Нейроны и глиальные клетки - структурные элементы центральной нервной системы (ЦНС). Простые нервные цепи.


Нейроны - основные структурные элементы ЦНС (Рис1.1). Все нейроны различны по форме (Рис1.2), но имеют структурные особенности, позволяющие выделить три области клетки: тело (диаметр 5-130 мкм), дендриты и аксон (длина на периферии может быть более 1 м). Количество нейронов в ЦНС –1010-1011. Они подразделяются на вставочные (более 99 %),чувствительные и эффекторные. Функция нервных клеток - передача информации посредством генерации электрических и химических сигналов.


Глиальные клетки – клетки центральной нервной системы, поддерживающие нормальное функционирование нейронов за счет выполнения следующих функций: механической защиты, опорной, буферной, фагоцитарной, заместительной, изолирующей, участия в обмене медиаторов. Эти клетки более многочисленны, чем нейроны, занимают ½ объема ЦНС. Представлены астроцитами (Рис.1.3.), олигодендрацитами (на периферии их аналог - шванновские клетки) (Рис.1.4), микроглией, эпиндимальными клетками. 
 Нейроны ЦНС взаимодействуют на основе принципов дивергенции и конвергенции (Рис.1.5), а также различных вариантов тормозных связей: 
- дивергенция – распространение влияния одного нейрона за счет многочисленных связей с другими нейронами;

 -конвергенция – сходимость на одной нервной клетке разных влияний. 

С конвергенцией связаны явления  пространственного облегчения и окклюзии (Рис.1.6). При пространственном облегчении эффект одновременного действия двух подпороговых раздражителей оказывается больше, чем суммарный эффект их изолированного действия. При окклюзии (закупорке) эффект одновременного действия двух надпороговых раздражителей меньше, чем суммарный эффект их изолированного действия.

Пространственная суммация (облегчение) наблюдается, когда раздельная стимуляция двух входов к одному нейрону вызывает подпороговые ВПСП, а одновременная - приводит к генерации потенциала действия (ПД).Если подпороговые ВПСП быстро следуют друг за другом, они суммируются благодаря своему относительно медленному временному ходу и могут достигать порогового уровня, вызывая временное облегчение (Рис. 1.7)

Простые тормозные цепи:

-реципрокное (сопряженное) торможение наблюдается в спинном мозге позвоночных и обеспечивает посредством активации тормозных вставочных нейронов торможение мотонейронов мышц - антагонистов осуществляемого движения;

-возвратное торможение – самоторможение нейрона, осуществляемое по возвратным коллатералям к тормозным клеткам. Возвратное торможение, известное как торможение Реншоу, наблюдается в мотонейронах спинного мозга позвоночных;

-латеральное торможение – торможение соседних клеток с такими же функциями, в которых возбуждение является слабым. Наблюдается в сенсорных системах и обеспечивает явление контраста (Рис.1.8). 
Самовозбуждающиеся нервные цепи способны длительно поддерживать циркуляцию нервных импульсов (Рис1.9).

Изменения эффективности передачи возбуждения в нейронных цепях возникать как результат синаптической потенциации (облегчения), сенситизации или привыкания (габитуации).

Синаптическая потенциация лежит в основе усиления сигнала при ритмических раздражениях пресинаптических входов. Потенциация выражается в увеличении амплитуды ВПСП во время (тетаническая потенциация) и после (посттетаническая потенциация) ритмического раздражения пресинаптического аксона с довольно высокой частотой (100 - 200 имп/с). Синаптическая потенциация при ритмических раздражениях может быть обусловлена: (1) повышением потенциала покоя мембраны пресинаптического аксона, ростом амплитуды потенциала действия и, как следствие, высвобождением большего количества медиатора из пресинаптической терминали; (2) мобилизацией готового к выделению медиатора; (3 )возрастанием внутриклеточной концентрации ионов Са2+, который входит в пресинаптическую терминаль во время потенциала действия. Сенситизация является такой формой обучения и памяти, при которой ответ на стимул усиливается под влиянием другого, более сильного стимула. Так рефлекс втягивания жабры у аплизии усиливается в результате ноцицептивного раздражения области головы. Медиатор облегчающих вставочных нейронов, предположительно серотонин, модулирует выделение медиатора сенсорного нейрона на возбуждающие вставочные нейроны и мотонейроны. 

