
В последнее время [1] к морфофункциональ-
ной системе базальных ядер (БЯ) причисляют 
и нижележащие структуры ствола головно-
го мозга — неопределённую зону, ножкомосто-
вое ядро покрышки, а также глубокое средне-
мозговое ядро, подразделяющееся на клиновид-
ное ядро и подклиновидное ядро в составе рети-
кулярных ядер покрышки среднего мозга. Эти 
ядра тесно связаны с основными компонента-
ми полосатого тела — стриатумом и паллиду-
мом и вовлечены в реализацию сходных функ-
ций и в патофизиологию общих заболеваний. 
Установлено, что серотонин, синтезируемый 
в ядрах шва, наряду с БЯ, также вовлечен в пато-
физиологию болезней с двигательным наруше-
ниями и психиатрических заболеваний, связан-

ных с умственным расстройствами [6, 7, 9, 19]. 
При изучении связей между ядрами шва и БЯ было 
установлено, что с ними связано преимущественно 
дорсальное ядро шва (DRN) [4, 13, 17, 22]. В этом 
ядре были выделены отдельные подобласти, гете-
рогенные по морфологическим, нейрохимическим 
и функциональным характеристикам [5–7, 10, 21]. 
Показано, что отдельные части DRN, различаю-
щиеся по названным характеристикам, участвуют 
в реализации разных функций. Было высказа-
но предположение, что в определении функцио-
нальной принадлежности отдельных подструк-
тур DRN имеют значение источники их аффе-
рентных проекций и нейрохимический состав 
[10, 14, 21]. Так, при изучении функциональ-
ной специализации отдельных частей DRN было 
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Цель — изучить проекции отдельных подобластей дорсального ядра шва (DRN) на функционально различные области 
базальных ядер большого мозга собаки.
Материал и методы. При помощи методики, основанной на ретроградном аксонном транспорте пероксидазы хрена (ПХ), 
которую вводили 43 беспородным собакам в функционально различные области базальных ядер, исследована простран-
ственная организация проекций на эти структуры от разных частей DRN. Спустя 48 ч после перфузии головного мозга 
на фронтальных сериях срезов мозга, используя тетраметилбензидин, выявляли гистохимически ПХ в нейронах DRN и под-
считывали под микроскопом число маркированных нейронов в каждой из исследованных его частей, идентифицированных 
на серии фронтальных целлоидиновых срезов мозга, окрашенных толлуидином.
Результаты. Пространственная организация проекций на функционально различные области базальных ядер от отдельных 
функционально различных частей DRN исследована у собаки методом, основанном на ретроградном аксонном транспор-
те ПХ. Были выявлены особенности топографии проекционных связей, указывающие на возможность сегрегированного 
проведения информации от дорсальной части DRN, имеющей связи с лимбическими структурами, лимбическими подо-
бластями полосатого тела. Наблюдаемое в энтопедункулярном ядре, вентральном паллидуме, глубоком среднемозговом 
ядре, а также в медиальной части ножкомостового ядра покрышки перекрытие терминальных полей нейронов из всех 
частей DRN, получающих и передающих в базальные ядра и связанные с ними структуры функционально различную инфор-
мацию, свидетельствует о возможной интеграции её в этих ядрах. Фактически была проанализирована структурная основа 
обработки информации в морфофункциональной системе базальных ядер.
Выводы. Представленные данные о топографической организации проекций, направленных в функционально различные 
области базальных ядер от разных частей DRN, свидетельствуют о возможности влияния разных частей DRN на широ-
кий спектр поведенческих и физиологических процессов, в которых задействованы базальные ядра. Выявленная систе-
ма связей участвует в проведении информации, её интеграции в морфофункциональной системе базальных ядер и слу-
жит структурной основой для понимания механизмов их функционирования в норме и при патологии.

