл и ,  5 —  м е ж н о ж к о в о е  я д р о ,  6 — 8 —  к о м п а к т н а я  (6 ) ,  р е т и к у 
л я р н а я  (7) и л а т е р а л ь н а я  (8)  части  черной  с у б с т а н ц и и ,  9 —  
я д р о  I V  нерв а ,  10 — д о р с а л ь н о е  я д р о  п о к ры ш ки ( Г у д д е н а ) .  
1 1 — з а д н и й  х о л м ,  12 — т ек т а л ь н а я  о б л а с т ь ,  13 —  п е р е д н и й  
х о л м ,  14 —  я д р а  Ш  н ер в а ,  13 —  к р а сн о е  я д р о ,  16 —  я д р а  м о с т а ,  
17 —  л а т е р а л ь н а я  петл я ,  18 —  в е р х н и е  н о ж к и  м о з ж е ч к а ,  19, 
20  — т е к т о с п и и а л ь и ы й  (19) и ц е н т р а л ь н ы й  п о к р ы ш еч н ы й  (20) 
т р а к ты , 21,  22 —  д о р с а л ь н ы й  [21) и м е д и а л ь н ы й  (22)  п р о д о л ь 
ны е пучки, 23,  24 —  р у б р о -с п н н а л ь н ы й  (23)  и с п и н н о - т а л а м и ч е 
ский  (24)  т р а к ты , 25 — м е д и а л ь н а я  петля ,  26— 30 — тракты :  
26 —  височ по-  п за т ы л о ч н о -м о с т о в ы е ,  27 — п и р а м и д н ы й .  28 —  
к о р к о в о - н \к л е а р н ы й ,  29 —  л о б н о - м о с т о в о й ,  30 —  л о б н о - г л а з о д в и -





комплекса глазодвигательных реакций (см. ниже).  Часть воло
кон доходит до мостовых ядер VI  и VII  нервов и помимо зри
тельно-моторных взаимодействий обеспечивает такие реакции, 
как слезоотделение и моргание.

В области перехода водопровода мозга в I I I  желудочек 
располагается небольшая и у человека слабо дифференциро
ванная претектальная область, area pretectal  is. Ее нейроны по
лучают афферентацию от волокон зрительного тракта,  нейро
нов латерального коленчатого тела и зрительной области коры. 
Эфференты претектальной области, переходя в составе задней 
комиссуры на противоположную сторону, заканчиваются па 
нейронах вегетативного ядра I I I  черепномозгового нерва, и т а 
ким образом обеспечивают проведение к нему влияний зритель
ной области коры, что оказывается необходимым для осущест
вления процесса аккомодации.  Кроме того, часть проекций 
адресуется нижней оливе, и через нее — мозжечку. В целом 
претектальная область включена в комплекс образований, обес
печивающих протекание сложных зрительно-моторных реакций. 
В частности, помимо процессов аккомодации,  она принимает 
участие в организации вертикальных движений глаз за счет 
связей с ядрами глазодвигательного нерва.

Тектальная область,  area tectalis,  представлена группой 
крупных звездчатых нейронов, расположенных под передним в 
холмами и формирующих в эмбриогенезе глубокие слои этих 
отделов. Однако как по строению, так п во характеру связей 
тектальная область отличается от дорсальных отделов и часто 
рассматривается как участок среднемозговой ретикулярной 
формации (см. гл. X).  Наибольшее число афферентов приходит 
сюда от передних и задних холмов. Эфференты направляются 
многим образованиям,  в том числе ядрам III,  IV, VI черепно
мозговых нервов и спинному мозгу. Последние формируют тек- 
то-спинальный тракт,  идущий к мото- и интернейропам верхних 
сегментов спинного мозга. В его составе проходят и текто-буль- 
барные волокна, заканчивающиеся на ядрах нонто-медулляр- 
ного уровня. Ипсилатеральные проекции связывают тектальную 
область с претектальной.

В задних (нижних) холмах,  или буграх,  colliculi inferiores, 
выделяют несколько ядер. Основная часть холма занята мас
сивным ядром, состоящим из нескольких типов мультиполяр- 
ных нейронов. Среди них выделяются длинноаксонные нейроны 
звездчатой и веретеновидной форм и короткоаксонные звездча
тые клетки. Поверхностный дорсомедиальный отдел иногда 
обозначают как кору заднего холма. Среди ее нейронов разли
чают поверхностные удлиненные веретеновидные клетки и л е 
жащие  в глубине звездчатые элементы. Афференты задних хол
мов поступают в составе латеральной петли и проводят им- 
пульсацию от нижележащих слуховых образований. Аксоны 
проекционных нейронов задних холмов выходят на боковую
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поверхность, формируют ручки задних холмов и направляются 
в медиальное коленчатое тело. Часть эфферентов проходит че
рез спайку холмов и идет в тектальную область, что делает 
возможным осуществление рефлекторных реакций при действии 
звука (например, поворот головы н глаз в сторону р аздраж и
теля).  Небольшое число эфферентов адресовано красному ядру.

Таким образом, крыша среднего мозга содержит структуры 
зрительной и слуховой сенсорных систем, а также области, где 
осуществляется их взаимодействие.

Ядра покрышки среднего мозга. В области тегментума 
располагается производное крыловидной пластинки — ядро 
среднемозгового пути тройничного нерва, nucl. mesencephalic! 
п. t rigemini.  Оно состоит из псевдоуниполярных нейронов, р а з 
меры которых увеличиваются в каудальных отделах. Ядро об
разует тонкую клеточную полоску, идущую на всем протяже
нии среднего мозга вблизи от дорсолатеральной стенки водо
провода. Мезэнцефалическое ядро традиционно рассматривают 
как скопление первичных сенсорных элементов, гомологичных 
нейронам чувствительных черепномозговых и спинальных ганг
лиев. Показано,  что сюда поступает импульсация от проприо- 
рецепторов мыпгц, расположенных в области лица,  а эфферен
ты адресованы моторным ядрам V, VII, IX,  XI  черепномозговых 
нервов. Функции этого ядра,  но-впдпмому, заключаются в ко
ординации движении жевательных мышц, мышц лица, теп ,  
деятельноегп голосовых связок. Вместе с тем имеются данные, 
показывающие участие его в поддержании постоянства внут
ренней среды, в частности газового гомеостаза. Об этом свиде
тельствуют обширные связи нейронов мезэнцефалического ядра 
с капиллярами мозга, с церебро-спинальной жидкостью в обла
е т  водопровода и результаты физиологических эксперимен
тов, продемонстрировавших высокую чувствительность его эле
ментов к содержанию кислорода и углекислого газа.

Центральное серое вещество среднего мозга, substantia gr i 
st-а central is  mesenccphal i (Ц СВ),  состоит из мелких мульти- 
полярных нейронов, образующих вокруг водопровода мозга 
слой толщиной около 2 мм (см. рис. 36).  Оно имеет несколько 
отделов, отличающихся по строению и ориентации клеток, 
однако в целом область эта недостаточно изучена не только 
у человека, по и у животных. Афференгы ЦСВ сформированы 
сенсорными ядрами среднего мозга, а также  рядом структур 
промежуточного и конечного мозга. Среди последних преобла
дают отделы, входящие в состав лимбической системы (см. 
гл. IX), имеются проекции и от передних отделов коры боль
шого мозга. Кроме того, в ЦСВ обнаружен прямой вход от 
нейронов спинного мозга, расположенных в IV и V пластинах 
Рекседа (ца которых происходит переключение Солевой им- 
пульсации),  чем объясняется участие ЦСВ в восприятии боли, 
В клинических исследованиях показано наступление анальге
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зии при стимуляции этого отдела мозга человека. Эфференты 
Ц СВ направляются к таламусу и гипоталамусу, к ретикуляр
ной формации среднего мозга и моста. Исследования,  прове
денные на животных, обнаружили участие этого отдела в про
цессах вокализации.  Некоторые авторы, подчеркивая связи д ан 
ной области с лимбическими структурами, считают ее важной 
для обеспечения вокализационного компонента эмоциональных 
реакций.

По периферии ЦСВ располагается комплекс ядер, осущест
вляющих разнообразные зрительно-моторные реакции: ядра
глазодвигательного и блокового нервов, промежуточное ядро, 
ядро задней комиссуры.

Ядро блокового нерва, nucl. n. t rochlcaris,  располагается в 
вентролатеральных отделах ЦСВ на уровне задних холмов н 
состоит из крупных мультнполяриых нейронов, иннервирующих 
верхнюю косую мышцу глаза.  Ядро глазодвигательного нерва, 
nucl. п. oculomotorii ,  представлено несколькими группами ней
ронов, расположенными на уровне передних холмов. Л а т е р ал ь 
но располагается скопление крупных нейронов, осуществляю
щих иннервацию пяти наружных мышц глаза,  благодаря чему 
происходит мигание и становятся возможными различные дви
жения глаз. Медиально по средней линии расположена группа 
мелких нейронов (ядро Перлиа),  иннервирующих внутренние 
прямые мышцы и вызывающие таким образом конвергенцию' 
зрительных осей (см рис. 30).

Афферентные проекции к ядрам III  п IV  нервов сформиро
ваны вестибулярным комплексом, нейронами передних холмов 
и тектальной области. Между ядрами I I I  IV,  VI нервов суще
ствуют тесные взаимные связи, благодаря которым становятся 
возможными сочетанные движения глаз н стабилизация изобра
жения иа сетчатке.

Рострально от крупно- и мелкоклеточпых отделов ядра 
I I I  нерва лежит его вегетативный компонент —- мелкоклсточпое 
парасимпатическое ядро (ядро Якубовича),  nucl. accessorius 
n. oculoinolorii,  или ядро Эдингер-Вестфаля.  На нем заканчива
ются проекции претектальной области и передних холмов, а его 
эфференты адресованы нейронам периферического ресничного 
ганглия, g. ciliare. Последние иннервируют внутренние мышцы 
глаза:  ресничную, меняющую кривизну хрусталика,  и мышцу, 
суживающую зрачок. Таким образом, происходит сужение 
зрачка при возрастании освещенности и аккомодация (послед
н е е — при участии зрительной области коры).  Оба вида реак
ций осуществляются билатерально за счет обширных комиссу- 
ральньгх связей претектальной области.

Промежуточное ядро (ядро Кахал я) ,  nucl. intcrstitialis,  рас 
полагается в ростральных отделах среднего мозга, впереди от 
глазодвигательного.  Оно состоит из крупных нейронов, на ко
торых происходит переключение импульсации, приходящей от
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вестибулярных ядер,  передних холмов, претектальной области. 
Эфференты ядра направляются к ядрам I I I  и I V  нервов, пред
лежащем у ядру продолговатого мозга. Часть проекций прохо
дит в составе медиального продольного пучка.

Ядро задней комиссуры (ядро Даршкевича) ,  nucl. commis-j 
surae  posterior,  лежит в дорсальных отделах Ц С В  и по х арак-j 
теру организации связей подобно промежуточному ядру. Мно- = 
гие его эфференты после перекреста в задней комиссуре входят 
в медиальный продольный пучок.

Отметим, что все названные ядра глазодвигательного ком
плекса получают корковые афференты, представленные аксона
ми нейронов лобно-глазодвигательного поля (см. гл. IX), что 
делает  возможной произвольную регуляцию движений гла ». 
Кроме того, конвергенция разномодальной импульсации на ней
ронах тектальной области обеспечивает регуляцию движений 
глаз,  головы и шеи не только в ответ па зрительные, но и др\ - 
гие стимулы.

В ростральных отделах среднего мозга над задним проды
рявленным веществом по средней линии располагается меж- 
ножковое ядро, nucl.  interpeduncularis.  Основные афференты 
его приходят в составе хабенуло-интерпедуикулярного тракта  

\ / от эниталамической области промежуточного мозга. [Часть вхо- 
^ дов образована нейронами мамиллярных тел гипоталамуса.  

Дэ)  Эфференты ядра направляются к ретикулярной ф о рмацш С  
а также (в составе медиального продольного пучка) к мотор
ным ядрам нижележащих отделов мозга. Функциональная роль 
ядра у человека недостаточно ясна. Объем ядра и число его 
связей в процессе эволюции прогрессивно уменьшаются.  П о л а 
гают, что у человека его активность связана с интеграцией не
которых видов химической чувствительности (обонятельной и 
висцерохимической) особенно в ранние периоды онтогенеза. 
Эфференты ядра адресованы ретикулярной формации ствола 
и тегментальному ядру (ядру Гуддена) (см. ниже).

В области покрышки среднего мозга располагается несколь
ко образований, входящих в состав экстрапирамидной системы, 
осуществляющей протекание сложно координированных двига
тельных актов (см. гл. IX). К ним относятся черное вещество, 
красное и покрышечное педункуло-понтийное ядра (см. рис. 36).

Черное вещество (субстанция),  substant ia  nigra,  располага
ется в вентральных отделах покрышки среднего мозга и имеет 
вид широкого пласта пигментированных нейронов. Ядро со
стоит из дорсально расположенной компактной части, pars com- 
pacta,  и лежащей вентрально ретикулярной части, pars reticu
laris. Некоторые авторы выделяют и небольшую латеральную 
часть, pars lateralis,  находящуюся в дорсолатеральных участ
ках ядра.  Клетки компактной части содержат дофамин,  этим 
и объясняется их пигментация, определившая название ядра.  
Дендриты дофаминергических нейронов пронизывают ретику-
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.лярную часть черной субстанции и, вероятно, воздействуют на 
тее элементы.* Нейроны ретикулярной части лишены пигмента, 

глмеют небольшие размеры и мелкими группами внедряются в 
-основание ножек мозга. Компактная и ретикулярная части 
.'черной субстанции значительно отличаются не только по хи

мизму нейронов, но и по характеру организации связей. Аффе- 
ренты компактной части образованы гипоталамусом, миндале
видным комплексом, педункуло-понтийным, латеральным ха- 
бенулярным ядрами и ядрами шва. Вход к ретикулярной ча
сти сформирован ядрами конечного мозга — скорлупой и блед
ным шаром, а также  субталамическим ядром. Эфференты ком
пактной части направляются к скорлупе и хвостатому ядру, 
.ретикулярная часть проецируется на таламические ядра MD, 
"V.\, VL и на педункуло-понтийное ядро. Таким образом, оба 
ютдела черной субстанции формируют связи с многими образо

в а н и я м и  вышележащих уровней и тесно связаны друг с другом. 
^^Латеральная же часть черной субстанции связана с передними 
’ .{холмами и, возможно, является частью среднемозговой ретику- 
ф я р н о й  формации.
‘] Красное ядро, nucl. ruber,  расположено в нейтральных от- 
е"делах покрышки и имеет вид цилиндрической колонны клеток, 

протянувшейся по всей длине среднего мозга. Каудальная часть 
его состоит из крупных мотонейронов и у человека невелика. 
•Она является филогенетически древннм образованием.  Рост
рально расположенная мелкоклеточпая часть — эволюциопно 

• молодое образование и достигает максимального развития у 
человека.  Красное ядро окружено капсулой, состоящей из мис- 
линпзированных волокон. Значительная часть входов к нему 
образована элементами зубчатого ядра мозжечка (приходит в 
■составе верхних мозжечковых ножек) и ядра конечного мозга — 
бледного шара (в составе чечевицеобразпого ядра) .  О фферен
тами ядра являются также волокна корково-рубралыюго трак
та, а также аксоны передних и задних холмов.

Эфференты крупно- и мелкоклеточных отделов оказываются 
различными. Нейроны крупноклеточного отдела дают начало 
рубро-спинальному тракту,  волокна которого при выходе из 
ядра совершают перекрест и идут далее  в основании ножек 
.мозга к спинальным мотонейронам. От мелкоклеточной части 
начинается значительная часть центрального покрышечного 
тракта,  tr. tegmenta l is  centralis,  идущего к моторным ядрам 
черепномозговых нервов, нижней оливе, ретикулярной форма
ции понто-медуллярного отдела. Другой путь связывает мелко- 
клеточную часть с таламическими ядрами VA, VL и хвостатым 
ядром конечного мозга.

а Показано, что дендриты нейронов компактной части способны выде
лять дофамин, который, вероятно, оказывает тормозное воздействие на клет
ки ретикулярной части черной субстанции, что является примером отрица
тельной обратной связи в экстрапирамидной системе.
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Традиционно красное ядро рассматривается как эфферент
ное звено, по которому высшие отделы экстрапирамидной си
с т е м ы — ядра конечного мозга и некоторые области коры — 
оказывают свое влияние на исполнительные образования — мо
торные ядра спинного и нижних отделов головного мозга. Вме
сте с тем характер связей мелкоклеточной части красного ядра 
позволяет считать одной из функций его проведение импульса- 
ции от мозжечка в кору большого мозга через таламические 
ядра VA, VL.

Покрышечное педункуло-понтийное ядро, nucl. iegmenU 
pedunculo-pont inus , относится к числу мало изученных даже у 
животных. В мозге человека оно располагается в каудальных 
отделах мезэнцефалона и ограничено верхними ножками мо о 
жечка — медиально, волокнами медиальной петли — л атераль 
но и вентрально, дорсально над ним лежит клиновидное ядре 
ретикулярной формации. В ядре выделяют две части (по плот
ности клеток) — небольшую, расположенную в дорсолатерал ь
ной части каудального полюса компактную часть, pars com 
pacta,  и рассеянную часть, pars dissipata,  занимающую основ
ной объем ядра.  Недостаточная изученность этого образования 
не позволяет разделить связи двух его отделов, хотя полагают, 
что к экстрапирамидной системе имеет отношение лишь ком 
пактиая часть ядра.  Афференты, подходящие к ней, берут па 
чало в сенсомоторной области коры, бледном шаре,  субталамн 
песком ядре, красном ядре, ретикулярной части черной с у б 
станции. Основные эфференты адресованы компактной ч а с ы  
черной субстанции и субталамическому ядру.

В настоящее время трудно оценить роль этого образования, однако моя. 
но полагать, что данное ядро включено в систему обратных связей экстра 
пирамидных образований. Кроме того, оно находится в той области ергл 
него мозга, которая посылает обширные связи к каудальным отделам мозга 
и источникам ретнкуло-спинального тракта. Возможно, именно таким обра
зом у высших приматов и человека обеспечивается «доступ» высших отделок 
экстрапирамидной системы к моторным образованиям, поскольку функции 
нальное значение и удельный вес рубро-спииального тракта у них невелик.

Значительная часть покрышки занята структурами ретику
лярной формации, в частности крупным клиновидным ядром, 
nucl. cuneiformis (см. гл. X). Ц<. производным ретикулярной 
формации относят и дорсальное покрышечное ядро (ядро Гул- 
дена) ,  nucl. tegment i  dorsalis,  которое ряд авторов включаю i 
в число лимбических образований мозга. Ядро расположено 
в каудальных отделах среднего мозга в нижней части ЦСВ.  
Афферентами его являются аксоны нейронов межножкового 
ядра,  ядра одиночного пути, ^волокна мамилло-тегментального 
тракта^| Эфференты ядра (в основном в составе дорсального 
продольного пучка) направляются к моторным и вегетативным 
ядрам понто-медуллярного отдела. Часть эфферентов адресу
ется гипоталамусу и проходит в перивентрикулярной системе 
волокон.
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Проводящие пути среднего мозга. Основная масса прово
дящих путей сосредоточена в основании ножек мозга. Здесь 
проходят пути, берущие начало от коры большого мозга и не 
переключающиеся на уровне среднего мозга. Корково-мостовые 
волокна занимают самое медиальное (tr. frontopont inus) и л а 
теральное (tr. occipito- et temporopont inus) положения. Корко
во-спинальные и корково-нуклеарныс волокна располагаются 
в средней части ножек мозга (см. рис. 36).

В тегментальном отделе среднего мозга проходит медиаль
ная петля и волокна верхних ножек мозжечка.  От нейронов 
среднемозговых образований берут начало многие как восходя
щие, так и нисходящие тракты. Так, в латеральных отделах 
задних холмов формируются ручки задних холмов, направляю
щиеся к таламусу. Часть ручек передних холмов также обра
зована эфферентами среднемозгового отдела зрительной систе
мы. Эфферёнтами ядер различных уровней образован медиаль
ный продольный пучок, fasc. longi tudinal is medialis,  однако 
значительный объем его волокон берет начало в промежуточ
ном ядре, ядре задней комиссуры п тектальной области. В со
ставе пучка проходят и афференты среднего мозга (пути, свя
зывающие вестибулярный п глазодвигательный комплексы),  
а также  проекции верхних олив к ядрам VI и VII  черепномоз
говых нервов. В целом медиальный продольный пучок опосре
дует передачу влияний и взаимосвязь ряда мезэнцефалических 
структур п моторных образований продолговатого н спинного 
мозта. Во многом сходен с ним и дорсальный продольный пу
чок, f. longi tudinal is dorsalis,  в составе которого проходят пути, 
связывающие ди- и мезэнцефальные образования в основном 
с вегетативными ядрами ствола мозга (см. выше и гл. VII).  
От  красного ядра берет начало значительная часть централь
ного тегментального (покрышечного) тракта,  идущего к н иж 
ней оливе, ядрам VII, IX,  X, XI  черепномозговых нервов и рети
кулярной формации. Спинальным мото- п иптерпейропам адре 
сованы волокна текто- и рубро-спинальпого трактов,  tr. tecto- 
ei rnbrospinalis.

[_Комиссуральные связи среднего мозга проходят в составе 
спаек передних и задних холмов, commissurae colliculorum, 
а также  в задней комиссурс commissura  posterior^ Последняя 
пс только обеспечивает комиссуральные связи, но и опосредует 
взаимодействие разных образований среднего мозга, а также 
содержит контрлатеральные проекции структур конечного мозга 
на мезэнцефальные отделы, например корково-холмовые связи.

Таким образом, на уровне среднего мозга располагается 
ряд образований, участвующих в организации сложных коорди
нированных реакций, возникающих в ответ на внешнее воздей
ствие — световое или звуковое. Это обусловлено многочислен
ными связями комплекса глазодвигательных ядер, а также 
конвергенцией зрительных и слуховых входов на нейронах тек-
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тальной области. Формирующиеся в этом отделе текто- и руб- 
ро-спинальные тракты, а также медиальный продольный пучок, 
иннервируя интер- и мотонейроны спинного мозга, обеспечи
вают участие скелетных мышц в реакциях, вызванных телецеп- 
тивными стимулами. Кроме того, ряд образований среднего 
мозга является компонентами экстрапирамидной и лимбической 
систем.

Г Л А В А  VI I  

ПРОМЕЖУТОЧНЫЙ МОЗГ

Промежуточный мозг, Diencephalon,  является ростральной 
частью ствола мозга и состоит из дорсального и вентрального 
отделов. К дорсальному относятся таламэнцефалон, Thalamon- 
cephalon,  и эпиталамус,  Epi thalamus,  к вентральному — подтл- 
ламическая область — гипоталамус, Hypothalamus,  и субтала
мус, Sublhala inns  (рнс. 37).

Рис, 37. М едиальная (а) и дорсальная  (б) поверхности промежуточного
мозга.

/ — свод, 2 — конечная пластинка,  3 — передняя комиссура , 4 — таламус ,  5 — м еж б\  точ
ное сращснис, 6 — пограничная (гнпоталамичсская) борозда,  7 — гипоталамус,  8 — 
углубление воронкн, 9 — гипофиз, 10 — зрительное углубление, / / — мамиллярные тела, 
12 — покрышка среднего мозга , 13— мозолистое тело, 14 — хвостатое ядро, }5 — ко
нечная полоска, 16 — прикрепленная пластинка, 17 — внутренняя капсула,  18, 19 — бу
горок (18) и подушка (19) таламуса ,  20, 21 — ядра  (20) и комиссура  (21) поводков, 
22 — эпифиз,  23 — задн яя  комиссура, 24 — четверохолмие,  25 — сосудистое сплетение.

Таламэнцефалон н гипоталамус образуют стенки общей по
л о с т и — I I I  мозгового желудочка,  ventriculus tert ius,  имеющего 
вид узкой вертикальной щели. Передней стенкой желудочка 
служит конечная пластинка,  lamina terminal is ,  и расположен
ная дорсально от нее передняя комиссура, commissura  anterior.
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Каудально желудочек ограничен задней комиссурой. Крыша 
его. образована тонким слоем клеток, пронизанным кровеносны
ми сосудами мягкой мозговой оболочки, которые, внедряясь в 
полость желудочка,  образуют его сосудистое сплетение, plexus 
chorioideus ventr.  tertii.  Вентрально полость желудочка сужи
вается в углубление воронки, recessus infundibuli,  соединяющее 
ее с гипофизом, и в зрительное углубление, recessus opticus,  
расположенное рострально (рис. 37).

§  1. С Т Р О Е Н И Е  Т А Л А М Э Н Ц Е Ф А Л О Н А

Таламэнцефалон — наиболее массивная часть промежуточ
ного мозга — состоит из собственно таламуса,  tha lamus,  или 
зрительного бугра, tha l am us  opticus, и заталамической области, 
или метаталамуса,  meta thalamus.  Вентральная граница отдела 
проходит по гипоталамической борозде, s. hypothalamicus (про
должение s. l imi tans) хорошо заметной на стенках III  желу
дочка.  От конечного мозга таламус отграничен волокнами внут
ренней капсулы (латерально) и дном центральной части боко
вого желудочка (дорсолатерально) .  Передняя граница образо
вана головкой хвостатого ядра. Дорсокаудально от зрительного 
бугра расположен эпиталамус.

Таламус представляет собой парное яйцевидное образова
ние длиной около 4 см, заостренный конец которого, обращен
ный рострально, носит название бугорка, tuberculum anterior 

i thalaini.  Более массивный каудальный полюс зрительного буг
ра образует подушку, pulvinar,  вентрально от которой распо
лагаются структуры метаталамуса — латеральное п медиальное 
коленчатые тела (рис. 37).

Свободная дорсальная поверхность таламуса покрыта слоем 
белого вещества,  s t ra tum zonale, н латерально отграничена от 
хвостатого ядра конечной полоской, st ria terminal is.  По внут
реннему краю дорсальной поверхности проходит другой пучок 
волокон — мозговая полоска,  st ria medullar is  thalami . От задне
наружного края по диагонали идет сосудистая борозда, s. cho
rioideus, разделяющая поверхность таламуса на две части: л а 
теральную, покрытую прикрепленной пластинкой, lamina affixa 
(эпендимной выстилкой дна бокового желудочка) ,  и медиаль
ную, граничащую с субарахнондальным пространством (см. 
рис. 37),

Таламэнцефалон состоит из большого числа нейронов, объ
единенных в ядра. Обнаруживаемое у большинства людей меж- 
бугорное сращение, adhes ia interthalamica ,  соединяющее ме
диальные стенки зрительных бугров, также  имеет клеточное 
строение. Следует отметить, что в современной физиологиче
ской литературе структуры таламуса и метаталамуса часто 
рассматриваются вместе как  единый таламический отдел про
межуточного мозга.
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I I im>( НВЛН1ЧСН 4|><- шычмймо сложно организованным отделом мозга, 
Hprli ре. мшим И ходе ншлюциониого развития значительные изменения. 
Этим оОьисииется невозможность прямой экстраполяции данных, полученных 
НИ животных, на организацию зрительного бугра человека. Так, показано, 
что  ряд  ядер у высших млекопитающих редуцируется, наличие других не 
является  постоянным д а ж е  внутри одного вида, третьи ж е  претерпевают 
столь интенсивное развитие, что их гомологизация становится затруднитель
ной. Среди существующих классификаций, построенных с использованием 
различных критериев, наиболее употребительными являю тся классификации 
Уолкера [1938] и Хасслера [1959], в основе которых л еж ат  морфологические 
критерии — гистологическая однородность и характер  организации связей. 
Первая  классификация в основном используется в экспериментальных иссле
дованиях ,  вторая  — в клинике.

Рассмотрим подробнее классификацию таламических ядер. 
Таламус разделен Р-образной внутренней медуллярной пла
стинкой на несколько ядерных групп — переднюю, медиальную 
и латеральную.  Кроме того, область межбугорного сращения и 
перивентрикулярные отделы объединяют в группу ядер средней 
линии,  а каудальный полюс таламуса и метаталамус — в з а д 
нюю группу ядер (рис. 38).

Передняя группа  ядер занимает область таламического бу
горка и представлена тремя ядрами:  наиболее крупным перед
невентральным ядром, лис]. anteroventraJ is  (AV),  переднедор
сальным,  nucl. antcrodorsal is  (AD),  и переднемедиальным, nucl. 
anterorncdialis (AM).* Нейронный состав их достаточно одно
роден: основную часть клеток составляют так называемые ре
лейные нейроны средних размеров (20--35 ыкм),  имеющие 
несколько (от 4 до 10) относительно коротких дендритов, об
разующих днековидное поле ветвлений, ориентированное пер-;  
пендпкулярно восходящим проекциям. Аксоны этих нейронов 
имеют небольшое число коллатералей и формируют эфференты 
ядер. Менее многочисленны здесь интернейроны — небольшие 
клетки (12—20 мкм) с коротким аксоном и несколькими длин
ными дендритами. В ядре AM обнаруживаются и крупные ре- 
тнкулоподобные элементы.

Ядра средней линии  являются наиболее вариабельными но 
положению и размерам.  К ним относятся: паравентрикулярное 
ядро, nucl. paraventr icular is  (Р а) ,  расположенное вдоль стенкн 
77/ желудочка,  паратениальное,  nucl. para tenial i s  (P t ) ,  л е ж а 
щее перивентрикулярно в области бугорка, а также  централь-:  
ное медиальное ядро, nucl. central is  medial is  (СМ).  В межбу-j 
горном сращении выделяют ромбовидное, nucl. rhomboidal is i 
(Rb),  и соединяющее, nucl. renniens  (Reu) ,  ядра,  а так же]  

-------------------  i
* Отметим, что в названиях  ядер таламуса  принято использовать аббре- ] 

виатуру  от латинских терминов, означающих пространственное полож ение;  
того или иного ядр а  внутри зрительного бугра. Например, положение я д р а ;|  
AD соответствует этому названию — в мозге млекопитающих оно распола- ) 
гается в переднем полюсе и занимает  его поверхностные отделы. Однако в 
силу сложной пространственной организации и различных направлений ф и ло
генетического развития мозга млекопитающих такое совпадение названия и 
положения обнар у ж ивается  далеко  не д л я  каж до го  таламического ядра.
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центральную серую массу, m as sa  grisea centralis.  Ядра этой 
группы состоят из редко расположенных мультиполярных ней
ронов.

