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Ìåòîäîì àêñîííîãî òðàíñïîðòà ðåòðîãðàäíûõ ìàðêåðîâ áûëè èññëåäîâàíû îñîáåííî-
ñòè îðãàíèçàöèè ïðîåêöèîííûõ ñèñòåì, ñâÿçûâàþùèõ îòäåëüíûå ÷àñòè äîðñàëüíîãî ÿäðà
øâà (DRN) ñ ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûìè ñåãìåíòàìè ñòðóêòóð ñòðèîïàëëèäóìà. Ôàêòè-
÷åñêè áûëè äåòàëèçèðîâàíû âîçìîæíûå ïóòè, ïî êîòîðûì DRN ìîæåò îñóùåñòâëÿòü ìîäó-
ëÿöèþ ñòðóêòóð ìîðôîôóíêöèîíàëüíîé ñèñòåìû áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ. Âûÿâëåííûå ïðîåê-
öèè íà ëèìáè÷åñêèå ñåãìåíòû âõîäíûõ ÿäåð áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ îò äîðñàëüíîé ÷àñòè DRN,
èííåðâèðîâàííîé ëèìáè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè, ñâèäåòåëüñòâóþò î âîçìîæíîñòè ïðîâåäå-
íèÿ ëèìáè÷åñêîé èíôîðìàöèè ïî ýòèì ïóòÿì. Íà âûõîäíûå ÿäðà áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ, íî íà
ôóíêöèîíàëüíî ðàçíûå ñåãìåíòû ïàëëèäàðíûõ ÿäåð íàïðàâëåíû ïðîåêöèè îò âñåõ ÷àñòåé
DRN. Íàáëþäàåìîå â ýíòîïåäóíêóëÿðíîì ÿäðå ïåðåêðûòèå òåðìèíàëüíûõ ïîëåé íåéðîíîâ
èç âñåõ ÷àñòåé DRN, ïîëó÷àþùèõ è ïåðåäàþùèõ â ñèñòåìó áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ ôóíêöèî-
íàëüíî ðàçëè÷íóþ èíôîðìàöèþ, ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîì âçàèìîäåéñòâèè åå â ýòîì
ÿäðå. Çíà÷åíèå ïîëó÷åííûõ äàííûõ äëÿ ñîçäàíèÿ ìîäåëåé, ïîìîãàþùèõ ïîíÿòü ôóíêöèî-
íèðîâàíèå áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ â íîðìå è ïðè èõ ïàòîëîãèè, îáñóæäàåòñÿ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: äîðñàëüíîå ÿäðî øâà, õâîñòàòîå ÿäðî, ñêîðëóïà, ïðèëåæàùåå ÿäðî,
áëåäíûé øàð, ýíòîïåäóíêóëÿðíîå ÿäðî, âåíòðàëüíûé ïàëëèäóì.
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A. I. Gorbachevskaya, N. B. Saulskaya. THE ANALYSIS OF THE PATHWAYS OF THE
DORSAL RAPHE NUCLEUS INFLUENCE ON TO THE BASAL GANGLIA ON THE BASIS
OF THE TOPOGRAPHY OF THE PROJECTIONS BETWEEN THEM. I. P. Pavlov Institute of
Physiology of the RAS, St. Petersburg, Russia, e-mail: nbsinfran@yandex.ru.

The peculiarities of the organization of projection systems, which connect the separate parts
of the dorsal raphe nucleus (DRN) with striopallidum functionally different segments, were studi-
ed by the method of axonal transport of the retrograde markers. Practically the possible pathways,
by which DRN can realize modulation of the structures of the basal ganglia morphofunctional sys-
tem, were detailed. The revealed projections to the limbic segments of the input basal ganglia nuc-
lei from the dorsal part DRN, which are innervated by the limbic structures, testify about opportu-
nity of conducting of the limbic information by these pathways. Projections from all parts DRN
are directed to the output basal ganglia nuclei, but to the functionally different segments of palli-
dum nuclei. Observed in the entopeduncular nucleus overlapping of terminal fields axons of neu-
rons from all parts DRN, which receive and transmit the functionally various information to the
basal ganglia system, testify about their possible interface in that nucleus. The importance of the
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received dates for the creation of models, which help to understand the basal ganglia functioning
in norm and under their pathology are discussed.