Ключевые слова: базальные ядра, глубокое среднемозговое ядро, неопределённая зона, ножкомостовое ядро покрышки, 
стриатум



8

ОРИГИНАЛЬНЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ Морфология. 2019

показано, что дорсальная часть DRN участвует 
в реализации эмоционального поведения, его вен-
тролатеральная часть — в поведенческих ответах 
на окружающие стрессорные стимулы и в пато-
физиологии депрессии, а вентральная часть — 
в реализации моторной и когнитивной функций. 
Следует отметить, что гетерогенность по выше-
названным характеристикам описана также и для 
БЯ [1–3, 16, 17, 23]. Однако пространственная 
организация связей между функционально раз-
личными областями дорсального ядра шва и БЯ 
ранее не изучалась. Хотя работы, посвященные 
изучению проекций ядер шва на БЯ, проводились 
[4, 13, 17, 22], но ни на собаках, ни на других 
животных не было получено точных сведений 
о том, из каких частей DRN и на какие отделы БЯ 
направлены проекционные волокна их нейронов. 
К сожалению, в этих исследованиях не проводил-
ся и анализ функциональной принадлежности как 
отдельных частей DRN, проецирующихся на БЯ, 
так и их мишеней в области БЯ.

Цель настоящего исследования — изу-
чить проекции отдельных подобластей DRN 
на функционально различные области структур 
БЯ мозга собаки, что позволит детализировать 
возможные пути проведения функционально раз-
личной информации и её интеграции в структу-
рах морфофункциональной системы БЯ.

Матери а л  и  ме т о ды. Работа выполнена на 43 взрос-
лых беспородных собаках в соответствии c «Правилами 
проведения работ с использованием экспериментальных 
животных» (приложение к приказу № 755 от 12.08.1977 г. 
МЗ СССР). Операцию, как и перфузию, осуществляли 
под внутривенным наркозом пропофола (фирма Б. Браун 
Мельзунген АГ, Германия) (2,5 мг/кг) после предварительно-
го внутримышечного введения рометара (4 мг/кг). В качестве 
маркёров использовали 0,12–0,08 мкл 40 % водного раствора 
пероксидазы хрена (ПХ) (фирма Sigma, тип VI). В стериль-

ных условиях по стереотаксическим координатам атласа [8] 
маркёр вводили шприцем Гамильтона в функционально раз-
личные области БЯ. В последних, на основании преобладания 
входов от лимбических или моторных структур, были выде-
лены лимбические (вентральные отделы хвостатого ядра, 
скорлупы и паллидума, медиальный сегмент прилежащего 
ядра, вентральный паллидум, ростральный и дорсальный сег-
менты неопределённой зоны) и моторные (дорсальные отде-
лы полосатого тела, медиальный сегмент диффузной части 
ножкомостового ядра покрышки, все структурные компо-
ненты глубокого среднемозгового ядра, каудальный и вен-
тральный сегменты неопределённой зоны) области. Кроме 
того отмечены зоны, получающие входы от функционально 
различных источников (латеральный сегмент прилежащего 
ядра, внутриножковое ядро, латеральный сегмент диффузной 
части ножкомостового ядра покрышки и компактная часть 
этого ядра) [1, 32, 16, 18, 20, 23]. Спустя 48 ч после введения 
маркёра, под глубоким наркозом производили перфузию 
головного мозга. Эту процедуру, а также последующую 
обработку мозга осуществляли по прописи [15], используя 
тетраметилбензидин для гистохимического выявления ПХ 
в нейрональных телах. У каждого животного на срезах мозга 
толщиной 30 мкм в микроскопе МБИ-6 (ув. 140) маркиро-
ванные ПХ клетки в исследуемых частях DRN подсчитывали 
на каждом срезе мозга всей фронтальной серии и регистри-
ровали те срезы, на которых было их максимальное число. 
Все суммированные клетки делили на число отобранных 
срезов, и полученное среднее число маркированных нейронов 
заносили в таблицу. Для анализа были отобраны животные 
с четкой локализацией инъецированных маркеров в иссле-
дуемых структурах БЯ.
Следует отметить, что не существует чётких критериев для 

разделения DRN на подобласти, а в атласе мозга собаки это 
ядро представлено единым образованием без выделений в нём 
отдельных частей. В этом ядре некоторые авторы [13, 17, 21] 
у разных животных дифференцировали в рострокаудальном 
направлении разное число подобластей. Но другие исследо-
ватели [5, 6, 10, 14] выделяли в дорсовентральном направле-
нии в DRN дорсальную, вентральную и вентролатеральную 
части. Такая классификация была принята и в нашем иссле-
довании (рис. 1).