Медиальная группа  ядер не
посредственно примыкает к я д 
рам средней линии. Латеральной 
ее границей служит внутренняя 
медуллярная пластинка.  В эту 
группу входят: крупное дорсаль
ное медиальное ядро, nucl. me- 
dialis dorsalis (MD),  и располо
женное книзу от него вентраль
ное медиальное ядро, nucl. mc- 
dialis ventra l is  (MV),  состоящие 
из релейных и небольшого числа 
интернейронов. В ядре MD выде
ляют крушгоклеточную часть, л е 
жащую вентромеднально, и л ате
ральную мелкоклеточную часть.
В переднем отделе зрительного 
бугра вдоль волокон внутренней 
медуллярной пластинки распола
гается субмедиальное ядро, nucl. 
submedial is (Sub).  Между разде
ляющимися ветвями медулляр
ной пластинки находится круп
ный срединный центр, centrum medianum (СеМ),  в состав кото
рого помимо округлых и веретеновидных нейронов средней ве
личины входят и крупные ретикулоподобные клетки. Среди во

Рис. 38. Располож ение  ядер 
таламуса  на фронтальном се

чении [Dekaban, 1954].
о. — в  — уровни срезов.  S. п. — sub
s tan t ia  n igra .  Объяснения в тексте.
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локон медуллярной пластинки и вблизи хабенуло-интерпедунку- 
лярного тракта располагаются парафасцикулярное,  nucl. рага- 
fascicularis ( P a F ) ,  и небольшое латеральное центральное ядро,! 
nucl. central is  lateral is  (CL) ,  состоящие из мультиполярных ci 
редкими дендритами ретикулоподобных нейронов. Ядра CeMj 
PaF ,  CL часто выделяют в отдельную группу интраламииарных! 
ядер, поскольку у животных они составляют небольшие кле-'j 
точные группы, внедренные в медуллярную пластинку. У чело-] 
века же ядра  СеМ и P a F  достигают значительных размеров, 
и последнее чаще обозначается как парафасцикулярный ком
плекс, состоящий из нескольких ядер.

Латеральная группа  ядер располагается кнаружи от внут
ренней медуллярной пластинки. В ее вентральных отделах со
держатся  два больших ядра:  латеральное вентральное, nucl.
ventral is  lateral is  (VL).  и переднее вентральное,  nucl. ventra lis  
anter ior (VA).  Дорсально от них располагаются заднее л ате
ральное,  nucl. lateral is  posterior (L P) ,  и дорсальное латераль 
ное, nucl. lateral is  dorsalis (LD),  ядра.  Под ними леж ат струк
туры так называемого вептробазального комплекса: з а д и е л а к -  
ральное вентральное ядро, nucl. ventral is  posterolateral  is (VPL), 
заднемедиальное вентральное,  nucl. vent ra l is  posteromedialis 
(VPM),  и заднее промежуточное вентральное ядро, nucl. vcu- 
t ia l i s  posterior intermcdius  (VPI ) .  Клеточный состав ядер лаг--  
ральной группы оказывается достаточно однородным — оси ■ .- 
ной объем занят релейными нейронами, менее значительно 
число короткоаксониых интернейронов. В состав ядер вентро-j 
базалыгого комплекса,  кроме того, входят редкие крупные (/;q 
50 мкм) ретикулоподобные клетки, а также  особого типа мел
кие (около 5 мкм) безаксонные нейроны. К латеральной груп
пе относят и ретикулярное ядро, nucl. reticularis tha lami  (Ret), 
которое имеет вид тонкой изогнутой пластинки, ограничиваю
щей боковую поверхность зрительного бугра, и лежит меж чу, 
наружной медуллярной пластинкой и внутренней капсулой. Пс 
составу оно значительно отличается от других ядер данной 
группы — большинство его элементов является крупными муль- 
типолярными нейронами с редкими маловетвящимися дендри
тами и аксонами, которые, претерпевая бифуркацию, направ
ляют свои ветви как вверх, так и вниз вдоль оси ствола мозга 

Задню ю  группу  ядер образуют подушка зрительного бугра 
н структуры метаталамуса.  Подушка,  pulvinar  (Pul)  — наибо
лее крупное таламическое ядро, состоящее из крупных мульти
полярных нейронов, расположенных медиально, и средней в© 
личины релейных клеток, образующих латеральный отдел'
В состав метаталамуса входят коленчатые тела (см. рис. 27) 

Латеральное коленчатое тело (Л КТ) ,  corpus geniculatun 
lateral is  (CGL),  состоит из дорсальной и вентральной частей 
Дор сальная часть, pars  dorsalis,  имеет слоистое строение 1 

представлена мелкими и крупными релейными нейронами. Аф
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ферентами ее являются в основном волокна зрительного трак- 
ia и ручек передних холмов. Показано,  что волокна,  проводя
щие импульсацию от палочек сетчатки, проецируются на круп- 
понейронные слои, от колбочек — на слои мелких нейронов. 
Офференты дорсальной части адресованы полям 17, 18 затылоч
ного полюса полушарий, вентральной части Л  КТ и некоторым 
другим таламическим ядрам (см. ниже) .  Вентральная часть, 
pars ventral is ,  называемая у человека и приматов прегенику- 
оятным ядром, состоит из крупных ретикулоподобных клеток. 
Основную массу се эфферентов составляют проекции дорсаль
ной части ЛКТ,  кроме того, сюда приходит пмпульсация от пе
редних холмов, мозжечка и сетчатки. Эфференты вентральной 
части адресованы интраламинарным ядрам таламуса,  передним 
\олмам, претектальной области и ретикулярной формации 
среднего мозга. Ядро не имеет выхода па кору и, как показано 

' н экспериментальных исследованиях, участвует в организации 
рительно-моторных реакций.

Медиальное коленчатое тело (МКТ),  corpus geniculatimi 1110- 
ii’alis ( C G M ) , включает несколько ядер, формирующих основную, 
ars principalis,  и крупноклеточную части, pars  inagnocellu- 
aris. Основная часть подразделяется па вентральный и дор

сальный отделы. Первый имеет слоистое строение за счет упо- 
I ядоченного расположения тел пучковидных нейронов и днеко- 
пидных полей ветвлений их дендритов, второй состоит из круп
ных мультиполярных клеток. Афферепты к основной части 
приходят в составе ручек задних холмов, эфференты образуют 
вход в 41, 42 поля височной доли. Кроме того, отсюда начина
ются пути к задним холмам,  крупноклеточной части МКТ, 
к некоторым другим таламическим ядрам.  Крупноклеточпая 
часть наряду с пучковидными нейронами содержит крупные 
ретикулярные клетки. Афферентами этого отдела МКТ явля
ются волокна медиальной части ручек задних холмов, медиаль
ной петли, аксоны нейронов основной части МКТ,  мозжечка,  
вестибулярных ядер. Эфференты крупноклеточной части адре
сованы височной, области коры и ядрам конечного мозга.*

Изучение таламуса с точки зрения организации его связей 
привело к созданию морфофункциональной классификации 
ядер, согласно которой они подразделяются на три группы: 
проекционные, или релейные, ассоциативные и неспецифические.

Проекционные ядра характеризуются наличием четко про
странственно организованных входов афферентных волокон и 
выходом на локальные области новой коры. В зависимости от 
юго, какой области коры адресованы проекции, выделяют сен
сорные, моторные и лимбические проекционные ядра.

* Следует отметить, что некоторые авторы относят к задней группе т а 
ламуса и претектальные образования, расположенные на границе со средним 
мозгом: претектальную область, претектальное ядро  и ядро  задней комиссу- 
|1Ы (см. гл. V I ) .
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К проекционным сенсорным ядрам относят ядра задней 
щруппы — основную часть МКТ,  дорсальную часть ЛКТ,  а таю 
же ядра VPL,  VPM, VPI  вентробазального комплекса.  Основ
ной афферентный поток, приходящий к указанным отделам 
Л К Т  и МКТ,  связан с активностью зрительных и слуховых ре
цепторов соответственно. Эфференты же их распределяются в 
докальных отделах новой коры (см. выше) таким образом, что 
сохраняется четкое представительство различных рецептивных 
зон, и можно говорить о ретиио- или тонотопии зрительных и 
слуховых проекций как на уровне таламуса,  так  и на уровне 
соответствующих зон коры. i

Основная импульсация поступает к ядрам вентробазальпоп 
комплекса но волокнам медиальной петли и спинно-таламичб 
ского тракта.  Д л я  этих ядер также показана строгая проетраН 
ствеиная организация входов, иными словами, здесь со.хра 
ияется топографическое представительство поверхности т с л а -  
соматотопия. Соматотопия обнаруживается и при анализе ха 
рактера распределения эфферентов вентробазального комплек 
са, адресованных полям 1, 2, 3, 4, в повой коры. Кроме тоге 
ядро VPI ,  получающее вторичные вкусовые проекции, направ 
ляет свои эфференты в поле 43.

К проекционным моторным ядрам относятся ядра VA н VL. 
Основным источником их афферентов является внутренний сег
мент бледного шара.  Другие афференты берут начало в моз
жечке и проходят в составе верхних его ножек. Д л я  ядра VI. 
обнаружены входы вестибулярных ядер. Эфференты ядер VA, 
VL адресованы сенсомоторной области коры — полям 4, 1>.

К проекционным ^ л и м б и ч е с к и м  ядрам относятся ядра AD, 
AV, AM передней группы. Основные афференты их образованы 
нейронами мамнллярньгх тел гипоталамуса.  Кроме того, нейро
ны ядра AV получают проекции гиппокампа, а двух других 
ядер — афференты септальной области (см. ниже) .  Эфферент! 
ядер передней группы рап фед ел яю тся в лимбической облает 
коры, расположенной на медиальной поверхности полушари 
(в поле 27  от ядра AD, в полях 23, 24 — от AV и 24, 32 — о 
AM),  а кроме того, в формациях г и пп о ка м п а^  ,

Таким образом, несмотря на различия в организации про 
водящих путей, для  всех проекционных ядер показана обща 
основная функция — проведение импульсации — в определенны 
области коры, что обеспечивает быстрое проведение сенсорно! 
афферентации (сенсорные ядра) ,  взаимодействие стволовых 1 
корковых отделов, связанных с центральной организацией дви 
жений (моторные ядра) ,  а также  проведение экстеро- и интеро 
цептивной импульсации в лимбические отделы коры — лимби 
ческие ядра.

Ассоциативные ядра характеризуются множественность» 
источ-ников афферентации и относительно локальным выходой



па так называемые ассоциативные области коры. К этой груп
пе относятся ядра LP, LD, Pulv,  MD. Общей характерной чер
той ядер LP,  LD, P u lv  является наличие большого числа эф
ферентов от Л К Т  и MKT,  ог интраламииарных ядер и минда
левидного комплекса.  Ядра LP, LD получают, кроме того, 
проекции от передних и задних холмов и ядер вентробазаль- 
ного комплекса.  Аксоны релейных нейронов ядер LP и LD 
проецируются на теменную область коры, поля 5, 7. Эфферен
ты Pulv  направляются в затылочную (поля 18, 19), нижнете
менную (поля 39, 40) и верхневисочную (поле 22) области 
коры. Ядра LP, PD,  Pu lv  вместе с зонами проекций образуют 

! целостную таламо-париетальную систему, повреждение которой 
вызывает нарушение или невозможность осуществления ряда 
сложных форм распознавания,  речи, нарушение схемы тела.

Характер связей ядра MD во многих отношениях отличается 
от только что описанных. Это касается прежде всего многочис
ленности источников его афферентации, среди которых невоз
можно установить преобладающие.  Так, помимо свойственных 
всем ассоциативным ядрам входов от сенсорных и интралами- 
нарных ядер, а также от миндалевидного комплекса,  MD по
лучает  проекции от гипоталамуса,  ядер конечного мозга и гип
покампа. Эфференты ядра распределяются в лобных отделах 
коры (поля 8— 12, 45—47),  часть нейронов адресуют проекции 
эпиталамусу,  гиппокампу, миндалине. Тесные связи ядра MI) 
с лобными областями новой коры позволили сформулировать 
представление о таламо-фроитальпой ассоциативной системе. 
Данные  о функциональной роли ядра оказываются весьма раз
нообразными и иногда противоречивыми, однако все они сви
детельствуют о его участии ь контроле эмоциональных состоя
ний и в сложных процессах восприятия пространства и вре
мени.

В целом ассоциативные ядра таламуса являются эволюциоп- 
но молодыми отделами диэипефалона,  и их формирование про
исходит параллельно развитию ассоциативных областей новой 
коры. Интеграция разномодальной импульсации на нейронах 
ассоциативных ядер и дальнейшее проведение ее в кору обес
печивает протекание ряда сложных процессов распознавания, 
восприятия,  опосредует активность лимбических структур.

Группа неспецифических ядер получает проекции от боль
шого числа мозговых образований и характеризуется диффуз
ными проекциями па обширные области коры. К этой группе 
относят интраламинарные ядра и ядра средней линии. Их аф
ференты берут начало в разных отделах слуховой, зрительной 
и соматосенсорной систем, в красном ядре, черной субстанции, 
в ядрах мозжечка,  а также  в гиппокампе и миндалевидном 
комплексе. Несколько иначе организованы афференты ретику
лярного таламического ядра,  которое ряд авторов также отно
сят к данной группе. Его нейроны получают входы от других
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меспецифических ядер таламуса,  от сенсорных таламическщ 
ядер и от бледного шара.  Эфференты неспецифических ядер 
как полагали ранее, лишены какой-либо определенной топограф 
фии и не проецируются на новую кору. Однако к настоящему 
времени показана приуроченность их эфферентов к определен
ным областям коры. Так, нейроны ядер средней линии адре
суют проекции в теменную, орбито-фронтальную и лимбиче
скую области коры. Интраламипарные ядра проводят импуль- 
сацию в теменную, а ретикулярное ядро — в орбито-фронталь
ную области. Помимо корковых областей неспецифнческие 
ядра проецируются н на ядра конечного мозга.

Таким образом,  неспецифнческие ядра таламуса представ
ляют собой гетерогенную как по составу, так и по характеру 
связей группу. Интраламипарные ядра таламуса часто рассмат
ривают как интраламическую ассоциативную систему, а рети
кулярное ядро как структуру, опосредующую проведение инфор
мации к лобной области коры. Данные клиники свидетельству
ют об участии этих ядер в генезе эмоциональных состояний, 
в организации аффективных реакций.^Следует отметить также,  
что сильное развитие ретикулярного и ' иптраламинарных я.м-р 
обнаруживается только у человека. \

Ядра средней линии относятся"к наиболее древним отделам 
таламуса.  Функции их, по-видимому, заключаются в осущест
влении тонических поспеццфических влияний на кору большого 
мозга. Характер нейронной организации ядер данной группы, 
а также особенности их проекций позволяют некоторым авто
рам рассматривать неспецифические ядра таламуса как рост
ральное продолжение ретикулярной формации ствола мозга.

В заключение следует отметить, что в основу изложенной 
классификации положены принципы организации связей т а л а 
мических ядер с корой. Эта классификация не является все
объемлющей,  так как в ней, например, не учитывается эволю
ционный «возраст» того или иного отдела. Кроме того, в нее 
не включаются таламические ядра,  не проецирующиеся на кору 
большого мозга — вентральный отдел Л К Т  и крупноклеточная 
часть МКТ.  Однако принятые критерии позволяют при анализе 
организации связей таламэнцефалона прийти к выводу о па
раллельности развития и функциональном единстве многих т а 
ламических ядер и областей коры. При этом во всех функцио
нальных группах ядер — проекционных, ассоциативных и не
специфических — можно обнаружить существование двух отно
сительно независимых отделов, один из которых связан со 
структурами лимбической системы, а другой имеет отношение 
к организации экстерорецепции. В целом же для рассмотрен
ных образований (за исключением вентрального отдела ЛКТ 
н крупноклеточной части МКТ) характерно отсутствие проек
ций к моторным отделам ствола мозга, что еще раз подчерки
вает морфофункциональное единство таламуса и коры боль-
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шого мозга. '  Эфференты таламических ядер поступают в соста
ве волокон внутренней капсулы.

§ 2. Х А РА К Т Е Р И С Т И К А  Э ПИ ТА ЛА М УС А

Эпиталамическая область расположена дорсомедиально по 
отношению к каудальным отделам зрительного бугра и зани
мает относительно небольшой объем (см. рис. 37). В ее состав 
входит треугольник поводков, t r igonum habenulae,  образован
ный как расширение каудальной части мозговых полосок т а л а 
муса, и расположенные в его основании ядра поводков, nucll. 
habenulae.  Треугольники соединены комиссурой поводков, с о т .  
habenularuin,  в глубине которой проходит задняя комиссура.
На поводках — парных тяжах,  начинающихся от треугольни
ка', подвешено непарное шишковидное тело, corpus pineale,  пли 
эпифиз, epiphysis — коническое образование длиной около 6 мм.
В передней части он связан с обеими комиссурами и лежащим 
в задней стенке I I I  желудочка субкомиссуральиым органом, 
o rganum  subcommissurale.

Ядра поводков сформированы двумя клеточными группа
м и — медиальным и латеральным поводковыми (хабепулярпы- 
ми) ядрами, nucll.  habenulae  medial is  et lateralis.  Лфферепта- 
ми медиального ядра являются волокна мозговых полосок, 
проводящие импульсацию от лимбических образований конеч
ного мозга (области перегородки, гиппокампа, миндалины),  
а также от ядра MD, бледного шара и гипоталамуса.  ^Лате-^ —s 
ральное ядро получает входы от латеральной преоитическойч^ 
области, внутреннего сегмента бледного шара н ядра v*"
ференты медиального ядра,  адресованные иитериедуикуляриому 
ядру среднего мозга, формируют отогнутый пучок (пучок Меп- 
перта),  rase, retroflexus, или хабенуло-иптерпедупкуляриып 
тракт, tr. habenulo- interpeduncularis.  Эфференты латерального 
ядра поводков следуют в составе этого же пути, проходят мож- 
пожковое ядро без переключений и адресуются компактной 
части черной субстанции, ЦСВ и ретикулярным ядрам среднего 
мозга.

Таким образом, проекции обоих поводковых ядер приурочены к м отор
ным образованиям ствола и ретикулярной формации. У низших позвоночных 
эта система является важ ны м  звеном, опосредующим влияние лимбических 
образовании па моторные системы мозга и обеспечивающим пншедобыватель- 
ное поведение. Ф ункциональная роль этих отделов мозга у приматов и че
ловека  не ясна. Полагаю т, что хабенуло-ннтерпедуикулярпая система, созре
в аю щ ая в онтогенезе много раньше других моторных систем, обеспечивает 
протекание пищевых реакций в раннем постнаталыюм онтогенезе.

Другой отдел эпиталамуса — эпифиз — является железой 
внутренней секреции и состоит из глиальных элементов и осо
бых клеток пинеалоцитов. Эпифиз иннервируется ядрами по
водков, к нему подходят иолокна мозговых полосок, задней 
комиссурьт, а также проекции верхнего шейного симпатического
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ганглия. Аксоны, входящие в железу,  ветвятся среди пинеало- 
цитов, обеспечивая регуляцию их активности. К числу биологи
чески активных веществ, вырабатываемых эпифизом, относятся 
мелатонин и вещества,  играющие важную роль в регуляции! 
процессов развития,  в частности, полового созревания. Эпифиз 
влияет на клетки подспаечного органа,  который, в свою очеГ 
редь, принимает участие в регуляции водно-солевого обмена 
Следует отметить, что субкомиссуральный орган с х а р а к т е р н а  
ми особенностями его структуры можно обнаружить только |  
ранние периоды пренатального онтогенеза человека. *'

§ 3. С Т Р О Е Н И Е  Г И П О Т А Л А М У С А  И С У БТ АЛ А М У СА

Гипоталамус, H y p o th a l am u s — небольшая по объему ЬбА 
ласть  мозга, располагается в вентральном отделе диэнцефало- 
на (см. рис. 37). Па базальной поверхности мозга гипоталамус 
располагается кзади от зрительного перекреста,  а каудальио- 
без видимых границ переходит в покрышку среднего мозга (ем. 
рис. 3 5 ,а) .  Каудальная граница отдела условно проходит но 
линии, соединяющей мамиллярные тела и заднюю комиссуру. 
Латеральные границы проходят по внутреннему краю ножек 
мозга. Наиболее крупными образованиями гипоталамуса явля
ются мамиллярные тела,  расположенные в переднем отделе 
заднего продырявленного вещества.  Рострально от них распо
лагается  серый бугор, tuber ciiiereum, постепенно переходящий 
и воронку, infundibnlnm,  на конце которой находится гипофиз, 
hypophysis.  Следует отметить, что хотя гипофиз частично про
исходит из гипоталамической закладки,  его обычно не относят 
к области промежуточного мозга, а рассматривают как железу 
внутренней секреции.

На фронтальных сечениях гипоталамус представлен нейрон
ными скоплениями, окружающими дно и стенки нижней части 
I I I  желудочка.  Области, в которых обнаруживается большая 
плотность клеточных тел, обозначают как ядра, зоны с диф
фузно расположенными нейронами называют полями.

Существует несколько классификаций гипоталамических о б 
разований. По одной из них в медио-латеральном направлении 
в гипоталамусе выделяют три области: пернвентрикуляриую, 
медиальную и латеральную (рис. 39).

Перивентрикулярная область гипоталамуса представлена 
несколькими слоями мелких (8— 12 мкм) нейронов, располо
женных вдоль стенок I I I  желудочка.  Слои клеточных тел чере
дуются с продольно идущими волокнами. Наиболее крупное 
клеточное скопление этой области располагается в базальной 
части и носит название ядра воронки, nucl. infundibularis.  
В его состав входят крупные нейроны (до 30—35 мкм),  о б ла 
дающие способностью к нейрокринии— выработке биологиче
ски активных веществ, так называемых рилизинг-факторов.



Последние транспортируются по аксонам и выделяются в к а 
пиллярную сеть срединного возвышения, emincnt ia medialis,.. 
расположенного в передней стенке гипофизарной ножки, и, т а 
ким образом, достигают передней доли гипофиза, где регули
руют выработку ряда гормонов.

Медиальная область наиболее богата клеточными элемен
тами п составляет основной объем гипоталамуса человека.
В ростро-каудальном направлении медиальная зона разделяет
ся на переднюю, среднюю и заднюю клеточные группы.

В состав передней  группы входит паравентрикулярное ядро, 
nucl. paraventricular is  (H PV ) ,  представляющее собой широкую' 
вертикальную полосу клеток (длиной до 7,5 мм),  идущую от 
зрительного перекреста вентрально, до ядер средней линии т а 
л а м у с а — дорсально. Вентрально от ядра H P V  располагается 
еуираоптическое, или надзрительное ядро, nucl. supraopticus 
(SO),  ограниченное латеральной частью оптического перекре

ста. Ростральные отделы передней группы занимают слабо 
дифференцированные диффузное супраоптическое, nucl. su p ra 
opticus diffusus, и супрахиазматическое ядра,  nucl. suprachias-  
mat icus,  которые, часто объединяются под названием переднего I ^ 
гипоталамического ядра,  nucl. anterior hypothanami  (НА).  > * 
В структурном отношении ядра передней группы характеризу
ются наличием крупных секреторных нейронов (размером 30—
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35 мкм),  аксоны которых образуют мощный гипоталамо-гнпо- 
физарный тракт,  tr. hypothalamohypophysial is ,  насчитывающий 
до 200 тыс. аксонов. Его волокна спускаются по гипоталампче- 
ской ножке в нейрогипофиз и выделяют в его портальную си
стему гормоны окситоции и вазопрессин (см. рис. 39).

К средней  группе относится вентро-медиальное ядро, nucl. 
hypoth. ventromedial is  (HVM),  идущее от мамиллярных тел до 
ядра SO. Н ад  ним располагается дорсомедиальное ядро, nucl. 
hypoth. dorsomedial is ,  (HDM),  которое почти не отграничено 
от HVM. Оба ядра состоят из средних и мелких нейронов раз 
нообразной формы с небольшим числом слабоветвящихся ден
дритов.

В состав задней  группы входит несколько ядер, среди кото
рых выделяется хорошо дифференцированное заднее гигютала- 
мическое ядро, nucl. hypoth. posterior (H P ) .  Это ядро спереди 
граничит с ядрами HDM и HVM, а каудально тянется до рост
рального отдела Ц С В  среднего мозга. У человека оно состоит 
из крупных ретикулоподобньгх нейронов. К задней группе отно
сится и комплекс мамиллярных ядер, объединяющий медиаль
ное, латеральное и промежуточное ядра,  nucll.  corporis mamilla- 
ris medialis,  intermedins,  lateral is  (MMm, MM,, MM|).  Первое 
является наиболее крупным ядром и у человека составляет 
основной объем видимых с базальной поверхности мамилляр
ных тел. .Его нейронный состав отличается наличием о с о б ы ^  
клеток с короткими ветвящимися дендритами и длинными а к !  
сонами, формирующими миелинизированные проекции к ф о р (  
маниям гиппокампа.

Лате рал ьн ая  область гипоталамуса отделена от медиальИ 
ной волокнами свода. (Латеральной ее границей служит внутИ 

\ у ренияя капсула и субталамическая область.) Каудально она п е !  
реходит в вентральную часть покрышки среднего мозга. Лате™ 
ральная область наиболее значительно дифференцируется у че
ловека и состоит из латерального гипоталамического ядра,  
nucl. hypoth. lateral is  (HL) ,  содержащего помимо мелких и 
средних нейронов крупные ретикулоподобные клетки, а также 
ядер серого бугра, nucll.  tubera les  (Tb).  Последние делятся на 
туберальное,  nucl. tuberal is,  туберо-мамиллярное,  nucl. tubcro- 
mammilar is  и туберо-латеральное,  nucl. tuberolateral is .  Ядра 
серого бугра дифференцируются только у приматов и человека, 
по клеточному составу близки к ретикулярным образованиям.

Ряд  авторов включают в гипоталамус и преоптическую об
ласть, area preoptica — небольшой участок мозга между опти
ческим перекрестом и передней комиссурой. В ней выделяют 
леривентрикулярное преоптическое ядро, nucl. preopticus peri- 
ventricularis,  а та к же  медиальное и латеральное ядра,  nucll. 
preoptici medial i s  et lateralis  (Prem, Prei  ), являющиеся рост
ральным продолжением соответствующих областей гипотала
муса (см. рис. 39).
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Наиболее характерной особенностью связей гипоталамуса 
является множественность источников афферентации и пере
крытие их проекций на различных гипоталамических группах.

Общим для всех гипоталамических ядер является наличие 
прямых входов от коры большого мозга, в особенности, от 
орбнто-фронтальной ее области. Однако для каждой отдельной 
группы ядер существуют свои источники преимущественной а ф 
ферентации. Так,  основная масса корковых аффереитов,  прихо
дящих к передней группе ядер, берет начало в нолях лобных 
долей: 44, 45, 47, 8, 10. Д л я  ядер средней группы характерно 
преобладание проекций от задней орбитальной коры и полей 
6, 8; для задней гипоталамической группы — от полей 4, 6. 8.

Значительная часть других афферентных волокон также  бе
рет начало в телэнцефальных образованиях:  палеокортексе,  
гиппокампе и миндалевидном комплексе. Кроме названных ко 
всем гипоталамическим ядрам показан вход от передней груп
пы таламуса и ядра MD.

Среди источников афферентации,  расположенных и каудаль
ных отделах ствола,  значительное место занимают(норадренер- 
гические нейронные группы, посылающие проекции ко всем 
гипоталамическим ядрам,  и серотонппергичеекне нейроны ядер 
шва, проецирующиеся на переднюю группу яд ерJ  (см. также 
гл. XI). Кроме того, для латеральной,  и задней клеточных групп 
показано значительное число аффереитов,  берущих начало в 
области центрального серого вещества среднего мозга н рети
кулярной формации понто-медуллярного отдела.

Сенсорные входы в гипоталамус представлены в различных 
ядерных группах. Так, передняя группа ядер получает прямые 
входы от волокон зрительного тракта.  В этом случае, как об
наружено на животных, дендриты гипоталамических нейронов 
проникают сквозь стенку I I I  желудочка и, ветвясь в области 
зрительного перекреста, образуют синаптические контакты с 
волокнами. Многие гипоталамические ядра передней и средней 
групп получают проекции ядра солидарного тракта,  что обеспе
чивает поступление в гипоталамус импульсации от вкусовых и 
висцеральных рецепторов. Кроме того, для ядра HVM показа
ны входы от дорсального ядра латеральной петли.

Несколько отличаются от названных проекции к мамнлляр- 
>ным телам. Их афференты в основном представлены миелини- 
Дированньгми аксонами нейронов формаций гиппокампа, посту
пающими сюда в составе волокон свода.

Основной характеристикой эфферентных проекций гипотала
м уса является их максимальная приуроченность к моторным 
кэбразованиям ствола мозга, выход на железы внутренней секре
т и н — эпифиз и гипофиз, а также тесные связи со структурами 
древней коры и базальными ганглиями.

Особое место в вопросе об эфферентах гипоталамуса зани
мает  проблема организации корковых проекций. Традиционно



полагали,  что связь гипоталамуса с новой корой опосредуется 
таламическими ядрами AD, AV, AM, MD, однако в литературе 
имеются сведения о существовании прямых входов в новую 
кору от некоторых гипоталамических ядер. Эфферентные проек
ции к миндалевидному комплексу и базальным ганглиям об
наружены от большинства ядер гипоталамуса.