В процессе привыкания реакция животного на стимул постепенно ослабевает, если он оказывается несущественным, является элементарной формой обучения и памят. Механизм привыкания состоит в постепенном снижении количества медиатора, высвобождаемого окончаниями сенсорного нейрона, на центральных клетках-мишенях. Это количество в значительной степени определяется концентрацией свободного кальция в пресинаптическом окончании (Рис.1.10). 

Рефлексы и рефлекторные дуги. Рефлекс- стереотипная реакция организма на какое-либо воздействие. Основой рефлекторного ответа является рефлекторная дуга, - комплекс специфически организованных нервных клеток, взаимодействие которых необходимо для осуществления рефлекторного акта. В рефлекторной дуге выделяют рецептор, афферентный путь, центральное звено, эфферентный путь и эффектор (Рис.1.11).

Центральная и периферическая нервная система. Развитие мозга и иерархия мозговых структур. Передача сенсорной информации в центральной нервной системе. Специфические и неспецифические системы мозга.

НС делится на две части - периферическую и центральную. Центральная нервная система находится под костной защитой черепа и спинномозгового канала, периферическая – за ее пределами. Периферическая НС в свою очередь делится на соматическую и вегетативную. Соматическая НС выполняет эффекторные и сенсорные функции и состоит из нервов, идущих к скелетным мышцам и от рецепторов (Рис.1.1). Вегетативная, или автономная, НС представлена только эфферентами, идущими к внутренним органам (Рис. 2.2). Она регулирует деятельность непроизвольных мышц, сердечной мышцы и различных желез. Вегетативная нервная система в свою очередь делится на симпатическую и парасимпатическую (Рис. 2.3). Выделение этих отделов основано как на анатомическом принципе (различия в расположении центров и строении периферической части симпатической и парасимпатической нервной системы), так и на функциональных отличиях. Возбуждение симпатической нервной системы способствует интенсивной деятельности организма; возбуждение парасимпатической, наоборот, способствует восстановлению затраченных организмом ресурсов. На многие органы симпатическая и парасимпатическая системы оказывают противоположное влияние, являясь функциональными антагонистами

Основные отделы головного мозга. Все отделы головного мозга млекопитающих образуются в результате дифференциации мозговых пузырей, формирующихся на переднем конце нервной трубки (Рис.2.4, 2.5, 2.6).

Соматосенсорные проекции в ЦНС. Многие аксоны вторичных сенсорных нейронов уходят за пределы спинного мозга в составе спино-мозжечкового тракта. Существует также лемнисковый путь, в состав которого входят пути, достигающие таламуса и имеющие малое количество синаптических переключений. Это задние столбы, неоспиноталамический (латеральный) и спиноцервикальный (Морина) тракты. Волокна лемнисковой системы оканчиваются в вентро- базальном комплексе ядер таламуса. Рассмотренные пути имеют малое количество переключений и образует “сквозную” линию передачи информации, позволяющую сохранить топографию сенсорной периферии, от которой поступил сигнал (Рис. 2.7).

Экстралемнисковую систему образуют сомато-сенсорные пути, которые многократно переключаются и заканчиваются главным образом в ретикулярной формации. Нейроны ретикулярной формации проецируются в неспецифические (интраламинарные) ядра таламуса. 

Для каждой сенсорной модальности существуют как линии сквозной (закрытой) передачи иформации, так и полисинаптические пути, конвергирующие на нейронах ретикулярной формации (Рис. 2.7,2.8).

Через переключения в специфических ядрах таламуса (за исключением обонятельных путей) сенсорные пути проецируются в сенсорные зоны коры головного мозга, то есть для большинства сенсорных модальностей таламус является конечным пропускным пунктом, дающим выход в высшие инстаниции, специфические сенсорные зоны коры головного мозга. 

Таламус включает специфические, неспецифические и ассоциативные ядра. Специфические ядра соматосенсорной системы – вентробазальные, зрительной и слуховой систем соответственно латеральное и медиальное коленчатые тела. Неспецифические ядра таламуса занимают преимущественно медиальное положение и связаны с ретикулярной формацией ствола мозга. Неспецифические ядра таламуса рассматривают как диенцефальную часть ретикулярной формации, участвующую в поддержании избирательной, локальной, активации. Ассоциативные ядра таламуса интегрируют информацию от разных органов чувств 

Латеральное и медиальное коленчатые тела таламуса связаны соответственно с первичной зрительной и слуховой корой, вентробазальные ядра - с соматосенсорной корой, расположенной в постцентральной извилине и второй соматосенсорной зоной, расположенной на верхней стенке латеральной борозды (Рис.2.9). Вторая соматосенсорная зона коры имеет особое значение в планировании произвольных движений.  

