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Часть I
ОБЩИЕ И ЧАСТНЫЕ ВОПРОСЫ 

АНАТОМИЧЕСКОЙ ОРГАНИЗАЦИИ 
НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ

1. Основы физиологии клетки

1.1. Общие сведения о клетке
Клетка является структурной и функциональной единицей 

всех организмов. Клетки любой ткани имеют одинаковую струк-
туру, включая ядро, цитоплазму, органеллы и клеточную мембра-
ну. В состав клеток входят белки, нуклеиновые кислоты, углево-
ды, липиды (жиры) и вода – основной растворитель в живых ор-
ганизмах, а также очень малых концентрациях некоторые другие 
вещества, в том числе минеральные.

Нуклеиновые кислоты предназначены для хранения 
и представления генетической информации. Углеводы и липи-
ды служат источниками энергии, которые часто объединяются 
с белками, образуя соответствующие гликопротеиды и липопро-
теиды, являющимися структурными компонентами клеток. Бел-
ки определяют количество клеток друг друга и получают более 
10  % клеточной массы, тогда как количество лунок и липидов 
составляет всего 1–5 %. Крупные молекулы белка представляют 
собой полимеры, образованные путем связывания аминокислот 
друг с другом. Из 20 встречающихся в организме аминокислот 
могут образоваться как короткие, включающие лишь несколько 
аминокислот, цепи, так и очень длинные, состоящие из сотен 
аминокислот: первые называются олигопептидами, вторые – по-
липептидами.

Аминокислоты соединяются пептидными связями меж-
ду аминогруппой одной кислоты и карбоксильной группой 
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другой (рис.  1). Благодаря всем своим соединениям молекула 
белка может свернуться в объемную структуру – глобулу. В за-
висимости от формы различаются глобулярные или объемные 
и фибриллярные или волокнистые белки. Последовательность 
аминокислот играет решающую роль в свойствах белковой мо-
лекулы. Полярные области обращены к поверхности молекулы, 
т.  е. ближе к воде (гидрофильные), неполярные контактируют 
друг с другом и прячутся во внутренней части глобулы (гидро-
фобные).

Рис. 1. Пептидная связь между двумя аминокислотами

Центральное место в клетке занимает ее ядро (рис.  2), от-
деленное ядерной оболочкой от остальной части клетки – цито-
плазмы. Полужидкая среда цитоплазмы называется цитоплазма-
тическим матриксом или цитозолем. Он содержит органеллы: 
митохондрии, эндоплазматический ретикулум, аппарат Гольджи, 
лизосомы, окаймленные пузырьки или вакуоли, рибосомы, ми-
кротрубочки и микрофиламенты.
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Рис. 2. Схема строения клетки

Многие органеллы имеют свои собственные мембраны, ко-
торые разделяют цитоплазму на отдельные отсеки или компарт-
менты. Благодаря этому разделению каждый отсек может выпол-
нять свои собственные специальные функции и использовать 
для этого свой собственный набор ферментов.

1.2. Ядро клетки
Ядро – важный структурный компонент клетки, который со-

держит молекулы ДНК – генетическую информацию – и передает, 
хранит и реализует наследственную информацию, а также обеспе-
чивает синтез белка, образование РНК. В ядре различают хрома-
тин, оболочку, кариолимфу (ядерный сок), ядрышко (рис. 3). Ядер-
ная оболочка состоит из двух мембран, имеет поры, через которые 
происходит обмен крупными молекулами различных веществ. 
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Рис. 3. Схема ядра клетки

Оно может быть в двух состояниях: покой (интерфазное) 
и деление (митоз или мейоз). Интерфазное ядро ​​представляет 
собой круглое образование с многочисленными скоплениями 
белкового вещества, называемого хроматином. Существует два 
типа хроматина: гетерохроматин и эухроматин. Хроматин состо-
ит из хромосом, в которые встроена основная часть генетиче-
ской информации. Хромосомы – это плотно упакованные в ядер-
ные белки двойные спирали дезоксирибонуклеиновой кислоты 
(ДНК). У каждого вида животных обнаружено постоянное ко-
личество хромосом определенной формы и размера. У челове-
ка 23 пары гомологичных хромосом. Одна из хромосом каждой 
пары унаследована от отца, другая ‒ от матери. ДНК представля-
ет собой высокомолекулярный полимер, образованный нуклео-
тидами, соединенными друг с другом, каждый из которых состо-
ит из углеводной молекулы D-2-дезоксирибозы, остатка фосфор-
ной кислоты и одного из четырех азотистых оснований: аденина, 
гуанина, цитозина и тимина (рис. 4).

Кодированная последовательность этих нуклеотидов содер-
жит всю генетическую информацию ДНК: комбинация трех по-
следовательных нуклеотидов (триплет или кодон) означает вы-
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бор одной из 20 существующих аминокислот для ее включения 
в молекулу вновь синтезированного белка. Каждый из четырех 
нуклеотидов может быть представлен как «буква генетического 
языка», а триплет  – как кодовое слово, из набора которого со-
ставлена ​​более или менее длинная фраза. Она содержит полную 
инструкцию для синтеза какого-либо конкретного белка, а часть 
хромосомы, на которой записана такая информация, называется 
ген. Существуют специальные механизмы для экспрессии генов, 
т.  е. спрос на генетическую информацию. Когда возникает по-
требность в белке, происходит декомпенсация хромосомы, т. е. 
разуплотнение в локусе (участке), где находится желаемый ген. 
Двойная спираль ДНК в этой точке расходится, чтобы обеспе-
чить возможность синтеза молекулы информационной рибону-
клеиновой кислоты (иРНК). Этот синтез – не что иное, как пере-
писывание генетической информации (транскрипция), и транс-
крипция контролируется специальным ферментом. Когда транс-
крипция будет завершена, нити ДНК, которые разошлись по ней, 
воссоединятся, как застежка молнии. Полученная иРНК имеет 
только одну цепь, синтезируемую на нити ДНК, как на матрице. 
Полученная молекула иРНК содержит всю информацию о син-
тезе желаемого белка, сам синтез будет происходить в другом 
месте, после того, как молекула иРНК покинет ядро ​​через пору 
ядерной мембраны.

Рис. 4. Принцип образования двойной спирали ДНК
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Описанный механизм извлечения генетической информации 
всегда используется, когда необходимо заменить изношенные 
белковые молекулы, синтезировать вновь необходимые фермен-
ты и увеличить количество любых рецепторов или структурных 
белков. Определенные типы генов кодируют, например, образо-
вание больших молекул-предшественников, из которых так на-
зываемые нейропептиды используются нервными клетками для 
передачи информации другим клеткам. Все эти процессы усили-
ваются при формировании новых образцов поведения, т. е. в про-
цессе обучения, когда образуются энграммы памяти (следы). 

1.3. Рибосомы
Небольшие тела диаметром 20–22 нм, не имеют собственных 

мембран, состоят из двух субъединиц (малой и большой) и содержат 
особый вид РНК, называемый рибосомальным. После выхода моле-
кулы иРНК из ядра к ней присоединяются несколько рибосом, что 
приводит к образованию полисомы, на которой происходит синтез 
белка (рис. 5). Синтез состоит в сборе аминокислот в определенной 
последовательности, кодируемой триплетами иРНК.

     Передача информации 
из генетического кода 
иРНК в аминокислотную 
последовательность мо-
лекулы белка называется 
трансляцией. В этом слу-
чае рибосома движется 
вдоль цепи иРНК и в то 
же время одна за другой, 
аминокислоты соединя-
ются в нужной последо-
вательности. Некоторые Рис. 5. Строение рибосомы
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из рибосом и полисом расположены рядом с ядром в цитозоле – 
их называют свободными. Другая часть рибосом прикреплена 
к мембране эндоплазматического ретикулума. На свободных ри-
босомах белки обычно синтезируются для цитозоля, микротру-
бочек, микрофиламентов, т. е. для внутреннего применения. На ри-
босомах, связанных с эндоплазматическим ретикулумом, образу-
ются белки, которые предназначены для выделения из клетки, 
например, нейропептидных медиаторов.

1.4. Эндоплазматический ретикулум 
и аппарат Гольджи

Различают гладкий и шероховатый (зернистый) эндоплаз-
матический ретикулум (далее ‒ ЭР) (рис.  6). Шероховатый ЭР 
представляет собой сеть цистерн (связанных полых структур) 
с рибосомами, прикрепленными к их внешним стенкам. Гладкий 
ЭР не имеет рибосом; в нем образуются углеводы и липиды, не-
обходимые для клетки.

Рибосомы в сочетании с шероховатой мембраной ЭР синте-
зируют белки, в том числе предназначенные для экспорта: ней-
ротрансмиттеры, нейрогормоны. Синтезированные молекулы 
выходят из цистерн ЭР в упаковке (транспортном пузырьке  – 
ТП), вырезанной из их собственной мембраны ЭР.

Рис. 6. Строение эндоплазматического ретикулума
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ТП движутся к аппарату Гольджи. Аппарат Гольджи похож 
на стопку из 3–10 пакетиков в форме блюдцеобразных мешочков 
(рис.  7). В нервной клетке такие стопки образуют сетчатую 
структуру, окружающую ядро. ТП, поступающие из ЭР, сливают-
ся с ближайшим мешочком аппарата Гольджи так, что мембрана 
ТП становится частью мембраны самого аппарата Гольджи.

Рис. 7. Аппарат Гольджи: а – схема, б – микрофотография

Белок, содержащийся в нескольких ТП, накапливается и пре-
терпевает ряд изменений. Например, здесь может происходить 
синтез гликопротеинов  – белковых соединений с углеводами. 
После этого часть готовых продуктов снова покрывается мем-
браной (на этот раз она заимствована из стенки мешка аппарата 
Гольджи и очень похожа на клеточную мембрану) – так образует-
ся секреторный пузырек. Он транспортируется к нервному окон-
чанию, где его содержимое может секретироваться экзоцитозом. 
Выделяемые вещества предназначены для передачи информации 
другим клеткам.

1.5. Митохондрии и лизосомы
Окисление глюкозы в мозге (12–17 % от всей потребляемой 

организмом) происходит в митохондриях, которые служат энер-
гетическими станциями клетки. Чем интенсивнее активность 
клетки, тем больше в ней митохондрий. В нервных клетках они 

ба
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довольно равномерно распределены в цитоплазме, но могут пе-
ремещаться туда и менять свою форму. Диаметр митохондрий 
колеблется от 0,4 до 1 мкм, они имеют две мембраны, внешнюю 
и внутреннюю, каждая из которых немного тоньше клеточной 
мембраны (рис. 8). 

   

Рис. 8. Строение митохондрий

Внутренняя мембрана имеет многочисленные наросты или 
кристы. Внутри митохондрий содержится жидкость, в кото-
рой кальций и магний накапливаются в виде плотных гранул. 
Кристы и внутреннее пространство митохондрий содержат 
дыхательные ферменты, с помощью которых окисляются про-
дукты гликолиза  – анаэробное усвоение глюкозы, метаболи-
ты жирных кислот, аминокислоты. Высвобождаемая энергия 
этих соединений сохраняется в молекулах аденозинтрифос-
форной кислоты (АТФ), которая образуется в митохондриях 
в результате фосфорилирования молекул аденозиндифосфорной 
кислоты (АДФ).

Митохондрии имеют свои собственные ДНК и РНК, а так-
же рибосомы, на которых синтезируются некоторые белки. Это 
обстоятельство дает основание называть митохондрии полуавто-
номными органеллами. Продолжительность их жизни коротка, 
и примерно половина митохондрий, присутствующих в клетке, 
обновляется каждые 10–12 дней: создаются новые, чтобы заме-
нить те, которые исчерпали свои ресурсы.
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Лизосомы  – это пузырьки диаметром 250–500 нм, ограни-
ченные собственной мембраной, внутри которой находятся раз-
личные протеолитические, т. е. расщепляющие белки, ферменты 
(рис. 9).

Рис. 9. Участие лизосом в жизнедеятельности клетки

Ферменты лизосом расщепляют большие белковые молеку-
лы на более мелкие части или даже аминокислоты. Ферменты 
лизосом синтезируются на рибосомах ЭР, затем они поступают 
в аппарат Гольджи в транспортные пузырьки, где к ним часто 
присоединяется углеводный компонент, который превращает 
их в гликолипиды. Далее ферменты упаковываются в мембрану 
аппарата Гольджи и отрываются от нее, превращаясь в лизосому. 
Гидролитические ферменты лизосом освобождают клетку от из-
ношенных или разрушающихся цитоплазматических структур, 
от лишних мембран, которые стали ненужными. Изношенные 
или поврежденные органеллы сливаются с лизосомами и перева-
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риваются лизосомальными ферментами. Ферменты лизосом спо-
собны расщеплять вещества не только внутреннего, эндогенного 
происхождения, но и соединения, которые проникают в клетку 
снаружи посредством фагоцитоза или пиноцитоза.

1.6. Тигроид, его функциональное значение
Вещество базофильной окраски, или вещество Ниссля (на-

званное по имени автора), находится в теле нервной клетки 
и в основаниях дендритов. При осмотре под световым микроско-
пом тигроид обнаруживается в виде гранул или зерен (рис. 10).

Большие скопления тигроида 
дают цитоплазме пятнистый вид. 
С помощью электронного микро-
скопа было обнаружено, что ти-
гроидное вещество представляет 
собой сформированный эндоплаз-
матический ретикулум той же 
структуры, что и в других клетках. 
Ретикулум состоит из мембранной 
системы, ограничивающей резерву-

ары с большим количеством рибосом, содержащих много РНК, 
что и определяет базофилию тигроида. Он также содержит 
белок.

Тигроидное вещество – это обязательное образование нерв-
ной клетки, которая легко меняется в зависимости от ее функци-
онального состояния. Хорошо известно, что при переутомлении 
нервной системы организма количество этого вещества резко 
уменьшается, и сначала оно исчезает в дендритах, а затем – 
в соме. При особенно сильном возбуждении нейрона тигроид мо-
жет полностью исчезнуть. Закономерное уменьшение тигроида 
и изменение его положения в нервных клетках наблюдаются так-

Рис. 10. Микрофотография 
тигроида в моторных нейронах
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же в результате патологических процессов. Это дает основание 
рассматривать количество тигроида, его форму, характер распо-
ложения в качестве индикаторов физиологического состояния 
нейрона.

1.7. Цитоскелет
Форма клетки определяется сетью фибриллярных, т.  е. во-

локнистых, белков, которые могут быть одного из трех типов: 
1)  микротрубочки; 2)  нейрофиламенты; 3)  микрофиламенты 
(рис.  11). Фибриллярные белки собираются из повторяющихся 
одинаковых единиц  – мономеров. Микротрубочки собирают-
ся из молекул тубулина, микрофиламенты – из молекул актина, 
и сборка-разборка происходит по мере необходимости. В нерв-
ных клетках многие, но не все, фибриллярные белки ориентиро-
ваны вдоль процессов – аксонов или дендритов.

Рис. 11. Элементы цитоскелета

Микротрубочки – самые толстые элементы цитоскелета, они 
имеют форму полых цилиндров диаметром 25–28 нм. Цилиндр 
образуется из 13 субъединиц – протофиламентов, каждый из ко-
торых собран из молекул тубулина. Расположение микротрубо-
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чек в клетке во многом определяет ее форму. Микротрубочки 
служат своего рода стационарными рельсами, по которым дви-
жутся некоторые органеллы: секреторные пузырьки, митохон-
дрии, лизосомы. Скорость этого движения в аксоне может пре-
вышать 15 мм/ч, этот тип переноса аксона называется быстрым. 
Движущей силой быстрого транспорта является специальный 
белок кинезин, связываюшийся с транспортируемой органеллой 
на одном конце молекулы и с микротрубочкой на другом конце, 
которая скользит вдоль, используя энергию АТФ для его пере-
мещения. Молекулы АТФ связаны с микротрубочками, а кине-
зин обладает активностью АТФазы (фермента, расщепляющего 
АТФ).

Нейрофиламенты состоят из двух скрученных мономер-
ных нитей, образуя протофиламент. Скручивание двух протофи-
ламентов представляет собой протофибриллу, а три спирально 
скрученных протофибрилла представляют собой нейрофила-
мент, своего рода канат, диаметром около 10 нм. Нейрофиламен-
ты обнаруживаются в клетке чаще, чем другие фибриллярные 
белки, их упругая скрученная структура создает основной каркас 
цитоскелета. При некоторых дегенеративных поражениях голов-
ного мозга, таких как болезнь Альцгеймера – наиболее распро-
страненная причина старческого слабоумия, форма нейрофила-
ментов значительно изменяется, они собираются в характерные 
клубки Альцгеймера.

Микрофиламенты являются одними из самых тонких 
элементов цитоскелета, их диаметр составляет всего 3–5  нм. 
Они сформированы из шаровидных молекул актина, собранных 
как двойная нить из бисера. Каждый актиновый мономер содер-
жит молекулу АТФ, энергия которой обеспечивает сокращения 
микрофиламентов. Такие сокращения могут изменить форму 
клетки, ее аксона или дендритов.
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Вопросы для самоконтроля
1. Какие вещества представляют самую большую часть кле-

точной массы?
2. Клетки какой ткани отличаются наибольшей возбудимо-

стью?
3. Назовите элементарные составные единицы белковых мо-

лекул. 
4. Какие вещества не могут пройти через клеточную мембра

ну путем диффузии?
5. Какие белки требуются для транспорта ионов через кле-

точную мембрану против градиента концентрации?
6. Какой нуклеотид не входит в состав ДНК?
7. Синтез какого вещества наиболее вероятен в ядре неделя-

щейся в данный момент клетки?
8. Назовите клеточную структуру, на которой происходит 

синтез белка.
9. В какой структуре клетки образуются секреторные пу-

зырьки?
10. При окислении глюкозы и других питательных веществ 

образуется АТФ. Где происходит этот процесс?
11. Функцией каких органелл является разрушение изно-

шенных цитоплазматических структур?
12. Какая из указанных структур необходима для быстрого 

транспорта в клетке?
13. При окраске нервной ткани по методу Гольджи применя-

ется нитрат серебра. Какая структура клетки способна удержи-
вать это вещество?

14. Сокращение каких структур способно изменять форму 
клетки?
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2. Общие принципы анатомической 
организации ЦНС

2.1. Понятие нервной системы, 
морфологическая и функциональная 

классификация
Анатомия нервной системы является одним из разделов 

анатомии человека, который обсуждает структуру и развитие 
головного и спинного мозга, а также периферической нервной 
системы, включая нервы, нервные узлы (ганглии), сплетения 
и автономную нервную систему. По морфологическим призна-
кам вся единая нервная система подразделяется на централь-
ную нервную систему (ЦНС) и периферическую нервную си-
стему (ПНС) (рис. 12).

Центральная нервная система включает головной и спин-
ной мозг, надежно защищенный костями черепа, позвоночни-
ка и специальными мозговыми оболочками от возможных по-
вреждений. Периферические нервы и нервные сплетения или 
ганглии относятся к ПНС.

Функциональная классификация делит нервную систе-
му на соматическую и автономную (вегетативную). Сомати-
ческая нервная система иннервирует поперечно-полосатые 
скелетные мышцы, ее часто называют «произвольной», т.  е. 
регуляция мышечной активности происходит осознанно, 
с включением волевых процессов. Автономная (вегетативная) 
нервная система иннервирует гладкие мышцы внутренних 
органов, кровеносных сосудов и желез внутренней секреции. 
Ее часто называют «непроизвольной», т. е. не подчиняющей-
ся воле человека. Принято различать три части: симпатиче-
скую, парасимпатическую и метасимпатическую (внутри-
органную).
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Рис. 12. Морфологическая классификация нервной системы 

При описании внешних форм тела используются оси 
и плоскости, применяемые в системе прямоугольных коорди-
нат (рис. 13). Есть три оси тела: вертикальная, поперечная и са-
гиттальная. Все они пересекаются друг с другом под прямыми 
углами. Вертикальная ось является самой длинной и перпенди-
кулярной плоскости опоры. Поперечная ось проходит параллель-
но опорной плоскости. Сагиттальная ось, получившая название 
от латинского слова sagitta – стрела, направлена ​​спереди назад. 
Поперечных и сагиттальных осей можно провести любое коли-
чество, вертикальную ось – только одну. Поэтому вертикальная 
ось называется основной осью. Оси соответствуют трем плоско-
стям – сагиттальной, фронтальной и горизонтальной.

Сагиттальная плоскость проходит в направлении сагитталь-
ной оси и перпендикулярно поперечной оси. Через тело можно 
провести любое количество сагиттальных плоскостей. Пло-
скость, проходящая через вертикальную главную ось, называет-
ся срединной или медианой. Она делит тело на две симметрич-
ные половины – правую и левую.
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Фронтальная плоскость идет в поперечном направлении 
и перпендикулярна сагиттальной оси. Любая из фронтальных 
плоскостей делит тело человека на заднюю и переднюю части. 
Фронтальная плоскость перпендикулярна опоре и параллель-
на передней поверхности тела, поверхности лба, что является 
причиной его названия (латин. front – лоб). Горизонтальная или 
поперечная плоскость проходит в направлении поперечной оси, 
параллельной плоскости опоры, и перпендикулярна вертикали. 
Любая из поперечных плоскостей разделит тело на верхнюю 
и нижнюю половины. По осям и плоскостям определяется поло-
жение частей тела, расположение внутренних органов.

Рис. 13. Плоскости человеческого тела 
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Положение частей тела по отношению к основным осям 
и плоскостям обозначается специальными терминами: 

–– медиальный  – расположенный ближе к срединной оси, 
внутренней; 

–– латеральный – расположенный дальше от срединной оси, 
боковой, наружный; 

–– краниальный – расположенный в направлении головы, че-
репа; 

–– каудальный  – расположенный в обратном направлении, 
хвостовой; 

–– дорзальный – расположенный на задней, спинной стороне; 
–– вентральный – расположенный на передней, брюшной сто-

роне.
Применительно к конечностям пользуются терминами: 

проксимальный  – лежащий ближе к туловищу, дистальный  – 
расположенный дальше от туловища. Например, голень по от-
ношению к стопе расположена проксимально, а по отношению 
к бедру – дистально.

2.2. Фило- и онтогенез нервной системы
Филогенез нервной системы – это развитие нервной систе-

мы в процессе эволюции. В процессе филогенеза нервная систе-
ма проходит ряд основных этапов.

Стадия I – сетевая нервная система. На этой стадии (ки-
шечнополостные) нервная система (гидра), состоит из нерв-
ных клеток, многочисленные отростки которых связаны друг 
с другом в разных направлениях, образуя сеть, которая диф-
фузно пронизывает весь организм. При раздражении любой 
точки тела возбуждение распространяется по всей нервной 
сети, и животное реагирует движением всего тела. Отра-
жением этой стадии у человека является сетевидное стро-
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ение интрамуральной нервной системы пищеварительного 
тракта.

Стадия II  – узловая нервная система. На этой стадии 
(беспозвоночные) нервные клетки объединяются в отдельные 
скопления или группы, и из скоплений клеточных тел получа-
ют нервные узлы – центры, а из скоплений отростков – нерв-
ные стволы – нервы. Более того, в каждой ячейке количество 
процессов уменьшается, и они получают определенное на-
правление. Согласно сегментарной структуре тела животно-
го, например кольчатого ​​червя, в каждом сегменте имеются 
сегментарные нервные узлы и нервные стволы. Последние 
соединяют узлы в двух направлениях: поперечные стволы со-
единяют узлы одного сегмента, а продольные соединяют узлы 
разных сегментов. Вследствие чего нервные импульсы, воз-
никающие в любой точке тела, не распространяются по всему 
телу, а распространяются вдоль поперечных стволов внутри 
этого сегмента. Продольные стволы соединяют нервные сег-
менты в одно целое. На головном конце животного, которое 
при движении вперед соприкасается с различными объекта-
ми окружающего мира, развиваются органы чувств, поэтому 
узлы головы развиваются сильнее других, являясь прообразом 
будущего мозга. Отражением этого этапа является сохранение 
у человека примитивных признаков (разбросанных по пери-
ферии узлов и микроганглиев) в структуре вегетативной нерв-
ной системы.

Стадия III  – трубчатая нервная система, характерная для 
хордовых. Этот тип системы обеспечивает наибольшую точ-
ность, скорость и локальность ответов. Характеризуется вы-
сокой степенью концентрации нервных клеток. Центральная 
нервная система представлена трубчатым спинным мозгом 
и головным мозгом. В процессе эволюции развитие мозговых 
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областей мозга усиливалось, а их регуляторная роль возрас-
тала. В головном мозге высших позвоночных появился новый 
отдел  – кора больших полушарий. Трубчатая нервная систе-
ма функционально обеспечивает достаточно высокую надеж-
ность, точность и скорость реакций организма. Эта нервная 
система не только предназначена для сохранения наследствен-
но сформированных инстинктов, но и обеспечивает обучение, 
связанное с получением и использованием новой информа-
ции (условно-рефлекторная деятельность, память, активное 
отражение).

Онтогенез нервной системы – индивидуальное развитие 
нервной системы, подразделяется на два периода: пренаталь-
ный (внутриутробный) и постнатальный (после рождения). 
Пренатальный продолжается с момента зачатия и формирова-
ния зиготы до рождения; постнатальный – с момента рожде-
ния до смерти.

Пренатальный период онтогенеза начинается с момента 
слияния мужских и женских половых клеток и образования 
зиготы. Зигота последовательно делится, образуя шаровую 
бластулу. На стадии бластулы происходит дробление и фор-
мирование первичной полости, бластоцеля (рис. 14). Прена-
тальный период делится на три периода: начальный, эмбри-
ональный и плодный. Начальный (предимплантационный) 
период у человека охватывает первую неделю развития (от 
момента оплодотворения до имплантации в слизистую обо-
лочку матки). Эмбриональный (предплодный, эмбриональ-
ный) период длится с начала второй недели до конца вось-
мой недели (с момента имплантации до завершения закладки 
органов). Плодный (фетальный) период начинается с девятой 
недели и длится до рождения. В это время происходит усиле-
ние роста тела.
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Рис. 14. Стадии развития оплодотворенного яйца ланцетника: 
а – оплодотворенное яйцо (зигота); б–е – стадии 2, 4, 8, 16, 32 бластомеров; 

ж – бластула; з – бластула в разрезе; и – начало образования гаструлы; 
к – гаструла; л – ранняя нейрула; м – нейрула; 1 – бластоцель; 2 – эктодерма; 

3 – эндодерма; 4 – полость первичной кишки; 5 – мезодерма; 
6 – нервная пластинка; 7 – хорда

Постнатальный период онтогенеза подразделяют на 11 пе-
риодов: 1-й – 10-й день – новорожденные; 10-й день – 1 год – 
грудной возраст; 1–3 года  – раннее детство; 4–7 лет  – первое 
детство; 8–12 лет  – второе детство; 13–16 лет  – подростковый 
период; 17–21 год – юношеский возраст; 22–35 лет – первый зре-
лый возраст; 36–60 лет – второй зрелый возраст; 61–74 года – по-
жилой возраст; с 75 лет – старческий возраст, после 90 лет – дол-
гожители. Завершается онтогенез естественной смертью. 
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На ранней стадии онтогенеза эмбриональные клетки диф-
ференцируются в три зародышевых слоя: эктодерму (внешний 
слой), эндодерму (внутренний слой) и мезодерму, расположен-
ную между энтодермой и эктодермой. Все клетки центральной 
нервной системы формируются из эктодермы (рис. 15). В дор-
сальных частях тела эмбриона клетки эктодермы превращают-
ся в нервную (медуллярную) пластинку, которая первоначально 
состоит из одного слоя клеток.

Рис. 15. Нейруляция: 
А – стадия нервной пластинки; Б – стадия нервного желобка; В – стадия нерв-
ной трубки; 1 – нервный желобок; 2 – нервный валик; 3 – кожная эктодерма; 

4 – хорда; 5 – сомитная мезодерма; 6 – нервный гребень (ганглиозная пластин-
ка); 7 – нервная трубка; 8 – мезенхима; 9 – эндодерма

В связи с тем, что интенсивность размножения клеток в раз-
ных частях медуллярной пластинки неодинакова, возникает от-
клонение, которое постепенно принимает форму углубления или 
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бороздки. Рост боковых отделов этой нервной борозды приводит 
к тому, что ее края постепенно смыкаются и образуется нерв-
ная трубка. В этот период нервная трубка состоит уже из трех 
слоев – из внутреннего слоя в дальнейшем развивается эпенди-
ма центрального канала спинного мозга и полостей желудочков 
мозга, из среднего (плащевого) слоя в дальнейшем развивается 
серое вещество мозга, наружный слой в дальнейшем превраща-
ется в белое вещество мозга. В течение периода закрытия нерв-
ной трубки образуются ганглиозные пластинки, расположенные 
дорсально относительно нервной трубки. Впоследствии из ган-
глиозной пластинки образуются чувствительные узлы спинно-
мозговых, черепных нервов и периферическая часть вегетатив-
ной нервной системы.

После изоляции пластины ганглия нервная трубка в ее кра-
ниальном (головном) конце заметно утолщается. Задняя (кау-
дальная) часть нервной трубки далее превращается в спинной 
мозг. Головной (краниальный) участок нервной трубки является 
зачатком, из которого развивается мозг.

Рис. 16. Схема образования мозговых пузырей
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На 3-й неделе эмбрионального развития в головном мозге 
нервной трубки формируются три первичных мозговых пузыря 
(передний, средний и задний), из которых развиваются основные 
части мозга – конечный, средний и ромбовидный мозг. Впослед-
ствии передний и задний мозговые пузыри делятся на 2 отде-
ла каждый, в результате чего у зародыша 4–5 недель образуются 
5 мозговых пузырей: конечный (телэнцефалон), промежуточный 
(диэнцефалон), средний (мезэнцефалон), задний (метэнцефалон) 
и продолговатый (продолговатый мозг). Из конечного мозгового 
пузыря развиваются полушария головного мозга и подкорковые 
ядра; из промежуточного – промежуточный мозг (зрительные бу-
гры, подбугорье); из среднего – средний мозг (четверохолмие, нож-
ки мозга, сильвиев водопровод); из заднего – мост мозга (варолиев 
мост) и мозжечок, из продолговатого – продолговатый мозг. Из по-
лостей мозговых пузырей и нервной трубки образуются желудочки 
головного мозга и канал спинного мозга. Полости заднего и про-
долговатого мозговых пузырей превращаются в IV  желудочек, 
полость среднего мозгового пузыря – в узкий канал, называемый 
водопроводом мозга (сильвиев водопровод), который сообщает 
между собой III и IV желудочки. Полость промежуточного пузыря 
превращается в III желудочек, а полость конечного пузыря – в два 
боковых желудочка (рис. 16).

Церебральная жидкость циркулирует в желудочках и позво-
ночном канале. Нейроны развивающейся нервной системы уста-
навливают связи между различными частями головного и спинно-
го мозга, а также вступают в связь с другими органами. Чувстви-
тельные нейроны, вступая во взаимоотношения с другими органа-
ми, оканчиваются рецепторами, воспринимающими раздражение. 
Моторные нейроны оканчиваются мионевральным синапсом  – 
контактом нервного волокна с мышцей. К 3-му месяцу внутриу-
тробного развития выделяются основные части центральной 
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нервной системы: полушария головного мозга и ствол головного 
мозга, желудочки головного мозга, а также спинной мозг. К 5-му 
месяцу основные бороздки коры головного мозга дифференциру-
ются, но кора все еще недоразвита. На 6-м месяце четко выявлено 
функциональное преобладание верхних отделов нервной систе-
мы плода над нижележащими отделами. Мозг новорожденного 
относительно велик. Масса в среднем составляет 1/8 массы тела, 
т. е. около 400 г, причем у мальчиков она несколько больше, чем 
у девочек. У новорожденного четко выраженные бороздки, боль-
шие извилины, но их глубина и высота невелики. Мелких борозд 
сравнительно немного, они появляются постепенно в первые годы 
жизни. К 9 месяцам начальная масса мозга удваивается и к концу 
первого года составляет 1/11–1/12 от массы тела. К 3 годам мас-
са мозга по сравнению с его массой при рождении утраивается, 
к 5 годам она составляет 1/13–1/14 массы тела. К 20 годам началь-
ная масса мозга увеличивается в 4–5 раз, а у взрослого – только 
1/40 массы тела. Рост мозга происходит главным образом благо-
даря миелинизации нервных проводников и увеличению размера 
приблизительно 20 млрд нервных клеток, уже присутствующих 
при рождении. Наряду с ростом головного мозга меняются про-
порции черепа. Ткань мозга новорожденного мало дифференциро-
вана. Кортикальные клетки, подкорковые узлы, пирамидные пути 
недоразвиты, плохо дифференцированы серое и белое вещество. 
Нервные клетки плодов и новорожденных сосредоточены на по-
верхности полушарий головного мозга и в белом веществе моз-
га. С увеличением поверхности мозга нервные клетки мигриру-
ют в серое вещество; их концентрация на 1 см3 от общего объема 
мозга уменьшается. В то же время плотность сосудов головного 
мозга увеличивается. Наибольшие изменения происходят в пер-
вые 5–6 лет жизни. Только в возрасте 15–16 лет наблюдаются те 
же отношения, что и у взрослых. Боковые желудочки мозга отно-
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сительно широки. Мозолистое тело, соединяющее оба полуша-
рия, тонкое и короткое. В течение первых 5 лет оно становится 
толще и длиннее, а к 20 годам мозолистое тело достигает своего 
окончательного размера. Мозжечок у новорожденного слабо раз-
вит, расположен относительно высоко, имеет продолговатую фор-
му, небольшую толщину и неглубокие бороздки. Варолиев мост 
по мере роста ребенка движется к склону затылочной кости. Про-
долговатый мозг относительно горизонтальный. Черепные нервы 
расположены симметрично у основания мозга.

По сравнению с головным спинной мозг новорожденного 
имеет более сформированную морфологическую структуру и от-
носительно длиннее, чем у взрослого. В дальнейшем рост спин-
ного мозга отстает от роста позвоночника, поэтому его нижний 
конец «движется» вверх. Рост спинного мозга длится примерно до 
20 лет. За это время его масса увеличивается примерно в 8 раз. Ко-
нечное соотношение спинного мозга и позвоночного канала уста-
навливается к 5–6 годам. Рост спинного мозга наиболее выражен 
в грудном отделе. Шейное и поясничное утолщение спинного моз-
га начинают формироваться в первые годы жизни ребенка. В этих 
утолщениях концентрируются клетки, иннервирующие верхние 
и нижние конечности. С возрастом отмечается увеличение коли-
чества клеток в сером веществе спинного мозга, а также наблюда-
ется изменение их микроструктуры. Спинной мозг имеет плотную 
сеть венозных сплетений, что объясняется относительно быстрым 
ростом вен спинного мозга по сравнению со скоростью его роста. 

Периферическая нервная система новорожденного недоста-
точно миелинизирована, пучки нервных волокон редки, нерав-
номерно распределены. Процессы миелинизации протекают не-
равномерно в разных отделах. Миелинизация черепных нервов 
наиболее активно происходит в первые 3–4 месяца жизни и закан-
чивается к 1 году. Миелинизация спинномозговых нервов длится 
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до 2–3 лет. Вегетативная нервная система функционирует с рожде-
ния. В будущем происходит слияние отдельных узлов и формиро-
вание мощных сплетений симпатической нервной системы.

На ранних стадиях эмбриогенеза между различными ча-
стями нервной системы образуются четко дифференцирован-
ные «жесткие» связи, которые создают основу для жизненных 
врожденных реакций. Совокупность этих реакций обеспечивает 
первичную адаптацию после рождения (например, пищевые, ре-
спираторные, защитные реакции). Взаимодействие нейронных 
групп, обеспечивающих определенную реакцию или комплекс 
реакций, составляет функциональную систему.

2.3. Оболочки мозга
В анатомии, физиологии и особенно в патологии централь-

ной нервной системы большая роль принадлежит соединитель-
нотканным оболочкам спинного и головного мозга. Головной 
и спинной мозг окружены тремя оболочками: мягкой, паутинной 
и твердой. 

Оболочки спинного мозга:
1. Tвepдая oбoлoчка cпиннoгo мoзгa (рис.  17) oблeгaeт 

в фoрмe мeшкa cнaружи cпиннoй мoзг. Oнa нe пpилeгaeт вплoтную 
к cтeнкам пoзвoнoчнoгo кaнaлa, кoтoрыe пoкрыты нaдкocтницeй. 

Рис. 17. Оболочки спинного мозга
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Meжду нaдкocтницeй и твeрдoй oбoлoчкoй нaхoдитcя эпи-
дурaльнoe прocтрaнcтвo. B нeм зaлeгaют жирoвaя клeтчaткa 
и вeнoзныe cплeтeния – внутреннее венозное позвоночное спле-
тение, в кoтopыe вливaeтcя вeнoзнaя кpoвь oт cпиннoгo мoз-
гa и пoзвoнкoв. Сверху твeрдaя oбoлoчкa cрacтaeтcя c крaями 
бoльшoгo oтвeрcтия зaтылoчнoй кocти, a снизу зaкaнчивaeтcя 
нa урoвнe II–III крecтцoвых пoзвoнкoв, cуживaяcь в видe нити, 
кoтoрaя прикрeпляeтcя к кoпчикy.

2. Паутинная оболочка спинного мозга в виде тонкой по-
лупрозрачной бeccocудиcтoй ткани прилипает изнутри к твердой 
мембране.

Между ними находится щелевидное, пpoнизaнное тoн-
кими пeрeклaдинaми cубдурaльное прocтpaнcтвo, заполнен-
ное ликвором (140 мл). Спинной мозг как бы плавает в нем. 
Ликвор является частью лимфатической системы и выполня-
ет трофическую и защитную функцию. В субдуральном про-
странстве также есть жировая ткань. Он выполняет защитную 
функцию.

3. Мягкая оболочка спинного мозга, покрытая эндотели-
ем, примыкает к спинному мозгу и следует за всеми его бороз-
дами, имеет два листка. Сверху эта оболочка покрыта эндоте-
лием и содержит между двумя его листками сосуды, вмecтe c 
кoтopыми зaxoдит в eгo бoрoзды и мoзгoвoe вeщecтвo, oбрaзуя 
вoкруг cocудoв пeривacкулярныe лимфaтичecкиe прo-
cтрaнcтвa. 

Meжду пaутиннoй и мягкoй oбoлoчками нaxoдитcя пoд-
пaутиннoe пpocтрaнcтвo (cavitas subarachnoidalis), в кoтopoм 
мoзг и нepвныe кopeшки лeжaт cвoбoднo, oкружeнныe бoль-
шим кoличecтвoм cпиннoмoзгoвoй жидкocти, находящей-
ся в нeпрeрывнoм cooбщeнии c жидкocтью пoдпaутинных 
прocтрaнcтв гoлoвнoгo мoзгa и мoзгoвых жeлудoчкoв. Этo 
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прocтрaнcтвo особенно шиpoкo в нижнeй чacти aрaхнoидaль-
нoгo мeшкa, гдe oнo oкружaeт окончание cпиннoгo мoзгa.

Между паутинной оболочкой и покрывающей спинной мозг 
мягкой оболочкой расположены связки: вдoль cрeднeй линии 
в шeйнoй oблacти cзaди и по бокам спинного мозга вo фрoнтaль-
нoй плocкocти  – зубчaтaя cвязкa, cocтoящaя из 19–23 зуб-
цoв, прoхoдящих в прoмeжуткaх мeжду пeрeдними и зaдними 
кoрeшкaми. Зубчaтые cвязки cлужaт для укрeплeния мoзгa нa 
мecтe, нe пoзвoляя eму вытягивaтьcя в длину. С помощью зуб-
чатых связок подпространство разделено на передний и задний 
отделы.

Оболочки головного мозга:
1. Твердая оболочка ‒ плотная беловатая соединитель-

нотканная оболочка, лежащая снаружи от остальных оболочек. 
Его наружная поверхность непосредственно прилежит к костям 
черепа, для которых твердая оболочка служит надкостницей, 
в этом состоит ее отличие от той же оболочки спинного моз-
га. Она неплотно срастается с костями черепа, легко отделяясь 
от них. Однако у основания черепа и в местах выхода черепных 
нервов оболочка плотно сращена с костями. Внутренняя поверх-
ность, обращенная к мозгу, покрыта эндотелием, и в результате 
она гладкая и блестящая. Эта оболочка отличается от двух дру-
гих особой плотностью, прочностью и наличием в ее составе 
эластичных и коллагеновых волокон. Между ним и паутинной 
оболочкой головного мозга находится узкое субдуральное ще-
левидное пространство, заполненное небольшим количеством 
жидкости.

В некоторых местах твердая оболочка расщепляется на два 
листка, и ее внутренний листок глубоко выступает в виде от-
ростков в щелях, отделяющих части мозга друг от друга. Такое 
расщепление происходит в области венозных сосудов, а так-
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же в ямке на вершине пирамиды височной кости (impressio 
trigemini), где лежит узел тройничного нерва. Твердая оболочка 
выделяет на своей внутренней стороне несколько отростков, 
которые, проникая между частями мозга, отделяют их друг 
от друга;

–– самый большой отросток твердой мозговой оболочки  – 
серп большого мозга, расположенный в продольном направле-
нии между обоими полушариями большого мозга. Прикрепляясь 
по средней линии свода черепа к краям передней продольной 
борозды, он своим передним узким концом прирастает к пету-
шиному гребню, а задним широким срастается с верхней поверх-
ностью мозжечкового намета;

–– намет мозжечка, представляющий собой горизонтально 
натянутую пластинку, слегка выпуклую вверх, как двускатная 
крыша. Эта пластинка прикреплена по краям поперечной бо-
роздки затылочной кости и вдоль верхней грани пирамиды ви-
сочной кости с обеих сторон к заднему клиновидному отростку 
клиновидной кости. Намет мозжечка отделяет затылочные доли 
большого мозга от нижележащего мозжечка;

–– серп мозжечка, расположенный, подобно серпу большого 
мозга, по средней линии вдоль внутреннего затылочного гребня 
к большому отверстию затылочной кости, охватывая последнее 
по бокам двумя ножками; этот невысокий отросток впадает в за-
днюю вырезку мозжечка. Серп мозжечка проходит между полу-
шариями мозжечка;

–– диафрагма турецкого седла, представляющая собой пла-
стину, ограничивающую верхнюю часть вместилища для гипо-
физа на дне турецкого седла. В середине она имеет отверстие для 
прохода воронки, к которой прикреплен гипофиз.

Венозные синусы представляют собой венозные каналы, ли-
шенные клапанов (треугольные в поперечном сечении), залега-
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ющие в толще самой твердой оболочки в местах прикрепления 
ее отростков к черепу и отличающиеся от вен по строению сво-
их стенок.

Стенки пазух образованы плотно натянутыми листами 
твердой оболочки, в результате чего они не спадаются во вре-
мя пореза и разрывы при ранении зияют. Неподатливость сте-
нок венозных синусов обеспечивает свободный отток венозной 
крови при изменении внутричерепного давления, что важно 
для бесперебойной работы мозга и объясняет наличие таких 
венозных синусов только в черепе.

Всего таких синусов существует девять, рассмотрим далее 
семь основных из них (рис. 18).

1. Поперечный синус – самый большой и широкий ‒ распо-
ложен вдоль заднего края намета мозжечка, в поперечной бороз-
де затылочной кости.

2. Затем он опускается как сигмовидной синус в сигмовид-
ную бороздку, после чего у яремного отверстия переходит в устье 
внутренней яремной вены. За счет этого поперечный синус с сиг-
мовидным служит основным коллектором для всей венозной 
крови полости черепа.

В поперечный синус непосредственно и опосредованно впа-
дают все остальные синусы.

3. Верхний продольный синус проходит по верхнему краю 
серпа по всей верхней продольной борозде от петушиного греб-
ня до внутреннего затылочного возвышения.

4. По бокам нижней продольной синус, в толще твердой 
оболочки проложены так называемые кровавые озера  – не-
большие полости, соединяющиеся, с одной стороны, с синусом 
и диплоическими венами, с другой – с венами из твердой обо-
лочки и мозга.
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Рис. 18. Венозные синусы твердой мозговой оболочки. 
Представлены 7 из 9 синусов:

 1 – нижний сагиттальный синус; 2 – межпещеристый синус; 3 – внутренняя 
яремная вена; 4 – поперечный синус; 5 – синусный сток; 6 – верхний сагит-

тальный синус; 7 – прямой синус

5. Затылочный синус  – продолжение предыдущего, вдоль 
места прикрепления серпа мозжечка к внутреннему затылочно-
му гребню и далее (после раздвоения) по обоим краям большого 
отверстия затылочной кости.

6. Прямой синус – на линии прикрепления серпа мозга к на-
мету мозжечка. Он занимает передний нижний продольный синус, 
проходящий вдоль нижнего свободного края серпа мозга, а также 
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большую мозговую вену, по которой кровь оттекает из глубоких 
частей мозга. В месте, где сходятся поперечный синус, верхний 
продольный синус, прямой и затылочные пазухи, образуется об-
щее расширение, которое называется стоком синусов.

7. На основании черепа, сбоку турецкого седла, имеется пе-
щеристый синус, который выглядит как венозное сплетение или 
широкая полость, окружающая внутреннюю сонную артерию. 
Он связан с тем же синусом другой стороны двумя поперечными 
анастомозами, проходящими впереди и позади ямки гипофиза, 
в результате чего в области турецкого седла образуется венозное 
кольцо. Пещеристый синус представляет собой сложный анато-
мический комплекс, который, помимо самого синуса, включает 
в себя внутреннюю сонную артерию, нервные стволы и окру-
жающую соединительную ткань. Все эти образования как бы 
представляют собой специальное устройство, играющее важную 
роль в регуляции внутричерепного венозного кровотока.

8. Спереди в пещерный синус вливается нижний конец ос-
новного синуса, идет вдоль края малого крыла основной кости. 
Отток крови из пещеристого синуса происходит в двух лежащих 
позади синуса: верхний и нижний каменистые пазухи, встроен-
ные в одноименные желобки.

9. Оба нижних каменистых синуса связаны между собой 
несколькими венозными каналами, которые лежат в толще твер-
дой оболочки в базилярной части затылочной кости и все вместе 
называются базилярным сплетением. Базилярное сплетение со-
общается с венозными сплетениями позвоночного канала, через 
которые кровь оттекает из полости черепа.

2. Паутинная оболочка, как и в спинном мозге, отделена 
от твердой мембраны капиллярной щелью субдурального про-
странства. Паутинная оболочка не проникает в глубины борозд 
и углублений мозга, подобно мягким мозговым оболочкам, а рас-
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пространяется через них в виде мостов, в результате чего между 
ней и мягкой мембраной образуется подпаутинное пространство, 
которое заполнено прозрачной жидкостью. В некоторых местах, 
главным образом на основании головного мозга, особенно разви-
ты подпаутинные пространства, образующие широкие и глубо-
кие вместилища спинномозговой жидкости, называемые цистер-
нами: между задним краем мозжечка и продолговатым мозгом; 
между ножками мозга; впереди зрительного перекрестка; в бо-
ковой ямке.

Все подпаутинные пространства широко взаимосвязаны 
и при большом отверстии затылочной кости простираются непо-
средственно в подпаутинное пространство спинного мозга. Кро-
ме того, они находятся в прямой связи с желудочками головного 
мозга через отверстия в задней стенке IV желудочка. В подпау-
тинных пространствах лежат сосуды головного мозга, которые 
соединяются соединительнотканными перекладинами, а окру-
жающая жидкость защищена от сдавливания.