Наиболее характерной особенностью распределения эффе-, 
рентов гипоталамуса является их приуроченность к исполни
тельным (моторным и гормональным) образованиям мозга. 
Так, передняя группа ядер через портальную систему гипофиза 
оказывает  регулирующее влияние на нейрогипофиз, а инфунди- 
булярное ядро через кровеносную систему срединного возвы
шения осуществляет воздействие па аденогипофиз. Влияние на 
эпифиз осуществляется,  по-видимому, !за счет участия ядер по
водков, получающих импульсацию из гипоталамуса.  От всех 
ядерных групп гипоталамуса показаны проекции к ретикуляр
ным отделам ствола и вегетативным его ядрам.  При этом м е 
диальная группа в основном иннервирует парасимпатические 
отделы, а латеральная и задняя — симпатические. Задняя груп
па ядер имеет помимо прочих тесные связи с передней группой 
таламуса,  а также  с ядром Гуддеиа среднего мозга, а чер'м 
него, с ретикулярной формацией.

Проводящие пути гипоталамуса проходят в нескольких г е т е 
рогенных трактах,  берущих начало в различных отделах мозг i

Наиболее важной! проводящей системой является медпале 
иый пучок переднего мозга, fasc. telencephal icus medialis,  иду 
щий от базальных отделов телэнцефалоиа (из области перего
родки) до латеральных отделов ретикулярной формации ствол ; 
мозга. В его составе проходят гипоталампческие афференты, 
берущие начало в области древней и орбитальной (новой) коры, 
волокна от дорсального ядра латеральной петли, а также д о 
фамин- и норадренергнческие проекции. Эфференты гипотала
муса, проходящие в составе этого тракта,  адресуются вен
тральному тегментуму и центральному серому веществу сред
него мозга, голубому пятну, а также палеокортикальиым об
разованиям конечного мозга.

Другой системой связей, содержащей гипоталампческие 
проекции/является дорсальный продольный пучок (пучок Шют
ца) ,  fasc. longi tudinal  is dorsalis,  обеспечивающий взаимные 
связи многих отделов ствола мозга. В его составе проходят 
гипоталампческие афференты,  представленные аксонами ней
ронов ядра солитарного тракта,  ядер шва, ядра Гуддена и 
центрального серого вещества.  В составе этого же тракта  про
ходят аксоны гипоталамических нейронов, осуществляющих 
иннервацию моторных и вегетативных ядер черепномозговых 
нервов, симпатических ядер спинного мозга, ядра Гуддена и 
центрального серого вещества.

Небольшая по объему конечная полоска, s tr ia terminal is,
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помимо прочего обеспечивает двусторонние связи гипоталамус* 
и миндалины. Паллидарные афференты гипоталамуса (проек
ции бледного шара)  проходят в составе лентикулярной петли, 
таламические — в составе нижней таламической ножки.

Н аряду с названными,  имеются и собственные гипоталами- 
ческие тракты. К ним относится крупный миелиннзированный 
пучок — свод, fornix, основной объем которого образован во
локнами,  связывающими гипоталамус с формациями гиппокам
па. На  уровне передней комиссуры свод разветвляется.  Мень
шая его часть осуществляет иннервацию нреоптической обла
сти, большая — передней гипоталамической группы и мамил- 
лярных тел. От мамиллярных ядер берут начало два  крупных 
миелинизированных тракта — мамилло-таламический тракт 
(тракт Вик д ’Азира) ,  tr. mamil lo thalamicus ,  и мамилло-тегмеи- 
тальный тракт (тракт Гуддена),  tr. mamil lotegmental is .  Первый 
направляется к передней группе таламуса,  второй — осущест
вляет  связь гипоталамических образований с ядром Гуддена и 
ретикулярным ядром покрышки. Перивептрикулярный пучок, 
f. periventricrilaris,  содержит афферентные и эфферентные пе- 
миелинизироваиные волокна,  проходящие в стенках I I I  желу
дочка и связывающие гипоталамус с ядрами таламуса (питра-'  
ламинарными,  средней линии, ядром MD).  Гипоталамо-пшофи- 
зарпый тракт связывает нейросекреторные ядра с портальной 
системой гипофиза.

Функциональная классификация ядер гипоталамуса отсут
ствует, хотя, как было сказано выше, можно выделить группу 
нейросекреторных ядер, включающих SO, PV, Inf. Наиболее 
характерной особенностью их, помимо тесной связи с обоими 
отделами гипофиза, является наличие прямых входов от сет
чатки. Полагают, что это может служить основой для обеспе
чения циркадной ритмики в активности желез внутренней 
секреции.

Некоторые авторы делят гипоталамус в соответствии с э ф 
фектами его стимуляции на симпатическую и парасимпатиче
скую области. Однако такая классификация не является пи 
исчерпывающей, ни точной, поскольку области влияний на ве
гетативные центры в гипоталамусе перекрываются.

В целом причина отсутствия функциональной классифика
ции гипоталамической области заключается в многообразии и 
сложности ее влияний на другие отделы мозга н на организм 
вообще. Так, помимо участия гипоталамуса в поддержании го
меостаза выявлена значительная его роль в регуляции таких 
системных реакций, как пищевые, половые, реакция ярости. 
В опытах с использованием самостимуляции в медиальной зоне 
гипоталамуса обнаружены «центры удовольствия», «голода», 
«жажды», «насыщения». Стимуляция заднего гипоталамуса или 
его повреждение приводит к появлению сновидных состояний, 
а в некоторых случаях — к летаргии; это свидетельствует в
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i m . i i . i y  предположения о том, что латеральная область гипота
ламуса является ростральным продолжением ретикулярной 
формации мозга и включена в ретикулярную активирующую 
систему (см. гл. X).  Мамиллярные тела являются важным ком
понентом лимбической системы и включены в процессы органи
зации эмоциональных реакций. Кроме того, данные клиники 
свидетельствуют об участии этих образований в организации 
краткосрочной памяти. Наконец,  в последнее время появляются 
работы,  показывающие участие этого комплекса в активности 
«биологических часов».

В целом многочисленные и разнообразные эффекты, возни
кающие при поражении или экспериментальном воздействии на 
гипоталамус, говорят о его участии в регуляции гормонального 
и тканевого обменов, а также  в контроле эмоционально-моти
вационных состояний. Морфологически это обеспечивается 
включением его в лимбическую систему. Следует отметит),, 
однако, что функции гипоталамуса человека изучены недоста
точно полно. Прежде всего это относится к ядрам серого буг
ра, некоторые из которых выделяются только у приматов и 
человека.

Субталамус,  Subtha lamns,  расположен в вентральном отдел, 
каудальной части диэицефалопа и состоит из субталамнческого 
ядра (Люисова тела),  nucl. snbthalamiciis,  неопределенной 
зоны, zona incerta,  и полей Фореля.  Дорсальная граница пред
ставлена зрительным бугром, в е н т р ал ь н а я - - гипоталамусом, 
каудально субталамус переходит в покрышку среднего мозга 
(см. рис. 37).*

Субталамическое ядро представляет собой протяженную 
(около 12 мм) клеточную массу эллипсоидной формы, за м е
щающую в ростральных отделах черную субстанцию. Л а т е р а л ь 
но ядро ограничено волокнами внутренней капсулы. М ед иал ь
но от него и впереди от красного ядра располагается продол
жение тегментальной области среднего мозга — поле Фореля Н, 
содержащей миелиннзированные волокна,  связывающие красное 
ядро с ядрами конечного мозга и корой. Латерально  от суб- 
таламического ядра вверх расходятся таламические пучки, или 
поля Фореля Н ь непосредственно примыкающие к нижней ча 
сти зрительного бугра. Всптрально от них проходит чечевние- 
образный пучок, fasc. lenticularis,  или поле Фореля Н 2. Между 
полями Н|  и Ы2 располагается неопределенная зона (рис. 40).

Люисово тело — основной клеточный компонент субталаму
са, получает большое число афферентов от наружного и внут
реннего сегментов бледного шара,  от сенсомоторной области 
коры и ядер конечного мозга — скорлупы и хвостатого ядра.

* Последнее обстоятельство позволяет некоторым авторам  включать в 
субталамус ростральный полюс красного ядра  и м еж нож ковое  ядро среднего 
мозга.
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Эфференты его направляются к красному ядру, черной суб
станции, бледному шару.* Таким образом, субталамическое 
ядро системой двусторонних связей включено в комплекс обра
зований, имеющих непосредственное отношение к организации 
движений — экстрапирамидную систему.

Рис. 40. Ядра промежуточного мозга ма уровне субталамичсского отдела.
1— 3 — группы ядер талам уса  (/ — передняя, 2 — медиальная ,  .7— л а теральн ая) .  4 - 6 -  
ядра талам уса  {4 — ретикулярное,  5 — интраламипарные.  6 — средней линии), 8 — заднее 
ядро гипоталамуса,  9 — латеральн ая  область, 10- неопределенная зона,  / / -  - субтяла- 
мическос ядро, 12 — черная  субстанция; 13, 14 — латеральное  (13) и медиальное (14) 
ядра мамиллярных тел, 15 --  мозолистое тело; 16, 17 — бокопые желудочки и сосуди
стое сплетение; 18 — свод. 19— конечная полоска, 20 — внутренняя капсула.  21-2 3  

поля Фороля (21 — И*. 22 — Н 2. 23 — Н),  24 — мамилло-таламнчсскнй тракт.

Нейроны неопределенной зоны получают проекции в виде 
коллатералей корково-нуклеарного и корково-спинального 
трактов и, в свою очередь, проецируются па красное и субта
ламическое ядра.

П оля Фореля в основном представлены скоплением мигли- 
иизированных волокон, соединяющих красное ядро с корой 
большого мозга (поле Н) ,  таламус с ядрами конечного мозга 
(поле Hi) ,  субталамус с базальными ганглиями (поле Н 2). 
Часть  проходящих в полях Фореля путей отдает коллатерали 
небольшим клеточным скоплениям, расположенным здесь, — 
ядрам полей Фореля,  nucll.  campi Foreli.  (nucll.  area H, Н ь H 2) .

* Тесные связи субталамического ядра  с бледным шаром рассм атрива
ются некоторыми авторами как доказательство  общности их происхождения 
нз едцной закладки  — энтопедункулярного ядра  вентрального таламуса.
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Г Л А В А  V III

КОНЕЧНЫЙ МОЗГ

Конечный мозг, Telencephalon,  является самым крупным от
делом головного мозга человека и состоит из плаща,  pallium, 
узлов основания, или базальных ганглиев, g. basales  (nucli. 
basa les) ,  и боковых желудочков,  ventriculi laterales.

Плащ,  представленный поверхностно расположенным скоп
лением нейронов, относится к корковым формациям и имеет 
сложный рельеф за счет большого числа борозд, sulci, и изви
лин, gyri. Базальные ганглии леж ат  в глубине полушарий и 
построены по ядерному типу. Полости конечного мозга имеют 
сложную конфигурацию: расположенный в каждом из полуша
рий желудочек состоит из переднего, заднего и нижнего рога, 
соединенных общей центральной частью.

Передний рог, cornu anterior,  лежит в лобном полюсе и 
ограничен спереди, снизу и сверху коленом мозолистого тела. 
Медиальная его стейка образована прозрачной перегородкой, 
septum pellucidum, состоящей из двух глиальных мембран, 
ограничивающих замкнутое заполненное ликвором простран
ство, cavum septi pellucidi. Часть дна и латеральную стенку 
переднего рога образуют базальные ганглии. Центральный от
дел бокового желудочка,  par s  centralis,  представлен узкой го
ризонтальной щелью, верх которой сформирован коленом мо
золистого тела, а низ — базальными ядрами. Нижний рог рас 
положен в височной области и ограничен сверху частью хво
статого ядра,  медиально — гиппокампом. Задний рог представ
ляет собой суживающуюся кзади щель, латеральная стенка 
которой образована мозолистым телом, а другие — затылочной 
долей полушарий. Сосудистое сплетение, расположенное в бо
ковых желудочках конечного мозга, plexus chorioideus ventri 
culi laterales  проникает сюда из I I I  мозгового желудочка.

Все корковые формации, занимающие поверхность конечного 
мозга, состоят из большого числа нейронов и делятся на обла
сти, поля, подполя, исходя из специфики распределения нх 
элементов и особенностей организации проекций. По распро
страненной классификации И. Н. Филимонова,  корковые фор
мации принято разделять на древнюю, paleocortex, старую, 
archeocortex, и новую кору, neocortex. Последняя составляет 
основной объем плаща и на всем протяжении отграничена от 
более древних отделов так  называемой межуточной корой, ко
торая включает две области — перипалеокортекс,  peripaleo
cortex, разграничивающий новую и древнюю кору, и периархи- 
кортекс, periarcheocortex,  окружающий области старой коры на 
ее границе с новой.
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Критерием выделения неокоргпкальных областей является 
полное их отделение от перивентрикулярных клеточных масс, 
дающих начало ядрам конечного мозга, а также обязательное 
прохождение в эмбриональном развитии стадии шестислойного 
строения. Архикортикальные формации также  относятся к пол
ностью отделенной коре, но по структурной организации сходны 
лишь с нижними отделами новой коры. Палсокортекс является 
полуотделенным, semicortex,  и к нему относят те области пла
ща, которые имеют области перехода к ядерным образованиям 
конечного мозга. Д л я  межуточной коры характерна постепен
ность изменения ее архитектоники от старых и древних фор ма
ций к неокортнкальным.

Объем корковых формаций различен. Так, относительные 
величины новой, старой и древней коры в условных единицах 
обставляют 95, 6; 2,2; 0,6 соответственно. Размеры периархи- 
и перипалеокортекса в тех же единицах оказываются равными 
1,3 и 0,3.

§ I. Я Д Р А  К О Н Е Ч Н О Г О  M 0 3 I  A

Весь комплекс базальных ганглиев, или базальных ядер, 
расположен в толще полушарий латерально п, отчасти, веп- 
тральио по отношению к таламусу. Он включает хвостатое и 
чечевицеобразное ядра,  ограду, миндалевидный комплекс и бе
зымянную субстанцию.

. Наиболее крупным из базальных ганглиев является хвоста
тое ядро, nucl. caudatus ,  имеющее большое ростро-каудальное 
протяжение. Утолщенный передний его конец - -  головка хвоста
того ядра,  caput nucl. caudati ,  располагается в переднем отделе 
бокового желудочка и снизу граничит с передним продыряв
ленным веществом. Дорсально и каудальио головка переходит 
в тело хвостатого ядра,  corpus micl. caudat i ,  которое, начи
наясь от рострального полюса таламуса,  идет вверх и назад 
под дном центральной части бокового желудочка,  постепенно 
истончаясь. На уровне каудального полюса таламуса оно ш ре- 
ходнт в хвост хвостатого ядра,  cauda nucl. caudat i ,  направляю 
щийся вниз и окружающий зрительный бугор. Рострально хвост 
продолжается вдоль нижнего рога бокового желудочка н за кан
чивается у миндалевидного комплекса в переднем отделе ви
сочной доли. Таким образом, хвостатое ядро формирует почти 
полный круг, открытый книзу.

Чечевицеобразное ядро, nucl. lentiformis,  располагается над 
передним продырявленным веществом латерально от зритель
ного перекреста. На фронтальных сечениях оно имеет вид кли
на, вершина которого обращена медиально к таламусу, а осно
в а н и е — латерально,  к ограде (рис. 41). Большое число про
слоек, состоящих из миелннизированных волокон, разделяющих 
компоненты ядра,  обусловили его название — полосатое тело,
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( orpus s triatum.  Внутренней границей чечевицеобразного ядра 
лужит внутренняя капсула,  capsula interna,  латерально оно 

отделено от ограды наружной капсулой, capsula externa.  Ме
дуллярными пластинками чечевицеобразное ядро делится на

Рис. 41. Ф ронтальны й разрез конечного мозга на уровне базальны х ганглиев.
I — передний рог бокового желудочка ,  2 — мозолистое тело, ,7 - свод. 4 — I I I  желудочек,
.5 — таламус,  6 — головка  хвостатого ядра ,  7 — меж желудочкоиое  отверстие, 8 -  -о г р ад а ,
.9 ~  скорлупа, 10, / /  — наружный (10) и внутренний ( / / )  сегменты бледного шара,  
/ 2 - - н а р у ж н а я  и внутренняя медуллярные пластинки, / . / - - м и н д а л и н а ,  14, 15 — полу
лунн ая  (14) и двойная  (15) извилины. 16 — парагнппокампальняя  извилина. /7 — остро
вок, 18—20 ~  капсулы (18 — внутренняя ,  / 9 — н аруж ная ,  20-  с ам ая  н аруж н ая ) ,  21 —

гипоталамус.

два отдела. Внешний носит название скорлупы, pntamen,  н на-,  
ружной медуллярной пластинкой отделен от внутреннего отде-1 
ла — бледного шара,  globus pall idus.  Бледный шар, в свою! 
очередь, представлен двумя сегментами, разделенными внутрен
ней медуллярной пластинкой. Наружный сегмент — единое об
разование,  а внутренний у человека поделен на латеральную 
и медиальную части. Несмотря на пространственную близость 
компонентов чечевицеобразного ядра,  они имеют разное фило
генетическое происхождение и в процессе эмбриогенеза разви
ваются по-разному. Бледный шар, или паллидум,  в силу более 
древнего происхождения рассматривается как старая часть 
полосатого тела — палеостриатум. Скорлупа и хвостатое ядро, 
имеющие общее эмбриональное происхождение, сходные ней

98



ронное строение н характер организации связей, объединяются 
в неостриатум, или просто стриатум.

Клеточный состав стриатума достаточно однороден: подав
ляющее большинство (до 98%) его элементов представлено 
нейронами средних размеров, имеющими дендриты с большим 
числом шипиков и короткие, богатые коллатералями аксоны. 
Незначительное число клеток имеют крупные размеры,  верете
новидную или треугольную форму тела и длинные, покидающие 
пределы комплекса,  аксоны. Распределение этих типов нейро
нов в стриатуме не равномерно: у человека они образуют пять 
концентрических слоев, смещающихся от дорсолатеральной к 
вентромедиальной области неоетриатума. Число мелких нейро
нов в этом направлении возрастает и достигает максимума в 
вентромедиальном отделе скорлупы.

Особенностью афферентных связей неоетриатума является 
обилие корковых входов при доминировании фронтальных от
делов. Афференты, берущие начало в сенсомоторных и сомато
сенсорных областях (поля 1—4) проецируются,  сохраняя еома- 
тотонию па нейроны скорлупы, а хвостатое ядро получает 
основные связи от полей 6, 8, Афференты от других обла
стей не столь многочисленны, но во всех случаях проекции кор
ковых нейронов одного поля приходят на строго локальные 
участки неоетриатума, и таким образом разные отделы хвоста
того ядра п скорлупы находятся под преимущественным влия
нием определенных зон коры большого мозга. Как правило, 
корковые афференты представлены аксонами нейронов V слоя, 
лишенными коллатералей,  т. е. проекции носят строго направ
ленный характер.  В неостриатум приходят афференты и от ин- 
траламинарных ядер таламуса СеМ и PaF.  Первое в основном 
адресует проекции в скорлупу, второе — в хвостатое ядро. 
Показаны также  входы и от ядер VA, VL, МП, крупноклеточ
ной части МКТ,  мозжечка.  Значительное число эфферентов не- 
острпатума образовано дофаминергическнми нейронами ком
пактной части черной субстанции.

Характер взаимодействия стриатных нейронов с эфферента
ми и закономерности внутриядерных связей далеко не ясны, 
существует несколько гипотетических схем соединений элемен
тов стриатума (рис. 42).

Подавляющее большинство эфферентов неоетриатума, вы
ходя компактными пучками, направляются к обоим сегментам 
бледного шара.  При этом проекции хвостатого ядра и скорлу
пы, не перекрываясь,  адресуются соседним участкам паллиду- 
ма. Часть  волокон проходит его без переключений и идет к 
ретикулярной части черной субстанции. Менее значительны 
связи стриатума с субталамнческим и красным ядрами,  нижней 
оливой, голубым пятном, ядрами шва. Связи стриатума с ко
рой, по-видимому, опосредуются таламическими ядрами VA 
и VL. Источником проекционных эфферентов стриатных обра
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зований могут являться не только крупные, но и мелкие ней
роны, часть которых имеет выходящие за пределы ядра аксоны.

Бледный шар, globus pall idus,  состоит из крупных мульти- 
полярных нейронов треугольной формы и является достаточно 
гомогенным по клеточному составу. Основная часть его аффе-

'  ? J 4

Рис. 42. Схема соединения нейронов стриатум а [P asik  е. а., 1980].
а  — холинергический,  б  — ГАМК-сргический ннтернейропы, с, г — ГАМК- и пептидергг 
ческий эфферентные нейроны, 1—4 — стриарные афференты (/ — мез- и диэнцефалич- 

ские, 2 — таламические,  Д — корковые, 4 — нпгральиьге).

рентов имеет стриатное происхождение. Другим и с т о ч н и к о у  
входов является субталамическое ядро. Распределение а ф ф е 
рентов внутри сегментов паллидума отличается незначителып >. 
эфферентные же проекции оказываются разными.  Д ля  наруж 
ного сегмента бледного шара показан лишь выход на субтала 
мическое ядро. Внутренний сегмент формирует связи с многи
ми образованиями. Его аксоны образуют два крупных прово 
дящих тракта.  Один из них отходит от медиальной части сег
мента, огибает его медиально и дорсально и направляется 
сначала во внутреннюю капсулу, а затем сквозь субталамиче
ское ядро к полю Н 2. Этот путь составляет дорсальную часы, 
чечевицеобразного пучка, fasc. lenticularis.  Вентральная часы 
отходит от латерального отдела внутреннего сегмента и идея 
по вентральной стороне бледного шара к полю Н 2. Отсюда об, 
части лентикулярного пучка направляются каудально, повора
чивают перед красным ядром и затем в составе поля Н[ дости
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гают таламических ядер VA, VL, СеМ. Незначительная часть 
волокон переключается,  не достигая таламуса,  на нейронах 
красного и педункуло-понтийного покрышечного ядер. Эффе
ренты внутреннего сегмента паллидума адресуются также суб- 
таламическому и поводковым ядрам,  ядру глазодвигательного 
нерва.

В функциональном отношении нео- и палеостриатные обра
зования являются важным звеном экстрапирамидной системы, 
осуществляющей регуляцию сложнокоординированных движе
ний (см. гл. IX).

Ограда,  claus trum, располагается снаружи от чечевицеоб
разного ядра и отделена от него наружной капсулой, caps, 
externa,  от коры ее отделяет самая наружная капсула,  caps, 
ext rema.  Ограда имеет необычную для ядра форму тонкой пла
стинки серого вещества,  ориентированной вертикально и имею
щей максимальную поверхность в проекции па латеральную 
стенку полушарий. Ростро-каудальная протяженность ее у че
ловека составляет 35—54 мм, высота-  6 10 мм, толщина —
3 мм.

Д ля  нейронного состава ограды характерна значительная 
полиморфпость: здесь обнаружены звездчатые, веретеновидныо, 
округлые и пирамидоподобные нейроны с различным характе
ром ветвлений дендритов и с аксонами, богатыми коллатера- 
лями. Наиболее многочисленны корковые входы, берущие на
чало во всех областях новой коры, таламические входы обра
зованы ядром СеМ. Данные,  полученные на животных, свиде
тельствуют о существовании стриатных, нигральных и амигда- 
лярных проекций. Эфференты ограды направляются к обшир
ным областям новой коры, стриатуму, миндалине, обонятель
ной луковице, ядру СеМ, мозжечку. Таким образом, и по ха
рактеру связей, и по нейронному составу это ядро значительно 
отличается от стриатума.

Функциональная роль ограды не изучена.* Эксперименты 
на животных дают весьма разнообразные и не всегда воспро
изводимые эффекты. Тем не менее, согласно одному из мнений, 
ограда играет важную роль в организации висцеральных реак
ций, кроме того, показано, что электрическая стимуляция огра
ды вызывает появление вегетативных компонентов эмоциональ
ных реакций, выражающихся в изменении частоты дыхания, 
сердечных сокращений, интенсивности слюноотделения.

Миндалевидный комплекс, corpus amigdaloidenm,  или мин
далина (амигдала)  представляет собой крупное образование 
(11X8,4X4 ,6  мм) ,  расположенное в дорсомедиальной части 
височной доли над ростральным отделом нижнего рога боко

* К линика не располагает случаям и изолированного повреж дения этой 
структуры. Сильные ж е двигательны е расстройства, сопровож даю щ ие крово
излияния в эту область, по-видимому, объясняю тся близостью  важ нейш их 
проводящ их путей, идущ их в  наруж ной  и сам ой наруж н ой  капсулах.
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вого желудочка.  Медуллярные пластинки делят  комплекс на 
несколько ядер, образующих два отдела амигдалы — кортико
медиальный и базо-латеральный.  Кроме того, в ростральной 
части выделяют слабодифференцированную переднюю амигда
лоидную область (рис. 43).

Рис. 43. М индалевидны й ком плекс и система его связей [N ieuw enhuys е. а.,
1978].

1—6 — ядра  миндалевидного комплекса ( /  — кортикальное, 2 — переднее,  .'/ — м еди аль 
ное, 4 — центральное,  5 — ла тера льн ое ,  6 — базальное),  7 — n. TOL, 8 — вентральный 
амигдало-фугальный тракт,  9 -  п ижняя  таламическая  н ожк а.  /О — медиальный продоль
ный пучок переднего мозга , / / - - к о н е ч н а я  полоска, 12 — ди агона льн ая  полоска Прока, 
/3 — обонятельная  луковица и тракт,  14 — медиальная  обонятельная  полоска, 15 — обо
нятельный бугорок, 16 — л а т е р а л ь н а я  обонятельная полоска, 11 — передняя  комиссура, 
18 — таламус ,  19 — м едуллярн ая  полоска , 20, 21 — ядра (20) и комиссура (21) поводков,

22 — эпнфпз.

Кортико-медиальная часть, pars corticomedialis amigdalae ,  
сформирована нейронными группами, лежа щими  в дорсоме- 
диальной области комплекса.  В ее состав входят: кортикальное,  
медиальное и центральное ядра,  nucll. corticalis,  medial is  et 
central is  amigdalae ,  а также  небольшое ядро латерального 
обонятельного тракта ,  nucl. lateral is  tr. olfactorii  (nTOL),  л е 
ж ащ ее  между кортикальным и медиальным ядрами.  Д л я  строе
ния кортикального и яд р а  nTOL характерны черты организа



ции палеокортикальных формаций:  в их состав входят пира
мидные клетки, лежащие слоями, и мультиполярные элементы. 
Степень выраженности слоев в ядре nTOL зависит от уровня 
развития обонятельной рецепции, и у человека это ядро имеет 
регрессивные признаки. Д ля  медиального и центрального ядер 
характерен однообразный состав — здесь преобладают редко
ветвистые длинноаксонные нейроны с большим числом шипи- 
ков на дендритах.

Базо-латеральная часть, pars  basolateral i s  amigdalae ,  вклю
чает крупное латеральное ядро, nucl. lateralis amigdalae ,  и не
большое базальное,  или добавочное ядро, nucl. basal  is (acces
sorius)  amigdalae .  Нейроны этих ядер относятся к длинноак
сонным п густоветвистым. Аксоны образуют большое число 
коллатералей,  формирующих внутриамигдаляриыс связи.

Передняя амигдалоидная область,  area amigdaloidea  a n t e 
rior, состоит из диффузно расположенных клеток разной вели
чины. В оральной ее части, являющейся продолжением изви
лины Брока (см. ниже) ,  выделяется скопление крупных ней
ронов.

Основные афференты миндалевидного комплекса берут на
чало в структурах обонятельной системы. Так,  прямой вход 
обонятельных луковиц обнаружен для кортико-медиалыкно от
дела,  в базо-латеральную часть миндалины обонятельный вход 
сформирован препириформной корой (см. ниже).  Миндалина 
получает значительное число проекций от преоптической обла- 
етн и гипоталамуса,  которые адресуются всем ее отделам. И с - ; 
точником корковых афферентов служат височные и орбито- j 
фронтальные области. В ряде работ показано существование} 
сенсорных проекций к миндалине — слуховых, зрительных, в к у - ( 
совых. О морфологических путях проведения этой импульсации 1 
известно немногое: достоверно показан вход от парабрахиаль-  
ного ядра ретикулярной формации, опосредующего поступле
ние афферентов от вкусовой сенсорной системы. Предполага
ется также  наличие прямых входов от МКТ.

Эфференты миндалевидного комплекса образованы либо 
длпнноаксонными, либо пирамидными нейронами и адресованы 
большому числу структур промежуточного и конечного мозга — 
лобной, ВИСОЧНОЙ и ОСТрОВКОЕОЙ областям новой коры, области 
перегородки, преоптическому и гипоталамическому отделам. 
Каудальные эфференты амигдалы в основном образованы цент
ральным ядром и идут к области покрышки и ЦСВ среднего 
мозга, к ретикулярной формации понто-медуллярного уровня 
и дорсальному ядру блуждающего нерва. Кроме того, показа
ны двусторонние связи миндалевидного комплекса с черной 
субстанцией, ядрами шва, голубым пятном.

К проводящим системам комплекса относятся: латеральная 
обонятельная и конечная полоски, а также вентральный ампг- 
дало-фугальный тракт (см. рис. 43).
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' ' ' ’ f [ '  ■
Д а^ ер ^ л ьн ая  обон ятел ьн ая  полоска, s t r ia vo lfa c to r ia  la te r a lis ,  

п редставлен а аксонам и митральны х клеток обонятельной л у к о 
вицы,^ которы е заканчиваю тся на нейронах кортико-м едиаль- 
його отдел а . П ом им о аф ф ереитов в полоске содер ж атся  и 
ам игдало-ф угальны е волокна, осущ ествляю щ ие обратную  связь  
со вторичными нейронам и обонятельной системы .