Key words: dorsal raphe nucleus, nucleus caudatus, putamen, nucleus accumbens, globus pal-
lidus, entopeduncular nucleus, ventral pallidum.
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Ñåðîòîíèí, âûðàáàòûâàåìûé â ÿäðàõ øâà, ó÷àñòâóåò â ðåàëèçàöèè ìíîãèõ ïî-
âåäåí÷åñêèõ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, âêëþ÷àÿ ìîòîðíûé êîíòðîëü, öèêë
ñîí—áîäðñòâîâàíèå, ïèùåâîå ïîâåäåíèå, ñåíñîðíóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü, ðåãó-
ëÿöèþ áîëè, îòâåòû îðãàíèçìà íà íåêîíòðîëèðóåìûå ñòðåññîðíûå âîçäåéñòâèÿ
[11, 12, 18, 29, 31]. Óñòàíîâëåíî, ÷òî áàçàëüíûå ãàíãëèè èííåðâèðîâàíû ïðåèìóùåñò-
âåííî âîëîêíàìè, ïðèõîäÿùèìè èç äîðñàëüíîãî ÿäðà øâà (DRN) [14, 20, 25, 26, 28],
à ñåðîòîíèí èãðàåò âàæíóþ ðîëü â ôóíêöèîíèðîâàíèè áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ â íîð-
ìå [5] è ïðè ïàòîëîãèè [5, 8, 10, 12, 23]. Òàê, ïðè áîëåçíè Ïàðêèíñîíà, íàâÿç÷èâî-ïðè-
íóäèòåëüíîì ðàññòðîéñòâå, ñèíäðîìå Òàóðåòòà, äåïðåññèè, òðåâîæíîñòè ïðîèñ-
õîäÿò èçìåíåíèÿ â óðîâíå ñåðîòîíèíà â íåðâíûõ êðóãàõ, êîìïîíåíòàìè êîòîðûõ
ÿâëÿþòñÿ áàçàëüíûå ãàíãëèè [23]. Â áàçàëüíûõ ãàíãëèÿõ áûëè èäåíòèôèöèðîâàíû
âñå èçâåñòíûå ðåöåïòîðû ñåðîòîíèíà, ïðè÷åì ðàñïðåäåëåíèå ðåöåïòîðîâ â ðàç-
íûõ ÿäðàõ è èõ âêëàä â êîíòðîëü àêòèâíîñòè ýòèõ ÿäåð áûëè ðàçëè÷íûìè [5]. Ïðè
èçó÷åíèè ó ðàçíûõ æèâîòíûõ ñâÿçåé ìåæäó ÿäðàìè øâà è áàçàëüíûìè ãàíãëèÿìè
â îñíîâíîì îáðàùàëè âíèìàíèå òîëüêî íà íàëè÷èå ñâÿçåé, íå äåòàëèçèðóÿ òîïè-
êó ýòèõ ïðîåêöèé. Ñóùåñòâåííî, ÷òî ó ñîáàêè ïðîåêöèè ìåæäó ýòèìè ñòðóêòóðà-
ìè âîîáùå íå ðàññìàòðèâàëèñü. Ïîñêîëüêó DRN [3—5, 10, 11, 29], òàê æå êàê è áà-
çàëüíûå ãàíãëèè [1, 7, 19, 24], ãåòåðîãåííî ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì, íåéðîõèìè÷åñêèì
è ôóíêöèîíàëüíûì õàðàêòåðèñòèêàì, ïî ýòèì ïîêàçàòåëÿì â íåì âûäåëÿþò ðàç-
ëè÷íûå ïîäîòäåëû, à èìåííî äîðñàëüíóþ, âåíòðàëüíóþ è âåíòðîëàòåðàëüíóþ îá-
ëàñòè, âîâëå÷åííûå â îñóùåñòâëåíèå ðàçíûõ ôóíêöèé [10]. Îäíàêî îòñóòñòâóþò
äàííûå, êàê ðàçëè÷íûå îáëàñòè DRN èííåðâèðóþò ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûå
îáëàñòè áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ. Âûÿñíåíèå ýòîãî âîïðîñà âàæíî äëÿ ïîíèìàíèÿ
âîçìîæíîé ðîëè DRN è ñåðîòîíèíåðãè÷åñêîé èííåðâàöèè â îðãàíèçàöèè ôóíê-
öèé áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ.

Öåëü íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ — íà îñíîâàíèè àíàëèçà îðãàíèçàöèè ïðîåê-
öèîííûõ ñèñòåì, ñâÿçûâàþùèõ äîðñàëüíóþ, âåíòðàëüíóþ è âåíòðîëàòåðàëüíóþ
îáëàñòè DRN ñ ðàçëè÷íûìè ñåãìåíòàìè ñòðóêòóð ñòðèîïàëëèäóìà, âûÿñíèòü âîç-
ìîæíûå ïóòè âëèÿíèÿ ýòèõ îáëàñòåé DRN íà ðàçëè÷íûå â ôóíêöèîíàëüíîì îòíî-
øåíèè îòäåëû ñòðèîïàëëèäóìà, ÿâëÿþùåãîñÿ îñíîâíûì êîìïîíåíòîì áàçàëüíûõ
ãàíãëèåâ.

ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Ðàáîòà âûïîëíåíà íà 26 âçðîñëûõ áåñïîðîäíûõ ñîáàêàõ â ñîîòâåòñòâèè c
«Ïðàâèëàìè ïðîâåäåíèÿ ðàáîò ñ èñïîëüçîâàíèåì ýêñïåðèìåíòàëüíûõ æèâîòíûõ»
(ïðèëîæåíèå ê ïðèêàçó ¹ 755 îò 12.08.1977 ã. ÌÇ ÑÑÑÐ). Îïåðàöèþ, êàê è ïåð-
ôóçèþ, îñóùåñòâëÿëè ïîä âíóòðèâåííûì íàðêîçîì ïðîïîôîëà (ôèðìà Á. Áðàóí
Ìåëüçóíãåí ÀÃ, Ãåðìàíèÿ) (2.5 ìã/êã) ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîãî âíóòðèìûøå÷íî-
ãî ââåäåíèÿ ðîìåòàðà (4 ìã/êã). Â êà÷åñòâå ìàðêåðîâ èñïîëüçîâàëè 0.12—
0.08 ìêë 40%-íîãî âîäíîãî ðàñòâîðà ïåðîêñèäàçû õðåíà (ÏÕ) (ôèðìà Sigma,
òèï VI). Â ñòåðèëüíûõ óñëîâèÿõ ïî ñòåðåîòàêñè÷åñêèì êîîðäèíàòàì àòëàñà [6]
ìàðêåð ââîäèëè øïðèöåì Ãàìèëüòîíà â ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûå îáëàñòè ÿäåð
ñòðèîïàëëèäóìà. Â ïîñëåäíåì íà îñíîâàíèè ïðåîáëàäàíèÿ âõîäîâ îò ëèìáè÷å-
ñêèõ èëè ìîòîðíûõ ñòðóêòóð áûëè âûäåëåíû ëèìáè÷åñêèå (âåíòðàëüíûå îòäåëû
õâîñòàòîãî ÿäðà, ñêîðëóïû è ïàëëèäóìà, ìåäèàëüíûé ñåãìåíò ïðèëåæàùåãî ÿäðà,
âåíòðàëüíûé ïàëëèäóì) è ìîòîðíûå (äîðñàëüíûå îòäåëû ñòðóêòóð ñòðèîïàëëè-
äóìà) îáëàñòè, à òàêæå òåððèòîðèè, ïîëó÷àþùèå âõîäû îò ôóíêöèîíàëüíî ðàç-
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ëè÷íûõ èñòî÷íèêîâ (ëàòåðàëüíûé ñåãìåíò ïðèëåæàùåãî ÿäðà, ýíòîïåäóíêóëÿð-
íîå ÿäðî) [1, 19]. Ñïóñòÿ 48 ÷ ïîñëå ââåäåíèÿ ìàðêåðà ïîä ãëóáîêèì íàðêîçîì ïðî-
èçâîäèëè ïåðôóçèþ ãîëîâíîãî ìîçãà. Ýòó ïðîöåäóðó, à òàêæå ïîñëåäóþùóþ
îáðàáîòêó ìîçãà îñóùåñòâëÿëè ïî ïðîïèñè [16], èñïîëüçóÿ òåòðàìåòèëáåíçèäèí
äëÿ ãèñòîõèìè÷åñêîãî âûÿâëåíèÿ ÏÕ â íåéðîíàëüíûõ òåëàõ. Ó êàæäîãî æèâîòíî-
ãî ìàðêèðîâàííûå ÏÕ êëåòêè â èññëåäóåìûõ ÷àñòÿõ DRN ïîäñ÷èòûâàëè íà êàæ-
äîì ñðåçå ìîçãà âñåé ôðîíòàëüíîé ñåðèè è ðåãèñòðèðîâàëè òå ñðåçû, íà êîòîðûõ
áûëî èõ ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî. Äëÿ àíàëèçà áûëè îòîáðàíû æèâîòíûå ñ ÷åòêîé ëî-
êàëèçàöèåé èíúåöèðîâàííûõ ìàðêåðîâ â ñòðóêòóðàõ ñòðèîïàëëèäóìà. Îïðåäåëå-
íèå ôðîíòàëüíûõ óðîâíåé ãèñòîëîãè÷åñêèõ ñðåçîâ ìîçãà è èññëåäóåìûõ ñòðóê-
òóð ñòðèîïàëëèäóìà è DRN îñóùåñòâëÿëè â ñîîòâåòñòâèè ñ èñïîëüçóåìûì àòëà-
ñîì ìîçãà ñîáàêè.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íå ñóùåñòâóåò ÷åòêèõ êðèòåðèåâ äëÿ ðàçäåëåíèÿ DRN
íà ïîäîáëàñòè. Â ýòîì ÿäðå íåêîòîðûå àâòîðû ó ðàçíûõ æèâîòíûõ äèôôåðåí-
öèðîâàëè ðàçíîå êîëè÷åñòâî ïîäîáëàñòåé, ëîêàëèçîâàííûõ â ðîñòðîêàóäàëüíîì
íàïðàâëåíèè [14, 20, 25, 29]. Íàèáîëåå ÷àñòî â äîðñîâåíòðàëüíîì íàïðàâëåíèè èññëå-
äîâàòåëè [3, 10, 15, 21, 22, 26, 31] ïîäðàçäåëÿëè DRN íà äîðñàëüíóþ, âåíòðàëüíóþ è
âåíòðîëàòåðàëüíóþ ÷àñòè. Òàêàÿ êëàññèôèêàöèÿ áûëà ïðèíÿòà è ó ñîáàêè â íà-
øåì èññëåäîâàíèè, ïîñêîëüêó áûëî çàìå÷åíî, ÷òî äåëåíèå íà ÷àñòè DRN àíàëî-
ãè÷íî ó ðàçíûõ æèâîòíûõ. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ àíàòîìè÷åñêîé òîïîãðàôèè îòäåëü-
íûõ ÷àñòåé DRN îêðàøèâàëè ôðîíòàëüíóþ ñåðèþ öåëëîèäèíîâûõ ñðåçîâ ìîçãà
êðåçèëîâûì ôèîëåòîâûì ïî êëàññè÷åñêîìó ìåòîäó Íèññëÿ, à òàêæå îáðàáàòûâà-
ëè ñåðèþ çàìîðîæåííûõ ñðåçîâ ìîçãà äëÿ èäåíòèôèêàöèè íèêîòèíàìèäàäåíèí-
äèíóêëåîòèäôîñôàò-äèàôîðàçà (NADPH-d)-ïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ ïî ìåòîäó [30],
êàê ïîäðîáíî îïèñàíî ðàíåå [2]. Ïîëàãàþò [29], ÷òî âûÿâëåíèå òàêèõ íåéðîíîâ â
DRN ñïîñîáñòâóåò îïðåäåëåíèþ ãðàíèö åãî îòäåëüíûõ ïîäîáëàñòåé. Íà ñðåçàõ
ìîçãà ñîáàêè, îêðàøåííûõ êðåçèëîâûì ôèîëåòîâûì, â DRN áûëè ðàçëè÷èìû
îòäåëüíûå ïîäîáëàñòè. Íà ðèñ. 1 ïðåäñòàâëåíà òîïîãðàôèÿ ó ñîáàêè îòäåëüíûõ
÷àñòåé DRN, êîòîðûå ñîîòâåòñòâóþò ÷àñòÿì, èäåíòèôèöèðîâàííûì â ýòîì ÿäðå ó
äðóãèõ æèâîòíûõ [21, 22]. Îñîáåííî ïîìîãëî óòî÷íåíèþ ëîêàëèçàöèè ÷àñòåé DRN
ðàñïðåäåëåíèå â íåì NADPH-d-ïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ, êîòîðûå ðàñïîëàãàëèñü
äèôôóçíî â äîðñàëüíîé è âåíòðàëüíîé ÷àñòÿõ (ðèñ. 2, À) è áûëè ñãðóïïèðîâàíû
áîëåå ïëîòíî â âåíòðîëàòåðàëüíîé ÷àñòè (ðèñ. 2, Á).