Ассоциативные ядра таламуса проецируются в ассоциативную кору, которая занимает большую часть коры полушарий мозга и осуществляет объединение поступающей информации различных модальностей и ее более сложную обработку (Рис.2.9)..

Поступающая в кору информация подвержена модулирующим влияниям за счет обратных связей от высших к низшим отделам ЦНС.

Сенсорные отделы коры топографически организованы по определенным правилам (упорядочены). Соматосенсорная кора организована соматотопически (Рис.2.10)..

Колоночный принцип организации коры. Принцип показан в электрофизиологических и гистохимических исследованиях зрительной коры. При перемещениях микроэлектрода горизонтально и вертикально  по отношению к поверхности коры были выявлены ориентационные колонки и колонки глазодоминантности (Рис.2.11). Также было определено, что перемещение на 2 мм вдоль коры приводит к переходу от одного к другому участку поля зрения. Гистохимоческими методами, в том числе с введением радиоактивной дезоксиглюкозы, удалось показать колоночную организацию нейронов, отвечающих на предъявление постоянно ориентированных полос (Рис. 2.12). Полученные данные легли в основу представления мозаичной, модульной, структуре зрительной коры. Это особенность оказалась общим принципом организации и других отделов сенсорной коры. 

Методы изучения функций центральной нервной системы.

Неинвазивные методы изучения головного мозга

Методы визуализации мозга
Ренгеновские исследования. Обычное рентгеновское исследование малоэффективно, так как множество структур мозга примерно одинаково поглощают рентгеновские лучи. Создают специальные условия введением рентгеноконтрастных веществ в определенные отделы мозга для их визуализации. Так, пневмоэнцефалография используется для визуализации желудочков мозга. Воздух попадает в желудочки после его введения в спинномозговую жидкость. Метод позволяет исследовать морфологию желудочков. Ангиография - исследование кровеносного русла путем введения в сонную артерию веществ, поглощающих рентгеновские лучи. 
Компютерная томография позволяет делать рентгеновские снимки в разных плоскостях за счет перемещения вокруг головы испытуемого источника и детектора рентгеновского излучения. На основании этих снимков с помощью специальных программ происходит воссоздание структур мозга. 
Магнито-резонансная томография. Атомы тканей при совпадении частоты магнитного поля с частотой их собственных колебаний переходят на более высокий энергетический уровень. При возвращении в исходное состояние они выделяют энергию, которая регистрируется. Изображения мозга получают за счет атомов водорода, которые являются хорошими резонаторами и по содержанию которых разные структуры мозга значительно отличаются.
Электрофизиологические методы изучения активности головного мозга.
Электроэнцефалография (ЭЭГ). ЭЭГ регистрируется как разность потенциалов между двумя электродами расположенными над разными областями коры  (биполярное отведение) или между активным  (корковым) и «индифферентным» электродами (монополярное отведение). ЭЭГ отражает суммарную электрическую активность в области расположения электродов. Амплитуда ЭЭГ колеблется от 50 до 300 мкв. Выделяют различные ритмы ЭЭГ: дельта (до 4 Гц), тета (4-8 Гц), альфа (4-13 Гц) бета (13-30 Гц;) и более высокочастотные гамма. В ЭЭГ находят отражение разные виды патологической активности мозга (Рис.3.1). В связи с этим регистрация ЭЭГ в ряде случаев имеет диагностическое значение .Волны разной частоты ассоциируют с разными состояниями мозга. В состоянии активного бодрствования доминирует высокочастотная низкоамплитудная активность, в состоянии релаксации – низкочастотная высокоамплитудная. Ритмическая активность формируется как на основе циркуляции нервных импульсов в коре мозга, так и с участием подкорковых структур. В качестве генератора альфа-ритма рассматривают пейсмекерные нейроны таламуса (Рис.3.2) Современные методы компьютерного анализа ЭЭГ позволяют раскладывать ЭЭГ на частотные составляющие (Фурье анализ), определять мощность, когерентность биопотенциалов определенной частоты, производить их «картирование» в соответствии с расположением отводящих электродов. 