Конечная полоска, str ia  term in a lis , в основном  относится к 
кортйко-м ёдиальной части миндалины . В ы ходя компактным  
пучком из к аудального полю са ам игдалы , она проходит вдоль  
внутренней границы хвостатого ядра и,, достигая передней ко- 
миссуры , р аздел яется  на пре-, пост- и собствен но ком иссураль- 
рыё части. П реком иссуральная часть связы вает м индалину с 
Йреоптйческой областью  и гипоталам усом . В постком иссураль- 
ной части п роходят аф ф ерентны е и эф ф ерентны е связи ам иг
далы , s ги поталам уса и латеральной преоптической области . 
З д есь  ж е  идут волокна миндалины , направляю щ иеся к ядру  
лЪжа конечной полоски, n u cl. s tr ia e  term in a lis . Это ядр о п р ед
ставлено группой нейронов, соп р овож даю щ и х волокна конечной  
полоски на всем ее протяж ении и, вероятно, осущ ествляю щ их  
связь миндалины  со стриатум ом . К ом иссуральная часть п ол ос
ки обесп ечи вает связи симметричны х отдел ов  ком плекса и п ро
ходит в каудальны х отдел ах  передней комиссуры .

Вентральны й ам игдало-ф угальны й тракт, tr. a m ig d a lo fu g a lis ,  
v en tra lis , начинается от дорсомедиалы -ю й части комплекса и 
п роходит через безы м янную  субстанцию  и п ереднее проды ряв
ленное вещ ество. Затем  часть волокон направляется в кору, 
др уги е в составе ниж ней талам ической нож ки —  в тал ам ус и 

^гипоталамус, наконец, третьи обр азую т ам игдало-тегм енталь- 
‘ный тракт, tr. a m ig d a lo teg m e n ta lis , обеспечиваю щ ий связи м ин
дал и н ы  с м езэнцеф альны м и отделам и  и содер ж ащ и й , помимо  
эф ф ерентов, аф ф ерентны е проекции к ам игдале.

В ф ункциональном  отнош ении м индалину рассм атриваю т  
как часть лим бической системы (см . гл. IX ). Тесны е дв устор он 
ние связи ее с гипоталам усом  обусловли ваю т важ н ую  роль мин
далины. в регуляции вегетативны х и нейроэндокринны х р еак 
ций.*

Б езы м янная субстанция (Р е й х а р т а ), su b sta n tia  in n o m in a ta , 
является полоской серого вещ ества, лишенной четких Границ

* И нтерес клиницистов к функциям этого образования объясняется тем, 
что прн пораж ениях височной доли, а слёдов^Тельно, и '^индалины, наблю 
дается  сложны й комплекс расстройств, включающий наруш ение эм оциональ
ных реакций, Субъективного переж ивания эмоций, процессов запоминания, 

■ч^о, вероятно, обеспечивается ее тесным взаим одействием  с формациями  
гиппокампа и ядром M D  талам уса. О днако несмотря на значительное число 
исследований и клинических наблю дений, данны х оказы вается пока4 н едоста
точно для  оценки роли миндалевидного комплекса в организации поведенче
ских реакций.
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и идущей от височной дуги передней комиссуры до амигдалы — 
латерально,  от бледного шара — каудально,  ядра ложа конеч
ной полоски — медиально. Таким образом, это самый вентраль
ный отдел базальных ганглиев, граничащий с древней корой. 
Афференты безымянной субстанции в основном происходят от 
обонятельного бугорка и вентральной части головки хвостатого 
ядра,  nucl. accumbens.  Эфференты направляются к субталами- 
ческому ядру и гипоталамусу. Функциональное значение этого 
отдела мозга человека не ясно. У животных, вероятно, он вме
сте с nucl. accumbens  и обонятельным бугорком образует еди
ную систему, во многом аналогичную стрио-паллндарной н 
имеющую непосредственное отношение к координации ольфак- 
то-моторных реакций.

§  2.  Д Р Е В Н Я Я  И С ТА РАЯ К ОР А

Отделы плаща,  относящиеся к палеокортексу, занимают не
большие области, леж ащие на базальной поверхности лобных 
долей. В их состав включают обонятельные луковицы, обоня
тельный треугольник, диагональную,  септальиую, периамигда- 
лярную и препириформную области (рис. 44).

Обонятельные луковицы, bulbus olfactorins,  представляют 
собой удлиненные (около 10 мм) овальные образования,  зан и
мающие самое ростральное положение из всех отделов древней 
коры. Они имеют слоистое строение за счет упорядоченного 
расположения нейронов и зон нх контактов. Наиболее х ар а к 
терными для обонятельных луковиц являются многочисленные 
митральные клетки, которые получают им пульсацию от сенсор
ных обонятельных нейронов, расположенных в слизистой обо
лочке носовой полости. Другие типы нейронов обонятельных 
л у к о в и ц — перигломерулярные, пучковые, зернистые — в основ
ном формируют внутренние связи отдела. Синаптическая орга
низация луковиц достаточно сложна,  между всеми типами кле
ток показаны как возбуждающие,  так и тормозные взаимодей
ствия. Последние, как полагают, обеспечиваются перегломеру- 
лярными нейронами.

Основные эфференты обонятельных луковиц представлены 
аксонами митральных клеток, которые, образуя обонятельный 
тракт, tr. olfactorius, направляются к переднему обонятельному 
ядру, препириформной и другим отделам старой и древней 
коры. В состав тракта  входят и аксоны пучковых клеток, зона 
иннервации которых ограничена латеральным обонятельным 
трактом. Полагают также,  что именно они, проходя в составе 
передней комиссуры, обеспечивают контрлатсральные взаимо
действия обонятельных луковиц.

Афферентами обонятельных луковиц помимо сенсорных 
входов являются проекции нейронов извилины Брока, голубого 
пятна, ядер шва. Функциональное значение их, по-видимому,
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Рис. 44. Ф ормации древней и старой коры на базальной (а) и медиальной (о) поверхностях.
А, Б — лобная  (Л) и височная (Б) доли; 1—4 — обонятельные: / —луковицы, 2 — тракт, 3 — треугольник, 4 — бугорок , 5 — переднее про
ды рявленное вещество,  6^1 2  — извилины (6 — диагональная  Брока ,  7, 8 — медиальная  (7) и лате ральн ая  (3) обонятельные, 9 — двойная, 
10 — подмозолпстая, 11 — коленчатая,  12 — парольф акторная) ,  13— 15 — парольфакторные борозды (/<3 — задн яя ,  14 — медиальная,  15 — перед
няя) ,  16 — препириформная область, 17 — полулунная извилина, 1 8 — нзвнлииа крючка,  19 — связка Д жаком ин н ,  20 — ннтралнмбическая 

извилина, ^/ — передняя комиссура, 22 — конечная пластинка,  23 —свод, 24 — прозрачная  перегородка.



заключается в регуляции обонятельных реакций в зависимости 
от внутреннего состояния, а такж е других факторов, например 
новизны стимула, наличия раздражителей других модальностей.

Волокна обонятельного тракта проходят по базальной по
верхности лобной доли и в основании обонятельной борозды 
образуют обонятельный треугольник, tr igonum  olfactorium, по
крытый снаружи тонким слоем серого вещества. Передний его 
отдел занимает диффузная клеточная группа — переднее обо
нятельное ядро, nucl. olfactorius anterior (рис. 44, 45). Строе-

Рис. 45. Формации старой и древней коры иа фронтальном срезе на уровне 
перегородки [Nieuwenhuys е. а., 1978].

1 — головка  хвостатого ядра ,  2 — скорлупа,  3. 4 — ядра  перегородки (3) и ди аг о н ал ь 
ной полоски (4), 5 — nucl. accumbetis, 6 — ограда,  7 — м едиальная  обонятельная и зви 
лина, 8 — б езы мянная  субстанция,  9 — переднее обонятельное  ядро, 10 — препириформ- 
ная кора,  11 — кора островка , 12 —  поясная извилина. 13— 15 — супракомнссуральный 
гиппокамп (1 3 — серый покров мозолистого тела, 14 — м едиальная  и 15 — лате ральн ая  
продольные полоски).  16 — прозрачная  перегородка,  17 — передний рог бокового ж е л у 
дочка. 18 — мозолистое тело, 19 — полость прозрачной перегородки,  20—22 — капсулы 
(20 — внутренняя. 21 — н аруж н ая ,  22 — с ам ая  н аруж н ая ) .  23, 24 — л атеральн ая  (23) и 

м едиальная  (24) обонятельные полоски, 25 - -  ди агональн ая  полоска Брока.

ние этого ядра сходно по составу с гранулярным слоем обоня
тельной луковицы, и на этом основании его принято рассмат
ривать как непосредственное продолжение данного слоя. 
В основании треугольника залегает сильно редуцированный 
у человека обонятельный бугорок, tuberculum  olfactorium. С за 
ди от него расположено переднее продырявленное вещество, 
substan tia  perforata  anterior, пронизанное многочисленными 
отверстиями. М ежду ним и зрительным перекрестом распола
гается диагональная извилина Брока, g. d ia g o n a l s  (Broca), 
которая проходит из наружного угла продырявленного веще
ства к внутреннему и продолжается на медиальной поверхно
сти полушарий в виде подмозолистой извилины, g. subcallosus.
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В глубине извилины Б р ок а находится  небольш ая группа? ней 
ронов и п р о х о д и т  компактный пучбк волокон. П оследний  о б р а 
зу ет  ди агон ал ьн ую  связку Б р ок а, b a n d a letta  d ia g o n a lis , а к л е
точное скопление носит н азвание я д р а  диагональной  связки.

С ептальная обл асть  р асп ол агается  на внутренней стенкё по
луш арий. К аудал ь н о  ее  граница проходит по передней, комис- 
суре, co m m issu re  anterior, и конечной пластинке, la m in a  term i
n a l s ,  дор сал ьн о  —  п о передним  отдел ам  м озолистого тел а . 
Р острал ьн о она граничит со  старой корой. В состав септаль- 
йой о бл асти  входит прозрачная перегородка, sep tu m  p ellu ci-  
dum , п редставляю щ ая тонкий слой глиальны х клеток, и доста-  

■ точно крупное скопление нейронов, зал егаю щ ее в ее осн ов а
м и  —  м еди альн ое и латер ал ьн ое ядра перегородки, n u cll. m e 
d ia lis  e t la te r a lis  sep ti. В ен тр ол атер ал ьн о от  них находится  ядр о  
n u cl. accu m b en s, которое часто рассм атриваю т как вентральное  
П родолж ение головки хвостатого ядра. В евтром едиально' от  

» ёеПтальных расп ол агается  ядр о  диагональной полоски Б рока  
; (см . рис. 4 5 ) .

В  обл асти  обонятельного треугольника волокна обон ятел ь
ного' тракта р аздел яю тся  на м едиальную , средню ю  и лаТераль- 

'\Ную обонятельны е полоски, s tr ia e  o lfa c t. m e d ia lis , m ed ia  et late- 
rails. М едиальная полоска ограничивает внутренню ю  часть  

тр еугол ьн и к а и направляется в 'сеп т а л ь н у ю  область . С редняя  
П о л о с к а  заканчивается в области  проды рявленного вещ ества, 

( а латеральная п роходит через него и адр есуется  кортикально
му к др у м индалины  и непосредственно примы кающ ей к нем у  
полулунной извилине, g . sem ilu n a r is  (см . рис. 4 4 ) . Волокна  
латеральной  полорки заканчиваю тся так ж е и на нейрона* л а т е
ральной обонятельной извилины, п роходящ ей  вдоль н ар уж н ого  
края тракта и обр азую щ ей  препириф орм ную  кору.

В олокна обонятельного тракта, п роходящ ие в составе с р е д 
н е й  полоски, контактирую т с нейронам и обонятельного бугорка  

п ереднего обонятельного ядра. От них, в свою  очередь, н а 
ч и н а ю т с я  пути к септальной обл асти  и диагональной  извилине.
, М едиальное я д р о  перегородки и ядр о  диагональной  извилины  

, обеспечиваю т поступление обонятельной аф ф ерентации в ядра  
поводков (ч ер ез конечную  полоску) и гиппокамп (чер ез систе- 

[ му с в о д а ) .;Таким об р а зо м , обонятельная импульсация в конеч
ном итоге проецируется на больш ое число структур палео- и 
архикортекса, а так ж е в пром еж уточны й м озг.

Б ольш инство образов ани й , получаю щ их прямы е входы  от  
обонятельны х луковиц, объ единяю тся под названием  первичной  
обонятельной коры, структурная ор ган и зац и я  и степень вы ра
ж енности  которой находятся, в тесцой зависим ости  от уровня  
развития обонятельной системы .

У ж ивотны х с  хорош о развитым обонянием —  макросматиков, эти обла- 
efH имею т трехслойное строение. У человека ж е  слоистое строение о б н а р у 
ж ен о  только в передних -отделах- обон я тел ьн ою  бугорка, в други х структу-
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pax слои не выражены, и нейроны образую т более или менее компактные 
островки, разделенные волокнами. Неполная отделенность древней коры вы
раж ается  в том, что некоторые ее области без видимых границ переходят 
в подкорковые образования: обонятельный б у г о р о к — в стриатум, диагональ
ная область — в безымянную субстанцию, а периам игдалярная  область со
гласно некоторым классификациям идентифицируется с кортикальным ядром 
миндалины п включается в ядра  конечного мозга.

Строение перипалеокортикальных формаций более диф ф е
ренцировано по сравнению с древней корой. Так, переходная 
инсулярная область (островок) имеет отчетливую слоистую 
организацию и состоит из ряда зон, строение которых прибли
жается к строению неокортикальных. Т акж е на основании трех
слойного строения прецириформная область (латеральная обо
нятельная извилина) зачастую рассматривается как межуточ
ная формация.

Функциональная характеристика палеокортикальных обра
зований далеко не ясна. Критерий причастности к обонятель
ной системе явно недостаточен, да и не точен, поскольку в этом 
случае к древней коре следует отнести и переходные, и неко
торые архнкортнкальные отделы, такж е получающие обоня
тельный вход от сенсорных нейронов второго порядка, но зн а 
чительно отличающиеся по строению. Кроме того, хотя струк
турная организация многих рассматриваемых образовании на
ходится в тесной зависимости от степени развития обонятель
ной системы, часть «типично» обонятельных отделов, например 
ядра перегородки, хорошо развиты и у человека. Многие отде
лы древней коры рассматриваются как часть лимбической 
системы (см. гл. IX). В последнее время некоторые авторы, у к а 
зывая на структурное единство и сходство и организации свя
зей палеокортикальных и стрнопаллидарных образований, пред
лагаю т рассматривать диагональную область, nncl. accumbens, 
обонятельный бугорок как особую систему — вентральный 
стриатум — имеющую отношение как к лимбической, так и к 
экстрапирамидной системам.

Архикортекс в мозге человека представлен формациями 
гиппокампа, занимающими медиальные отделы полушарий. По 
периферии они окружены периархнкортексом — межуточной ко
рой, отделяющей старую кору от новой.

Гиппокамп представляет собой С-образную структуру, о б р а 
зующую в проекции на боковую стенку полушарий полный 
круг. Анатомически по отношению к мозолистому телу ф орм а
ции гиппокампа разделяются на пре-, супра- н ретрокомиссу- 
ральные отделы (рис. 46).

П рекомиссуральная  часть представлена узкой полоской вер
тикально ориентированных нейронов, расположенных непосред
ственно перед септальной областью. Н а медиальной стенке по
лушарий прекомиссуральный гиппокамп занимает область ко
ленчатой извилины, g. geniculatus, а затем переходит на б а 
зальную поверхность в виде медиальной обонятельной извили-
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ны, g. o l fac torius  m edia l i s  (см. рис. 4 4 ) .  Каудальная г р а н т ы  
прекомиссуральной части проходит по задней п а ро л ь ф а к то р т  >и 
борозде ,  которая отделяет ее от подмозолнстой извилины 
древней коры. Спереди прекомиссуральный гиппокамп грани 
чит с переходной периархикортикальной о б л а с т ь ю — п а р о т  
факторной извилиной, g.  parolfactorius .

Д о р с а л ь н о  прекомиссуральная часть переходит в с у п р ш ;<• 
м и с с у р а л ь н ы й  гипнокамн, представленный тонкой пластины и 

серого вещества, indusinm  gr iseum ,  и двумя парами тяжей  
медиальной и латеральной продольными полосками, stria Ion 
g i tu d in a l i s  m ed ia l i s  et la teral is  (см. рис. 45 ) .  Этот отдел т и п  
кампа проходит над мозолистым телом по всей его длине и и 
каудальной части последнего переходит в две небольшие,  рж 
положенные вертикально извилины - -  Ретцпуса и фасциоляр  
пую (ленточную),  которые относятся к рстрокомиссуральни  
части гиппокампа (рис. 46) .

Ри с .  46. Ф о р м а ц и и  гпп 
п о к а \ :  па.

/ п р с к о м и с о р с л ь н ы п  м м
П Ч К П М П  ( К О Л С Н Ч Г Л П Я  II 

I I . : ) ,  2  С у П ) 1 . 1 К ( 1 М П С С \
им  ii о ! д е л . Ч - 8 - ре  i роки  
ч п с с > р п л ь п  ым о т л и л  (8 
л о т о ч н а я  и л н л и н а .  4 
т в м л и п а  Р е т ц и у с а , 5 — з у б 
ч а т а я  п о п л и н а .  6 - а м мо-
но в  р о г .  7 — с ч 'б и к у л у м ,  8 
о б л а с т ь  к р ю ч к а ) .  9 — 11 пг 
рп а р у н  к о р т е  кс Ы -  парил! ,  
ф а к т о р » , ч я  п ш и л п п а . 1 0 -
п с р п т е к т а л ь н а я  о б л а с т ь .
/ /  - п р с с у б п к у л VM п лито  
р п а л ь н а я  к о п а ) ,  1 2 —  с в о д .  
1.1-  п о я с н а я  и ч в м л н н п .  1 4 -  
м о и с ш т т о г  т г л о ,  15 - п р о 
з р а ч н а я  п е р е г о р о д к а .  1ь 
на р е п I п п о к а м п а л ь н а  я п м п -  

Л 1111 . 1 .

Основной объем и ретрокомпссуральной часгп, и всех ф о р 
маций гиппокампа составляет вентральный гиппокамп. Он рас
полагается в медиальной части височной доли и в ходе эм б р и о 
нального развития оказывается ввернутым в глубь нижнего  
рога бокового ж елудочка.

Эта часть формаций гиппокампа п одр аздел яется  на три про
дольно ориентированные отдела: наиболее  м едиально  расп оло
ж енн ую  зубчатую  извилину, g. dentatus ,  ам монов рог, согпи  
A m m onis ,  и л еж ащ и й  латерально субикулум,  subiculum. За  
счет эмбриональных преобразований зубчатая извилина зани-  

* мает дорсальное,  а субикулум —  самое вентральное положение.  
Поверхность гиппокампа, обращ енная  в полость ж елудочка,  
покрыта слоем белого вещества, по м едиальной  границе его 
проходит скопление волокон —  бахромка.  Ростральны й отдел
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прекомиссурального гиппокампа образует две небольшие изви
л и н ы — интралимбическую (продолжение аммонова рога) и 
Iяж  Д жакомини (продолжение зубчатой извилины).

Периархикортикальные области располагаются по перифе
рии старой коры. В ростральных отделах прекомнссуральный 
отдел гиппокампа переходит в парольфакторную извилину, 
а супракомиссуральный ограничен перитектальной об
ластью, занимающей вентральные и вентромедиальные отделы 
сводчатой извилины. Ретрокомиссуральный гиппокамп ограни
чен межуточными участками парагиппокампальной извилины: 
непосредственно примыкающий к старой коре отдел носит на
звание пресубикулум, латерально от него находится эитори- 
нальная кора. Ростральная часть прекомиссурального гиппо
кампа ограничена переходными полями области крючка, uncus 
(рис. 46) и двойной извилиной, g. ambiens (см. рис. 44).

Клеточный состав гиппокампальных формаций разнообра
зен и наиболее богат в ретрокомиссуральной части. При этом 
структурная организация разных отделов вентрального гиппо
кампа несколько отличается друг от друга.

Наружный слой зубчатой извилины — плексиморфпып, пли 
молекулярный, s tra tum  moleculare, составлен is основном ней
ронными отростками, хотя в нем встречаются н редкие поли
морфные клетки. Наибольшее число клеток содержится в гра
нулярном слое, str. granulosum , их дендриты ориентированы по 
направлению к молекулярному слою, а аксоны проходят сквозь 
третий, полиморфный слой, str. multiformis, и вместе с отрост
ками составляющих его нейронов входят в аммонов рог, где 
образуют мшистые волокна.

В аммоновом роге выделяют шесть слоев. Самый наруж 
ный, alveus, непосредственно примыкает к эпендиме бокового 
желудочка и состоит из миелинизированных волокон. Под ним 
располагается слой, содержащий редкие полиморфные нейро
ны, str. oriens. Основной объем этого слоя составлен прокси
мальными участками аксонов и базальными дендритами пира
мидных нейронов, тела которых формируют следующий, пира
мидный слой, str. p iramidale. Его клетки имеют характерную 
форму и специфический характер отхождення дендрнтов — их 
называют двойными пирамидами. Вокруг их тел корзпнчатые 
нейроны следующего слоя, str. radia tum, образуют густые спле
тения. Д ва последних слоя — str. lacunosum et moleculare. со
держ ат небольшое число нейронов и терминальные ветвления 
дендрнтов пирамидных нейронов.

По плотности и расположению нейронов в аммоновом роге 
млекопитающих выделяют несколько зон — СА, — СА4. Зона 
СА) граничит с субикулумом, зона СА4 переходит в зубчатую 
извилину. Ее пирамидный слой непосредственно продолжается 
в виде гранулярного слоя, g. dentatus. Наиболее многочислен
ны клеточные элементы в зоне СА3. Пирамидные нейроны зон
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0 А3 и СА^ формируют коллатерали, проецирующиеся на другое 
юны гиппокампа и, таким образом, формируют внутригиппо- 
кампальпыс связи, (рис. 47). Субикулум имеет сходное с ам- 
моновым рогом строение и состоит из пяти слоев.

Рис. 47. Схема строения гиппокампа мозга крысы [Shober, 1977].
/ — зубчатой иш илнна,  2 - с у б и к у л у м ,  3 — пресубнкулум. 4 эпториналыюя кора. 5 — 

(г. per foratiis, Ь — a l v c i i s .  7 — балромко нш поком па.

Структурная организация супра- и нрекомпссурального гип
покампа оказывается менее сложной. Прекомиссуральная часть 
состоит из трех слоев, супракомиссуральная образована м ало
численными разрозненными клеточными группами и лишена 
слоистого строения.

Периархикортикальные формации делятся на несколько об
ластей, которые постепенно по составу и характеру стратифи
кации приближаются к новой коре. Так, в энторинальной и 
пресубпкулярной областях насчитывают 3 основных слоя, но в 
Энторинальной коре имеется четкая стратификация и деление 
на подслои, а в пресубикулуме не всегда удается выделить 
основные.

Связи вентрального отдела ретрокомиссурального гиппокам
па организованы таким образом, что афферентные проекции 
адресуются нейронам зубчатой фасции и аммонова рога, а зн а 
чительная часть эфферентов сформирована нейронами субг- 
кулума.

Особое место в системе связей гиппокампа занимает энто- 
ринальная кора. Она является основным источником эфферен
тов зубчатой фасции и аммонова рога, а такж е получает мно
гочисленные проекции гиппокампа, опосредуя таким образом 
его связь с другими отделами мозга. Через энторинальную кору
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б гиппокамп поступают афференты от преппрнформной, лоб
ной, височной областей коры, от миндалины и передней группы 
таламических ядер.

Помимо опосредованных имеются и прямые входы к пира
мидным нейроном аммонова рога и субпкулума и клеткам 
str. radia tum . Источником этих проекций являются клетки мин
далины, диагональной и септальной областей, гипоталамуса и 
ядер шва.

Эфференты гиппокампа сформированы пирамидными нейро
нами субикулума и аммонова рога, однако могут являться и 
аксонами нейронов, str. oricns, а такж е клеток зубчатой изви
лины. Эфференты ретрокомпссурального гиппокампа адресова
ны отделам древней коры, медиальным отделам височной и 
лобной долей новой коры, структурам промежуточного мозга.

Помимо связей с другими отделами мозга, ретрокомиссу- 
ральиый гиппокамп имеет тесные связи с пре- и супракомпс- 
суральными отделами, а такж е комнссуральпые связи с контр
латеральным отделом.

Исследования, проведенные на животных, свидетельствуют 
о наличии в гиппокампе входов от структур зрительной, обоня
тельной и слуховой систем. Д л я  человека эгот вопрос не ре
шен. Обонятельный вход показан лишь для прекомнссуральмо- 
го отдела, получающего волокна обонятельного тракта. Клини
ческие данные говорят о существовании проекций зрительной 
системы, однако пути проведения ее не ясны.

Наиболее крупным скоплением проводящих путей гиппокам
па является свод, fornix. Его основной объем представлен эф 
ферентами гиппокампа, которые вначале формируют бахромку, 
fimbria, а затем ножку свода, crus fornicis — уплощенный тяж, 
который поднимается вверх и у мозолистого тела соединяется 
с контралатеральным в единую компактную массу - - - свод. 
Волокна его, непосредственно прилегая снизу к мозолистому 
телу, проходят до рострального полюса таламуса. В области 
межжелудочкового отверстия свод раздваивается и волокна в 
виде колонн свода, columnae fornicis, направляются вниз к пе
редней компссуре. Здесь они разделяются на пре- н посткомис- 
суральную части. Последняя — более крупная, обеспечивает 
связи гиппокампа с мамиллярными телами, п е р в а я - - с талам у
сом, миндалиной и палеокортексом.

Система связей ретрокомпссурального гиппокампа с други
ми отделами старой коры и с областями неокортекса формирует 
пояс, cingulum — мощный пучок волокон, проходящий над мо
золистым телом. Он состоит из коротких и длинных путей, 
обеспечивающих взаимодействие всех отделов старой и межу
точной коры. Кроме того, в его состав входят афференты, иду
щие к энторинальной коре от других отделов мозга.

Связи энторинальной коры с гиппокампом опосредуются 
пучком tr. perforatus. Комиссуральные связи основного отдела
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Зретрокомиссурального гиппокампа о б р а зу ю т  к ом иссуру гиппо
кам па, p sa lter iu m , р асп ол ож ен н ую  м еж д у  н ож к ам и  свода .
, '  О ценить ф ункциональную  роль ф орм аций  гиппокам па - ч р ез

вы чайно сл о ж н о . Т радиционно их рассм атривали  как вы сш ее  
представительство обонятельной системы . О днако, м ногочислен
ными р аботам и  п оследн их л ет  п оказан о, что обл асть  прямых  
обонятельны х проекций в этот отдел  ограничена и у  человека  
п редставлена лиш ь преком иссуральной частью  гиппокампа. 
В н астоящ ее время ф орм ации гиппокампа рассм атриваю т в к а
честве важ н ого  звена лим бической системы  (см . гл. IX ).

Клинические данны е свидетельствую т о б  участии ретроком иссурального  
отдела  вм есте с парагиппокампальной корой в процессах пространственной  
перцепции, в узнавании знакомы х лиц. Н аиболее распространенное направ
ление исследований функций гиппокампа связано с его ролью в организации  
процессов памяти. М ногочисленные данны е клиники показы ваю т, что при 
двусторонних п овреж ден иях или гиппокампэктомии человек испытывает д е- 

. фицит памяти, который затрагивает только пост- и короткий преоперацион- 
ный или травматический период. П ри этом  у больных не обнаруж ивается  
наруш ений интеллектуальной сферы. В озм ож н о , что подобная  симптоматика  
является следствием не только деструкции сам ого гиппокампа, но и обусл ов 
лена наруш ением связи височной доли, н еи збеж н о возникающ им в подобны х  
случаях.

Е сли ж е  учесть особен н ости  связей  гиппокампа с эн тори 
нальной корой, то сдел ать  вы вод о ф ункциях собствен но гиппо
кам па ок аж ется  весьм а трудно. В м есте с тем , имеется ряд д а н 
ных, которы е указы ваю т на избирательн ое п овр еж дени е о п р е
деленны х отделов гиппокампа при некоторы х психических  
забол еван и ях , о дн ак о  эти факты пока не получили своего о б ъ 
яснения. Н екоторы е и ссл едовател и  полагаю т, что гиппокамп  
является ф ункционально асимметричны м обр азов ан и ем , п о д о б 
но некоторы м неокортикальны м отдел ам , но м орф ологи п о д 
черкиваю т его структурную  симм етрию .

Г Л А В А  IX 

Н О ВА Я  К О РА

§ 1. СТРУКТУРНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ НОВОЙ КОРЫ
*

Новая* к ор а / или кора полуш арий болыиогс) м озга у  ч ело
века зан и м ает  поверхность ок оло 1500 см 2 (по некоторы м  д а н 
ным д о  2500  см 2) ,  причем на поверхности извилин р асп ол агает
ся только около 30%  неокортек са, остальная его  часть скрыта 
в глубине б о р о зд . П олуш ари я п одр аздел я ю тся  на р яд долей , 
к аж д ая  из которы х состоит из м нож ества извилин, su lc i, р а з 
деленн ы х, в свою  очередь, бо р о зд а м и , gy r i (рис. 4 8 ) .
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Цитоархитектоническое исследование неокортекса выявило 
значительные отличия в величине и плотности расположения 
нейронов, а также в структурной организации слоев различных

6  0 ОГ'а

Рис. 48. Борозды и извилины коры полушарий большого мозга на латераль- 
ной (д ), дорсальной (б ), базальной (в) и медиальной (г) поверхностях.
В. О. — Bulbus olfactorius — обонятельная луковица, се — sul.  c entra li s  — центральная б о р о т а ,  
c ing  — sul. clnguil  — поясная борозда, f. !. — sul. Iron tails infer ior — нижняя лобная ftopowii , 
t. 1. c. — flssura  longi tudlna l ls  cerebri  — продольная щель большого мозга, f. s. — sul. front»* 
1 is superior — верхняя лобная борозда, ip — sul.  In traparieta ll s  — внугрнтемтшая бороиг», 
olf — sul. olfactorius — обонятельная борозда, orb — sul. o rb lta li s  — глазничная бороыа,  ргс 
sul. precentra li s  — предиентральная борозда, p s t c — sul. postcentra l is  — постенгралы нш f»«i 
розда, t. т .  — sul. tempora lis  medius  — средняя височная борозла, t. s. — sul. IcmpornlH чире 

rior — верхняя височная борозда.
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его областей. Используя эти данные, многие авторы проводили 
картирование коры и определяли границы ее полей. Общепри
нята классификация К. Бродмана [1909], предусматривающая 
деление всех кортикальных формаций конечного мозга на 
52 поля и цифровое обозначение последних. В отечественной 
литературе используется классификация, созданная на ее осно
ве Институтом мозга АМ Н СССР (рис. 49).