Особенность строения паутинной оболочки ‒ так называе-
мые грануляции паутинной оболочки, которые являются наро-
стами паутинной оболочки в виде округлых тел серо-розового 
цвета, выступающих в полость венозных синусов или в прилега-
ющих кровяных озерах. Они присутствуют у детей и взрослых, 
но достигают наибольшего размера и обилия в пожилом возрас-
те. Увеличиваясь в размерах, грануляции с их давлением на кости 
черепа образуют углубления на внутренней поверхности костей. 
Грануляция служит для фильтрации спинномозговой жидкости 
в кровоток путем фильтрации.

Мягкая оболочка тесно прилегает к мозгу, проникая во все 
борозды и щели его поверхности, достигает желудочков голов-
ного мозга, образуя сосудистые сплетения, вырабатывающие 
внутримозговую жидкость – ликвор.
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Ликвор действует как лимфа, соединяя ткани мозга с систе-
мой кровообращения. Мягкая оболочка состоит из рыхлой со-
единительной ткани, в толще которой находятся кровеносные 
сосуды и сосудистые сплетения, питающие мозг. Между мембра-
ной и кровеносными сосудами существует периваскулярное про-
странство, которое сообщается с подпаутинным пространством 
(рис. 19).

Рис. 19. Оболочки головного мозга

2.4. Полости мозга, цереброспинальная жидкость 
или ликвор

В процессе эмбрионального развития полости мозговых 
пузырей превращаются в желудочки головного мозга. В левом 
и правом полушариях соответственно находятся I и II желудоч-
ки, в промежуточном желудочке – III желудочек, в ромбовидном 
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мозге – IV желудочек. III и IV желудочки соединены сильвиевым 
водопроводом, проходящим через средний мозг (рис. 20). Поло-
сти мозга заполнены спинномозговой жидкостью  – ликвором. 
Они сообщаются друг с другом, а также с позвоночным кана-
лом и подпаутинным пространством (пространство под одним 
из мозговых оболочек).

Ликвор вырабатывается сосудистыми сплетениями желу-
дочков головного мозга, которые имеют железистую структу-
ру, и поглощается венами мягкой оболочки головного мозга 
(рис. 20). Процессы образования и всасывания ликвора проте-
кают непрерывно, обеспечивая 4–5-кратный обмен церебро-
спинальной жидкости в течение одного дня. В полости чере-
па наблюдается относительная недостаточность всасывания 
спинномозговой жидкости (т. е. ликвор всасывается меньше, 
чем вырабатывается), а в межпозвонковом канале преобладает 
относительная недостаточность продукции спинномозговой 
жидкости (спинномозговая жидкость вырабатывается мень-
ше, чем всасывается). Если нарушается баланс ликвора между 
головным и спинным мозгом, в черепной полости развивается 
чрезмерное накопление жидкости, и жидкость быстро абсор-
бируется и концентрируется в субарахноидальном простран-
стве спинного мозга.

Циркуляция ликвора зависит от пульсации сосудов головно-
го мозга, дыхания, движений головы, интенсивности образова-
ния и всасывания самой жидкости. Из боковых желудочков го-
ловного мозга цереброспинальная жидкость поступает в III же-
лудочек головного мозга, а затем, через водопровод головного 
мозга, в IV желудочек, из которого ликвор поступает в большую 
цистерну и внешнее субарахноидальное пространство мозга, 
центральный канал и субарахноидальное пространство спинно-
го мозга и конечную цистерну спинного мозга.
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Рис. 20. Полости мозга

Цереброспинальная жидкость выполняет следующие 
функции:

–– механическая защита мозга;
–– амортизация изменений осмотического давления;
–– поддержание трофических и обменных процессов между 

кровью и мозгом.

2.5. Кровоснабжение мозга 
и гематоэнцефалический барьер

Кровоснабжение головного мозга осуществляется двумя 
внутренними сонными артериями и двумя позвоночными ар-
териями, образующими на основании головного мозга круг, 
из которого отходят маленькие артерии, питающие весь мозг. 
Метаболизм в мозге очень интенсивен, особенно в сером веще-
стве. При возбуждении потребление кислорода увеличивается 
в 10 раз. Снижение кровоснабжения всего на 30  % нарушает 



46

работу мозга – могут возникать обмороки. Нервная ткань очень 
чувствительна к дефициту кислорода и питательных веществ. 
Прекращение кровоснабжения на 5 мин вызывает гибель нейро-
нов в коре головного мозга, что нарушает высшие психические 
функции. Кровоснабжение мозга поддерживается при падении 
давления до 50 мм рт. ст. Это извлекает достаточное количество 
кислорода и питательных веществ. Если артериальное давление 
падает ниже этого значения, активность мозга снижается. Сосу-
ды мозга очень извилистые. Поскольку размер черепа стабилен, 
объем мозга постоянен, в мозговых сосудах пульсация отсутству-
ет. Кровь течет непрерывно. Между артериями и венами нет ар-
териовенозных шунтов, и вся кровь проходит через капилляры, 
которые всегда открыты. Регуляция кровоснабжения головного 
мозга осуществляется в основном за счет перераспределения 
крови между возбужденным и покоящимся центрами. Постоян-
ное изменение кровоснабжения достигается за счет уменьшения 
объема спинномозговой жидкости. Увеличение кровоснабжения 
связано с увеличением объемной скорости кровотока. Считается, 
что сосуды головного мозга в основном иннервируются только 
симпатическими нервами (ветвями шейных узлов). Тем не ме-
нее, есть предположения, что парасимпатическая иннервация 
присутствует.

Питание спинного мозга обеспечивается кровеносными со-
судами, идущими из позвоночных артерий и из аорты. Самые 
верхние шейные сегменты получают кровь из системы позво-
ночной артерии (а также части головного мозга) через так на-
зываемые передние и задние позвоночные артерии. По всему 
спинному мозгу в переднюю и заднюю спинальные артерии по-
ступают дополнительные сосуды, по которым кровь поступает 
из аорты, корешково-спинномозговых артерий. Количество та-
ких сосудов определяется индивидуальными характеристиками. 
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Обычно передних корешково-спиннальных артерий 6–8, они 
больше в диаметре (самые толстые подходят к шейному и пояс-
ничному утолщениям). Нижняя корешково-спинальная артерия 
(самая большая) называется артерией Адамкевича. У некоторых 
людей имеется дополнительная корешково-спинальная артерия, 
исходящая из крестцовых артерий ‒ артерия Депрож‒Готтерона. 
Зона кровоснабжения передних корешково-спинальных артерий 
занимает следующие структуры: передний и боковой рога, осно-
вание бокового рога и центральные отделы переднего и бокового 
канатиков.

Задних корешково-спинальных артериий на порядок больше 
передних ‒ от 15 до 20. Но они имеют меньший диаметр. Зо-
ной их кровоснабжения является задняя треть спинного мозга 
в поперечном сечении (задние канатики, основная часть заднего 
рога, часть боковых канатиков).

В системе корешково-спинальных артерий имеются анасто-
мозы, что играет важную роль в питании спинного мозга и ком-
пенсации кровоснабжения при его нарушениях. 

Вены спинного мозга сопровождают артерии. Венозная си-
стема спинного мозга имеет обширные связи с позвоночными ве-
нозными сплетениями, венами черепа. Кровь из спинного мозга 
по всей системе кровеносных сосудов течет в верхнюю и ниж-
нюю полую вену. В том месте, где вены спинного мозга проходят 
через твердую мозговую оболочку, имеются клапаны, препят-
ствующие кровотоку в противоположном направлении.

Гематоэнцефалический барьер (ГЭБ)  – физиологический 
барьер между кровеносной системой и центральной нервной си-
стемой. Капилляры мозга отличаются тем, что эндотелиальные 
клетки не имеют ни пор, ни фенестр. Соседние ячейки выложе-
ны черепицообразно, одна поверх другой. Базальная мембрана 
имеет трехслойную структуру и содержит мало перицитов. Ос-
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новным отличием этой структуры является наличие глиальных 
элементов, расположенных между кровеносным сосудом и ней-
роном. Отростки астроцитов образуют своеобразный корпус во-
круг капилляра, что исключает проникновение веществ в ткани 
мозга, минуя глиальные элементы. Состав ГЭБ включает внекле-
точное пространство, заполненное основным аморфным веще-
ством углеводно-белковой природы (мукополисахариды и муко-
протеины) (рис. 21).

Рис. 21. Схема гематоэнцефалического барьера

Гематоэнцефалический барьер регулирует проникновение 
из крови в мозг биологически активных веществ, метаболи-
тов, химических веществ, воздействующих на чувствительные 
структуры мозга, препятствует поступлению в мозг чужеродных 
веществ, микроорганизмов, токсинов. 
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Вопросы для самоконтроля
1. На какие отделы делят нервную систему по морфологиче-

скому признаку?
2. В чем заключается функциональная классификация нерв-

ной системы?
3. Какие оси тела вы знаете?
4. Назовите принятые в анатомии плоскости тела.
5. Какие этапы филогенеза нервной системы общеприняты?
6. Что такое онтогенез нервной системы?
7. Назовите периоды постнатального онтогенеза.
8. Из какого зародышевого листка образуется нервная си-

стема?
9. Сколько образуется первичных мозговых пузырей?
10. Сколько и каких мозговых пузырей образуется у 4–5-не-

дельного эмбриона?
11. Какие изменения в онтогенезе происходят в спинном 

мозге?
12. До какого возраста продолжается миелинизация спинно-

мозговых нервов?
13. Назовите оболочки мозга.
14. Какие отростки имеет твердая оболочка головного мозга?
15. Сколько венозных синусов вы знаете?
16. Назовите полости мозга.
17. Какие функции цереброспинальной жидкости вы знаете?
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3. Частная анатомия отделов центральной 
нервной системы

3.1. Строение спинного мозга
Спинной мозг расположен в позвоночном канале, занимая 

в нем пространство от основания черепа до I–II поясничных 
позвонков, имеет сегментарное строение. Сверху (рострально) 
он соединяется со стволом мозга, а ниже (каудально) не дости-
гает конца позвоночного канала, заканчиваясь на границе пер-
вого и второго поясничных позвонков так называемым хво-
стиком, образованным корнями поясничного и крестцового 
сегментов. Различная длина позвоночника и спинного мозга 
объясняется тем, что во время развития и роста позвоночник 
удлиняется больше, чем спинной мозг. Отсутствие спинного 
мозга ниже второго поясничного позвонка позволяет прове-
сти там диагностическую пункцию, чтобы взять спинномозго-
вую жидкость. Ниже этого уровня вершина мозгового конуса 
спинного мозга продолжается в тонкую концевую (терминаль-
ную) нить. Терминальная нить в ее верхних отделах все еще 
содержит нервную ткань и является рудиментом каудального 
конца спинного мозга. Эта часть нити называется внутренней 
нитью, у взрослого имеет длину около 15 см. Ниже уровня 
крестцового позвонка концевая нить представляет собой об-
разование соединительной ткани, которое является продолже-
нием всех трех оболочек спинного мозга и называется парной 
частью концевой нити. Длина этой части около 8 см. Он за-
канчивается на уровне тела II копчикового позвонка, сливаясь 
с надкостницей.

Длина спинного мозга у взрослого человека в среднем со-
ставляет 43 см (для мужчин ‒ 45 см, для женщин ‒ 41–42 см); 
масса ‒ 34–38 г, 2 % от массы мозга.
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В шейном и пояснично-крестцовом отделах спинного моз-
га имеются два заметных утолщения: шейное и пояснично-кре-
стцовое. Формирование утолщений объясняется тем, что со 
стороны шейного и пояснично-крестцового отделов спинного 
мозга осуществляется иннервация верхних и нижних конечно-
стей соответственно. В этих отделах в спинном мозге имеется 
большее количество нервных клеток и волокон по сравнению 
с другими отделами. В нижних отделах спинной мозг посте-
пенно сужается и образует мозговой конус.

На передней поверхности спинного мозга видна передняя 
срединная щель, которая глубже проникает в ткань спинного 
мозга, чем задняя срединная борозда. Эти борозды являются 
границами, разделяющими спинной мозг на две симметрич-
ные половины. В глубине задней срединной борозды имеет-
ся задняя срединная перегородка, пронизывающая почти всю 
толщину белого вещества. Эта перегородка достигает задней 
поверхности серого вещества спинного мозга.

На передней поверхности спинного мозга, с каждой сто-
роны передней щели, проходит переднелатеральная борозда. 
Это место выхода из спинного мозга передних (моторных) 
корешков спинного мозга и граница на поверхности спинно-
го мозга между передним и боковым канатиками. На задней 
поверхности каждой половины спинного мозга имеется за-
днелатеральная борозда, место проникновения задних чув-
ствительных корешков спиномозговых нервов. Эта борозда 
служит границей между боковым и задним канатиками. 
(рис. 22).

В спинном мозге выделяется серое и белое вещество. В по-
перечном разрезе серое вещество выглядит как бабочка или 
буква Н. В сером веществе преобладают нервные клетки, в бе-
лом веществе – отростки нейронов.
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Рис. 22. Схема структур спинного мозга: 
А: 1 – оболочки спинного мозга; 2 – серое вещество; 3 – задний корешок; 4 – 

спинномозговой нерв; 5 – передний корешок; 6 – нервный узел; Б: 1 – централь-
ный канал; 2 – задний корешок спинномозгового нерва; 3 – передний корешок 
спинномозгового нерва; 4 – позвоночный нервный узел; 5 – спинномозговой 

нерв; 6 – серое вещество; 7 – белое вещество; 8 – передняя срединная борозда

Передний корешок состоит из отростков двигательных (мо-
торных) нервных клеток, расположенных в переднем роге серо-
го вещества спинного мозга. Задний корешок чувствительный, 
представлен множеством отростков, проникающих в спинной 
мозг, из аксонов псевдоуниполярных клеток, тела которых обра-
зуют спинальный ганглий, лежащий на стыке заднего корня с пе-
редним (рис. 22).

Спинной мозг содержит 31 сегмент (8 шейных – C, 12 груд-
ных – Th, 5 поясничных – L, 5 крестцовых – S, 1 копчиковый – Cc). 
Из каждого сегмента спинномозговые нервы, образованные объ-
единением заднего сенсорного и переднего моторных корешков, 
идут в обе стороны (рис. 23). 

Рис. 23. Схема образования 
спинномозговых нервов (1) 

и расположения спинного мозга 
(2): 1 – мозговой конус; 2 – па-

утинная оболочка спинного 
мозга; 3 – подпаутинное про-

странство; 4 – твердая оболочка 
спинного мозга; 5 – терминаль-
ная нить; 6, 7 – конский хвост
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Связь каждого сегмента с областью иннервации осуществля-
ется по жесткой топографической схеме: двигательные волокна 
управляют строго определенными мышцами, а чувствительные 
получают информацию от определенных регионов: например, 
в коже это ограниченные участки или дерматомы (рис. 24).

Проводящие пути спинного мозга  представляют собой со-
вокупность нервных волокон, проходящих в определенных об-
ластях белого вещества спинного мозга, объединенных общей 
морфологической строения и функцией. Три группы путей раз-
личаются по строению и функции:

Рис. 24. Схема дерматомов тела
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1. Ассоциативные пути соединяют области серого вещества, 
различные сегменты в пределах одной половины мозга. Разли-
чают короткие и длинные ассоциативные волокна (в пределах 
2–3 сегментов или соединяют удаленные сегменты).

2. Комиссуральные волокна соединяют правую и левую по-
ловину спинного мозга.

3. Проекционные волокна соединяют спинной мозг с частя-
ми головного мозга и, наоборот, с корой головного мозга, базаль-
ными ядрами с ядрами ствола головного мозга и спинного мозга.

Различают восходящие и нисходящие проекционные пути. 
Восходящие (афферентные, чувствительные) несут импульсы, 
поступающие от органов чувств, опорно-двигательного аппара-
та, внутренних органов и кровеносных сосудов головного мозга. 
В соответствии с характером импульсов восходящие проекцион-
ные пути делятся на три группы:

–– экстерорецептивные  пути, через которые проводится экс-
тероцептивная чувствительность (зрение, слух, вкус, обоняние), 
кожа (боль, температура, осязание, давление);

–– проприорецептивные – пути, по которым импульсы исхо-
дят от органов движения, несут информацию о положении ча-
стей тела, о диапазоне движений;

–– интерорецептивные – пути, по которым импульсы исходят 
от внутренних органов, кровеносных сосудов (хемо-, баро-, ме-
ханорецепторы).

Для удобства изучения можно разделить пути по положению 
в переднем, заднем и боковом канатиках (рис. 25).
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Рис. 25. Схема проводящих путей: 
1 – покрышечно-спинномозговой путь; 2 – передний корково-спинномозговой 
путь; 3 – передний спиноталамический путь; 4 – преддверно-спинномозговой 

путь; 5 – оливо-спинномозговой путь; 6 – ретикуло-спинномозговой путь: 
7 – передний спиномозжечковый путь; 8 – латеральный спиноталамический 

путь; 9 – красноядерно-спинномозговой путь; 10 – задний спиномозжечковый 
путь; 11 – латеральный корково-спинномозговой путь; 12 – собственные пучки 

спинного мозга; 13 – клиновидный пучок; 14 – тонкий пучок; 15 – овальный 
пучок; 16 – задний канатик; 17 – боковой канатик; 18 – передний канатик: 

19 – промежуточное вещество; 20 – задний рог; 21 – боковой рог; 22 – перед-
ний рог; 23 – задний корешок; 24 – передний корешок

Передний канатик включает в себя следующие пути:
Нисходящие:
1. Передний корково-спинномозговой (пирамидный) содер-

жит отростки гигантских пирамидных клеток (гигантский пи-
рамидальный нейрон), передает импульсы от двигательных зон 
коры головного мозга к передним рогам спинного мозга.

2. Ретикуло-спинномозговой путь проводит импульсы от ре-
тикулярной формации головного мозга к двигательным ядрам 
переднего рога спинного мозга. 
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3. Покрышечно-спинномозговой путь соединяет подкор-
ковые центры зрения (верхние бугорки крыши среднего мозга) 
и слуха (нижние бугорки) с двигательными ядрами передних ро-
гов спинного мозга. Наличие этого пути позволяет осуществлять 
рефлекторные защитные движения при зрительных и слуховых 
раздражениях.

4. Между передним корково-спинномозговым (пирамид-
ным) путем впереди и передней серой спайкой сзади находится 
задний продольный пучок, который идет от ствола мозга до верх-
них сегментов спинного мозга. Волокна этого пучка проводят 
нервные импульсы, которые координируют, в частности, работу 
мышц глазного яблока и мышц шеи.

5. Преддверно-спинномозговой путь расположен на границе 
переднего и бокового канатиков. Волокна этого пути начинаются 
в вестибулярных ядрах VIII пары черепных нервов, расположен-
ных в продолговатом мозге, к двигательным клеткам передних 
рогов спинного мозга.

Восходящий:
6. Передний спинно-таламический путь tractus spino-

thalamicus ventralis (передний) расположен несколько впереди 
ретикулярно-спинного пути. Проводит импульсы тактильной 
чувствительности (прикосновение и давление).

Боковые канатики спинного мозга содержат следующие 
пути:

Восходящие:
1. Задний спинно-мозжечковый путь (пучок Флексига) про-

водит импульсы проприоцептивной чувствительности, занимает 
заднелатеральные отделы бокового канатика вблизи задней лате-
ральной борозды. 

2. Передний спинно-мозжечковый путь (пучок Говерса), 
также несущий проприоцептивные импульсы к мозжечку, 
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расположен в переднелатеральных отделах латерального ка-
натика. 

3. Латеральный спинно-таламический путь локализуется 
в передних отделах бокового канатика. Проводит болевые им-
пульсы и температурную чувствительность.

Нисходящие:
4. Латеральный корково-спинномозговой (пирамидный) 

путь проводит двигательные импульсы от коры головного мозга 
к передним рогам спинного мозга. 

5. Красноядерно-спинномозговой путь (tractus rubrospinalis, 
Монаков путь) расположенн впереди от латерального корко-
во-спинномозгового (пирамидного) пути. Красноядерно-спинно-
мозговой путь является проводником импульсов автоматическо-
го (подсознательного) контроля движений и тонуса скелетных 
мышц к передним рогам спинного мозга.

Задний канатик на уровне шейного и верхнего грудного 
сегментов спинного мозга с задней промежуточной борозды раз-
делен на два пучка:

1) медиальный непосредственно примыкает к задней про-
дольной борозде – тонкий пучок (пучок Голля), состоит из более 
длинных проводников, простирающихся от нижних частей тела 
и нижних конечностей соответствующей стороны до продолго-
ватого мозга. Он включает в себя волокна, которые составляют 
задние корешки 19 нижних сегментов спинного мозга и занима-
ют его медиальную часть в задней части спинного мозга;

2) клиновидный пучок (пучок Бурдаха), который образуется 
в результате входа в 12 верхних сегментов спинного мозга воло-
кон, занимающих боковое положение и принадлежащих нейро-
нам, иннервирующим верхние конечности и верхнюю часть тела. 

Тонкий и клиновидные пучки являются проводниками про-
приоцептивной чувствительности (суставно-мышечные ощуще-



58

ния), которые несут информацию о положении тела и его частей 
в пространстве в кору полушарий головного мозга.

3.2. Строение ствола мозга
Ствол мозга включает в себя три анатомические структуры: 

продолговатый мозг, варолиев мост и средний мозг (рис. 26).

Рис. 26. Схема головного мозга

Над спинным мозгом находится продолговатый мозг, его 
прямым продолжением является мост, ограниченный резко вы-
раженным выпячиванием – он образован многочисленными во-
локнами, которые служат для соединения с мозжечком. Средний 
мозг расположен выше от моста и включает в себя четверохол-
мие и ножки мозга, которые выходят из моста и загружаются 
в полушария головного мозга.

Продолговатый мозг 
Границы. Верхняя граница продолговатого мозга на вен-

тральной поверхности головного мозга проходит вдоль нижнего 
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края моста. На дорсальной поверхности верхняя граница соот-
ветствует мозговым полоскам четвертого желудочка. Снизу про-
долговатого мозг граничит со спинным мозгом на уровне боль-
шого затылочного отверстия.

Внешняя структура. Верхние части продолговатого мозга 
несколько толще нижних, поэтому продолговатый мозг имеет 
форму усеченного конуса или луковицы (бульбуса, отсюда часто 
используется выражение «бульбарные…»). Средняя длина про-
долговатого мозга взрослого человека составляет ~ 28 мм.

Продолговатый мозг объединяет в себе особенности строе-
ния спинного мозга и начального отдела головного мозга. 

На передней поверхности продолговатого мозга расположены 
(рис. 27): 

Рис. 27. Продолговатый мозг:
1 – оливомозжечковый тракт; 2 – ядро оливы; 3 – ворота ядра оливы; 

4 – олива; 5 – пирамидный тракт; 6 – подъязычный нерв; 7 – пирамида; 
8 – передняя боковая борозда; 9 – добавочный нерв 
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–– по средней линии – передняя срединная борозда, составля-
ющая продолжение одиночной борозды спинного мозга;

–– по бокам от передней срединной борозды  – два про-
дольных тяжа – пирамиды, в которых продолжается передний 
канатики (пучки нервных волокон в составе пирамид частич-
но перекрещиваются в глубине передней срединной борозды 
с волокнами противоположной стороны (перекрест пирамид), 
после чего спускаются в боковом канатике на другой сторо-
не спинного мозга, частично остаются не перекрещенными 
и спускаются в переднем канатике спинного мозга на своей 
стороне);

–– сбоку от пирамиды – овальное возвышение – олива, кото-
рая отделена от пирамиды бороздкой.

На задней поверхности продолговатого мозга расположены: 
–– задняя срединная борозда – непосредственное продолже-

ние одноименной борозды спинного мозга;
–– задние канатики, лежащие по бокам данной борозды, 

ограниченные сбоку слабо выраженной заднелатеральной бо-
роздой, по направлению кверху задние канатики расходятся 
в стороны и переходят к мозжечку, входя в состав его нижних 
ножек, огибающих снизу ромбовидную ямку; каждый задний 
канатик подразделяется при помощи промежуточной борозды 
на средний (тонкий), боковой (клиновидный).

В нижнем углу ромбовидной ямки тонкие и клиновидные 
пучки приобретают утолщения. В этих утолщениях имеются 
тонкие клиновидные ядра, в которых заканчиваются задние моз-
говые волокна (тонкие и клиновидные пучки), проходящие через 
задние каналы.

Боковая поверхность длинного продолговатого мозга, распо-
ложенная между передней и задней боковыми бороздками, соот-
ветствует боковому каналу.
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Внутреннее строение продолговатого мозга. В продол-
говатом мозге имеются ядра серого вещества, которые связаны 
с равновесием, координацией движений, а также с регуляцией 
обмена веществ, дыхания и кровообращения (рис. 27).

1. Ядро оливы, связанное с зубчатым ядром мозжечка, явля-
ется промежуточным ядром равновесия, наиболее выраженным 
у человека, в связи с вертикальным положением тела.

2. Ретикулярная формация, образующаяся из переплетения 
нервных волокон и нервных клеток, лежащих между ними. Мно-
гочисленные ветвящиеся отростки ее нейронов получают аффе-
рентную информацию от всех сенсорных систем, проводники 
которых проходят через ствол мозга. Ретикулярная формация 
объединяет сенсорные сигналы и в соответствии с их природой 
влияет на деятельность головного и спинного мозга. Ретикуляр-
ная формация оказывает преимущественно восходящее активи-
рующее воздействие на мозг; нисходящее влияние может быть 
как активирующим, так и тормозящим. Некоторые ядра ретику-
лярной формации выполняют узко специальные функции, та-
кие как, например, регулирование артериального давления или 
контроль тонуса скелетных мышц; играют очень важную роль 
в регулировании цикла сна и бодрствования и в формировании 
внимания.

3. Ядра четырех пар нижних черепных нервов (IX–XII).
4. Жизненно важные центры дыхания и кровообращения, 

связанные с ядрами блуждающего нерва. Следовательно, при по-
вреждении головного мозга в данной области может наступить 
мгновенная смерть.
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Белое вещество продолговатого мозга содержит длинные 
и короткие волокна. 

К длинным относятся:
1) нисходящие кортико-спинальные (пирамидные) пути, 

имеющие частичный перекрест в области пирамид; 
2) восходящие пути проприоцептивной чувствительности, 

переключающиеся в ядрaх зaдних кaнaтикoв (тонком и клино-
видном, рис. 28), где находятся тела вторых нейронов, отростки 

Рис. 28. Структуры продолговатого мозга сзади: 
1 – крыша среднего мозга; 2  – срединная борозда; 3 – медиальное возвыше-
ние; 4 – верхняя ножка мозжечка; 5 – средняя ножка мозжечка; 6 – лицевой 
бугорок; 7 – нижняя ножка мозжечка; 8 – клиновидный бугорок; 9 – тонкий 

бугорок; 10 – клиновидный пучок; 11 – тонкий пучок
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которых идут к таламусу. Волокна этого пучка образуют меди-
альную петлю. 

К коротким путям относятся пучки нервных волокон, кото-
рые соединяют собственные ядра ​​серого вещества, а также ядро ​​
продолговатого мозга с соседними отделами головного мозга.

Серое вещество ствола содержит скопления нейронов, кото-
рые являются ядрами 20 пар черепных нервов, каждый из кото-
рых имеет свой серийный номер (табл.). Как видно из таблицы, 
большинство черепных нервов содержат как афферентные (т. е. 
чувствительные или сенсорные), так и эфферентные (двигатель-
ные) волокна.

Таблица

Функции черепномозговых нервов

№ Название Афферентный / 
эфферентный Специфическая функция

1 2 3 4

I Обонятельный Афферентный Обоняние 

II Зрительный Афферентный Зрение

III Глазодвигательный

Эфферентный

Афферентный

Движения глаз, сужение зрачка 
и изменение формы хрусталика 
Передача информации от гла-
зодвигательных мышц

IV Блоковый
Эфферентный
Афферентный

Движения глаз, передача ин-
формации от глазодвигатель-
ных мышц

V Тройничный
Эфферентный
Афферентный

Жевание 
Чувствительность лица 

VI Отводящий
Афферентный

Эфферентный

Передача информации от гла-
зодвигательных мышц 
Движения глаз 

VII Лицевой

Эфферентный

Афферентный

Движения мимических мышц 
лица, выделение слюны и слез 
Вкусовая чувствительность пе-
редних 2/3 языка 
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Окончание табл.
1 2 3 4

VIII
Слуховой 
(вестибулокохле-
арный)

Афферентный Слух, чувство равновесия

IX Языкоглоточный

Афферентный

Эфферентный

Вкусовая чувствительность 
задней 1/3 языка и неба, сведе-
ния о газовом составе артери-
альной крови 
Выделение слюны, глотание

X Блуждающий

Афферентный 
Эфферентный

Регуляция сокращений глад-
ких мышц внутренних органов 
и выделения секретов пищева-
рительных желез

XI Добавочный
Афферентный Передача информации 

от мышц шеи

XII Подъязычный
Эфферентный 
Афферентный

Движения языка 
Передача информации 
от мышц языка

Ядра III, VII, IX и X нервов также включают нейроны па-
расимпатического отдела вегетативной нервной системы. Мо-
торные и сенсорные нейроны ствола головного мозга представ-
ляют лишь незначительную часть его серого вещества. Боль-
шинство стволовых нейронов специализируются на обработке 
информации, их кластеры образуют многочисленные ядра, от-
ростки которых могут быть направлены в спинной мозг, обра-
зуя нисходящие пути, или соединяют ствол с другими областя-
ми головного мозга.

Варолиев мост представляет собой толстый белый вал со 
стороны основания мозга, граничащий сзади с верхним концом 
продолговатого мозга и спереди с ножками мозга (рис. 29). Боко-
вая граница моста представляет собой искусственно проведен-
ную линию через ядра тройничного и лицевого нервов.
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Bнутреннeе cтроe-
ниe моcтa. Ha попeрeчных 
рaзрeзaх моcтa (рис.  30) 
видно, чтo oн cocтoит 
из бoльшeй пeрeднeй чacти 
(основание) и мeньшeй 
задней (покрышка). Грa-
ницeй мeжду ними cлужит 
тoлcтый cлoй пoпeрeчных 
вoлoкoн  – трaпeциeвиднoe 
тeлo, вoлoкнa кoтoрoгo oт-
нocятcя к cлухoвoмy пyти. 

Рис. 30. Поперечный разрез мозга на уровне моста: 
1 – верхний мозговой парус; 2 – верхние мозжечковые ножки; 3 – задний про-

дольный пучок; 4 – центральный тракт покрышки моста; 5 – латеральная петля; 
6 – медиальная петля; 7 – продольные волокна моста; 8 – ядро отводящего нерва 
(VI пара); 9 – отводящий нерв; 10 – ядро лицевого нерва (VII пара); 11 – лицевой 

нерв (nervus facialis); 12 – тройничный нерв; 13 – двигательное ядро тройнич-
ного нерва; 14 – мостовое ядро тройничного нерва; 15 – ядро одиночного пути; 

16 – верхнее слюноотделительное ядро; 17 – четвертый желудочек

Рис. 29. Расположение варолиева 
моста
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В области трапециевидного тела находится заднее ядро ​​тра-
пециевидного тела, связанное со слуховым путем.

В передней части моста расположены два вида волокон:
–– продольные волокна, относящиеся к пирамидным путям, 

связанным с собственными ядрами моста;
–– поперечные волокна, идущие от собственных ядер моста 

к коре мозжечка.
Между волокнами находятся собственные ядра моста. Bcя 

этa cиcтeмa волокон cвязывaeт чeрeз мocт кoру пoлушaрий бoль-
шoгo мoзгa c кoрoй пoлушaрий мoзжeчкa. Чeм cильнee рaзвитa 
кoрa бoльшoгo мoзгa, тeм cильнee рaзвиты мocт и мoзжeчoк. 

В задней части находится ретикулярная формация (РФ) 
моста, являющаяся продолжением ретикулярной формации 
продолговатого мозга, а поверх РФ – высланное эпендимой дно 
ромбовидной ямки с лежащими под ядрами черепных нервов 
(VIII–V пaры). 

В задней части также продолжаются пути продолговатого 
мозга, расположенного между средней линией и задним ядром 
трапециевидного тела, которые являются частью медиальной 
петли.

Ножки моста. От продолговатого мозга мост отделен бороз-
дой и соединен с соседними отделами ножками:

–– от покрышки идут ножки к мозжечку
–– сзади отходят ножки, соединяющие продолговатый мозг 

и мост;
–– третья пара ножек соединяет мост и средний мозг.

Средний мозг
Внешняя структура. Средний мозг состоит из двух основ-

ных частей (рис. 31): крыши, где расположены подкорковые цен-
тры слуха и зрения, и ножек мозга, где в основном расположены 
проводящие пути.
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Задняя часть (крыша среднего мозга) скрыта под задним 
концом мозолистого тела и разделена на два бугорка, располо-
женные попарно, с помощью двух поперечных канавок  – про-
дольной и поперечной:

–– два верхних холмика являются подкорковыми центрами 
зрения;

–– два нижних холмика являются подкорковыми центрами 
слуха.

Разрушение бугорков не приводит к полной потере зрения 
и слуха.

В бороздке между верхними бугорками лежит шишковидная 
железа (эпифиз), которая относится к промежуточному мозгу.

Передняя часть (ножки мозга) содержит все пути к перед-
нему мозгу.

Ножки мозга выглядят как два толстых полуцилиндриче-
ских тяжа, которые расходятся от края моста под углом и вреза-
ются в толщу полушарий головного мозга. Ножки мозга делятся 
на основание ножек мозга и покрышку. 

Границей между ними служит черное вещество, обязан-
ное своим цветом содержащемуся в составляющих его нервных 
клетках черному пигменту – меланину. 

Черное вещество проходит на всем протяжении ножки моз-
га от моста до промежуточного мозга, содержит медиатор до-
фамин. Повреждение черного вещества приводит к нарушению 
тонких координированных движений, связанных с пластическим 
тонусом мышц (болезнь Паркинсона).

Расположенное впереди от черного вещества основание но-
жек мозга содержит продольные нервные волокна, спускающи-
еся от коры полушария большого мозга ко всем нижележащим 
отделам центральной нервной системы.
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Покрышка, находящаяся сзади от черного вещества, содер-
жит преимущественно восходящие волокна, в том числе меди-
альную и латеральную петли. В составе этих петель восходят 
к большому мозгу все чувствительные пути, за исключением 
зрительного и обонятельного. 

От покрышки также отходит нисходящий центральный по-
крышечный путь, расположенный в центральной части покрыш-
ки среднего мозга. Он содержит волокна, идущие от таламуса, 
бледного шара, красного ядра и ретикулярной формации сред-
него мозга к ретикулярной формации и оливе продолговатого 
мозга.

В покрышке ножки мозга находится красное ядро, которое 
простирается от гипоталамуса промежуточного мозга до ниж-
него двухолмия, где от него начинается нисходящий красноя-
дерно-спинномозговой путь (руброспинальный), соединяющий 
красное ядро с передними рогами спинного мозга. 

К красному ядру проходят волокна от мозжечка в составе 
его верхних ножек, а также от бледного шара – самого древнего 

Рис. 31. Поперечный разрез 
среднего мозга: 

(1–5 – проводящие пути) 
1 – передние корково-мосто-

вые; 2 – корково-ядерные; 
3 – латеральные корко-

во-спинальные; 4 – перед-
ние корково-спинальные; 
5 – задние корково-мосто-
вые; 6 – водопровод сред-
него мозга; 7 – каудальный 
холмик; 8 – ретикулярная 
формация; 9 – медиальная 

петля; 10 – латеральная пет-
ля; 11 – черное вещество; 

12 – красное ядро
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из базальных ядер головного мозга. Благодаря этим связям моз-
жечок и базальные ядра через посредство красного ядра оказы-
вают влияние на всю скелетную мускулатуру (регуляция бессоз-
нательных автоматических движений). 

В покрышку среднего мозга продолжаются также ретику-
лярная формация и медиальный продольный пучок. Медиаль-
ный продольный пучок является важным путем, связующим раз-
личные ядра нервов глазных мышц между собой, чем обуслов-
ливаются сочетанные движения глаз при отклонении их в ту или 
другую сторону. Функция его связана также с движениями глаз 
и головы, возникающими при раздражении аппарата равновесия.

Ретикулярная формация среднего мозга расположена сзади 
красного ядра, является продолжением ретикулярной формации 
продолговатого мозга и играет важную роль в регуляции работы 
глазодвигательного аппарата.

Важным ядром ретикулярной формации является голубое 
пятно, которое синтезирует медиатор норадреналин. Это ядро 
участвует в регуляции эмоциональных состояний и смене фаз 
сна (медленного сна на быстрый).

 Полость среднего мозга, являющаяся остатком первичной 
полости среднего мозгового пузыря, имеет вид узкого канала 
и называется водопроводом мозга. Он представляет узкий, вы-
стланный эпендимой канал 1,5–2,0 см длиной, соединяющий 
IV желудочек с III. 

Внутреннее строение. На поперечном разрезе среднего 
мозга различают три основные части (рис.  31, 32): пластин-
ку крыши; покрышку; передний отдел или основание ножки 
мозга. 

Водопровод мозга окружен центральным серым веществом, 
имеющим по своей функции отношение к вегетативной системе. 
Под передней стенкой водопровода, в покрышке ножки мозга за-
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ложены ядра двух двигательных черепных нервов – глазодвига-
тельного (III пара) на уровне верхнего двухолмия и блокового (IV 
пара) на уровне нижнего двухолмия. Ближе к середине и сзади 
от ядра глазодвигательного нерва находится вегетативное доба-
вочное ядро и непарное срединное ядро. Выше (ростральнее) ядра 
глазодвигательного нерва в покрышке ножки мозга располагается 
ядро медиального продольного пучка. Сбоку от водопровода моз-
га находится ядро среднемозгового тракта тройничного нерва. 

IV желудочек. Структуры, его образующие. IV желудочек 
является остатком полости заднего мозгового пузыря и, следова-
тельно, является общей полостью для всех частей заднего моз-
га, которые составляют ромбовидный мозг (продолговатый мозг, 
мозжечок, мост и перешеек).

IV желудочек представляет собой полость, основание кото-
рой имеет ромбовидную ямку (рис. 33). Дно или основание же-
лудочка имеет форму ромба, как будто вдавлено в заднюю по-
верхность продолговатого мозга и моста. Поэтому его называют 
ромбовидной ямкой.

Рис. 32. Средний мозг в разрезе: 
1 – крыша среднего мозга; 2 – центральное серое вещество; 3 – водопровод 

мозга; 4 – покрышка; 5 – красное ядро; 6 – черное вещество; 7 – ножка мозга; 
8 – глазодвигательный нерв
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Верхний угол ромбовидной ямки сообщается с водопрово-
дом мозга, нижний и боковые углы – с подпаутинным простран-
ством. Нижний угол также является связующим звеном между 
IV желудочком и центральным каналом спинного мозга. В слу-
чае сужения или заращения этих отверстий на почве воспаления 
мозговых оболочек (менингит) накапливающаяся в мозговых же-

Рис. 33. IV желудочек: 
1 – крыша среднего мозга; 2 – срединная борозда; 3 – медиальное возвыше-
ние; 4 – верхняя ножка мозжечка; 5 – средняя ножка мозжечка; 6 – лицевой 

бугорок; 7 – нижняя ножка мозжечка; 8 – клиновидный бугорок продолговато-
го мозга; 9 – тонкий бугорок продолговатого мозга; 10 – клиновидный пучок 

продолговатого мозга; 11 – тонкий пучок продолговатого мозга
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лудочках спиномозговая жидкость не находит себе выхода в под-
паутинное пространство и возникает водянка головного мозга.

Крыша IV желудочка имеет форму шатра и составлена дву-
мя мозговыми парусами: 

–– верхним, натянутым между верхними ножками мозжечка; 
–– нижним, парным образованием, примыкающим к нижним 

ножкам мозжечка; 
Часть крыши между парусами образована веществом моз-

жечка. Нижний мозговой парус дополняется листком мягкой 
мозговой оболочки, покрытой изнутри слоем эпителия. 

Ромбовидная ямка имеет четыре стороны соответственно 
ромбовидной формы – две верхние и две нижние (рис. 33):

–– верхние стороны ромба ограничены двумя верхними моз-
жечковыми ножками;

–– нижние стороны – две нижние ножки;
–– вдоль ромба, вдоль средней линии от верхнего угла к ниж-

нему тянется средняя борозда, которая делит ромбовидную ямку 
на правую и левую половинки;

–– по бокам борозды имеется срединное парное возвышение 
из-за накопления серого вещества;

–– срединное возвышение постепенно сужается вниз, превра-
щаясь в треугольник, на который проецируется ядро подъязыч-
ного нерва;

–– на стороне дна этого треугольника лежит меньший треу-
гольник, заметный в его сером цвете, треугольник блуждающего 
нерва, в который встроено вегетативное ядро блуждающего нерва;

–– вверху срединное возвышение имеет лицевой бугорок из-
за прохождения лицевого корня и проекции ядра отводящих не-
рвов.

–– в области боковых углов вестибулярное поле расположено 
с обеих сторон; ядра VIII пары размещены здесь;
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–– часть волокон, выходящих из них, проходит через ромбо-
видную ямку от боковых углов до срединной бороздки в виде 
горизонтальных полос. Эти полоски делят ромбовидную ямку 
на верхнюю и нижнюю половины и соответствуют границе меж-
ду продолговатым мозгом и мостом.

Топография серого вещества ромбовидной ямки. Серое 
вещество спинного мозга непосредственно переходит в серое 
вещество ствола головного мозга, в котором его часть проходит 
вдоль ромбовидной ямки и стенок водопровода, а часть делится 
на отдельные ядра черепных нервов или ядра пучки проводящих 
путей (рис. 34).

В верхнем треугольнике, в области срединной борозды, рас-
положены ядра тройничного нерва (V пара), ядро отведенного 
нерва (VI пара) и ядро ​​лицевого нерва, расположенное немного 
глубже (VII пара).

Рис. 34. Проекции ядер 
черепно-мозговых нервов:

1 – добавочный; 
2 – подъязычный;

3 – преддверно-улитковый; 
4 – отводящий;
5 – блоковый;

6 – глазодвигательный; 
7 – тройничный;

8 – лицевой;
9 – языкоглоточный; 

10 – блуждающий
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Огибая ядро отводящего нерва, отростки тел ядра лицевого 
нерва образуют возвышение ромбовидной ямки, получившее на-
звание лицевого бугорка. В нижнем треугольнике располагаются 
ядра преддверно-улиткового нерва (VIII пара), которые называ-
ются вестибулярными. В треугольник блуждающего нерва прое-
цируются ядра языкоглоточного (IX пара) и блуждающего нервов 
(X пара). Они имеют общее двигательное ядро, отростки клеток 
которого формируют волокна добавочного нерва (XI пара). Ядро 
подъязычного нерва (XII пара) проецируется в треугольник подъ-
язычного нерва по бокам задней срединной борозды продолгова-
того мозга.

3.3. Строение мозжечка
Мозжечок является производным от заднего мозга, который 

развился в связи с гравитационными рецепторами. Поэтому он 
напрямую связан с координацией движений и является органом 
адаптации организма к преодолению основных свойств массы 
тела – тяжести и инерции.

Мозжечок расположен под затылочными долями полушарий 
головного мозга, позади моста и продолговатого мозга и лежит 
в задней черепной ямке (рис. 35). Различают объемные боковые 
части, или полушария, и среднюю узкую часть, расположенную 
между ними – червя. На переднем крае мозжечка находится пе-
редняя выемка, которая затрагивает прилежащую часть ствола 
мозга. На заднем крае имеется более узкая задняя выемка, отде-
ляющая полушария друг от друга.

 Поверхность мозжечка покрыта слоем серого вещества, 
из которого состоит кора головного мозга. Посредством гори-
зонтальных и других крупных борозд, вся поверхность мозжеч-
ка делится на несколько долек. Среди них необходимо выделить 
наиболее изолированную небольшую дольку – клочок, лежащий 
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на нижней поверхности каждого полушария вблизи средней нож-
ки мозжечка, а также часть червя, связанную с клочком, – узелок. 
Клочок соединен с узелком с помощью тонкой полоски – ножки 
клочка, которая в середине переходит в тонкую полулунную пла-
стинку – нижний мозговой парус.

Рис. 35. Расположение мозжечка

В толще мозжечка имеются парные ядра серого вещества, 
заложенные в каждой половине мозжечка среди ее белого веще-
ства (рис. 36):

–– по бокам от средней линии лежит самое срединное ядро – 
ядро шатра; 

–– сбоку от него расположено шаровидное ядро;
–– сбоку от шаровидного ядра находится пробковидное ядро;
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Рис. 36. Ядра мозжечка
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–– в центре полушария находится зубчатое ядро, связанное 
проводящими путями с ядром оливы. Поэтому оба ядра участву-
ют в осуществлении функции равновесия.

Ядра мозжечка различаются по времени образования в фи-
логенезе:

–– ядро шатра относится к самой старой части мозжечка, свя-
занной с вестибулярным аппаратом;

–– шаровидные и пробковидные ядра – к старой части, воз-
никшей в связи с движениями тела,

–– зубчатое ядро – к самой молодой части, которая развива-
лась в связи с движением с помощью конечностей.

Белое вещество мозжечка состоит из трех типов нервных 
волокон:

1) связывающих извилины и дольки;
2) идущих от коры к внутренним ядрам мозжечка;
3) связывающих мозжечок с соседними частями мозга.
Эти волокна входят в три пары мозжечковых ножек (рис. 37):
Нижние ножки соединяют мозжечок с продолговатым 

мозгом. Они включают восходящие пути к мозжечку: задний 
спинно-мозжечковый путь, пути от ядер задних канатиков про-
долговатого мозга, пути от оливы, волокна от ядер вестибуляр-
ного нерва. Благодаря всем этим волокнам мозжечок получает 
импульсы от вестибулярного аппарата и проприоцептивных 
рецепторов, в результате чего он становится центром пропри-
оцептивной чувствительности, осуществляя автоматическую 
коррекцию двигательной активности. 

В нижних ножках также проходят нисходящие пути 
от мозжечка: от ядра шатра к латеральному вестибулярному 
ядру, откуда импульсы идут к передним рогам спинного мозга 
(вестибулоспинальный путь). 



78

Средние ножки идут к мосту. Они включают нервные волок-
на от ядер моста до коры мозжечка, которые являются продол-
жением кортикомостовых путей (от коры полушарий головного 
мозга). Эти пути соединяют кору головного мозга с корой моз-
жечка, объясняя прямую взаимозависимость степени развития 
этих зон мозга. 

Верхние ножки идут к крыше среднего мозга. Они состоят 
из нервных волокон, идущих в обоих направлениях: 

–– к мозжечку – передний спиномозжечковый путь (от спин-
ного мозга);

–– от зубчатого ядра мозжечка к покрышке среднего мозга, 
совершает перекрест и заканчивается в красном ядре, далее в та-
ламусе.