Рис. 1.  Схема локализации разных частей дорсального ядра шва мозга собаки.

Ядра мозга: CS — верхнее центральное (медианное) ядро шва; Cun — клиновидное ядро; DRN — дорсальное ядро шва; IP — межнож-
ковое ядро; LDT — заднелатеральное ядро покрышки; n.pr.mes. — глубокое среднемозговое ядро; Par — околопетлевое ядро; Pb — 
околоручковое ядро; Pbg — подручковое ядро; PPN — ножкомостовое ядро покрышки; RMTg — ростромедиальное ядро покрышки; 
R — красное ядро; SN — черное вещество; SubCun — подклиновидное ядро. xscp — перекрест волокон передних ножек мозжечка. 
Цифрами обозначены фронтальные уровни срезов мозга по атласу [8]
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Том 156. № 4 ОРИГИНАЛЬНЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ

На рисунке (см. рис. 1) представлена топография отдель-
ных частей DRN, которые были идентифицированы на фрон-
тальной серии целлоидиновых срезов мозга собаки, окрашен-
ных толлуидином по методу Ниссля.

Р е з у л ь т а ты  и с с л е д о в а н и я. В табли-
це обобщены данные о распределении меченых 
нейронов в разных частях DRN при инъекциях 
ретроградного маркера в функционально различ-
ные области БЯ.

1-ю группу составляли животные, которым 
вводили маркёр в хвостатое ядро. При введе-
нии его в дорсолатеральный (собаки № 1–2), 
дорсомедиальный (собаки № 3–4) и вентролате-
ральный (собаки № 5–6) сегменты хвостатого 
ядра ни в одной части DRN меченые нейроны 
не были обнаружены. Маркированные клетки 
были выявлены в дорсальной части DRN у собак 
№ 7–8, у которых зона инъецированного маркёра 
была локализована в вентромедиальной области 
хвостатого ядра.

Животным из 2-й группы инъецировали мар-
кёр в скорлупу. При этом у собак № 9–10, кото-
рым маркёр ввели в её вентральный сегмент, 
меченые нейроны были отмечены в дорсальной 
части DRN. При введении маркёра в дорсаль-
ный сегмент скорлупы (собаки № 11–12) меченых 
клеток ни в одной части DRN обнаружить не уда-
лось.

В 3-й группе у собак № 13–14, у которых 
инъецируемый маркёр был локализован только 
в медиальном сегменте прилежащего ядра, мече-
ные нейроны были зафиксированы в дорсальной 
части DRN. У собак № 15–16, которым вводи-
ли маркёр в латеральный сегмент прилежащего 
ядра, в DRN маркированных клеток обнаружить 
не удалось.

В 4-й группе животных при введении мар-
кёра в дорсальный сегмент паллидума (собаки 
№ 17–18) маркированные клетки были отме-
чены в вентролатеральной части DRN. Когда 
зона инъецируемого маркёра была в вентраль-
ном сегменте паллидума (собака № 19) или рас-
пространялась ещё на его дорсальный сегмент 
(собака № 20), дорсальная и вентролатераль-
ная части DRN содержали меченые нейроны. 
У животных 5-й группы, у которых зона введён-
ного маркёра была локализована во внутринож-
ковом ядре (собаки № 21–24), мечение нейронов 
наблюдали во всех частях DRN (рис. 2).

У животных 6-й группы при введении мар-
кёра в вентральный паллидум (собаки № 25–26) 
маркированные клетки были выявлены только 
в дорсальной части DRN.

В 7-й группе животным вводили маркёр в под-
структуры комплекса глубокого среднемозгового 

ядра. Меченые нейроны зафиксированы в дорсаль-
ной (собаки № 27, 28) и вентролатеральной (соба-
ки № 29, 30) частях DRN при инъекции маркёра, 
соответственно, в клиновидное и подклиновидное 
ядра. При введении маркёра в глубокое средне-
мозговое ядро (собаки № 31, 32) наблюдали мече-
ние нейронов в дорсальной и вентролатеральной 
частях DRN.