J  7 2

Рис. 49. Ц итоархитектоническая  карта  полей коры полушарий человека на да 
тсральной (а) и медиальной (б) поверхностях.

[ Институт мозга А М Н  СССР1.

Классификация нейронов коры. Кора содержит 1010 р а з 
личных нервных клеток. Существуют классификации нейронов,
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основанные на их морфологической характеристике, функцио
нальной роли и биохимических признаках. Классификации по 
морфологическим признакам учитывают форму и размеры кле
точного тела, характер ветвления дендритов и аксона, наличие 
шипиков на дендритах. По длине аксона Р. Кахаль выделил 
клетки Гольджи I (длинноаксонные, аксон уходит за пределы 
коры) и клетки Гольджи II (короткоаксонные, аксон ветвится 
внутри коры). В дальнейшем первый тип подразделили на два 
класса — пирамиды и веретена, второй — на петлистоаксонные 
и ветвистоаксонные звездчатые клетки, кроме того, выделили 
два подкласса переходных форм.

По размерам клеточного тела в коре различают сверхмалые 
нейроны 6 x 5  мкм ( 6  — высота тела клетки, 5 — его ширина), 
малые 10— 1 5 x 7 — 10 мкм, средние 25Х Ю  мкм, большие 
4 0 x 1 8  мкм, гигантские больше чем 4 0 x 1 8  мкм, пирамиды Беца 
60— 1 2 0 x 3 0 —60 мкм.

В последние годы авторы склоняются к выделению двух 
типов нейронов в коре мозга: пирамидных и пепирампдных. 
75% нейронов составляют пирамидные клетки, различные по 
размерам, рисунку своих дендритов и аксона. В тип непира
мидных нейронов попадают звездчатые, верстеповидныс, клетки 
Мартинотти, клетки К ахаля  — Ретциуса, которые функциональ
но и химически являются неоднородными (рис. 50).

Д ля  типичных пирамидных  клеток характерно тело конусо
видной формы, от апикального полюса которого отходит наибо
лее крупный апикальный дендрит, достигающий I  слоя, где он 
дихотомически ветвится; от основного ствола отходят боковые 
ветви. Вниз и в стороны от тела нейрона отходят базальные 
дендрнты от 4 до 16 штук, которые такж е ветвятся несколько 
раз. Н а апикальном и базальных дендритах имеются выро
с т ы — шипики, которые значительно увеличивают рецепторную 
поверхность нейрона. От базальной части тела клетки или от 
проксимального участка одного из базальных дендритов отхо
дит аксон, который на расстоянии 60—90 мкм от тела нейрона 
начинает ветвиться, образуя возвратные, косоидущие и гори
зонтальные коллатерали. Некоторые пирамиды отличаются не
типичной формой, например, коротким или двурогим апикаль
ным дендритом, непропорциональным развитием одного из ба
зальных дендритов, ярко выраженной асимметрией ветвления 
и т. д. Имеются пирамидные нейроны с восходящими внутри- 
корковыми коллатералями аксонов. Основное функциональное 
назначение пирамидных клеток — интегрирующая роль в коре 
и осуществление выхода из коры.

Звездчатые клетки характеризуются коротким аксоном, от
сутствием верхушечного дендрита, отсутствием (за редким ис
ключением) шипиков на дендритах. В последние годы появля
ется все большее число работ, в которых доказывается тормоз
ная функция звездчатых клеток. Аксоны звездчатых клеток за-
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ка вминаются на «стратегически» выгодных частях других ней 
ропон, на телах, аксонном холмике, начальном сегменте аксона 
т, с. и местах, где происходит генерация импульсов и незначи 
тельное число тормозных синаптических контактов может из 
менпть ход физиологического процесса. Аксон звездчатых кор

Рис. 50. Нейроны и межнейропныс связи коры мозга.
Слева римскими цифрами обозначены слои; 1— 14 — клетки (/ — пирамидная  V слоя, 
2 — звездчатая  корэиячатая ,  3 — с двойным букетом дендрнтов. 4 — пирамидная ,  5, 6 — 
корзинчагые / /  слоя, 7 — аксо-а!чсонная, 8 — клетка «канделябр» I I  слоя, 9 — звездча 
тая  IV  слоя, 10 —  звездчатая  п аукообразная ,  II  — шипиковая с двойным букето\ 
дендрнтов, 12, 13 — клетки Мартинотти,  14 ■ - зв ездчатая  с плотно расположенными деи 
дритами  VI  слоя); }5, 16 — специфический (15) и комиссуральный нли ассоциативный 

(16) афференты. Объяснения в тексте.

зинчатых нейронов может распространяться до 1 0 0 0  мкм как 
в горизонтальном, так и в вертикальном направлении, его кон
цевые веточки заканчиваются характерными перицеллюлярны- 
ми сплетениями вокруг тел пирамидных нейронов, аксонные 
терминалн содержат уплощенные везикулы, в которых нахо
дится тормозный медиатор, и образуют симметричные контак
ты (II тип по Грею): 40% на телах, 50% на проксимальных 
участках апикальных и базальных дендрнтов, 1 0 % с непира
мидными нейронами.

Клетки-«канделябры» (аксо-аксонные клетки) имеют тело 
овальной формы 8— 1 0 x 1 6 —20 мкм, от которого радиально от
ходят дендриты, аксон ветвится в зоне своего дендритного поля 
и, распространяясь на 200—300 мкм в горизонтальном направ
лении, заканчивается 140— 170 терминальными веточками д и а 
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метром 2 мкм. Все идентифицированные контакты симметрич
ного типа клеток-«канделябров» были обнаружены на началь
ном сегменте аксонов пирамидных клеток. В зрительной коре 
в I I I  слое одна аксо-аксонная клетка образует контакты на 
начальных сегментах аксонов 18 пирамидных нейронов, а в сен- 
сомоторной коре на 166 пирамидных нейронах. На каждом на
чальном сегменте одна терминальная веточка устанавливает 
2— 14 контактов. Считается, что эти нейроны оказывают мощ
ное модулирующее действие на выходе нмпулсьов из коры.

Клетки с двойным букетом дендритов имеют овальную фор
му клеточного тела размером 1 0 x 1 8  мкм, гладкие или редко- 
шипиковые деидриты начинаются от противоположных полю
сов тела, следуют вертикально, пересекая несколько слоев. 
Аксон начинается от нижнего полюса тела клетки, на расстоя
нии 30—50 мкм от его начала отходят 5— 10 коллатералей, 
распространяющихся радиально. Эти нейроны образуют синап
тические контакты симметричного типа с дендритными ствола
ми п шиПиками пирамидных и непирамидных нейронов.

Ш ипиковые звездчатые клетки с двойным букетом дендри
тов отличаются от предыдущих наличием шипнков на дендри- 
тах и ходом аксона, который идет вертикально вверх и вниз 
от тела клетки и образует асимметричные синапсы.

Густоветвистые шипиковые звездчатые клетки описаны в 
VI  слое. Их дендритные ветвления занимают 150—200 мкм, 
топкие первичные дендриты дают многочисленные вторичные 
ветви. Аксон ветвится в пределах 270 мкм от перпкариопа и 
занимает пространство в 2  раза  большее, чем дендритное поле, 
заканчивается терминалямп с уплощенными синаптическими 
везикулами.

Веретеновидные клетки имеют овальное тело, от противопо
ложных полюсов которого отходят 2  мощных дендрита н не
сколько тонких дендритных веточек, на дендритах имеются пш- 
пикн. Аксон большинства веретеновидных клеток мало ветвит
ся и уходит в белое вещество.

Клетки Мартинотти располагаются в I V — VII  слоях, напо
минают перевернутые пирамиды, их аксон отходит от апикаль
ного полюса, направляется вверх и, достигая I  слоя, Т-образно 
разветвляется, пли ветвится в I I I  слое. Функция этих нейронов 
пока не ясна.

Клетки К ахаля  — Ретциуса обнаруживаются только в пре
натальном и раннем постнатальном периодах в I  слое. Аксон 
и дендриты этих клеток имеют горизонтальное ветвление в пре
делах своего слоя.

Помимо основных типов имеется большая группа переход
ных форм нейронов: пирамидо-веретен, звездчатоподобиых пи
рамид, звездчатых клеток с длинным аксоном, уходящим как 
в противоположное полушарие, так и в соседние поля коры.

Слои коры. У человека в коре выделяют семь слоев, кото
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рые имеют свои особенности строения в различных областях 
касающиеся размеров и соотношения тех или иных форм ней 
ронов, организации межнейронных связей. Однако всем отде- 
лам  новой коры присущи и общие черты строения и функцио
нального назначения различных слоев.

I слой— плексиморфный, или зональный, имеет толщину 2 0 0 — 
300 мкм, беден клеточными элементами и состоит из танген 
циальных волокон, проходящих параллельно поверхности коры 
В 1 слой поднимаются верхушечные разветвления апикальньп 
дендритов пирамид нижних слоев, а такж е аксонные коллате 
рали некоторых нейронов. Главное назначение системы волоког 
/  слоя заключается в обеспечении межнейронных связей зна 
чительного числа клеток разных слоев.

I I  слой — наружный зернистый, состоит преимущественней 
из малых и сверхмалых пирамидных клеток. Их дендриты, кага 
правило, дитохомически ветвятся, образуя ветвления 4—5-го 
порядков. В глубине слоя встречаются звездчатые клетки сред
них размеров с горизонтально идущими коллатералями аксо
нов. Описаны малые звездчатые корзипчатые нейроны с гори
зонтальными коллатералями протяженностью 300 мкм, конце-' 
вые ветви аксона оплетают тела 1 0 — 2 0  пирамидных клеток.. 
Роль нейронов данного слоя во внутрикорковых переключениях 
определяется тем, что находящиеся здесь пирамидные и звезд
чатые нейроны одновременно образуют контакты как с систе
мой тангенциальных  волокон, так и с аксонным сплетением 
I I I  слоя (полоской Кез — Бехтерева). Пирамиды с внутрнкор- 
ковыми нисходящими аксонами обеспечивают вертикальные 
связи нейронов разных слоев.

I I I  слой — наружный пирамидный, значительно варьирует 
по ширине. В ассоциативных областях коры и в сенсомоторной 
коре его ширина достигает 500 мкм, в связи с этим в нем часто 
выделяют три подслоя. Подслои III,  а и III,  б содержат пира
мидные клетки малого и среднего размеров, в подслое III,  в  
располагаются крупные и гигантские пирамидные нейроны с 
хорошо развитыми дендритами. Среди пирамид находятся м а
лые и средние звездчатые клетки с радиальным и полярноку
стовидным ветвлениями дендритов. В I I I  слое встречаются клет
ки — «канделябры» и корзинчатые нейроны. В верхнюю часть 
слоя I I I  поднимаются ассоциативные афференты и, образуя 
коллатерали, распространяются в виде аксонного сплетения 
(называемого полоской Кез — Бехтерева). Крупные и гигант
ские пирамидные нейроны, расположенные в глубокой части
I I I  слоя, дают начало системе ассоциативных связей коры и 
каллозальным эфферентам.

I V  слой — внутренний зернистый, или гранулярный, значи
тельно отличается по ширине слоя и клеточному составу в р а з 
ных отделах коры. Так в зрительной и слуховой областях
I V  слой очень широкий и подразделяется на три подслоя, в сен-
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сомоторной области I V  слой не выделяют (агранулярная кора).
В I V  слое преобладают нейроны малого калибра всех разно
видностей. Пирамидные клетки часто имеют короткий апикаль
ный дендрит. Крупные пирамиды встречаются редко, они не 
образуют четкого слоя и рассеяны среди многочисленных звезд
чатых нейронов. Характерной особенностью мозга человека 
является наличие пирамидных нейронов с коротким сильно 
ветвящимся аксоном, такие элементы значительно увеличивают 
число внутрикорковых связей. В I V  слое встречаются звездча
тые клетки всех разновидностей. В этом слое заканчивается 
основная часть таламических аффереитов, коллатерали кото
рых образуют плотный слой волокон — наружную полоску 
(Белларж е) (в зрительной коре она называется полоской Джен- 
н ар и ) .

V слой — внутренний пирамидный, характеризуют крупные 
и в некоторых областях гигантские пирамидные клетки, кото
рые образуют либо четкий слой, либо скопления по 3—7 нейро
нов. Апикальные дендриты большинства пирамид достигают 
/  слоя, образуют там верхушечный букет, такж е встречаются 
коротковерхушечные, двурогие и другие разновидности пира
мидных нейронов. Набор звездчатых клеток в этом слое беднее, 
чем в верхних слоях коры. Звездчатые клетки среднего и круп
ного калибра, их аксон ветвится или в горизонтальном направ
лении, или восходит в верхние слои. В этом же слое обнару
жены крупные веретеновидные клетки и нейроны переходных 
форм. В V слое сосредоточена основная масса корковых проек
ционных эфферентов, в глубине слоя коллатерали аксонов этих 
клеток образуют внутреннюю полоску (Б елларж е) .

Д ля  VI  п VII  слоев — мультиформных, типичными клеточ
ными элементами являются переходные формы, веретеновид
ные клетки, полулунные, клетки Мартиноттн и звездчатые клет
ки с восходящим аксоном н аксоном, ветвящимся в пределах 
слоя.

Модульный принцип организации коры полушарий большого мозга. Н а и 
более универсальным объединением нейронов в пеокортексе являются пучки 
апикальных дендрнтов пирамидных нейронов (рис. 51, а ) .  Дендриты, в х о дя 
щие в пучок, берут начало  от гнезда средних и крупных пирамид V слоя. 
П о  мере восхождения в /  слой их дендриты сближаются, образуются кон
такты  типа десмосом, к пучку п р и со ч и н я ю т ся  апикальные дендриты выше- 
расположенных пирамид. В состав пучков входят  от 3 до 20 нейронов, 
м еж ду  апикальными дендрнтами в пучке создаются благоприятные условия 
как  для конвергенции, так  и дл я  дивергенции импульсов.

Наиболее отчетливо в морфологическом плане организованы колонки 
нейронов в соматосенсорной коре у грызунов. У них к аж ды й  синусный во
лосок и к а ж д а я  вибрисса проецируются на своеобразную колонку клеток. 
Последняя в слое IV  обособлена в виде скопления нейронов разного д и а 
метра (в среднем от 100 до  300 мкм) и получила название «бочонок» — 
«баррел». Плотность нейронов в стенке бочонка в 1,6 раза  выше, чем в 
центре. Все клетки бочонка активирую тся движением одной контралатераль
ной вибриссы. Специфические афференты входят  в центр бочонка и заканчи
ваются на нейронах IV  слоя. Д ендри ты  клеток, образую щ их бочонок, веч-



в я т с я  в его п ределах , м е ж д у  кл етк ам и  у ст а н а в л и в а ю т с я  тесные м еж н ей рон- 
ные кон такты .

В зри тельной  коре колонки  о б р азу ю т  в ер т и к ал ь н о  ч еред ую щ и еся  п л а 
стинки д л я  п р ав о го  и л ево го  гл аза ,  которы е на го р и зо н тал ьн ы х  ср езах  и м е
ют вид полосок  ш ириной  о ко л о  400 мкм. П олоски  и зр ед ка  дихотом ически  
в е т в я т с я  и имею т слеп ы е око н ч ан и я  (рис. 51, б ) .  К о м и ссу р а л ь н ы е  и а с со ц и а 
тивны е аф ф ер ен ты  т а к ж е  ф о р м и р у ю т  па уровне I V  слоя  колонки  д и ам етр о м  
200— 600 мкм.

В слуховой  коре  м озга  человека  описаны  о б ъ ед и н ен и я  нейронов -— в ер 
тикальны е цилиндры , в центре которы х  р ас п о л о ж е н ы  пирам и дн ы е клетки, 
о к р у ж е н н ы е  п о л яр п о -ку ст о вп д н ы м и  зв езд ч аты м и  нейронами. Д ен д р н т ы  и 
аксон  зв езд ч а ты х  кл ето к  в ет в я т с я  в вер ти кал ьн о м  нап равлен ии , р а с п р о с т р а 
н яясь  па несколько  слоев. О снову  ц илиндра со зд аю т  кровеносны е сосуды, 
в ор ган и зац ии  его уч аств у ю т  п глиальн ы е клетки.

М о т о р н ая  кора т а к ж е  д и скр етн а  по своей о р ган и зац ии , п в ней ф и ш о -  
логпчеекп.мп м етодам и  в ы д ел я ю т  колонки  клеток  д и ам етр о м  около  1 0 0 0  мкм, 
о д н ако  ф о р м а  и гео м етр и я  их неизвестна.

В лобной  коре п р и м ато в  выделения о б ъ ед и н ен и я  нейронов — модули. 
П о д  этим п они м ается  группа нейронов, сп особн ая  к в о зб у ж д ен и ю  нлп тор 
м о ж ен и ю  н езависим о  от процессов, п р о текаю щ и х  в соседних  группах  клеток, 
и м ею щ ая  аф ф ер ен тн ы е  входы , оп ределен н ую  систему нпутрикорконы ч м еж  
нейронных связей, вклю чая  тормозны е ш п ер п о й р о п ы , а т а к ж е  чф ф ереитпы е 
вы ходы , о су щ еств л яе м ы е  через одиночны е нейроны или группу пирами чипы 
клеток. О с н о в о п о л а гаю щ у ю  роль в ор ган и зац ии  модулей  играю т тормош ив- 
ни герпейроны. которы е представлен ы  различны м и группами зв .л д ч а т ы х  к о 
ток (рис. 52, а).  З в е з д ч а т ы е  кор .ш ичаты с клетки с игр ш к ал ьн ы м  ходом кол 
л ат е р ал еп  аксонов  способны в ы зы в ать  то р м о ж ен и е  в группе пирами,диыт 
нейронов в вертикальной  колонке диамет ром КМ) 150 мкм ( м н к р о м о д у л и ) . 
Г о р и зо н тальн ы е разм ер ы  о б ъединений  о п р ед ел яю  и я  про i аж еп н о сты о  колла 
тералей  звезд чаты х  корзп п чаты х  нейронов с горн ю н i ильным ходом аксонов. 
А поскольку  их п р о тяж е н н о сть  со с тав л яет  100 0 0 0  мкм, зв езд ч а т ы е  нейроны
этого  вида могут о б ъ ед и н я т ь  п ирам и дн ы е клетки нескольких м икромодулеп . 
Таким  образом  со зд аю тся  оо ьедппепия более в ы с о к о ю  п о р яд ка .  'Ото п о з в о 
л я е т  допустить ,  что в конкретной  ситуации  м о ж ет  ф у н к ц и о н и р о в ать  р а ( л и ч 
ный набор модулей  п микро.мотхлей н таким обра (ом на ж есткой  системе 
связей  со зд астся  о п р ед ел ен н ая  ф у н к ц и о н ал ь н ая  пластичность .

Афференты и эфференты коры головного мозга.  В кору 
поступает большое число афферентов от других отделом молга. 
Эти волокна называются проек ци он ными  афферептамп. Они 
входят в кору под углом 45°, их диаметр па входе- составляет  
1 ,5 -  2 мкм; достигая I V  слоя, волокна истончаются и интен
сивно ветвятся, распространяясь по горизонтали па 500  
1500 мкм. На животных подробно изучена организация проек
ции различных таламических ядер па корковые нейроны. 'Гак, 
нейроны наруж ного  коленчатого тела о б р азую т  синаптические  
контакты с шипиками апикальных и базальных дендритов пи
рамидных клеток I I I  слоя, с шипиками апикальных дендритов  
пирамид V слоя и на телах и шнппконодобных выростах з в е з д 
чатых нейронов зрительной коры. Нейроны ядра V L  проециру
ются преимущественно на шнпнкп апикальных дендритов пи
рамид III  слоя.

Нейроны коры по характеру организации связей п о д р а зд е 
ляются на внутрикорковые, аксоны которых не выходят за пре
делы серого вещества, и эфферентные.  П оследн ие  в зависимо-
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сти от направления хода аксона делятся на проекционные, 
адресующие импульсацию за пределы коры полушарий, ассо
циативные, соединяющие соседние извилины в пределах одного 
полушария, и комиссуральные, соединяющие оба полушария. 
Подавляю щее большинство комиссуральных нейронов посылают 
свои аксоны в составе мозолистого тела и носят название кал 
лозальных. Показано, что определенная часть нейронов являет
ся одновременно и ассоциативными и каллозальным и за счет 
длинных аксонных коллатералей, обеспечивающих связи и в 
своем, и в противоположном полушариях.

К аллозальны е  проекции формируются нейронами, располо
женными преимущественно в I I I  слое (иногда в V и I I  слоях).

Рис. 51. Организация колонок 
в коре мозга.

а  — пучки апикальных дендритов 
пирамидных клеток,  б — колонки 
Глазодоминантности в зрительной 
коре обезьяны, в  — модули в лобной 
коре обезьян (а — по: Бабминдра 
Брагина ,  1982; б — по: Хыобел Ви- 
зсль,  1982; в — по. Батуев,  Д е м ь я 

ненко, 1S33).
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Обычно это пирамидные клетки, хотя единичные звездчатые 
шипнковые нейроны такж е могут выполнять эту функцию. 
Каллозальные волокна часто распространяются «точка в точку»,, 
т. с. существуют двусторонние реципрокные межполушарные 
(•вязи. Достигнув противоположного полушария, комиссураль- 
пые волокна входят в кору под прямым углом (рис. 51), обра
зуя колонку волокон диаметром от 200 до 600 мкм. Они обра
зуют контакты с апикальными дендритами пирамид V— II I  
слоев, а такж е заканчиваются на дендритах звездчатых клеток 
I I  слоя. Поднимаясь к поверхности коры, каллозальные аф ф е
ренты отдают коллатерали.

Ассоциативные связи  формируют пирамидные клетки I I I — I I  
(реже V) слоев. Довольно редко эту роль могут выполнять и 
шипиковые звездчатые нейроны. Аксоны этих клеток, достигая 
определенной зоны коры, входят в нее (в виде ассоциативных 
аффереитов) под прямым углом в составе колонки волокон 
диаметром 240—300 мкм, расстояние между соседними колон
ками равно 450—500 мкм. Ассоциативные афференты отдают 
коллатерали в V— II  слоях и поднимаются в I слой, заканчи
ваясь на телах и проксимальных участках дендрнтов пирамид
ных клеток, па дендритах клеток Мартннотти и па звездчатых 
нейронах.

Эфферентные проекционные нейроны являются в основном 
пирамидными клетками V— VI слоев и располагаются группа
ми или поодиночке. Они могут образовывать диффузные пли 
локально-специфичные связи с подкорковыми структурами.

Проводящие пути конечного мозга состоят из большого ко
личества нервных волокон, идущих в различных направлениях. 
Соседние извилины связаны между собой дугообразными пуч
ками, fibrae arcnatae  cerebri. Длинные же волокна соединяют 
более отдаленные участки коры (рис. 52). К последним отно
сятся: поясной пучок, f. cingulum, связывающий различные 
участки поясной извилины как между собой, так и с соседними 
извилинами медиальной поверхности полушария; лобная доля, 
соединяется с нижпетеменпой долькой, задней частью височной 
доли и с затылочной долей посредством верхнего продольного 
пучка, f. longitnd inalis  superior. Нижний продольный пучок, 
f. longitndinalis  inferior, связывает височную и затылочную 
доли. Крючковидный пучок, f. uncinatus, обеспечивает связь 
орбито-фроптальпой и височной областей.

Основная часть комиссуральных связей проходит в составе 
мозолистого тела, corpus callosum, объединяющего большин
ство неокортикальных формаций. Это наиболее крупная комис- 
сура мозга, содержит у человека около 2 0 0  млн. волокон, диа
метром 0,5— 1,0 мкм, 40% их мнелпннзнровапо. Незначительное 
число неокортикальных комиссуральных волокон проходит в 
составе передней комиссуры.

Проекционные волокна в белом веществе полушария ближе
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к коре образуют так называемый лучистый венец, corona га- 
diata; основная часть этих волокон сходится во внутреннюю 
капсулу, которая на фронтальном срезе имеет вид полоски, 
согнутой под прямым углом. В нее входят: корково-спинномоз
говые волокна, fibrae corticospinales; корково-мостовой путь.

Рис. 52. Проводящ ие  пути конечного мозга (по: Воробьев, Синельников,
1948).

/ — лобн ая  дол я, 2 — дугообразны е волокна большого мозга , «/— ассоциативный путь, 
4 — верхний продольный пучок, 5 — пояс, 6 — свод, 7—9 —- пучки (7 —нижний продоль

ный, 8 — нижний лобно-затылочный, 9 — крючковидный,  10 — вертикальный).

tr. corticopontinus, начинающийся от различных отделов полу
шарий конечного мозга (tr. fronto-, occipito- et temporoponti- 
nu s) ,  а такж е корково-ядерный путь, tr. corticonuclearis, обра
зованный нейронами прецентральной извилины и осуществляю
щий иннервацию контрлатеральных моторных ядер черепно
мозговых нервов. Здесь же располагаются тракты, обеспечи
вающие двусторонние связи таламуса и коры.

Процессы гистогенеза коры начинаются с митотического деления клеток 
вентрикулярной зоны. Дочерние нейробласты после деления мигрируют к 
краевой зоне и м еж ду  ними и промежуточным слоем образую т тонкий слой 
клеток (рис. 53).  Последующие волны миграции приводят к появлению но
вых клеточных элементов, образующих отдельные слои, располагающиеся 
поверхностнее. Таким образом, к периоду окончания процессов миграции 
элементы, которые мигрировали первыми, оказываю тся в глубине коры и 
формируют VI — VII слои, нейробласты, пришедшие в корковую за к л адк у  
последними даю т  начало II слою. 1 слой образуется  из маргинального слоя, 
непосредственно примыкающего к мягкой мозговой оболочке.

Дифф ерепцпровка  элементов неокортекса происходит в той ж е  последо
вательности: первыми дифференцируются нейроны, расположенные в глубине 
корковой пластинки, последними — нейроны II слоя. Р ан ь ш е  других созр ева 
ют клетки К ахаля  — Ретциуса, расположенные в I слое.



В развитии иеокортекса имеется четкая последовательность появления я  
диффереицировки единиц разного ранга: сначала  происходит формирование
слоев, затем питоархнтсктоннческих областей и, наконец, полей и подполей.

Рис. 53. Схема n ic io r c i i c '.а кори полушарий большого мозга крысы (по: Be r
ry, 1966).

Римскими цифрами обо »и.1Чги|,| (.мои коры у взрослого животного. 1 - - к л е т к а  вентри
кулярного слом, 2 -  д елящ аяся  к л п к л ,  •>’. 4 -- гранулярные клотки Г. 17 слоем соот
ветственно; .0 — кл с ) к и. чип пирующие в I V  слон; 6 — супрагранулярные клетки / / ,  
III  слоев; по  гори ю т и л и  л и п  пренлтлльного онтогенеза ( 10 - 2 8 ) .  Объяснение в

тексте.

§ 2. М О Р Ф О Ф У Н К Ц И О Н А Л Ь Н А Я  Х А Р А К Т Е Р И С Т И К А  
Н О ВО Й  К О Р Ы

Структурная неоднородность иеокортекса находится в тес
ной взаимосвязи с особенностями миелоархитектоники, онтоге
нетического развития, а такж е с функциональной ролью той 
или иной области. С учетом всех названных критериев тради
ционно поля новой коры принято подразделять на проекцион
ные, или первичные, вторичные п третичные, или ассоциатив
ные.

К проекционным, пли первичным  относят: поле 3 постцснт- 
ральной и поле 4 прецентралыюн извилин, поле 17 затылочной 
н поле 41 височной областей. Критерием отнесения того или 
иного поля к группе первичных является существование пря
мого таламического входа от проекционных ядер. В функцио
нальном отношении эти поля являются зонами коркового пред
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ставительства сенсорных систем. Особенность их строения со
стоит, во-первых, в строгой топологической организации афф е
рентных проекций, что выражается в строгом пространственном 
соотношении представленных в каждом из полей рецептивных 
областей противоположной части тела. Во-вторых — в пропор
циональной зависимости площади представительства от плот
ности иннервации сответствующего участка рецептивной по
верхности. Так, в полях 3 и 4, которые характеризуются сома- 
тотопической организацией, области проекций кисти руки и 
лица занимают более половины поверхности коры.

Структурной организации полей 3, 41, 17 свойствен хорошо 
развитый IV  слой, разделенный на подслои и занимающий зна
чительную часть поперечника коры. В IV  и прилегающих к 
нему участках I I I  слоя сосредоточено большое число звездча
тых клеток, что обусловило отнесение этих полей к группе гра
нулярных. Другой особенностью их является сильное развитие 
V слоя, в глубокой части которого сосредоточены многочислен
ные крупные пирамидные клетки, служащие проекционными 
эфферентными элементами коры.

Несколько иные особенности обнаружены в строении по
ля 4 — IV  слой здесь развит незначительно, плотность клеток 
в нем невелика, и это позволило отнести его к тину агрануляр- 
ных полей. V слой поля содержит большое количество гигант
ских пирамид Беца, аксоны которых формируют основные 
проекционные пути коры.

Наличие прямых таламических входов определяет участие 
первичных полей в осуществлении процессов восприятия стиму
лов той или иной модальности. Следствием повреждения проек
ционных зон является выпадение восприятия стимулов, прихо
дящих на сответствующий участок рецептивной поверхности. 
Повреждение поля 4 ведет к более сложным нарушениям, что 
обусловлено особенностью его связей (см. ниже).

Вторичные зоны  включают поля 1, 2, 43 постцентралышп 
извилины, поле 6 премоторной, поля 18, 19 — затылочной и 
поле 4 2 — височной областей. Они расположены вблизи проек
ционных зон и рассматриваются как периферические их отделы.