Рис. 37. Ножки мозжечка: 
1 – верхняя ножка мозжечка; 2 – пирамидный тракт; 3 – ножка конечного моз-

га; 4 – средняя ножка мозжечка; 5 – мост; 6 – нижняя ножка мозжечка; 
7 – олива; 8 – пирамида; 9 – передняя срединная щель
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3.4. Строение промежуточного мозга
Промежуточный мозг во время эмбриогенеза развивается 

из переднего мозгового пузыря и образует стенки III желудочка. 

Рис. 38. Промежуточный мозг

Промежуточный мозг расположен спереди и над стволом 
мозга, с основными структурами в виде зрительного бугра (тала-
муса) – важного промежуточного центра сенсорных путей к ко-
нечному мозгу, подбугорной области (гипоталамус), содержащей 
много центров, необходимых для регуляции обмена веществ 
в организме, поведения и тесно связанной с функционированием 
гипофиза, находящимся под ним. За зрительным бугром нахо-
дится шишковидная тело (эпифиз)  – эндокринная железа, уча-
ствующая в регуляции цикла «бодрствование – сон».

Таким образом, топографически и функционально промежу-
точный мозг принято подразделять на эпиталамус, таламус и ги-
поталамус (рис. 38).
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Таламус представляет собой большое парное скопление се-
рого вещества в боковых стенках промежуточного мозга по бокам 
III желудочка, имеющее яйцевидную форму. Его передний конец 
заострен в виде переднего бугра, а задний расширен и утолщен 
в виде подушки (рис. 39). 

Деление на передний конец и подушку соответствует функ-
циональному делению таламуса:

–– центры афферентных путей (передний конец); 
–– зрительный центр (задний). 

Задняя поверхность таламуса покрыта тонким слоем бело-
го вещества. В боковом отделе она обращена в полость бокового 
желудочка, отделяясь от соседнего с ней хвостатого ядра погра-
ничной бороздкой. По этой бороздке проходит терминальная по-
лоска мозгового вещества.

Медиальная поверхность таламуса, покрытая тонким слоем 
серого вещества, расположена вертикально и обращена к поло-
сти III желудочка, образуя его боковую стенку. Сверху он отделен 
от задней поверхности белой полоской мозга. Правая и левая ме-
диальные поверхности таламуса связаны серой таламусов, лежа-
щей почти посередине.

Боковая поверхность таламуса граничит с внутренней 
капсулой. Нижняя поверхность таламуса расположена над нож-
кой мозга, соединяясь с его покрышкой.

Серое вещество таламуса разделено слоями белого вещества 
на переднюю, среднюю и боковую части.

В зрительном бугре промежуточного мозга нейроны груп-
пируются в большое количество ядер (до 120), которые в зависи-
мости от их местоположения разделяют на группы: переднюю, 
заднюю, срединную, медиальную и вентральную (рис. 40). 
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Рис. 39. Части таламуса

Рис. 40. Ядра таламуса
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Кроме того, ядра таламуса делятся по функциональному при-
знаку: специфические (проекционные), неспецифические, ассо-
циативные и моторные.

Eрitalamus (надталамическая область) состоит из поводка 
и эпифиза (рис. 41). Белые мозговые полоски обоих таламусов 
направляются сзади (каудально) и образуют на той и другой сто-
роне треугольное расширение, называемое треугольник поводка. 
От треугольника отходит так называемый поводок, который вме-
сте с таким же поводком противоположной стороны соединяется 
с шишковидным телом, эпифизом. Впереди от эпифиза оба по-
водка связаны вместе с помощью спайки поводка. 

Само шишковидное тело, напоминающее сосновую шишку, 
по своему строению и функции относится к железам внутренней 
секреции. Выдаваясь сзади в область среднего мозга, шишковид-
ное тело располагается в бороздке между верхними холмиками 
крыши среднего мозга, образуя как бы пятый бугорок. 

Рис. 41. Расположение эпифиза

Гипоталамус  – это филогенетически старая часть проме-
жуточного мозга, которая играет важную роль в поддержании 
постоянства внутренней среды и обеспечении интеграции функ-
ций вегетативной, эндокринной и соматической систем. Это не-
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большое по объему, но важное по функции деление лежит на дне 
и по бокам III желудочка головного мозга.

Включает в себя следующие анатомические структуры: зри-
тельный перекрест, зрительный тракт, серый бугорок с воронкой, 
которая заканчивается гипофизом, мамиллярные (сосцевидные) 
тела.

Верхняя граница гипоталамуса образована конечной пла-
стинкой и пересечением зрительного нерва. Сбоку гипоталамус 
ограничен зрительным трактом и внутренней капсулой, а дор-
сально прилегает к среднему мозгу.

Зрительный перекрест (хиазма) имеет форму поперечно ле-
жащего валика, образованного волокнами зрительных нервов 
(II пара), имеющих частичный перекрест (волокон от внутрен-
них частей сетчатки). Этот валик слева и справа продолжается 
в зрительном тракте, который заканчивается двумя корешками 
в подкорковых центрах зрения:

–– более крупный латеральный корешок подходит к латераль-
ному коленчатому телу;

–– более тонкий медиальный корешок идет к верхнему хол-
мику крыши среднего мозга.

Позади зрительного перекреста находится серый бугор, сза-
ди за ним лежат сосцевидные (мамиллярные) тела, а по бокам – 
зрительные тракты. Внизу серый бугор переходит в воронку, ко-
торая соединяется с гипофизом. Стенки серого бугра образованы 
тонкой пластинкой серого вещества, содержащего ядра серого 
бугра. Сосцевидные (мамиллярные) тела, расположенные меж-
ду серым бугром впереди и продырявленным веществом сзади, 
имеют вид двух небольших (диаметром около 0,5 см каждый) 
сферических образований белого цвета. Белое вещество распо-
ложено только снаружи сосцевидного тела. Внутри находится 
серое вещество, в котором выделяют ядра сосцевидного тела 
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(мамиллярные ядра). В сосцевидных телах заканчиваются стол-
бы свода. 

В гипоталамусе выделяют несколько десятков ядер, которые 
топографически подразделяются на пять групп: преоптическую, 
переднюю, среднюю, наружную и заднюю. Большинство ядер 
гипоталамуса имеют плохо очерченные границы и, за исключе-
нием супраоптического и паравентрикулярного ядер, их трудно 
рассматривать как центры с узкой локализацией специфических 
функций.

Поэтому удобнее разделить гипоталамус на участки и зоны, 
имеющие определенную функциональную специфику.

1. Ядра преоптической и передней групп объединяются в об-
ласть гипофиза, нейроны которой продуцируют так называемые 
рилизинг-факторы (либерины) и ингибиторные факторы (стати-
ны), которые регулируют деятельность передней доли гипофи-
за – аденогипофиз.

2. Средняя группа ядер образует медиальный гипоталамус, 
где присутствуют своеобразные сенсорные нейроны, которые ре-
агируют на различные изменения внутренней среды организма 
(температура крови, водно-электролитный состав плазмы, гормо-
ны в крови). Посредством нервных и гуморальных механизмов 
медиальный гипоталамус контролирует деятельность гипофиза.

3. Латеральный гипоталамус  – это безъядерная зона, в ко-
торой сосредоточены проводящие элементы (медиальный пучок 
переднего мозга), образуя пути к верхней и нижней части ствола 
мозга. Нервные клетки в латеральном гипоталамусе расположе-
ны диффузно.

Ядра гипоталамуса связаны сложной системой афферент-
ных и эфферентных путей. Следовательно, гипоталамус оказы-
вает регулирующее влияние на многочисленные вегетативные 
функции организма.
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Наличие нервных и гуморальных связей ядер гипоталамуса 
и гипофиза (рис. 42) позволило им объединиться в гипотала-
мо-гипофизарную систему. III желудочек занимает центральное 
положение в промежуточном мозге. Он расположен по средней 
линии и на фронтальном разрезе мозга имеет вид узкой вер-
тикальной щели (рис. 43). Боковые стенки III желудочка обра-
зованы медиальными поверхностями таламусов, а также ме-
диальными отделами субталамической (подбугровой) области, 
расположенными ниже гипоталамической борозды.

Рис. 42. Расположение гипоталамуса и гипофиза

Нижней стенкой (дном) III желудочка служит задняя (дор-
сальная) поверхность гипоталамуса. В области дна полость же-
лудочка образует два углубления: углубление воронки, впадаю-
щее в серый бугор и в воронку; зрительное углубление, которое 
располагается впереди зрительного перекреста. 
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Рис. 43. Желудочки мозга

Передняя стенка III желудочка образована терминальной 
пластинкой, столбами свода и передней спайкой. На каждой 
стороне столб свода и прилегающий к нему передний таламус 
сзади ограничивают межжелудочковое отверстие, через которое 
полость III желудочка сообщается с боковым желудочком одно-
именной стороны.

Задняя стенка III желудочка сформирована эпиталамической 
спайкой, под которой имеется отверстие водопровода мозга, сое-
диняющего III и IV желудочки. Внутренняя поверхность стенок 
желудочка покрыта эпендимой.

Верхняя стенка III желудочка (крыши) образована сосуди-
стым основанием, которое представлено двумя слоями мягкой 
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(сосудистой) оболочки, расположенной между затылочными 
долями полушарий головного мозга сверху и мозжечком снизу 
и проникающей в полость промежуточного мозга – третий же-
лудочек. Верхний лист оболочки сливается с нижней поверхно-
стью свода.

На уровне межжелудочкового отверстия этот листок перехо-
дит в нижний листок, покрывает шишковидную железу сверху 
и лежит на крыше среднего мозга.

Между верхним и нижним листками сосудистого основания 
третьего желудочка в соединительной ткани расположены две 
внутренние мозговые вены. Со стороны желудочковой полости 
сосудистое основание третьего желудочка покрыто эпители-
альной пластинкой – остатком задней стенки второго мозгового 
пузыря. Выросты (ворсинки) нижнего листка сосудистого осно-
вания вместе с эпителиальной пластинкой, висящей в полости 
желудочка, образуют сосудистое сплетение третьего желудочка. 
В области межжелудочкового отверстия это сплетение связано 
с сосудистым сплетением бокового желудочка.

3.5. Строение конечного мозга
Конечный мозг  – самый передний участок головного моз-

га  – состоит из двух полушарий большого мозга, разделенных 
продольной щелью и соединяющихся между собой в глубине 
этой щели при помощи мозолистого тела, передней, задней спа-
ек и спайки свода. 

В состав каждого полушария входят: плащ, обонятельный 
мозг, базальные ганглии. 

Серое вещество коры  – самая молодая и самая большая 
часть, покрывающая остальные части как бы плащом, отсюда 
и ее название (плащ, или мантия). Обонятельный мозг – самая 
древняя и самая меньшая часть конечного мозга, – расположена 
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вентрально. В глубине скрыта старая часть – базальные ганглии. 
Полость конечного мозга образуют правый и левый желудочки, 
каждый из которых находится в соответствующем полушарии. 
Все пространство между серым веществом мозговой коры и ба-
зальными ядрами занято белым веществом. Оно состоит из боль-
шого количества нервных волокон, идущих в различных направ-
лениях и образующих проводящие пути конечного мозга.

Большие полушария. Полушария большого мозга пред-
ставляют собой плащ, который сверху покрыт корой (тонкой пла-
стинкой серого вещества). 

Каждое полушарие имеет три поверхности: верхнелатераль-
ную – наиболее выпуклую; медиальную – плоскую, обращенную 
к соседнему полушарию; нижнюю – имеющую сложный рельеф, 
соответствующий внутреннему основанию черепа. 

Наиболее выступающие участки полушария называются 
полюсами: выделяют лобный, затылочный и височный полюса. 
На поверхности коры есть борозды и извилины. Борозды – это 
углубления, извилины  – возвышения на плаще, образующиеся 
в процессе развития мозга вследствие нерастяжимости черепа. 
Глубина, протяженность борозд и извилин, их форма и направ-
ление очень изменчивы. Более крупные борозды делят плащ 
на большие участки, называемые долями, которые делятся 

на дольки и извилины. 
Каждое полуша-

рие имеет пять долей 
(рис.  44): лобную, те-
менную, височную, 
затылочную и дольку, 
скрытую на дне лате-
ральной борозды,  – 
островок. Рис. 44. Доли полушарий
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Сильвиева борозда отделяет височную долю от теменной, 
в глубине сильвиевой борозды лежит островок; роландова бо-
розда – лобную долю от теменной; теменно-затылочная борозда 
отделяет затылочную долю от теменной; сагиттальная борозда 
делит полушария на правую и левую половины. Более мелкие 
борозды имеют различную направленность. Количество борозд 
и извилин у людей различается, но умственные способности 
от этого не зависят. Влияние на интеллектуальные показатели 
оказывает архитектоника коры.

Архитектоника коры. Кора больших полушарий головного 
мозга образована серым веществом, расположенным по пери-
ферии полушарий. У человека кора составляет в среднем 44 % 
от объема всего полушария в целом. Площадь поверхности 
коры одного полушария у взрослого человека в среднем равна 
220000 мм3, причем на выпуклые части извилин приходится одна 
треть, а на боковые и нижние стенки борозд  – две трети всей 
площади коры. Толщина коры в различных участках неодина
кова и колеблется от 1,5 до 5 мм (в среднем 2–3 мм). Наиболь-
шая толщина отмечается в верхних участках предцентральной, 
постцентральной извилин и парацентральной дольки. Обычно 
кора на выпуклой поверхности извилин имеет большую толщи-
ну по сравнению с боковыми поверхностями и дном борозд. 

Кора разделена на 52 поля (по Бродману; в работе будут рас-
смотрены 47), каждое из которых отвечает за определенный уча-
сток тела (рис.  45). Характерной особенностью строения коры 
является ориентированное, горизонтально-вертикальное распре-
деление составляющих ее нервных клеток по слоям и колонкам. 
Пространство между телами и отростками нервных клеток коры 
заполнено нейроглией и сосудистой сетью (капиллярами). Ней-
роны коры подразделяются на три основных типа: пирамидные 
(80–90 % всех клеток коры); звездчатые; веретенообразные. 
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Структурно-функциональные особенности коры больших 
полушарий:

1. Основной функциональный элемент коры  – афферент-
но-эфферентный (т.  е. воспринимающий афферентные и посы-
лающий эфферентные стимулы) – пирамидный нейрон с длин-
ными аксонами. 

2. Звездчатые клетки отличаются слабым развитием ден-
дритов и мощным развитием аксонов, которые не выходят 
за пределы поперечника коры и охватывают своими разветвле-
ниями группы пирамидных клеток. Звездчатые клетки выпол-
няют роль воспринимающих и синхронизирующих элементов, 
способных координировать (одновременно тормозить или воз-
буждать) пространственно близкие группы пирамидных ней-
ронов. 

3. Корковые нейроны характеризуются сложным субми-
кроскопическим строением. Различные по топографии участки 
коры отличаются плотностью расположения клеток, их вели-
чиной и другими характеристиками послойной и колончатой 
структуры. 

Все эти показатели определяют цитоархитектонику коры.
Поля по Бродману:
–– поля 1, 2 и 3 – соматосенсорная область, первичная зона, 

находятся в постцентральной извилине;
–– поле 4 – моторная область, располагается в пределах пре-

центральной извилины;
–– поле 5  – вторичная соматосенсорная зона, располагается 

в пределах верхней теменной дольки;
–– поле 6  – премоторная кора и дополнительная моторная 

кора (вторичная моторная зона), располагается в передних от-
делах прецентральной и задних отделах верхней и средней лоб-
ной извилин;
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Рис. 45. Поля по Бродману1

1  Примечание к рис. 45: рассмотрены 47 полей из 52.
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–– поле 7 – третичная моторная зона, расположена в верхних 
отделах теменной доли между постцентральной извилиной и за-
тылочной долей;

–– поле 8 – располагается в задних отделах верхней и сред-
ней лобной извилин, включает в себя центр произвольных дви-
жений глаз;

–– поле 9 – дорсолатеральная префронтальная кора;
–– поле 10 – передняя префронтальная кора;
–– поле 11 – обонятельная область;
–– поле 17 – ядерная зона зрительного анализатора – зритель-

ная область, первичная зона;
–– поле 18  – ядерная зона зрительного анализатора  – центр 

восприятия письменной речи, вторичная зона;
–– поле 19 – ядерная зона зрительного анализатора, вторичная 

зона (оценка значения увиденного);
–– поле 20 – нижняя височная извилина (центр вестибулярно-

го анализатора);
–– поле 21 – средняя височная извилина (центр вестибулярно-

го анализатора);
–– поле 22 – ядерная зона звукового анализатора;
–– поле 24 – детектор ошибок;
–– поле 28 – проекционные поля и ассоциативная зона обоня-

тельной системы;
–– поле 32 – дорсальная зона передней поясной коры, рецеп-

торная область эмоциональных переживаний;
–– поле 37  – акустико-гностический сенсорный центр речи, 

контролирует трудовые процессы речью, ответственно за пони-
мание речи;

–– поле 39 – ангулярная извилина, часть зоны Вернике (центр 
зрительного анализатора письменной речи);

–– поле 40  – краевая извилина, часть зоны Вернике (двига-
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тельный анализатор сложных профессиональных, трудовых 
и бытовых навыков);

–– поле 41 – ядерная зона слухового анализатора, первичная 
зона;

–– поле 42 – ядерная зона слухового анализатора, вторичная 
зона;

–– поле 43 – вкусовая область;
–– поле 44 – центр Брока;
–– поле 45 – триангулярная часть поля Бродмана (музыкаль-

ный моторный центр);
–– поле 46 – двигательный анализатор сочетанного поворота 

головы и глаз в разные стороны;
–– поле 47 – ядерная зона пения, речедвигательная его состав-

ляющая;
–– поле 52 – ядерная зона слухового анализатора, которая от-

вечает за пространственное восприятие звуков и речи.
Выделяют пять – восемь слоев нервных клеток. В эмбрио-

нальном состоянии отмечают наличие шести слоев. В связи с этим 
шестислойный тип строения принят как основной (рис. 46).

1. Наружный слой  – молекулярный, или зернистый, – 
мелкие нервные клетки с густым переплетением волокон.

2. Наружный зернистый слой  – мелкие клетки различной 
формы, нет густо переплетенных волокон.

3. Пирамидный слой состоит из мелких и средних клеток.
4. Внутренний зернистый слой также состоит из мелких 

клеток. Здесь заканчиваются проводники чувствительности 
организма.

5. Ганглионарный, или ганглиозный, слой состоит из круп-
ных нервных клеток пирамидной формы – клеток Беца (нейроны 
размером 20 мкм). Здесь берут начало эфферентные (нисходя-
щие) нервные волокна.
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6. Полиморфный слой состоит из разнообразных клеток, 
находится на границе с белым веществом.

Рис. 46. Слои коры больших полушарий

В каждом клеточном слое, помимо нервных и глиальных 
клеток, располагаются нервные волокна – отростки клеток дан-
ного слоя или других клеточных слоев либо отделов мозга (про-
водящие пути). Строение и плотность залегания волокон неоди-
наковы в различных отделах коры. Особенности распределения 
волокон в коре головного мозга определяют термином «миелоар-
хитектоника» (150 миелоархитектонических участков).

Наиболее крупные подразделения территории коры
Новая кора подразделяется на следующие области: пре-

центральную, постцентральную, височную, нижнетеменную, 
верхнетеменную, височно-теменно-затылочную, затылочную, 
островковую, лимбическую. В свою очередь области подразде-
ляются на подобласти и поля. Основной тип прямых и обратных 
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связей новой коры – вертикальные пучки волокон, приносящие 
информацию из подкорковых структур к коре и посылающие ее 
от коры в эти же подкорковые образования. 

Наряду с вертикальными связями имеются внутрикорти-
кальные (горизонтальные) пучки ассоциативных волокон, про-
ходящие на различных уровнях коры и в белом веществе под 
корой. Горизонтальные пучки наиболее характерны для первого 
и третьего слоев коры, а в некоторых полях – для пятого слоя. 
Горизонтальные пучки обеспечивают обмен информацией как 
между полями, расположенными на соседних извилинах, так 
и между отдаленными участками коры (например, лобной и за-
тылочной).

Белое вещество больших полушарий головного мозга состо-
ит из различных систем нервных волокон, которые представляют 
собой проводящие пути головного мозга. Традиционно различа-
ют ассоциативные (рис. 47), комиссуральные (рис. 48) и проек-
ционные волокна. 

Рис. 47. Расположение пучков ассоциативных волокон белого вещества 
правого полушария большого мозга, медиальная поверхность: 

1 – пояс; 2 – верхний продольный пучок; 3 – дугообразные волокна большого 
мозга; 4 – нижний продольный пучок
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Рис. 48. Комиссуральные волокна мозолистого тела (1) и передней спайки (2) 
большого мозга на разрезе во фронтальной полости

Из белого вещества образованы спайки мозга, соединяю-
щие между собой левое и правое полушария (комиссуральные 
волокна). 

Внутренняя капсула – это толстая, изогнутая под углом пла-
стинка белого вещества, которая находится между чечевице-
образным и хвостатым ядрами. Во внутренней капсуле проходят 
волокна, связывающие кору большого мозга с другими отделами 
ЦНС (проекционные волокна). Волокна восходящих проводящих 
путей, расходясь в различных направлениях к коре полушария, 
образуют так называемый лучистый венец. Книзу волокна нис-
ходящих проводящих путей внутренней капсулы в виде компакт-
ных пучков направляются в ножку среднего мозга. Мозолистое 
тело – большая спайка мозга, содержит проводящие пути, пере-
ходящие из одного полушария в другое и соединяющие участки 
коры левого и правого полушарий с целью объединения (коор-
динации) функций обеих половин мозга в одно целое. Мозоли-
стое тело представляет собой толстую, особым образом изогну-
тую пластинку, состоящую из поперечных волокон. Свободная 
верхняя поверхность мозолистого тела, обращенная в сторону 
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продольной щели большого мозга, имеет серый покров – тонкую 
пластинку серого вещества. 

В мозолистом теле различают (рис. 49):
–– передний, загибающийся книзу конец – колено, заостряет-

ся и образует клюв, переходящий в тонкую пластинку, продолжа-
ющуюся в терминальную (пограничную) пластинку (соединяют 
кору лобных долей);

–– среднюю часть – тело (ствол) – соединяет теменные и ви-
сочные доли; 

–– задний утолщенный конец – валик (соединяет кору заты-
лочных долей). 

Рис. 49. Схема мозолистого тела и свода.

Под мозолистым телом находится свод, образованный двумя 
дугообразными белыми тяжами, соединенными в своей средней 
части при помощи поперечных волокон – спаек свода (рис. 49). 
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Средняя часть свода носит название «тело», которое спереди 
и сзади расходится на два округлых тяжа, образуя впереди стол-
бы свода, а позади – ножки свода. Ножки свода ограничивают 
лежащие позади них межжелудочковые отверстия, соединяющие 
III желудочек с боковыми желудочками. 

Впереди столбов свода находится передняя спайка, имею-
щая вид белой поперечной перекладины, состоящей из нервных 
волокон. На сагиттальном разрезе спайка имеет форму овала, 
состоит из двух частей: передняя – тонкая, соединяет серое ве-
щество обонятельных треугольников обоих полушарий; за-
дняя – большая, содержит нервные волокна, связывающие кору 
височных долей. Между передней частью свода и коленом мозо-
листого тела натянута тонкая вертикальная пластинка мозговой 
ткани – прозрачная перегородка, в толще которой находится ще-
левидная полость, содержащая прозрачную жидкость.

3.6. Строение базальных ганглиев
В каждом полушарии большого мозга серое вещество фор-

мирует не только кору, но и отдельные ядра (узлы). Эти ядра на-
ходятся в толще белого вещества, ближе к основанию мозга.

Скопления серого вещества в связи с их положением по-
лучили наименование базальных ядер (ганглиев). К базальным 
ганглиям полушарий относят: полосатое тело, состоящее из хво-
статого и чечевицеобразного ядер; ограду; миндалевидное тело 
(рис. 50).

Полосатое тело на горизонтальных и фронтальных разре-
зах мозга выглядит как чередующиеся полосы серого и белого 
вещества. 

Хвостатое ядро находится сбоку от таламуса (отделяет по-
лоска белого вещества – колено внутренней капсулы). Перед-
ний отдел хвостатого ядра утолщен и образует головку, которая 
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Рис. 50. Схема базальных ганглиев
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составляет латеральную стенку переднего рога бокового желу-
дочка, а внизу примыкает к переднему продырявленному веще-
ству, где соединяется с чечевицеобразным ядром. Тело хвоста-
того ядра лежит в области дна центральной части бокового же-
лудочка. Хвост ядра изгибается вниз, постепенно истончаясь, 
достигает миндалевидного тела. 

Чечевицеобразное ядро по форме напоминает чечевичное 
зерно и находится латеральнее таламуса и хвостатого ядра. 
Две параллельные вертикальные прослойки белого вещества 
делят ядро на три части: наиболее латерально лежит скор-
лупа, имеющая более темную окраску; медиальнее скорлупы 
находятся две более светлые мозговые пластинки (медиальная 
в латеральная), которые объединяют общим названием «блед-
ный шар». 

Хвостатое ядро и скорлупа относятся к филогенетиче-
ски более новым образованиям – neostriatum (striatum). Блед-
ный шар является более старым образованием – paleostriatum 
(pallidum). Вследствие этого термин «чечевицеобразное ядро» 
часто употребляется только в чисто топографическом смыс-
ле, а вместо названия «полосатое тело» хвостатое и чечеви-
цеобразное ядро именуют «стриопаллидарной системой». 
Стриопаллидарная система представляет собой главную часть 
экстрапирамидной системы, является высшим регулирующим 
центром вегетативных функций в отношении теплорегуляции 
и углеводного обмена.

Ограда расположена в белом веществе полушария сбоку 
от скорлупы, между скорлупой и корой островковой доли. Она 
имеет вид тонкой вертикально расположенной пластинки се-
рого вещества. От скорлупы ограду отделяет прослойка белого 
вещества  – наружная капсула, от коры основания  – такая же 
прослойка, получившая название «самая наружная капсула». 
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Миндалевидное тело, или эпистриатум, находится в белом 
веществе височной доли полушария примерно на 1,5–2 см сзади 
от височного полюса. 

Обонятельный мозг. Это филогенетически самая древ-
няя часть переднего мозга, возникшая в связи с рецептором 
обоняния. Поэтому все его компоненты являются различными 
частями обонятельного анализатора. Белое вещество передней 
части больших полушарий образует два выпячивания, которые 
представляют собой обонятельный мозг. Этот отдел развит 
слабо, состоит из двух частей: центральной (само выпячива-
ние) и периферической (заканчивается в слизистой оболочке 
верней носовой раковины). Периферическая часть  – это обо-
нятельная доля, тогда как центральный отдел – это извилины 
мозга. Обонятельный мозг делится на периферическую и цен-
тральную части. В центральную часть входят сводчатая изви-
лина (состоит из трех извилин: поясной извилины, перешейка 
и парагиппокампальной извилины), зубчатая извилина, гиппо-
камп (морской конек). Периферическая часть состоит из обо-
нятельной луковицы, обонятельного тракта, обонятельного 
треугольника, медиальная и латеральной обонятельных изви-
лин, околообонятельной области, переднего продырявленного 
вещества.

Боковые желудочки (I и II) – щелевидные образования, вхо-
дящие в каждую долю головного мозга, образуя рога, заполнен-
ные ликвором (рис.  51). Боковые желудочки находятся ниже 
уровня мозолистого тела симметрично. 

Полость каждого бокового желудочка соответствует фор-
ме полушария: теменной доле полушария большого мозга соот-
ветствует ценральная часть бокового желудочка, лобной доле – 
передний рог, затылочной доле – задний рог (затылочный рог), 
височной доле – нижний рог (височный рог). 
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Передний (лобный) рог бокового желудочка имеет вид ши-
рокой щели, изогнутой книзу. Медиальная стенка переднего рога 
образована прозрачной перегородкой, отделяющей передний рог 
от такого же рога другого полушария. Передняя, верхняя и нижняя 
стенки переднего рога ограничены волокнами мозолистого тела. 

Центральная часть бокового желудочка – это горизонтально 
расположенное щелевидное пространство, ограниченное свер-
ку поперечно идущими волокнами мозолистого тела. По меди-
альной стенке нижнего рога на всем его протяжении тянется 
возвышение белого цвета гиппокамп (морской конек), которое 
продолжается до самых передних отделов рога и заканчивается 
утолщением. 

С гиппокампом сращена бахромка, которая является про-
должением ножки свода и местом прикрепления сосудистого 
сплетения бокового желудочка. Задний рог окружен слоем белых 
нервных волокон мозолистого тела. На медиальной стенке задне-
го рога заметны два выпячивания: верхнее  – луковица заднего 
рога и нижнее – птичья шпора. 

В центральной части и нижнем роге бокового желудочка на-
ходится сосудистое сплетение, которое прикрепляется к сосуди-
стой ленте внизу и к ленте свода вверху. Продолжается сосуди-
стое сплетение в нижний рог, где оно прикрепляется к бахромке 
гиппокампа. В передних отделах сосудистое сплетение бокового 
желудочка через межжелудочковое отверстие соединяется с со-
судистым сплетением III желудочка.
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Рис. 51. Схема соотношений желудочков мозга
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3.7. Строение лимбической системы
Под лимбической системой понимают морфофункциональ-

ное объединение, которое включает в себя филогенетически 
старые отделы коры переднего мозга, а также ряд подкорковых 
структур (рис. 52). 

В состав лимбической коры входят:
–– древняя кора, формирующая обонятельный мозг и состоя-

щая из обонятельных луковиц, обонятельного бугорка, прозрач-
ной перегородки и прилежащих областей коры (препериформ-
ной, периамигдалярной и диагональной областей); 

–– старая кора, объединяющая сместившийся в процессе эво-
люции к височной доле гиппокамп, зубчатую фасцию, основание 
гиппокампа и расположенную над мозолистым телом поясную 
извилину;

Рис. 52. Морфофункциональная характеристика лимбической системы – схема 
взаимодействия структур круга Пейпса: 

1 – амигдалоидная область; 2 – обонятельная система; 3 – перегородка; 4 – свод; 
5 – поясная извилина; 6 – гиппокамп; 7 – переднее ядро таламуса; 8 – гипотала-
мус; 9 – энторинальная кора; синими стрелками обозначены морфологические 

связи круга Пейпса, фиолетовыми – связи, не входящие в него 
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–– древняя и старая кора (аллокортекс), граничащая с пятис-
лойной межуточной корой, или мезокортексом, переходящим 
непосредственно в новую шестислойную кору – неокортекс. Ме-
зокортекс формируется прилежащей к древней коре островковой 
(инсулярной) зоной и граничащей со старой корой парагиппо-
камповой извилиной (энториальная область и предоснование 
гиппокампа, или пресубикулум), которые также включены в со-
став лимбической системы (рис. 53).

Рис. 53. Схема структур лимбической системы и связей между ними 
(обозначены стрелками и пунктирными линиями): 

1 – клетки обонятельного эпителия; 2 – обонятельная луковица; 3 – обонятель-
ный тракт; 4 – передняя спайка; 5 – мозолистое тело; 6 – поясная извилина; 

7 – передние ядра таламуса; 8 – конечная полоска; 9 – свод мозга; 10 – мозго-
вая полоска; 11 – ядра хабенулярного комплекса; 12 – межножковое ядро; 

13 – сосцевидное ядро; 14 – амигдалоидная область
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Из подкорковых структур в лимбическую систему входят 
расположенный в медиальной стенке височной доли миндале-
видный комплекс и ядра мозговой перегородки. Нередко к лим-
бической системе относят переднее таламическое ядро, мамил-
лярные тела и гипоталамус. Все многочисленные формирования 
лимбической коры кольцеобразно охватывают основание перед-
него мозга и являются своеобразной границей между новой ко-
рой и стволовой частью мозга.

Лимбическая система характеризуется обилием двусторон-
них связей с другими отделами мозга и внутри самой системы. 
Установлено наличие мощных связей лимбической системы 
с гипоталамусом. Через гипоталамус и мамиллярные тела лим-
бическая система соединена с центральным серым веществом 
и ретикулярной формацией среднего мозга. К миндалине и гип-
покампу идут пути от височной доли коры, передающие ин-
формацию от зрительной, слуховой и соматической сенсорных 
систем. Установлены связи лимбической системы с лобными 
долями коры переднего мозга. Наконец, в пределах лимбиче-
ской системы идентифицированы сложные циклические связи, 
создающие условия для циркуляции возбуждения по сложным 
круговым путям.

Вопросы для самоконтроля
1. Назовите границы спинного мозга.
2. Опишите внешнее строение спинного мозга.
3. В чем заключается внутреннее строение спинного мозга?
4. Какие проводящие пути спинного мозга различают?
5. Назовите проекционные пути спинного мозга (по распо-

ложению в канатиках).
6. Какие структуры включает ствол мозга?
7. Назовите структуры поверхностей продолговатого мозга.
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8. Какие ядра серого вещества имеются в продолговатом 
мозге?

9. С какими отделами мозга граничит варолиев мост?
10. Какие отделы мозга связывают продольные волокна мо-

ста?
11. На какие части делится средний мозг?
12. В какой части мозга расположен IV желудочек?
13. Назовите границы и топографию серого вещества ром-

бовидной ямки.
14. Опишите топографию и строение мозжечка.
15. Какие структуры входят в состав промежуточного мозга?
16. Назовите доли коры больших полушарий.
17. Опишите топографию базальных ганглиев.
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Часть II. ОБЩИЕ ПОЛОЖЕНИЯ 
ФИЗИОЛОГИИ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ

4. Основы нейронной теории

4.1. Нейроны, их строение и классификация
Нервная ткань образована двумя принципиально отличаю-

щимися видами клеток. К первому относятся собственно ней-
роны  – функциональные единицы нервной ткани. Второй тип 
клеток  – нейроглия, выполняющая вспомогательные функции. 
Начало изучения строения нейронов положил в конце 60-х – на-
чале 70-х гг. XIX в. итальянский врач и анатом Камилло Гольд-
жи, который использовал для окраски препаратов мозга нитрат 
серебра и обнаружил, что данное вещество избирательно погло-
щается нервными клетками (рис. 54). В дальнейшем этот метод 
усовершенствовал знаменитый испанский гистолог Сантьяго Ра-
мон-и-Кахал. 

Рис. 54. Окраска нейронов по Гольджи (А). Рисунок С. Рамон-и-Кахаля. 
Клетки Пуркинье (а) и клетки-зерна (б) мозжечка голубя (Б)
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В 1906 г. Гольджи и Рамон-и-Кахал были удостоены Но-
белевской премии по физиологии и медицине «за работы 
по исследованию строения нервной системы». Огромное коли-
чество исследований структуры и функции нейронов позволило 
сформулировать основы нейронной теории. У каждого нейрона 
есть тело (сома, перикарион), содержащее ядро и цитоплазмати-
ческие органеллы, где происходит синтез белков, нейромедиато-
ров и других важных компонентов жизнедеятельности клетки. 
От тела клетки отходят два вида отростков, представляющих со
бой тонкие нити цитоплазмы, покрытых плазмолеммой: дендрит 
и аксон (рис. 55).

Рис. 55. Схема строения нейрона

Отростки нейрона. Количество дендритов у нейронов мо-
жет существенно отличаться, при этом у любой нервной клетки 
может быть только один аксон, который проводит электрические 
сигналы лишь в одном направлении: от тела клетки. 

Близко к своим окончаниям большинство аксонов разделя
ется на тонкие коллатеральные ветви или аксонные термина-
ли, причем некоторые из них могут даже повернуть назад – это 
обратные коллатерали. Терминали аксона вступают в контакт 
с другими клетками, чаще всего с их дендритами, реже – с телом 
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и еще реже – с аксоном. Аксоны эфферентных нейронов контак-
тируют с клетками рабочих органов, которыми являются мышцы 
или железы внешней секреции. 

Классификация нейронов. Существует несколько принци-
пов классификации нейронов. По морфологическим признакам 
нейроны делятся следующим образом: 

1) по форме тела ‒ на клетки-зерна, пирамидные или груше-
видные, звездчатые, корзинчатые, веретиновидные; 

2) по количеству отростков ‒ униполярные, псевдоуниполяр-
ные, биполярные и мультиполярные (рис. 56). 

Униполярные нейроны имеют единственный, обычно силь-
но разветвленный отросток. Одна из его ветвей функционирует 
как аксон, остальные – как дендриты. Такие клетки часто встре-
чаются в нервной системе беспозвоночных, а у позвоночных они 
обнаруживаются лишь в некоторых ганглиях вегетативной нерв-
ной системы.

Рис. 56. Классификация нейронов по количеству отростков

У биполярных клеток есть два отростка: дендрит проводит 
сигналы от периферии к телу клетки, а аксон передает инфор-
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мацию от тела клетки к другим нейронам (сенсорные нейроны, 
встречающиеся в сетчатке глаза, в обонятельном эпителии). 

Псевдоуниполярные нейроны имеют вначале один отросток, 
отходящий от тела клетки, который затем делится на аксон и ден-
дрит (все афферентные нейроны спинальных ганглиев). 

У мультиполярных клеток один аксон, а дендритов может 
быть очень много, они отходят от тела клетки, а затем много-
кратно делятся, образуя на своих ветвях синапсы с другими ней-
ронами. Так, например, на дендритах только одного мотонейрона 
спинного мозга образуется около 8000 синапсов, а на дендритах 
находящихся в коре мозжечка клеток Пуркинье может быть до 
150000 синапсов.

По функции нейроны делятся на афферентные, эфферентные 
и вставочные (рис. 57). Афферентные (чувствительные) нейроны 
передают информацию от периферических рецепторов в ЦНС. 
Эфферентные (двигательные) клетки передают сигналы от ЦНС 
к исполнительным органам. Все остальные нейроны относятся 
к категории вставочных (интернейронов), которые образуют ос-
новную массу нервной системы – 99,98 % от общего количества 
клеток. 

Рис. 57. Классификация нейронов по функции
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4.2. Положения нейронной теории
Согласно «нейронной доктрине», сформулированной С. Ра-

мон-и-Кахалем, нервные клетки  – нейроны  – являются основ-
ными структурными и функциональными единицами нервной 
системы. Эта доктрина базируется на следующих основных по-
ложениях:

1. Каждый нейрон является анатомической единицей. Это 
означает, что нейрон представляет собой клетку, в которой, как 
и в других клетках, имеется ядро и цитоплазма. Снаружи нерв-
ная клетка окружена оболочкой  – плазматической мембраной, 
или плазмалеммой. В цитоплазме нейрона содержатся органел-
лы общего значения: эндоплазматический ретикулум, рибосомы, 
митохондрии и т.  п., а также специальные органеллы: нейро-
фибриллы, построенные из белковых молекул длинные тонкие 
опорные нити, и тигроидное вещество, или вещество Ниссля, 
представляющее собой участки цитоплазмы с большим содержа-
нием рибосом.

2. Каждый нейрон является генетической единицей. Разви-
ваясь из эмбриональной нервной клетки (нейробласта) располо-
женной в нервной трубке или в ганглионарной пластинке, каж-
дый нейрон содержит генетически запрограммированный код, 
определяющий специфику его строения, метаболизма и связей 
с соседними нейронами. Основные связи нейронов генетически 
запрограммированы. Однако это не исключает возможности мо-
дификации нейронных связей в процессе индивидуального раз-
вития при обучении и формировании различных навыков.

3. Каждый нейрон является функциональной единицей. Ины-
ми словами, каждый нейрон представляет собой ту элементарную 
структуру, которая способна воспринимать раздражение и возбу-
ждаться, а также передавать возбуждение в форме нервного импуль-
са соседним нейронам или иннервируемым органам и мышцам.
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4. Каждый нейрон представляет собой поляризационную 
единицу, т.  е. он проводит нервный импульс только в одном 
направлении. В силу этого отростки нейрона подразделяются 
на дендриты, которые проводят возбуждение к телу нейрона, 
и аксон, или нейрит, проводящий возбуждение от тела клетки.

5. Каждый нейрон есть рефлекторная единица. Нейрон яв-
ляется элементарной составной частью той или иной рефлек-
торной дуги, по которой осуществляется проведение импульсов 
в нервной системе от рецепторов, воспринимающих средовые 
воздействия, до эффекторных органов, участвующих в ответной 
реакции на эти воздействия.

6. Каждый нейрон является патологической единицей. Лю-
бая часть нервной клетки и ее отростков, отделенная путем по-
вреждения от ее тела, погибает и подвергается распаду, или деге-
нерации. Хотя различные нейроны по-разному реагируют на по-
вреждение, тем не менее, при достаточно обширном поврежде-
нии цитоплазмы или ядра любого нейрона он погибает.

4.3. Нейроглия, их строение, классификация
В нервной системе эту роль соединительной ткани выполняет 

глия (от греч. «глия» – клей), клетки которой образуются из общих 
с нейронами предшественниц на раннем этапе развития мозга. 
Нейроглия создает опору для нейронов, объединяет отдельные эле-
менты нервной системы, но в то же время изолирует друг от друга 
разные группы нейронов, а также большую часть их аксонов. Тем 
самым она формирует структуру мозга. Численность клеток ней-
роглии превышает количество нейронов в мозгу приблизительно 
в 10 раз. Эти клетки отличаются друг от друга по внешнему виду 
и по выполняемой функции. Клетки нейроглии делят на макрог-
лию и микроглию. К макроглие относят астроциты, олигодендро-
циты и шванновские клетки, эпендимоциты (рис. 58).
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Рис. 58. Клетки нейроглии

Самыми распространенными среди клеток нейроглии явля-
ются астроциты (в мозолистом теле они составляют 1/4 всех 
клеток). Астроциты  – клетки с неправильной, звездчатой фор-
мы телом и многочисленными отростками, напоминающими 
в совокупности форму звезды, откуда и происходит их назва-
ние. По особенностям строения их отростков выделяют два типа 
астроцитов:

1) протоплазматические (короткие, но широкие и сильно 
ветвящиеся отростки);

2) волокнистые (тонкие, длинные, слабо ветвящиеся от-
ростки).

Протоплазматические астроциты выполняют опорную и тро-
фическую функции для нейронов. Волокнистые астроциты осу-
ществляют опорную функцию для нейронов и их отростков, так 
как их длинные тонкие отростки образуют глиальные волокна. 
Кроме того, терминальные расширения отростков волокнистых 
астроцитов образуют периваскулярные (околососудистые) гли-
альные пограничные мембраны, являющиеся одним из структур-
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ных компонентов гематоэнцефалического барьера. Эти отростки 
расширяются на концах, образуя так называемую астроцитарную 
ножку. На поверхности капилляра отростки соседних астроци-
тов плотно смыкаются друг с другом и практически полностью 
обвертывают кровеносный сосуд. Подобная изоляция сосуда яв-
ляется одним из способов формирования гематоэнцефалическо-
го барьера – границы между кровью и нервной тканью, закрытой 
для многих находящихся в крови веществ. 

Другие отростки астроцита почти целиком обертывают тела 
нейронов. Если нейрон возбуждается длительно, вокруг него 
повышается концентрация ионов калия, а это может уменьшить 
возбудимость соседних нейронов. Астроциты предупреждают 
такую возможность, поглощая излишки калия, тем самым они 
выполняют функцию буфера. Некоторые клетки нейроглии при 
этом деполяризуются, а поскольку они связаны между собой 
щелевыми контактами, между деполяризованными и находящи-
мися в покое клетками возникает ток. Это, однако, не приводит 
к возбуждению, так как в мембране клеток нейроглии очень мало 
потенциалзависимых каналов для натрия или кальция. Несмотря 
на то, что повышение концентрации ионов калия у астроцитов 
изменяет некоторые их свойства, в настоящее время нет доста-
точных оснований считать их прямыми участниками переноса 
нервных импульсов.

Другие разновидности клеток макроглии: олигодендроциты 
и шванновские клетки похожи друг на друга по внешнему виду 
и по выполняемой функции. У них маленькое тело и относитель-
но небольшие, как бы расплющенные отростки, которые много-
кратно обертывают аксоны нейронов, тем самым обеспечивая им 
изолирующий миелиновый футляр. Миелин – это жироподобное 
вещество, которое выполняет роль электроизолятора. При утрате 
миелиновой оболочки вследствие, например, демиелинизирую-
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щих заболеваний передача сигналов из одной части мозга в дру-
гую серьезно нарушается, что обычно приводит к инвалидности. 

Олигодендроциты создают миелиновую изоляцию аксонов 
в центральной нервной системе, причем каждый олигодендро-
цит обслуживает, как правило, несколько аксонов. Шванновские 
клетки покрывают миелином волокна периферической нервной 
системы, причем каждая шванновская клетка занимается только 
одним аксоном. 

Эпендимоциты формируют эпендиму  – тонкую эпители-
альную мембрану, выстилающую все полости мозга. Эпендима 
на большем своем протяжении является однослойной и состо-
ит из клеток цилиндрической формы. В некоторых участках (III 
и IV желудочки мозга и соединяющий их водопровод) она может 
быть многослойной. Тела эпендимоцитов вытянуты, на свобод-
ном конце имеются реснички, движение которых способствует 
циркуляции спинномозговой жидкости. Эпендимоциты выпол-
няют следующие функции в нервной системе:

1) разграничительную (образуя выстилку полостей мозга);
2) секреторную (участвуют в образовании и регуляции цере-

бральной жидкости);
3) механическую (обеспечивают движение церебральной 

жидкости);
4) опорную (для нейронов);
5) барьерную (участвуют в образовании поверхностной гли-

альной пограничной мембраны).
В белом и сером веществе мозга рассеяны клетки микрог-

лии. Они образуются из моноцитов крови. Подобно макрофагам 
иных тканей, клетки микроглии выполняют роль мусорщиков: 
они захватывают и разрушают обломки разрушающихся кле-
ток, эта работа становится особенно заметной на фоне повреж-
дений мозга. 
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Особую роль клетки нейроглии выполняют, по-видимому, 
во время развития мозга. Некоторые их разновидности регулиру-
ют направление перемещения нейронов в определенные регио-
ны растущего мозга, а также направление роста аксонов. Другие 
клетки нейроглии, возможно, участвуют в питании нервных кле-
ток путем регуляции кровотока, а тем самым транспорта глюко-
зы и кислорода.

Вопросы для самоконтроля
1. Дайте определение нейрона.
2. Назовите составные части нейрона.
3. Какие отростки имеет нейрон?
4. Назовите органеллы нейрона и их функции.
5. Как нейроны классифицируются по форме тела, количе-

ству отростков и функции?
6. Назовите основные положения нейронной теории и ее ав-

торов.
7. Дайте определение нейроглии.
8. Как классифицируются клетки нейроглии?
9. Назовите функции астроцитов, олигодендроцитов, эпеди-

моцитов и клеток микроглии.
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5. Мембранные механизмы возникновения 
и проведения электрических сигналов

5.1. Строение и функции клеточной мембраны
Мембрана клетки представляет собой мозаику из липидов 

и белков (рис. 59), ее толщина 6–8 нанонеметров (нм). Липиды 
клеточной мембраны по большей части относятся к фосфолипи-
дам, в молекулах которых есть полярная, т. е. несущая электри-
ческий заряд, головка и два неполярных хвоста, построенных 
из атомов углерода и водорода. Такие молекулы плохо раство-
ряются в воде – полярном растворителе: растворению мешают 
их неполярные хвосты. Поэтому в воде фосфолипиды образуют 
мицеллы – микроскопические капельки, внутри которых прячут-
ся неполярные хвосты молекул, а полярные головки обращены 
наружу – к воде. Когда концентрация фосфолипидов высока, ми-
целлы соединяются друг с другом так, что образуется двойной 
или бимолекулярный липидный слой, внутрь которого обраще-
ны гидрофобные хвосты, а наружную поверхность представля-
ют гидрофильные полярные головки.