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ ÈÑÑËÅÄÎÂÀÍÈß

Ðàñïðåäåëåíèå ìå÷åíûõ íåéðîíîâ â ðàçíûõ ÷àñòÿõ DRN ïðè èíúåêöèÿõ ðåò-
ðîãðàäíîãî ìàðêåðà â ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûå ñåãìåíòû ñòðóêòóð ñòðèîïàëëè-
äóìà ïðåäñòàâëåíî â òàáëèöå. Â I ãðóïïå æèâîòíûõ ïðè ââåäåíèè ìàðêåðà â äîð-
ñîëàòåðàëüíûé (ñîáàêè ¹ 1—2), äîðñîìåäèàëüíûé (ñîáàêè ¹ 3—4) è âåíòðîëà-
òåðàëüíûé (ñîáàêè ¹ 5—6) ñåãìåíòû õâîñòàòîãî ÿäðà íè â îäíîé ÷àñòè DRN
ìå÷åíûå íåéðîíû íå áûëè îáíàðóæåíû. Òîëüêî ó ñîáàê ¹ 7—8, ó êîòîðûõ çîíà
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Ðèñ. 2. Íåéðîíû äîðñàëüíîãî ÿäðà øâà ìîçãà ñîáàêè: NADPH-d — ïîçèòèâíûå, ðåäêî ðàñ-
ïîëîæåííûå â äîðñàëüíîé ÷àñòè (À) è áîëåå ïëîòíî ñãðóïïèðîâàííûå â âåíòðîëàòåðàëüíîé

÷àñòè (Á); ÏÕ — ìå÷åíûå íåéðîíû â âåíòðàëüíîé ÷àñòè (Â).



549

ââåäåíèÿ ìàðêåðà ëîêàëèçîâàíà â âåíòðîìåäèàëüíîé îáëàñòè õâîñòàòîãî ÿäðà,
ìàðêèðîâàííûå êëåòêè áûëè âûÿâëåíû â äîðñàëüíîé ÷àñòè DRN.

Âî II ãðóïïå æèâîòíûõ, êîòîðûì èíúåöèðîâàëè ìàðêåð â ñêîðëóïó, òîëüêî
ïðè ââåäåíèè åãî â âåíòðàëüíûé åå ñåãìåíò ìå÷åíûå íåéðîíû áûëè îòìå÷åíû
ëèøü â äîðñàëüíîé ÷àñòè DRN ó ñîáàê ¹ 9—10. Êîãäà ìàðêåð áûë ëîêàëèçîâàí â
äîðñàëüíîì ñåãìåíòå ñêîðëóïû (ñîáàêè ¹ 11—12), ìå÷åíûõ êëåòîê â èññëåäóå-
ìîì ÿäðå øâà îáíàðóæèòü íå óäàëîñü.

Ñîáàêè ñ èíúåêöèåé ìàðêåðà â ïðèëåæàùåå ÿäðî ñîñòàâëÿëè III ãðóïïó æèâîò-
íûõ. Ó ñîáàê ¹ 13—14, ó êîòîðûõ îáëàñòü èíúåöèðóåìîãî ìàðêåðà áûëà îãðàíè-
÷åíà òîëüêî ìåäèàëüíûì ñåãìåíòîì ïðèëåæàùåãî ÿäðà, ìå÷åíûå íåéðîíû áûëè
èäåíòèôèöèðîâàíû â äîðñàëüíîé ÷àñòè DRN, êàê è ó æèâîòíûõ èç ïðåäûäóùèõ
ãðóïï ñ ââåäåíèåì ìàðêåðà â âåíòðàëüíûå ñåãìåíòû ñòðóêòóð ñòðèàòóìà. Ìå÷å-

Ðàñïðåäåëåíèå ìå÷åíûõ íåéðîíîâ â ðàçíûõ ÷àñòÿõ äîðñàëüíîãî ÿäðà øâà ïðè èíúåêöèÿõ
ðåòðîãðàäíîãî ìàðêåðà â ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûå ñåãìåíòû ñòðóêòóð ñòðèîïàëëèäóìà

Ãðóïïà

æèâîòíûõ

¹

æèâîòíîãî

Ëîêàëèçàöèÿ

çîí èíúåêöèé

ìàðêåðà

â ñòðóêòóðàõ

ñòðèîïàëëèäóìà

Ôðîíòàëüíûå

óðîâíè ñðåçîâ

ïî àòëàñó [6]

Ìå÷åíûå ÏÕ-íåéðîíû

â äîðñàëüíîì ÿäðå øâà

äîðñàëüíàÿ

÷àñòü

âåíòðàëüíàÿ

÷àñòü

âåíòðî-

ëàòåðàëüíàÿ

÷àñòü

I 1 d-lCD 26.5—25.0 0 0 0

2 d-lCD 27.0—26.0 0 0 0

3 d-mCD 25.0—24.0 0 0 0

4 d-mCD 23.5—21.5 0 0 0

5 v-lCD 27.0—25.5 0 0 0

6 v-lCD 25.0—23.0 0 0 0

7 v-mCD 27.0—26.0 ++ 0 0

8 v-mCD 27.0—26.0 ++ 0 0

II 9 vPUT 28.5—27.5 ++ 0 0

10 vPUT 24.0—23.0 ++ 0 0

11 dPUT 23.5—22.5 0 0 0

12 dPUT 19.0—16.0 0 0 0

III 13 mACC 28.0—26.5 + 0 0

14 mACC 26.5—26.0 ++ 0 0

15 lACC 29.5—28.0 0 0 0

16 lACC 29.0—26.5 0 0 0

IV 17 dGP 23.5—22.5 0 0 ++

18 dGP 21.0—19.5 0 0 ++

19 vGP 22.5—20.5 ++ 0 +

20 d+vGP 25.0—24.0 ++ 0 +

V 21 ENT 22.0—19.5 + + ++

22 ENT 21.0—19.0 + + ++

23 ENT 18.5—17.0 + + ++

24 ENT 19.5—18.0 + + ++

VI 25 VP 24.5—23.5 ++ 0 0

26 VP 24.5—23.5 ++ 0 0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Íà îäíîì ôðîíòàëüíîì ñðåçå ìîçãà: 0 — ìå÷åíûå íåéðîíû îòñóòñòâîâàëè; + — (1—3);
++ — (4—10); ñòðóêòóðû ñòðèîïàëëèäóìà è èõ ñåãìåíòû: GP — áëåäíûé øàð; VP — âåíòðàëüíûé ïàëëèäóì;
ACC — ïðèëåæàùåå ÿäðî; PUT — ñêîðëóïà; CD — õâîñòàòîå ÿäðî; ENT — ýíòîïåäóíêóëÿðíîå ÿäðî; d —
äîðñàëüíûé; d-l — äîðñîëàòåðàëüíûé; d-m — äîðñîìåäèàëüíûé; m — ìåäèàëüíûé; l — ëàòåðàëüíûé; v —
âåíòðàëüíûé; v-l — âåíòðîëàòåðàëüíûé; v-m — âåíòðîìåäèàëüíûé.