Д л я  вторичных полей характерно помимо таламической аф- 
ферентации наличие входов от первичных зон, а такж е преиму
щественное представительство наиболее интенсивно иннерви
руемых, а следовательно, наиболее важных в функциональном 
отношении отделов. В структурном отношении данные поля х а 
рактеризует значительное развитие I I I  слоя, выражающееся 
в возрастании плотности расположения нейронов и появлении 
в нем сверхкрупных пирамидных клеток, которые являются 
ассоциативными элементами данных отделов.

Роль вторичных полей в процессах восприятия и организа
ции движений оказывается более сложной по сравнению с пер
вичными. Следствия повреждения полей 18, 19 и 42 выража-



IOK5I м нарушении сложных форм восприятия, распознавания 
и оценки зрительных и слуховых стимулов соответственно.

Следует отметить, однако, что четкие критерии для опреде
лении принадлежности поля к категории вторичных не сформу
лированы, и сюда относят поля, имеющие ряд переходных 
черт.

Так, например, поле 43, в котором представлена соматиче
ская чуствительность нижней части лица и области рта, одно
временно является первичным по отношению к вкусовой сен
сорной системе, повреждения же его приводят к таким слож 
ным нарушениям, как невозможность речевого воспроизведе
ния. С другой стороны, по морфологическим критериям к груп
пе вторичных могут быть отнесены поля 22 и 8, которые функ
ционально близки к ассоциативным (см. ниже).

Наконец, отметим, что у человека описан и ряд дополни
тельных областей: сенсомоторная, расположенная на медиаль
ной стенке полушарий в области п. 6, и две дополнительных 
соматосенсорных — одна в парацентральной области (медиаль
ная часть поля 5), другая в верхней стенке сильвиевой борозды. 
Особенностями организации проекций в этих областях является 
билатеральное представительство, вопрос же о соматотоппче- 
ской организации их не решен. Эти области получают проекции 
из первичных зон, кроме того, области, расположенные па ме
диальной поверхности, связаны между собой, а дополнительная 
соматосенсорная область, расположенная вблизи сильвиевой 
борозды, связана с теменной ассоциативной зоной. Учитывая 
особенности связей и характер представительства перифериче
ских отделов, отнести эти зоны к какой-либо категории затруд-; 
пнтельно.

Третичные, или ассоциативные поля в мозге человека зани
мают более половины всей поверхности полушарий и относятся 
к наиболее молодым (эволюцпонно) отделам. Одни из иих по
являются впервые только у человекообразных обезьян, другие: 
специфичны только для человека. В теменной области к acco-j 
цпативным относят поля 5, 7, 39, 40, в височной— 21, 22, 37,; 
38, в лобиой — 8— 12, 44—47. ' ).

Д ля нейронного строения третичных полей свойственно боль
шое разнообразие клеточных элементов, высокая степень дпф-, 
ференцировки слоев при преимущественном развитии верхнего; 
этаж а коры. Кроме того, во многих отделах наблюдается рас-; 
положение нейронов и ассоциативных волокон компактными) 
колонками, что придает препаратам характерную радиальную, 
псчерченность. Критерием выделения третичных полей, помимо' 
уже названных, служит их тесная связь с ассоциативными! 
ядрами таламуса. Это обстоятельство не позволяет при оценке) 
функциональной роли данных полей ограничиваться только кор- ; 
ковым уровнем и не учитывать роль таламического звена. Ас- ( 
социативные поля принимают участие в организации сложных)
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форм поведения, связанных с гнозпсом и праксисдм. Анатоми- \J 
чески и функционально третичные поля асимметричны. П ослед
нее заключается в том, что повреждение симметричных отде
лов приводит либо к различным нарушениям, либо к сходным, 
но выраженным в разной степени.

Наиболее обширны ассоциативные поля лобной доли, зани
мающие около 25% всей поверхности полушарий. Среди них 
выделяют орбито-фронтальную область (поля И , 12) и пре- 
фронтальную область (поля 8— 10, 44—47).

Орбито-фронтальная область расположена на нижней xfe- 
диальной поверхности лобной доли. Афференты, приходящие 
к ней, образованы аксонами нейронов септальных ядер, неспе- | 
цифических ядер и ядра MD таламуса, тегментума среднего 
мозга. Двусторонними связями она соединена с префронталь 
ной и передней височной областями. Проекционные эфференть 
адресованы преоптической области и гипоталамусу. В ф ункцио
нальном отношении орбито-фронтальная кора рассматривается 
как важное звено лимбической системы (см. ниже). Стпмуляг 
ция се или повреждение сказывается в первую очередь на эмо
циональном состоянии человека.

Поле 8, относящееся к префронтальной области, занимает 
несколько особое положение — нижний его отдел (лобпо-глазо- 
двигательное поле) ряд авторов относит к категории вторич

н ы х .  В структурном отношении п. 8  является агранулярным. 
Лобно-глазодвигательиое поле получает значительное число 
проекций от 18 и 19 полей затылочной области и в свою оче
редь проецируется на поля 1— 3, 31, 38, 18. Полагают, что при 
непосредственном участии элементов данного отдела происхо
дит фокусировка зрительного внимания и обеспечивается ак
тивный характер зрительного восприятия. Билатеральное по
вреждение его приводит к нарушению поисковых движений 
глаз. Одностороннее разрушение — к игнорированию определен
ной части зрительного поля (при сохранении самого зритель
ного восприятия). Стимуляция лобно-глазодвигательного поля 
вызывает поворот головы и глаз в сторону, противоположную 
воздействию. Влияния лобно-глазодвигатслыюго поля опосре
дуются нисходящим лобно-глазодвигательным трактом. Верхняя 
часть поля 8 связана с регуляцией позы и двигательных авто
матизмов. Эфференты ее адресованы стриатуму, красному ядру 
и мозжечку (через фронто-понтийный тракт).

Поля 44—46, расположенные в нижней части латеральной 
префронтальной области, связаны с осуществлением процесса 
речи (см. н и ж е) .

П оля 9 и 10, занимающие латеральные отделы префрон
тальной области, имеют хорошо развитый IV  слой и относятся 
к группе, гранулярных. По характеру приходящей к ним афф е
рентации невозможно судить о преимущественном участии их 
в какой-либо определенной системе. Значительное число аффе-
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рснтов подходит из других отделов коры — полей 4, 6; 5, 7 
18, 19; 21—24. Проекционные афференты п р ин ад л еж ат  ядру 
MD таламуса, его неспецифическим ядрам, задней группе гипо
таламуса.

Однозначно оценить ф ункциональную  роль лобны х ассоциати вны х полей 
оказы вается весьма затруднительны м . Н аиболее частым следстви ем  многих 
повреждений лобны х отделов является  конструктивная апраксия, вы р аж аю 
щ аяся  в неспособности больного создать последовательность ц ел ен ап р авл ен 
ных действий при сохранении реакций по инструкции и п о д р аж ан и ю . П о л а
гают, что причиной этого м ож ет являться  наруш ение способности планиро
вать и корректировать ход выполнения различных операций. В ероятн о , имей! 
но этим можно объяснить наблю даю щ иеся у «лобных» больных с тс р со тш и  
ность действий и решений, наруш ение отсроченных реакций, а т а к ж е  нсспсИ 
собность выполнить действия, требую щ ие вы деления важ ны х в информ ативИ  
ном отношении деталей . Г

Помимо названны х, следствием пораж ения лобных ассоциативны х поле! 
м ож ет быть изменение психической сферы человека. Так, наприм ер, типичны! 
лобный синдром проявляется  в апатии, безы нициативности, сл аб о в о л и е  
иногда — нечувствительности к  боли.

Теменная область включает верхис- п нижнетеменные п о л я - -  
5 , 7  ц 3 9 , 4 0  соответственно.

Верхнетемеипая ассоциативная область получает афферсн- 
тацню от основной и дополнительных соматосенсорных обла
стей, а также от ассоциативных таламических ядер L P  и LD. 
При этом в п. 7, наиболее развитом у человека, широко пред
ставлены рецептивные поля поверхности руки. Разруш ение этих 
зон в первую очередь приводит к нарушению стереогнозиса- 
способности наощупь определять свойства предметовГ- вес, 
рельеф поверхности, а такж е направление движения в сегмен
тах конечностей. В структурном и функциональном отношениях 
поля 5, 7 являются участками взаимодействия соматической 
и мышечной систем н по ряду признаков могут рассматривать
ся как вторичные (особенно поле 5).  Вместе с тем астереогно  
зис приводит и к затруднению в назывании и определении 
предметов и, таким образом, к более сложным наруш ени я^  
восприятия.

Нижнетеменная область, включающая поля 39, 40, з а н и м а в  
значительную поверхность и характеризуется исключителыГ 
высоким развитием в мозге человека. В функциональном о тн ! 
шении она оказывается включенной в организацию сложнь! 
форм поведения и восприятия, которые невозможно о б ъ ясн и !  
простым взаимодействием сенсорных систем.

Н аиболее общим следствием  пораж ения ниж нетеменной области явл яете  
ся наруш ение восприятия пространственны х отнош ений и различные агнозии 
(тактильны е, зрительные, слуховы е). П ервое в ы р аж ается  в моторных апра- 
ксиях —  неспособности вы полнить какое-либо действие по заданию  или под
р а ж а н и ю — и является  частым следствием правополуш арны х повреждений. 
С лож ны м  видом агнозии является  унилатеральная пространственная агнозия, 
при которой больной игнорирует стимулы различной м одальности, идущие 
из противополож ной повреж дению  стороны пространства или собственного 
тела, хотя  способность восприним ать данны е стимулы при этом сохраняется.
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В озм ож ной причиной этого м ож ет  явл яться  наруш ение селективного вни- 
м ания.

В височной доле можно выделить верхневисочную и нижне
височную зоны. П ервая включает поле 22 и имеет непосредст
венное отношение к осуществлению процессов речи. Вторая 
объединяет поля 21, 37 и отчасти 38.

Ассоциативные поля нижневисочной области в структурном 
отношении имеют ряд переходных областей, характер строения 
которых постепенно переходит от свойственного проекционным 
полям к типичному для ассоциативных.

К особенностям организации их связей относится существо
вание тесных двусторонних контактов с формациями гиппокам
па. Функционально ассоциативные поля 21 и 37 оказываются 
в значительной степени асимметричными. В целом правая ниж 
невисочная область связана с организацией сложных форм 
зрительного восприятия и восприятия музыкальных фраз. Р а з 
рушение левого полушария приводит к амнсстической аф а 
з и и — неспособности к воспроизведению цифрового п словес
ного материала.

По некоторым сведениям в поле 21 расположена проекцион
ная область вестибулярной системы, однако данных для окон
чательного вывода о наличии коркового представительства ве
стибулярной сенсорной системы пока недостаточно.

Таким образом, ассоциативные области новой коры х ар ак 
теризуются участием в осуществлении наиболее сложных реак
ций, протекающих на основе мультисенсорной конвергенции с 
включением механизмов памяти. Наиболее общим следствием 
повреждения ассоциативных областей являются различного 
рода агнозии и апраксии, а такж е нарушение речевой функции.

Необходимо, однако, отмстить, что в целом изложенная 
морфофункциональная классификация не является универсаль
ной и всеобъемлющей. Одной из причин является неразрабо
танность критериев отнесения полей к определенной категории. 
Кроме того, остается неясной возможность включения сюда от
делов, не относящихся к неокортсксу. Так, для обонятельной 
системы по функциональным коррелятам такж е могут быть 
определены первичные, вторичные и третичные области (в со
ответствии с клиническими проявлениями их повреждений). 
Однако локализованы они в палео- и архикортикальных отде
лах (обонятельная луковица; обонятельный бугорок и диаго
нальная область; медиальная обонятельная извилина и корти- 
ко-медиальный отдел миндалины соответственно). Другим 
серьезным ограничением данной классификации является нали
чие в новой коре участков, обладающих рядом переходных черт 
как  в морфологическом, так  и в функциональном планах. По
мимо уже названных примером могут служить область остров
ка и поясная извилина. Последняя включает периархикорти- 
кальные участки, постепенно переходящие в новую кору. Функ
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ционально поясная извилина долгое время рассматривалась
как зона представительства висцеральных систем (на основа
нии ярко выраженных автономных эффектов, возникающих как 
следствие ее стимуляции). Вместе с тем в клинических и экспе
риментальных исследованиях показана причастность ее к осу
ществлению самых разнообразных реакций — от инициации 
стереотипных движений у животных (жевание, облизывание, 
глотание) до регуляции психического состояния у человека. При 
разрушениях ее у человека развивается состояние апатии, без
различие к боли, акинезия, патологическое дремотное состоя
ние. Таким образом, поясная извилина, не обладаю щ ая струк
турными характеристиками, свойственными ассоциативным по
лям, может быть отнесена к ним по функциональным крите
риям.

Причина ограниченности морфофуикционалыюй классифи
кации, вероятно, заключается в том, что создавалась она в рам 
ках теории локализации функций. Использование же термина 
«функция» без строгого его определения делает невозможным 
анализ роли вторичных полей в деятельности сенсорных систем. 
В применении к ассоциативным системам это становится совер
шенно неправомерным, поскольку они включены в осуществле
ние процессов, протекающих с вовлечением механизмов селек
тивного внимания н памяти. Наконец, рассмотрение роли кор
ковых отделов невозможно проводить без учета их связи со 
стволовыми отделами, повреждение которых может аналогич
ным образом сказаться па протекании какого-либо процесса, 
таким образом, ю ворпть о приуроченности его к определенным 
областям коры можно лишь условно. Во многих случаях сле
дует раеематринать кору большого мозга лишь в качестве кор
кового звена той или иной системы связей. Наиболее важными 
системами, берущими начало в корковых зонах, являются си
стемы контроля за эмоционально-мотивационными процессами, 
организацией движений и специфичная для человека речевая 
система.

Структурная организация речевой функции. Функция речи 
относится к специфическим особенностям человека, и в коре 
большого мозга обычно выделяют две зоны, имеющие отноше
ние к осуществлению данного процесса -  зону Брока и зону 
Вернике, расположенные в левом полушарии мозга правору
ких людей.

Зона Брока  располагается в латеральной прсфроптальной 
области и, занимая нижний се отдел (поля 44, 45) ,  граничит 
е областью представительства нижней половины лица в сексо
моторной коре. Афференты этого отдела принадлежат нейро
нам зоны Вернике, ядра MD таламуса; основные эфференты 
адресованы полям 9, 10. Зона Брока рассматривается как 
центр экспрессивной (моторной) речи на том основании, что 
при полном разрушении ее развивается речевая апраксия —
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неспособность больного говорить при полном сохранении пони
мания и способности к внутренней речи. Однако рассматривать 
ее как истинно моторную область было бы неправомерно, так 
как  стимуляция зоны Б рока  речи не вызывает. Вместе с тем 
очевидно, что поля 44, 45 имеют непосредственное отношение 
именно к речедвигательным процессам, поскольку локальные 
их повреждения приводят к нарушению плавности речи, а при 
стимуляции зоны Брока у говорящего пациента возникают на
рушения артикуляции, заикание, насильственное повторение 
слов, а иногда прекращение («арест») речи. Вся совокупность 
подобных нарушений получила название моторных афазий.

Особенностью мозга человека является такж е значительное 
развитие п. 46, непосредственно примыкающего к зоне Б ро
ка, — оно эволюционирует д аж е  более значительно, чем поля 
44, 45. Функциональные особенности его изучены недостаточно, 
однако в отношении речевой функции, как полагают, его роль 
заключается в обеспечении восприятия ритмической последова
тельности звуков — этапа, необходимого для становления речи 
в онтогенезе.

Зона Вернике  занимает небольшой отдел верхней височной 
извилины, p lanum  tem porale , а такж е смежные с ней участки 
полей 37, 40, 42. Анатомические исследования показали значи
тельную асимметрию этой области. Так, длина левой p lanum  
tem porale  в 65% исследованных случаев превышала правую. 
П равая  же оказывалась  длиннее только у 11 % обследованных. 
Поле 42  слева такж е оказывается больше. Следствием обшир
ных разрушений в зоне Вернике является речевая агнозия — 
неспособность понимать устную речь, получившая название 
сенсорной афазии.

Среди аффереитов данной области значительный объем заним аю т проек
ции подушки таламуса  и внутреннего коленчатого тела. Эфференты адресо
ваны зоне Брока  и проходят  в составе  крючковидного пучка. Тесная связь 
двух речевых зон приводит к тому, что у больных с поражением зоны Вер
нике страдает  и экспрессивная речь — больной пс в состоянии точно подо
брать слово, произнести его. Распространен ная  рапсе точка зрения сводилась 
к тому, что основная структура высказывания возникает в зоне Вернике, 
л реализуется в зоне Брока  посредством запуска программы вокализации. 
Однако  дан н ая  модель ие м ож ет  объяснить многих аспектов организации 
речи. В частности, стимуляция зоны Б рока  не м ож ет  инициировать речь. 
Кроме того, клинические наблюдения показали, что область, имеющая отно
шение к функции речи, заним ает  обширный отдел коры в иижней части те 
менной доли и ограничивается сильвисвой бороздой, зонами Брока  и Верни
ке. Эта область включает и поле 43, повреждение которого приводит к 
оральной апраксии и часто коррелирует  с нарушениями речи. Наконец, как 
было показано, у человека м ож но  вы звать членораздельную речь при сти
муляции дополнительной моторной области, расположенной в медиальном 
парацентральном отделе. Таким образом, участки повой коры, имеющие от
ношение к речевой организации, оказы ваю тся  более обширными. Оцепить ж е  
роль того или иного отдела в осуществлении речевой функции пока не пред
ставляется возможным, что связано  с рядом обстоятельств. Так, известные 
нарушения речи не ограничиваются сенсорной ч моторной афазиями, а м о
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гут затраги вать  семантические процессы, синтаксис, выразительность речи 
П ораж ение  нижневисочной области приводит к  амнестической афазии, по
ражение пижнетеменной — к семантической форме афазии. Наконец, в по
давляю щ ем  большинстве случаев афазии сопровож даю тся  нарушением 
письма (а гр аф ия) ,  счета (акал ьку л ия) ,  чтения (алексия) ,  затруднением в н а 
зывании предметов (аном ия) ,  искажением в написании букв. Все эти про
цессы оказываю тся  зависимыми от нормального функционирования различ
ных ассоциативных зои, причем сходные нарушения могут развиваться  в 
результате  повреждений различной локализации.

Например, аграф ия  м о ж ет  являться  следствием повреждения как  п. 8, 
т ак  и п. 39,  акалькулия  и аграф ия  развиваю тся при разрушении либо п. 39, 
либо п. 6. Разруш ение префронтальньгх отделов м ож ет  приводить к неспо
собности выполнять вербальные тесты, а такж е  к мутизму. Аиомия мож ет  
являться  результатом нарушений как  височной, так  и лобной долей.

Таким образом, практически все ассоциативные области левого полуш а
рия имеют непосредственное отношение к осуществлению речевой способ
ности человека. Вместе с тем это не означает, что субдоминантиое — правое 
полуш арие не принимает участия в этом процессе. Показано, что субдоми- 
нантные области так ж е  опосредуют ряд  процессов, связанных с организацией 
речи, однако в большинстве случаев это относится не к устной, а к во кал ь
ной речи. Так, больные с явной моторной аф азией способны петь и с хор о 
шей артикуляцией. Передний отдел височной доли (п. 22 /3 8 )  в правом 
полушарии намного больше симметричного и связан  с организацией понима
ния вокальной речи. Кроме того, обнаружено, что для  нормального восприя
тия устной речи (тембра, произношения) необходима сохранность субдоми- 
нантного полушария. П олагаю т  также, что его активность обеспечивает 
узнавание человека по голосу.

Один из наименее изученных вопросов касается латсрализаци и  функции 
речи. Во всех исследованных случаях у праворуких людей области, имею
щие непосредственное отношение к организации устной речи, локализовались 
в левом полушарии. У леворуких ж е  далеко не всегда наблю дается  о бр ат 
ное соотношение. Во многих случаях серьезные нарушения речи у них могут 
являться  следствием как  право-, т ак  и левополушарной патологии, а р а зр у 
шение правого полуш ария не всегда сопровождается  афазиями. В этой свяли 
полагают, что у леворуких людей функция речи меисе латсрализована ,  чем 
у праворуких.

Анализ организации речевой функции невозможен без уче
та связей корковых зон с нижележащими отделами мозга. 
Естественно, что для восприятия речи необходима сохранность 
таламических ядер, однако их роль не ограничивается выпол
нением релейной функции. Так, было обнаружено, что при по
вреждении ядер VL, MD, Pulv, CGM, возможно развитие таких 
системных дефектов, как афазия, мутизм, аномия. При этом 
следствия деструкции Pulv. оказываются сходными с наблю 
даемыми при повреждении зоны Вернике, деструкция VL и MD 
приводит к развитию моторной афазии, в ряде случаев разру
шение VL влечет за собой появление аномии. Некоторые нару
шения восприятия речи возникают как следствие повреждения 
бледного шара.

Дефекты экспрессивной речи могут быть обусловлены не 
только патологическими процессами, затрагивающими корко
вые отделы, но и локализованными в ниж ележащих образова
ниях. Например, аграфия может быть следствием нарушения 
связей или деструкции стриатных ядер и мозжечка. Наруше-
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иие произношения развивается после повреждения любого из 
моторных ядер, вовлеченных в организацию артикуляции (ядра 
V, VII,  IX,  X,  X I I  пар черепномозговых нервов). Наконец, 
в процесс деятельности речедвигательной системы вовлекаются 
вегетативные ядра понто-медуллярного отдела, иннервирующие 
слюнные железы, ветви блуждающего нерва, обеспечивающие 
иннервацию голосовых связок, и спинномозговые нервы, вклю
ченные в организацию дыхательных движений.

Таким образом, речь является результатом сочетанной дея
тельности сложной многокомпонентной системы, включающей 
различные отделы ствола головного мозга, а такж е обширные 
области коры большого мозга как доминантного, так и субдо- 
минантного полушария.

Особое место в проблеме организации речи заним ает  вопрос о роли но
л е й  поясной извилины. У гомииид стимуляция полей 23, 24 вы зы вает  появле
ние видоспсцифнчсской вокализации, т. е. воспроизведения звуков, свойст
венных данному виду в естественных условиях. П о  аналогии с этим было 
вы сказано  предположение о том, что у человека поля 23, 24 т ак ж е  отно
сятся к речевым и обеспечивают (за счет связей с центральным серым ве
ществом среднего мозга) вокализациоииый компонент эмоциональных р еак 
ций. Таким образом, предполагается двойственность речевой системы чело
века; одна система обеспечивает смысловую семантическую речь, другая, 
гомолог системы вокализации у животных, инициирует голосовые реакции, 
которые являю тся отраж ением внутреннего состояния. Однако  несмотря на 
каж ущ ую ся  логичность такой гипотезы, она пока не имеет достоверных под
тверждений.

Организация моторных систем коры большого мозга. Мно
гие поля новой коры включены в системы, осуществляющие 
контроль моторной активности — пирамидную (ПС) и экстра- 
пирамидную (ЭП С).

Пирамидная система берет начало от пирамидных клеток 
V слоя коры большого мозга различных областей. У приматов 
такими областями являются поля 1—6, причем п. 4 формиру
е т  около 30% волокон, п. 5—40, п. 6— 30%. Аксоны этих кле
ток собираются во внутренней капсуле в компактный пучок — 
пирамидный тракт, в составе которого у человека насчитывают 
■около 1 млн. волокон. Источники пирамидного тракта у чело
века точно неизвестны, хотя полагают, что свыше 60% аксонов 
принадлежит клеткам нейронов прецентральной извилины, ме
нее значительная часть берет начало в постцентральной изви
лине, небольшое число волокон идет и от других отделов но
вой коры. Д иаметр  большинства волокон составляет 1—3 мкм, 
около 10% аксонов имеют диаметр 3—20 мкм. Подавляющее 
большинство (90% ) волокон миелинизировано.

Пирамидный тракт  проходит в основании ствола мозга, 
в нижних отделах продолговатого мозга большая часть воло
кон переходит на противоположную сторону и формирует боко
вой пирамидный тракт. Меньшая часть спускается в спинной 
мозг в виде переднего пирамидного тракта, где и совершает
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посегментный перекрест. Незначительное число 'волокон не 
перекрещивается.

Волокна пирамидного тракта проходят, сохраняя соматото- 
пическую организацию. Аксоны нейронов, расположенных в об
ласти проекций руки, заканчиваются в дорсолатеральной части 
промежуточной зоны, другие идут в вентромедиалыш й ее от
дел. У человека часть волокон контактирует непосредственно 
с мотонейронами. Волокна пирамидного тракта на всем пути 
следования образуют множество коллатералей, оканчивающих
ся на нейронах красного ядра, нижней оливы, собственных 
ядер моста, а такж е на ядрах  ретикулярной формации и че
репномозговых нервов. Кроме того, показано наличие входов к 
сенсорным ядрам продолговатого мозга — нежному и клиновид
ному.

Основные сведения, касающиеся организации функций пира
мидной системы, получены в ходе клинических наблюдений. 
Эксперименты на животных не могут воспроизвести картину 
пирамидных нарушений, поскольку пирамидный тракт и полу
чающие его коллатерали ядра (нижняя олива, ядра моста, л а 
теральные отдели мозжечка) относятся к числу наиболее ин
тенсивно развивающихся в эволюции. Результаты повреждений 
ПС оказываются различными в зависимости от локализации 
нарушений.

Наиболее общим следствием при повреждении пирамидно
го тракта является дефицит движений (особенно сильно вы ра
женный в дистальных отделах конечностей) и возрастание вре
мени моторной реакции па стимулы. Однако ддж е в случае 
полного одностороннего разрушения пирамидного тракта д ал е 
ко не во всех случаях возникает паралич контралатеральной 
половины тела. Кроме того, большинство нарушений проходит 
с течением времени, и страдаю т лишь тонкие движения конеч
ностей, в основном рукй.

Центральное повреждение ПС приводит к «пирамидному 
синдрому», который! вы ражается в параличах и парезах, т. е. 
полной или частичной неспособности к осуществлению целена
правленных действий. Нарушения . часто сопровождаются мы
шечной гипертонией, гинеррефлексней. Из-за связи поврежден
ных отделов коры с ЭПС возможны нарушения управления 
мимическими мышцами. Более значительная степень наруше
ний в этом случае (по сравнению с изолированным разрушени
ем пирамидного тракта) обусловлена тесными связями области 
коры, дающими начало ПС, со структурами ЭПС. Таким обра
зом, при центральных поражениях разделить следствия повреж
дения пирамидных образований от зкетрапирамидпых невоз
можно.

В целом ПС представляет собой наиболее молодую (в эво
люционном отношении) систему связей, обеспечивающую в пер
вую очередь тонкие движения пальцев руки, тесно связанную



с ЭПС и другими системами моторного контроля и регулирую
щую соматосенсорный вход в ЦНС.

Экстрапирамид на я система ЭПС объединяет значительное 
число мозговых образований, соединенных тесными морфологи
ческими связями, неокортикальный отдел ЭПС включает поля 
пре- и постцентр а льной извилин 1—3, 4, 6, а также префрон- 
тальные отделы — поля 8, 9. Нейроны этих полей адресуют свои 
проекции неостриатуму — скорлупе и хвостатому ядру, а те в- 
свою очередь — бледному шару. Комплекс базальных гангли
ев и система их связей (см. гл. IX) рассматриваются в каче
стве узлового звена ЭПС. Помимо телэнцефальных отделов в си
стему входят среднемозговые образования (красное ядро, тег- 
менто-понтийное, ретикулярная формация) и мозжечок, которые 
формируют значительное число проекций к мотонейронам спин
ного мозга и ядер черепномозговых нервов. Однако было бы 
неправильным рассматривать ЭПС лишь в качестве совокупно
сти нисходящих трактов с многочисленными переключениями. 
Важную роль в обеспечении ее деятельности играют отделы 
промежуточного мозга — субталамическое ядро и ядра т а л а 
муса VA, VL, а такж е черная субстанция, расположенная на 
уровне среднего мозга. Поскольку каждое из этих ядер тесно 
связано с другими компонентами ЭПС, то в структурной орга
низации последней можно выделить несколько петель обратной 
связи, таких, как: субталамическое ядро — бледный шар — 
субталамическое ядро; компактная часть черной субстанции — 
стриатум •— паллидум — ретикулярная часть черной субстан
ции — компактная часть черной субстанции; наконец, многочис
ленны связи в системе VA, VL — неокортекс — стриатум — п ал 
л и д у м — VA, VL. Функциональная роль подобных связей выяс
нена недостаточно, однако можно полагать, что благодаря им 
возможна тонкая коррекция и регуляция вовлечения того или 
иного компонента мультисинантической ЭПС в текущую актив
ность.

К числу функций ЭПС относят регуляцию сложных автом а
тизированных двигательных актов, организацию мимики и ж е 
стов, регуляцию мышечного тонуса (за счет координации ак 
тивности гамма- и альфа-моторных систем).

Типичным следствием повреждения компонентов Э П С  являю тся хорея, 
баллизм и атетоз, вы раж аю щ иеся  в появлении навязчивых движений, з а х в а 
тываю щих в каж до м  из этих случаев различные группы мышц. Еще одним 
распространенным нарушением является паркинсонизм, который х ар ак тер и 
зуется развитием ригидности, гипокинезии, треморов и нарушением активно
сти мимических мышц. Некоторые из этих нарушений можно поставить в- 
четкое соответствие с повреждением того или иного образования  ЭПС. Так, 
например, повреждение субталамического ядра  часто сопровождается  разви 
тием баллизма, деструкция стриатума вызывает  хорею, дегенеративные и з 
менения н черной субстанции ведут к развитию паркинсонизма. Кроме того, 
было показано, что нормальное функционирование Э ПС  зависит от четко  
скоординированного баланса медиаторов — любое его нарушение м ож ет  спе
цифическим образом изменять моторную активность. В  первую очередь это
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относится к доф амину — медиатору нейронов компактной части черной суб
станции, нарушение его обмена приводит к сильным дегенеративным изме
нениям как  клеток самой черной субстанции, так и элементов стриатума и 
к а к  следствие — к появлению экстрапирамидных синдромов.