Рис. 59. Схематическая модель мембраны
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Именно так и выглядит липидная основа клеточной мембра-
ны. Кроме фосфолипидов в ней есть гликолипиды, обычно рас-
положенные на наружной поверхности мембраны так, что вы-
ступающие углеводные части молекул образуют надмембранный 
слой. Еще один компонент мембраны  – холестерин, напротив, 
находится во внутреннем слое мембраны и играет роль регуля-
тора агрегатного состояния липидной части мембраны: плотную 
мембрану он разжижает, а жидкую – уплотняет. Нормальное со
стояние мембраны – это жидкая пленка определенной вязкости, 
примерно соответствующей вязкости оливкового масла. Мем-
браны в клетках выполняют следующие функции:

1. Организующую (создают соответствующую структуру са-
мой клетки и ее органоидов).

2. Изолирующую (обеспечивают преграду на пути веществ, 
стремящихся поступить или покинуть соответствующую струк-
туру).

3. Регулируют активность процессов, протекающих в ка-
ждом структурном образовании, передавая внешние сигналы.

4. Создают градиенты (различия) концентрации многих со-
единений между соответствующей структурой и окружающей 
средой.

5. Определяют иммунную специфичность клетки.
В бимолекулярном липидном слое находятся мембранные 

белки, молекулы которых зачастую свернуты наподобие клубка, 
образуя довольно объемную структуру  – глобулу. Неполярные 
части белковых молекул обычно погружены вовнутрь, а поляр-
ные выступают над мембранной поверхностью как с наружной, 
так и с внутренней стороны. Есть и такие крупные белковые мо-
лекулы, которые пронизывают мембрану насквозь. Их принято 
называть интегральными белками в отличие от остальных, на-
званных периферическими.
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5.2. Ионные каналы, их строение, классификация
Эти мембранные структуры являются интегральными бел

ками (гликопротеинами), пронизывающими липидный бислой 
и способными при адекватных внешних воздействиях (измене-
ние потенциала на мембране, действие гормона или медиатора) 
избирательно менять проницаемость мембраны для определен-
ных ионов (Nа+, К+, Са2+, Сl-). 

Каналам биомембран свойственна:
–– избирательность для ионов (селективность); 
–– способность открываться и закрываться при различных 

воздействиях на мембрану (воротная функция). 
Функционирование воротного механизма обусловлено изме-

нениями мембранного потенциала, взаимодействием с опреде-
ленными химическими веществами, специфическим фосфори-
лированием каналов.

Существует два вида ворот: m-ворота (активационные) 
и h-ворота (инактивационные) (рис. 60).

Рис. 60. Воротный механизм ионных каналов
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В покое (мембрана не деполяризована) натриевый канал 
не пропускает ионы Nа+, поскольку закрыты m-ворота. При де-
поляризации m-ворота открываются и канал активируется, т. е. 
начинает пропускать ионы Nа+. Из-за этого m-ворота называют 
также активационными. В открытом состоянии проводимость 
канала в значительной степени определяется его селективным 
фильтром, который не пропускает анионы и гораздо более сво-
бодно пропускает ионы Nа+, чем К+ или Са2+.

При более длительной деполяризации закрываются h-воро-
та (инактивационные), расположенные у внутренней стороны 
мембраны, и канал инактивируется. Реполяризация до уровня 
потенциала покоя вновь приводит к открытию h-ворот и закры-
тию m-ворот. В этом состоянии канал можно вновь активировать 
деполяризующим стимулом.

Воротный механизм каналов управляется сенсором внеш-
него стимула. В зависимости от локализации сенсора каналы 
разделяются на две группы. К первой группе относятся каналы, 
имеющие собственный сенсор (входящий в состав макромолеку-
лы) внешнего сигнала. Внешний стимул влияет непосредственно 
на макромолекулу канала. Эта группа включает два больших се-
мейства ионных каналов: потенциал- и лигандозависимые.

Потенциалозависимые каналы (Nа+, К+, Са2+, С1- – каналы) 
открываются и закрываются при изменении электрического по-
тенциала на мембране.

Лигандозависимые ионные каналы открываются при связы-
вании с рецептором ряда биологически активных веществ, таких 
как ацетилхолин, глутамат, γ-аминомасляная кислота и обеспе-
чивают быструю передачу сигналов между клетками, например 
в химических синапсах. 

В каналах второй группы сенсор внешнего сигнала (рецептор 
первичного посредника) пространственно разобщен с каналом. 
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Это рецептор-зависимые ионные каналы, опосредованно управля-
емые химическими сигналами через вторичных посредников.

5.3. Механизмы трансмембранного транспорта
В транспорте веществ через мембрану принято выделять два 

типа – пассивный и активный транспорт (рис. 61, 62). Пассивный 
транспорт  – перенос неэлектролитов и ионов через мембрану 
по градиенту химического или электрохимического потенциала 
(простая диффузия через липидный бислой, облегченная диффу-
зия, осуществляемая переносчиками или по каналам в мембране). 

Активный транспорт – перенос неэлектролитов и ионов про-
тив градиента химического или электрохимического потенциа-
ла ‒ сопряжен с энергетическими затратами. Основное отличие 
активного транспорта от облегченной диффузии состоит в том, 
что одна из стадий активного транспорта энергозависима.

Рис. 61. Схема трансмембранного транспорта

Когда для переноса вещества используется энергия адено-
зинтрифосфата (АТФ) или окислительно-восстановительных 
реакций, транспорт называют первично-активным. Если же в ка-
честве источника энергии используется градиент концентрации 
ионов, то транспорт называют вторично-активным.
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Рис. 62. Виды пассивного транспорта

5.4. Мембранный потенциал покоя
У нейронов, как и у всех исследованных клеток животных 

и растений, поверхностная мембрана в покое электрически по-
ляризована, т. е. имеет разный электрический потенциал наруж-
ной и внутренней поверхностей. В создании потенциала покоя 
участвуют несколько видов ионных каналов (рис.  63). Вели-
чина внутриклеточного электрического потенциала у нервных 
клеток и волокон в покое составляет около 70 мВ. Эту величи-
ну называют мембранным потенциалом покоя (МПП). Во всех 
точках цитоплазмы данный потенциал практически одинаков. 
Природа поляризации клеточной мембраны определяется диф-
ференцированной ионной проницаемостью. В покое практиче-
ски все натриевые каналы мембраны нейрона закрыты, а боль-
шое число калиевых каналов открыто. Кроме того, в мембране 
находятся неспецифические каналы для ионной утечки, каж-
дый из которых проницаем для К+, Nа+ и С1- (больше всего для 
К+). Эти каналы не имеют воротных механизмов, всегда откры-
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ты и почти не меняют своего состояния при электрических воз-
действиях на мембрану. 

Рис. 63. Структуры мембраны, участвующие в создании потенциала покоя

Утечка ионов К+ создает разность потенциалов между на-
ружной средой и цитоплазмой в условиях, когда вход ионов Nа+ 

в клетку или выход из нее органических анионов (что могло бы 
компенсировать нарушения электронейтральности от потери К+) 
исключены свойствами покоящейся мембраны. В этой ситуации 
на мембране создается двойной электрический слой (снаружи – 
катионы, главным образом ионы Nа+, внутри – анионы), препят-
ствующий дальнейшему выходу ионов К+.

Разность между текущим значением мембранного потен-
циала, (МП) и равновесным калиевым потенциалом называют 
электрохимическим градиентом для ионов К+. Электрохимиче-
ский градиент – причина пассивного движения ионов К+ через 
мембрану в естественных условиях. Основным фактором, от-
ветственным за создание потенциала покоя, служит высокая 
проницаемость мембраны для калия (по сравнению с другими 
ионами): 

 PK+ : PNa+ : PCl‒ = 1 : 0,04 : 0,14.
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Благодаря этому калий диффундирует из клетки до тех пор, 
пока его выходу не будет препятствовать накопление в клетке от-
рицательных зарядов.

Ионный насос. Важным условием для формирования МПП 
является отличие ионного состава цитоплазмы от ионного соста-
ва внешней среды. Различия в этих составах постоянны и в ос-
новном сводятся к тому, что в клетке по сравнению с наружной 
средой меньше ионов Nа+, больше К+ и несравненно больше 
органических анионов, которые не могут проникнуть через не-
поврежденную мембрану наружу. Что касается катионных раз-
личий, то они являются результатом работы так называемого на-
трий-калиевого насоса мембраны, непрерывно откачивающего 
ионы Nа+ из клетки в обмен на ионы К+. 

Роль Nа+/К+ насоса связана с тем, что он поддерживает высо-
кую концентрацию калия во внутриклеточной среде. Этот насос 

работает электроген-
но: удаляя из клетки 
три иона Nа+, он вво-
дит в нее два иона К+, 
т. е. удаляет из клетки 
положительные заря-
ды (рис. 64). 

Натрий-калиевый 
насос работает, потре-
бляя энергию АТФ, 
его основным компо-

нентом является фермент  – мембранная Nа, К-АТФаза. В ходе 
работы одна молекула АТФ расщепляется на АДФ и фосфат. 
В норме АТФ поступает к насосу из аксональных митохондрий. 

Равновесный калиевый потенциал Еk описывается уравне-
нием Нернста: 

Рис. 64. Схема натрий-калиевого насоса
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		                                                                                                                                                      .

Мембранный потенциал покоя (‒70 мВ) близок к его Еk 
(‒75 мВ), но не точно равен ему, так как МПП здесь формиру-
ется не только утечкой ионов К+, но и утечкой ионов Nа+ и С1-. 
При этом поступление Сl- в аксон (ЕС1 = ‒70 мВ) повышает, 
а Nа+ – понижает МПП (ЕNa = +55 мВ). Итоговая величина Е, 
создаваемого утечкой ионов К+, Nа+ и Сl-, может быть достаточно 
точно рассчитана по формуле Гольдмана:

5.5. Потенциал действия
При возбуждении происходит изменение электрического со-

стояния мембраны, возникает потенциал действия (ПД) – крат-
ковременное изменение мембранного потенциала покоя. 

Рис. 65. Фазы потенциала действия
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Под влиянием раздражителя пороговой или сверхпороговой 
величины проницаемость мембраны клетки для ионов натрия 
возрастает. Ионы натрия устремляются внутрь клетки, что при-
водит к уменьшению величины мембранного потенциала покоя – 
деполяризация мембраны. 

Фазы потенциала действия (рис. 65):
1. Локальный ответ – ПД возникает лишь при определен-

ной величине деполяризующего сдвига (критическом уровне 
деполяризации – КУД), например, с ‒65 до ‒55 мВ. Если депо-
ляризация будет меньше, то потенциал действия не возникнет: 
такие деполяризующие сдвиги называются подпороговыми или 
локальным ответом.

2. Фаза деполяризации возникает в том случае, если сумма 
локальных деполяризующих сдвигов все-таки сможет деполя-
ризовать мембрану триггерной зоны нейрона до критического 
уровня (порогового значения), произойдет активный и макси-
мальный ответ клетки по правилу «все или ничего». Деполя
ризация до критического значения ведет к конформационным 
изменениям натриевых каналов и увеличению натриевой про-
ницаемости. Плотность натриевых каналов высока и варьирует 
от 1 до 50 на одном квадратном микрометре, что приводит к очень 
быстрому (за 0,2–0,5 мс) изменению мембранного потенциала 
из отрицательного (‒55 мВ) до положительного (около +30 мВ) – 
пик ПД (спайк). Такая стремительная деполяризация является 
саморегенерирующей: чем больше входит натрия в клетку и чем 
больше сдвиг мембранного потенциала, тем больше открывается 
натриевых каналов и тогда еще больше натрия входит в клетку.

3. Фаза реполяризации начинается по мере приближения 
величины мембранного потенциала к значению равновесного 
натриевого потенциала (пика ПД), при этом натриевые каналы 
инактивируются, а калий начинает активно выходить из клетки. 



128

4. Следовые потенциалы – медленное изменение мембран-
ного потенциала относительно исходного потенциала покоя, 
происходящее после окончания потенциала действия и обуслов-
ленное восстановительными процессами в возбудимых структу-
рах. Различают следовую деполяризацию – связанную с инерци-
онностью закрытия натриевых каналов и следовую гиперполя-
ризацию – связанную с работой электрогенного ионного насоса.

Вопросы для самоконтроля
1. Как устроена клеточная мембрана?
2. Назовите липиды и белки мембран.
3. Как устроены ионные каналы?
4. Назовите виды ионных каналов.
5. Какие механизмы трансмембранного транспорта вы зна-

ете?
6. Дайте определение мембранного потенциала покоя.
7. Назовите механизмы поддержания мембранного потенци-

ала покоя.
8. Дайте определение потенциала действия.
9. Назовите фазы потенциала действия и дайте их характе-

ристику.
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6. Физиология синапсов

6.1. Понятие, общий принцип строения, 
классификация

Синапсами называют специализированные контакты между 
нервными клетками или между нервными и эффекторными клет-
ками, используемые для передачи сигналов.

Синапсы можно классифицировать: 
1) по их местоположению и принадлежности к соответству-

ющим клеткам – нервно-мышечные, нейро-нейрональные. Ней-
ро-нейрональные в свою очередь подразделяются на аксосомати-
ческие, аксодендритические и аксоаксональные синапсы; 

2) по знаку их действия – возбуждающие и тормозящие; 
3) по способу передачи сигналов – электрические (в которых 

сигналы передаются электрическим током) и химические, в ко-
торых передатчиком, трансмиттером сигнала, или посредником, 
медиатором, является то или иное физиологически активное ве-
щество. Существуют и смешанные  – электрохимические  – си-
напсы.

В структуру любого синапса входят такие компоненты, 
как пресинаптическая мембрана, постсинаптическая мембрана 
и разделяющая их синаптическая щель.

6.2. Электрический синапс, особенности строения 
и функционирования

Всем синапсам этого типа свойственны очень узкая синапти-
ческая щель (около 5 нм) и очень низкое удельное сопротивление 
сближенных пре- и постсинаптических мембран для проходяще-
го через них электрического тока (рис. 66).

Это низкое сопротивление, как правило, связано с наличием 
поперечных каналов, пересекающих обе мембраны, т. е. идущих 
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из клетки в клетку (щелевой контакт). В пре- и постсинапти-
ческой мембранах щелевого контакта регулярно распределены 
коннексоны (специфические каналы), находящиеся точно друг 
против друга (комплементарно). Внутри них есть просвет, так 
что каждая пара расположенных по одной линии коннексонов 
образует канал, через который сообщаются две клетки. Диаметр 
каналов составляет около 1 нм. Каналы образуются белковыми 
молекулами (полуканалами) каждой из контактирующих мем-
бран, которые соединяются комплементарно. Эта структура лег-
копроходима для электрического тока.

Рис. 66. Схема электрического синапса

Схема передачи возбуждения в электрическом синапсе по-
добна схеме проведения ПД в обычном нервном проводнике: 
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петля тока, порождаемого пресинаптическим ПД, раздражает 
постсинаптическую мембрану.

Общими свойствами возбуждающих электрических си-
напсов являются: 

–– передача сигнала двухсторонняя, так как пре- и постси-
наптическая мембраны не имеют отличий в строении; 

–– быстродействие (оно превосходит таковое химических си-
напсов); 

–– слабость следовых эффектов при передаче (это свойство 
делает электрические синапсы непригодными для интегрирова-
ния, суммации последовательных сигналов); 

–– отсутствие специфичности  – передается исключительно 
электрический ток;

–– высокая надежность передачи возбуждения.
Возбуждающие электрические синапсы не лишены неко-

торой пластичности, т.  е. могут возникать при благоприятных 
условиях и исчезать при неблагоприятных. Например, при по-
вреждении одной из контактирующих клеток ее электрические 
синапсы с другими клетками ликвидируются. 

Следует отметить, что поперечные каналы объединяют клетки 
не только электрически, но и химически, так как они проходимы 
для многих низкомолекулярных метаболитов. Поэтому возбуж-
дающие электрические синапсы с поперечными каналами фор-
мируются, как правило, между клетками (например, нейронами) 
одного вида специализации. Соответственно одним из важнейших 
свойств электрического синапса является его участие в транспорте 
веществ: между соседними клетками может осуществляться ин-
тенсивный диффузионный обмен гидрофильными соединениями 
с молекулярной массой до 1500. Через коннексоны проходят неор-
ганические ионы (Na+, K+, Cl-, I-, SO42-), сахара (мальтоза, мальто-
триоза, мальтотетроза, сахароза), аминокислоты (аспарагиновая, 
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глутаминовая, гексоглицин), нуклеотиды (гипоксантин, аденин, 
уридин, тиогуанин). Многие из перечисленных веществ не спо-
собны диффундировать через наружную мембрану клеток.

6.3. Химический синапс, особенности строения 
и функционирования

Классическим представителем группы химических синапсов 
является возбуждающий нервно-мышечный синапс скелетной 
мускулатуры позвоночных, действующий с помощью медиатора 
ацетилхолина (Ах).

Химический синапс имеет более сложное строение (рис. 67). 
1. Пресинаптическое окончание содержит большое коли-

чество пузырьков (везикул) диаметром около 50 нм, заполнен-
ных медиатором – химическим передатчиком сигнала. В состоя-
нии покоя везикулы «заякорены» белком синапсином. В мембра-
не пресинаптического окончания кроме натриевых и калиевых 
каналов имеются также кальциевые каналы, играющие важную 
роль в процессе высвобождения медиатора. 

2. В отличие от электрических, химические синапсы имеют 
относительно широкую синаптическую щель, составляющую 
20–50  нм, и высокое сопротивление синаптических мембран. 
В синаптической щели содержатся ферменты, расщепляющие 
медиатор после контакта с рецептором. 

3. На постсинаптической мембране находятся рецепторы 
к медиатору (ионотропные и метаботропные). 

Этапы передачи сигнала в химическом синапсе:
–– пресинаптический потенциал действия (ПД) выполняет 

роль инициатора нейросекреторного процесса;
–– при развитии ПД пресинаптической терминали в нее 

из среды входят ионы Са2+, способствующие освобождению ве-
зикул от белка синапсина;
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Рис. 67. Схема химического синапса

–– везикулы с медиатором передвигаются к пресинаптиче-
ской мембране, сливаются с ней и высвобождаются в синаптиче-
скую щель путем экзоцитоза;

–– далее происходит практически синхронный выброс меди-
атора в синаптическую щель из 100–200 пресинаптических ве-
зикул, каждая из которых содержит порцию – квант медиатора; 

–– медиатор диффундирует к постсинаптической мембране, 
где для него существуют соответствующие рецепторы;

–– при взаимодействии медиатора и рецептора в последних 
либо открываются проницаемые для Nа+ и К+ ионные каналы 
(ионотропные рецепторы), либо сигнал передается через систе-
му вторичных мессенджеров и активируются мембранные Nа+ 
и К+ ионные каналы (метаботропные рецепторы);

–– так как рецепторов и соответственно каналов много, со-
противление постсинаптической мембраны значительно снижа-
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ется, что приводит к ее частичной деполяризации, т. е. к разви-
тию возбуждающего постсинаптического потенциала (ВПСП). 
Для нервно-мышечного синапса ВПСП называют потенциалом 
концевой пластинки (ПКП);

–– потенциал концевой пластинки в свою очередь создает ток, 
раздражающий соседнюю с постстсинаптической электровозбу-
димую мембрану мышечного волокна, что и порождает в ней по-
тенциал действия.

Синаптическая задержка, т.  е. время от прихода нервного 
импульса до развития постсинаптического ответа, в химическом 
синапсе составляет 0,2–0,5 мс, причем основная часть этого вре-
мени тратится на процесс секреции медиатора. 

Помимо рабочих ПКП (ВПСП), инициируемых нервным им-
пульсом, в нервно-мышечных синапсах существуют спонтанные, 
обычно редкие миниатюрные ПКП (ВПСП), составляющие доли 
милливольта и обозначаемые МПКП (МВДСП). Они отражают 
спонтанный выброс одиночных квантов медиатора (т. е. содер-
жимого одиночных везикул, что составляет около 104 молекул 
медиатора) и реакцию на них постсинаптической мембраны. 

Таким образом, возбуждающие химические синапсы:
1) передают сигнал всегда односторонне от пресинаптиче-

ской мембраны к постсинаптической; 
2) передают сигнал относительно медленно;
3) имеют достаточно высокую надежность передачи, кото-

рая, однако, резко падает при некоторых изменениях в межкле-
точной среде, особенно при снижении Са2+;

4) имеют высокую специфичность действия, что обусловле-
но наличием медиатора; 

5) обнаруживают значительные следовые процессы, что де-
лает их способными суммировать (интегрировать) последова-
тельные сигналы.
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6.4. Медиаторы и рецепторы синапсов ЦНС
Все известные медиаторы составляют довольно разнород-

ную группу веществ. Это моноамины: ацетилхолин, дофамин, 
норадреналии, серотонин, гистамин; аминокислоты: ГАМК, 
глутамат (глутаминовая кислота), глицин, таурин и др. К ме-
диаторам относится хорошо известное макроергическое веще-
ство – АТФ (аденозинтрифосфат). И, наконец, большая группа 
веществ  – нейропептидов,  – по-видимому, также может быть 
отнесена к медиаторам (хотя некоторые из них играют скорее 
роль гормонов, «модуляторов» синаптической передачи, дей-
ствующих через кровоток). Это вещество (субстанция) Р, метэн-
кефалин, лейэнкефалин, эндорфины, нейротензин, АКТГ (корти-
котропин), ангиотензин, окситоцин, вазопрессин, вазоактивный 
интес-тинальный пептид, соматостатин, тиролиберин, бомбезин, 
холецистокининоподобный пептид, карнозин.

В мозге позвоночных некоторые из этих пептидов участвуют 
в передаче информации о потребности организма в питье (анги-
отензин), субстанция Р играет роль медиатора, который исполь-
зуется в синапсах нейронов, передающих сигналы боли, а эндор-
фины и энкефалины  – в синапсах нейронов, осуществляющих 
блокирование болевых импульсов.

Низкомолекулярные медиаторы синтезируются в преси-
наптических нейронах и накапливаются в их везикулах. Синтез 
медиаторов происходит из соответствующих предшественников 
в теле нейронов и требует энергии. Готовые везикулы с помощью 
быстрого антероградного аксонального транспорта перемеща-
ются к нервным окончаниям. Однако в некоторых случаях (на-
пример, в нервно-мышечных синапсах) синтез Ах и его упаковка 
в везикулы проходит частично в самих нервных окончаниях.

Образование пептидов-медиаторов (модуляторов) про-
исходит более сложным путем: сначала в пресинаптической 
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клетке синтезируется полипептид – прогормон; затем из него 
через стадию гормона путем последовательного укорочения 
цепи аминокислот образуется активный пептид.

Если нейрон использует классический медиатор, то толь-
ко один, например ацетилхолин. Это называют «принципом 
Дейла». На неклассические медиаторы (АТФ, пептиды и др.) 
этот принцип не распространяется. Один нейрон может одно-
временно вырабатывать ацетилхолин и пептид, норадреналин 
и АТФ и т. п.

Представление о рецепторах сформулировал еще в конце 
XIX в. знаменитый германский ученый Пауль Эрлих: «Хими-
ческие субстанции влияют только на те элементы ткани, с ко-
торыми они могут связаться. Эта связь должна быть специ-
фичной, т.  е. химические группы должны соответствовать 
друг другу, как ключ и замок». 

Рецепторы представляют собой надмолекулярные обра-
зования, состоящие из белков, а также гликолипидных ком-
понентов. Они способны под действием медиатора либо не-
посредственно изменять потоки ионов через мембрану, либо 
индуцировать образование вторичных мессенджеров, кото-
рые в свою очередь меняют ряд свойств нейрона. Несмотря 
на огромное разнообразие клеточных рецепторов на мембране 
нейрона, их можно подразделять на два основных класса, ко-
торые различаются по механизмам действия и скорости прове-
дения сигналов. Существуют быстродействующие ионотроп-
ные и медленнодействующие метаботропные рецепторы 
(рис. 68), скорость действия первых составляет миллисекун-
ды, в то время как у последних они находятся в секундно-ми-
нутном диапазоне. Время передачи сигналов в нейрорецеп-
торах определяется структурной организацией рецепторных 
компонентов. 
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Рис. 68. Схема ионотропного и метаботропного рецепторов

Ионотропные рецепторы  – это трансмембранные белки, 
которые одновременно являются рецепторами (способны связы-
вать медиатор) и каналами (способны образовывать трансмем-
бранный ионный канал). Ионотропные рецепторы формируют 
ионные каналы сразу после связывания молекул медиатора. Ка-
налы обладают избирательностью и способны пропускать преи-
мущественно какой-то один тип ионов (Na+, K+, Ca2+). 

Метаботропные рецепторы не имеют канала, но они свя-
заны с вторичным посредником – G-белком внутри клетки, что 
позволяет передавать сигналы. Это трансмембранные белки, ко-
торые при связывании с медиатором воздействуют на сцеплен-
ные с ними со стороны цитоплазмы G-белки (ГТФ-связывающие 
белки). Это приводит к активации G-белков, их диссоциации 
на субъединицы и отсоединению субъединиц от белка-рецепто-
ра. Активированные субъединицы G-белков способны переме-
щаться внутри мембраны и в цитоплазме, активируя встроенные 
в мембрану ферменты – аденилатциклазу, фосфолипазу С и др. 
Такая активация приводит к изменению концентрации вторич-
ных посредников: цАМФ, катионов Са2+ и других регулирую-
щих работу ионных каналов. 
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Вопросы для самоконтроля
1. Дайте понятие синапса, его основных структур.
2. Представьте классификацию синапсов.
3. Назовите особенности строения и функционирования 

электрического синапсов.
4. Назовите особенности строения и функционирования хи-

мического синапса.
5. Дайте определение понятия медиатора, назовите основ-

ные медиаторы в ЦНС.
6. Дайте определение рецептора, назовите классы рецепто-

ров по способу управления ионными каналами.
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7. Принципы передачи информации в ЦНС

7.1. Иррадиация и конвергенция
Клетки ЦНС имеют многочисленные связи друг с другом, 

поэтому нервная система человека может быть представлена как 
система нейронных сетей, передающих возбуждение и форми-
рующих торможение. Процесс распространения возбуждения 
от одного нейрона на другие называется иррадиацией или дивер-
гентным принципом распространения возбуждения.

Различают два вида иррадиации возбуждения:
–– направленная или системная иррадиация, когда возбужде-

ние распространяется по определенной системе нейронов и фор-
мирует координированную приспособительную деятельность 
организма;

–– диффузная иррадиация, хаотичное распространение воз-
буждения, при котором координированная деятельность невоз-
можна.

К одному нейрону может схо-
диться возбуждение от различных 
источников. Эта способность по-
лучила название конвергенции 
возбуждений (рис. 69).

Конвергенция  – схождение 
различных путей проведения ней-
ронных импульсов к одной и той 
же нервной клетке. Конвергенция 
более характерна для нервных 
центров эфферентных отделов.

Рис. 69. Схема а) дивергенции 
и б) конвергенции
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7.2. Торможение, понятие, классификация
Торможение – активный нервный процесс, результатом ко-

торого является прекращение или ослабление возбуждения. Тон-
кий анализ тормозных явлений в ЦНС позволил выделить две 
разновидности торможения по локализации в синапсе: постси-
наптическое и пресинаптическое (рис. 70). 

Кроме того, по нейрональной организации выделяют еще 
несколько видов торможения: поступательное, латеральное, воз-
вратное и реципрокное.

Существует особый вариант торможения, который называют 
пресинаптическим. Этим термином условно называют снижение 
или выключение активности данной клетки за счет синаптическо-
го торможения оканчивающейся на ней возбуждающей термина-
ли. Такое развивается в аксо-аксональных тормозящих синапсах. 

В этих синапсах торможение определяется действием ГАМК 
(гамма-аминомасляной кислоты), открывающей хлорные каналы 
двигательной терминали. Это шунтирует (закрывает) ее натрие-
вые каналы и тем самым снижает амплитуду пресинаптическо-
го потенциала действия. В результате синаптическая передача 
двигательного импульса ослабляется или исключается. При оди-
ночном импульсе тормозного аксона длительность пресинапти-
ческого торможения составляет 6–7 мс. Пресинаптическое тор-
можение предупреждает или заранее исключает развитие пост-
синаптического возбуждения, но оно не может повлиять на уже 
развившееся постсинаптическое возбуждение, причем при пре-
синаптическом торможении в постсинаптической клетке не об-
наруживается ни ТПСП, ни изменений электровозбудимости.

Существуют данные о том, что при пресинаптическом тор-
можении в среде вокруг тормозимой терминали растет концен-
трация ионов К+, они могут выбрасываться из самой термина-
ли, мотонейрона и других близлежащих клеток. Рост наружной 
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Рис. 70. Схема пресинаптического 
и постсинаптического торможения

концентрации К+ снижает 
мембранный потенциал 
терминали и ослабляет ее 
потенциал действия. Пре-
синаптическое торможение 
представлено в различных 
отделах ЦНС позвоночных 
и беспозвоночных. 

Механизм постсинапти-
ческого торможения. Раз-
вивается на постсинапти-

ческой мембране, возбудимость клетки от ТПСП (тормозного 
постсинаптического потенциала) уменьшается, потому что уве-
личивается порог возбуждения, так как критический уровень 
деполяризации (КУД) остается на прежнем уровне, а мембран-
ный потенциал возрастает. 

ТПСП возникает под влиянием:
–– аминокислоты глицина; 
–– ГАМК – гамма-аминомасляной кислоты. 

1. Глицин, действуя на ионотропный рецептор постсинапти-
ческой мембраны, увеличивает ее проницаемость для хлора, 
при этом хлор поступает в клетку согласно концентрационно-
му градиенту, в результате чего развивается гиперполяризация. 
В бесхлорной среде тормозная роль глицина не проявляется. 
Ареактивность нейрона к возбуждающим импульсам является 
следствием алгебраической суммации ТПСП и ВПСП, в связи 
с чем в зоне аксонного холмика не происходит выведения мем-
бранного потенциала на критический уровень. 

2. При действии ГАМК на постсинаптическую мембрану 
ТПСП развивается в результате входа хлора в клетку или выхода 
калия из клетки. 
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Имеются ГАМК-рецепторы двух видов: ГАМК1 и ГАМК2. 
Активация ГАМК1-рецепторов ведет к непосредственному по-
вышению проницаемости клеточной мембраны для хлора. Ак-
тивация ГАМК2-рецепторов реализуется с помощью вторых по-
средников (цАМФ), при этом повышается проницаемость для К+ 
и понижается для Са2+.

В ряде случаев ТПСП могут возникать и вследствие уменьше-
ния проницаемости мембраны для Na+, что также сопровождается 
гиперполяризацией клеточной мембраны, особенно если прони-
цаемость для К+ и Сl- сохраняется прежней. Такого рода ТПСП 
были зарегистрированы в нейронах симпатических ганглиев.

7.3 Торможение по нейрональной организациии: 
поступательное, латеральное, возвратное, параллельное, 

реципрокное
Рассмотрим основные виды торможения нервных клеток 

(рис. 71).
Поступательное торможение – торможение, которое разви-

вается на пути передающегося возбуждения вследствие наличия 
вставочного тормозного нейрона.

Латеральное торможение. Тормозные вставочные нейро-
ны  соединены таким образом, что они активируются импуль-
сами от возбужденного центра и влияют на соседние клетки 
с такими же функциями. В результате в этих соседних клетках 
развивается очень глубокое торможение. Торможение такого 
типа называется латеральным, потому что образующаяся зона 
торможения находится «сбоку» по отношению к возбужден-
ному нейрону и инициируется им. Латеральное торможение 
играет особенно важную роль в афферентных системах, может 
образовать тормозную зону, которая окружает возбуждающие 
нейроны. 
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Возвратное торможение  – торможение, при котором тор-
мозные вставочные нейроны действуют на те же самые нервные 
клетки, которые их активируют. В этом случае развивающееся 
торможение бывает тем глубже, чем сильнее было предшеству-
ющее возбуждение. Типичным примером возвратного постси-
наптического торможения является торможение в мотонейронах 
спинного мозга. Мотонейроны посылают коллатерали к тор-
мозным вставочным нейронам, аксоны которых в свою очередь 
образуют синапсы на тех же мотонейронах, которые возбужда-
ют тормозную клетку Реншоу. Такая тормозная цепь называет-
ся торможением Реншоу – в честь ученого, который ее открыл, 
а тормозные вставочные нейроны в это цепи – клетками Реншоу. 
Это торможение в центрах мышц-сгибателей и разгибателе обе-
спечивает, например, поочередное сокращение и расслабление 
скелетной мышцы, что необходимо при ходьбе и беге. Сама клет-
ка Реншоу возбуждается под влиянием ацетилхолина с помощью 
Н-холинорецептора.

Параллельное торможение играет сходную с возвратным 
роль, но в этом случае возбуждение блокирует само себя, посы-

Рис. 71. Разновидности постсинаптического торможения: 
А – реципрокное, Б – возвратное, В – параллельное, Г – латеральное. 

Темные нейроны – возбуждающие, светлые – тормозные
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лая тормозной сигнал на нейрон, который одновременно и акти-
вирует.

Реципрокное торможение вызывает угнетение центра-ан-
тагониста. Например, при раздражении кожных рецепторов воз-
никает защитный сгибательный рефлекс: центр сгибания воз-
бужден, а центр разгибания заторможен. В этом случае возбуж-
дающие импульсы поступают к центр мышцы-сгибателя, а через 
тормозную клетку Реншоу – к центру мышцы-антагониста – раз-
гибателю, что предотвращает ее coкращение. Если бы возбужда-
лись одновременно центры мышц сгибателей и разгибателей, 
сгибание конечности в суставе было бы невозможным.

7.4. Интегративные уровни функционирования ЦНС
Можно выделить четыре основных уровня ЦНС, каждый 

из которых вносит свой вклад в обеспечение интегративных про-
цессов.

Первый уровень – нейрон. Благодаря множеству возбуждаю-
щих и тормозящих синапсов на нейроне он превратился в ходе 
эволюции в решающее устройство. Взаимодействие возбуждаю-
щих и тормозящих входов, взаимодействие синаптических ней-
рохимических процессов в конечном итоге определяют, возник-
нет ли та или иная последовательность ПД на выходе нейрона 
или нет, т. е. будет ли дана команда другому нейрону, рабочему 
органу или нет.

Второй уровень – нейрональный ансамбль (модуль), облада-
ющий качественно новыми свойствами, отсутствующими у от-
дельных нейронов, позволяющими ему включаться в различные 
более сложные разновидности реакций ЦНС.

Третий уровень – нервный центр. Благодаря наличию мно-
жественных прямых, обратных, реципрокных связей в ЦНС, на-
личию прямых и обратных связей с периферическими органами 
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нервные центры часто выступают как автономные командные 
устройства, реализующие управление тем или иным процессом 
на периферии в составе саморегулирующейся, самовосстанавли-
вающейся, самовоспроизводящейся системы – организма.

Четвертый уровень  – высший уровень интеграции, объе-
диняющий все центры регуляции в единую регулирующую си-
стему, а отдельные органы и системы – в единую физиологи-
ческую систему – организм. Это достигается взаимодействием 
главных систем ЦНС – лимбической, ретикулярной формации, 
подкорковых образований и неокортекса, как высшего отдела 
ЦНС, организующего поведенческие реакции и их вегетатив-
ное обеспечение.

Вопросы для самоконтроля
1. Какие различают виды передачи возбуждения?
2. Дайте определения процесса торможения.
3. Какие виды торможения различают по локализации в си-

напсе?
4. В каких случаях реализуется пресинаптическое торможе-

ние?
5. Какие медиаторы реализуют механизм постсинаптическо-

го торможения?
6. Какие виды торможения различают по нейрональной ор-

ганизации?
7. Какие четыре уровня ЦНС обеспечивают интеграцию ре-

гуляторных процессов?
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8. Физиология мышц

8.1. Классификация мышц
В организме существует три вида мышечной ткани: скелет-

ная, сердечная, гладкая. 
Скелетные мышцы называются также произвольными, по-

скольку их сокращением и расслаблением можно сознательно 
управлять, хотя частичное сокращение, обеспечивающее мышеч-
ный тонус, регулируется без участия сознания. При исследовании 
этих мышц под световым микроскопом видна регулярная попе-
речная исчерченность, вследствие чего мышцы получили назва-
ние поперечно-полосатых. Управление этих мышц осуществляют 
мотонейроны, входящие в соматическую нервную систему.

Волокна сердечной мышцы тоже исчерчены поперечно, од-
нако эта мышца не контролируется волей, а также имеет ряд мор-
фологических и функциональных отличий от скелетных мышц. 
Активность сердечной мышцы модулируется симпатическими 
и парасимпатическими нервами, относящимися к автономной 
нервной системе.

В гладких мышцах, расположенных в стенках крупных кро-
веносных сосудов и полых внутренних органов, нет поперечной 
исчерченности. Они почти не подчиняются сознательному кон-
тролю и управляются автономной нервной системой.

8.2. Скелетные мышцы, их строение, функции, 
механизм мышечного сокращения

Взаимодействие человека с внешней средой не может осу-
ществляться без сокращений его мышц как для выполнения 
простейших движений, так и для осуществления сложных дви-
гательных актов. Скелетные мышцы преобразуют химическую 
энергию в механическую и тепловую.
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Мышечные волокна скелетной мышцы обладают возбудимо-
стью, проводимостью и сократимостью. 

Мышечные волокна имеют диаметр от 10 до 100 мкм и дли-
ну от 5 до 400 мм (в зависимости от длины мышцы). В каждом 
мышечном волокне содержится до 1000 и более сократительных 
элементов миофибрилл, толщиной 1–3 мкм.

Каждая миофибрилла состоит из множества миофиламен-
тов – нитей белка миозина и белка актина (рис. 72, 73). Кроме 
того, в состав нитей актина входят белки – тропонин и тропом-
иозин, которые необходимы для развития процессов сокращения 
и расслабления мышцы. Расположение миозиновых и актиновых 
белковых нитей в саркомере строго упорядочено. Нити миозина 
(диаметр ~ 10 нм) лежат в середине саркомера и выглядят в све-
товом микроскопе как темная полоска.

Рис. 71. Схема строения мышечного волокна
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Она называется А-диском благодаря свойству двойного 
лучепреломления в поляризованном свете (т.  е. анизотропии). 
По обе стороны от А-диска лежат только тонкие нити актина 
(диаметр ~ 5 нм) или изотропные I-диски, поэтому участки вы
глядят светлыми. Они тянутся до Z-пластин, прикрепляясь, как 
щетинки к щетке. Участок миофибриллы между двумя Z-пла-
стинами называется саркомером. Светлые и темные полосы ми-
офибрилл придают им поперечно-полосатую исчерченность. 
В расслабленной мышце в средней части А-диска имеется менее 
плотная Н-зона, состоящая только из толстых миофиламентов. 
Н-зона не просматривается в сокращенной мышце. По середине 
I-диска проходит темная полоса – это Z-линия.

Рис. 73. Строение миофибрилл
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Особенностью поперечно-полосатых мышечных клеток яв-
ляется наличие хорошо выраженного саркоплазматического ре-
тикулума (рис. 74). Поверхностная мембрана мышечной клетки 
имеет впячивания внутрь, образующие систему поперечных тру-
бочек (Т-система). К противоположным сторонам поперечной 
трубочки примыкают боковые цистерны ретикулума. 

Две терминальные цистерны ретикулума вместе с трубочкой 
образуют триаду. 

Передача возбуждения в нервно-мышечном синапсе. 
Временная последовательность фаз потенциала действия, осво-
бождения ионов Са2+ и развития сокращения мышцы называется 
электромеханическим сопряжением. Нервный импульс достига-
ет концевой веточки аксона и вызывает выделение медиатора 
ацетилхолина в синаптическую щель. Медиатор диффундирует 
к постсинаптической мембране и образует на ней комплекс с хо-
линорецептором. В результате деполяризуется постсинаптиче-
ская мембрана, возникает локальный электрический потенциал 
или потенциал концевой пластинки и генерируется потенциал 
действия мышечного волокна.

Рис. 74. Схема передачи возбуждения в скелетной мышце
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В зоне триады нервные импульсы, распространяющиеся 
по поперечным трубочкам вглубь мышечного волокна, запуска-
ют процесс выхода ионов кальция из цистерн саркоплазматиче-
ского ретикулума. Рост концентрации ионов Са2+ в саркоплазме 
приводит к развитию сокращения мышцы. Мембрана саркоплаз-
матического ретикулума содержит работающий за счет энергии 
АТФ кальциевый насос, который осуществляет активный транс-
порт Са2+ из миоплазмы в продольные трубочки после сокраще-
ния мышцы. 

Механизмы сокращения мышечного волокна (теория 
скользящих нитей Хаксли и Хансон). В покое мышечные 
волокна находятся в расслабленном состоянии. Концентра-
ция ионов Са2+ в межмиофибриллярном пространстве мень-
ше 10-8 М. Белок тропомиозин блокирует участки белка акти-
на, способные взаимодействовать с поперечными мостиками 
миозина.

При возбуждении мышечного волокна потенциал действия, 
возникающий в области концевой пластинки, распространяется 
по Т-системе вглубь волокна, вызывает деполяризацию мембран 
цистерн саркоплазматического ретикулума и освобождает из них 
ионы Са2+. Ионы кальция при их концентрации в межфибрил-
лярном пространстве 10-6 М запускают процесс сокращения. 
Под влиянием ионов Са2+ молекула тропонина изменяет свою 
конформацию и выталкивает тропомиозин в желобок между дву-
мя нитями актина, освобождая участки для прикрепления миози-
новых поперечных мостиков к актину

Фермент миозиновая АТФаза гидролизует АТФ, располо-
женный на головке миозина, что обеспечивает энергией попереч-
ные мостики (рис. 75). Молекула АДФ и неорганический фосфат, 
освобождающиеся при гидролизе АТФ, используются для после-
дующего ресинтеза АТФ. На миозиновом поперечном мостике 
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Рис. 75. Химические и механические события во время прикрепления 
поперечных мостиков

образуется новая молекула АТФ. При этом происходит разъеди-
нение поперечного мостика с нитью актина. Повторное прикре-
пление и отсоединение мостиков продолжается до тех пор, пока 
концентрация ионов Са2+ внутри миофибрилл не снизится до 
подпороговой величины, т. е. 10-8 М. Мостики совершают дви-
жение к центру саркомера по направлению к местам прикрепле-
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ния на нитях актина. Все мостики не замыкаются одновременно; 
одни мостики прикреплены к комплементарным центрам актина, 
а другие продолжают «искать» место для прикрепления.

Таким образом, при сокращении изменение длины сарко-
мера является результатом продольного смещения (скольжения) 
нитей актина и миозина. Длина самих миофибрилл при этом 
не изменяется.

Сокращение и расслабление мышцы – это нарастание и по-
следующий спад числа замкнутых мостиков, совершающих цик
лические движения. Каждый цикл замыкание-размыкание одно-
го мостика связан с гидролизом 1 молекулы АТФ.

8.3. Типы и режимы мышечных сокращений, 
двигательные единицы, энергетика мышц

Режим мышечных сокращений зависит от частоты импуль-
сации мотонейронов. Механический ответ мышечного волокна 
или отдельной мышцы на одно раздражение называется одиноч-
ным сокращением (рис. 76). Одиночное сокращение имеет фазу 
развития напряжения или укорочения и фазу удлинения или рас-
слабления. Однако фаза укорочения всегда меньше по времени, 
чем фаза расслабления. 

В режиме одиночного сокращения скелетная мышца рабо-
тает только в том случае, когда интервал между последователь-
ными разрядами мотонейронов равен или превышает время оди-
ночного сокращения. В режиме одиночного сокращения мышца 
способна работать длительное время без развития утомления.

Суммированные сокращения
Гладкий тетанус – это длительное напряжение двигатель-

ной единицы или мышцы, которое возникает, если разряды мото-
нейронов возбуждают мышечное волокно до начала фазы рассла-
бления, т. е. в фазу напряжения (рис. 77). Поэтому механические 
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Рис. 76. Одиночное сокращение: латентный период; фаза укорочения; 
фаза расслабления

эффекты каждого предыдущего сокращения суммируются с по-
следующим и достигают какого-то максимального напряжения.

Рис. 77. Суммированное сокращение

Гладкий тетанус быстрой глазодвигательной мышцы прояв-
ляется при частотах более 200 имп./с, у медленной камбаловид-
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ной мышцы – при частоте около 30 имп./с. При гладком тетанусе 
развиваемое напряжение в 2–4 раза больше, чем при одиночном 
сокращении.

Зубчатый тетанус  – это чередование фаз полного напря-
жения с фазами неполного расслабления двигательной единицы, 
если последняя возбуждается последовательными разрядами мо-
тонейрона в фазу неполного расслабления.

При возбуждении в целой мышце развиваются напряжение 
и укорочение. По величине укорочения различают три типа мы-
шечного сокращения.

1. Изотоническое – волокна мышцы укорачиваются без изме-
нения их напряжения (постоянная внешняя нагрузка). В реаль-
ных движениях изотоническое сокращение практически отсут-
ствует.

2. Изометрическое – мышца развивает напряжение без изме-
нения своей длины. Изометрическое сокращение лежит в основе 
статической работы. 

3. Ауксотоническое или анизотоническое – мышца развивает 
напряжение и укорачивается. Изотонический и анизотонический 
типы сокращения лежат в основе динамической работы локомо-
торного аппарата человека. Если внешняя нагрузка меньше, чем 
развиваемое напряжение, то мышца укорачивается и соверша
ется движение (концентрический тип сокращения). При чрез-
мерной внешней нагрузке мышца, напрягаясь, все же растяги-
вается (удлиняется), совершая отрицательную (уступающую) 
работу – эксцентрический тип сокращения.

Двигательные единицы и их типы 
По морфофункциональным свойствам двигательные едини-

цы делятся на три типа (рис. 78):
Медленные оксидативные, неутомляемые двигательные 

единицы (тип I). Они иннервируются мелкими мотонейронами 
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с низким порогом активации и с низкой скоростью проведения 
возбуждения по аксону. Аксоны мотонейронов разветвляются 
на небольшое число концевых веточек и иннервируют неболь-
шую группу мышечных волокон. Их мотонейроны активируются 
при малых мышечных усилиях и способны генерировать сравни-
тельно низкую частоту разрядов (6–10 имп./с) в течение десят-
ков минут. Мышечные волокна медленных двигательных единиц 
развивают небольшую силу при сокращении, так как в них мало 
миофибрилл. Низкая активность миозин-АТФазы, невысокая 
скорость выхода ионов кальция из саркоплазматического ретику-
лума и его связывания с тропонином являются основными при-
чинами их меньшей по сравнению с быстрыми волокнами ско-
рости сокращения. Мышечные волокна медленных двигатель-
ных единиц малоутомляемы, выносливы и способны выполнять 
работу умеренной мощности длительное время без утомления 
благодаря хорошо развитой капиллярной сети и достаточному 
количеству поступающего к ним О2. В их цитоплазме много ми-
тохондрий и высока активность окислительных ферментов.

