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в последние годы функционирование ножко-
мостового ядра покрышки среднего мозга (PPN) 
рассматривают в неразрывной связи с базальны-
ми ганглиями [6,19]. в структурах стриопалли-
дума млекопитающих — основных компонентах 
базальных ганглиев, которые различаются по 
структурным, нейрохимическим и функциональ-
ным характеристикам [13], на основании преобла-
дания в них входов от лимбических или моторных 
структур, выделены соответствующие одноимен-
ные области, в том числе и у собаки [1, 13]. для 
понимания структурной основы взаимодействия 
PPN и базальных ганглиев необходимо знание 
связей отдельных его частей, различающихся по 
тем же характеристикам [6, 19], с функционально 
различными областями структур стриопаллидума. 
данные литературы о таких связях PPN, особенно 
его отдельных частей, разрозненны и противоре-
чивы [4, 5, 9, 10, 12, 14–17, 20].

в связи с этим цель настоящей работы — 
изучение проекций функционально различных 
структур стриопаллидума на PPN мозга собаки 
методом, основанным на ретроградном аксонном 
транспорте пероксидазы хрена (ПХ), при введе-
нии ее в разные части исследуемого ядра.

м а т е р и а л  и  м е т о д ы .  работа выполнена на взрос-
лых беспородных собаках. операцию, как и перфузию, осу-
ществляли под внутривенным наркозом пропофола (фирма Б. 
Браун мельзунген аг, германия) в дозе 2,5 мг/кг после пред-
варительного внутримышечного введения рометара (4 мг/ кг). 
далее в стерильных условиях по стереотаксическим коор-
динатам атласа [3] животному вводили 0,12–0,15 мкл 40% 
водного раствора ПХ (тип VI, S�g��, германия) либо в 

компактную (PPN�), либо в диффузную (PPNd) части PPN. 
спустя 48 ч производили перфузию головного мозга. Эту 
процедуру, а также последующую обработку мозга осущест-
вляли, используя тетраметилбензидин для гистохимического 
выявления ПХ в нейронах PPN [8].

для анализа распределения маркированных нейронов в 
структурах стриопаллидума при введении маркера в тег-
ментальное ядро были отобраны 8 животных. у некоторых 
животных происходила диффузия маркера в прилежащие к 
PPN структуры. Поэтому животные, у которых маркер был 
введен в прилежащие к PPN структуры, а именно, в клино-
видное и ретикулярное оральное ядро моста составили конт-
рольную группу. в контрольную группу вошла также собака, 
у которой ввели шприц с маркером в исследуемую структуру 
без инъекции последнего в мозг.

определение фронтальных уровней гистологических сре-
зов мозга, а также идентификацию PPN и его отдельных 
частей проводили в соответствии с атласом [3] и собствен-
ными данными, полученными при изучении топографии и 
цитоархитектоники исследуемого ядра [2].

р е з у л ь т а т ы  и с с л е д о в а н и я .  ни у 
одного из 4 контрольных животных меченых 
клеток в структурах стриопаллидума обнаружено 
не было. в зависимости от локализации марке-
ра в PPN экспериментальные животные были 
разделены на 2 группы (таблица). 1-ю группу 
составили животные с введением ПХ в PPNd, 
2-ю группу — животные с введением маркера в 
PPN�. детальная топография меченых нейронов 
в структурах стриопаллидума при инъекции мар-
кера в разные части PPN представлена на примере 
одного животного из каждой группы с аналогич-
ной локализацией маркера (рис. 1). у собаки № 1 
из 1-й группы при введении ПХ в латеральную 
область PPNd меченые нейроны были выявлены 
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как в вентральном паллидуме, так и в дорсаль-
ном (бледном шаре и энтопедункулярном ядре) 
паллидуме (см. рис. 1, а). в тех же структурах 
наблюдали маркированные клетки у собак № 2 и 
№ 3, у которых зона введения ПХ, помимо лате-
ральной, распространилась так же и на медиаль-
ную область PPNd (см. рис. 1, б). у собаки № 4 
область инъекции маркера, в отличие от двух пре-
дыдущих животных, кроме обеих областей PPNd, 
охватывала и прилежащую область PPN�. в этом 
случае нейроны, содержащие фермент, также 
были отмечены во всех структурах паллидума, 
и, кроме того, единичные проекционные нейроны 
были обнаружены в прилежащем ядре. у собак 
2-й группы зона инъекции маркера была локали-
зована в PPN� (см. рис. 1, в). у собак этой группы 
единичные нейроны, содержащие ПХ, отмечены 
в прилежащем ядре (рис. 2, а), но их количество 
было крайне незначительным. Как и у животных 
предыдущей группы, меченые нейроны неизменно 
наблюдали в структурах вентрального и дорсаль-
ного паллидума (см. рис. 2, б–г).