Метод вызванных потенциалов (ВП). Позволяет регистрировать в коре электрические реакции на раздражение рецепторов, нервов или структур мозга. В ВП различают коротколатентные первичные ответы (ПО) и длиннолатентные вторичные (ВО). ПО представляет собой позитивно-негативное колебание, которое регистрируется в проекционных зонах коры при раздражении специфических афферентов (Рис.3.3, 3.4). ВО отражают поздние этапы сложной обработки информации. 

Магнитоэнцефалография. Магнитное поле мозга регистрируют с помощью сверхпроводящего квантово-механического интерференционного устройства. Изменения магнитного поля приводят к генерации тока в сверхпроводящей катушке – детекторе. Изменяя ориентацию катушек, можно сделать их высокочувствительными только к близким источникам. Определение источника излучения осуществляется за счет перемещения детектора.

Визуализация работы мозга.
 Позитронная эмиссионная томография (ПЭТ). Основное назначение – исследование распределения в живом мозге разнообразных утилизируемых им химических веществ для оценки его функций. В состав исследуемых веществ, вводят изотопы, испускающие позитроны. Регистрация распада изотопа происходит с помощью гамма –детекторов, расположенных в разных плоскостях, что позволяет идентифицировать наиболее активные участки мозга.

Функциональное магниторезонансное картирование. Контраст в таком исследовании определяется по балансу оксигенированного и деоксигенированного гемоглобина в участке мозга. Деоксигемоглобин обладает более выраженными парамагнитными свойствами, чем оксигемоглобин. Изменение баланса этих двух форм гемоглобина позволяет судить об интенсивности потреблении кислорода и, следовательно, функциональной активности мозга. 
Инвазивные методы изучения мозга

 Стереотаксический метод позволяет с помощью специального стереотаксического прибора, фиксировать голову животного в определенном положении и в соответствии с картами мозга, составленными для данного вида животных, производить воздействия или регистрировать активность в определенных структурах мозга (Рис.3.5). 

Метод разрушения. Разрушение может быть произведено методом хирургического удаления структур мозга или перерезки на различных уровнях ЦНС. Разрушение в месте введения электрода достигается пропусканием через него электрического тока высокой частоты. Удаление мозговой ткани можно произвести методом вакуумного отсасывания. Выключение отделов ЦНС можно получить за счет локального охлаждения с помощью специального криогенного устройства. В определенных условиях такое выключение может быть обратимым.

Электрическая стимуляция позволяет изучать функции связи в мозге, роль структур мозга в регуляции физиологических функций.

Термоэнцефалоскопия. Позволяет исследовать температуру различных областей открытой коры головного мозга. 

Регистрация активности отдельных нейронов производится с помощью микроэлектродов, подводимых к нейрону или введенных внутрь нервной клетки. Применяется для исследования электрических процессов в нервных клетках, а также для исследования функционального значения структур, содержащих исследуемые клетки.

Фармакологические методы.
Микроинъекции физиологически активных веществ в желудочки или непосредственно в структуры мозга можно производить через специальные канюли с помощью микрошприцов  (Рис.3.6).
 Методом микроионофореза осуществляют подведение веществ к отдельным нейронам. 
Мозговой диализ. Позволяет исследовать состав веществ, поступающих из окружающей ткани через полупроницаемую мембрану введенной в мозг u-образной трубочки. Вещества вымываются постоянно циркулирующей жидкостью. Далее производят хроматографический анализ (Рис.3.7).

Авторадиография. Посмертный метод. Позволяет выявить клетки, в которых накапливается меченная по углероду дезоксиглюкоза, продукты метаболизма которой остаются в клетке. Введенная перед экспериментом дезоксиглюкоза, как и глюкоза, накапливается в активно работающих клетках мозга. Реконструкцию активных участков производят на основе анализа отпечатков срезов мозга, на которых темными выглядят участки повышенной радиоактивности (см. Рис.2.12).

Методы изучения нейронных связей.