íûå êëåòêè íå âñòðå÷àëèñü â DRN ó ñîáàê ¹ 15—16, êîòîðûì ââîäèëè ìàðêåð â
ëàòåðàëüíûé ñåãìåíò ïðèëåæàùåãî ÿäðà.

Èíîé õàðàêòåð ìå÷åíèÿ íåéðîíîâ íàáëþäàëè ó æèâîòíûõ IV ãðóïïû, êîãäà
ââîäèëè ìàðêåð â ñòðóêòóðû ïàëëèäóìà. Ïðè ââåäåíèè ìàðêåðà â äîðñàëüíûé
ñåãìåíò áëåäíîãî øàðà (ñîáàêè ¹ 17—18) ìàðêèðîâàííûå êëåòêè áûëè îòìå÷å-
íû â âåíòðîëàòåðàëüíîé ÷àñòè DRN. Ýòà, à òàêæå äîðñàëüíàÿ ÷àñòü ðàññìàòðèâàå-
ìîãî ÿäðà øâà ñîäåðæàëè ìå÷åíûå íåéðîíû, êîãäà çîíà èíúåöèðóåìîãî ìàðêåðà
áûëà â âåíòðàëüíîì ñåãìåíòå áëåäíîãî øàðà (ñîáàêà ¹ 19) èëè ðàñïðîñòðàíÿ-
ëàñü åùå íà åãî äîðñàëüíûé ñåãìåíò (ñîáàêà ¹ 20).

Âî âñåõ ÷àñòÿõ DRN áûëè çàðåãèñòðèðîâàíû ÏÕ-ìå÷åíûå íåéðîíû (ðèñ. 2, Â)
ó æèâîòíûõ V ãðóïïû, îáëàñòü ââåäåíèÿ ìàðêåðà ó êîòîðûõ áûëà îãðàíè÷åíà ýí-
òîïåäóíêóëÿðíûì ÿäðîì (ñîáàêè ¹ 21—24). Íàêîíåö, ââåäåíèå ìàðêåðà â âåíò-
ðàëüíûé ïàëëèäóì ó æèâîòíûõ VI ãðóïïû (ñîáàêè ¹ 25—26) âûçûâàëî ìå÷åíèå
íåéðîíîâ òîëüêî â äîðñàëüíîé ÷àñòè DRN.

ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ ÐÅÇÓËÜÒÀÒÎÂ

Àíàëèç ëèòåðàòóðû ñâèäåòåëüñòâóåò, ÷òî, êàê è áàçàëüíûå ãàíãëèè [1, 7, 19, 24],
DRN ñîñòîèò èç ôóíêöèîíàëüíî îòëè÷íûõ ÷àñòåé, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ìîðôîëî-
ãèè íåéðîíîâ è èõ ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèì ñâîéñòâàì, ïî ñîñòàâó íåéðîìåäèà-
òîðîâ, ïî ïðîåêöèÿì, ñâÿçûâàþùèõ èõ ñ ðàçíûìè ñòðóêòóðàìè [3—5, 10, 11, 14, 15, 20, 25,