У всех животных 8-й группы были обна-
ружены меченые нейроны в вентролатеральной 
части DRN (собаки № 32–37) при введении мар-
кёра во все подструктуры ножкомостового ядра 
покрышки. Дорсальная часть DRN содержала мар-
кированные нейроны, когда маркёр был введён 
в медиальный сегмент диффузной части ножко-
мостового ядра покрышки (собаки № 32, 33).

В 9-й группе только при введении маркёра 
в ростральный сегмент неопределённой зоны мече-
ные нейроны обнаружены в вентролатеральной 
части DRN у собак № 38–39. Ни в одной части 
этого ядра не обнаружены меченые клетки при 
инъекциях в другие сегменты неопределённой 
зоны.

Выявленные в DRN маркированные нейро-
ны, отличающиеся по форме (круглые, вере-
теновидные, мультиполярные, пирамидальные) 
и размеру (от 20–50 мкм), наблюдали во всех 
частях DRN при введениях маркёра в разные 
области БЯ. В вентральной и вентролатеральной 
частях DRN среди нейронов разного размера были 
хорошо различимы крупные нейроны с аксона-
ми со слабо выраженными коллатералями и отхо-
дящими от тела нейрона на значительное расстоя-
ние в поле зрения микроскопа.

Об с уж д е н и е  п о л у ч е н ны х  д а н ны х. 
В настоящей работе были проанализированы дан-
ные об организации проекций между функцио-
нально неоднородными частями DRN и различ-
ными сегментами полосатого тела, функциональ-
ная гетерогенность которых хорошо известна 
[1–3, 16, 18, 20, 23].

Как видно на рис. 3, от нейронов дорсаль-
ной части DRN, участвующей в реализации эмо-
ционального поведения, проекционные волокна 
направлены на лимбические (вентральный палли-
дум, вентральный сегмент паллидума, вентромеди-
альные области хвостатого ядра и скорлупы, при-
лежащее ядро), моторные (медиальный сегмент 
диффузной части ножкомостового ядра покрыш-
ки, клиновидное ядро в составе глубокого средне-
мозгового ядра) и ассоциативные (внутриножко-
вое ядро) области полосатого тела. Проекционные 
волокна нейронов вентролатеральной части DRN, 
участвующей в поведенческих ответах на стрес-
сорные стимулы, поступают в моторные (дор-
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Распределение меченых нейронов в разных частях дорсального ядра шва при инъекциях ретроградного маркера 
в функционально различные сегменты базальных ядер

Группы 
животных

№ животных
Локализация зон инъекций маркера 

в структурах базальных ядер

Фронтальные 
уровни срезов 
по атласу [8] 