Изучение антероградного транспорта позволяет определить проекции интересующей нас области в другие отделы мозга. Меченные тритием (радиоактивный водород) аминокислоты вводят в исследуемую область, их захватывают тела клеток, в которых эти аминокислоты встраиваются в состав белков. Синтезированные протеины распределяются по клетке (скорость около 400 мм в день). Аксоны, в которых содержится радиоактивная метка, определяют зоны проекции нейронов, находящихся в зоне инъекции метки. Содержащие метку аксоны выделяют методом авторадиографии на срезах мозга (Рис.3.8).

Метод ретроградного транспорта позволяет определять расположение тел нейронов, имеющих проекции к интересующим нас областям мозга. Для ретроградного транспорта используют пероксидазу хрена, фермент, который захватывается терминалями аксонов и транспортируется к телу клетки (скорость 200-300 мм в день). Через несколько дней получают срезы мозга, которые окрашивают специальным красителем для пероксидазы хрена. Темные пятна идентифицируют тела клеток, дающих проекции к месту инъекции.
Общие вопросы физиологии сенсорных систем (анализаторов)

Рецепторы - специализированные клетки, предназначенные для трансформации энергии различных раздражителей в электрическую активность нервных клеток. Рецептор – периферическое звено анализатора, являющегося совокупностью нервных элементов, участвующих в восприятии раздражения (от рецептора до коры мозга).

Рецепторы являются усилителями, так как энергия раздражителя служит лишь пусковым импульсом для запуска процессов, осуществляемых за счет энергии воспринимающей клетки Рецепторы обладают избирательной чувствительностью к специфическим (адекватным) для них стимулам и выполняют роль фильтров (закон специфической нервной энергии Мюллера). В соответствии с характером адекватных стимулов их делят на механо-, термо-, хемо-, фото-, электо- и болевые рецепторы. Рецепторная функция часто объединена с двигательной (наличие подвижных волосков, ресничек, ретиномоторные явления) (Рис.4.1).

Рецепторы бывают 2 типов. (1) первичные рецепторы представлены воспринимающими раздражения нервными окончаниями, (2) вторичные – специализированными клетками, реагирующими на изменения окружающей среды и передающие информацию сенсорным нейронам. К первичным рецепторам относятся рецепторы кожи, мышечные и обонятельные, к вторичным – вкусовые слуховые, зрительные.

Рецепторный потенциал (РП) возникает при воздействии стимула на рецепторную поверхность за счет изменения мембранной проницаемости. РП распространяется электротонически. В первичночувствующем рецепторе он может преобразоваться в распространяющийся потенциал действия. Во вторичночувствующем рецепторе имеют место следующие процессы: (1) распространение РП до синаптического окончания, (2) индукция выделения медиатора, (3) возникновение возбуждающего постсинаптического потенциала (ВПСП) в постсинаптическом нейроне, (4) электротоническое распространение ВПСП до электрогенного участка, (5) генерация потенциала действия (Рис.4.2). Амплитуда рецепторного потенциала зависит от силы действующего стимула. Воздействия на разные виды рецепторов приводят к специфическим мембранным изменениям (Рис.4.3.). 

Для увеличения вероятности обнаружения сенсорного стимула имеет значение плотность расположения рецепторных элементов, размер рецепторного поля. Рецепторное поле первичных рецепторов определяется количеством и областью распространения их чувствительных отростков, вторичных – количеством и распространенностью связанных с нейроном рецепторных клеток.

Факторы, влияющие на чувствительность рецепторов: адаптация, размер рецептивного поля, центрифугальные влияния на рецепторные образования, гормональная регуляция. Адаптация, снижение чувствительности при длительном воздействии стимула, может иметь место на уровне генерации рецепторного потенциала, синаптической передачи, генерации потенциала действия. Центрифугальные влияния на рецепторы могут осуществляться опосредованно через вспомогательные структуры сенсорных систем (Рис.4.4) или непосредственно (Рис.4.5). За счет нисходящих влияний может осуществляться взаимодействие сенсорных систем). Экстралемнисковая система, изменяя тонус ретикулярной формации, участвует в регуляции процессов сознательного восприятия и селекции сенсорной информации.Сенсорное кодирование. Кодирование качества осуществляется за счет избирательной чувствительности рецепторов к определенным стимулам и паттернов импульсной активности нейронов (принцип структуры ответа). Кодирование пространственных характеристик стимулов осуществляется за счет топического представления входных сигналов (принцип меченой линии).В обеспечении пространственного кодирования большую роль играет латеральное торможение. Кодирование интенсивности обусловлено зависимостью частоты импульсации чувствительных нейронов от интенсивности сенсорных стимулов. При достижении определенной силы воздействия частота импульсации перестает изменяться, наступает «насыщение». Динамический диапазон рецептора - диапазон, в котором существует соответствие между частотой импульсации и интенсивностью воздействия.