26, 29]. Â èññëåäîâàíèè, ïîñâÿùåííîì èçó÷åíèþ ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè
DRN, áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî â îïðåäåëåíèè ôóíêöèîíàëüíîé ïðè-
íàäëåæíîñòè åãî îòäåëüíûõ ïîäñòðóêòóð èìåþò çíà÷åíèå èñòî÷íèêè èõ àôôå-
ðåíòíûõ ïðîåêöèé è èõ íåéðîõèìè÷åñêèé ñîñòàâ [29]. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî íà âñå
÷àñòè DRN èäåíòèôèöèðîâàíû ïðîåêöèè îò îäíèõ è òåõ æå ëèìáè÷åñêèõ ñòðóê-
òóð (âåíòðîìåäèàëüíîé ïðåôðîíòàëüíîé êîðû, ìèíäàëèíû, ãèïîòàëàìóñà, ãèïïî-
êàìïà, ìàììèëÿðíîãî òåëà), íåîáõîäèìî èìåòü â âèäó, ÷òî îíè ìîãóò áûòü íà-
ïðàâëåíû èç ðàçíûõ èõ ñåãìåíòîâ, îòëè÷àþùèõñÿ ïî àíàòîìè÷åñêèì, ôóíêöèî-
íàëüíûì, íåéðîõèìè÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì. Î÷åíü âàæíûìè äëÿ îïðåäåëåíèÿ
ôóíêöèîíàëüíîé ñïåöèàëèçàöèè îòäåëüíûõ ÷àñòåé DRN áûëè ïðèçíàíû âõîäÿ-
ùèå â íèõ àôôåðåíòíûå âîëîêíà îò íåéðîíîâ ìèíäàëåâèäíûõ ÿäåð [4, 15]. Òàê, ìå-
äèàëüíîå ÿäðî ìèíäàëèíû, íåéðîíû êîòîðîãî èììóíîðåàêòèâíû íà òèðîçèíãèä-
ðîêñèëàçó, âàçîïðåññèí, NADPH-d, ïðîåöèðóåòñÿ íà ÷àñòè DRN, ëîêàëèçîâàííûå
îêîëî ñðåäíåé ëèíèè (äîðñàëüíàÿ è âåíòðàëüíàÿ), à öåíòðàëüíîå ÿäðî ìèíäàëè-
íû, â êîòîðîì âûÿâëåíû ÃÀÌÊ-èììóíîðåàêòèâíûå íåéðîíû è âûðàáàòûâàåòñÿ
êîðòèêîëèáåðèí — íåéðîãîðìîí, èìåþùèé îòíîøåíèå ê ñòðåññó, — íà âåíòðî-
ëàòåðàëüíóþ ÷àñòü ýòîãî ÿäðà. Òàêæå áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî òîïîãðàôè÷å-
ñêîå óñòðîéñòâî ïðîåêöèé íà ðàçíûå ÷àñòè DRN è îò äðóãèõ ëèìáè÷åñêèõ ñòðóê-
òóð [29]. Íà îñíîâàíèè ïðîâåäåííîãî àíàëèçà ïðîåêöèîííûõ âîëîêîí, ñâÿçûâàþ-
ùèõ DRN ñ ðàçëè÷íûìè ìîçãîâûìè ñòðóêòóðàìè, áûëî ðàíåå çàêëþ÷åíî, ÷òî
ðàçíûå ÷àñòè ýòîãî ÿäðà âîâëå÷åíû â îñóùåñòâëåíèå ðàçíûõ ôóíêöèé. Áûëî ïðè-
çíàíî, ÷òî äîðñàëüíàÿ ÷àñòü, êîòîðàÿ ðåöèïðîêíî ñâÿçàíà ñ âûøåíàçâàííûìè
ëèìáè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè, ó÷àñòâóåò â ðåàëèçàöèè ýìîöèîíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ
[27]. Íà îñíîâàíèè âõîäîâ â âåíòðîëàòåðàëüíóþ ÷àñòü DRN îò ñåò÷àòêè è âèñöå-
ðîñåíñîðíûå — îò ÿçûêîãëîòî÷íîãî è áëóæäàþùåãî íåðâîâ, à òàêæå îò ëèìáè÷å-
ñêèõ ñòðóêòóð, â êîòîðûõ âûðàáàòûâàåòñÿ êîðòêîëèáåðèí [10, 15], è âûõîäîâ èç
ýòîé ÷àñòè íà ãèïîòàëàìóñ, ïðîäîëãîâàòûé è ñïèííîé ìîçã, áûëî ñäåëàíî ïðåä-
ïîëîæåíèå îá ó÷àñòèè âåíòðîëàòåðàëüíîé ÷àñòè DRN â ïîâåäåí÷åñêèõ îòâåòàõ,
ñâÿçàííûõ ñî ñòðåññîì, äåïðåññèåé [11]. Îáîñíîâàíèåì ó÷àñòèÿ âåíòðàëüíîé ÷àñ-
òè DRN â ìîòîðíîé è êîãíèòèâíîé ôóíêöèÿõ ïîñëóæèëî íàëè÷èå ïðîåêöèé, íà-
ïðàâëåííûõ îò íåå íà ìîòîðíûå, ñåíñîìîòîðíûå è ôðîíòàëüíûå ïîëÿ êîðû [26].
Êàê óæå çàìå÷åíî, îöåíêå ôóíêöèîíàëüíîé ïðèíàäëåæíîñòè ðàçíûõ ÷àñòåé DRN
ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü òàêæå çíàíèå íåéðîõèìè÷åñêîãî ñîñòàâà èõ íåéðîíîâ è
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âõîäÿùèõ ïðîåêöèîííûõ âîëîêîí. Â DRN âûÿâëåíû íåéðîíû, ñîäåðæàùèå è íå
ñîäåðæàùèå ñåðîòîíèí, äîôàìèí, ÃÀÌÊ, ãëóòàìàò, ñèíòàçó îêèñè àçîòà è íåéðî-
ïåïòèäû — ýíêåôàëèí, âåùåñòâî P, õîëåöèñòîêèíèí, ãàëàíèí, êîðòèêîëèáåðèí è
íåêîòîðûå äðóãèå. Óñòàíîâëåíî, ÷òî âñå ýòè âåùåñòâà èìåþò òîïîãðàôè÷åñêîå
ðàñïðåäåëåíèå â DRN è ÷àñòî ëîêàëèçîâàíû ñ ñåðîòîíèíîì [31]. Â ÷àñòÿõ DRN,
ïðèëåæàùèõ ê ñðåäíåé ëèíèè (äîðñàëüíàÿ è âåíòðàëüíàÿ ÷àñòè), ïåðåìåøàíû
êëåòêè, ñîäåðæàùèå äîôàìèí èëè ñåðîòîíèí, à òàêæå íàõîäÿòñÿ êëåòêè, â êîòî-
ðûõ ñåðîòîíèí êîëîêàëèçîâàí ñ òðàíñïîðòåðàìè ãëóòàìàòà. Â âåíòðîìåäèàëüíîé
è âåíòðîëàòåðàëüíîé îáëàñòÿõ DRN ñêîíöåíòðèðîâàíû íåéðîíû, ñîäåðæàùèå
ÃÀÌÊ. Â äîðñîìåäèàëüíîé è âåíòðîìåäèàëüíûõ îáëàñòÿõ DRN â áîëüøèíñòâå
íåéðîíîâ ñåðîòîíèí êîëîêàëèçîâàí ñ ñèíòàçîé îêèñè àçîòà, à â âåíòðîëàòåðàëü-
íîé ÷àñòè òàêèõ íåéðîíîâ íå âûÿâëåíî, õîòÿ åñòü íåéðîíû, ñîäåðæàùèå ýòîò
ôåðìåíò [29]. Ýòè àâòîðû ïîëàãàþò, ÷òî íåéðîíû, ñîäåðæàùèå ñèíòàçó îêèñè àçî-
òà, ïðåîáëàäàþò â îáëàñòÿõ, ñâÿçàííûõ ñî ñòðåññîì è äåïðåññèåé. Õàðàêòåðíî,
÷òî ïðè ôèçè÷åñêîì èëè ïñèõîëîãè÷åñêîì ñòðåññå áîëüøåå ÷èñëî NADPH-d-ïî-
çèòèâíûõ íåéðîíîâ, êîòîðûå èäåíòè÷íû íåéðîíàì, ñîäåðæàùèì ñèíòàçó îêèñè
àçîòà, áûëî âûÿâëåíî â ðîñòðàëüíîé äîðñîìåäèàëüíîé è êàóäàëüíîé âåíòðîëàòå-
ðàëüíîé ÷àñòÿõ DRN [29].