Меченые ПХ нейроны в дорсальном ядре шва

дорсальная 
часть

вентральная 
часть

вентро-
латеральная часть

1-я 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 8 0 0

8 v-mCD 27,0–26,0 10 0 0

2-я 9 vPUT 28,5–27,5 8 0 0

10 vPUT 24,0–23,0 7 0 0

11 dPUT 23,5–22,5 0 0 0

12 dPUT 19,0–16,0 0 0 0

3-я 13 mACC 28,0–26,5 3 0 0

14 mACC 26,5–26,0 4 0 0

15 lACC 29,5–28,0 0 0 0

16 lACC 29,0–26,5 0 0 0

4-я 17 dGP 23,5–22,5 0 0 5

18 dGP 21,0–19,5 0 0 5

19 vGP 22,5–20,5 8 0 3

20 d+vGP 25,0–24,0 8 0 3

5-я 21 ENT 22,0–19,5 3 3 9

22 ENT 21,0–19,0 3 3 8

23 ENT 18,5–17,0 2 2 8

24 ENT 19,5–18,0 3 3 8

6-я 25 VP 24,5–23,5 9 0 0

26 VP 24,5–23,5 7 0 0

7-я 27 Cun 6,5–4,5 3 0 0

28 Cun 4,5–3,0 5 0 0

29 SubCun 8,5–7,0 0 0 2

30 SubCun 9,0–7,0 0 0 3

31 n.pr.mes. 8,5–7,5 3 0 3

32 n.pr.mes. 8,5–8,0 3 0 3

8-я 32 mPPNd 5,5–4,5 3 0 9

33 mPPNd 5,5–4,0 2 0 8

34 lPPNd 5,5–3,5 0 0 5

35 lPPNd 5,5–4,0 0 0 3

36 PPNc 4,5–2,5 0 0 5

37 PPNc 4,0–2,5 0 0 3

9-я 38 rZI 16,5–13,5 0 0 2

39 rZI 16,5–15,5 0 0 3

40 d, vZI 14,5–14,0 0 0 0

41 d, vZI 14,5–13,0 0 0 0

42 d, v, cZi 14,5–13,0 0 0 0

43 d, v, cZI 13,0–11,5 0 0 0

Примеч а ни е. 0 — отсутствие меченых нейронов, цифры >0 — число меченых нейронов на одном фронтальном срезе мозга. Cтруктуры, 
связанные с базальными ядрами и входящие в их состав: ACC — прилежащее ядро; CD — хвостатое ядро; Cun — клиновидное ядро; DRN — 
дорсальное ядро шва; GP — паллидум; ENT — внутриножковое (энтопедункулярное) ядро; n.pr.mes. — глубокое среднемозговое ядро; PPN — 
ножкомостовое ядро покрышки и его части: PPNc — плотноклеточная; PPNd — диффузная; PUT — скорлупа; SubCun — подклиновидное 
ядро; VP — вентральный паллидум; ZI — неопределённая зона.
Отдельные сегменты базальных ядер: c — каудальный; d — дорсальный; d-l — дорсолатеральный; d-m — дорсомедиальный; m — медиальный; 
l — латеральный; r — ростральный; v — вентральный; v-l — вентролатеральный; v-m — вентромедиальный.
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сальный сегмент паллидума, медиальный сегмент 
диффузной части ножкомостового ядра покрыш-
ки, подклиновидное ядро в составе глубоко-
го среднемозгового ядра), лимбические (вентраль-
ный сегмент паллидума, ростральный сегмент 
неопределённой зоны) и ассоциативные (внутри-
ножковое ядро, латеральный сегмент диффузной 
части ножкомостового ядра покрышки, а также 
его компактная часть) области полосатого тела. 
Вентральная часть DRN, которая вовлечена в реа-
лизацию моторных и когнитивных функций, свя-
зана только с ассоциативным внутриножковым 
ядром.

Представленная топографическая организа-
ция проекций от дорсальной части DRN, связан-
ной с лимбическими структурами [14, 21], к лим-
бическим подобластям полосатого тела свидетель-
ствует о возможности проведения специфической 
информации по исследуемым путям. На функцио-
нально разные сегменты паллидума направлены 
проекции от всех частей DRN: от дорсальной 
части — на вентральный паллидум, включенный 
в лимбическую функциональную систему мозга; 
от вентролатеральной части — на моторный дор-
сальный и лимбический вентральный сегменты 
паллидума; от всех частей DRN — на ассоциатив-
ное внутриножковое ядро. Наблюдаемое в этом 
ядре перекрытие терминальных полей инициаль-
ных нейронов из всех частей DRN, получающих 
и передающих в базальные ядра функционально 
различную информацию, свидетельствует о воз-
можной интеграции её на этом уровне. Вероятно, 
такое взаимодействие может осуществляться 
и в нижележащих образованиях (медиальном сег-
менте диффузной части ножкомостового ядра 
покрышки и глубоком среднемозговом ядре), 
в которые направлены проекционные волокна 
от нейронов дорсальной и вентролатеральной 
частей DRN.

Следует отметить, что ранее [11] настоятельно 
указывали на необходимость изучения простран-
ственной организации проекций для облегчения 
понимания механизмов функционирования моз-
говых структур, а также причин возникновения 
патологических симптомов у неврологических 
больных. Представленная нами организация про-
екций, направленных в функционально различные 
области полосатого тела от разных частей DRN, 
наряду с выявленным разнообразием в них клеточ-
ных типов, а также продемонстрированной гетеро-
генностью ядер шва по электрофизиологическим, 
нейрохимическим и морфологическим характе-
ристикам [5], свидетельствует о возможности 
влияния разных частей DRN на широкий спектр 

поведенческих и физиологических процессов, 
в которых задействованы базальные ядра.