о б с у ж д е н и е  п о л у ч е н н ы х  д а н н ы х . 
Таким образом, установлено, что обе части PPN 
получают практически одинаковый набор проек-
ций и, главным образом, от выходных структур 
базальных ганглиев — паллидарных ядер (рис. 3), 
поскольку из всех структур стриатума только 
единичные нейроны прилежащего ядра посылают 
проекционные волокна в PPN�. данные об орга-
низации проекций каждого из ядер стриопалли-
дума (хвостатого и прилежащего ядер, скорлупы, 
бледного шара, энтопедункулярного ядра, вент-
рального паллидума) на отдельные структурные 
подразделения PPN (PPNd или PPN�) с анализом 
их функциональной принадлежности у собаки 
получены впервые. не известны и аналогичные 
исследования, выполненные на других животных. 
из работ, посвященных изучению афферентных 
стриопаллидарных проекций PPN, следует, что 
основным источником указанных проекций явля-
ется внутренний членик бледного шара у прима-
тов (или энтопедункулярное ядро у неприматов) 
[4, 5, 10, 12, 14–16, 20]. однако сведения о том, на 

рис. 1.  распределение ретроградно меченных нейронов в структурах стриопаллидума мозга собаки при инъекции пероксидазы 
хрена (ПХ) в латеральную область диффузной части (PPNd) ножко-мостового ядра покрышки среднего мозга (PPN) 
(а); медиальную и латеральную области PPNd (б) и компактную часть PPN (PPN�) (в).
Aсс — прилежащее ядро; AMG — миндалевидное тело; CD — хвостатое ядро; CL — ограда; Cu� — клиновидное ядро; GP — блед-
ный шар; L�d — дорсальное ядро латеральной петли; MEA — медиальная область PPNd (предположительно мезенцефалическое экс-
трапирамидное поле); P�r — околопетлевое ядро; Pbg — парабигеминальное ядро; PUT — скорлупа; S�g — сагулярное ядро; ENT — 
энтопедункулярное ядро; VP — вентральный паллидум; x��p — перекрест волокон передних ножек мозжечка. Точками обозначены 
ПХ-меченные нейроны, зона инъекции ПХ в PPN зачернена. цифрами обозначены уровни фронтальных срезов по атласу [3].

а

б
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какую структурную часть PPN (PPNd или PPN�) 
эти проекции направлены, ограничены и неод-
нозначны. Так, показано, что у обезьяны указан-
ное ядро проецируется на PPNd [16], у кошки — 
на PPN� [10, 12], а у крысы — на медиальную 
область PPNd, идентифицируемую у этого вида 
как мезенцефалическое экстрапирамидное поле 
(MEA) [15, 17]. Кроме того, имеются данные о 
наличии незначительных проекций от бледного 
шара на MEA [9, 17] и от вентрального паллидума 
на PPN (без указания конкретной части) у крысы 

[4]. сведения о существовании проекций от стри-
атума на PPN и вовсе малочисленны: так, у крысы 
обнаружено только случайное, по выражению 
авторов, антероградное мечение в MEA при инъ-
екции маркера в дорсальный стриатум (каудато-
путамен) [17]. в другой работе выявлены незна-
чительные проекции на ту же область (MEA) от 
прилежащего ядра [20].

Таким образом, можно констатировать, что 
результаты, полученные при исследовании как 

рис. 2.  нейроны, меченные пероксидазой хрена в прилежащем ядре (а), в бледном шаре (б), в энтопедункулярном ядре (в) и 
в вентральном паллидуме (г).
метод M.M. M���u��� [8].M.M. M���u��� [8]..M. M���u��� [8].M. M���u��� [8].. M���u��� [8].M���u��� [8]. [8].

распределение ретроградно меченных нейронов в структурах стриопаллидума 
при инъекциях пероксидазы хрена в разные части ножко-мостового ядра покрышки (ppN) 

среднего мозга собаки

группа 
живот-

ных

№ 
живот-

ных

локализация зон 
инъекций маркера 

в разных частях PPN

фронтальные 
уровни 

по атласу [3]