Быстрые гликолитические, легко утомляемые двигательные 
единицы (тип II-B). Они иннервируются крупными мотонейро-
нами, толстые аксоны которых разветвляются на большое чис-
ло концевых веточек, иннервирующих соответственно большую 
группу мышечных волокон. Их мотонейроны обладают высоким 
порогом возбуждения, а их аксоны – большой скоростью прове
дения нервных импульсов. Частота разрядов мотонейронов воз-
растает с ростом силы сокращения, достигая при максимальных 
напряжениях мышцы 25–50  имп./с. Эти мотонейроны не спо-
собны длительно поддерживать устойчивую частоту разрядов 
и легко утомляются. Мышечные волокна быстрых двигатель-
ных единиц приспособлены для выполнения кратковременной 
и мощной работы, так как богаты миофибриллами. Благодаря 
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высокой активности миозиновой АТФазы, в них выше скорость 
сокращения. Эти волокна содержат много гликолитических фер
ментов, мало митохондрий и миоглобина, окружены небольшим 
количеством капилляров.

Быстрые оксидативные, устойчивые к утомлению двига-
тельные единицы (тип II-A), занимающие промежуточное поло-
жение между первыми двумя типами. Они включают сильные, 
быстро сокращающиеся волокна, обладающие большой аэроб-
ной выносливостью благодаря использованию энергии как аэ-
робных, так и анаэробных процессов.

Рис. 78. Типы двигательных единиц
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Соотношение числа медленных и быстрых двигательных 
единиц в одной мышце определено генетически, но значитель-
но варьирует. Например, в четырехглавой мышце бедра человека 
доля медленных волокон может составлять от 40 до 98 %. Если 
в мышце больше медленных волокон, то она приспособлена к ра-
боте на выносливость, а если выше доля быстрых волокон, то 
мышца развивает большую скорость и силу сокращения.

Регуляция силы сокращения мышц  – осуществляется 
числом активных двигательных единиц, синхронизацией их ак-
тивности во времени и частотой разрядов их мотонейронов.

1. Регуляция числа активных двигательных единиц. Мышца 
при большем числе активных двигательных единиц развивает 
большее напряжение. Центральные механизмы регуляции про-
извольных движений последовательно включают в работу мо-
тонейроны сначала медленных, а затем быстрых двигательных 
единиц. И, наконец, при силе сокращения более 25 % от макси-
мальной произвольной силы активируются быстрые, легко утом-
ляемые мышечные волокна, иннервируемые мотонейронами 
с самым высоким порогом возбуждения.

2. Регуляция частоты импульсации мотонейронов. Дви-
гательная единица развивает большую силу сокращения при 
большей (до определенного предела) частоте возбуждающих 
импульсов. В диапазоне от 0 до 50 % максимальной произволь-
ной силы у человека активируется большая часть двигательных 
единиц. Следовательно, при увеличении силы сокращения бо-
лее 50  % от максимальной произвольной силы основное зна-
чение принадлежит росту частоты импульсации двигательных 
нейронов.

3. Синхронизация активности различных двигательных 
единиц во времени способствует развитию мышцей большей 
силы. При небольшом напряжении двигательные единицы ра-
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ботают несинхронно. Совпадение во времени импульсов мо-
тонейронов различных двигательных единиц называется син
хронизацией.

8.4. Гладкие мышцы, особенности строения 
и функционирования

Гладкое мышечное волокно  – это веретеновидная клет-
ка диаметром от 2 до 10  мкм. В соответствии с электрически-
ми характеристиками плазматической мембраны большинство 
гладких мышц можно отнести к одному из двух типов (рис. 79): 
унитарные гладкие мышцы с волокнами, связанными в единое 
целое, клетки которых взаимодействуют через щелевые контак-
ты, и мультиунитарные гладкие мышцы с индивидуальной ин-
нервацией волокон.

Рис. 79. Классификация гладких мышц

В унитарных гладких мышцах активность (электрическая 
и механическая) осуществляется всеми клетками синхронно, т. е. 
на стимулы мышца реагирует как единое целое. Это обусловлено 
наличием щелевых контактов между клетками. Важной особен-
ностью унитарных гладких мышц является способность сокра-
щаться в ответ на растяжение. Такие феномены возникают при 



159

растяжении стенок многих полых органов (например, матки) при 
нарастании объема их внутреннего содержимого.

Мультиунитарные гладкие мышцы обильно иннервиру-
ются коллатералями вегетативных нервов, поэтому ответ всей 
мышцы зависит от количества активированных волокон и от ча-
стоты нервных импульсов. При растяжении эти мышцы не со-
кращаются. 

Пейсмекерная активность гладких мышц. Некоторые 
типы гладких мышечных волокон генерируют потенциалы дей-
ствия спонтанно, при отсутствии всякого стимульного воздей-
ствия, т.  е. проявляют пейсмекерную активность. Мембранный 
потенциал покоя в таких клетках не является постоянным, мем-
брана постепенно деполяризуется до достижения критическо-
го уровня деполяризации, с которого начинается генерация по-
тенциала действия. После окончания реполяризации мембраны 
вновь начинается спонтанная деполяризация. Таким образом, 
возникает серия потенциалов действия, вызывающих тониче-
скую сократительную активность. В гладких мышцах, способных 
к пейсмекерной активности, фазу деполяризации обеспечивают 
ионы Са2+, а не Na+, т. е. при деполяризации мембраны откры-
ваются потенциалзависимые кальциевые каналы. Повышение 
концентрации Са2+ в цитоплазме обеспечивается из саркоплаз-
матического ретикулума и внеклеточной среды через кальциевые 
каналы плазматической мембраны. 

Саркоплазматический ретикулум гладких мышц развит 
слабее, чем в скелетной, и не имеет специфической организации, 
отсутствуют Т-трубочки, соединенные с плазматической мем-
браной. 

В некоторых гладких мышцах концентрация Са2+ достаточ-
на для поддержания активности поперечных мостиков на опре-
деленном низком уровне даже при отсутствии внешних стиму-
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лов. Такое явление носит название «тонус гладкой мускулату-
ры». Интенсивность тонуса изменяют факторы, воздействующие 
на цитоплазматическую концентрацию Са2+. Скорость удаления 
Са2+ в гладкой мышце гораздо меньше, чем в скелетной. Это 
и определяет разную продолжительность одиночного сокраще-
ния – несколько секунд для гладкой мышцы и доли секунды для 
скелетной.

Сокращения гладких мышц. В цитоплазме гладких мы-
шечных волокон присутствуют два вида филаментов: толстые 
миозиновые и тонкие актиновые. Тонкие филаменты прикрепле-
ны либо к плазматической мембране, либо к цитоплазматическим 
структурам – так называемым плотным тельцам (функциональ-
ные аналоги Z-полос поперечно-полосатых волокон). В рассла-
бленном гладком мышечном волокне филаменты обоего вида 
ориентированы под косым углом к длинной оси клетки. Во время 
укорочения волокна участки плазматической мембраны, находя-
щиеся между точками прикрепления актина, выбухают, сокраще-
ние гладких мышц происходит аналогично механизму скользящих 
нитей. В актиновых филаментах гладких мышц нет белка тропо-
нина, с которым связывается Са2+ в скелетной мышце и в мио-
карде. Эту роль выполняет в гладкой мышце Са2+-регулируемый 
фермент ‒ фосфорилирующий миозин. Только фосфорилирован-
ная форма миозина в гладкой мышце может связываться с акти-
ном и обеспечивать циклы движений поперечных мостиков.

Механизм сокращения гладкой мышцы. Увеличение 
уровня Са2+ в цитоплазме активирует следующую последова-
тельность событий: 

1. Связывание 4 ионов Са2+ с кальмодулином (СаМ). 
2. Комплекс кальций-кальмодулин активирует фермент ки-

назу легкой цепи миозина (КЛЦМ), которая регулирует гидролиз 
АТФ головки миозина.
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3. Фосфорилирование легкой цепи миозина меняет конфор-
мацию головки миозина, что и позволяет ей взаимодействовать 
с актином. В итоге формируется актомиозиновый комплекс и со-
кращение мышцы. 

Чтобы после сокращения гладкая мышца расслабилась, не-
обходимо дефосфорилирование миозина. Этот процесс катали-
зируется фосфатазой легких цепей миозина, активной в течение 
всего времени покоя и сокращения гладкой мышцы. Когда кон-
центрация Са2+ в цитоплазме снижается, скорость дефосфорили-
рования становится выше, чем скорость фосфорилирования, ко-
личество фосфорилированного миозина падает и гладкая мышца 
расслабляется.

Вопросы для самоконтроля
1. Какие виды мышечной ткани существуют в организме?
2. Какими свойствами обладают волокна скелетной мышцы?
3. Опишите молекулярное строение скелетного мышечного 

волокна.
4. Назовите этапы и механизм мышечного сокращения.
5. Какие существуют режимы и типы мышечных сокраще-

ний?
6. На какие типы по морфофункциональным свойствам де-

лятся двигательные единицы?
7. В чем заключаются особенности строения и функциони-

рования гладких мышц?
8. Как по строению и способам иннервации различаются 

гладкие мышцы?
9. В чем заключается механизм сокращения гладких мышц?
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9. Рефлекторная деятельность 
организма

9.1. Понятие, классификация рефлексов
Основным механизмом деятельности ЦНС является реф-

лекс  – ответная реакция организма на действие раздражителя, 
осуществляемая с участием ЦНС и направленная на достижение 
полезного результата.

Классификация рефлексов:
1.	 По локализации рецепторов:
–– экстероцептивные;
–– интероцептивные;
–– проприоцептивные (с мышц, сухожилий и суставов).

2.	 По эффекторам:
–– двигательные;
–– сердечные;
–– секреторные, сосудистые, кишечные и др.

3.	 По локализации центра:
–– спинальные;
–– стволовые;
–– кортикальные.

4.	 По числу синапсов в нервных центрах:
–– моносинаптические;
–– дисинаптические;
–– полисинаптические.

5.	 По биологической значимости:
–– защитные;
–– пищеварительные;
–– половые;
–– исследовательские и т. д.

6.	 По возникновению в пре- и постнатальном онтогенезе:
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–– врожденные (безусловные);
–– приобретенные (условные).

9.2. Рефлекторная дуга, рефлекторное кольцо
Структурной основой рефлекса является рефлекторная 

дуга – совокупность морфологических структур, обеспечиваю-
щих осуществление рефлекса (путь, по которому проходит воз-
буждение при осуществлении рефлекса). 

Рис. 80. Рефлекторная дуга спиналььного рефлекса

В состав рефлекторной дуги входят: рецептор, афферентный 
путь, центральное звено, эфферентный путь, эффектор (рабочий 
орган) (рис. 80). Информация о достижении полезного приспо-
собительного результата поступает в ЦНС по звену обратной 
связи в виде обратной афферентации. 

Обратная афферента-
ция контролирует выполне-
ние рефлекса путем устра-
нения избыточных реакций 
и сохранения реакций, не-
обходимых для выполнения 
данного рефлекса. Таким 
образом, к рефлекторной Рис. 81. Рефлекторное кольцо
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дуге добавляется обратная афферентация. Эти компоненты обра-
зуют рефлекторное кольцо (рис. 81). 

Для осуществления рефлекса необходима анатомическая 
и физиологическая целостность всех звеньев его морфологи-
ческой основы. Рефлексы осуществляются не изолированно, 
а объединяются в сложные рефлекторные акты. Объединение 
(интеграция) рефлексов достигается механизмами координа-
ции, осуществляющих одновременное взаимодействие воз-
буждающих и тормозных нейронов соответствующих нервных 
центров.

Через такой компонент рефлекторной дуги, как афферентное 
звено, осуществляется передача возбуждения от рецепторов до 
вставочных нейронов в полисинаптических рефлекторных дугах 
и до конечных моносинаптических рефлекторных дугах.

Рецепторы – высокоспециализированные образования, спо-
собные воспринимать и трансформировать энергию внешнего 
стимула в электрическую энергию в форме рецепторного или ге-
нераторного потенциала. Рецептором может быть концевой уча-
сток дендрита афферентного нейрона (первично чувствующий) 
или клетка эпителиальной природы, которая через синапс связа-
на с рецептором (вторично чувствующий) (рис. 82).

Рецептивное поле рефлекса – область скопления рецепторов, 
стимуляция которых приводит к возникновению определенного 
рефлекса.

Возникновение возбуждения в рецепторах:
–– первичночувствующие рецепторы  – возникает деполяри-

зация рецепторной мембраны  – рецепторный потенциал (РП), 
обладающий всеми свойствами местного возбуждения: зависит 
от силы раздражителя, является градуальным, суммируется, за-
тухает. РП катэлектротонически вызывает деполяризацию сосед-
него участка мембраны и возникает потенциал действия;
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–– вторичночувствующие рецепторы – РП возникает в специ-
ализированной рецепторной клетке. РП вызывает выброс кван-
та (ацетилхолина) медиатора из рецепторной клетки на постси-
наптическую мембрану окончания дендрита, что способствует 
возникновению ПСП, называемого генераторным потенциалом. 
В свою очередь ГП вызывает появление ПД с помощью местных 
токов на мембране дендрита.

Рис. 82. Первично- и вторичночувствующие рецепторы:
1 – тело чувствительного нейрона; 2 – периферический отросток чувствитель-
ного нейрона (дендрит); 3 – центральный отросток чувствительного нейрона 
(аксон); 4 – глиальная капсула; 5 – рецептирующая клетка; 6 – синапс между 

рецептирующей клеткой и чувствительным нейроном

Латентное время рефлекса – это время от момента прило-
жения стимула до появления рефлекса. Оно складывается из:

–– латентного времени возбуждения рецептора;
–– времени проведения возбуждения ПД по афферентному 

пути;
–– центральной задержки;
–– времени проведения ПД по эфферентному пути;
–– латентного периода ответа рабочего органа.

При увеличении силы раздражителя латентное время реф-
лекса уменьшается, что связано с возникновением временной 
и пространственной суммации в нервном центре. Сила рефлекса 
зависит от числа активированных эфферентных нейронов.
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9.3. Координация деятельности 
центральной нервной системы

Координационная деятельность ЦНС – это согласование де-
ятельности различных отделов ЦНС с помощью упорядочения 
распространения возбуждения между ними. Основой координа-
ционной деятельности ЦНС является взаимодействие процессов 
возбуждения и торможения. В основе координационной деятель-
ности ЦНС лежит ряд принципов. 

1. Принцип доминанты был сформулирован А. А.  Ухтом-
ским как основной принцип работы нервных центров. Согласно 
этому принципу для деятельности нервной системы характерно 
наличие в ЦНС доминирующих в данный период времени очагов 
возбуждения, которые и определяют направленность и характер 
функций организма в этот период, создают готовность организ-
ма к выполнению только определенного вида деятельности и од-
новременно тормозят все несоответствующие этому виду дея-
тельности рефлекторные акты. Доминанта возникает на основе 
господствующего мотивационного возбуждения и фактически 
вектором поведения, его психофизиологических функций. Доми-
нантный очаг возбуждения характеризуется следующими свой-
ствами:

–– повышенной возбудимостью;
–– стойкостью возбуждения (инертностью), которое трудно 

подавить другим возбуждением;
–– способностью к суммации субдоминантных возбуждений;
–– способностью тормозить субдоминантные очаги возбуж-

дения в функционально различных нервных центрах;
–– способностью к затуханию и замене другой доминантой.

2. Принцип пространственного облегчения. Он проявляет-
ся в том, что суммарный ответ организма при одновременном 
действии двух относительно слабых раздражителей будет боль-
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ше суммы ответов, полученных при их раздельном действии 
(рис. 83). 

Рис. 83. Принцип облегчения

 
Причина облегчения связана с тем, что аксон афферент-

ного нейрона в ЦНС имеет несколько связей с группой дру-
гих нейронов, в которой выделяют центральную (пороговую) 
зону и периферическую (подпороговую) «кайму». Нейроны 
центральной зоны получают от каждого афферентного ней-
рона достаточное количество синаптических окончаний (не 
меньше двух), чтобы сформировать потенциал действия. 
Нейроны периферической зоны получают от тех же нейронов 
меньшее число окончаний, поэтому их афферентные импуль-
сы будут недостаточны, чтобы вызвать в нейронах «каймы» 
генерацию потенциала действия, поэтому возникает лишь 
локальный ответ. Вследствие этого при раздельном раздра-
жении центральных и периферических нейронов возникают 
рефлекторные реакции, которые определяются только нейро-
нами центральной зоны. А при одновременном раздражении 
афферентных нейронов потенциалы действия генерируются 
и нейронами периферической зоны. Поэтому выраженность 
такого суммарного рефлекторного ответа будет больше. Это 
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явление получило название центрального облегчения. Оно 
чаще наблюдается при действии на организм слабых раздра-
жителей.

3. Принцип окклюзии (рис. 84). Этот принцип противополо-
жен пространственному облегчению и заключается в том, что 
число активированных нейронов при сочетании очень сильных 
(сверпороговых) раздражений двух синаптических входов ока-
зывается меньше числа активированных нейронов, вызываемых 
раздражением каждого входа отдельно. Причина окклюзии в том, 
что те нейроны, в которых уже возник ПД, не могут ответить еще 
раз вследствие рефрактерного периода.

Рис. 84. Окклюзия 

Поэтому число нейронов при сочетании раздражения двух 
входов будет меньше, чем их алгебраическая сумма при раздра-
жении каждого входа отдельно.

4. Принцип обратной связи. Наличие обратной связи по-
зволяет соотнести выраженность изменений параметров систе-
мы с ее работой в целом. Различают положительную обратную 
связь, которая приводит к усилению деятельности нервных цен-
тров в результате реверберации возбуждения (боковая ветвь ак-
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сона  – коллатераль  – возбуждает вставочный нейрон, который 
оказывает обратное возбуждающее действие), и отрицательную 
обратную связь на основе возвратного торможения (торможения 
Реншоу), например в мотонейронах спинного мозга. Альфа-мо-
тонейроны образуют короткие коллатерали к небольшим тормоз-
ным интернейронам – клеткам Реншоу, которые в свою очередь 
посылают аксон обратно к мотонейрону, и возбуждение мото-
нейрона приводит к его торможению, так как клетка Реншоу по-
стсинаптически тормозит работу мотонейрона за счет выделения 
тормозного медиатора глицина.

Велико значение механизмов обратной связи в поддержании 
гомеостаза: поддержание определенного уровня АД осуществля-
ется за счет изменения импульсной активности барорецепторов 
сосудистых рефлексогенных зон, которые изменяют тонус вазо-
моторных симпатических нервов и нормализуют АД.

5. Принцип реципрокности (сочетанности, сопряженности, 
взаимоисключения) отражает характер отношений между цен-
трами, ответственными за осуществление противоположных 
функций (вдох-выдох, сгибание-разгибание). Например, акти-
вация проприорецепторов мышцы-сгибателя одновременно тор-
мозит через вставочные тормозные нейроны мотонейроны мыш-
цы-разгибателя. Реципрокное торможение играет важную роль 
в автоматической координации двигательных актов.

6. Принцип общего конечного пути: мотонейрон выполняет 
интегративную функцию, перерабатывая информацию, конвер-
гирующую от многочисленных афферентных и промежуточных 
нейронов (воронка Шеррингтона).

7. Принцип субординации: подчинение деятельности ниже-
лежащих НЦ деятельности вышележащих НЦ.

8. Принцип нейронной фильтрации основан на механизме лате-
рального торможения. Обеспечивает выделение биологически зна-
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чимой информации, поскольку одни особенности внешних стиму-
лов усиливаются, а другие ослабляются. Латеральное торможение 
наиболее характерно для НЦ зрительной системы, где оно усилива-
ет контраст при зрительном восприятии. Латеральное торможение 
создает зону подавления активности вокруг нейрона на централь-
ной оси, ограничивая величину возбуждаемого участка.

9. Принцип программированности. Программы  – это 
врожденные нейронные связи, через которые жестко закреплена 
последовательность активации НЦ для обеспечения согласован-
ных функций.

9.4. Нервные центры, понятие, свойства
Нейроны ЦНС для осуществления сложных и многообраз-

ных функций объединяются в нервные центры.
Нервный центр – это физиологическая системная единица 

ЦНС, представляющая собой совокупность нейронов, объеди-
ненных синаптическими связями для выполнения определенной 
функции (рис. 85). 

Рис. 85. Схема нервного центра: 
1 – первичночувствующий рецептор; 2, 4 – тело чувствительного нейрона; 

3 – вторичночувствующий рецептор; 5 – двигательный нейрон; 6 – скелетная 
мышца; 7 – вегетативный нейрон; 8 – клетка внутреннего органа
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Свойства нервных центров:
1) одностороннее проведение возбуждения только в направ-

лении от афферентных нейронов через вставочные к эфферент-
ным (обусловлено свойством химических синапсов);

2) центральная задержка – замедление скорости проведения 
возбуждения, что обусловлено синаптической задержкой в ка-
ждом синапсе на 0,5 мс;

3) суммация возбуждения: при действии единичных стиму-
лов возбуждение в НЦ не возникает. Различают временную или 
последовательную: генерация ПД в НЦ вызывается ритмической 
активацией одного и того же синаптического входа с интервалом 
меньше, чем время полной реполяризации постсинаптической 
мембраны (рис. 86); пространственную: генерация ПД в НЦ вы-
зывается одновременной активацией нескольких синаптических 
входов (рис. 87)

Рис. 86. Временная суммация
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Рис. 87. Пространственная суммация

4) облегчение: число активированных нейронов в НЦ при 
сочетании слабых раздражителей двух синаптических входов 
больше, чем число активированных нейронов, вызываемых раз-
дражением каждого входа отдельно. Причина заключается в том, 
что раздражение одного входа вызывает потенциал действия 
только в части нейронов, в другой части – только локальный от-
вет. При одновременном раздражении двух входов происходит 
суммация локальных ответов и генерируется ПД; общее количе-
ство ПД в данном случае будет больше;

5) трансформация ритма: ритм ПД, возникающий в НЦ, от-
личается от ритма ПД, приходящих по синаптическому входу;

6) рефлекторное последействие заключается в том, что реф-
лекторная реакция заканчивается позже прекращения действия 
раздражителя. Это явление обусловлено двумя причинами:

–– длительной следовой деполяризацией мембраны нейрона, 
на фоне которой могут возникать несколько потенциалов дей-
ствия, обеспечивающих рефлекторное последействие;



173

–– пролонгированием выхода возбуждения к эффектору 
в результате реверберации возбуждения в нейронной сети. Этот 
процесс может продолжаться до тех пор, пока какое-нибудь 
внешнее воздействие не затормозит его или в ней не наступит 
утомление;

7) утомление: постепенное снижение или прекращение 
ответной реакции НЦ при длительной стимуляции афферент-
ного входа приводит к истощению запаса медиатора, готового 
к высвобождению, а также к десентизации постсинаптической 
мембраны (уменьшению чувствительности к медиатору);

8) габитуация (привыкание) – проявляется в ослаблении ре-
акции на действие стимула в результате синаптической депрес-
сии: падение амплитуды ВПСП в результате снижения квантово-
го состава синаптической передачи);

9) тонус нервных центров – постоянное тоническое возбуж-
дение нейронов НЦ при отсутствии действия внешних стимулов, 
проявляющееся в постоянной генерации ПД;

10) торможение НЦ – проявляется в подавлении наличного 
возбуждения другим возбуждающим потоком, что прекращает 
деятельность НЦ;

11) посттетаническая потенциация – явление усиления реф-
лекторного ответа после длительного ритмического раздражения 
НЦ. Обусловлено сохранением определенного уровня ВПСП 
на нейронах НЦ, облегчающее проведение последующих воз-
буждений через синапсы;

12) высокая чувствительность к недостатку кислорода 
и к действию различных химических веществ;

13) низкая лабильность (основана на свойстве синапсов);
14) низкая аккомодационная способность, т.  е. реагирова-

ние на раздражающие факторы, медленно нарастающие по кру-
тизне;
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15) пластичность  – способность изменять собственное 
функциональное назначение и расширять свои функциональные 
возможности.

Вопросы для самоконтроля
1. Сформулируйте понятие рефлекса.
2. Опишите классификацию рефлексов.
3. Что является морфологической основой рефлекса?
4. Назовите состав рефлекторной дуги.
5. Сформулируйте понятие рецепторов, дайте их классифи-

кацию.
6. Что является основой координационной деятельности 

ЦНС?
7. Опишите принципы координационной деятельности ЦНС.
8. Дайте определение нервного центра.
9. Назовите свойства нервных центров.
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Часть III. ФИЗИОЛОГИЯ ОТДЕЛОВ 
НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ И ВОПРОСЫ 

ИНТЕГРАТИВНОЙ ФИЗИОЛОГИИ ЦНС

10. Физиология спинного мозга

10.1. Нейрональная организация спинного мозга
Спинной мозг является филогенетически наиболее древним 

отделом ЦНС. От спинного мозга отходят вентральные (перед-
ние, или двигательные) и дорсальные (задние, или чувствитель-
ные) корешки. При изучении деятельности спинного мозга не-
обходимо учитывать, что тело позвоночных животных и чело-
века может быть разделено на пояса, или сегменты. Сегменты, 
получающие чувствительные волокна от одной отдельной пары 
дорсальных корешков, образуют метамер. Кожная область, в ко-
торой распределяются эти чувствительные волокна, называется 
дерматомом.

Спинной мозг человека состоит из следующих сегментов, 
которые обозначаются латинскими буквами: 8 шейных  – C, 
12 грудных – Т, 5 поясничных – L, 5 крестцовых – S, 3 копчи-
ковых  – Сс. Общее количество сегментов соответствует числу 
метамеров тела, однако каждый метамер получает иннервацию 
от двух-трех лежащих рядом сегментов. 

10.2. Нейронные структуры и их свойства
Тела чувствительных клеток вынесены за пределы спинного 

мозга (рис. 88). Часть из них располагается в спинномозговых 
узлах (спинальных ганглиях). Это тела соматических афферен-
тов, иннервирующих в основном скелетные мышцы. Другие на-
ходятся в экстра- и интрамуральных ганглиях автономной нерв-
ной системы и обеспечивают чувствительность только внутрен-
них органов. 
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Рис. 88. Схематическое изображение поперечного разреза 
спинного мозга и нейронных структур

Чувствительные клетки имеют один отросток, который вско-
ре после отхождения от тела клетки делится на две ветви (псев-
доуниполярный нейрон). Одна из них проводит возбуждение 
от рецепторов к телу клетки, другая  – от тела нервной клетки 
к нейронам спинного или головного мозга. Распространение воз-
буждения из одной ветви в другую может происходить без уча-
стия тела клетки.

Нервные волокна чувствительных клеток по скорости про-
ведения возбуждения и диаметру классифицируют на А-, В- 
и С-группы. Толстые миелинизированные А-волокна с диаме-
тром от 3 до 22 мкм и скоростью проведения возбуждения от 5 
до 120 м/с разбиваются еще на подгруппы:

–– ά – волокна от мышечных рецепторов; 
–– β – от тактильных рецепторов и барорецепторов; 
–– δ  – от терморецепторов, механорецепторов, болевых ре-

цепторов. 
К волокнам группы В относят миелиновые отростки сред-

ней толщины со скоростью проведения возбуждения 3–14  м/с. 
По ним в основном передается ощущение боли. 
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К волокнам типа С относится большинство безмиелиновых 
волокон толщиной не более 2 мкм и скоростью проведения 0,5–
2 м/с. Это волокна от болевых, хемо- и некоторых механорецеп-
торов.

Сам спинной мозг в целом содержит примерно 13 млн ней-
ронов. Из их общего числа только около 3 % составляют эффе-
рентные, двигательные, или моторные, нейроны, а остальные 
97 % приходятся на долю вставочных, или интернейронов. 

Двигательные нейроны являются выходящими клетка-
ми спинного мозга. Среди них различают ά- и γ-мотонейроны 
(рис. 89), a также преганглионарные нейроны автономной нерв-
ной системы.

ά-мотонейроны (альфа-мотонейроны) осуществляют пере-
дачу скелетным мышечным волокнам сигналов, как передающи-
мися от головного мозга, так и выработанных в спинном мозге. 
Аксоны каждого мотонейрона многократно делятся, и, таким 
образом, каждый из них охватывает своими терминалями до 
сотни мышечных волокон, образуя в совокупности с ними дви-
гательную единицу. В свою очередь несколько мотонейронов, 
иннервирующих одну и ту же мышцу, образуют мотонейронный 
пул. В его состав могут входить мотонейроны нескольких сосед-
них сегментов. В связи с тем, что возбудимость мотонейронов 
пула неодинакова, при слабых раздражениях возбуждается толь-
ко часть из них.

Это влечет за собой соответственно сокращение лишь части 
мышечных волокон. Другие двигательные единицы, для кото-
рых это раздражение является подпороговым, тоже реагируют, 
хотя их реакция выражается лишь в деполяризации мембраны 
и повышении возбудимости. С усилением раздражения они еще 
больше вовлекаются в реакцию, и, таким образом, все двига-
тельные единицы пула участвуют в рефлекторном ответе (закон 
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Рис. 89. Нейроны спинного 
мозга: 

1 – центральный гам-
ма-путь; 2 – центральный 

альфа-путь; 3 – спинномоз-
говой (чувствительный) 
узел; 4 – клетка Реншо; 

5 – спинной мозг; 6 – аль-
фа-мотонейрон спинного 
мозга; 7 – гамма-мотоней-

рон спинного мозга; 8 – 
альфа-эфферентный нерв; 
9 – гамма-эфферентный 

нерв; 10 – первичный аффе-
рентный нерв мышечного 

веретена; 11 – афферентный 
нерв сухожилия; 12 – мыш-

ца; 13 – мышечное вере-
тено; 14 – ядерная сумка; 

15 – полюс веретена

силы). Максимальная частота воспроизведения ПД в ά-мотоней-
роне не превышает 300 имп./с. Вслед за ПД, амплитуда которо-
го составляет 80–100 мВ, возникает следовая гиперполяризация 
длительностью от 50 до 150 мс. 

По частоте импульсации и выраженности следовой гипер-
поляризации мотонейроны разделяют на две группы: фазиче-
ские и тонические. Особенности их возбуждения коррелируют 
с функциональными свойствами иннервируемых мышц: фазиче-
скими мотонейронами иннервируются более быстрые, «белые» 
мышцы, тоническими – более медленные, «красные».

В организации функции ά-мотонейронов важным звеном яв-
ляется наличие системы отрицательной обратной связи, образо-
ванной аксонными коллатералями и специальными тормозными 
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вставочными нейронами  – клетками Реншоу. Своими возврат-
ными тормозными влияниями они могут охватывать большие 
группы мотонейронов, обеспечивая, таким образом, интеграцию 
процессов возбуждения и торможения.

γ-мотонейроны (гамма-мотонейроны) иннервируют интра-
фузальные (внутриверетенные) мышечные волокна. Они разря-
жаются с более низкой частотой, и следовая гиперполяризация 
у них выражена слабее, чем у ά-мотонейронов. Их функциональ-
ное значение сводится к сокращению интрафузальных мышеч-
ных волокон, не приводящему, однако, к появлению двигатель-
ного ответа. Возбуждение этих волокон сопровождается измене-
нием чувствительности их рецепторов к сокращению или рас-
слаблению экстрафузальных мышечных волокон.

Вставочными, или интернейронами спинного мозга называ-
ют нервные клетки, аксоны которых не выходят за его пределы. 
В зависимости от хода отростков различают собственно спи-
нальные и проекционные. Спинальные интернейроны ветвятся 
в пределах нескольких смежных сегментов, образуя внутрисег-
ментарные и межсегментарные связи. Наряду с ними существу-
ют интернейроны, аксоны которых проходят через несколько 
сегментов или даже из одного отдела спинного мозга в другой. 
Их аксоны образуют собственные пучки спинного мозга. К про-
екционным интернейронам относятся клетки, длинные аксоны 
которых формируют восходящие пути спинного мозга. На ка-
ждом интернейроне расположено в среднем около 500 синапсов.

10.3. Рефлексы спинного мозга
Объем функций, осуществляемых спинным мозгом, чрезвы-

чайно велик. В нем находятся центры всех двигательных реф-
лексов (за исключением мышц головы), всех рефлексов мочепо-
ловой системы и прямой кишки, рефлексов, обеспечивающих 
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терморегуляцию, регулирующих метаболизм тканей, большин-
ства сосудистых рефлексов, сокращения диафрагмы и др. В есте-
ственных условиях эти рефлексы всегда испытывают влияние 
высших отделов головного мозга.

Степень проявления рефлексов зависит от того, сохраняют-
ся ли связи структур спинного мозга со структурами головного 
мозга. 

К числу собственных рефлексов спинного мозга относят-
ся защитные рефлексы, рефлексы на растяжение, рефлексы 
мышц-антагонистов, висцеромоторные, вегетативные рефлексы. 

Защитные рефлексы у лягушки, например, вызванные раз-
дражением уколом кожи стопы, выражаются либо отдергивани-
ем лапки при легком уколе, либо вовлечением в реакцию другой 
лапки и отодвиганием от источника при более сильном воздей-
ствии, либо, наконец, убеганием животного при значительном 
болевом раздражении, когда в возбуждение вовлекаются многие 
структуры нервной системы.

Рефлексы растяжения проявляются укорочением мышцы 
в ответ на ее растяжение. Основными рецепторами в этом случае 
служат нервно-мышечные веретена, афферентным звеном – чув-
ствительные волокна соматических нервов и дорсальных кореш-
ков спинного мозга. Эти рефлекторные дуги чаще всего замыка-
ются в спинном мозге и наиболее выражены в мышцах-разгиба-
телях. Для того чтобы организм мог противостоять силе земного 
притяжения, эти мышцы должны находиться в состоянии тони-
ческого напряжения. Биологическое значение таких рефлексов 
состоит в том, что они участвуют в сохранении статики и по-
ложения тела, регулируя степень сокращения мышцы в соответ-
ствии с действующими на нее раздражениями. 

Рефлексы мышц-антагонистов лежат в основе локомотор-
ных актов и характеризуются тем, что при возбуждении мото-
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нейронов сгибателей одновременно происходит торможение мо-
тонейронов мыщц-разгибателей. При этом в конечности другой 
стороны наблюдаются обратные явления. В целом это создает 
правильное чередование противоположных по функционально-
му значению мышечных сокращений. Механизм, обусловлива-
ющий такое чередование активности различных двигательных 
ядер, например при ходьбе, локализуется в интернейронном ап-
парате спинного мозга. Вместе с тем, для его активации необхо-
димо поступление тонического нисходящего сигнала из двига-
тельных центров головного мозга.

Висцеромоторные рефлексы возникают при возбуждении 
афферентных волокон внутренних органов и характеризуются 
появлением двигательных реакций мышц грудной и брюшной 
стенки, мышц-разгибателей спины. Возникновение этих рефлек-
сов связано с существованием конвергенции висцеральных и со-
матических афферентных волокон к одним и тем же интернейро-
нам спинного мозга.

Вегетативные рефлексы заключаются, во-первых, в появ-
лении полисинаптических разрядов в преганглионарных симпа-
тических волокнах в ответ на возбуждение симпатических и со-
матических чувствительных клеток; во-вторых, в возникновении 
рефлекторных реакций парасимпатических нейронов в ответ 
на раздражение чувствительных путей. 

Наряду с выполнением собственных рефлекторных реакций 
нейронные структуры спинного мозга служат аппаратом для ре-
ализации большого числа сложных процессов, осуществляемых 
различными отделами головного мозга. Это управление может 
быть прямым, когда нисходящие пути непосредственно связаны 
с мотонейронами спинного мозга, и непрямым через интерней-
роны, образующие короткие межсегментарные связи. Свойства 
последних и особенности связей с нисходящими волокнами 
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и моторными нейронами создают возможность к интеграции по-
ступающих сигналов, их переработке и пространному перерас-
пределению.

Вопросы для самоконтроля
1. Из каких сегментов состоит спинной мозг?
2. Где находятся чувствительные нейроны, несущие в спин-

ной мозг информацию от всех частей тела?
3. Как классифицируют нервные волокна чувствительных 

клеток по скорости проведения возбуждения и диаметру?
4. Какую долю среди всех нейронов спинного мозга состав-

ляют двигательные нейроны?
5. Назовите типы двигательных нейронов спинного мозга 

и их функциональное значение.
6. Какие рефлексы относятся к числу рефлексов спинного 

мозга?
7. В чем заключается биологическое значение рефлексов 

растяжения и рефлексов мышц-антогонистов?
8. Возникновение каких рефлексов связано с существовани-

ем конвергенции висцеральных и соматических афферентных 
волокон к одним и тем же интернейронам спинного мозга?
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11. Физиология ствола мозга

11.1. Продолговатый мозг, 
жизненно важные нервные центры

Продолговатый мозг выполняет реализуемые через сомати-
ческую и (или) автономную системы сенсорные, проводнико-
вые, интегративные, двигательные функции, свойственные всей 
ЦНС. Двигательные функции могут выполняться продолговатым 
мозгом рефлекторно или он участвует в осуществлении произ-
вольных движений. К важнейшим рефлекторным функциям 
продолговатого мозга можно отнести регуляцию тонуса мышц 
и позы, осуществление ряда защитных рефлексов организма, 
организацию и регуляцию жизненно важных функций дыхания 
и кровообращения, регуляцию многих висцеральных функций.

Существуют следующие виды защитных рефлексов.
Рефлекс чихания проявляется форсированным выдохом воз-

духа через нос и рот в ответ на механическое или химическое раз-
дражение рецепторов слизистой оболочки полости носа. Центр 
чихания локализован в продолговатом мозге на вентромедиаль-
ной границе нисходящего тракта и ядра (спинальное ядро) трой-
ничного нерва и включает нейроны примыкающей ретикулярной 
формации и одиночного ядра. Нарушения рефлекса чихания мо-
гут проявляться его избыточностью или угнетением. Последнее 
встречается при психических заболеваниях и опухолевых забо-
леваниях с распространением процесса на центр чихания.

Рвота  – это рефлекторное удаление содержимого желудка 
и в тяжелых случаях  – кишечника во внешнюю среду через пи-
щевод и ротовую полость, осуществляемое при участии сложной 
нервно-рефлекторной цепи. Центральным звеном этой цепи являет-
ся совокупность нейронов, из которых состоит центр рвоты, лока-
лизованный в дорсолатеральной ретикулярной формации продол-
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говатого мозга. Нейроны центра рвоты эфферентными путями свя-
заны с моторными ядрами, контролирующими сокращение мышц, 
принимающих участие в осуществлении рвотного рефлекса. 

Рис. 90. Связи рвотного центра

Рвота может инициироваться действием лекарств, токсинов 
или специфических рвотных средств центрального действия че-
рез их влияние на нейроны хеморецепторной зоны и притоком 
афферентных сигналов от вкусовых рецепторов и интерорецеп-
торов желудочно-кишечного тракта, рецепторов вестибуляр-
ного аппарата, а также из различных отделов головного мозга 
(рис. 90).

Глотание состоит из трех фаз: ротовой, глоточно-гортанной 
и пищеводной. 

В ротовую фазу осуществляется проталкивание пищевого 
комка, сформированного из измельченной и смоченной слюной 
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пищи, ко входу в глотку. Для этого необходимо инициировать 
сокращение мышц языка для проталкивания пищи, подтяги-
вание мягкого неба и закрытие входа в носоглотку, сокраще-
ние мышц гортани, опускание надгортанника и закрытие входа 
в гортань. 

Во время глоточно-гортанной фазы пищевой комок необхо-
димо протолкнуть в пищевод и предотвратить попадание пищи 
в гортань. Последнее достигается не только через удерживание 
закрытым входа в гортань, но и торможением вдоха. 

Пищеводная фаза обеспечивается волной сокращения и рас-
слабления в верхних отделах пищевода поперечно-полосатой,  
в нижних – гладкой мускулатуры и завершается проталкиванием 
пищевого комка в желудок.

Центр глотания представлен в продолговатом мозге двумя 
областями: дорсальной  – одиночное ядро и рассеянные вокруг 
него нейроны; вентральной – обоюдное ядро и рассеянные во-
круг него нейроны. Состояние активности нейронов этих об-
ластей зависит от афферентного притока сенсорных сигналов 
рецепторов полости рта (корень языка, ротоглоточная область), 
поступающих по волокнам языкоглоточного и блуждающего не-
рвов. К нейронам центра глотания поступают также эфферент-
ные сигналы от префронтальной коры головного мозга, лимби-
ческой системы, гипоталамуса, среднего мозга, моста по нисхо-
дящим к центру путям. Эти сигналы позволяют контролировать 
осуществление ротовой фазы глотания, которая подконтрольна 
сознанию. Глоточно-гортанная и пищеводная фазы являются 
рефлекторными и осуществляются автоматически как продол-
жение ротовой фазы.

Продолговатый мозг совместно с другими структурам ствола 
выполняет функцию рефлекторной регуляции тонуса мышц 
тела, поддержания позы и организации движений.
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Позные рефлексы используются для поддержания опреде-
ленной позы тела и реализуются через регуляцию сокращений 
мышц ретикулоспинальным и вестибулоспинальным путями. 
Эта регуляция основана на осуществлении позных рефлексов, 
находящихся под контролем высших корковых уровней ЦНС.

Выпрямительные рефлексы способствуют восстановлению 
нарушенных положений головы и тела. В эти рефлексы вовлече-
ны вестибулярный аппарат и рецепторы растяжения мышц шеи 
и механорецепторы кожи и других тканей тела. При этом восста-
новление равновесия тела, например при поскальзывании, осу-
ществляется так быстро, что только спустя некоторое мгновение 
после осуществления позного рефлекса человек осознает, что 
произошло и какие движения осуществлялись.

Наиболее важными рецепторами, сигналы от которых ис-
пользуются для осуществления позных рефлексов, являются: ве-
стибулорецепторы, проприорецепторы суставов между верхними 
шейными позвонками, зрительные рецепторы. В осуществлении 
этих рефлексов в норме принимают участие не только двигатель-
ные центры ствола мозга, но и двигательные нейроны многих 
сегментов спинного мозга (исполнители) и кора (контроль). Сре-
ди позных рефлексов выделяют лабиринтные и шейные.

Лабиринтные рефлексы обеспечивают, прежде всего, удер-
живание постоянного положения головы. Они могут быть тони-
ческими или фазическими. Тонические  – поддерживают позу 
в заданном положении в течение длительного времени, контро-
лируя распределение тонуса в различных мышечных группах, 
фазические  – поддерживают позу, главным образом, при нару-
шении равновесия, регулируя быстрые, преходящие изменения 
напряжения мышц.

Шейные рефлексы отвечают, в основном, за изменение на-
пряжения мышц конечностей, возникающее при изменении по-
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ложения головы относительно тела. Рецепторами, сигналы кото-
рых необходимы для осуществления этих рефлексов, являются 
проприорецепторы двигательного аппарата шеи. Это мышечные 
веретена, механорецепторы суставов шейных позвонков (исче-
зают после рассечения задних корешков верхних трех шейных 
сегментов спинного мозга). Центры этих рефлексов располага-
ются в продолговатом мозге. Их формируют, главным образом, 
мотонейроны, образующие ретикулоспинальный и вестибуло-
спинальный пути.

Поддержание позы наиболее эффективно реализуется при со-
вместном функционировании шейных и лабиринтных рефлексов. 
При этом достигается не только поддержание положения головы 
относительно тела, но положение головы в пространстве и на этой 
основе – вертикальная позиция тела. Лабиринтные вестибулоре-
цепторы могут информировать только о позиции головы в про-
странстве, в то время как рецепторы шеи информируют о позиции 
головы относительно тела. Рефлексы с лабиринтов и с рецепторов 
шеи могут быть реципрокными относительно друг друга.

Скорость реакции при осуществлении лабиринтных рефлек-
сов достаточно высока. Уже примерно через 75 мс после начала 
падения начинается координированное сокращение мышц. Еще 
до приземления запускается рефлекторная двигательная про-
грамма, направленная на восстановление положения тела.

В удержании тела в равновесии большое значение имеет 
связь двигательных центров ствола мозга со структурами зри-
тельной системы и, в частности тектоспинальный путь. Харак-
тер лабиринтных рефлексов зависит от того, открыты или закры-
ты глаза. 

Тонические позные рефлексы возникают при повороте го-
ловы или воздействии на мышцы шеи. Рефлексы зарождаются 
с рецепторов вестибулярного аппарата и рецепторов растяжения 
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мышц шеи. В осуществление позных тонических рефлексов вно-
сит вклад зрительная система.

Угловое ускорение головы активирует сенсорный эпителий 
полукружных каналов и вызывает рефлекторное движение глаз, 
шеи и конечностей, которые направлены в другую сторону по от-
ношению к направлению движения тела. Например, если голова 
поворачивается влево, то глаза будут рефлекторно поворачивать-
ся на тот же угол вправо. Возникающий рефлекс помогает под-
держивать стабильность зрительного поля. Движения обоих глаз 
являются при этом содружественными и поворачиваются в од-
ном направлении и на одинаковый угол. Когда поворот головы 
превышает предельный угол поворота глаз, глаза быстро возвра-
щаются влево и находят новый зрительный объект. Если голо-
ва продолжает поворачиваться влево, это будет сопровождаться 
медленным поворотом глаз вправо, за которым следует быстрый 
возврат глаз налево. Эти чередующиеся медленные и быстрые 
движения глаз называются нистагмом.

Стимулы, вызывающие вращение головы влево, приводят 
к повышению тонуса и сокращению мышц-разгибателей (ан-
тигравитационных) слева, приводя к повышению устойчивости 
при тенденции падения влево в процессе вращения головы.

Тонические шейные рефлексы являются разновидностью 
позных рефлексов. Они инициируются при раздражении рецеп-
торов мышечных веретен шейных мышц. Тонические шейные 
рефлексы противоположны тем, что возникают при раздраже-
нии вестибулярных рецепторов. В чистом виде они проявляются 
в отсутствии вестибулярных рефлексов, когда голова находится 
в нормальной позиции.

В осуществлении некоторых функций, получивших название 
жизненно важных (дыхания, кровообращения), продолговатый 
мозг играет ключевую роль. Регуляция дыхания осуществляет-
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ся через дыхательный центр, состоящий из нескольких групп 
нейронов, находящихся в различных участках продолговатого 
мозга (рис. 91). Этот центр расположен между верхней границей 
варолиева моста и нижним отделом продолговатого мозга, пред-
ставляет собой парное образование, состоящее из центра вдоха 
(инспираторного) и центра выдоха (экспираторного). Каждый 
центр регулирует дыхание одноименной стороны: при разруше-
нии дыхательного центра с одной стороны наступает прекраще-
ние дыхательных движений с этой стороны. 

Рис. 91. Структура дыхательного центра

Экспираторный отдел  – часть дыхательного центра, регу-
лирующая процесс выдоха (его нейроны располагаются в вен-
тральном ядре продолговатого мозга). Инспираторный отдел  – 
часть дыхательного центра, регулирующая процесс вдоха (лока-
лизуется преимущественно в дорсальном отделе продолговатого 
мозга). Экспираторный и инспираторный центры находятся в ре-
ципрокных отношениях. Под влиянием спонтанной активности 
нейронов инспираторного центра возникает акт вдоха, во время 
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которого при растяжении легких возбуждаются механорецепто-
ры. Импульсы от механорецепторов по афферентным нейронам 
возбуждающего нерва поступают вдыхательный центр и вызыва-
ют возбуждение экспираторного и торможение инспираторного 
центра. Это обеспечивает смену вдоха на выдох.