Выявленные в DRN мозга собаки крупные 
нейроны, вероятно, принадлежат к изодендрити-
ческим «глобальным» нейронам, которые, проеци-
руясь на «глобальные» нейроны базальных ядер, 
составляют единую сеть. Полагают, что эта сеть 
ответственна за патологические симптомы у боль-
ных в неврологических клиниках [24]. Показано, 
что разные симптомы неврологических и психиа-
трических заболеваний вызываются модуляцией 
различных участков базальных ядер [12]. Можно 
полагать, что полученные данные о простран-
ственной организации проекций между анали-
зируемыми структурами могут способствовать 
уточнению функциональной специфичности пато-

Рис. 2.  ПХ-меченые нейроны в вентральной части дорсаль-
ного ядра шва мозга собаки при введении маркёра 
во внутриножковое ядро.

Окраска по Mesulam [15]

Рис. 3.  Схема проекций дорсальной (d), вентральной (v) 
и вент ролатеральной (v-l) частей дорсального ядра 
шва (DRN) на функционально различные сегмен-
ты базальных ядер и связанных с ними струк-
тур мозга собаки.

В квадратах заключены структуры, в которых возмож-
но взаимодействие функционально различной информации. 
Остальные обозначения те же, что на рис. 1 и в таблице

d

v

v-l v-l

DRN

v-mCD, vPUT,
mACC, VP,  vGP

vGP
rZI

mPPNd ,
Cun, n.pr.mes

SubCun, n.pr.mes ,
mPPNd

ENT ENT ENT ,
IPPNd, PPNc
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логических симптомов у неврологических боль-
ных и выбору адекватной стратегии терапевтиче-
ского лечения для облегчения расстройств.

Работа выполнена при финансовой поддержке програм-
мы фундаментальных научных исследований государствен-
ных академий на 2013–2020 годы (ГП-14, раздел 63).
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SPATIAL ORGANIZATION OF THE DORSAL 
RAPHE NUCLEUS PROJECTIONS 
TO FUNCTIONALLY DIFFERENT REGIONS 
OF THE BASAL NUCLEI IN DOG BRAIN

A. I. Gorbachevskaya

Objective — to study the projections from the individual sub-
regions of the dorsal raphe nucleus (DRN) to the functionally dif-
ferent regions of the basal nuclei of dog forebrain.

Material and methods. Using the method based on the ret-
rograde axonal transport of the horseradish peroxidase (HRP), 
which was injected in the functionally different regions of the 
basal nuclei of the 43 outbred dogs, the spatial organization of the 
projections to these structures from different parts of the DRN 
was studied. Forty-eight hours after cerebral perfusion fixation, 
HRP was histochemically revealed in the DRN neurons on the 
serial coronal brain sections using tetramethylbenzidine. The 
number of the labeled neurons was counted under a microscope 
in each of studied parts, which were identified on the serial 
coronal toluidine- stained sections of celloidin-embedded brain.

Results. The spatial organization of the projections to the func-
tionally different segments of the basal nuclei from the individual 
functionally different parts of the DRN was studied in dogs by 
the method based on the retrograde axonal transport of HRP. 
The peculiarities of the topography of projection connections 
were revealed, indicating the possibility of segregated conduc-

tion of information from the dorsal part of the DRN, which has 
connections with the limbic structures, to the limbic subdomains 
of striatum.

Observed in the entopeduncular nucleus, ventral pallidum, 
deep mesencephalic nucleus and medial portion of pedunculo-
pontine nucleus overlapping of the terminal fields of neurons 
from all parts of DRN, receiving and transmitting function-
ally different information to the basal nuclei and associated 
structures, indicate its possible integration in these nuclei. In fact, 
the structural basis of information processing in the morpho-
functional system of basal nuclei was analyzed.

Conclusions. The presented data on the topographic organi-
zation of the projections directed to the functionally different 
regions of basal nuclei from various parts of DRN indicate the 
possibility of the influence of different parts of DRN on a wide 
range of behavioral and physiological processes in which basal 
nuclei are involved. The revealed system of connections partici-
pates in carrying the information, its integration in the morpho-
functional system of basal nuclei, and serves as a structural basis 
for understanding of the mechanisms of their functioning in nor-
mal and pathological conditions.

Key words: basal nuclei, deep mesencephalic nucleus, zona 
incerta, pedunculopontine nucleus, striatum
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