Следует отметить, что функциональная роль ЭПС не огра
ничивается ее участием в организации моторной активности. 
В клинике экстрапирамидных нарушений показано, что, на
пример, хвостатое ядро участвует в контроле за организацией 
слож ны х психофизиологических реакций, а такж е в организа
ции программ моторной активности. Гипо- или гиперфункция 
ядра приводит к нарушениям поведения, выражаю щ имся либо 
в развитии склонности к эпилептическим приступам (гипофунк
ция), либо в возникновении шизофреноподобных состояний (ги
перфункция) .

Р я д  типичных экстрапирамидных нарушений сопровождается  и измене
нием поведения больного, в частности при паркинсонизме развиваю тся  в я 
лость и апатия, снижение эмоциональных реакций. Вероятной причиной этих 
явлений следует считать тесные связи стрио-паллидариой системы со струк
турами так  называемого «вентрального стриатума», к которому относятся: 
n. accumbens,  обонятельный бугорок, безы мянная субстанция. Характер о р 
ганизации связен этих образований во многом сходен с уж е  описанными 
(гл. IX) стриатными. О днако  их отличает существование тесного взаим о
действия со структурами лимбической системы. Корковы е входы к вент
ральному стриатуму образованы  архикортексом (формациями гиппо
кам п а) ,  значительное число аффереитов происходит из миндалевидного ком 
плекса. Эфференты этой системы адресованы не моторным, а лимбическим 
о бразованиям  конечного и среднего мозга.

Следует  иметь в виду, что хотя данные относительно организации свя 
зен центрального стриатума получены иа животных (в том числе и на 
обезьянах) ,  они доказы ваю т  существование тесной взаимосвязи м еж ду  двумя 
важ нейш ими системами — лимбической и экстрапирамидной, что мож ет  спо
собствовать более полному анализу вопроса об организации моторного по
веденческого акта и подчеркивает его системный характер.

Работы последних десятилетий позволили пересмотреть и 
представления о характере взаимодействия между ЭПС и ПС. 
Н а их тесную взаимосвязь указывают, в частности, сведения 
•о том, что при нарушениях ЭПС обнаруживается и дефицит 
произвольных движений, обычно выражающ ийся в затруднен
ности выполнения их начальных этапов. Таким образом, р аз
деление двух моторных систем по критерию «произвольности— 
непроизвольности» регулируемых движений оказывается не
правомерным. Кроме того, данные экспериментальной морфо
логии такж е свидетельствуют о тесной их взаимосвязи: струк
туры стрио-паллидума являются важным звеном, формирую
щим при участии таламических ядер VA, VL афферентный вход 
к сенсомоторным отделам коры.

Таким образом, ЭПС, представляющ ая собой многокомпо
нентную систему, объединяющую структуры разных отделов 
мозга, функционирует в тесной связи с ПС и, возможно, с лим
бической и играет важную роль в организации многих мотор
ных актов и регуляции ряда психических процессов.

Лимбическая система. Среди кортикальных формаций иссле-
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дователи уделяли особое внимание так называемой «краевой» 
или «лимбической» доле. В 1878 г. анатом П. Брока употребил 
этот термин для обозначения области конечного мозга, кото
рая окаймляет ствол мозга. К раевая доля внутренней поверх
ности полушарий состоит из двух извилин: сводовой, располо
женной над мозолистым телом, и гиппокамповой, находящейся 
под внутренней поверхностью полушарий и образующей ниж
нюю лимбическую область.

В процессе изучения функций этих областей были получены 
сведения относительно подкорковых образований, связанных 
с ними тесными прямыми и обратными путями. Так возникло 
представление о системе, которую в настоящее время называют 
лимбической.

Необходимым критерием для включения структур в состав 
лимбической системы является их участие в организации моти
вационно-эмоционального поведения животных н человека. Этот 
критерии необходим, но не достаточен. Вторым важным свойст
вом всех структур лимбической системы можно считать их тес
нейшие связи с основным, базовым образованием — гипотала- 
мусом.. Именно через гипоталамус большинство лимбических 
структур объединены в целостную систему, регулирующую эмо
циональные реакции человека и животных на внешний стимул 
и формирующую адаптивное поведение, построенное на основе 
доминирующей мотивации.

Если, учитывая твердо установленные в настоящее время 
анатомические связи основных структур, обычно включаемых в 
состав лимбической системы, построить максимально полную 
схему лимбической системы, то ее центром, вероятно, будет 
гипоталамус, имеющий четко организованную систему выход
ных волокон к исполнительным механизмам вегетативной систе
мы, являющийся, таким образом, высшим регулятором вегета
тивных функций, участие которых в организации эмоциональ
но-мотивационного поведения не вызывает сомнения.

Кроме гипоталамуса в данную систему предлагается вклю
чить структуры, имеющие с ним прямые связи: гиппокамп, мин
далевидный комплекс, лимбическую кору, переднюю группу , , 
ядер таламуса и дорсомедиальное таламическое ядро, а такж е V 
прозрачную перегородку. y (_

Гипоталамус как элемент лимбической системы является 
одним из самых сложных и гетерогенных образований, которое 
имеет в своем составе разные по эволюционному возрасту ядер- 
ные группы. Характерно, что с лимбическими структурами тес
но связаны'Щсф-'Ьтделы гипоталамуса, при этом все основные 
ядра  и их афферентные волокна принимают участие в функ
ционировании лимбической системы.

Кроме гипоталамуса из структур промежуточного мозга в 
состав лимбической системы включена передняя группа ядер 
галамуса, а такж е его ядро MD. Морфологические и физиоло
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гические работы, выполненные на животных, позволили уста 
новить ряд характерных особенностей этих ядер, одна из кото 
рых заключается в том, что эти таламические ядра связань 
прямыми путями с гипоталамусом. Кроме того, удалось обна
ружить в этих таламических структурах нейроны и популяции 
нейронов, реагирующие на сенсорные стимулы, в том числе и 
на телецептивные: акустические и зрительные.

Остальные структуры, входящие в состав лимбической си
стемы, имеют телэнцефалическое происхождение. Причем наи
более тесные связи со многими ядрами гипоталамуса имеет 
миндалевидный комплекс.j  Это морфологически гетерогенное 
образование включает два отдела с различными связями и 
функциями: кортико-медиальный и базо-латеральный.

В кортико-медиальном отделе преобладают пути обонятель
ной системы и, следовательно, он участвует в организации пи
щевого поведения. Базолатеральный отдел отличается богатст
вом афферентных связей и разнообразием источников входных 
волокон, что свидетельствует о неопределенности и сложности 
его основных функций.

: Одним из необходимых элементов лимбической системы яв
ляются ядра прозрачной перегородки, которые двусторонними 
путями связаны с гиппокампом и миндалевидным комплексом^ 
Вопрос о характере взаимодействия ядер прозрачной перего
родки с гипоталамусом в настоящее время не решен. Однако 
достаточно убедительно показано, что прозрачная перегородка 
участвует в организации эмоционального поведения.

В состав лимбической системы входят две корковые форма
ции: старая кора — гиппокамп, и новая, располагаю щ аяся в об
ласти поясной извилины.

Одной из характерных особенностей лимбической коры яв
ляются ее связи с префронтальной и особенно орбитофронталь
ной корой. Именно при функционировании этих кортикальных 
ассоциативных связей, возможно, осуществляется участие лим
бической системы в актах эмоциональной оценки внешних сти
мулов и ситуаций в целом, которые у человека имеют х ар ак
тер сознательной регуляции.

Все указанные структуры объединены определенным обра
зом организованными связями (рис. 54) в целостную систему. 
Несмотря на кажущуюся сложность данной схемы, можно об
наружить некоторые ее характерные черты. Во-первых, ^«вы
ходной» стуктурой по этой схеме является гипоталамус, от., 
ядер которого берут начало пути к центрам вегетативной нерй 
ной системы: пучок Гуддена и перивентрикулярная система вч 
локон, а такж е пучки от нейросекреторных гипоталамическщ 
ядер к гипофизу.i Особенно тесными являются связи гипотала
муса со структурами среднего мозга, с так  называемыми яд р а
ми тегментальной области, что позволило отдельным авторам 
включить в состав лимбической системы мезэнцефалический
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отдел. Таким образом, через гипоталамус лимбическая система 
оказывается включенной как в нейрональные, так  и нейрогумо- 
ральные механизмы гомеостаза.

Рис. 54. Схема связей лимбической системы.
i  — пучок Гуддена,  2 — пернвентрикулярная  система,  3 — волокна свода . Стрелками 
показан ы : основные связи в п ределах лимбической  системы (толстые),  основные «вы
ходы» системы и входы обонятельной системы (тонкие),  входы от зрительной и слу 

ховой сенсорных систем (пунктирные).

Во-вторых, в лимбической системе имеются структуры, ко
торые характеризуются наличием функциональных элементов, 
реагирующих на разные телецептивные стимулы, что предпо
лагает  связь этих образований с релейными структурами сен
сорных систем, т. е. речь идет о своеобразных входных эле
ментах лимбической системы," среди которых главными можно 
считать структуры с определенными сенсорными входами: лим 
бическую кору, миндалевидный комплекс, таламические ядра. 
Входы лимбическая система имеет как от одной из самых 
древних систем — обонятельной, так и от эволюционно моло
дых систем: зрительной и слуховой. Связи с обонятельной сен
сорной системой наиболее выражены, поэтому и происходит 
частое отождествление функций лимбической системы с орга
низацией обоняния.

Таким образом, данная структурная схема лимбической си
стемы включает наиболее выраженные анатомические пути, 
объединяющие ряд определенным образом соединенных между 
собой структур в целостную систему, которая за счет входящих 
и выходящих волокон оказывается связанной как с исполни



тельными аппаратами мозга, так и с сенсорными системами 
Однако вопрос о конкретных структурах сенсорных систем, ко 
торые посылают свои волокна к лимбическим образованиям 
в настоящее время даж е  приблизительно не решен.

Следует подчеркнуть, что представление о лимбической си
стеме как об открытой, имеющей свою систему входов и выхо
дов, объясняет многие противоречивые факты, накопленные 
как  физиологией, так и психоневрологией.

П реж де всего обращ ает на себя внимание гетерогенность и 
ф ун кц ион альн ая  неоднозначность лимбической системы. В ней 
■можно выделить выходные образования: гипоталамус и, отча- 
j сти, миндалевидный комплекс (связанный через черную суб- 
| станцию с экстрапирамидной системой) и входные структуры:
: миндалевидный комплекс, лимбические ядра таламуса и лим

бическую кору. Однако последнюю по имеющимся в настоящее 
время ф актам  нельзя рассматривать только как входную струк
туру, так как по крайней мере у высших млекопитающих (при
матов) в состав полей лимбической коры входят моторные 
центры, регулирующие вокализацию.

Совершенно ясно, что благодаря обширным связям с сен
сорными структурами, лимбическая система может являться 
основным субстратом эмоциональной оценки внешних стиму
лов. В связи с этим интересен тот факт, что у животных р аз 
ных эволюционных уровней механизм эмоциональных реакций 
принципиально тождествен, так как структура лимбической си
стемы, ее состав обладаю т относительным постоянством у пред
ставителей разных отрядов млекопитающих.

И, наконец, исходя из представлений о лимбической системе 
как об открытой, становится понятным ее участие во многих 
патогенных механизмах, что хорошо известно в клинике психо
неврологических расстройств.

Наиболее отчетливо патологическая активность лимбической системы 
проявляется  в клинике эпилепсии. Д а в н о  было известно, что локализация  
эпилептического очага в височной доле характеризуется  наличием в симпто- 
мокомплсксе определенных эмоционально-мотивационных расстройств, среди 
которых наиболее частыми являю тся  вспышки немотивированной внешними 
р аздраж и телям и  агрессии, а так ж е  так  назы ваемы е эмоциональные дисф о
рии — резкие перепады настроения без внешних на то причин. Н ередко  при 
этом эмоциональные нарушения подобного типа сопровождаю тся слуховыми, 
зрительными и кинестетическими галлюцинациями, о т р аж ая  сложную кар ти 
ну поздней стадии эпилепсии, когда  эпилептигениый процесс мож ет  за х в а т ы 
вать многие структуры лимбической системы.

В настоящее время существует мнение, чго быстрое, «злокачественное» 
течение эпилептигенного процесса определяется активностью амигдалы, ко
торая  в силу своих связей со структурами экстрапирамидной системы ф ор
мирует патологически функционирующую систему, ответственную за геиез 
больших судорожных припадков.

Таким образом, активность лимбической системы в патологическом ре 
ж им е  прежде всего за  счет миндалевидного комплекса определяет ф орм иро
вание специфических эмоционально-мотивационных дисфункций и т а к ж е  
судорож ны х форм двигательной активности.
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Г Л А В А  X

РЕТИКУЛЯРНАЯ ФОРМАЦИЯ

Ретикулярная формация описана В. М. Бехтеревым [1898] 
и Рамон-К ахалем [1909] как диффузное скопление разрознен
ных нервных элементов, пронизанное большим числом прохо
дящих волокон и занимающее срединное положение в стволо
вых отделах мозга. Полученные к настоящему времени дан 
ные позволили уточнить особенности строения и существенно 
расширить области локализации ретикулярных образований.

В настоящее время понятие «ретикулярная формация» объ
единяет целый ряд мозговых структур, начиная с промежуточ
ной зоны (пластина V II) спинного мозга и заканчивая неко
торыми отделами промежуточного мозга — интраламииарными 
ядрами, ретикулярным таламическим ядром, неопределенной 
зоной. Общими чертами их является наличие характерной фор
мы нейронов, а такж е характер организации связей. Послед
ний заключается в существовании большого числа аффереитов, 
идущих от сенсорных образований, богатстве эфферентных про
екций к моторным структурам разных уровней, в принципиаль
ном сходстве внутрицентральных связей ретикулярных областей 
различных отделов мозга. При этом объем ретикулярных 
образований возрастает в вышележащих отделах, и слабодиф
ференцированные каудальные участки формации сменяются 
участками, где нейроны образуют густые скопления, что позво
ляет говорить о ретикулярных ядрах.

По структурно-функциональным критериям ретикулярная 
формация делится на три зоны, медианную, расположенную 
по средней линии; медиальную, занимающую медиальные отде
лы ствола, и латеральную, нейроны которой леж ат  вблизи сен
сорных образований. Кроме того, полагают, что ретикулярная 
формация представлена и рассеянными элементами, входящими 
в состав некоторых таламических ядер, базальных ганглиев, 
нижних слоев иеокортекса.

Медианная зона ретикулярной формации представлена эле
ментами шва. Шов, raphe, — область, расположенная по сред
ней линии понто-медуллярного и каудального мезэнцефального 
отделов ..О на образована цепью ядер, и на фронтальных сече
ниях имеет вид узкой полосы клеток с наибольшим поперечни
ком в вентральных отделах (рис. 55). Н а  уровне продолгова
того мозга располагаются темное и бледное ядра шва, nucH. 
raphes obscurus et pallidus. В ростральных отделах продолго
ватого мозга их сменяет большое ядро шва nucl. raphes m agnus, 
которое продолжается мостовым ядром шва, nucl. raphes pon
tis. В ростральном отделе моста и каудально на уровне сред-
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iip м и н а  ядра nmn представлены верхним центральным и 
г  пышным, nucl. cen tralis  superior et nucl. raphes dorsalis.

С помощью различных ме
тодов была выяснена сложная 
организация связей этих ядер, 
а такж е показано, что их ней
роны в качестве медиатора син
тезируют серотонин. Афферен- 
тами ядер шва являются коя- 
латерали восходящих проек-. 
ций сенсорных систем, волокна 
спинно-ретикулярного тракта, 
а такж е входы от ретикуляр
ных образований.

Основной объем эфферен
тов этой группы (за исключе
нием большого и мостового 
ядер) образует восходящую 
систему проекций, адресую
щихся ядрам промежуточного 
и конечного мозга, а также 
коре полушарий. От каудаль
ных отделов шва берут начало 
пути к среднемозговым струк
турам. Мостовое ядро шва 
формирует проекции к ядрам 
мозжечка, а от большого ядра 
шва начинаются пути в спин
ной мозг. Нисходящие пути от 
других ядер шва выражены
незначительно (см. также 
гл. XI).

Имеющиеся физиологиче
ские данные позволяют рас
сматривать эту область как 
часть ретикулярной активи
рующей системы. М орфологи
чески это обеспечивается об
ширными восходящими проек

циями, в том числе и непосредственно в кору большого мозга.
Кроме того, особенности организации связей ядер шва свиде
тельствуют о их важной роли в организации восприятия боли,
в частности бледное ядро шва получает прямые входы от V —
V II пластин Рекседа и спинального ядра тройничного нерва — 
основных проводников болевой информации,- В настоящее время 
показано такж е участие системы ядер шва в организации агрес
сивного и полового поведения, в регуляции сна и некоторых ви
дов моторной активности..

1978).
1—6 — медианная  зона РФ: 1—4 — ядра
шва ( / -  бледное,  2 — темное,  3 — большое, 
4 — мостовое), 5 — верхнее центральное, 
6 — дорсальное  ядро  шва,  7— 13 — м еди аль 
н ая  зона РФ: 7 — ретикулярное параме- 
дианное,  8 — гнгантоклсточное, 9 — ретику
лярное  ядро покрышки моста, 10, И 
к аудальн ое  (10) и оральное ( / / )  ядра 
моста,  12 — дорсальное покрышечное ядро 
(Гуддена),  13 — клиновидное  ядро, 14— 
18 -- латер ал ьн ая  зона РФ: /•/ — ц ен траль
ное ретикулярное ядро продолговатого  
мозга,  15 — латеральное  ретикулярное 
ядро,  16. 17 — медиальное (16) и л а те р а л ь 
ное (17) п лрабрахиальные ядра ,  18, 19 — 
к ом п актная  (18) и рассеянная  (19) части 

педункуло-понтийного ядра.
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Отметим, что не все авторы относят область шва к ретику
лярным образованиям, акцентируя внимание на медиаторной 
специфичности ее элементов. Однако развитие современных 
гистохимических методов позволило доказать, что такая  осо
бенность присуща не только ядрам шва: медиаторно специфич
ные элементы обнаруживаются и в других отделах ретикуляр
ной формации. Вместе с тем по характеру организации связей 
и функциональным особенностям область шва оказывается по
добной другим зонам ретикулярной формации.

К структурным особенностям медиальной зоны, или осе
вой, ретикулярной формации относится наличие так назы вае
мых ретикулярных нейронов. Они характеризуются относитель
но небольшими размерами и малым числом дендритов, кото
рые почти не ветвясь, тянутся на довольно большие расстоя
ния. Тело и дендриты таких нейронов имеют одинаковую плот
ность синапсов. Аксоны же дают две ветви — восходящую и 
нисходящую, которые идут на большом протяжении, отдавая 
по ходу редкие горизонтально идущие коллатерали (рис. 56).

Рис. 56. Схема организации проекций нейрона гигаптоклсточиого ретикуляр
ного ядр а  мозга крысы [Scheibel, 1980].

/ - -  промежуточный мозг, 2 —  покрышка среднего мозга, 3 — ядро X I I  норна, ' / - н е ж 
ное ядро, 5 — спннной мозг.

Кроме того, в каждом из отделов осевой ретикулярной ф орма
ции встречаются крупные мультиполяры с большим числом 
гуотоветвящихся дендритов, причем число их возрастает в м е
диальных отделах зоны.

В ретикулярной формации согласно разным классификаци
ям насчитывается от нескольких десятков до сотни ядер. Н а и 
более употребительной является классификация Бродала.

Самое медиальное положение среди ядер осевой зоны зани
мает парамедианное ядро, nucl. re ticularis  param edianus, или 
ядро переднего канатика, nucl. funiculi anterioris. Оно пред-
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ставлено узкой полоской клеток, идущей но н е с и  д л и н е  продол
говатого мозга. Н ад  ядрами шва вдоль дна I V  желудочка по
лоса мелких нейронов образует дорсальное парамедианное яд 
ро, nucl. p a ram ed ian u s  dorsalis. Латерально от него лежит 
возвышение дна I V  желудочка, такж е состоящее из мелких кле
ток. К  той ж е  группе относят и предлежащее ядро (см. гл. IV).

Л атерально от парамедианного ядра располагается цепочка 
ядер, состоящая в основном из крупных мультиполяров. В про
долговатом мозге к ним относится гигантоклеточное ядро, nucl. 
g igantocellu laris .  Оно заканчивается у каудальной границы яд 
ра лицевого нерва. Рострально его замещ ает сначала каудаль
ное ретикулярное ядро моста, nucl. reticularis  pontis caudalis, 
а затем оральное, nucl. re ticularis pontis oralis. Вентрально от 
них на уровне моста располагается вблизи области шва круп
ное ретикулярное ядро покрышки моста, nucl. re ticularis teg- 
menti pontis.

На уровне среднего мозга медиальная зона ретикулярной 
формации содержит клиновидное ядро, nucl. cuneiformis, зани
мающее большой объем покрышки среднего мозга, а также 
дорсальное ядро покрышки, nucl. tegmenti dorsalis  (Qudden) 
(см. гл. V I) .

Афферентами ядер понто-медуллярного отдела являются 
коллатерали восходящих сенсорных проекций, а также прямые 
входы от сенсорных ядер: вестибулярных, кохлеарных, солидар
ного тракта и тройничного нерва. Другой источник эф ферен
тов — нейроны интермеднальной зоны спинного мозга, получаю
щие полимодальную сенсорную импульсацию. Аксоны этих ней
ронов в составе спинно-ретикулярного тракта достигают понто- 
медуллярного отдела и в основном заканчиваются на клетках 
гигантоклеточного, каудального, а такж е покрышечного ядер 
моста. Коллатерали волокон пирамидного тракта осуществля
ют иннервацию всех ядер медиальной зоны. Гигантоклеточное 
ядро получает также входы от ядра шатра.

Афференты клиновидного ядра среднего мозга такж е обра
зованы входами от сенсорных образований, преимущественно 
слуховых и зрительных, а также обонятельных (в составе меди
ального пучка переднего мозга). Кроме того, в отличие от ни
ж ележащ их отделов, сюда поступает импульсация от структур 
лимбической системы в составе медиального пучка переднего 
мозга, мамилло-тегментального тракта и пучка Шютца.

Эфференты понто-медуллярного отдела образуют две груп
пы проекций. П ервая из них, составленная аксонами нейронов 
парамедианного и тегментального мостового ядер, адресуется 
мозжечку. От других ядер начинаются восходящие и нисходя
щие пути к различным отделам мозга. Учитывая особенности 
строения ретикулярных нейронов (наличие у аксонов ветвей, 
идущих в противоположных направлениях), можно полагать, 
что по крайней мере часть восходящих и нисходящих проекций
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образована одними и теми же элементами, как это показано, 
например, для гигантоклеточного ядра (см. рис. 56).

Восходящие проекции направляются в основном интралами- 
нарным ядрам таламуса, а также, возможно, ядрам VA и VL, 
обеспечивая таким образом экстралемнисковое проведение 
сенсорной импульсации. Кроме того, показано, что часть воло
кон адресуется непосредственно коре.

Основной объем нисходящих путей представлен волокнами 
ретикулосиинального тракта. При этом эфференты медуллярных 
ядер (в основном гигантоклеточного) проходят в передней ча
сти боковых канатиков и заканчиваются в центральном и дор- 
со-латеральном отделах интермедиальной зоны спинного моз
га. Аксоны нейронов понтийного уровня (главным образом, кау
дального мостового ядра) направляются в передне-медиальную 
часть иптермедиальной зоны через передние канатики спинно
го мозга. От нейронов, получающих ретикулярные входы, им- 
пульсация адресуется сначала иитер-, а от них — альфа- и гам
ма-мотонейронам передних рогов спинного мозга. При этом 
сфера иннервации для ядер понтийного уровня ограничена 
верхними сегментами спинного мозга, а медуллярные осущест
вляют иннервацию по всей длине спинного мозга.

Оба тракта устанавливают множественные контакты с ней
ронами сегментарного аппарата спинного мозга. Это, во-пер
вых, моносинаптические связи с мотонейронами, иннервирую
щими мускулатуру конечностей и туловища, и, во-вторых, по- 
лисинаптические связи (через интернейроны) со всеми сомати
ческими мотонейронами, с первичными эфферентами и многи
ми восходящими сенсорными трактами. Сочетание подобных 
свойств волокон ретикуло-спинальных трактов с широкой кон
вергенцией на ретикулярных нейронах ствола афферентных 
потоков различной природы обеспечивает на уровне ретикуляр
ной формации эффективное взаимодействие и контроль над р а 
ботой многих восходящих и нисходящих проекционных систем 
спинного мозга.

Эфферентные связи среднемозговых отделов не имеют пря- 
; мого доступа к спинному мозгу — они адресованы преимущест- 
j венпо нижележащим отделам осевой ретикулярной формации, 
j Восходящие проекции идут к таламусу и конечному мозгу.
I Восходящие связи медиальной зоны ретикулярной форма- 
\ ции традиционно рассматриваются как система, оказываю щ ая 

активирующее влияние (прямо или опосредованно через та 
ламус) на новую кору. Повреждение ретикулярной активирую
щей системы ведет к расстройствам системного характера: на
рушению сна, возникновению патологических состояний созна
ния. Общий «глобальный» характер таких нарушений, по-ви
димому, объясняется изменениями интегративной деятельности, 
вызванными повреждением ретикулярных образований с их 
множественными связями. Д р у гая  причина возможно заключа-
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стоя в особой медиаторной характеристике многих ретикуляр! 
пых образований (см. гл. XI).

II отличие от ретикулярной активационной системы, сово 
кунпость нисходящих проекций считается системой, угнетающей 
активность нижележащих центров. При этом традиционно э ф 
фекты влияния ретикулярной формации рассматриваются как 
неспецифические. Однако работы последних лет позволили по
ставить вопрос о специфичности характера функционирования 
ретикулярных образований и способах реализации избиратель
ного влияния на те или иные отделы мозга.

Ответ на подобный вопрос можно получить, рассматривая 
организацию элементарных рефлекторных актов, протекающих 
с непременным участием ретикулярных образований. К их чи
слу относится регуляция активности экстраокулярных мышц. 
В настоящее время выявлены локальные и пространственно от
граниченные входы от ретикулярных ядер понто-медуллярного 
отдела к двигательным ядрам черепномозговых нервов, опре
делена локализация нейронов, осуществляющих иннервацию 
различных мышечных групп. П оказан такж е реципрокиый х а 
рактер отношений ипси- и контрлатеральных отделов средне
мозговой ретикулярной формации. Помимо участия ретикуляр
ных структур в осуществлении глазодвигательных реакций, хо
рошо известна и роль каудальных отделов ретикулярной фор
мации в регуляции дыхания, сосудистого тонуса и ряда других 
жизненно важных процессов. Однако в этом случае эффектив
ные области оказываются довольно широкими, и приурочить 
их к какому-либо локальному участку формации не удается. 
Таким образом, физиологические понятия «дыхательный» или 
«сосудодвигательпый» центр не имеют конкретного морфологи
ческого аналога, а приурочены к достаточно обширной обла
сти ретикулярных отделов продолговатого мозга и моста.

Еще одно доказательство «специфичности» влияний ретику
лярной формации было получено в последнее десятилетие: об
наружено, что многие отделы и, следовательно, их связи ока
зываются медиаторно специфичными, причем в качестве медиа
торов используются моноамины (см. гл. XI). Основные источ
ники моноаминов — голубое пятно, черная субстанция и ядра 
шва — являются либо компонентами, либо производными ре
тикулярной формации.

Понятие ретикулярной формации, как уже было сказано, 
^трактуется некоторыми авторами значительно шире. В этом 
'^случае ретикулярное и интраламинарные ядра таламуса, а так- 
|же гипоталамические ядра средней и задней групп рассмат- 

^ -риваются как ростральное продолжение осевой ретикулярной 
формации. Основанием к такому заключению служит сходство 
структурной организации и особенности связей данных обра
зований. Полагают, в частности, что названные структуры опо
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средуют влияние каудальных отделов ретикулярной формаций 
на кору больших полушарий и лимбическую систему.

К латеральной зоне ретикулярной формации относятся ре
тикулярные образования, расположенные в стволе мозга вбли
зи сенсорных ядер, а также многочисленные ретикулярные ней
роны, лежащ ие внутри сенсорных образований. Наиболее зна
чительным компонентом латеральной зоны является группа 
ядер, идущая на всем протяжении продолговатого мозга и мо
ста вдоль медиального края ядра тройничного нерва (см. 
рис. 55). В каудальных отделах продолговатого мозга к ней 
относится центральное ядро, nucl. medullae ob longatae cen tra 
lis, а его ростральное продолжение — мелкоклеточное ядро, 
nucl. parvocellularis, в понтийном отделе замещается ретикуляр
ным латеральным ядром, nucl. reticularis pontis lateralis. Поми
мо названных, в нижних отделах продолговатого мозга распо
лагается крупное ретикулярное латеральное ядро продолгова
того мозга, nucl. ret. lateralis, nucl. funiculi lateralis. Оно 
образовано двумя группами клеток, одна из которых с вент
ральной стороны примыкает к ядру тройничного нерва, а дру
гая лежит вблизи дорсолатерального края нижней оливы и у 
человека превышает по размерам вентральную часть ядра.

Все ядра латеральной зоны (за исключением ретикулярно
го латерального ядра продолговатого мозга) состоят из ней
ронов малой и средней величины и практически лишены круп
ных элементов, характерных для осевой ретикулярной форма
ции. В латеральном медуллярном ядре располагаются среди 
основных мелких элементов и крупные звездчатые нейроны.

В области среднего мозга латеральная зона представлена 
несколькими небольшими группами нейронов, имеющими четко 
очерченные границы. К ним относятся медиальное и латераль
ное парабрахиальные ядра, nucll. parabrach ia lis  medialis et 
lateralis , расположенные в дорсолатеральных отделах покрыш
ки, а такж е покрышечное педункуло-понтийное ядро, nucll. 
tegmenti pedunculo-pontinus (см. гл. IV).