В 1871  г. Ф. В.  Овсянников показал, что в продолговатом 
мозге находятся нейроны, под влиянием которых происходит су-
жение сосудов. Этот центр получил название сосудодвигатель-
ного (рис. 92). 

Рис. 92. Схема сосудодвигательного центра

Его нейроны сосредоточены в продолговатом мозге на дне 
IV желудочка вблизи ядра блуждающего нерва. В сосудодви-
гательном центре различают три отдела: прессорный (или со-
судосуживающий), депрессорный (или сосудорасширяющий) 
и кардиоингибирующий. При раздражении нейронов прессор-
ного центра наступает сужение сосудов и повышение кровяного 
давления, а при раздражении депрессорного – расширение сосу-
дов и уменьшение кровяного давления. 
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11.2. Мост, значение в координации деятельности коры 
больших полушарий и мозжечка

Мост образован клеточными и волокнистыми структурами. 
Большое функциональное значение варолиева моста обусловле-
но расположением в нем ядер черепно-мозговых нервов (V–VIII 
пар), ретикулярной формации, ядер самого моста, а также про-
хождением через него эфферентных и афферентных путей, осу-
ществляющих двустороннюю связь между головным и спинным 
мозгом.

Основной функцией варолиевого моста является проведе-
ние нервных импульсов вверх – в направлении коры головного 
мозга и вниз – от коры головного мозга к мозжечку. Ядра серого 
вещества моста принимают участие в слезоотделении, слюно-
отделении и потовыделении, реакциях жевания, моргания гла-
зами и др.

Вестибулярные ядра (латеральное  – Дейтерса и верхнее  – 
Бехтерева) – VIII пара – отвечают за первичный анализ вестибу-
лярных раздражителей. VII пара – лицевой нерв – иннервирует 
мимические мышцы лица, подъязычную и подчелюстную слюн-
ные железы, передает информацию от вкусовых рецепторов пе-
редней части языка. VI пара  – отводящий нерв  – иннервирует 
прямую наружную мышцу, отводящую глазное яблоко снаружи. 
V пара – тройничный нерв – двигательное ядро нерва иннерви-
рует жевательные мышцы, мышцы небной занавески и мыш-
цы, напрягающие барабанную перепонку. Чувствительное ядро 
тройничного нерва получает афферентные аксоны от рецепторов 
кожи лица, слизистой оболочки носа, зубов, надкостницы костей 
черепа, конъюнктивы глазного яблока.

В мосту располагается пневмотаксический центр, запускаю-
щий центр выдоха продолговатого мозга, а также группа нейро-
нов, активирующих центр вдоха.
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Ретикулярная формация моста является продолжением рети-
кулярной формации продолговатого мозга. Она влияет на кору 
больших полушарий, активируя ее и вызывая пробуждение.

Мост также выполняет проводниковую функцию. Через мост 
проходят все восходящие и нисходящие пути, связывающие мост 
с мозжечком и спинным мозгом, корой больших полушарий 
и другими структурами центральной нервной системы.

11.3. Средний мозг, статические 
и статокинетические рефлексы

Средний мозг выполняет сенсорные функции, проводнико-
вую, двигательную и рефлекторные функции. 

Сенсорные функции осуществляются за счет поступления 
в средний мозг зрительной и слуховой информации. Верхние 
холмики четверохолмия являются первичными подкорковыми 
центрами зрительно сенсорной системы (вместе с латеральными 
коленчатыми телами промежуточного мозга), нижние – слуховой 
сенсорной системы (вместе с медиальными коленчатыми телами 
промежуточного мозга). В них происходит первичное переклю-
чение зрительной и слуховой информации.

Проводниковая функция заключается в том, что через сред-
ний мозг проходят все восходящие пути к вышележащим отде-
лам ЦНС: таламусу (медиальная петля, спинно-таламический 
путь), переднему мозгу и мозжечку. Нисходящие пути идут через 
средний мозг к продолговатому и спинному мозгу. К ним отно-
сятся пирамидный путь, корково-мостовые волокна, руброрети-
кулоспинальный путь. 

Двигательная функция реализуется за счет блокового нерва, 
ядер глазодвигательного нерва, красного ядра, черной субстан-
ции. Красное ядро и окружающие его двигательные ядра имеют 
большое значение для осуществления всех движений, так как они 



193

рефлекторно регулируют тонус мускулатуры. Базальные ганглии 
головного мозга, мозжечок имеют свои окончания в красных 
ядрах. Нарушение связей красных ядер с ретикулярной форма-
цией продолговатого мозга ведет к децеребрациальной ригид-
ности. Это состояние характеризуется сильным напряжением 
мышц-разгибателей конечностей, шеи, спины. Основной причи-
ной возникновения децеребрациальной ригидности служит вы-
раженное активирующее влияние латерального вестибулярного 
ядра (ядро Дейтерса) на мотонейроны разгибателей. При пере-
резке мозга ниже ядра латерального вестибулярного нерва деце-
ребрациальная ригидность исчезает. 

Красные ядра, получая информацию от двигательной зоны 
коры больших полушарий, подкорковых ядер и мозжечка о гото-
вящемся движении, посылают корригирующие импульсы к мо-
тонейронам спинного мозга по руброспинальному пути и тем 
самым регулируют тонус мускулатуры, готовя к произвольному 
движению. 

Черная субстанция регулирует акты жевания, глотания (их 
последовательность), обеспечивает точные движения пальцев 
кисти рук, например при письме. Нейроны этого ядра способны 
синтезировать медиатор дофамин, который по аксонам поступа-
ет к базальным ганглиям головного мозга. Поражение черного 
вещества приводит к нарушению пластического тонуса мышц 
и связано с неврологическим заболеванием – болезнью Паркин-
сона. Паркинсонизм проявляется в нарушении тонких содруже-
ственных движений, функции мимической мускулатуры и в про-
явлении непроизвольных мышечных сокращений, или тремора. 

Тонкая регуляция пластического тонуса при игре на скрипке, 
письме, выполнении графических работ обеспечивается черным 
веществом. В то же время при длительном удержании опреде-
ленной позы происходят пластические изменения в мышцах, 
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что обеспечивает наименьшие затраты энергии. Регуляция этого 
процесса обеспечивается клетками черной субстанции. 

Нейроны ядер глазодвигательного и блокового нервов регу-
лируют движения глаз вверх, вниз, к носу и вниз к углу носа. 
Нейроны добавочного ядра глазодвигательного нерва (ядро Яку-
бовича) регулируют просвет зрачка и кривизну хрусталика. 

Рефлекторные функции. Функционально самостоятельными 
структурами среднего мозга являются бугры четверохолмия. Их 
основная функция заключается в организации ориентировочных 
рефлексов на внезапные, еще не распознанные зрительные или 
звуковые сигналы. Активация среднего мозга в этих случаях че-
рез гипоталамус приводит к повышению тонуса мышц, учаще-
нию сокращений сердца; происходит подготовка к избеганию, 
к оборонительной реакции. 

Вопросы для самоконтроля
1. Назовите рефлекторные функции продолговатого мозга.
2. Какие защитные рефлексы реализует продолговатый мозг?
3. Опишите рефлексы поддержания позы продолговатого 

мозга.
4. Какие жизненно важные центры находятся в продолгова-

том мозге?
5. Какие функции выполняет варолиев мост?
6. Какие сенсорные функции осуществляет средний мозг?
7. В чем заключается проводниковая функция среднего 

мозга?
8. Посредством каких ядер реализуется двигательная функ-

ция среднего мозга?
9. Какие ориентировочные рефлексы регулируются с уча-

стием среднего мозга?
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12. Физиология мозжечка

12.1. Структура коры мозжечка, афферентные связи, 
особенности электрофизиологических процессов

Кора мозжечка представлена тремя слоями (рис. 93): 
–– самый поверхностный слой  – молекулярный  – состоит 

из параллельных волокон и разветвлений дендритов и аксонов 
нейронов нижележащих слоев. В нижней части молекулярного 
слоя расположены тела корзинчатых нейронов. Здесь же в моле-
кулярном слое имеется некоторое количество звездчатых клеток;

–– вентральнее молекулярного слоя находится ганглиозный 
слой грушевидных нейронов, в котором сосредоточены тела кле-
ток Пуркинье. Эти крупные клетки ориентированы вертикально 
по отношению к поверхности коры мозжечка. Их дендриты под-
нимаются вверх и широко ветвятся в молекулярном слое и содер-
жат множество шипиков, на которых образуют синапсы парал-
лельные волокна молекулярного слоя. Аксоны клеток Пуркинье 
представляют собой единственный выход из коры мозжечка;

–– под ганглиозным слоем лежит зернистый слой, который 
содержит большое число тел клеток-зерен, или гранулярных кле-
ток. По некоторым подсчетам их число может достигать 10 млрд. 
Аксоны клеток-зерен поднимаются вертикально вверх в молеку-
лярный слой и там Т-образно ветвятся. Ветви идут параллельно 
поверхности коры и образуют синапсы на дендритах других кле-
ток. Здесь же в гранулярном слое лежат клетки Голъджи, аксоны 
которых подходят к клеткам-зернам. 

Афферентный вход к нейронному аппарату коры осущест-
вляется по трем системам нервных волокон (рис. 93): 

–– лазающие, или ползучие, волокна, идущие из нижних олив 
продолговатого мозга; нижняя олива получает афференты от не-
скольких восходящих путей спинного мозга и из центров голов-
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ного мозга; лазающие волокна широко ветвятся и подобно лианам 
оплетают дендриты клеток Пуркинье, формируя на них синапсы;

Рис. 93. Слои коры мозжечка и афферентные волокна

–– моховидные, или мшистые, волокна, идущие от ядер моста 
и оканчивающиеся на клетках-зернах; мшистые волокна много-
кратно ветвятся и образуют синапсы на множестве клеток коры 
мозжечка;

–– адренергические волокна, поступающие в кору мозжеч-
ка из голубоватого пятна в среднем мозгу (представляет собой 
скопление из нескольких нейронов, аксоны которых способны 
диффузно выбрасывать норадреналин в межклеточное простран-
ство). Вероятно, эти нейроны выполняют нейромодуляторную 
функцию и могут изменять возбудимость нейронов, локализо-
ванных в коре мозжечка.

Особенности электрофизиологических процессов 
в клетках коры мозжечка (рис. 94)

Нейрофизиологические исследования Дж. Экклса показали, 
что корзинчатые и звездчатые клетки, которые заканчиваются 
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синапсами на клетках Пуркинье, вызывают в них тормозные по-
стсинаптические потенциалы (ТПСП) и подавление импульсной 
активности. Клетки Гольджи тормозят клетки-зерна по принци-
пу обратной связи.

Рис. 94. Схема передачи сигналов в коре мозжечка: 
ПК – клетки Пуркинье, КК – корзинчатые клетки, ЗК – зернистые клетки, 

ГК – клетки Гольджи, КЯ – клетки глубоких ядер

Таким образом, большинство связей, опосредованных ин-
тернейронами коры мозжечка, являются тормозными. Исклю-
чение составляют только клетки-зерна, которые возбуждаются 
от моховидных волокон и сами через Т-образно ветвящиеся ак-
соны активируют все остальные интернейроны коры мозжечка. 
Однако конечный эффект этой активации опять-таки сводится 
к торможению.

Клетки Пуркинье, которые представляют собой выход функ-
циональной системы, могут возбуждаться прямо через лазащие 
волокна и опосредованно через моховидные волокна и клет-
ки-зерна. Возникающие под действием этого возбуждения раз-
ряды клеток Пуркинье, согласно электрофизиологическим дан-
ным, вызывают в конечном счете торможение нейронов ядер 
мозжечка. Эти факты свидетельствуют о том, что деятельность 
всей нейрональной системы коры мозжечка сводится к торможе-
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нию ядер, над которыми надстроена кора. Очевидно, механизм 
этого торможения можно представить следующим образом.

В покое клетки Пуркинье обладают фоновой электрической 
активностью, которая вызывает тоническое торможение ней-
ронов в ядрах мозжечка. Возбуждение клеток Пуркинье через 
систему лазающих или моховидных волокон приводит к уве-
личению частоты импульсных разрядов этих нейронов и, как 
следствие, к усилению торможения ядер мозжечка. Напротив, 
торможение клеток Пуркинье, вызванное звездчатыми или кор-
зинчатыми клетками, сопровождается растормаживанием ней-
ронов в ядрах мозжечка. Сами же ядра мозжечка, обладающие 
постоянной тонической активностью, через нисходящие пути 
регулируют уровень возбудимости центров спинного мозга 
и мышечный тонус.

Согласно гипотезе, высказанной Дж. Экклсом, большое коли-
чество тормозных нейронов в коре мозжечка предотвращает дли-
тельную циркуляцию возбуждения по нейронным цепям. Любой 
возбуждающий импульс, приходя в кору мозжечка, превращается 
в торможение примерно за 100 мс. Так происходит как бы автома-
тическое стирание предшествующей информации, которое позво-
ляет коре мозжечка участвовать в регуляции быстрых движений.

12.2. Функции мозжечка и их нарушения
Мозжечок как надсегментарный орган, входящий в систему 

регуляции движений (рис.  95), выполняет следующие важные 
функции: 

1) регуляция позы и мышечного тонуса;
2) сенсомоторная координация позных и целенаправленных 

движений;
3) координация быстрых целенаправленных движений, осу-

ществляемых по команде из больших полушарий. 
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Рис. 95. Проекционные связи мозжечка

Функции мозжечка логично рассматривать в соответствии 
с топической классификацией его отделов, основанной на харак-
тере афферентных и эфферентных связей. 

Медиальная червячная зона коры мозжечка в наибольшей 
степени связана с реализацией первой функции, т. е. с управлени-
ем тонусом, позой и равновесием тела. В эту зону коры мозжеч-
ка, а также в клочково-узелковую долю поступает афферентная 
информация, сигнализирующая о позе и состоянии локомотор-
ного аппарата. После обработки этой информации от коры моз-
жечка через ядро шатра импульсы направляются к латерально-
му вестибулярному ядру (Дейтерса), к ретикулярной формации 
ствола и оттуда к спинальным центрам по ретикулярно- и пред-
дверно-спинномозговым путям.

Таким образом, вся система работает по принципу обратной 
связи и обеспечивает срочную регуляцию антигравитационного 
тонуса.

Промежуточная зона коры мозжечка, связанная с шаро-
видным и пробковидным ядрами, имеет афферентные входы 
от спинномозговых путей. Также через ядра моста промежуточ-
ная зона коры мозжечка получает информацию от двигательной 
области коры больших полушарий. Эта информация поступает 
через коллатерали корково-спинномозгового пути и сигнали-
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зирует о готовящемся целенаправленном движении. Сопостав-
ление приходящей по этим двум путям информации позволяет 
промежуточной зоне мозжечка участвовать в координации целе-
направленных движений с рефлексами поддержания позы, в вы-
боре позы оптимальной для выполнения движения. Нисходящие 
команды от промежуточной зоны коры мозжечка через вставоч-
ное ядро идут к красному ядру и далее по красноядерно-спинно-
мозговому пути к моторным центрам спинного мозга.

Латеральная, филогенетически наиболее молодая, зона 
коры полушарий мозжечка через корково-мосто-мозжечковый 
путь получает афферентный вход от различных ассоциативных 
зон коры больших полушарий. По этим афферентным путям 
в кору полушарий мозжечка поступает информация о замысле 
движения. Далее эта зона дает эфферентные проекции к зубча-
тому ядру. В полушариях и зубчатом ядре мозжечка эта инфор-
мация преобразуется в программу движения, которая по моз-
жечково-таламо-корковому пути поступает в двигательные зоны 
коры больших полушарий. В дальнейшем двигательный акт ре-
ализуется за счет нисходящих команд, идущих от двигательной 
коры в спинной мозг по корково-спинномозговому пути. Кроме 
того, от зубчатого ядра мозжечка через красное ядро могут рас-
пространяться прямые нисходящие воздействия к спинальным 
центрам.

Эта сложная система регуляции движений с наличием об-
ратных связей между мозжечком и корой больших полушарий 
(рис.  96) позволяет полушариям мозжечка участвовать в орга-
низации быстрых целенаправленных движений, протекающих 
без учета информации, идущей от восходящих сенсорных путей 
спинного мозга. Такие движения возникают в спорте, при игре 
на музыкальных инструментах и при некоторых других видах 
деятельности.
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Рис. 96. Место мозжечка в системе организации движений

Экспериментальные исследования функций мозжечка пока-
зали, что этот отдел головного мозга участвует не только в регу-
ляции движений, но и включен в систему контроля висцераль-
ных функций. Раздражение мозжечка вызывает целый ряд веге-
тативных рефлексов, таких, например, как расширение зрачков, 
повышение артериального давления и т. д. Удалению мозжечка 
сопутствуют нарушения сердечно-сосудистой деятельности, ды-
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хания, моторной и секреторной функций желудочно-кишечного 
тракта. Электрофизиологическими методами в мозжечке обнару-
жены висцеральные проекции внутренних органов. 

Основные функции мозжечка определяют и нарушения его 
деятельности. Согласно классическим представлениям Л.  Лю-
чиани, сформулированным еще в конце XIX в., при частичном 
и общем поражении мозжечка наблюдаются симптомы: атония, 
астения и астазия.

Атония характеризуется ослаблением мышечного тонуса. 
После удаления мозжечка у приматов сразу наблюдается падение 
мышечного тонуса и, как следствие, неспособность поддержи-
вать определенную позу. 

Обычно атония сопровождается астенией, которая характе-
ризуется слабостью и быстрой утомляемостью. Возможно, ато-
ния и астения связаны, в первую очередь, с выпадением функции 
мозжечка контролировать позно-тонические рефлексы.

Астазия проявляется в способности мышц производить ко-
лебательные и дрожательные движения. Мышечный тремор осо-
бенно выражен в начале и конце движения, что в значительной 
мере препятствует завершению целенаправленного движения. 
Этот симптом называется нарушением сенсомоторной коорди-
нации позных и целенаправленных движений.

Кроме того, страдают содружественные движения – появля-
ются симптомы асинергии. В результате асинергии происходит 
рассогласование программы движения и целостное движение со-
стоит не из одновременных содружественных актов, а из после-
довательности ряда простых движений. Так, например, касание 
рукой кончика носа мозжечковый больной осуществляет в три 
приема. 

Асинергия сочетается с дисметрией, или утратой размерно-
сти движения. Движения становятся преувеличенно размаши-
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стыми, теряют свою точность, в результате чего цель достигает-
ся только после многократных ошибок. 

У мозжечковых больных деформируется походка – атаксия. 
Атаксическая походка характеризуется широко расставленными 
ногами и избыточными движениями, из-за которых больного как 
пьяного «бросает»» из стороны в сторону.

Нарушение координации быстрых целенаправленных дви-
жений при удалении или травмах мозжечка может вызвать ади-
адохокинез – неспособность выполнять быструю последователь-
ность противоположных движений, например, сгибание и разги-
бание пальцев.

Вопросы для самоконтроля
1. На какие три слоя делится кора мозжечка?
2. По каким волокнам осуществляется вход в кору мозжечка?
3. В чем заключается особенность адренергических волокон?
4. Опишите особенности электрофизиологических процес-

сов в клетках коры мозжечка.
5. Каким образом клетки Пуркинье получают импульсы?
6. Назовите функции мозжечка в связи с топической класси-

фикацией его отделов.
7. Опишите основные нарушения функций мозжечка.
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13. Физиология промежуточного мозга

13.1. Таламус, его функциональное значение
Топографически и функционально промежуточный мозг 

подразделяется на эпиталамус, таламус и гипоталамус. Таламус, 
или зрительный бугор, представляет собой состоящее из скопле-
ния серого вещества объемистое тело яйцевидной формы. Ниж-
ней и латеральной поверхностью таламус сращен с соседними 
частями мозга. Медиальная поверхность зрительного бугра об-
разует боковую стенку полости III желудочка. Таламус является 
крупным подкорковым образованием, через которое в кору боль-
ших полушарий проходят разнообразные афферентные пути.

Морфофункциональная организация таламуса
Нервные клетки таламуса группируются в большое количество 

ядер (до 120), которые топографически разделяют на переднюю, 
заднюю, срединную, медиальную и латеральную группы. По функ-
ции таламические ядра можно разделить на четыре группы: специ-
фические, неспецифические, ассоциативные и моторные.

В специфических, или проекционных, ядрах таламуса 
происходит синаптическое переключение сенсорной информа-
ции с аксонов восходящих афферентных путей на следующие, 
конечные нейроны, отростки которых идут в соответствующие 
сенсорные проекционные области коры больших полушарий. 
Повреждение специфических ядер приводит к необратимому 
выпадению определенных видов чувствительности. 

Среди основных проекционных ядер таламуса можно вы-
делить заднее вентральное ядро, которое является специфи-
ческим ядром соматосенсорной системы, к которому подходят 
восходящие волокна спинно-таламического тракта и системы 
медиальной петли, несущие информацию от кожных рецепторов 
туловища, проприоцепторов мышц и суставного аппарата, и за-
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днемедиалъное вентральное ядро, к которому подходят соответ-
ствующие пути от ядер тройничного нерва, осуществляющего 
иннервацию лицевой части головы. Специфичность данных ней-
ронов проявляется также в том, что каждый из них возбуждается 
одним типом рецепторов по соматотопическому принципу. Этот 
принцип организации сохраняется и на более высоком уровне 
в соматосенсорной проекционной области коры больших полу-
шарий (постцентральная извилина), с которой задний вентраль-
ный комплекс связан восходящими и нисходящими путями.

Специфическим ядром зрительной сенсорной системы 
(рис. 97) является латеральное коленчатое тело (ЛКТ), имею-
щее прямые связи с затылочными (зрительными) проекцион-
ными областями коры больших полушарий. ЛКТ имеет слоис-
тую структуру и организовано также по топическому принципу. 
Аксоны, идущие в ЛКТ из зрительного тракта, распределяются 
в нем с поразительной четкостью: три слоя ЛКТ связаны с ипси-
латеральным (расположенном на той же стороне) глазом, а три 
остальных  – с контрлатеральным. В каждом из слоев ЛКТ ак-
соны зрительного тракта вступают в синаптический контакт 
с четко ограниченными группами клеток. У млекопитающих не-
которые нейроны ЛКТ обладают цветоспецифичными рецептор-
ными полями и могут возбуждаться или, наоборот, тормозиться 
в зависимости от длины волны светового стимула. Таким обра-
зом, нейроны ЛКТ, как и нейроны сетчатки, принимают участие 
в анализе зрительной информации. 

Восходящие пути слуховой системы, идущие из каудаль-
ных холмиков и по волокнам латеральной петли, проецируются 
в специфическое таламическое ядро (рис. 97) – медиальное ко-
ленчатое тело (МКТ), от которого начинается путь, достигаю-
щий первичной слуховой коры в верхней части височных долей. 
Медиальное коленчатое тело состоит из мелкоклеточной и круп-
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Рис. 97. Связи специфических ядер таламуса

ноклеточной частей и обладает тонотопической специализацией 
своих нейронов. Так, например, нервные клетки мелкоклеточной 
части МКТ имеют довольно узкую настройку на восприятие зву-
ков различной высоты и принимают участие в анализе и переда-
че акустической информации.

Таким образом, таламус является посредником, в котором 
сходятся все раздражения от внешнего мира (кроме запахов) 
и, видоизменяясь здесь, направляются к подкорковым и корко-
вым центрам (рис. 98).
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Рис. 98. Связи ядер таламуса

В специфические ядра таламуса проецируются афференты 
не только от экстероцепторов и рецепторов двигательного аппара-
та. Электрофизиологические исследования показали, что в заднем 
вентральном комплексе таламуса имеются области проекций 
блуждающего и чревного нервов, чувствительные волокна кото-
рых несут информацию от интероцепторов. В то же время таламус 
как надсегментарный центр рефлекторной деятельности имеет 
связи с гипоталамусом, где сосредоточены главные вегетативные 
центры. Эти связи характерны для передних ядер таламуса и соз-
дают материальную предпосылку для участия этой структуры 
в системе регуляции висцеральных функций организма.

Следующую функциональную группу ядер таламуса состав-
ляют так называемые ассоциативные ядра. В отличие от специ-
фических ядер они не могут быть отнесены к какой-либо одной 
сенсорной системе и получают афферентные импульсы от спец-
ифических проекционных ядер. Три ядра этой группы имеют 
связи с главными ассоциативными областями коры: ядро подуш-
ки связано с ассоциативной зоной теменной и височной коры, 
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заднее латеральное ядро – с теменной корой, дорсальное меди-
альное ядро – с лобной долей. Четвертое ядро – переднее – имеет 
связи с лимбической корой больших полушарий. Предполагает-
ся, что ассоциативные ядра участвуют в высших интегративных 
процессах, однако их функция изучена еще недостаточно.

К моторным ядрам таламуса относится вентролатеральное 
ядро, которое имеет вход от мозжечка и базальных ганглиев и од-
новременно дает проекции в моторную зону коры больших полу-
шарий. Это ядро включено в систему регуляции движений, раз-
рушение некоторых его участков ослабляет симптомокомплекс 
болезни Паркинсона.

Последнюю большую группу ядер таламуса образуют не-
специфические ядра, которые функционально связаны с рети-
кулярной формацией ствола. К числу этих ядер относится ме-
дианная и внутрипластинчатая группы ядер таламуса, которые 
получают афферентные входы от волокон, восходящих из рети-
кулярной формации и, кроме того, имеет двусторонние связи со 
специфическими ядрами таламуса. В отличие от специфических 
ядер с локальными проекциями в коре, филогенетически более 
древние неспецифические ядра имеют диффузные проекции 
во все области коры. Этой структурной особенностью обуслов-
лены их название и функция, которая состоит в регуляции возбу-
димости и электрической активности корковых нейронов.

13.2. Гипоталамус 
как центр нейроэндокринной регуляции

Гипоталамус является важным структурой, к которой посту-
пает вся необходимая информация о сохранении гомеостатиче-
ских параметров или их отклонении от заданного значения, т. е. 
осуществляется получение афферентных сенсорных сигналов 
от периферических рецепторов (рис. 99). Кроме того, централь-



209

ные рецепторы самих гипоталамических нейронов непосред-
ственно воспринимают изменения состава крови и ликвора. 

Рис. 99. Ядра гипоталамуса

В гипоталамусе имеется обильная сеть кровеносных капил-
ляров, ни одна другая область мозга так густо ими не насыщена. 
Через стенки этих капилляров способны проходить такие рас-
творенные в крови вещества, которые в других областях мозга 
никогда не попадут в его ткань из крови (или наоборот) в связи 
с особенностями строения гематоэнцефалического барьера (в об-
ласти гипоталамуса этот барьер снижен). Нейроны гипоталаму-
са имеют специфические рецепторы для связывания некоторых 
компонентов крови. Так, например, у одних клеток гипоталамуса 
существуют глюкорецепторы, взаимодействующие с молекула-
ми глюкозы, а у других – рецепторы, связывающие тот или иной 
гормон.

Различные группы гипоталамических нейронов используют 
для своих обменных процессов только определенные гумораль-
ные факторы, т. е. обладают селективностью. Если их внутрен-
няя потребность в таком веществе не удовлетворяется, они при-
ходят в состоянии возбуждения. Различные группы однородных 
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нейронов образуют разные мотивационные центры гипоталаму-
са. Специализация нейронов может состоять и в том, что одни 
из них активируются снижением уровня глюкозы в крови, а дру-
гие  – повышением, есть нейроны, чувствительные к величине 
осмотического давления, уровня норадреналина в крови и т. д.

Возбуждение нейронов мотивационных центров происходит 
постепенно: по мере нарастания метаболической потребности 
достигается критический уровень их деполяризации и вслед-
ствие этого нейроны начинают ритмически генерировать потен-
циалы действия до тех пор, пока потребность не будет удовлет-
ворена. Это триггерный механизм деятельности, которая проис-
ходит периодично: нейроны ритмически разряжаются при воз-
никновении потребности и успокаиваются, когда потребность 
будет удовлетворена.

Мотивационные центры гипоталамуса взаимодействуют 
с ретикулярной формацией, активность которой повышает об-
щий уровень бодрствования и этим способствует эффективно-
сти действий, направленных на удовлетворение потребности. 
Гипоталамус имеет двусторонние связи со структурами лим-
бической системы мозга  – именно этим определяется эмоци-
ональная окраска мотивированного поведения. Наконец, у ги-
поталамуса существуют двусторонние связи с корой больших 
полушарий, в особенности с лобными долями, необходимыми 
как для создания двигательных программ, так и для определе-
ния эмоциональных аспектов поведения. Если возникает мета-
болическая потребность, то больше других структур чувстви-
тельный к этому гипоталамус активирует все связанные с ним 
области мозга, выполняя тем самым пейсмекерную функцию. 
В свою очередь связанные с гипоталамусом структуры мозга 
способны тормозить или усиливать его активность. Особая 
роль в этом отношении принадлежит коре, тормозящие влияния 
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которой могут подавить или отсрочить удовлетворение той или 
иной потребности.

Таким образом, гипоталамус, обладающий всей информаци-
ей о состоянии внутренней среды организма, способен управлять 
ее гомеостатическими параметрами с помощью нервных и эн-
докринных механизмов регуляции на основе уже имеющихся, 
накопленных ранее резервов. В гипоталамусе расположены важ-
нейшие центры, организующие поддержание постоянства вну-
тренней среды (гомеостаз) и приспособление внутренней среды 
к изменению условий жизнедеятельности (гомеокинез).

Центр теплорегуляции включает в себя структуры, регули-
рующие теплообразование, и структуры, регулирующие тепло-
отдачу. Раздражение ядер задней группы приводит к повышению 
температуры в результате повышения теплопродукции за счет 
усиления обменных процессов и дрожания скелетной мускула-
туры. Стимуляция паравентрикулярных ядер приводит к измене-
нию теплоотдачи в результате усиления потоотделения, расши-
рения просвета кожных сосудов, а также к торможению мышеч-
ного дрожания. Нейроны центра терморегуляции чувствительны 
к изменениям температуры притекающей к ним крови.

Центр голода и насыщения, регулирующий сложное пище-
вое поведение, связан с нейронными группировками в средних 
и наружных ядрах. Нейроны центра голода возбуждаются при 
снижении содержания питательных веществ (глюкозы, амино-
кислот, жирных кислот) в крови. Нейроны центра насыщения 
возбуждаются при достаточном повышении содержания в кро-
ви питательных веществ или каких-то особых веществ, выде-
ляемых пищеварительным трактом при его деятельности. Чув-
ствительность отдельных нейронных группировок этого центра 
к «голодной» или «сытой» крови лежит в основе запуска сложно-
го пищевого поведения и его прекращения.
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Центр жажды и ее удовлетворения организован сход-
ным образом. Стимуляция структур, расположенных снаружи 
от супраоптического ядра, ведет к резкому увеличению потре-
бления воды, разрушение этих структур – к почти полному от-
казу от воды. Возбуждение центра жажды связано с чувстви-
тельностью его нейронов к повышению осмотического давления 
крови при недостатке воды в организме. Это включает целый 
комплекс сложных поведенческих реакций поиска воды и питья, 
направленных на снижение осмотического давления крови, омы-
вающей мозг, до нормальной величины. Возбуждение центров 
голода и жажды сопровождается соответствующими субъектив-
ными переживаниями.

Центр регуляции полового поведения, расположенный в ги-
поталамусе, участвует в регуляции комплекса функций, связан-
ных с размножением. При повреждениях средних областей ги-
поталамуса описаны случаи превращения вторичных мужских 
половых признаков в женские. 

В гипоталамусе имеются структуры, принимающие участие 
в регуляции цикла «бодрствование – сон». Раздражение латераль-
ной базальной преоптической области мозга у животных обладает 
выраженным гипногенным действием. Стимуляция этой области 
вызывает развитие сна или изменение электрической активности, 
характерной для сна; разрушение нарушает развитие сна. У лю-
дей поражение гипоталамуса часто сопровождается нарушениями 
сна и изменениями ЭЭГ, характерными для сна. Переход от сна 
к бодрствованию и наоборот сопровождается комплексом изме-
нений всех вегетативных процессов. Во время сна преобладает 
тонус парасимпатической системы, во время бодрствования  – 
симпатической. Супрахиазматическое ядро гипоталамуса  – важ-
нейшее звено в организации биоритмов, центрального механизма 
«биологических часов», организующих суточные циклы.



213

В гипоталамусе выделяют три нерезко разграниченные 
области: переднюю, среднюю и заднюю. В определенных его 
участках осуществляется трансформация нервных импульсов 
в эндокринный процесс. Крупные нейроны переднего гипота-
ламуса синтезируют горомоны вазопрессин (супраоптическое 
ядро) и окситоцин (паравентрикулярное ядро). В срединной 
области гипоталамуса образуются рилизинг-факторы. Одни 
из этих факторов играют роль гипофизарных стимуляторов 
(либерины), другие  – ингибиторов (статины). В дополнение 
к тем нейронам, аксоны которых проецируются в гипофиз или 
в портальную систему гипофиза, другие нейроны этого же ядра 
отдают аксоны во многие участки головного мозга. Таким об-
разом, один и тот же гипоталамический нейропептид может 
выполнять функции нейрогормона и медиатора или модулятора 
синаптической передачи. 

В задней области гипоталамуса расположены ядра, состо-
ящие из рассеянных крупных клеток, среди которых находятся 
скопления мелких клеток. Клетки этих ядер дают начало одной 
из так называемых проекционных систем гипоталамуса в про-
долговатый и спинной мозг.

Спереди от сосцевидных тел выступает дно III желудочка 
мозга в виде серого бугра, образованного тонкой пластинкой се-
рого вещества. Этот выступ вытягивается в воронку, переходя-
щую в дистальном направлении в гипофизарную ножку и далее 
в заднюю долю гипофиза. Таким образом, гипоталамус обра-
зован комплексом нервно-проводниковых и нейросекреторных 
клеток. В связи с этим регулирующие влияния гипоталамуса 
передаются к эффекторам, в том числе к железам внутренней 
секреции, не только с помощью гипоталамических нейрогормо-
нов, переносимых с током крови и, следовательно, действующих 
гуморально, но и по эфферентным нервным волокнам.
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Значительна роль гипоталамуса в регуляции и координации 
функций вегетативной нервной системы. В регуляции функции 
ее симпатической части участвуют ядра задней области гипо-
таламуса, а функции парасимпатической части вегетативной 
нервной системы регулируют ядра его передней и средней об-
ластей. Стимуляция передней и средней областей гипоталамуса 
вызывает реакции, характерные для парасимпатической нервной 
системы – урежение ЧСС, усиление перистальтики кишечника, 
повышение тонуса мочевого пузыря и др., а раздражение задней 
области гипоталамуса проявляется усилением симпатических 
реакций – учащением ЧСС и т. д.

С состоянием вегетативной нервной системы тесно связаны 
вазомоторные реакции гипоталамического происхождения. 

Гипофиз, деление на зоны, 
их функциональное значение

Гипофиз  – железа внутренней секреции, он располагается 
в специальном углублении основания черепа, «турецком седле», 
и при помощи ножки связан с основанием мозга (рис. 100). 

В гипофизе выделяют переднюю долю (аденогипофиз – же-
лезистый гипофиз) и заднюю долю (нейрогипофиз). 

Нейрогипофиз образован окончаниями нервных клеток, 
тела которых находятся в гипоталамусе. В расширенных тер-
миналях этих аксонов хранятся два гормона: окситоцин и ва-
зопрессин, которые синтезируются в передней части гипотала-
муса. Аденогипофиз по гистологическому строению состоит 
из шести типов клеток, секретирующих различные гормоны: 
гормон роста, адренокортикотропный гормон, тирепотропный 
гормон, пролактин, фолликулостимулирующий и лютеинизиру-
ющий гормоны, меланоцитостимулирующий гормон. Выделя-
ют также промежуточную часть передней доли гипофиза, син-
тезирующую интермедин.
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Рис. 100. Схема строения гипофиза

13.3. Эпиталамус, его роль в регуляции 
функций организма

Эпифиз, или шишковидная железа,  – непарная эндокрин-
ная железа нейроглиального происхождения, расположенная 
в эпиталамусе, в бороздке между верхними холмиками четве-
рохолмия крыши среднего мозга (рис. 101). Иногда она имеет 
форму сосновой шишки, чаще бывает округлой формы. Масса 
железы у новорожденных  – 8  мг, у детей с 10 лет и у взрос-
лых – около 120 мг. Особенностями кровоснабжения эпифиза 
являются большая скорость кровотока и отсутствие гематоэн-
цефалического барьера. 
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Рис. 101. Расположение эпифиза (шишковидной железы) в мозге

Иннервируется эпифиз постганглионарными волокнами 
нейронов симпатической нервной системы, тела которых рас-
положены в верхних шейных ганглиях. Эндокринную функцию 
выполняют пинеалоциты, которые синтезируют и секретируют 
в кровь и в ликвор гормон мелатонин. Мелатонин является про-
изводным аминокислоты триптофана и образуется через ряд по-
следовательных ее превращений. 

Транспортируется кровью в свободной форме, период полу-
распада составляет 25 мин, действует на клетки-мишени, стиму-
лируя 7-TMS-рецепторы и систему внутриклеточных посредни-
ков. Кроме пинеалоцитов эпифиза мелатонин активно синтези-
руется в эндокринных клетках (апудоцитах) желудочно-кишеч-
ного тракта и других клетках, секреция которых у взрослых лю-
дей на 90 % определяет его содержание в циркулирующей крови. 
Содержание мелатонина в крови имеет выраженный суточный 
ритм и составляет днем около 7 пг/мл, в ночное время – около 
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250 пг/мл у детей от 1 до 3 лет, около 120 пг/мл у подростков 
и около 20 пг/мл у людей старше 50 лет.

Основные физиологические эффекты мелатонина в ор-
ганизме

Мелатонин участвует в регуляции биоритмов эндокринных 
функций и метаболизма организма за счет экспрессии в клетках 
гипоталамуса и гипофиза гена, являющегося составной частью 
эндогенных часов организма (рис. 102).

Рис. 102. Изменение уровня мелатонина по времени суток

Мелатонин ингибирует синтез и секрецию гонадолибе-
рина и гонадотропинов, а также модулирует секрецию дру-
гих гормонов аденогипофиза. Он активирует гуморальный 
и клеточный иммунитет, обладает противоопухолевой актив-
ностью, оказывает радиопротекторное действие, увеличивает 
диурез. 
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Регуляция синтеза и секреции мелатонина подчинена су-
точному ритму и зависит от уровня освещенности (рис.  99). 
Сигналы, используемые для регуляции образования мелато-
нина в эпифизе, поступают к нему от светочувствительных 
ганглиозных клеток сетчатки по ретиногипоталамическому 
пути, от нейронов наружного коленчатого тела – по геникуло-
гипоталамическому и от нейронов ядер шва – по серотонинер-
гическому путям. Сигналы, поступающие из сетчатки, ока-
зывают модулирующее влияние на активность пейсмекерных 
нейронов супрахиазматического ядра гипоталамуса. От них 
эфферентные сигналы проводятся к нейронам паравентри-
кулярного ядра гипоталамуса, от последних  – к преганглио-
нарным нейронам симпатической нервной системы верхних 
грудных сегментов спинного мозга и далее – к ганглионарным 
нейронам верхнего шейного узла, которые своими аксонами 
иннервируют эпифиз.

Возбуждение нейронов супрахиазматического ядра, 
вызванное освещением сетчатки, сопровождается тормо-
жением активности ганглионарных нейронов верхнего 
шейного узла, снижением высвобождения в эпифизе но-
радреналина и снижением секреции мелатонина. Сниже-
ние освещенности сопровождается повышением выделения 
из нервных окончаний норадреналина, который через β-адре-
норецепторы стимулирует синтез и секрецию мелатонина. 
Существуют возрастные закономерности синтеза мелатонина 
(рис.  103). С возрастом выработка мелатонина уменьшается. 
Для каждого человека мелатониновая кривая достаточно ин-
дивидуальна. Причем значимое уменьшение выработки ме-
латонина у большинства начинается после 40 лет, в то время 
как у долгожителей отмечен довольно высокий уровень этого 
гормона.
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Кроме того, на-
блюдается измене-
ние синтеза мела-
тонина по сезонам. 
Уровень мелатонина 
в крови у человека 
минимален в пери-
од с мая по июль, 
т. е. в период макси-
мальной продолжи-
тельности светового 
дня и освещенности. 

В эти же месяцы максимального значения достигает амплиту-
да между минимальным (дневным) и максимальным (ночным) 
уровнями мелатонина в течение суток. Видимо, именно с этим 
связаны сезонные изменения общей активности и эмоциональ-
ного состояния человека (рис. 104).

Рис. 104. Сезонные изменения секреции мелатонина

Рис. 103. Возрастные изменения синтеза 
мелатонина
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Вопросы для самоконтроля
1. На какие отделы подразделяется промежуточный мозг?
2. Назовите группы ядер таламуса по функциональному 

признаку.
3. Объясните роль специфических ядер тамуса.
4. Какова роль неспецифических ядер таламуса в восходя-

щих активирующих влияниях на кору больших полушарий?
5. От каких ядер получают импульсы ассоциативные ядра 

таламуса?
6. В чем заключается роль гипоталамуса как центра нейро-

эндокринной регуляции?
7. Какие важнейшие центры, организующие поддержание 

постоянства внутренней среды, расположены в гипоталамусе?
8. Какова роль передней, средней и задней частей гипотала-

муса в регуляции функций организма?
9. На какие зоны делят гипофиз?
10. В чем функциональное значение аденогипофиза и ней-

рогипофиза?



221

14. Физиология конечного мозга

14.1. Базальные ганглии, их роль 
в организации поведения

Базальные ганглии, или базальные ядра, – это скопление се-
рого вещества мозга в толще белого вещества полушарий боль-
шого мозга (преимущественно в лобных долях). Их называют 
подкорковыми ядрами основания конечного мозга (см. описание 
в разд. 3.6).

Афферентные связи базальных ядер (рис.  105, 106). 
Считается, что афферентным входом базальных ядер является 
неостриатум, т. е. хвостатое тело и скорлупа. Выделяют три ос
новных входящих потока афферентации:

–– первый (ретикуло-таламо-стриарный путь) несет сенсор-
ную информацию от таламуса; 

–– второй поток афферентации идет от среднего мозга (преи-
мущественно от черной субстанции);

–– третий (кортико-стриарный путь) – от коры больших полу
шарий, в том числе от сенсорных зон коры, от двигательных 
зон (пирамидная и экстрапирамидная кора), от передней ассо-

циативной области, 
а также от поясной 
извилины. 

Рис. 105. Связи 
базальных ганглиев: 

ЧВ – черное вещество; 
ВЯ – вентральные ядра; 
ИЛЯ – интраламинарное 
ядро; «+» – возбуждаю-
щие и «–» – тормозные 

влияния
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Представительства зон коры в неостриатуме имеют хорошо 
очерченные соматотопические проекции. 

Например, передние области мозга связаны с головкой хво
статого ядра.

Эфферентные и внутрибазальные связи базальных ядер. 
Установлено, что бледный шар является основной структурой 
базальных ядер, от которой идут эфферентные пути практиче-
ски ко всем отделам центральной нервной системы. Многочис-
ленные связи бледного шара с таламусом, скорлупой, хвоста-
тым ядром, средним мозгом, гипоталамусом и соматосенсорной 
системой коры свидетельствуют об его участии в организации 
простых и сложных форм поведения.

От неостриатума, т.  е. хвостатого ядра и скорлупы, также 
идут многочисленные пути. Самый мощный из них – это путь 
к бледному шару, посредством которого неостриатум также свя-
зан практически со всей ЦНС. Кроме того, от неостриатума идут 
прямые пути к черной субстанции, к красному ядру, к вестибу-
лярным ядрам, к ограде, к медиальной группе ядер таламуса, 
к мозжечку, а также к спинному мозгу (к γ-мотонейронам).

Рис. 106. Афферентные и эфферентные связи базальных ганглиев
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Не исключено наличие прямых путей и к коре больших 
полушарий, хотя основная часть информации от хвостатого 
ядра и скорлупы к коре проходит последовательно через блед-
ный шар и таламус. В целом между неостриатумом и корой 
больших полушарий имеется замкнутый круг связей: неостриа-
тум – бледный шар – таламус – кора полушарий головного моз-
га – неостриатум.

Особый интерес представляют связи неостриатума с черной 
субстанцией, так как нарушение этих связей приводит к разви-
тию патологии (например, болезни Паркинсона). Взаимодей-
ствие черной субстанции и хвостатого ядра основано на прямых 
и обратных связях между ними. Так, показано, что стимуляция 
хвостатого ядра усиливает активность нейронов черной субстан-
ции. С другой стороны, выявлено, что стимуляция черной суб-
станции увеличивает содержание дофамина в хвостатом ядре, 
а разрушение черной субстанции снижает его. Показано, что 
дофамин синтезируется в клетках черной субстанции, а затем 
со скоростью 0,8  мм/ч транспортируется к синапсам нейронов 
хвостатого ядра. При недостатке дофамина в хвостатом ядре (на-
пример, при дисфункции черной субстанции) бледный шар рас-
тормаживается, активизирует спинно-стволовые системы, что 
приводит к двигательным нарушениям в виде ригидности мышц 
(болезнь Паркинсона).

В отношении ограды известно, что она образует дву
сторонние связи с различными долями коры больших полушарий 
головного мозга, с обонятельными луковицами, с черной суб-
станцией среднего мозга, со скорлупой, хвостатым ядром, мин-
далевидным комплексом, таламусом и бледным шаром. Это ука-
зывает на то, что ограда играет какую-то важную функцию, в том 
числе в регуляции движений. Но в целом вопрос, касающийся 
функций ограды, остается открытым.
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Общее представление о двигательных функциях базаль-
ных ядер. Считается, что базальные ядра совместно с черной 
субстанцией регулируют двигательные автоматизмы; обеспечи-
вают нормальное распределение тонуса; адекватную динамику 
движения. 

Одной из основных функций базальных ядер, по мнению 
многих исследователей, является их участие в формировании 
двигательных программ. В частности, предполагается, что 
базальные ядра, подобно мозжечку, используются в качестве 
системы, в которой уточняется программа выполнения слож
ных движений (автоматизмов и произвольных движений). Ина-
че говоря, базальные ядра, подобно мозжечку, рассматриваются 
как составная часть экстрапирамидной системы. При этом по-
лагают, что для формирования двигательной программы ин-
формация от ассоциативных участков коры, т.  е. от мест, где 
зарождается «замысел» движения (параллельно потоку инфор-
мации к мозжечку), поступает к неостриатуму, т. е. к хвостато-
му ядру и скорлупе. 

От неостриатума информация идет по двум каналам: 
1)	 к черной субстанции, от которой она возвращается к нео-

стриатуму (дофаминергический путь) и одновременно через та-
ламус к двигательной коре больших полушарий; 

2)	 к бледному шару, откуда через таламус достигает двига-
тельной коры.