Ó÷èòûâàÿ ïðèâåäåííûå ñâåäåíèÿ î ôóíêöèîíàëüíîé è íåéðîõèìè÷åñêîé ãåòå-
ðîãåííîñòè ÿäåð DRN è èçâåñòíûå äàííûå îá ýòîì äëÿ ÿäåð ñòðèîïàëëèäóìà [1, 7,

19, 20, 24], áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû ïîëó÷åííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå äàííûå îá îð-
ãàíèçàöèè ïðîåêöèé îò ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé DRN íà îòäåëüíûå ñåã-
ìåíòû ÿäåð ñòðèîïàëëèäóìà. Êàê ïðîèëëþñòðèðîâàíî íà ðèñ. 3, î÷åâèäíî, ÷òî íà
ëèìáè÷åñêèå îáëàñòè áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ (âåíòðàëüíûé ïàëëèäóì, âåíòðàëüíûé
ñåãìåíò áëåäíîãî øàðà, âåíòðîìåäèàëüíûå îáëàñòè õâîñòàòîãî ÿäðà è ñêîðëóïû,
ïðèëåæàùåå ÿäðî) ïðîåöèðóåòñÿ òîëüêî äîðñàëüíàÿ ÷àñòü DRN, ó÷àñòâóþùàÿ â
ðåàëèçàöèè ýìîöèîíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Íà ìîòîðíûé äîðñàëüíûé ñåãìåíò áëåä-
íîãî øàðà íàïðàâëåíû ïðîåêöèè èç âåíòðîëàòåðàëüíîé ÷àñòè DRN, ó÷àñòâóþùåé
â ïîâåäåí÷åñêèõ îòâåòàõ íà ñòðåññîðíûå ñòèìóëû. Âåíòðàëüíàÿ ÷àñòü DRN, êîòî-
ðàÿ âîâëå÷åíà â îñóùåñòâëåíèå ìîòîðíûõ è êîãíèòèâíûõ ôóíêöèé, èííåðâèðóåò
òîëüêî àññîöèàòèâíîå ýíòîïåäóíêóëÿðíîå ÿäðî. Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî íà ýòî ÿäðî
íàïðàâëåíû ïðîåêöèè è îò äâóõ äðóãèõ ÷àñòåé DRN.

Êàê ìîæíî çàìåòèòü íà ñõåìå, òîëüêî äîðñàëüíàÿ ÷àñòü DRN ïðîåöèðóåòñÿ íà
âõîäíûå ÿäðà áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ, ïðè÷åì òîëüêî íà ëèìáè÷åñêèå èõ ñåãìåíòû
(âåíòðàëüíûå ñåãìåíòû õâîñòàòîãî ÿäðà è ñêîðëóïû, ìåäèàëüíûé ñåãìåíò ïðèëå-
æàùåãî ÿäðà). Ïðåäñòàâëåííàÿ òîïîãðàôè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ ïðîåêöèé, ñâÿçûâà-

Ðèñ. 3. Ñõåìà ïðîåêöèé ðàçíûõ ÷àñòåé äîðñàëüíîãî ÿäðà øâà íà ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûå
ñåãìåíòû ñòðóêòóð ñòðèîïàëëèäóìà ìîçãà ñîáàêè.

mACC — ìåäèàëüíûé ñåãìåíò ïðèëåæàùåãî ÿäðà; v-mCD — âåíòðîìåäèàëüíûé ñåãìåíò õâîñòàòîãî
ÿäðà; DRN — äîðñàëüíîå ÿäðî øâà è åãî ÷àñòè: d — äîðñàëüíàÿ; v — âåíòðàëüíàÿ; v-l — âåíòðîëàòå-
ðàëüíàÿ; ENT — ýíòîïåäóíêóëÿðíîå ÿäðî; GP — áëåäíûé øàð è åãî ñåãìåíòû; d — äîðñàëüíûé; v —

âåíòðàëüíûé; vPUT — âåíòðàëüíûé ñåãìåíò ñêîðëóïû; VP — âåíòðàëüíûé ïàëëèäóì.



þùèõ äîðñàëüíóþ ÷àñòü DRN, èííåðâèðîâàííóþ ëèìáè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè, ñ
ëèìáè÷åñêèìè ïîäîáëàñòÿìè ñòðèîïàëëèäóìà, ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîñòè
ñåãðåãèðîâàííîãî ïðîâåäåíèÿ ëèìáè÷åñêîé èíôîðìàöèè ïî èññëåäóåìûì ïóòÿì.
Íà âûõîäíûå ÿäðà ñòðèîïàëëèäóìà, íî íà ôóíêöèîíàëüíî ðàçíûå èõ ñåãìåíòû,
íàïðàâëåíû ïðîåêöèè îò âñåõ ÷àñòåé DRN: îò äîðñàëüíîé ÷àñòè — íà ëèìáè-
÷åñêèå, âåíòðàëüíûé ïàëëèäóì è âåíòðàëüíûé ñåãìåíò áëåäíîãî øàðà; îò âåíòðî-
ëàòåðàëüíîé ÷àñòè — íà ìîòîðíûé äîðñàëüíûé ñåãìåíò áëåäíîãî øàðà; îò âñåõ
÷àñòåé DRN — íà àññîöèàòèâíîå ýíòîïåäóíêóëÿðíîå ÿäðî. Íàáëþäàåìîå â ýíòî-
ïåäóíêóëÿðíîì ÿäðå ïåðåêðûòèå òåðìèíàëüíûõ ïîëåé èíèöèàëüíûõ íåéðîíîâ èç
âñåõ ÷àñòåé DRN, ïîëó÷àþùèõ è ïåðåäàþùèõ â êðóãè áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ ôóíê-
öèîíàëüíî ðàçëè÷íóþ èíôîðìàöèþ, ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçìîæíîì âçàèìîäåéñò-
âèè åå íà ýòîì óðîâíå.