Основные афференты понто-медуллярных отделов латераль
ной зоны представлены волокнами спинно-ретикулярного трак
та (максимальный вход в центральное ядро), коллатералями и 
прямыми входами от сенсорных ядер, вблизи которых они рас
полагаются. Кроме того, к центральной части латерального ме
дуллярного ядра подходят коллатерали волокон вентрально
го спинно-мозжечкового тракта. Д л я  парабрахиальных ядер 
наиболее выражен вход от ядра солидарного тракта, а 
для педункуло-понтийного — от бледного шара. Общим источ
ником афферентов ядер латеральной зоны является кора боль
шого мозга и красное ядро.

Аксоны нейронов латеральной зоны даю т начало относи
тельно коротким восходящим и нисходящим путям, обеспечива
ющим связь сенсорных образований с медиальной зоной рети
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ку.чярпоп формации и моторными ядрами ствола. Таким обра
зом, латеральная  зона ретикулярной формации отличается от 
ее медиальных отделов большей избирательностью эфферентов, 
приуроченностью их к определенным ядрам, а такж е отсутст
вием выраженных восходящих проекций. Все это позволяет р ас
сматривать эти отделы ретикулярной формации как субстрат 
для связи сенсорных и моторных образований ствола.

Полагают, что эта часть ретикулярной формации является 
более молодой, и, возможно, с прогрессивным ее развитием 
связан  факт уменьшения объема осевой ретикулярной форма
ции в ходе эволюционного развития. Так как ретикулярный 
принцип строения представляет собой "хотя и древний, но уни
версальный путь формирования интегративных систем, предпо
лагают, что латеральная  зона ретикулярной формации — это 
совокупность элементарных интегративных единиц, сформиро
ванных вблизи или внутри специфических сенсорных структур.

Вероятно, именно к отделам латеральной ретикулярной 
формации можно отнести и тектальную область среднего мозга, 
принадлежность которой к ретикулярным образованиям призна
ется многими исследователями. Анатомически тектальная об
ласть формируется как глубокие слои передних холмов. Однако 
несмотря на тесные пространственные отношения, эти структу
ры значительно отличаются по характеру строения и организа
ции связей.

В состав тектальной области входит большое число крупных 
нейронов, получающих входы от многочисленных образований: 
в первую очередь от передних и задних холмов, а также от 
коры большого мозга, мозжечка, черной субстанции. В отличие 
от медиальных ретикулярных структур эти входы образованы не 
коллатералями нисходящих аксонов, а являются четко направ
ленными, что подобно организации эфферентов в латеральной 
зоне. Система эфферентных связей отличается прежде всего 
своей обширностью— проекции тектальной области адресованы 
более чем 40 различным ядрам. Так, отсюда начинается путь 
в спинной мозг, к ядрам комплекса глазодвигательных нервов, 
а также восходящие проекции к таламическим ядрам, в первую 
очередь интраламинарной группы.

Традиционным взглядом на ретикулярную формацию яв л я 
лось рассмотрение ее как неспецифического — морфологически 
и функционально — субстрата, где происходит конвергенция 
разномодальной импульсации, а результат функционирования 
выражается в неспецифической активации и неспецифическом 
подавлении активности. В настоящее время накоплены данные, 
позволяющие пересмотреть эту точку зрения. Так, обнаружено, 
что в состав ретикулярной формации включены различные 
группы ядер, отличающиеся по строению и характеру органи
зации связей. В экспериментах показано существование рефлек
сов, протекание которых осуществляется с непременным уча-
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стаем ряда ретикулярных ядер. Специализация ретикулярной 
•формации выраж ается и в медиаторной специфичности ее от
делов (см. гл. X I) ,  что позволяет объяснить системный х ар ак
тер  нарушений, возникающих при выключении или поврежде
нии ретикулярной активирующей системы.

Г Л А В А  XI

ХАРАКТЕРИСТИКА НЕКОТОРЫХ МЕДИАТОРНО  
СПЕЦИФИЧНЫХ СИСТЕМ МОЗГА

Сведения о структурной организации нервной системы в по
следнее десятилетие существенно дополнились результатами, 
полученными с помощью цито- и гистохимических методов ис
следований. В частности, получен богатый фактический мате
риал о количественном распределении медиаторов в различных 
отделах головного и спинного мозга. Накопленные к настоя
щему времени данные свидетельствуют о существовании в 
Ц Н С  самостоятельных систем, объединяющих структуры по 
принципу единства используемого медиатора. Избрание в к а 
честве критерия медиаторной специфичности позволяет сущест
венно расширить представления об организации функций ЦНС, 
а такж е может служить способом установления, преемственно
сти и гомологизации ядер при сравнительно-морфологическом 
подходе исследований.

Холинергические элементы центральной нервной системы. 
Ацетилхолин по химической природе относится к сложным 
эфирам и синтезируется в нейронах из холина, поступающего 
из крови через гемато-энцефалический барьер. Гистохимические 
методы, позволяющие идентифицировать его в нейронах, отсут
ствуют, поэтому локализацию холинергических элементов опре
деляют косвенно, в частности по распределению холинэстеразы. 
По общему содержанию ацетилхолина на первом месте стоит 
хвостатое ядро, затем — новая, старая и древняя кора. В кау
дальных отделах мозга его содержание невелико и минимально 
в мозжечке.

В настоящее время с уверенностью можно выделить три 
холинергические системы. Одна из них сформирована нейрона'-'" 
ми поводковых ядер, адресующих проекции интерпедункуляр- 
ному ядру. Д ругая-— холинергическими нейронами, дающими 
начало септо-гиппокампальному тракту, третья — мотонейро
нами спинного мозга. Помимо этого в мозге обезьян обнару
жено несколько групп холинергических нейронов, расположен
ных в области промежуточного, среднего и конечного мозга. 
В конечном мозге две небольшие клеточные группы Ch2 и Ch3 

располагаются в ядре диагональной полоски Брока и иннерви
руют обонятельные луковицы. Холинергическая группа Ch4, 
расположенная в безымянной субстанции, образует проекции

151



к миндалевидному комплексу и новой коре. Холинергические 
нейроны, сосредоточенные в покрышечном педункуло-понтий- 
ном ядре и дорсолатеральных отделах ЦСВ среднего мозга, 
образуют группы Ch 5 и СЬб соответственно. Их аксоны форми
руют проекции к таламусу и, в меньшей степени, к коре боль
шого мозга. Холинергические элементы обнаружены также в 
неостриатуме и сетчатке, но идентификация их не проведена.

К группе биогенных аминов относятся катехоламины (КА) — 
адреналин (А), норадреналин (НА), дофамин (ДА)*, а такж е 
серотонин, или 5-окситриптамин (5— ОТ). В 1962 г. был пред
ложен метод определения моноаминов, основанный на полу
чении люминесцирующих производных этих веществ, который 
позволил провести картирование распределения моноаминер- 
гических соединений в центральной нервной системе. При этом 
моноаминергические нейроны были обнаружены во многих от
делах  мозга, однако большинство клеток, содержащих КА, и 
некоторые серотонинсодержащие нейроны образуют скопления, 
не совпадающие со стандартным нейроанатомическим описани
ем, основанным на препаратах, изготовленных по методу Нис- 
сля. Д а ж е  в том случае, когда нейроны приурочены к какому- 
либо из известных ядер, границы их положения не совпадают 
с очертаниями ядра. Поэтому для классификации моноаминер- 
гических нейронов приняты условные обозначения клеточных 
групп: норадренергические нейроны образуют группы Ai — А7, 
дофаминергические — As ■— А 15, серотонинергические — В] — В9.

Показано, что НА и Д А  в основном содержатся в терми
нальных ветвлениях аксонов, а иногда — дендритов; содерж а
ние их в соме нейронов незначительно. Серотонин, напротив, 
локализуется как в терминалях, так и в перикарионе. Размеры 
моноамииергических нейронов варьируют даже в пределах од
ной клеточной группы. По характеру ветвления нейроны так 
же различаются, хотя многим из них свойствен закономерный 
ход аксонов в двух противоположных направлениях. Д ля  
всех моноамииергических нейронов характерны варикозные 
расширения на терминалях, содержащие медиатор.

Н орадреналин  является весьма распространенным медиато
ром в нервной системе всех позвоночных животных. При этом 
имеются данные о том, что содержание его возрастает как в 
фило-, так и в онтогенезе. Источники НА в мозге человека со
средоточены в понто-медуллярном отделе и образуют шесть 
клеточных групп (группа Аз имеется у низших млекопитаю
щих, а в мозге приматов и человека не обнаружена).  ^

Наиболее каудально располагаются группы А] и А2, состоя
щие из нейронов, окружающих латеральное ретикулярное ядро 
и дорзальное моторное ядро блуждающего нерва. Группа Aj 
образует узкий тяж  клеток, начинающийся от перекреста пира
мид и идущий до передних отделов нижней оливы. Группа А2 

у человека имеет наибольшую плотность в промежуточном
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ядре, а такж е включает небольшую группу вблизи ядра оди
ночного пучка. Ростральная часть продолговатого мозга и кау
дальная  часть моста не содержат норадренергических нейро
нов. В ростральных отделах моста между верхней оливой и 
ядром лицевого нерва появляются нейроны, которые ростраль
но формируют все более объемное скопление норадренергиче
ских элементов, доходящее до вентролатеральных отделов цен
трального серого вещества среднего мозга. Эта совокупность 
клеток обозначается как  группы А4—А7, причем наибольшее- 
количество норадренергических нейронов, группа Аб, соответст
вует центру голубого пятна. Таким образом, из шести норадре
нергических групп только одна совпадает с определенным 
структурным образованием — голубым пятном, большинство- 
остальных располагается среди элементов латеральной зоны 
ретикулярной формации.

Норадренергические нейроны дают начало как восходящим, 
так и нисходящим норадренергическим трактам. Наиболее 
крупным является дорсальный норадренергический тракт, об
разованный аксонами нейронов голубого пятна, восходящими 
к ростральным отделам мозга в составе центрального тегмен
тального тракта. Н а  уровне среднего мозга от него отходят 
мелкие пучки, иннервирующие бугры четверохолмия, область- 
центрального серого вещества и дорсальное ядро шва. Часть во
локон отделяется на уровне промежуточного мозга и обеспечи
вает иннервацию передней и латеральной группой ядер т а л а 
муса, эпиталамуса и гипоталамуса. Проходящие рострально 
волокна уже в составе медиального пучка переднего мозга ад 
ресуются септальной области, миндалине, гиппокампу, I и II  
слоям неокортекса. Аксоны нейронов голубого пятна обнаруже
ны и в- мозжечке (ядра и кора) причем наибольшее число тер- 
миналей приурочено к слою грушевидных клеток (Пуркинье).

Эфференты голубого пятна образуют и нисходящие п ути — 
к дорсальному ядру блуждающего нерва и нижней оливе (вме
сте с нейронами группы А7), а также формируют вентролатс- 
ральный цорулео-спиналъный тракт. Волокна последнего адре
суются нейронам передних рогов и основания задних рогов 
спинного мозга. Таким образом, голубое пятно, содержащее 
около половины норадренергических элементов мозга, образует 
широкую систему связей со всеми отделами головного и спин
ного мозга. Имеются данные о том, что проекции каждого от
дельного нейрона этой структуры могут охватывать большое 
число мозговых образований.

От норадренергических элементов других клеточных групп 
берет начало восходящий вентральный норадренергический 
тракт, волокна которого также проходят сначала в составе цен
трального тегментального тракта, а затем медиального пучка 
переднего мозга. Области иннервации его сосредоточены пре
имущественно в преоптической области и гипоталамусе — рост

(
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рально, в висцеральных афферентных и эфферентных ядрах — 
каудально. Нисходящие проекции нейронов этих групп адресо
ваны нейронам передних рогов спинного мозга (проходят в пе
редних канатиках), а такж е nucl. interrnedio-lateralis и желати
нозной субстанции (в латеральных канатиках). Волокна вен
трального тракта осуществляют и иннервацию голубого пятна.

Отметим, что НА-ергические терминали в большом количе
стве обнаруживаются в области черной субстанции и ядер шва, 
что, вероятно, является свидетельством влияния Да ДА- и 5— 
ОТ-ергические системы со стороны НА-ергической. Кроме того, 
многие терминали НА-ергических нейронов связаны с артерио- 
лами и капиллярами, что позволяет предположить участие НА- 
ергической системы в регуляции мозгового кровообращения.

НА-ергическая система в мозге человека представлена зн а 
чительнее, чем у других млекопитающих. В первую очередь это 
относится к структурам лимбической системы — содержание НА 
в них настолько превосходит его количество у животных, что 
это позволяет допустить особое значение НА-ергической систе
мы в деятельности лимбических образований у человека.

\ По суммарному содержанию НА на первом месте стоит 
голубое пятно (количество НА в условных ед и н и ц ах — 14), 

/затем  — промежуточный мозг (5— 1 0 ), где наибольшая кон
центрация НА обнаружена в гипоталамусе, наименьшая — в 

[ передней группе таламических ядер. И з структур конечного 
мозга наибольшее содержание НА показано в nucl. accumbcns, 
центральном ядре миндалины, ядре ложа конечной полоски, 
медиальной обонятельной области. В стриопаллидарной системе, 
гиппокампе и новой коре содержание НА невелико.

Адренергическая система в мозге человека представлена 
небольшими группами нейронов, расположенных в каудальных 
отделах продолговатого мозга и осуществляющих иннервацию 
спинного мозга, голубого пятна, центрального серого вещества 
среднего мозга, а такж е таламуса и гипоталамуса.

Дофаминергическая система сформирована нейронами, р ас
положенными преимущественно на уровне среднего мозга и ди- 
энцефалона и обозначенными как группы А8—А 15.

Группа Ag образована нейронами, лежащими дорсально от 
латерального отдела черной субстанции и частично проникаю
щими в медиальную петлю. Группа А9 по расположению точно 
совпадает с компактной частью черной субстанции и имеет 
протяженность от уровня глазодвигательного ядра до каудаль
ного полюса мамиллярных тел. В латеральном ее отделе клет
ки граничат с группой А8, а в медиальном постепенно перехо
д я т  в группу А 10, расположенную над интерпедункулярным яд 
ром и частично проникающую в него. Особенностью этой обла
сти мозга является значительное содержание в ней НА, пре
восходящее концентрацию ДА, что свидетельствует о более зна-
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чительном развитии НА-ергических систем человека по срав
нению с животными.

От названных ДА-ергических групп начинаются длинные вос
ходящие пути, адресованные ядрам конечного мозга и диэице- 
фалона, а такж е корковым формациям. Нейроны групп As и Ад 
формируют основной объем нигро-стриатнаго пучка,  обеспечи
вающего иннервацию неостриатума—скорлупы и хвостатого яд 
ра. От нейронов группьфАю берет начало путь, проходящий в со
ставе медиального пучка переднего мозга и адресованный лим
бическим образованиям — перегородке, пириформной и препи-/ 
риформной коре, обонятельному ядру и обонятельному бугор-^ 
ку, nucl. accumbens, переднему отделу поясной извилины и 
центральному ядру амигдалы. Еще один восходящий тракт, 
начинающийся в основном от этой группы, формирует пери- 
вентрикулярную систему волокон, проходящую через поле Н 2 

Фореля и частично через ножки мозга и адресованную гипо
таламусу (рострально) | и  спинному мозгу (каудально).

Таким образом, проекции клеточных групп А8 и Ад значи
тельно отличаются от сферы иннервации группы Аю- Первые 
образуют вход почти исключительно в неостриатум, вторая, на
против, обеспечивает иннервацию большого числа образований 
лимбической системы и спинного мозга. Возможно, что имен
но группа Аю, сохраняя свойственные ей связи и являясь в боль
шей степени НА-ергической, определяет у человека повышенное 
по сравнению с другими животными содержание НА в лимбиче
ских структурах. I

Диэнцефальные группы > ДА-ергических нейронов располо
жены в гипоталамусе и неопределенной зоне и образуют ко
роткие пути внутри промежуточного мозга и внутригипотала- 
мические связш] Небольшие скопления ДА-ергических нейронов 
обнаружены в сетчатке, где, как полагают, они соответствуют 
амакриновым клеткам, а такж е в обонятельных луковицах.

По суммарному содержанию Д А  наиболее значительно от
личаются от других образований скорлупа, хвостатое ядро и 
nucl. accumbens, концентрация этого медиатора в них превос
ходит концентрацию других МА.

Серотонин является моноамином, распространенным не толь
ко в нервной системе, но и во всем организме, большие его ко
личества, например, обнаружены в пищеварительном тракте. 
М аксимальная концентрация серотонина выявляется в эпифи
зе. В нервной системе серотонин содержится в парамедианной 
области ретикулярной формации, и наибольшее число серото- 
нииергических клеток обнаруживается в области ядер шва. 
Они, формируют группы Вг—Вд, причем самая каудальная 
группа B L занимает область nucl. raphe pallidus, а самая рост
ральная — В 8 и В9 — область верхнего центрального ядра 
среднего мозга. Наиболее крупными у человека являются мез
энцефальные скопления серотонинергических нейронов.



Система восходящих проекций серотонинергнчсскпх исири 
нов охватывает большое число структур среднего, промежуточ
ного и конечного мозга.(_От ростральных групп В8 и Вд проек- 

 ̂ ции в составе медиального пучка переднего мозга достигают 
таламуса, гипоталамуса, эпиталамуса и лимбических отделов.] 
Через наружную капсулу осуществляется иннервация корйГ 
Наиболее значительное содержание серотонина в мозге чело
века определено для лимбических образований — перегородки 
центрального ядра миндалины, латеральной и медиальной 
обонятельной областей, n. accumbens, и ядра л эж а  конечной 
полоски. Аналогичные концентрации 5-ОТ показаны для ядер 
средней линии и СЕМ таламуса, поводковых ядер и ядер л ате 
ральной зоны ретикулярной формации среднего мозга и интер- 
педункулярного ядра, всех отделов гипоталамуса, включая ма- 
миллярные ядра. Концентрация серотонина в новой и старой 
коре намного ниже.

, Нейроны каудально расположенных групп В3, В5, В6 форми
руют проекции, идущие в составе дорсального продольного 
пучка Шютца к гипоталамусу и преоптической области. Часть 

|Их через средние ножки мозжечка проходит к его коре и ядрам.
Нисходящие проекции ядер шва адресованы ретикулярной 

формации, голубому пятну и ядрам черепномозговых нервов. 
Н аиболее каудально распространяются эфференты групп В |— 
Вз, осуществляющие иннервацию нейронов спинного мозга.

Таким образом, серотонинергическая система оказывается 
почти полностью приуроченной к определенному отделу ствола— 
ядрам  шва. Сфера иннервации серотонинергических нейронов 
оказывается чрезвычайно широкой и охватывает все отделы 
головного и спинной мозг. В число иннервируемых образований 
входят и источники НА и ДА. Однако не во всех случаях 5-ОТ 
играет роль медиатора, поскольку показана его способность вы
полнять роль экстрасинаптического модулятора, специфически 
контролирующего метаболическую активность.

Функции моноаминергических систем в настоящее время ин
тенсивно изучаются как экспериментальной, так и клинической 
нейрофизиологией. П оказана значительная роль этих систем в 
процессах обучения, памяти, организации сложных поведенче
ских реакций, в восприятии боли и организации сна. Особым 
аспектом исследований является изучение роли МА в генезе 
патологических состояний в неврологии и психиатрии. Однако 
трактовка многих наблюдений и результатов экспериментов 
затруднена как из-за тесного перекрытия МА-ергических про
екций в мозге, так и из-за возможности взаимопревращений не
которых моноаминов. Таким образом, выявить следствия нару- 

■ шения какой-либо системы оказывается весьма сложным.
В целом для  каждой из МА-ергических систем характерно 

наличие локально расположенных источников и существование 
протяженной системы восходящих и нисходящих проекций.



Н аибольш ая концентрация МА в мозге человека обнаружена в 
лимбических образованиях: nucl. accumbens, центральном яд
ре миндалины, и обонятельных областях, ядре лож а конечной 
полоски. Проекции ДА-ергической системы более локальны по 
сравнению с другими и адресуются преимущественно стриату- 
му, в то время как 5— ОТ- и НА-ергическая системы форми
руют обширные связи, охватывающие и головной и спинной 
мозг. Следует подчеркнуть значительное развитие в мозге чело
века НА-ергической системы, особенно тех ее отделов, которые 
формируют проекции к лимбическим образованиям.

Оценивая структурную организацию МА-ергических систем, 
■следует подчеркнуть, что здесь мы встречаемся с особым ти
пом организации внутримозговых связей. Действительно, почти 
каж дая  система мозга построена по иерархическому принци
пу, в силу которого импульсация, идущая по направлению к ко
ре или от коры, неоднократно переключается в стволовых отде
лах, например для всех сенсорных систем, кроме обонятельной, 
-обязательным является переключение в таламусе. В случае же 
МА-ергических систем аксонные терминали нейронов, располо
женных в каудальных отделах ствола, достигают телэнцефаль- 
ных образований, включая кору большого мозга, без каких- 
либо переключений. Аналогом такого типа проекций являются 
пути, обеспечивающие восходящие влияния ретикулярной фор- j 
мации, хотя в настоящее время остается неясным, являются ли 
эти проекции аналогичными или речь идет об одних и тех же 
связях. Последнее предположение не является неожиданным, 
поскольку во всех случаях источники МА оказываются струк
турно принадлежащими ретикулярной формации или ее произ
водными (черная субстанция, голубое пятно). Поэтому МА-ер- 
гические системы могут рассматриваться как  структурные ком
поненты ретикулярной формации, а организация систем с опре
деленной медиаторной специфичностью — как ее функция.

Помимо восходящих проекций МА-ергическая система осу
ществляет интенсивную иннервацию спинного мозга. При этом 
МА-ергические волокна не образуют отдельных трактов и вхо
дят как составная часть в другие проекционные системы мозга 
(например, в рубро- и ретикуло-спинальные тракты). Выделя
ют семь нисходящих МА-ергических систем: дорсальная, вент
ральная и промежуточная серотонинергические (от групп 
B i— Вз), цорулео-спинальный тракт, текто-спинальный норадре- 
нергический путь (от групп Ai—Аз, As), бульбо-спинальная ад- • 
ренергическая система (от МА-ергических нейронов продолго
ватого мозга) и, наконец, диэнцефало-спимальные пути (от 
ДА-ергических нейронов гипоталамуса). Основная масса воло
кон проходит в составе латерального и вентрального канатиков 
и оканчивается на нейронах I — II и V — V II пластин Рекседа. 
Терминали волокон обнаружены среди мотонейронов IX пла
стины, особенно медиальной группы, иннервирующей мускулату
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ру туловища. Полагают, что таким образом осуществляется 
контроль со стороны головного мозга за деятельностью многих 
проприо- и супраспинальных нейронных систем спинного мозга.

Д ругим классом соединений, к которым относятся извест
ные или предполагаемый медиаторы, являются аминокислоты.

, Наиболее изученной в этом отношении является гамма- 
j аминомасляная кислота (ГАМ К), которая, в отличие от других 
I подобных соединений, обнаруживается только в нервной си

стеме. Показано, что она содержится в большом числе (20—- 
40%) терминалей в центральной нервной системе. Адекватные 
гистохимические методы для идентификации ГАМК-ергических 
нейронов отсутствуют, однако с помощью имеющихся способов 
выявлено суммарное содержание ГАМК-ергических нейронов и 
терминалей. Н аибольш ая концентрация ГАМК-ергических эле
ментов обнаружена в стрио-паллидарной системе и гипотала
мусе, несколько меньше — в лимбических образованиях (мин
далине, обонятельной области, перегородке, n. accum bens), в ко
ре больших полушарий и мозжечка. Д л я  некоторых путей в 
мозге установлена их ГАМК-ергическая природа. К ним от
носятся стрио-нигральный путь, система связей мозжечка, 
а такж е путь nucl. accumbens — бледный шар. Следует отметить, 
что содержание ГАМК в нервной системе намного превосходит 
содержание других медиаторов, особенно в гипоталамусе и 
среднем мозге. ГАМК играет роль тормозного медиатора.

Другие аминокислоты, такие, как глутаминовая  и аспарги- 
новая, в большом количестве содержатся в мозжечке и спин
ном мозге, а в коре их больше, чем ГАМК- Вместе с тем в не
которых отделах мозга, например в стрио-паллидарной системе, 
они не обнаружены. Глицин,  являющийся кандидатом на роль 
тормозного медиатора, по крайней мере, в спинном мозге, пред
ставлен в нем 25% глицинергических нейронов — в ядрах пе
редних рогов и 15% клеток задних рогов.

Гистамин — вещество, также относящееся к биогенным ами
нам, в относительно больших концентрациях обнаружено в ги
поталамусе, в меньших — в таламусе и среднем мозге, в ма
лых — в коре мозга и мозжечка, где, возможно, выполняет ме- 
диаториые функции. Кроме этого, гистамин в значительных 
количествах обнаружен в эпифизе, но здесь он локализован в 
тучных клетках и, следовательно, не является медиатором.

Характеризуя в целом группу нейронов, содержащих в к а 
честве медиаторов аминокислоты, можно заключить, что в от
личие от МА-ергических они представлены в мозге весьма нерав
номерно в виде мелких локальных скоплений, проекции которых, 
как правило, не выходят за пределы одного отдела мозга.

В 70-е годы . началось интенсивное изучение структуры, 
функций и распространения в нервной системе веществ, отно
сящихся к группе пептидов. Д о  этого времени название «пепти- 
дергический нейрон» относилось лишь к нейросекреторным эле
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ментам, в первую очередь к нейронам гипоталамуса, а хорошо 
изученными были лишь такие пептиды, как окситоцин и вазо- 
прессин. В результате исследований последних лет были полу
чены данные (подтвердившие прежние, единичные) о том, что 
в нервной системе присутствует достаточно большое число пеп
тидов, функции которых не ограничиваются нейрогормональ- 
ной регуляцией. Некоторым из них сейчас с достаточным осно
ванием отводят медиаторную роль или роль модуляторов. От
метим, что название «нейропептиды», обычно употребляемое 
для пептидов мозга, не является достаточно строгим, если упот
реблять его по отношению к таким соединениям как вещество 
Р, холецистокинин, гастрин и некоторые энкефалины — пепти
дам, не являющимся специфичными для нервной ткани и рас
пространенным в других системах организма.

Одним из первых обнаруженных в мозге пептидов — веро
ятных медиаторов является вещество Р, выделенное сначала 
из тканевых экстрактов, а позднее обнаруженное в централь
ной нервной системе. Показано, что оно локализуется в соме1 

нейрона и его отростках и может выделяться из аксонных тер- 
миналей. В больших концентрациях вещество Р  содержится 
в задних рогах спинного мозга, в коре полушарий, гипотала
мусе, черной субстанции, голубом пятне. В качестве предпола
гаемого медиатора оно обнаружено в стрио- и паллидо-ниграль- 
ных трактах, кроме того, оно содержится в холинергическом 
хабенуло-интерпедункулярном тракте, где, вероятно, играет 
роль модулятора. П оказана медиаторная роль вещества Р  и в 
нейронах спинальных ганглиев и возможное модулирующее 
влияние его на норадренергические нейроны голубого пятна.

К возможным медиаторам группы пептидов относятся эн- 
дорфины  и более короткие цепочки аминокислот — энкефа
лины. Обнаружено более 25 участков мозга, где располагаются 
энкефалинсодержащие нейроны. Максимальное их число прихо
дится на стриатум, черную субстанцию, гипоталамус, лимбиче
ские структуры. Значительное число нейронов обнаружено так 
же в каудальных отделах ствола: центральном сером веществе 
среднего мозга и моста, гигантоклеточном ретикулярном ядре, 
ядрах шва, вблизи ядер слуховой системы, а такж е в I и II 
пластинах Рекседа в спинном мозге. В коре число их невелико, 
а в коре мозжечка они не обнаружены. Терминали, содерж а
щие энкефалин, особенно многочисленны в бледном шаре, лим- 
б ически х  структурах, гипоталамусе, интраламинарных талам и
ческих ядрах, некоторых чувствительных ядрах продолговатого 
мозга н задних рогах спинного. Источники этих терминалей 
и большинстве случаев не выяснены за исключением бледного 
ш иря, где они, по-видимому, принадлежат нейронам стриату- 
мв, При анализе распределения энкефалинсодержащих нейро- 
и 0 |  и Тёрмннадей обращает на себя внимание почти полное от- 
сутСТ1Ив ИЯ и коре мозга и мозжечка, высокое содержание во
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всех слуховых ядрах  ствола, а такж е обширное перекрытие их 
проекций с проекциями нейронов, содерж ащих вещество Р.

Поскольку проблема нейропептидов является молодым и ин
тенсивно разрабатываемым направлением современной нейро
химии и нейробиологии, то выводы относительно роли этих ве
ществ в организации функций нервной системы явно прежде
временны. Однако уже сейчас имеющиеся данные (как экспери
ментальные, так и клинические) свидетельствуют о важном 
значении веществ этой группы в сохранении и приобретении 
навыков, в возникновении некоторых психических расстройств 
у  человека. По-видимому, не все нейропептиды выполняют ме- 
диаторные функции, для некоторых более правильным будет 
предположить роль модуляторов, как в частности это показано 
при их взаимодействии с МА-ергическими нейронами.

Биологически активные вещества, выполняющие в мозге 
функции медиаторов, относятся к различным классам химиче
ских соединений. Наиболее изученными являются моноаминер- 
гические системы. Все они характеризуются множественностью 
источников и обширными зонами иннервации. Исследования 
эмбрионального развития мозга позволили предположить в а ж 
ную системообразующую роль МА-ергических систем в форми
ровании коры больших полушарий. ГАМК- и холинергические 
системы отличаются локальностью и формируют короткие свя
зи, как правило, ограниченные пределами одного отдела. По- 
видимому, справедливо считать эти соединения медиаторами 
различных групп интернейронов. Говоря о иейропептидах, м ож 
но констатировать их широкое распространение и взаимодейст
вие с МА-ергическими системами.
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