Таким образом, вся информация, поступающая к двигатель-
ной коре от неостриатума, бледного шара и черной субстанции, 
идет через таламус. Поступив в двигательную кору, информация 
(т. е. уточненная программа действия) используется для управле-
ния движением. С этой целью двигательная кора посылает к мыш-
цам двигательные команды по пирамидному и экстрапирамид
ному путям к ά-мотонейронам спинного мозга. При нарушении 
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Рис. 107. Схема прямых и обратных связей в системе организации движений
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всех описанных выше связей происходят изменения в двигатель-
ной сфере человека (рис. 107).

Имеются сведения о том, что от черной субстанции идут так-
же нисходящие пути к γ-мотонейронам спинного мозга и (или) 
к клеткам Реншоу, благодаря чему черная субстанция способна 
непосредственно контролировать активность ά-мотонейронов 
спинного мозга. Не исключается, что и бледный шар имеет пря-
мой выход к структурам ствола мозга, в частности к ретикуляр-
ной формации, а от нее к ретикулоспинальному пути. Но эти 
влияния, вероятно, не имеют решающего значения в процессах 
управления движением. Итак, путь «ассоциативная кора – нео-
стриатум – бледный шар (и параллельно – черная субстанция) – 
таламус – двигательная кора» играет важную роль в процессах 
управления движением.

Рассмотрим более подробно сведения об участии неостриа-
тума, черной субстанции и бледного шара в процессах управле-
ния движением.

Двигательные функции неостриатмума (хвостатого ядра 
и скорлупы). Хвостатое ядро и скорлупа (неостриатум) осу-
ществляют тормозный контроль над поведенческими реакциями 
организма. 

В частности, неостриатум осуществляет тормозной контроль 
за деятельностью бледного шара, в результате чего достигается 
максимальная точность и экономичность совершаемых двига-
тельных актов. Значение неостриатума отчетливо выявляется 
при сравнении поведения стриарных и таламических кошек (т. е. 
с сохраненными базальными ядрами и без них соответственно). 
Таламические кошки, в отличие от стриарных, не могут самосто-
ятельно умываться, находить и поедать пищу, выполнять другие 
более сложные движения. При поднесении таламической кошке 
пищи ко рту животное облизывает ее, но не захватывает в рот, 
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жует, но не глотает, хотя при помещении пищи на корень языка – 
глотает. Все это связано с тем, что таламические кошки имеют 
повышенную двигательную активность, которая носит хаотич-
ный и непоследовательный характер. Эти данные говорят о том, 
что одна из важных функций неостриатума состоит в обеспече-
нии необходимой последовательности реакций при реализации 
сложных безусловных рефлексов.

Эффекты повреждения неостриатума. У людей пора-
жение неостриатума, т. е. скорлупы и хвостатого ядра, а также 
разрушение его связей с бледным шаром и субталамическим 
ядром приводит к выраженной гипотонии и гиперкинезам. Ги-
перкинезы проявляются в таких явлениях как атетоз (медленные 
тонические червеобразные движения дистальных отделов конеч
ностей, например пальцев рук), хорея (быстрые, излишние дви-
жения конечностей, языка, лица, мягкого неба; они проявляется 
тем, что пациенты гримасничают, причмокивают, прищуривают 
глаза, вытягивают губы, а их походка напоминает своеобразный 
танец), торсионный спазм, или торсионная дистоция (медлен-
ные, вычурные вращательные, или штопорообразные, движения 
туловища), спастическая кривошея, баллизм, или гемибаллизм 
(размашистые движения, преимущественно в проксимальных 
отделах конечностей одной половины тела). 

Представленные данные говорят о том, что базальные ядра 
являются интегративными центрами организации моторики.

14.2. Функциональная организация коры 
больших полушарий

Высшим отделом ЦНС является кора большого мозга (кора 
больших полушарий). Она обеспечивает совершенную организа-
цию поведения на основе врожденных и приобретенных в онто-
генезе функций.
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Кора большого мозга имеет следующие морфофункциональ-
ные особенности:

–– многослойность расположения нейронов;
–– модульный принцип организации;
–– соматотопическая локализация рецептирующих систем;
–– экранность, т. е. распределение внешней рецепции на пло-

скости нейронального поля коркового конца анализатора;
–– зависимость уровня активности от влияния подкорковых 

структур и ретикулярной формации;
–– наличие представительства всех функций нижележащих 

структур ЦНС;
–– цитоархитектоническое распределение на поля;
–– наличие в специфических проекционных сенсорных и мо-

торной системах вторичных и третичных полей с ассоциативны-
ми функциями;

–– наличие специализированных ассоциативных областей;
–– динамическая локализация функций, выражающаяся в воз-

можности компенсаций функций утраченных структур;
–– перекрытие в коре большого мозга зон соседних перифе-

рических рецептивных полей;
–– возможность длительного сохранения следов раздражения;
–– реципрокная функциональная взаимосвязь возбудитель-

ных и тормозных состояний;
–– способность к иррадиации возбуждения и торможения;
–– наличие специфической электрической активности. 

По времени образованию в филогенезе кора большого мозга 
делится на древнюю (archicortex), старую (paleocortex) и новую 
(neocortex). Древняя кора наряду с другими функциями имеет от-
ношение к обонянию и обеспечению взаимодействия систем моз-
га. Старая кора включает поясную извилину, гиппокамп. У новой 
коры наибольшее развитие величины, дифференциации функций 
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отмечается у человека. Толщина новой коры колеблется от 1,5 до 
4,5 мм и максимальна в передней центральной извилине.

Морфофункциональные единицы коры:
1. Колонки – одна из основных морфофункциональных еди-

ниц коры – комплекс, называемый колонкой клеток, который про-
ходит через все корковые слои и состоит из клеток, расположенных 
на одном перпендикуляре к поверхности коры. Клетки в колонке 
тесно связаны между собой и получают общую афферентную ве-
точку из подкорки. Каждая колонка клеток отвечает за восприятие 
преимущественно одного вида чувствительности. 

2. Слои – второй комплекс клеток новой коры. Слой ориен-
тирован в горизонтальной плоскости. Полагают, что мелкокле-
точные I-й и IV-й слои состоят в основном из воспринимающих 
элементов и являются «входами» в кору. Крупноклеточный V-й 
слой – выход из коры в подкорку, а среднеклеточный III-й слой – 
ассоциативный, связывающий между собой различные корковые 
зоны.

Функции отдельных зон новой коры определяются особен-
ностями се структурно-функциональной организации, связями 
с другими структурами мозга, участием в восприятии, хранении 
и воспроизведении информации при организации и реализации 
поведения, регуляции функций сенсорных систем, внутренних 
органов. Особенности структурно-функциональной организации 
коры большого мозга обусловлены тем, что в эволюции происхо-
дила кортикализация функций, т. е. передача коре большого моз-
га функций нижележащих структур мозга. Однако эта передача 
не означает, что кора берет на себя выполнение функций других 
структур. 

Ее роль заключается: 
1)  в коррекции возможных нарушений функций взаимодей-

ствующих с ней систем;
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2) более совершенном, с учетом индивидуального опыта, 
анализе сигналов и организации оптимальной реакции на эти 
сигналы; 

3) в формировании в своих и в других заинтересованных 
структурах мозга памятных следов о сигнале, его характери-
стиках, значении и характере реакции на него. В дальнейшем, 
по мере автоматизации реакция начинает выполняться подкорко-
выми структурами.

Территории коры резко различаются по своим функ-
циям: 

–– большая часть древней коры входит в систему обонятель-
ного анализатора;

–– старая и межуточная кора, будучи тесно связанной с древ-
ней корой как системами связей, так и эволюционно, не имеет 
прямого отношения к обонянию. Они входят в состав системы, 
регулирующей вегетативные реакции и эмоциональные состоя-
ния организма; 

–– новая кора  – совокупность конечных звеньев различных 
воспринимающих (сенсорных) систем (корковых концов анали-
заторов).

Принято выделять в зоне того или иного анализатора проек-
ционные, или первичные, и вторичные поля, а также третичные 
поля, или ассоциативные зоны (рис. 108). 

Первичные поля получают информацию через минимальное 
количество переключений в подкорке (в зрительном бугре, или 
таламусе, промежуточного мозга). На этих полях как бы спрое-
цирована поверхность периферических рецепторов. В этих зонах 
происходит восприятие определенных параметров объектов, т. е. 
создаются (интегрируются) образы, поскольку данные участки 
мозга отвечают на определенные изменения объектов: на их фор-
му, ориентацию, скорость движения и т. п.
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Кроме того, локализация функций в первичных зонах много-
кратно дублируется по механизму, напоминающему голографию, 
когда каждый самый маленький участок запоминающего устрой-
ства содержит сведения обо всем объекте. Поэтому достаточно 
сохранности небольшого участка первичного сенсорного поля, 
чтобы способность к восприятию почти полностью сохранилась. 

Основные представители первичных зон: в затылочной обла-
сти – поле 17, где спроецирована сетчатка; в височной – поле 41, 
где спроецирован Кортиев орган; в прецентральной области  – 
поле 4, где осуществляется проекция проприорецепторов в со-
ответствии с расположением мускулатуры; в постцентральной – 
поля 1 и 3, где спроецированы экстерорецепторы в соответствии 
с их распределением в коже. 

Рис. 108. Примеры функциональных зон мозга

Вторичные поля получают проекции от органов чувств через 
дополнительные переключения в подкорке, что позволяет произ-
водить более сложный анализ того или иного образа. Вторичные 
зоны представлены полями 6 и 8 (двигательный анализатор), 
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5  и 7 (кожный анализатор), 18 и 19 (зрительный анализатор), 
22 (слуховой анализатор). 

Третичные поля, или ассоциативные зоны, получают инфор-
мацию от неспецифических подкорковых ядер, в которых сумми-
руется информация от нескольких органов чувств, что позволяет 
анализировать и интегрировать тот или иной объект в еще более 
абстрагированной и обобщенной форме. Эти области называ-
ются также зонами перекрытия анализаторов. Третичные зоны 
представлены обширными участками лобной области (поля 9, 
10, 44, 45 и 46), нижнетеменной (поля 39 и 40), височно-темен-
но-затылочной (поле 37). «Психологические» зоны коры (5, 7, 
19, 42) вызывают оценку (или ассоциацию) различной информа-
ции. Они окружают надкраевую (маргинальную) дольку и тесно 
взаимосвязаны с ней, поэтому нарушение в этой дольке влияет 
на обобщение информации и его понимание. 

«Свободные», «незанятые» центрами анализаторов поля 
коры расположены преимущественно в области лобного полюса, 
а также между височной и затылочной долями. Они относятся 
к ассоциативной зоне. Эта зона важна для творческого и крити-
ческого мышления, для программирования своих действий, для 
сличения результата с программой и т. д. Для всех анализаторов 
характерен соматотопический принцип организации проекции 
на кору большого мозга периферических рецептирующих си-
стем. Так, в сенсорной области коры второй центральной изви-
лины имеются участки представительства локализации каждой 
точки кожной поверхности, в двигательной области коры каждая 
мышца имеет свою топику (свое место), раздражая которую мож-
но получить движение данной мышцы. В слуховой области коры 
имеется топическая локализация определенных тонов (тоното-
пическая локализация), повреждение локального участка слухо-
вой области коры приводит к потере слуха на определенный тон.
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Точно так же в проекции рецепторов сетчатки глаза на зри-
тельное поле коры 17 имеется топографическое распределение. 
В случае гибели локальной зоны поля 17 изображение не вос-
принимается, если оно падает на участок сетчатки, проецирую-
щийся на поврежденную зону коры большого мозга.

Особенностью корковых полей является экранный принцип 
их функционирования. Этот принцип заключается в том, что ре-
цептор проецирует свой сигнал не на один нейрон коры, а на поле 
нейронов, которое образуется их коллатералями и связями. В ре-
зультате сигнал фокусируется не точка в точку, а на множестве 
разнообразных нейронов, что обеспечивает его полный анализ 
и возможность передачи в другие заинтересованные структуры. 

Входные (афферентные) импульсы поступают в кору снизу, 
поднимаются к звездчатым и пирамидным клеткам III–V слоев 
коры. От звездчатых клеток IV слоя сигнал идет к пирамидным 
нейронам III слоя, а отсюда по ассоциативным волокнам – к дру-
гим полям, областям коры большого мозга. Звездчатые клетки 
III слоя переключают сигналы, идущие в кору, на пирамидные 
нейроны V слоя, отсюда обработанный сигнал уходит из коры 
к другим структурам мозга.

В коре входные и выходные элементы вместе со звездчаты-
ми клетками образуют так называемые колонки – функциональ-
ные единицы коры, организованные в вертикальном направле-
нии. Диаметр колонки ‒ около 500 мкм, определяется она зоной 
распределения коллатералей восходящего афферентного тала-
мокортикального волокна. Соседние колонки имеют взаимос-
вязи, организующие участки множества колонок в организации 
той или иной реакции. Возбуждение одной из колонок приводит 
к торможению соседних.

Каждая колонка может иметь ряд ансамблей, реализующих 
какую-либо функцию по вероятностно-статистическому принци-
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пу. Этот принцип заключается в том, что при повторном раздра-
жении в реакции участвует не вся группа нейронов, а ее часть. 
Причем каждый раз часть участвующих нейронов может быть 
разной по составу, т. е. формируется группа активных нейронов 
(вероятностный принцип), среднестатистически достаточная для 
обеспечения нужной функции (статистический принцип).

Как уже упоминалось, разные области коры большого мозга 
имеют разные поля, определяющиеся по характеру и количеству 
нейронов, толщине слоев и т. д. Наличие структурно различных 
полей предполагает и разное их функциональное предназначе-
ние: сенсорное, моторное и ассоциативное. 

Сенсорные области. Корковые зоны сенсорных систем 
имеют свою топографию, и на них проецируются определенные 
афференты проводящих систем. Корковые зоны разных сенсор-
ных систем перекрываются. Помимо этого в каждой сенсорной 
системе коры имеются полисенсорные нейроны, которые реаги-
руют не только на «свой» адекватный стимул, но и на сигналы 
других сенсорных систем.

Кожная рецептирующая система проецируется на заднюю 
центральную извилину. Здесь имеется строгое соматотопическое 
деление. На верхние отделы этой извилины проецируются ре-
цептивные поля кожи нижних конечностей, на средние – тулови-
ща, на нижние отделы – руки, головы (рис. 109).

На заднюю центральную извилину в основном проецируют-
ся болевая и температурная чувствительность. В коре теменной 
доли (поля 5 и 7), где также оканчиваются проводящие пути чув-
ствительности, осуществляется более сложный анализ: локали-
зация раздражения, дискриминация, стереогноз.

Зрительная система представлена в затылочной доле мозга: 
поля 17, 18, 19. Центральный зрительный путь заканчивается 
в поле 17; он информирует о наличии и интенсивности зритель-
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Рис. 109. Соматосенсорные зоны

ного сигнала. В полях 18 и 19 анализируются цвет, форма, разме-
ры, качества предметов. 

Слуховая система проецируется в поперечных височных из-
вилинах (извилины Гешля), в глубине задних отделов латераль-
ной (сильвиевой) борозды (поля 41, 42, 52). Именно здесь закан-
чиваются аксоны задних бугров четверохолмий и латеральных 
коленчатых тел.

Обонятельная система проецируется в области переднего 
конца гиппокампальной извилины (поле 34). Кора этой области 
имеет не шести-, а трехслойное строение. При раздражении этой 
области отмечаются обонятельные галлюцинации, ее поврежде-
ние ведет к аносмии (потеря обоняния). Вкусовая система про-
ецируется в гиппокампальной извилине по соседству с обоня-
тельной областью коры (поле 43).

Моторные области. Впервые Г. Фритч и Э. Гитциг (1870) 
показали, что раздражение передней центральной извилины моз-
га (поле 4) вызывает двигательную реакцию. Данная область на-
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зывается моторной зоной (рис. 110). Характерной особенностью 
ее клеточного строения является наличие гигантских пирамид-
ных клеток Беца, длинные отростки которых в составе пирамид-
ного пути достигают промежуточных и двигательных нейронов 
спинного мозга. В передней центральной извилине зоны, регу-
лирующие движение конечностей, представлены по соматото-
пическому принципу (в верхних отделах извилины  – контроль 
нижних конечностей, в нижних  – верхних). Спереди от перед-
ней центральной извилины находятся премоторные поля 6 и 8. 
Они организуют не изолированные, а комплексные, координиро-
ванные, стереотипные движения. 

Рис. 110. Моторные зоны

Эти поля также обеспечивают регуляцию тонуса гладкой му-
скулатуры, пластический тонус мышц через подкорковые струк-
туры. В реализации моторных функций принимают участие также 
вторая лобная извилина, затылочная, верхнетеменная области. 
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Дополнительная моторная область расположена на меди-
альной поверхности полушарии. Диаметр этой области не пре-
вышает 2 см. Раздражение ее различных частей показывает, что 
в этой зоне имеется представительство мускулатуры всех частей 
тела. При раздражении дополнительной моторной области на-
блюдаются изменения позы, сопровождающиеся двусторонними 
движениями ног и туловища. Часто при стимуляции этой обла-
сти возникают различные вегетативные реакции  – изменение 
ширины зрачков, учащение сердцебиений и др. Предполагают, 
что дополнительная зона играет вспомогательную роль в управ-
лении позой человека, которое осуществляется моторной и пре-
моторной областями. 

Двигательная область коры, как никакая другая, имеет боль-
шое количество связей с другими зонами коры, чем, видимо, 
и обусловлено наличие в ней значительного числа полисенсор-
ных нейронов.

Ассоциативные области. Все сенсорные проекционные 
зоны и моторная область коры занимают менее 20 % поверхно-
сти коры большого мозга. Остальная кора составляет ассоциа-
тивную область. Каждая ассоциативная область коры связана 
мощными связями с несколькими проекционными областями. 
Считают, что в ассоциативных областях происходит ассоциация 
сенсорной информации различной модальности. В результате 
формируются сложные элементы сознания. Ассоциативные об-
ласти мозга у человека наиболее выражены в лобной, теменной 
и височной долях.

Каждая проекционная область коры окружена ассоциатив-
ными областями (рис. 111). Нейроны этих областей чаще поли-
сенсорны, обладают большими способностями к обучению. Так, 
в ассоциативном зрительном поле 18 число нейронов, «обуча-
ющихся» условнорефлекторной реакции на сигнал, составляет 
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более 60 % от числа активных в фоне нейронов. Для сравнения: 
таких нейронов в проекционном поле 17 всего 10–12 %. Поли-
сенсорность нейронов ассоциативной области коры обеспечи-
вает их участие в интеграции сенсорной информации, взаимо-
действие сенсорных и моторных областей коры. В теменной 
ассоциативной области коры формируются субъективные пред-
ставления об окружающем пространстве, о нашем теле. Это ста-
новится возможным благодаря сопоставлению соматосенсорной, 
проприоцептивной и зрительной информации.   

Рис. 111. Ассоциативные зоны

Лобные ассоциативные поля имеют связи с лимбическим от-
делом мозга и участвуют в организации программ действия при 
реализации сложных двигательных поведенческих актов.

Особенности ассоциативных областей коры:
1) мультисенсорность нейронов, получающих не первич-

ную, а достаточно обработанную информацию с выделением 
биологической значимости сигнала, что позволяет формировать 
программу целенаправленного поведенческого акта;
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2) способность к пластическим перестройкам в зависимости 
от значимости поступающей сенсорной информации;

3) длительное хранение следов сенсорных воздействий (раз-
рушение ассоциативных областей коры приводит к грубым нару-
шениям обучения, памяти). 

Распределение функций по областям мозга не является абсо-
лютным. Установлено, что практически все области мозга имеют 
полисенсорные нейроны, т. е. нейроны, реагирующие на различ-
ные раздражения. Например, при повреждении поля 17 зритель-
ной области его функцию могут выполнять поля 18 и 19. Кроме 
того, разные двигательные эффекты раздражения одного и того 
же двигательного пункта коры наблюдаются в зависимости от те-
кущей моторной деятельности. Если операцию удаления одной 
из зон коры провести в раннем детском возрасте, когда распреде-
ление функций еще не жестко закреплено, функция утраченной 
области практически полностью восстанавливается, т. е. в коре 
имеются проявления механизмов динамической локализации 
функций, позволяющих компенсировать функционально и ана-
томически нарушенные структуры.

Важной особенностью коры большого мозга является ее 
способность длительно сохранять следы возбуждения. Следовые 
процессы в спинном мозге после его раздражения сохраняют-
ся в течение секунды; в подкорково-стволовых отделах (в фор-
ме сложных двигательно-координаторных актов, доминантных 
установок, эмоциональных состояний) длятся часами; в коре 
мозга следовые процессы могут сохраняться по принципу об-
ратной связи в течение всей жизни. Это свойство придает коре 
исключительное значение в механизмах ассоциативной перера-
ботки и хранения информации, накопления базы знаний.

Основные процессы, происходящие в коре, реализуются 
двумя состояниями: возбуждением и торможением, находящи-
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мися в реципрокных отношениях. Тормозное влияние одной 
сенсорной системы на другие обеспечивает сосредоточен-
ность внимания на одном процессе. Реципрокные отношения 
активности очень часто наблюдаются в активности соседних 
нейронов.

Отношение между возбуждением и торможением в коре 
проявляется в форме так называемого латерального торможения. 
При латеральном торможении вокруг зоны возбуждения форми-
руется зона заторможенных нейронов (одновременная индук-
ция), и она по протяженности, как правило, в два раза больше 
зоны возбуждения. Латеральное торможение обеспечивает кон-
трастность восприятия, что в свою очередь позволяет идентифи-
цировать воспринимаемый объект.

Помимо латерального пространственного торможения в ней-
ронах коры после возбуждения всегда возникает торможение 
активности и, наоборот, после торможения – возбуждение – так 
называемая последовательная индукция.

В тех случаях, когда торможение не в состоянии сдержи-
вать возбудительный процесс в определенной зоне, возникает 
иррадиация возбуждения по коре. Иррадиация может происхо-
дить от нейрона к нейрону, по системам ассоциативных воло-
кон I слоя, при этом она имеет очень малую скорость  – 0,5–
2,0 м/с. Иррадиация возбуждения возможна и за счет аксонных 
связей пирамидных клеток III слоя коры между соседними 
структурами, в том числе между разными СС. Иррадиация воз-
буждения обеспечивает взаимоотношение состояний систем 
коры при организации условнорефлекторного и других форм 
поведения.

Наряду с иррадиацией возбуждения, которое происходит 
за счет импульсной передачи активности, существует ирради-
ация состояния торможения по коре. Механизм иррадиации 
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торможения заключается в переводе нейронов в тормозное 
состояние под влиянием импульсов, приходящих из возбуж-
денных участков коры, например из симметричных областей 
полушарий.

Вопросы для самоконтроля
1. Какие структуры входят в состав базальных ганглиев?
2. Как разделяются структуры базальных ганглиев по фило-

генетическому принципу?
3. Назовите афферентные связи базальных ганглиев.
4. Обозначьте эфферентные и внутрибазальные связи ба-

зальных ганглиев.
5. Назовите роль базальных ганглиев в организации движе-

ний.
6. Какие морфофункциональные особенности имеет кора 

большого мозга? 
7. Как функционально различаются зоны коры по времени 

образования в филогенезе?
8. Какие поля принято выделять в зонах анализаторов?
9. Что представляют собой сенсорные области коры?
10. Какие части коры относятся к моторным областям?
11. Назовите роль ассоциативных областей коры.
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15. Двигательная функция ЦНС

15.1. Иерархическая организация 
моторных систем

Сложность движений человека требует включения различ-
ных отделов ЦНС. В связи с этим система управления движе-
ниями представляет собой распределенную структуру, организо-
ванную по иерархическому принципу (рис. 112). Принципы этой 
организации:

1) трехуровневая система управления: 
а) кора головного мозга; 
б) ствол мозга; 
в) спинной мозг;
2) иерархический принцип регуляции движений: 
а) в спинном мозге заложены программы элементов основ-

ных движений; 
б) в стволе мозга заложены программы отдельных цельных 

движений; 
в) в коре головного мозга заложены программы сложных по-

веденческих актов;
3) включение готовых программ, заложенных в низших цен-

трах, при выполнении какого-либо движения и формирование 
из этих простых программ более сложных высшими центрами. 

Роль сенсорных систем в организации движения
Любую информацию из внешнего мира организм получа-

ет через сенсорные системы. Ответная реакция организма, как 
правило, включает двигательный компонент. Необходимые для 
осуществления движений моторные системы не только взаи-
модействуют с сенсорными, но и обнаруживают с ними опре-
деленное сходство функциональной организации в зеркальном 
отражении:
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–– сенсорные системы сначала раскладывают полученные 
сигналы окружающего мира на элементарные составляющие, 
чтобы потом построить из них внутреннюю картину внешнего 
окружения;

–– моторные системы сначала строят внутренний образ пред-
стоящей деятельности, а затем претворяют созданный план 
в действие, используя для этого скелетные мышцы. 

Полученные от сенсорных систем сведения о качестве и ин-
тенсивности раздражителя используются моторными системами 
для кодирования информации о силе сокращения мышц. Два дру-
гих важных сенсорных признака – локализацию и длительность 
действия раздражителя можно сопоставить с такими важными 
характеристиками моторной деятельности, как точность и ско-
рость движений.

Рис. 112. Иерархический принцип организации движений

Каждый двигательный центр, на каком бы уровне он не на-
ходился, получает собственную квоту сенсорной информации. 
Нейроны локальных моторных аппаратов пользуются сенсор-
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ным потоком от рецепторов мышц, сухожилий и суставов, от по-
верхностных и глубоких рецепторов кожи и от интерорецепторов 
внутренних органов. Двигательные центры ствола наряду с этой 
информацией используют в своей деятельности еще и сигналы 
от вестибулярных, зрительных и слуховых рецепторов. Мотор-
ная кора получает сумму необходимых сведений от сенсорной 
коры, а кроме того, она зависит от ассоциативных областей, уже 
интегрировавших все виды сенсорной информации. Непрерыв-
ное поступление сенсорной информации на всех уровнях орга-
низации моторных систем своевременно обеспечивает каждую 
двигательную структуру оперативной обратной связью, т. е. све-
дениями о том, как выполняется то или иное движение, достига-
ется или нет намеченная цель: в соответствии с этими данными 
выполняемые движения постоянно корректируются.

Иерархический принцип регуляции движений
1. Функциональное объединение мотонейронов со вставоч-

ными нейронами, предназначенное для управления определен-
ной частью тела, представляет собой низшую моторную систе-
му (локальный моторный аппарат). Такие аппараты управляют 
разными частями тела: рукой, ногой, глазом. В каждом отдель-
ном движении участвуют разные мышцы, которые находятся 
в реципрокных взаимоотношениях (сгибание-разгибание).

В любой низшей моторной системе содержатся программы 
всех возможных движений управляемой части тела, поэтому зада-
ча командных двигательных центров состоит в том, чтобы выбрать 
нужную программу. В самом простом варианте, когда движение 
совершается по запрограммированному механизму спинального 
рефлекса, этот выбор осуществляет сам локальный моторный ап-
парат в зависимости от характера сенсорной информации. Он мо-
жет, например, прервать сгибание берущих какой-нибудь предмет 
пальцев, если этот предмет окажется сильно нагретым. Выбор 
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конкретной двигательной программы, как правило, определяется 
наиболее значимой сенсорной информацией, и чаще всего он со-
стоит в предпочтении наиболее эффективных действий.

2. Командные двигательные центры расположены в стволе 
мозга и моторных областях коры, которые связаны с локальны-
ми моторными аппаратами нисходящими путями. Аксоны, об-
разующие эти пути, оканчиваются либо прямо на мотонейронах 
спинного мозга, либо на вставочных нейронах. Существуют не-
сколько параллельных нисходящих путей, которые участвуют 
в решении разных функциональных задач вследствие того, что 
любой двигательный центр организован соматотопически. Это 
значит, что его клетки специализируются на управлении только 
определенными мышцами. Их аксоны входят в состав проводя-
щего пути, связанного с другими нейронами, которые имеют от-
ношение к тем же самым мышцам. 

3. Иерархия двигательных центров проявляется также в том, 
что высшие из них могут отменить или скорректировать коман-
ды низших. Спинальные двигательные центры могут обеспечить 
рефлекторную регуляцию длины и напряжения мышц и неко-
торые простейшие рефлексы. Двигательные структуры ствола 
контролируют, как осуществляются эти функции, а кроме того, 
распределяют мышечный тонус таким образом, чтобы можно 
было выбирать позу, необходимую для сидения, стояния или 
перехода к какому-либо движению. Вторичная и первичная мо-
торная кора создают конкретную программу движений, т. е. вы-
бирают из множества существующих вариантов наиболее подхо-
дящие сочетания. Ассоциативная кора замышляет общий план 
действий. Благодаря многочисленным обратным связям между 
разными иерархическими уровнями они обнаруживают не толь-
ко субординацию, но одновременно относятся друг к другу как 
партнеры, согласованно решающие общую задачу.
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Две анатомические структуры мозга играют важную роль 
в формировании движений и контроле за их выполнением: моз-
жечок и базальные ганглии. Они не имеют прямого выхода к мо-
тонейронам и поэтому их трудно отнести к какому-то определен-
ному иерархическому уровню. Мозжечок и базальные ганглии 
взаимодействуют с несколькими уровнями организации мотор-
ной системы и координируют их активность.

15.2. Двигательные программы спинного мозга и ствола
Спинной мозг выполняет следующие основные функции:
–– рефлекторную, обеспечиваемую серым веществом;
–– проводниковую, обеспечиваемую белым веществом (про-

водящими путями спинного мозга).
Выделяют следующие рефлексы спинного мозга:
–– соматические  – роль конечного звена в этих рефлексах 

играют скелетные мышцы, и поэтому все такие рефлексы пред-
ставляют собой движения или их элементы; соматические реф-
лексы спинного мозга – это и есть элементы основных движений;

–– вегетативные  – роль конечного звена в этих рефлексах 
играют внутренние органы, сосуды и железы.

Проводящие пути спинного мозга делятся на несколько ти-
пов (описаны в разд. 3.1):

–– восходящие (афферентные), несущие чувствительную ин-
формацию в высшие отделы ЦНС;

–– нисходящие (эфферентные), несущие команды к двига-
тельным соматическим и вегетативным нейронам;

–– собственные, связывающие между собой отдельные сег-
менты спинного мозга.

Рефлексы спинного мозга можно объединить в четыре группы: 
1) сгибательные; 
2) разгибательные; 
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3) ритмические;
4) познотонические.
Сгибательные рефлексы делятся на фазные и тонические. 

Фазные рефлексы – это однократное сгибание конечностей при 
однократном раздражении кожи или проприорецепторов. Одно-
временно с возбуждением мотонейронов сгибателей происходит 
торможение мотонейронов разгибателей. Рефлексы, возникаю-
щие с рецепторов кожи, имеют защитное значение. Тонические 
сгибательные (локтевой и ахиллов  – проприоцептивные, подо-
швенный – кожный), а также разгибательные рефлексы возника-
ют при длительном растяжении мышц и их главное назначение – 
поддержание соответствующей позы. Тоническое сокращение 
скелетных мышц является фоновым для осуществления всех 
двигательных актов, осуществляемых с помощью физических 
сокращений мышц.

Разгибательные рефлексы также бывают фазными и тони-
ческими. Они возникают с проприорецепторов мышц-разги-
бателей и являются моносинаптическими. Фазные рефлексы 
возникают в ответ на однократное раздражение мышечных ре-
цепторов (например, при ударе по сухожилию четырехглавой 
мышцы). При этом возникает коленный разгибательный реф-
лекс вследствие сокращения четырехглавой мышцы. Мото-
нейроны мышц-сгибателей во время разгибательного рефлек-
са тормозятся. Фазные разгибательные рефлексы участвуют, 
как и сгибательные, в формировании акта ходьбы. Тонические 
разгибательные рефлексы представляют собой длительное со-
кращение мышц-разгибателей при длительном растяжении 
их сухожилий. Их роль – поддержание позы. В положении стоя 
тоническое сокращение мышц-разгибателей предотвращает 
сгибание нижних конечностей и обеспечивает сохранение вер-
тикальной естественной позы. Тоническое сокращение мышц 
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спины удерживает туловище в вертикальном положении, обе-
спечивая осанку человека. Тонические рефлексы, направлен-
ные на растяжение мышц–сгибателей и разгибателей, также 
называют миотатическими.

Ритмические рефлексы – многократное повторное сгибание 
и разгибание конечностей. Поочередное сокращение и рассла-
бление мышц-сгибателей и разгибателей осуществляется в ре-
зультате взаимодействия процессов возбуждения и торможения 
в соответствующих центрах спинного мозга под влиянием им-
пульсов, поступающих в мозг от проприорецепторов.

Рефлексы позы (позные)  – это перераспределение мышеч-
ного тонуса, возникающее при изменении положения тела или 
отдельных его частей.

Ритмические рефлексы и рефлексы позы у человека осу-
ществляются только под контролем отделов ЦНС.

Со многими рефлекторными дугами спинного мозга связа-
ны типичные нейронные контуры. Важнейшие из этих контуров 
следующие:

–– контур реципрокного торможения, например реципрок-
ное торможение мышц-антагонистов (возбуждение мотонейрона 
сгибателя, сопровождается торможением мотонейрона разгиба-
теля);

–– контур возвратного торможения. 
Наличие возвратного тормозного нейрона при α-мотонейро-

не чрезвычайно распространено в спинном мозге (где тормозные 
нейроны называются клетками Реншоу, а само торможение  – 
торможением Реншоу). Благодаря этому достигается быстрое 
окончание движения, а следовательно, точность этого движения; 
кроме того, предупреждаются длительные разряды мотонейро-
нов, приводящие к спазмам мышц.
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15.3. Планирование будущих действий 
и вторичные моторные области

Планирование будущего движения осуществляется в дорсо-
латеральной префронтальной ассоциативной коре на основе ин-
формации, поступающей от заднетеменных сенсорных областей. 
Поступающая информация содержит, прежде всего, сведения 
о комплексе зрительных и соматосенсорных ощущений. 

После анализа поступившей информации от префронталь-
ной ассоциативной коры импульсы направляются к премотор-
ным или вторичным моторным областям, создающим конкрет-
ный план будущих действий и непосредственно готовящих мо-
торные системы к движению. 

К вторичным двигательным областям относят премотор-
ную кору и добавочный моторную область (поле 6), причем обе 
эти области организованы соматотопически. Премоторная кора 
находится непосредственно перед первичной моторной корой, 
а добавочная моторная область – на верхней стороне лобных до-
лей у медиальных поверхностей продольной борозды. Импуль-
сы от нейронов вторичной моторной коры направляются к пер-
вичной моторной коре и к подкорковым структурам, кроме того, 
некоторые аксоны ее нейронов входят в состав волокон корти-
коспинального пути, спускающегося в спинной мозг.

Пучки волокон из премоторной области, направленные 
к стволу, включаются в состав медиального пути, в основном ре-
тикулоспинального пути. Главной задачей премоторной области 
коры является контроль мышц туловища и проксимальных отде-
лов конечностей. Эти мышцы особенно важны в начальной фазе 
выпрямления тела или движения руки к намеченной цели.

Добавочная моторная область контролирует последователь-
ность движений, выполняющихся билатерально. Этот вид кон-
троля осуществляется двумя способами: для проксимальных 
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мышц конечностей двигательные команды поступают непосред-
ственно в спинной мозг, а для дистальных мышц – опосредован-
но через первичную моторную кору.

Вопросы для самоконтроля
1. Назовите принципы организации системы управления 

двигательными функциями.
2. Сколько и какие уровни выделяют в системе управления 

движениями?
3. В чем суть иераахической организации моторных систем?
4. Что означает соматотопическая организация двигатель-

ных центров?
5. Какие анатомические структуры мозга играют важную 

роль в формировании движений?
6. Назовите виды рефлексов спинного мозга.
7. Как осуществляется планирование будущих движений?
8. В чем заключается роль разных областей моторной коры 

в организации движения?
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16. Автономная нервная система

16.1. Строение, классификация автономной нервной 
системы, функциональные особенности 

рефлекторной дуги и медиаторного звена 
Согласно Международной анатомической номенклатуре, 

термин «автономная нервная система» (АНС) заменил все ранее 
существовавшие  – «растительная», «висцеральная», «непроиз-
вольная», «вегетативная». Анатомически автономная нервная 
система представлена ядерными образованиями, лежащими 
в головном и спинном мозге, нервными ганглиями и нервными 
сплетениями, иннервирующими гладкую мускулатуру всех ор-
ганов, сердце и железы. Главная функция автономной нервной 
системы состоит в поддержании постоянства внутренней среды, 
или гомеостаза, при различных воздействиях организм. Наряду 
с этим автономная нервная система регулирует также деятель-
ность и других органов, которые не участвуют родственно в под-
держании гомеостаза (внутриглазные мышцы, половые органы). 

Функциональная структура автономной нервной системы
На основании структурно-функциональных признаков, ав-

тономную нервную систему принято делить на симпатическую, 
парасимпатическую и метасимпатическую части. Из них первые 
две имеют центральные структуры и периферический нервный 
аппарат, метасимпатическая часть целиком находится на перифе-
рии в стенках внутренних органов.

Дуга автономного рефлекса, как и соматическая рефлектор-
ная дуга, состоит из трех звеньев: чувствительного (афферентно-
го, сенсорного), ассоциативного (вставочного) и эффекторного. 
В рефлекторной дуге вегетативной нервной системы одно аффе-
рентное звено, эфферентное звено состоит не из одного, а из двух 
нейронов (рис. 113).
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Первое звено вегетативной рефлекторной дуги  – это чув-
ствительный (афферентный), первый по счету в вегетативной 
рефлекторной дуге нейрон, который находится в спинномозго-
вых узлах или в чувствительных узлах черепных нервов. Пери-
ферический отросток такого нейрона, который начинается ре-
цептором, берет начало в органах и тканях.

Центральный отросток в составе задних корешков спинно-
мозговых нервов или в составе черепных нервов направляется 
к соответствующим ядрам в спинной или головной мозг.

Второе звено вегетативной рефлекторной дуги является 
эфферентным, поскольку несет импульсы от спинного или го-
ловного мозга к рабочему органу. Это эфферентный путь веге-
тативной рефлекторной дуги с двумя нейронами. Первый эффе-
рентный нейрон (второй по счету в вегетативной рефлекторной 
дуге) располагается в вегетативных ядрах ЦНС и называется 
вставочным, так как он находится между афферентным звеном 
рефлекторной дуги и вторым (эфферентным) нейроном дуги. 
Третий по счету нейрон в вегетативной рефлекторной дуге (вто-
рой эфферентный) находится в периферических вегетативных 
узлах (ганглиях). Отростки этих нейронов направляются к орга-
нам, тканям и сосудам.

Отростки первых эфферентных нейронов, которые несут им-
пульсы от ядер ВНС, к вегетативным ганглиям (узлам) образуют 
преганглионарные волокна. Преганглионарные волокна покрыты 
миелиновой оболочкой и выходят из головного и спинного мозга 
в составе корешков соответствующих черепных или спинномоз-
говых нервов.

Волокна вторых эфферентных нейронов образуют постган-
глионарные волокна. В постганглионарных волокнах миелино-
вая оболочка отсутствует; эти волокна несут импульс от узлов 
к гладкой мускулатуре, железам и тканям. 
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Рис. 113. Строение соматической и вегетативной рефлекторной дуги
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В зависимости от уровня замыкания, т. е. расположения ас-
социативного звена, различают местные, или ганглионарные, 
спинальные, бульбарные и иные рефлекторные дуги. Рефлексы, 
возникающие при раздражении чувствительных волокон, иду-
щих в составе симпатических и парасимпатических нервов, вов-
лекают в деятельность не только автономную, но и соматическую 
нервную систему. Такое понимание справедливо для сегментар-
ных и рефлекторных дуг более высокого порядка и не относится 
к местным периферическим дугам автономного рефлекса. 

Наряду с общим для обеих (автономной и соматической) си-
стем звеном существует и собственный афферентный путь авто-
номной нервной системы, называемый особым, или висцераль-
ным. Он создает основу для путей местных рефлексов, осущест-
вляемых независимо, без участия ЦНС. 

Висцеральная чувствительность обусловлена активностью 
пяти отдельных типов интероцепторов: механо-, хемо-, термо-, 
осмо- и ноцицепторов, называемых специфическими. Из них наи-
более распространенными являются механорецепторы.

Среди механорецепторов внутренних органов известны ре-
цепторы двух типов: быстро- и медленноадаптирующиеся.

Быстроадаптирующиеся механорецепторы характеризуются 
высоким порогом возбуждения, встречаются в основном в слизи-
стой оболочке и серозном слое висцеральных органов и связаны 
преимущественно с миелиновыми волокнами. Характерной чер-
той быстроадаптирующихся рецепторов являются исключительная 
чувствительность к динамической фазе движения и сокращения. 

Для медленноадаптирующихся механорецепторов, наобо-
рот, характерна генерация сигналов в течение длительного пери-
ода раздражения или после окончания. Эти рецепторы имеются 
во всех внутренних органах и характеризуются низким порогом 
возбуждения. Такая особенность позволяет им быть спонтанно-
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активными и направлять в нервные центры разнообразную ин-
формацию о сокращении, расслаблении, растяжении, смещении 
висцеральных органов. Медленноадаптирующиеся рецепторы 
связаны с тонкими миелинизированными и безмиелиновыми 
нервными волокнами.

Хеморецепторы активируются при изменении химического 
состава ткани, например напряжения CO2 и O2 в крови. В органах 
пищеварения выделены специальные рецепторы, чувствительные 
к действию только аминокислот или аминокислот и глюкозы.

Тепловые и холодовые терморецепторы также обнаружены 
по преимуществу в пищеварительном тракте. 

 Осморецепторы, ионорецепторы (например, натриевые) 
висцеральных органов обнаружены в печени. Частота их разря-
дов находится в прямой зависимости от осмотического давления 
жидкости. Существование специфических ионорецепторов еще 
окончательно не установлено, хотя их роль и отводится некото-
рым свободным нервным окончаниям. 

 Болевые ощущения возникают при чрезмерной стимуляции 
любого типа – растяжении, сокращении, действии химических 
стимулов. 

Помимо специфических рецепторов имеются и другие, вос-
принимающие раздражение любой модальности, будь то механи-
ческое, химическое, термическое, осмотическое. Местом лока-
лизации таких полимодальных интероцепторов является, напри-
мер, слизистая оболочка пищеварительного тракта.

В зависимости от локализации рецепторного звена и эффек-
торного органа различают висцеро-висцеральные, висцеро-со-
матические, сомато-висцеральные, висцеро-дермальные, дер-
мо-висцеральные и висцеро-сенсорные рефлексы.

1. Висцеро-висцеральные рефлексы возникают при возбуж-
дении рецепторов, которые расположены во внутренних орга-
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нах. Информация от них идет в ганглий, обрабатывается и по эф-
ферентным путям возвращается в тот же орган, где возбудились 
рецепторы или в другой орган. 

2. Висцеро-соматические рефлексы сопровождаются инте-
грированной реакцией висцеральных и соматических органов 
вследствие сегментарной иннервации некоторых органов – серд-
ца, кишечника и др. Например, раздражение передней брюшной 
стенки может приводить к сокращению мышц живота или со-
кращению мышц ‒ сгибателей конечностей. При холецистите, 
аппендиците возникает напряжение мышц соответствующих об-
ластей и изменяется поза пациента.

3. Сомато-висцеральные  – раздражение соматических ре-
цепторов изменяет деятельность внутренних органов. Например, 
рефлекс Данини‒Ашнера – надавливание на глазные яблоки вы-
зывает понижение ЧСС. Раздражение проприорецепторов мышц 
и сухожилий при переходе из положения лежа в положение стоя 
вызывает увеличение ЧСС, АД и ЧД (ортостатический рефлекс).

4. Висцеро-дермальные – возникают при раздражении вну-
тренних органов и проявляются в изменении потоотделения, 
электрического спротивления кожи, покраснения или бледности 
в соответствующих областях.

5. Дермо-висцеральные  – при раздражении участков кожи 
возникают сосудистые реакции и изменения в деятельности вну-
тренних органов. Например, поглаживание кожи живота по ча-
совой стрелке усиливает перистальтику кишечника. На основе 
этих рефлексов разработаны принципы иглоукалывания и ману-
альной терапии.

6. Висцеро-сенсорные рефлексы возникают при изменении 
работы внутренних органов и выражаются в изменении чувстви-
тельности – тактильной – (гиперстезия) или болевой (гипералге-
зия). В основе этих рефлексов лежит наличие проекционных зон 



257

внутренних органов на поверхность тела – зоны Захарьина‒Геда. 
Например, нарушения в деятельности сердца могут приводить 
к боли в области левой руки, мизинца. 

16.2. Особенности строения симпатического 
и парасимпатического отделов, их влияние 

на деятельность внутренних органов 
Симпатическая часть состоит из центрального и перифери-

ческого отделов (рис. 114). К центральному отделу относится ла-
теральное промежуточное (серое) вещество (вегетативное ядро), 
которое лежит в боковых столбах от VIII шейного до II пояснич-
ных сегментов спинного мозга.

Периферический отдел образуется выходящими из данных 
сегментов мозга симпатическими преганглионарными волокна-
ми, которые идут в составе передних корешков спинного мозга 
и прерываются в около- и предпозвоночных узлах симпатическо-
го ствола. 

Симпатический ствол  – парное образование, состоящее 
из 20–25 нервных узлов, соединенных между собой межузло-
выми ветвями. Каждый узел симпатического ствола напоминает 
скопление различных размеров клеток, которое окружено соеди-
нительнотканной капсулой, имеет веретеновидную, овоидную 
или неправильную (многоугольную) форму. Узлы симпатическо-
го ствола находятся по обе стороны позвоночного столба от ос-
нования черепа до копчика. При помощи серых и белых ветвей 
они соединяются со спинномозговыми нервами. 

Топографически симпатический ствол делится на четыре от-
дела: шейный, грудной, поясничный и крестцовый. 

Шейный отдел симпатического ствола находится на уровне 
основания черепа до входа в грудную полость. Он включает три 
узла: верхний, средний и нижний, которые соединяются межуз-
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Рис. 114. Схема симпатического и парасимпатического 
отделов автономной нервной системы
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ловыми ветвями. Самым крупным узлом симпатического ствола 
является верхний шейный узел. Чаще этот узел располагается 
на уровне первых трех шейных позвонков. От верхнего шейного 
узла отходят ветви, которые осуществляют симпатическую ин-
нервацию органов, кожи, сосудов головы и шеи. 

Эти ветви по ходу сосудов (наружной и внутренней сонной 
и позвоночной артериям) образуют сплетения, которые иннерви-
руют слезные и слюнные железы, железы слизистой оболочки 
глотки, гортани и других органов, принимают участие в образо-
вании сердечного сплетения. 

Средний шейный узел непостоянный, он залегает на уровне 
IV–VII шейных позвонков и отдает ветви для иннервации серд-
ца, сосудов шеи, щитовидной и паращитовидной желез. 

Шейно-грудной (звездчатый) узел лежит на уровне шейки 
I ребра сзади подключичной артерии, отдает ветви для иннерва-
ции щитовидной железы, сосудов головного и спинного мозга, 
органов средостения, образует глубокое и поверхностное сер-
дечное и другие сплетения и обеспечивает симпатическую ин-
нервацию сердца. 