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðîåêöèè ÿäåð øâà íà áàçàëüíûå ãàíãëèè ñîáàêè
ðàíåå íå èçó÷àëèñü. Áîëåå òîãî, íè íà ñîáàêàõ, íè íà äðóãèõ æèâîòíûõ ðàíåå íå
áûëî äàííûõ îá îðãàíèçàöèè ïðîåêöèé íà êàæäîå èç ÿäåð ñòðèîïàëëèäóìà îò îò-
äåëüíûõ ÷àñòåé DRN ñ àíàëèçîì èõ ôóíêöèîíàëüíîé ïðèíàäëåæíîñòè. Ïðè ýòîì
ðàáîòû, ïîñâÿùåííûå èçó÷åíèþ ïðîåêöèé ÿäåð øâà íà áàçàëüíûå ãàíãëèè, ïðî-
âîäèëèñü è äàæå îòìå÷àëîñü, ÷òî îñíîâíûì èñòî÷íèêîì óêàçàííûõ ïðîåêöèé ÿâ-
ëÿåòñÿ DRN ó ïðèìàòîâ, êîøåê, ãðûçóíîâ [14, 17, 25, 26, 28] è ÷åëîâåêà [20]. Ïðè èñ-
ïîëüçîâàíèè ãèñòîõèìèè, àâòîðàäèîãðàôèè, èììóíîôëóîðåñöåíöèè áûëî ïîêàçà-
íî, ÷òî ñåðîòîíèíåðãè÷åñêèå âîëîêíà íåéðîíîâ DRN øèðîêî ïðåäñòàâëåíû â
áàçàëüíûõ ãàíãëèÿõ, ïðè ýòîì áûëà ïðîäåìîíñòðèðîâàíà íåîäèíàêîâàÿ ïëîò-
íîñòü èõ ðàñïðåäåëåíèÿ â ðàçíûõ áàçàëüíûõ ãàíãëèÿõ, ïðè÷åì á *îëüøàÿ — â âåíò-
ðàëüíûõ îòäåëàõ [14, 20, 25, 29]. Îäíàêî ñâåäåíèÿ î òîì, èç êàêèõ ÷àñòåé DRN è íà
êàêèå ñåãìåíòû áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ íàïðàâëåíû ïðîåêöèîííûå âîëîêíà, î÷åíü
ôðàãìåíòàðíû. Áîëåå òîãî, ïðè èçó÷åíèè òàêèõ ñâÿçåé íå ïðîâîäèëñÿ àíàëèç
ôóíêöèîíàëüíîé ïðèíàäëåæíîñòè îòäåëüíûõ ÷àñòåé DRN, èñòî÷íèêîâ ñòðèîïàë-
ëèäàðíûõ ïðîåêöèé è ñåãìåíòîâ ÿäåð ñòðèîïàëëèäóìà, ïîëó÷àþùèõ îò íèõ ïðî-
åêöèîííûå âîëîêíà.

Êàê óæå óïîìèíàëîñü, ñåðîòîíèíåðãè÷åñêàÿ ñèñòåìà èãðàåò çíà÷èòåëüíóþ
ðîëü â ìîäóëÿöèè ñòðóêòóð ìîðôîôóíêöèîíàëüíîé ñèñòåìû áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ.
Ýòè ñèñòåìû âîâëå÷åíû â ïàòîôèçèîëîãèþ íåâðîëîãè÷åñêèõ è ïñèõèàòðè÷åñêèõ
çàáîëåâàíèé, îñëîæíåííûõ ìîòîðíûìè è íåìîòîðíûìè ñèìïòîìàìè [8, 23]. Äîêà-
çàíî, ÷òî ðàçíûå ñèìïòîìû íåâðîëîãè÷åñêèõ çàáîëåâàíèé, â ïàòîôèçèîëîãèþ êî-
òîðûõ âîâëå÷åíû èññëåäóåìûå ñòðóêòóðû, âûçûâàþòñÿ ìîäóëÿöèåé ðàçëè÷íûõ
òåððèòîðèé áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ [13]. Â ýòîì êîíòåêñòå ñëåäóåò íàïîìíèòü, ÷òî â
ïîñëåäíèå ãîäû èìåííî èçó÷åíèþ ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ïðîåêöèé
ïðåäëàãàåòñÿ óäåëÿòü áîëüøåå âíèìàíèå [9], ïîñêîëüêó ñâåäåíèÿ î íåé î÷åíü
âàæíû ïðè ñîçäàíèè ìîäåëåé ôóíêöèîíèðîâàíèÿ áàçàëüíûõ ãàíãëèåâ êàê â íîð-
ìå, òàê è ïðè ïàòîëîãèè. Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ìîãóò ñïîñîáñòâîâàòü óòî÷íå-
íèþ ìåñòà äèñôóíêöèè â íåðâíîì êðóãå, âîâëå÷åííîì â ïàòîôèçèîëîãèþ êàê
äâèãàòåëüíûõ ðàññòðîéñòâ, òàê è áîëåçíåé, ñâÿçàííûõ ñ íåìîòîðíûìè ñèìïòîìà-
ìè — ñ íàðóøåíèåì íàñòðîåíèÿ, ñíà, äåïðåññèåé, òðåâîæíîñòüþ, ñî ñòðåññîì.
Â êîíå÷íîì èòîãå ïðåäñòàâëåííûå ðåçóëüòàòû ìîãóò áûòü ïîëåçíû äëÿ âûáîðà
áîëåå àäåêâàòíîé ìèøåíè äëÿ òåðàïåâòè÷åñêîãî ëå÷åíèÿ ðàññòðîéñòâ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ïðîãðàììû ôóíäàìåíòàëüíûõ
íàó÷íûõ èññëåäîâàíèé ãîñóäàðñòâåííûõ àêàäåìèé íà 2013—2020 ãîäû (ÃÏ-14,
ðàçäåë 63).
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