дорсальный 
стриатум

вент-
ральный 
стриатум

вентраль-
ный пал-

лидум

дорсальный 
паллидум

сDD PUT ACC VP GP ENT

1-я 1 PPNd� 4,5–3,0 0 0 0 ++ + +

2 PPNd�,� 5,5–4,5 0 0 0 + + ++

3 PPNd�,� 5,5–3,5 0 0 0 ++ ++ +++

4 PPNd�,�+PPN� 6,5–4,5 0 0 + ++ + +

2-яя 5 PPN� 4,5–3,5 0 0 + ++ + +

6 PPN� 4,0–2,5 0 0 + ++ ++ ++

7 PPN� 3,5–2,5 0 0 0 ++ + +

8 PPN� 6,5–5,5 0 0 + ++ ++ +

П р и м е ч а н и е .   Число нейронов (H), меченных маркером на одном фронтальном срезе мозга: 0 — н отсутствовали;H), меченных маркером на одном фронтальном срезе мозга: 0 — н отсутствовали;), меченных маркером на одном фронтальном срезе мозга: 0 — н отсутствовали; 
+ — 1– 3 H; ++ — 4–10 H; +++ — более 10 H. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро;H; ++ — 4–10 H; +++ — более 10 H. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро;; ++ — 4–10 H; +++ — более 10 H. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро;H; +++ — более 10 H. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро;; +++ — более 10 H. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро;H. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро;. Cтруктуры стриопаллидума: ACC — прилежащее ядро; 
CD — хвостатое ядро; PUT — скорлупа; ENT — энтопедункулярное ядро; GP — бледный шар; VP — вент-
ральный паллидум. Подструктуры PPN:  PPN� — компактная; PPNd� — латеральная и PPNd� — медиальная 
области диффузной части (PPNd).
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собаки, так и других видов, указывают на то, 
что PPN в основном получает проекции от пал-
лидума и только незначительные — от стриату-
ма. результатом настоящего исследования явился 
вывод об отсутствии различий в организации 
паллидарных проекций, направленных на PPN. 
Так как в распределении проекционных волокон, 
исходящих из функционально различных палли-
дарных ядер, элементы топики не были выявле-
ны, то выделение функционально специфических 
(моторных и лимбических) областей в исследуе-
мом ядре покрышки, на основании проведенного 
исследования, не представляется возможным. К 
сожалению, в работах, посвященных изучению 
афферентных стриопаллидарных проекций PPN, 
ранее не проводился анализ их функциональной 
принадлежности к моторной или лимбической 
системам, как это часто делается в отношении 
проекций самого стриопаллидума [1, 13, 14]. в 
связи с этим, полученные сведения об указан-
ном аспекте организации изучаемой проекцион-
ной системы мозга собаки являются новыми и 
сопоставить их с аналогичными не представляется 
возможным.

очевидно, что обе части PPN (PPNd и PPNс) 
могут получать информацию из различных мор-
фофункциональных систем стриопаллидума. из 
дорсального стриопаллидума в PPN поступает 
информация, относящаяся к организации мотор-
ных аспектов поведенческого акта, а из вент-
рального — связанная с обеспечением процессов 
мотивации и подкрепления. в связи со сказанным 
изучаемое ядро покрышки следует рассматривать 

как структуру, где может осуществляться интег-
рация функционально различной информации, 
необходимая для организации различных аспектов 
адаптивного поведения.

Полученные результаты о наличии структур-
ной основы взаимодействия PPN � базальными 
ганглиями в совокупности с фактами об их тесной 
функциональной взаимосвязи [11, 18] позволяют 
согласиться с высказанным предположением [7, 
19], что изучаемое ядро покрышки следует рас-
сматривать как часть единой морфофункциональ-
ной системы базальных ганглиев.
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StRIOpALLIDUM pROjECtIONS 

tO thE pEDUNCULOpONtINE tEgMENtAL 

NUCLEUS IN DOg MESENCEphALON

O.G. Chivilyova ��d A.I.Gorbachevskaya

U���g ���� ������d b����d �� ���� r���r�gr�d�� �x���� �r���p�r� 

�� ���� ��r���r�d��� p��r�x�d����, ��r��p����d�� �����r���� pr�j�������� 

�� ���� p��du��u��p������� ���g������� �u����u� (PPN) �� ���� d�g 

br��� w��r�� ��ud���d. I� w�� ���w� ���� ���� ���� ��ur��� �� ������� 

pr�j�������� w�� p����du�, ������ ���� pr�j�������� w��r�� d�r������d 

b��� �� ���� ���p��� ��d d���u��� p�r�� �� ���� �u����u� �r�� ��� 

��� ��ru��ur���: �u����u� �����p��du��u��r��, g��bu� p����du� ��d 

������r�� p����du�. I� ���� ��r����� ���p���x, ������y­ �� ���� �u����u� 

���u�b����, ���y­ ���g��� ��b�����d ���ur��� pr�j������g ��x���p�������y­ 

�� ���� ���p��� p�r� �� ���� PPN, w��r�� d���������d S����� �� 

���� d���r�bu���� �� ���� pr�j������� ��b��r�, �r�g������g �r�� ���� 

�u���������y­ ���r��u� ���rr���rr���� �� ���� ��r��p����du� ��d d�r������d 

�� ���� ��d����du�� �ub��ru��ur��� �� ���� PPN, �� ��p���� ����������� 

w��r�� d���������d, ���� ���p�r����� �� ���� �u���������y­ �p������� (����r 

��d ���b��) r��g���� �� ���� PPN, �� ���� b���� �� ���d��g� �b������d, 

�pp���r� ��p����b���.

Key words: striatum, pallidum, projections, pedunculopontine 

tegmental nucleus, basal ganglia.
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