Грудной отдел симпатического ствола состоит из 10–12 груд-
ных узлов веретеновидной или треугольной формы, которые ле-
жат спереди от головок ребер на латеральной поверхности тел 
позвонков. От этого отдела отходят ветви, участвующие в фор-
мировании сердечного, легочного, пищеводного, грудного, аор-
тального и других сплетений, иннервируют одноименные орга-
ны. Грудной отдел дает начало наиболее крупным своим ветвям: 
большому и малому внутренностным нервам, которые между но-
жек диафрагмы входят в брюшную полость, достигают чревного 
сплетения, где и заканчиваются. 

Поясничный отдел формируется из 2–7 поясничных узлов 
и содержит 2 группы ветвей: серые соединительные ветви и по-
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ясничные внутренностные нервы. Серые соединительные ветви 
идут ко всем поясничным спинномозговым нервам. Поясничные 
внутренностные нервы связывают поясничный отдел симпати-
ческого ствола с предпозвоночными сплетениями брюшной по-
лости, сосудистыми нервными сплетениями поясничных арте-
рий и других сосудов и органов полости живота, обеспечивают 
их симпатическую иннервацию. 

Крестцовый отдел симпатического ствола состоит из 4 кре-
стцовых узлов, каждый размером около 5 мм, связанных межуз-
ловыми ветвями. Узлы лежат на тазовой поверхности крестца, 
медиально от тазовых крестцовых отверстий. Ветви узлов уча-
ствуют в образовании сплетений таза, которые иннервируют 
железы, сосуды, органы тазовой области (конечные отделы ки-
шечника, мочеполовые органы милого таза, наружные половые 
органы). 

В брюшной полости и в полости таза находятся различные 
по величине вегетативные нервные сплетения, состоящие из ве-
гетативных узлов и соединяющих их пучков нервных волокон. 
Топографически в брюшной полости выделяют следующие ос-
новные сплетения: чревное, верхнее и нижнее брыжеечные, 
брюшное аортальное, межреберное, верхнее и нижнее подчрев-
ные сплетения, подчревные нервы и др. 

Чревное сплетение расположено на уровне XII грудного 
позвонка, напоминает вид подковы вокруг одноименного арте-
риального ствола. Это самое крупное сплетение из всех пред-
позвоночных сплетений брюшной полости. Чревное сплетение 
состоит из нескольких крупных узлов и многочисленных нервов, 
соединяющих эти узлы. К чревному сплетению подходят правый 
и левые большой и малый внутренностные нерпы от грудных уз-
лов и поясничные внутренностные нервы от поясничных узлов 
симпатического ствола. К чревному сплетению присоединяются 
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волокна блуждающего и чувствительного волокна правого диа-
фрагмального нерва. В составе внутренностных нервов и висце-
ральных ветвей от поясничных симпатических узлов к чревно-
му сплетению подходят афферентные пред-постганглионарпые 
симпатические волокна. От чревных узлов отходят нервные вет-
ви, образующие вокруг чревного ствола и его ветвей одноимен-
ные сплетения, которые вместе с артериями идут к соответству-
ющим органам и осуществляют их иннервацию (печеночное, 
селезеночное, желудочное, поджелудочной железы, надпочечное 
и диафрагмальное). Верхнее брыжеечное сплетение тесно связа-
но с чревным сплетением и иннервирует органы брюшной поло-
сти, которые снабжаются кровью верхней брыжеечной артерией. 

Брюшное аортальное сплетение является непосредственным 
продолжением чревного и верхнего брыжеечного сплетений, 
которое лежит на аорте. От этого сплетения по ветвям нижней 
брыжеечной артерии волокна достигают органов, кровоснаб-
жающихся от этой артерии, и иннервируют их. Далее брюшное 
аортальное сплетение переходит на общие подвздошные артерии 
в виде правого и левого подвздошного сплетений. Затем сплете-
ние брюшной аорты переходит в непарное верхнее надчревное 
сплетение, которое находится на передней поверхности порты 
и на телах нижних поясничных позвонков. Несколько ниже мыса 
крестца верхнее подчревное сплетение делится на два пучка не-
рвов  – правый и левый подчревные нервы, которые переходят 
соответственно в правое и левое нижнее подчревное (тазовое) 
сплетение. Это одно из наиболее крупных вегетативных спле-
тений; своими ветвями оно участвует в образовании вторичных 
органных сплетений (прямокишечные, предстательное и сплете-
ние семявыносящего протока у мужчин и маточно-влагалищное 
у женщин) и обеспечивает симпатическую иннервацию органов 
полости газа. 
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Парасимпатическая часть вегетативной (автономной) 
нервной системы делится на головной и крестцовый отделы. 
К головному отделу относятся вегетативные ядра и парасим-
патические волокна глазодвигательного (III пара), лицевого 
(VII пара), языкоглоточного (IX пара) и блуждающего (X пара) 
нервов, а также ресничный, крылонебный, поднижнечелюст-
ной, подъязычный и ушной узлы со своими разветвлениями. 
В среднем мозге, рядом с двигательным ядром глазодвига-
тельного нерва, находится парасимпатическое дополнитель-
ное ядро глазодвигательного нерва (ядро Якубовича). Аксоны 
клеток этого ядра (преганглионарные волокна) идут в составе 
III пары черепных нервов в полость глазницы, а затем по гла-
зоддигательному корешку достигают ресничного узла, где и за-
канчиваются на его клетках. Постганглионарные волокна (от-
ростки нейронов ресничного узла) в составе ресничных нервов 
доходят до глазного яблока и иннервируют мышцу, сужающую 
зрачки, и ресничную мышцу глаза. Парасимпатические преган-
глионарные волокна, идущие в составе лицевого нерва, берут 
начало в верхнем слюноотделительном ядре, отростки которого 
формируют промежуточный нерв и вместе с лицевым проходят 
по одноименному каналу. Затем в виде большого каменистого 
нерва парасимпатические волокна выходят из канала лицевого 
нерва через рваное отверстие в основании черепа и вступают 
в крыловидный канал. Здесь большой каменистый нерв соеди-
няется с симпатическим глубоким каменистым нервом, и они 
образуют нерв крыловидного канала, который после выхода 
из канала достигает крылонебного узла, где и заканчиваются 
преганглионарные парасимпатические волокна. 

Отростки клеток крылонебного узла (постганглионарные 
волокна) в составе соответствующих нервов иннервируют сли-
зистые железы полости носа, решетчатой и клиновидной пазух, 
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мягкого и твердого неба и слезные железы. Вторая часть преган-
глионарных парасимпатических волокон промежуточного нерва 
в составе барабанной струны доходит до язычного нерва и вме-
сте с ним направляется к поднижнечелюстному и подъязычному 
узлам, где и заканчивается. Постганглионарные волокна выше-
перечисленных узлов направляются к нижнечелюстной слюнной 
железе для ее секреторной иннервации. 

Парасимпатические волокна языкоглоточного нерва об-
разуются нижним слюноотделительным ядром, ушным узлом 
и отростками клеток, которые расположены в них. Аксоны кле-
ток нижнего слюноотделительного ядра, которое лежит в про-
долговатом мозге, в составе языкоглоточного нерва выходят 
из полости черепа через яремное отверстие. Преганглионарные 
парасимпатические нервные волокна ответвляются в составе ба-
рабанного нерва, проникающего в барабанную полость, где он 
образует сплетение, затем эти волокна в виде малого каменисто-
го нерва достигают ушного узла, на клетках которого и закан-
чиваются. Постганглионарные волокна (отростки клеток ушного 
узла) направляются к околоушной слюнной железе и обеспечи-
вают ее секреторную иннервацию в составе околоушных ветвей 
ушно-височного нерва. 

Парасимпатические волокна блуждающего нерва образу-
ются из заднего (парасимпатического) ядра блуждающего нерва 
и многочисленных узлов, которые входят в состав органных 
вегетативных сплетений и отростков клеток, расположенных 
в ядре и узлах. Аксоны клеток заднего ядра блуждающего нерва, 
которое лежит в продолговатом мозге, идут в составе ветвей 
блуждающего нерва. Они доходят до парасимпатических узлов 
вегетативных сплетений (около органных и внутриорганных). 
Такие парасимпатические узлы входят в состав сердечного, пи-
щеводного, кишечного и других висцеральных вегетативных 



264

сплетений. В парасимпатических узлах вегетативных сплетений 
(околоорганных и внутриорганных) лежат клетки второго ней-
рона эфферентного пути, а отростки их клеток образуют пучки 
постганглионарных волокон, которые иннервируют гладкую му-
скулатуру стенок внутренних органов, железы внутренних орга-
нов шеи, груди и живота. 

Крестцовый отдел парасимпатической части автономной 
(вегетативной) нервной системы образуется крестцовыми па-
расимпатическими ядрами, которые лежат в промежуточно-ла-
теральном ядре бокового рога серого вещества спинного мозга 
на уровне II–IV крестцовых сегментов. Отростки клеток этих 
ядер (преганглионарные волокна) по передним корешкам присо-
единяются к спинномозговым нервам и после выхода через та-
зовые крестцовые отверстия разветвляются и образуют тазовые 
внутренностные нервы. Последние идут до нижнего подчревного 
сплетения и в составе его ветвей достигают органов мочеполовой 
системы, которые лежат в полости малого таза, и части толстой 
кишки. В стенках органов или около них располагаются прямо-
кишечное, предстательное, маточно-влагалищное, моче-пузыр-
ное и другие сплетения, которые содержат парасимпатические 
тазовые узлы, на их клетках и заканчиваются преганглионарные 
волокна тазовых внутренностных нервов. Постганглионарные 
парасимпатические волокна тазовых узлов дальше направляют-
ся в органы и выполняют парасимпатическую иннервацию глад-
ких мышц и желез.

Влияние автономной нервной системы на функции тка-
ней и органов

Главной функцией автономной нервной системы является 
регулирование процессов жизнедеятельности органов тела, со-
гласование и приспособление их работы к общим нуждам и по-
требностям организма в условиях окружающей среды. Выраже-
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нием этой функции служит регуляция метаболизма, возбудимо-
сти и других сторон деятельности органов и самой ЦНС. В этом 
случае управление работой тканей, органов и систем осущест-
вляется посредством двух типов влияний – пусковых и корриги-
рующих.

Пусковые влияния используются в случае, если работа ис-
полнительного органа не является постоянной, а возникает лишь 
с приходом к нему импульсов по волокнам автономной нервной 
системы. Если же орган обладает автоматизмом и его функция 
осуществляется непрерывно, то автономная нервная система 
посредством своих влияний может усиливать или ослаблять его 
деятельность в зависимости от потребности. Это будут корриги-
рующие влияния. Пусковые влияния могут дополняться корри-
гирующими.

Влияние автономной нервной системы на висцеральные 
функции

Все структуры и системы организма иннервируются во-
локнами автономной нервной системы. Многие из них имеют 
двойную, а полые висцеральные органы даже тройную (симпа-
тическую, парасимпатическую и метасимпатическую) иннерва-
цию. Сильное раздражение симпатических волокон вызывает 
учащение сердечных сокращений, увеличение силы сокращения 
сердца, расслабление мускулатуры бронхов, снижение мотор-
ной активности желудка и кишечника, расслабление желчного 
пузыря, сокращение сфинктеров и другие эффекты. Раздраже-
ние блуждающего нерва характеризуется противоположным 
действием: уменьшается ритм и сила сердечных сокращений, 
расширяются сосуды языка, слюнных желез, половых органов, 
суживаются бронхи, активизируется работа желудочных желез, 
расслабляются сфинктеры мочевого пузыря и сокращается его 
мускулатура.
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Эти наблюдения послужили основанием для представле-
ния о существовании «антагонистических» отношений между 
симпатической и парасимпатической частями автономной нерв-
ной системы. Их взаимоотношение уподоблялось коромыслу 
весов, в которых подъем на определенный уровень одной чаши 
сопровождается снижением на такой же уровень другой.

Представлению «уравновешивания» симпатических влия-
ний парасимпатическими противоречит ряд фактов: например, 
слюноотделение стимулируется раздражением волокон симпати-
ческой и парасимпатической природы, так что здесь проявляется 
согласованная реакция, необходимая для пищеварения; ряд ор-
ганов и тканей снабжается только либо симпатическими, либо 
парасимпатическими волокнами. К таким органам относятся 
многие кровеносные сосуды, селезенка, мозговой слой надпо-
чечника, некоторые экзокринные железы, органы чувств и ЦНС.

16.3. Синаптическая передача возбуждения 
в автономной нервной системе

Основным путем передачи возбуждения в автономной нерв-
ной системе является химический синапс. Медиатором, образу-
ющимся в окончаниях всех преганглиональных нервов: симпа-
тических и парасимпатических, является ацетилхолин (рис. 115). 

Рис. 115. Медиаторы симпатической нервной системы
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Медиатор, образующийся в окончаниях всех постганглионар-
ных симпатических нервов (за исключением нервов потовых желез 
и симпатических сосудорасширяющих нервов),  – норадреналин. 
Медиатором, образующимся в окончаниях всех постганглионар-
ных парасимпатических нервов, является ацетилхолин (рис. 116). 

Рис. 116. Холинергический (А) и адренергический (Б) синапсы

Рецепторы, связывающие ацетилхолин, называются холино-
рецепторы. Они располагаются в органах на мембране гладких 
или сердечных мышечных клеток или на секреторных клетках. 
Постганглионарные или периферические синапсы образуются 
постганглионарными нервами на эффекторах (клетках гладкой 
и сердечной мышцы) и секреторных клетках. 

Основным медиатором симпатических синапсов является 
норадреналин, а рецепторы, связывающие норадреналин, распо-
лагаются на мембране эффекторных клеток и называются адре-
норецепторами. Различают два типа адренорецепторов: альфа- 
и бета-.

В автономной нервной системе насчитывают более 10 видов 
нервных клеток, которые продуцируют в качестве основных раз-
ные медиаторы: ацетилхолин, норадреналин, серотонин и другие 
биогенные амины, аминокислоты, АТФ. В зависимости от того, 
какой основной медиатор выделяется окончаниями аксонов ав-
тономных нейронов, эти клетки принято называть холинергиче-
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скими, адренергическими, серотонинергическими, пуринерги-
ческими нейронами. 

Каждый из меди-
аторов выполняет сиг-
нальную функцию, как 
правило, в определен-
ных звеньях дуги авто-
номного рефлекса. 

Местом локализа-
ции рецепторов различ-
ных медиаторов явля-
ется не только постси-
наптическая мембрана. 
Обнаружено существо-
вание и специальных 
пресинаптических ре-
епторов, которые уча-
ствуют в механизме об-

ратной связи регуляции медиаторного процесса в синапсе.
Помимо холино-, адрено-, пуринорецепторов в перифери-

ческой части автономной нервной системы имеются рецепторы 
пептидов, дофамина, простагландинов. Все виды рецепторов, 
вначале обнаруженные в периферической части автономной 
нервной системы, были найдены затем в пре- и постсинаптиче-
ских мембранах ядерных структур ЦНС (рис. 117).

В автономной нервной системе помимо обычных эффек-
торных нейронов существуют еще специальные клетки, соот-
ветствующие постганглионарным структурам и выполняющие 
их функцию. Передача возбуждения к ним осуществляется 
обычным химическим путем, а отвечают они эндокринным спо-
собом. Эти клетки получили название трансдукторов. Их ак-

Рис. 117. Схема рецепторов автономной 
нервной системы
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соны не формируют синаптических контактов с эффекторными 
органами, а свободно заканчиваются вокруг сосудов, с которыми 
образуют так называемые гемальные органы. К трансдукторам 
относят следующие клетки: 1) хромаффинные клетки мозгово-
го слоя надпочечников, которые на холинергический передатчик 
преганглионарного симпатического окончания отвечают выде-
лением адреналина и норадреналина; 2) юкстагломерулярные 
клетки почки, которые отвечают на адренергический передатчик 
постганглионарного симпатического волокна выделением в кро-
вяное русло ренина; 3) нейроны гипоталамических супраоптиче-
ского и паравентрикулярного ядер, синтезирующие вазопрессин 
и oкситоцин; 4) нейроны ядер гипоталамуса.

Действие основных классических медиаторов может быть 
произведено с помощью фармакологических препаратов. Напри-
мер, никотин вызывает эффект, подобный эффекту ацетилхоли-
на, при действии на постсинаптическую мембрану постганглио-
нарного нейрона, в то время как сложные эфиры холина и токсин 
мухомора мускарин – на постсинаптическую мембрану эффек-
торной клетки висцерального органа. Следовательно, никотин 
вмешивается в межнейронную передачу в автономном ганглии, 
мускарин – в нейроэффекторную передачу в исполнительном ор-
гане. На этом основании считают, что имеется соответственно 
два типа холинорецепторов: никотиновые (Н-холинорецепторы) 
и мускариновые (М-холинорецепторы). В зависимости от чув-
ствительности к различным катехоламинам адренорецепторы 
делят на а-адренорецепторы и b-адренорецепторы. 

Далее рассмотрим подробнее метасимпатический отдел, 
АНС, их строение и особенности функционирования.

Структура метасимпатической части отличается относи-
тельной простотой. Здесь нет ядерных образований и система 
представлена лишь комплексом интрамуральных ганглионарных 
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структур, залегающих в стенках полых висцеральных органов. 
В соответствии с иннервационными территориями в ней различа-
ют энтеральную, кардиальную, респираторную и другие области. 

Метасимпатическая часть обладает многими признаками, 
которые отличают ее от других частей автономной нервной си-
стемы (рис. 118):

–– иннервирует только внутренние органы, наделенные мо-
торным ритмом. В сфере ее управления находятся гладкие мыш-
цы, всасывающий и секретирующий эпителий, локальный кро-
воток, местные эндокринные и иммунные элементы;

–– получает внешние синаптические входы от симпатиче-
ской и парасимпатической частей автономной нервной системы 
и не имеет прямых синаптических контактов с эфферентной ча-
стью соматической рефлекторной дуги;

–– характеризуется наличием собственного сенсорного звена.
Представляя базовую иннервацию висцеральных органов, об-

ладает гораздо большей, чем симпатическая и парасимпатическая 
части автономной нервной системы, независимостью от ЦНС.

Рис. 118. Функциональный модуль метасимпатической нервной системы:
1 – чувствительный нейрон; 2 – интернейрон; 3 – эфферентный нейрон; 

4 – постганглионарный симпатический нейрон и его волокно; 5 – преганглио-
нарный симпатический нейрон и его волокно; 6 – преганглионарный парасим-

патический нейрон и его волокно
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Органы с разрушенными или выключенными с помощью 
ганглиоблокаторов метасимпатическими путями утрачивают 
присущую им способность к координированной моторной дея-
тельности и другим функциональным отправлениям.

Центры регуляции висцеральных функций
Координация деятельности всех трех частей автономной 

нервной системы осуществляется сегментарными и надсегмен-
тарными центрами (аппаратами) при участии коры большого 
мозга. В сложноорганизованном отделе промежуточного моз-
га – гипоталамической области ‒ находятся ядра, имеющие не-
посредственное отношение к регуляции висцеральных функций.

Сегментарные центры вследствие особенностей их органи-
зации, закономерностей функционирования и медиации являют-
ся истинно автономными. В центральной нервной системе они 
находятся в спинном мозге и в стволе мозга (отдельные ядра че-
репных нервов), а на периферии составляют сложную систему 
из сплетений, ганглиев, волокон.

Надсегментарные центры расположены в головном мозге, 
главным образом, на лимбико-ретикулярном уровне. Эти ин-
тегративные аппараты мозга обеспечивают целостные формы 
поведения, адаптацию к меняющимся условиям внешней и вну-
тренней среды. Задачей этих аппаратов является организация де-
ятельности функциональных систем, ответственных за регуля-
цию психических, соматических и висцеральных функций.

Все эти сложные механизмы регуляции деятельности висце-
ральных органов и систем условно объединены многоэтажной 
иерархической структурой:

–– ее базовым, или первым, структурным уровнем являются 
внутриорганные рефлексы, замыкающиеся в интрамуральных 
ганглиях и имеющие метасимпатическую природу. Строго гово-
ря, эти ганглии являются низшими рефлекторными центрами;
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–– второй структурный уровень представлен экстрамураль-
ными паравертебральными ганглиями брыжеечных и чревного 
сплетений. Оба этих низших этажа обладают отчетливо выра-
женной автономностью и могут осуществлять регуляцию дея-
тельности висцеральных органов и тканей относительно незави-
симо от центральной нервной системы;

–– центры спинного мозга и ствола представляют третий 
структурный уровень;

–– гипоталамус, ретикулярная формация, лимбическая систе-
ма, мозжечок, новая кора венчают пирамиду иерархии (четвер-
тый структурный уровень).

Каждый следующий более высокий уровень регуляции 
определяет и более высокую степень интеграции висцеральных 
функций. 

Вопросы для самоконтроля
1. Опишите функциональную классификацию автономной 

нервной системы.
2. Назовите особенности вегетативной рефлекторной дуги.
3. Назовите типы висцеральных рецепторов автономной 

нервной системы.
4. Какие рефлексы различают в зависимости от локализации 

рецепторного звена и эффекторного органа?
5. Опишите особенности строения симпатического отдела 

автономной нервной системы.
6. Опишите особенности строения парасимпатического от-

дела автономной нервной системы.
7. Назовите медиаторы симпатического и парасимпатиче-

ского отделов автономной нервной системы.
8. Какие рецепторы имеются в автономной нервной систе-

ме?
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9. Какие клетки в автономной нервной системе называются 
трансдукторами?

10. Какие типы влияний оказывает автономная нервная си-
стема?

11. Опишите структуру метасимпатического отдела авто-
номной нервной системы.
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17. Основы нейроэндокринной 
регуляции функций 

17.1. Понятие желез внутренней секреции, 
схема организации нейроэндокринной регуляции функций

Эндокринные железы или железы внутренней секреции  – 
это специализированные в процессе фило- и онтогенеза органы 
или группы клеток, синтезирующие и выделяющие во внутрен-
нюю среду организма биологически активные вещества (БАВ) – 
гормоны. Железы внутренней секреции не имеют выводных про-
токов. Их клетки оплетены обильной сетью кровеносных и лим-
фатических капилляров, и продукты жизнедеятельности железы 
выделяются непосредственно в кровь и лимфу.

Гормоны  – это группа высокоспециализированных БАВ, 
обеспечивающих регуляцию и интеграцию функций органов 
и всего организма в целом.

Физиологическая роль гормонов в организме:
1. Гомеостатическая функция: участвуют в регуляции обме-

на веществ (через усиление или торможение физиологических 
процессов – корригирующие действие).

2. Оказывают влияние на процессы роста, дифференцировки 
тканей, т. е. влияют на физическое, умственное и половое созре-
вание (морфогенетическое действие).

3. Обеспечивают адаптацию организма и его систем (при-
способление к деятельности в зависимости от потребностей).

4. Регулируют репродуктивную функцию организма (опло-
дотворение, имплатанция оплодотворенной яйцеклетки, бере-
менность, лактация).

5. Способны включать определенные функции. Например, 
АДГ включает обратное всасывание воды (кинетическое дей-
ствие).
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Гормоны оказывают следующие варианты действия: 
1. Гормональное (или собственно эндокринное) – на значи-

тельном удалении от места образования.
2. Паракринное  – гормон действует через межклеточную 

жидкость на клетки, расположенные в округе (простагландины). 
3. Изокринное (местное)  – разновидность паракринного, 

когда гормоны оказывают действие на клетки, находящиеся 
в тесном контакте с клеткой-продуцентом.

4. Аутокринное – гормон изменяет функциональную актив-
ность клетки-продуцента.

5. Нейрокринное – нейрогормоны, выделяющиеся из нерв-
ных окончаний, попадают в кровь и с током крови перемещаются 
к клеткам-мишеням.

Отличительные особенности гормонов:
1. Имеют высокую биологическую активность (мг, нг).
2. Секреция гормона по своему характеру мерокринная, т. е. 

путем экзоцитоза без нарушения целостности клеточной мем-
браны.

3. Гормоны поступают непосредственно в кровь, лимфу или 
окружающую секреторную клетку интерстициальную жидкость.

4. Гормон обладает дистантностью действия.
5. Гормон обладает высокой специфичностью действия, т. е. 

вызывает строго специфичные ответы определенных органов 
или тканей-мишеней. В то же время клетки других тканей не ре-
агируют на наличие гормона.

Общий принцип регуляции нейроэндокринной системы
Из внешней среды по сенсорным системам сигналы посту-

пают в кору больших полушарий и другие отделы мозга (новая 
и старая кора, подкорковые образования, таламус, средний мозг – 
все эти отделы ЦНС контролируют деятельность гипоталамиче-
ских центров). Затем в переработанном виде сигналы с помощью 
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Рис. 119. Схема нейроэндокринной регуляции

моноаминергических нейронов ЦНС (НА, дофамин, серотонин, 
ГАМК) передаются в гипоталамус. Гипоталамус координирует 
и регулирует функциональную активность эндокринных желез 
через гипофиз (рис. 119). В настоящее время принято рассматри-
вать единую гипоталамо-гипофизарную систему переключения 
информационных сигналов (рис. 120). 

Рис. 120. Единство нервной и гуморальной регуляции
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Кроме того, гипоталамус контролирует деятельность авто-
номной нервной системы и с ее помощью регулирует активность 
периферических эндокринных желез и органов-мишеней.

17.2. Отличия нервной и эндокринной регуляции. 
Классификация желез внутренней секреции

В процессе эволюции регуляция функций организма непре-
рывно усложнялась, гуморальная регуляция дополнялась нерв-
ной  – с множеством промежуточных нейронов и отдаленных 
центров контроля. Оба вида регуляции тесно взаимодействуют 
для достижения жизненных целей  – обеспечения постоянства 
и безопасности внутренней среды (рис. 121).

Рис. 121. Схематичное изображение нервной и гуморальной регуляции

И нервный, и гуморальный механизм имеют разнообразные 
связи на всех уровнях функционирования мозговых центров, 
а также при передаче сигнальной информации к контролируе-
мым структурам. Так, регуляция функций в организме осущест-
вляется в большинстве случаев с помощью рефлекторной дуги, 
в которой взаимосвязь между сигнальными молекулами осу-
ществляется посредством гуморальных факторов. В таком ка-
честве выступают нейромедиаторы – особые химические соеди-
нения. Именно они корректируют восприимчивость рецепторов 
и их функциональные возможности.

При этом гуморальная регуляция организма находится под 
контролем головного мозга. Он может запускать или замедлять 
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выделение гормонов. Именно в том, как взаимодействуют нерв-
ная и гуморальная регуляции, и заключается их единство и эф-
фективность.

Несмотря на явную взаимосвязь механизмов нервной, а так-
же гуморальной регуляции, на уровне биологической и морфо-
функциональной единицы они имеют различия. В большинстве 
своем их разделяют по свойствам:

–– нервная регуляция в отличие от гуморальной четко адрес-
ная – импульс перемещается в строго предназначенную зону;

–– гуморальный сигнал с током крови распространяется 
по всему организму, а реакция тканей зависит от присутствия 
молекулярных рецепторов;

–– скорость сигналов выше по нервному волокну, а не в жид-
ких средах организма;

–– время сохранения сигнала в нервной системе короткое, 
поэтому и реакция контролируемого органа быстрая, тогда как 
концентрация гормонов сохраняется продолжительный период.

Результатом как отличий, так и сходства гуморальных и нерв-
ных механизмов контроля деятельности внутренних органов яв-
ляется целостность человека как биологической единицы. 

Существует несколько принципов классификации желез 
внутренней секреции. Один из них – по функциональному при-
знаку (рис. 122):

I. Центральные регуляторные образования эндокринной си-
стемы:

–– гипоталамус (нейросекреторные ядра);
–– гипофиз (аденогипофиз и нейрогипофиз);
–– эпифиз.

II. Периферические эндокринные железы:
–– щитовидная железа;
–– околощитовидные железы;
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Рис. 122. Железы внутренней секреции

–– надпочечники (корковое и мозговое вещество).
III.	Органы, объединяющие эндокринные и неэндокринные 

функции:
–– гонады (половые железы – семенники и яичники);
–– плацента;
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–– поджелудочная железа.
IV. Одиночные гормон – продуцирующие клетки, апудоциты.

17.3. Функции желез 
внутренней секреции

Гипоталамус – часть ЦНС, анатомическое обозначение ча-
сти основания мозга около III желудочка. 

Рис. 123. Схема строения гипоталамуса и гипофиза

В гипоталамусе выделяют различные группы ядер, регули-
рующих и нервную, и эндокринную системы (рис. 123). Гипота-
ламус имеют тесные связи с гипофизом. Гипоталамические фак-
торы (рилизинг-гормоны), стимулирующие выделение аденоги-
пофизарных гормонов, получили название либеринов, а тормоз-
ящие – статинов. Нейрогормоны гипоталамуса: кортиколиберин, 
соматолиберин, соматостатин, тиреолиберин, люлиберин, про-
лактолиберин, пролактостатин, меланолиберин, меланостатин. 
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Все эти факторы образуются и хранятся в виде гранул в нейро-
секреторных клетках. Тела этих клеток расположены в самом ги-
поталамусе, их окончания – в срединном возвышении основания 
гипоталамуса. Гормоны из отростков нейросекреторных клеток 
поступают в капилляры срединного возвышения. Капилляры, 
объединившись, образуют портальные сосуды, по которым кровь 
поступает к клеткам аденогипофиза, и здесь портальные сосу-
ды снова распадаются на капиллярную сеть. Гипоталамические 
факторы контролируют эндокринные клетки аденогипофиза, 
стимулируя или подавляя их секреторную активность. Затем ка-
пилляры окончательно объединяются в венозную систему. Пор-
тальная система усиливает гуморальную связь между таламусом 
и аденогипофизом.

В гипоталамусе синтезируются два гормона, которые за-
пасаются в нейрогипофизе (вазопрессин и окситоцин) и оттуда 
секретируются в кровь. Вазопрессин (антидиуретический гор-
мон  – АДГ) синтезируется в основном клетками супраоптиче-
ских ядер гипоталамуса. АДГ делает эпителий собирательных 
трубочек проницаемым для воды. В результате повышается пас-
сивная реабсорбция воды, снижается диурез; увеличивается про-
ницаемость собирательных трубочек для мочевины, снижается 
диурез; взаимодействует с рецепторами гладкомышечных клеток 
сосудов, вызывая спазм сосудов и повышение АД (при очень вы-
соких концентрациях). Окситоцин образуется преимуществен-
но в нейронах паравентрикулярных ядер гипоталамуса, влияет 
на гладкомышечные клетки миометрия матки, повышая ее сокра-
тительную активность (эффект выше в присутствии эстрогенов), 
на миоэпителиальные клетки протоков молочных желез, стиму-
лируя сокращение клеток и увеличение отделения молока.

Гипофиз делится на две части: нейрогипофиз и аденогипофиз 
(рис. 123), выделяют также промежуточную часть передней доли 
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гипофиза, синтезирующую интермедин. В нейрогипофизе в рас-
ширенных терминалях аксонов гипоталамических клеток хранят-
ся два гормона: окситоцин и вазопрессин. Аденогипофиз является 
непарной эндокринной железой, уложенной в турецкое седло ос-
новной кости. Аденогипофиз по гистологическому строению со-
стоит из шести типов клеток, секретирующих различные гормоны: 
гормон роста, адренокортикотропный гормон, тирепотропный гор-
мон, пролактин, фолликулостимулирующий и лютеинизирующий 
гормоны, меланоцитостимулирующий гормон (рис. 124).

Рис. 124. Гормоны гипофиза

Гормон роста синтезируется соматотрофными клетками аде-
ногипофиза. Стимулирует соматический рост, влияет на метабо-
лизм (усиление поглощения аминокислот, включение их в белок, 
стимуляция синтеза белка в органах и тканях, стимуляция син-
теза РНК). Адренокортикотропный гормон (АКТГ) увеличивает 
синтез глюкокортикоидов, минералокортикоидов. Пролактин при 
оптимальном гормональном балансе (нормальной концентрации 
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кортизола, инсулина и тиреоидных гормонов) повышение кон-
центрации пролактина в крови индуцирует и поддерживает об-
разование молока в молочных железах. Фолликулостимулирую-
щий (ФСГ) и лютеинизирующий (ЛГ) гормоны регулируют рост 
и созревание фолликулов и желтого тела у женщин и воздейству-
ют на клетки Сертоли (стимуляция сперматогенеза) и на клетки 
Лейдига (стимуляция синтеза и секреции тестостерона) у муж-
чин. Меланоцитостимулирующий гормон воздействует на актив-
ность ферментов в меланофорах. Под его влиянием из тирозина 
в присутствии тирозиназы образуется меланин, который под вли-
янием солнечного света переходит из дисперсионного состояния 
в агрегатное, что дает эффект загара. 

Надпочечники – парная железа внутренней секреции, распо-
лагающаяся у верхнего полюса почек (рис. 125). Состоит из кор-
кового (клубочковая, пучковая, сетчатая зоны) и мозгового веще-
ства (хромаффинная ткань). 

Рис. 125. Схема строения надпочечников и синтезируемые гормоны

Корковое вещество надпочечников синтезирует минерало-
кортикоиды, глюкокортикоиды и половые стероиды. Минерало-
кортикоиды (альдостерон) вызывают повышение реабсорбции 
натрия в почках, вторично задерживая воду, увеличивая объем 
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циркулирующей крови и повышение артериального давления. 
Глюкокортикоиды (кортизол, кортикостерон) участвуют в регу-
ляции метаболизма белков, жиров и углеводов. Половые гормо-
ны (андрогены, эстрогены, прогестерон) имеют значение в про-
цессах развития половых желез и становления их функции. Их 
роль возрастает при старении организма, когда уменьшается ак-
тивность половых желез.

Мозговое вещество надпочечников состоит из хромафинных 
клеток, которые по эмбриогенезу родственны клеткам симпати-
ческой нервной системы. Гормоны мозгового вещества, катехо-
ламины – производные аминокислоты тирозина – норадреналин, 
адреналин. Их роль заключается в «пробуждении», активации 
ЦНС; активации деятельности сердечно-сосудистой и дыхатель-
ной систем; увеличении энергообеспечения организма; повыше-
нии свертываемости крови, выбросе эритроцитов из депо (сокра-
щение селезенки), активации адаптивной системы гипоталамус‒
гипофиз‒кора надпочечников.

Щитовидная желе-
за  – это непарная ЖВС, 
расположенная на перед-
ней поверхности шеи, 
состоящая из двух долей, 
перешейка с длинным от-
ростком (рис. 126).

Функционально-мор-
фологической единицей 
железы является фолли-
кул  – своеобразный пу-
зырек, стенка которого 
выстлана секреторным 
эпителием (тироцитами), 

Рис. 126. Схема регуляции секреции 
гормонов щитовидной железы
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внутри фолликула – коллоид, содержащий тироглобулин, секре-
тируемый тироцитами. 

В паренхиме железы выделяют три типа клеток:
–– В-клетки – содержат биогенные амины, в том числе се-

ротонин (их число минимально в 14‒16 лет, максимально  – 
в 50–60 лет); 

–– С-клетки – парафолликулярные (находятся в стенках фол-
ликулов, но апикальная мембрана не достигает просвета фолли-
кула), синтезирующие гормон кальцитонин; 

–– А-клетки  – обладают способностью накапливать йод, 
синтезировать тироглобулин и йодсодержащие тиреоидные 
гормоны.

Йодсодержащие гормоны (тироксин (Т4) и трийодтиронин 
(Т3) щитовидной железы являются производными аминокисло-
ты тирозина. 

Регуляция секреции гормонов щитовидной железы происхо-
дит под контролем гипоталамуса и гипофиза (рис. 126). Под вли-
янием тиреоидных гормонов происходит усиление энергетиче-
ского обмена, регуляторная активация физического и умствен-
ного развития детей. Кроме того, тиреоидные гормоны стиму-
лируют увеличение популяции адренорецепторов, вследствие 
чего наблюдается усиление активности симпатической нервной 
системы и повышение тонуса ЦНС.

Поджелудочная железа относится к железам смешанной 
секреции. Основная ее масса осуществляет экзокринную функ-
цию – вырабатывает пищеварительные ферменты. 

Эндокринная функция присуща островкам Лангерганса  – 
группам светлых клеток, расположенных среди экзокринной па-
ренхимы железы (рис. 127). 

Инсулин (секретируется ß-клетками) и глюкагон (секретиру-
ется α-клетками)  – основные гормоны поджелудочной железы. 
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Рост и развитие инсулярного аппарата особенно активны в пер-
вые месяцы жизни. Затем до 50 лет структура островков стаби-
лизируется, а после 50 лет их образование вновь активизируется. 
Важно отметить, что в молодом возрасте преобладают большие 
островки, в состав которых входят ß-клетки, а в старческом  – 
островки малого размера, состоящие, главным образом, из α-кле-
ток. Это означает, что в детском и молодом возрасте преобла-
дает секреция инсулина, а в старческом – секреция глюкагона. 
Свободный инсулин действует на все инсулиночувствительные 
ткани: мышцы, жировую ткань, печень, мозг, а связанный – толь-
ко на жировую ткань, способную освобождать инсулин от связи 
с белком. Физиологическая роль инсулина  – снижение уровня 
глюкозы в крови, так как увеличивает проницаемость клеточных 
мембран всех тканей для глюкозы, кроме печени, за счет увели-
чения количества переносчиков глюкозы. Глюкагон стимулирует 
повышение уровня глюкозы в крови.

Рис. 127. Схема островков Лангерганса
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Вопросы для самоконтроля
1. Дайте определение желез внутренней секреции.
2. Дайте определение гормонов.
3. Какова физиологическая роль гормонов в организме?
4. Какие варианты действия оказывают гормоны?
5. Назовите отличительные особенности гормонов.
6. Сформулируйте общий принцип нейроэндокринной регу-

ляции.
7. Чем отличается нервная регуляция от гуморальной?
8. Назовите классификацию желез внутренней секреции.
9. В чем заключаются функции гипоталамо-гипофизарно-а-

дреналовой системы?
10. Назовите функции щитовидной железы.
11. В чем заключаются функции эндокринной части подже-

лудочной железы?
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18. Нейромедиаторные механизмы 
зависимого поведения

В патогенезе наркомании и алкоголизма значительную роль 
играют нарушения взаимодействия нейромедиаторных систем 
мозга. Это касается практически всех изученных к настоящему 
времени нейротрансмиттеров: опиоидов, дофамина, норадрена-
лина, серотонина, глутаминовой кислоты, ГАМК, глицина и т. д. 

Сдвиги в системах нейропередачи имеют непосредственное 
отношение к формированию феномена пристрастия, абстинент-
ного синдрома, толерантности. Каждый наркотик имеет свой 
фармакологический спектр действия. Однако у всех веществ, 
способных вызвать синдром зависимости, есть общее звено 
фармакологического действия  – характерное влияние на кате-
холаминовую нейромедиацию в лимбических структурах мозга, 
в частности в системе подкрепления. Эта система участвует в ре-
гуляции эмоционального состояния, настроения, мотивационной 
сферы, психофизиологического тонуса, поведения человека в це-
лом, его адаптации к окружающей среде. 

Центральное звено системы подкрепления составляют до-
фаминергические нейроны вентральной области покрышки 
и проекции этих нейронов в прилежащее (аккумбентное) ядро 
и в префронтальную кору. Тоническая активация системы воз-
награждения стимулируется высвобождающимся в прилежащем 
ядре дофамином. К нейроанатомическим субстратам системы 
награды относят также голубое пятно, миндалину, околопрово-
дное серое вещество, некоторые ядра латерального гипоталаму-
са, ядра шва.

Воздействие наркотиков приводит к интенсивному выбросу 
из депо в этих отделах мозга нейромедиаторов из группы кате-
холаминов, в первую очередь дофамина, и, как следствие, к зна-
чительно более сильному возбуждению системы подкрепления. 
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Такое возбуждение нередко сопровождается положительно окра-
шенными эмоциональными переживаниями. После выброса ка-
техоламинов включается система обратной регуляции: умень-
шается их синтез, активируется система нейронального захвата, 
свободные катехоламины подвергаются действию ферментов 
метаболизма и быстро разрушаются. 

 В результате не просто нормализуется концентрация кате-
холаминов в синаптической щели, но и создается их временный 
дефицит. Психофизически у человека это выражается падением 
настроения, ощущением вялости, слабости, переживаниями ску-
ки, эмоционального дискомфорта, депрессивными симптомами. 
Такие состояния служат одним из побуждающих факторов к по-
вторению приема наркотика (рис. 128). 

В результате дополнительно высвобождаются нейромедиа-
торы из депо, что временно компенсирует их дефицит в синапти-
ческой щели и нормализует деятельность лимбических структур 
мозга. Этот процесс сопровождается субъективным ощущением 
улучшения состояния, эмоциональным и психическим возбуж-
дением и т.  д. Однако свободные катехоламины быстро разру-
шаются, что приводит к дальнейшему падению их содержания, 
ухудшению психоэмоционального состояния и соответственно 
к стремлению вновь использовать наркотик.

Рис. 128. Механизмы зависимости от психоактивных веществ
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Таким образом, стимулируемый очередным приемом нарко-
тиков выброс катехоламинов и их ускоренное, избыточное раз-
рушение сочетаются с компенсаторно усиленным синтезом этих 
нейромедиаторов. 

Формируется ускоренный кругооборот катехоламинов. 
Повторные приемы наркотиков приводят к истощению запасов 
нейромедиаторов, что проявляется недостаточно выраженным 
возбуждением системы подкрепления. В качестве механизма 
компенсации этого явления выступает усиленный синтез кате-
холаминов и подавление активности ферментов их метаболиз-
ма. Вследствие изменения активности ферментов в биожид-
костях и тканях (особенно в мозге) накапливается дофамин, 
что обусловливает развитие основных клинических признаков 
абстинентного синдрома: высокой тревожности, напряженно-
сти, возбуждения, подъема артериального давления, ускорения 
пульса, развития психотических состояний и т. п.

Важную роль в механизмах опиатной наркомании играет опи-
оидная пептидергическая система, принимающая участие в реали-

зации механизмов боли, в эмо-
циональных и мотивационных 
процессах (рис. 129). Экзоген-
ные опиоиды  – морфин, коде-
ин, героин и др.  – эквиваленты 
эндогенным, они взаимодей-
ствуют с теми же рецепторами 
головного мозга, что и опиоид-
ные нейропептиды, энкефалины 
и эндорфины, – опиоидными ре-
цепторами.

Рис. 129. Точки приложения 
наркотиков
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Опиоидные рецепторы участвуют в регуляции функцио-
нальной активности дофаминергической мезолимбической си-
стемы вознаграждения. Их возбуждение приводит к активации 
дофаминергических нейронов вентральной области покрышки 
посредством блокирования тормозных ГАМК-интернейронов, 
в результате активируется дофаминергическая мезолимбическая 
система награды.

Физиологическое объяснение психической и физической 
зависимости. Интоксикационные и абстинентные отноше-
ния организма, наркотика и этанола

Одной из структур головного мозга, вовлеченных в разви-
тие толерантности и физической зависимости, считается голубое 
пятно, в котором, как полагают, в период формирования абсти-
нентного синдрома активируется NMDA (N-метил-D-аспараги-
новая кислота) – нейромедиаторная система, а этот процесс ме-
диируется каппа-опиоидными рецепторами. Участие NMDA-ре-
цепторов и глутамата в механизмах толерантности к опиатам 
доказывается способностью антагонистов этих рецепторов мо-
дулировать состояние толерантности.

Этанол  – мембранотропный препарат, влияющий на ион-
ный транспорт и медиаторные системы мозга в целом. Его дей-
ствие на мембрану обусловлено способностью целой молекулы 
спирта внедряться в липидный слой, нарушать структуру фос-
фолипидов. В итоге в концентрациях, вызывающих опьянение, 
он изменяет состояние рецепторов, инкорпорированных в мем-
брану нервных клеток. В частности, этанол оказывает влияние 
на ионные каналы мембран нейронов, а также на некоторые 
белки-посредники, участвующие в передаче нервных импуль-
сов. В результате, как полагают, снижается активность α2-адре-
норецепторов, тормозящих выход катехоламинов, подавляется 
активность белков, расщепляющих катехоламины, и активность 
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системы нейронального захвата катехоламинов пресинаптиче-
ским окончанием (рис. 130).

Алкоголь

СальсалинолТетрагидроизохинолин

Ацетальдегид

Опиатные рецепторы

 

Рис. 130. Схема действия алкоголя на опиатные рецепторы

В тканях этанол под влиянием фермента алкогольдегидро-
геназы превращается в ацетальдегид. Прямое действие ацеталь-
дегида на мозг  – причина синдрома похмелья. Ацетальдегид 
способен конденсироваться с серотонином и некоторыми кате-
холаминами, например с дофамином, что приводит к образова-
нию тетрагидроизохинолинов (ТГИХ), один из которых – саль-
солинол – является галлюциногеном. В результате конденсации 
ацетальдегида с серотонином образуется гармалин – ингибитор 
МАО, также сильный галлюциноген. ТГИХ способствуют высво-
бождению эндорфинов, кроме того, они сами способны вступать 
во взаимодействие с опиоидными рецепторами, вызывая тем 
самым эйфорию. Помимо этого сальсолинол – аналог морфина. 



293

Образование сальсолинола и других морфиноподобных веществ 
под влиянием ацетальдегида свидетельствует об участии опиои-
дов в механизмах алкоголизма. 

Влияние на опиоидные рецепторы – одна из причин возник-
новения алкогольной зависимости (рис. 131). С этим согласуют-
ся эффекты снятия абстиненции, а также некоторое снижение 
влечения к алкоголю при введении извне опиоидных нейро-
пептидов.

Рис. 131. Гипотетическая схема развития зависимости

В механизмы наркомании и алкоголизма вовлечена также 
тормозная ГАМК-ергическая система мозга. Хлорные каналы, 
которые играют основную роль в функционировании ГАМК-ер-
гической системы, часто становятся мишенью для большого 
числа ядовитых веществ, в том числе этанола. Слабость этой си-
стемы, развивающаяся на фоне систематического приема этано-
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ла или наркотиков, проявляется в устойчивости патологических 
влечений. Функциональная слабость ГАМК-ергической системы 
имеет большое значение и в формировании абстинентного со-
стояния на фоне отмены приема алкоголя, что подтверждается 
снятием симптомов абстиненции ноотропными препаратами, 
производными ГАМК: пирацетамом, фенибутом, пантогамом, 
натрия оксибутиратом.

Таким образом, сущность наркомании и алкоголизма состо-
ит в активации внешним химическим агентом системы возна-
граждения, которая в естественных условиях возбуждается в ре-
зультате, например, достижения какой-либо цели. Такая подмена 
при доступности внешнего химического агента не требует целе-
направленного труда для того, чтобы достичь состояния удовлет-
ворения, наслаждения и т. д.

Вопросы для самоконтроля
1. Что играет значительную роль в патогенезе зависимостей?
2. Какое общее звено фармакологического действия у всех 

веществ, способных вызвать синдром зависимости?
3. Где в мозге находится центральное звено системы подкре-

пления?
4. В чем выражается временный дефицит концентрации ка-

техоламинов?
5. К чему приводит ускоренный кругооборот катехоламинов?
6. Какую роль в механизмах опиатной наркомании играет 

опиоидная пептидергическая система?
7. Во что превращается этанол в тканях?
8. Какие изменения претерпевает ацетальдегид?
9. Каковы последствия слабости ГАМК-ергической системы?
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