Для разных рецепторов существуют определенные типы зависимости между частотой нейронных разрядов и интенсивностью раздражения (силовая или передаточная функция). Для некоторых рецепторов (рецептор растяжения) существует линейная передаточная функция: F=K.(S - So), где So – пороговый стимул для рецептора, К -определяет наклон прямой и изменяется при продолжении стимуляции за счет адаптации рецептора (Рис.4.6). Экспериментально установлено, что для большинства рецепторов силовая функция нелинейная: логарифмическая - F=K.logS/So (функция Вебера-Фехнера) или степенная  F=K.(S - So)n  (Стивенса).  Показатель n является константой, характерной для каждого рецептора. На Рис.4.7. степенные функции для n<1, n=1 и n>1 представлены на графиках с линейным и логарифмическим масштабом. Сравнение нейрофизиологически полученной силовой характеристики отдельных рецепторов с измерениями субъективного ощущения силы воздействия выявляет высокое соответствие (Рис.4.8.).

Физиология движения

Двигательные функции спинного мозга и ствола. Спинальные рефлексы -совокупность элементарных позных и двигательных актов, которые могут осуществляться без участия вышележащих отделов ЦНС. Исследование спинальных рефлексов возможно при рассечении связей головного и спинного мозга. 

Из всех рефлексов наиболее изучены двигательные рефлексы спинного мозга. Мышечные рецепторы представлены мышечными веретенами и сухожильными органами. Поскольку мышечными веретенами расположены параллельно сократительным волокнам мышц, они чувствительны к изменениям длины мышцы. Расположенные в сухожилиях, являющихся последовательным продолжением мышц, сухожильные органы чувствительны к мышечному напряжению. Мышечные веретена служат для поддержания длины мышцы, сухожильные органы способствуют поддержанию постоянства  ее напряжения. С мышечных веретен запускаются простейшие моносинаптические рефлексы, в которых участвуют сенсорный и моторный (альфа) нейроны, соединенные через возбуждающий синапс. Одновременно через вставочные тормозные нейроны, происходит торможение мышц-антагонистов (реципрокная, сопряженная, иннервация) (Рис.5.1). Параллельная активация альфа и гамма мотонейронов обеспечивает сокращение вместе с мышцей мышечных веретен, что приводит к сохранению адекватной чувствительности рецептора к изменениям длины мышцы (cм. Рис .4.4.). 

К спинальным рефлексам относится оборонительный сгибательный рефлекс на болевое раздражение кожи конечности, которому сопутствует перекрестный  разгибательных рефлекс. На уровне спинного мозга могут осуществляться некоторые ритмические рефлексы: чесание, шагание. Это позволяет говорить о локомоторных центрах спинного мозга.

После перерезки связей между головным и спинным мозгом происходит временное угнетение спинальных двигательных рефлексов– «спинальный шок». Если после  восстановления рефлексов провести ниже повторную перерезку, то «спинальный шок» не развивается. Следовательно, в его основе лежит утрата связей спинного мозга с высшими отделами ЦНС. 

Двигательные функции ствола головного мозга – регуляция и поддержание позного тонуса.

Структуры, ответственные за контроль мышечного тонуса: красное ядро, вестибулярные ядра  (в частности ядро Дейтерса), ядра ретикулярной формации. (Рис.5.2). Главным эфферентом  красного ядра является руброспинальный тракт, который оказывает возбуждающее влияние на мотонейроны мышц-сгибателей и тормозное – мышц-разгибателей. Аналогичное влияние оказывает расположенная в нижнем отделе ствола область ретикулярной формации  (через латеральный ретикуло-спинальный тракт). Сечение ниже ядра красного ядра (децеребрация) у кошки приводит к децеребрационной регидности: повышению тонуса мышц-разгибаталей конечностей спины и хвоста 

Ядро Дейтерса и ретикулярная формация на уровне моста оказывают тормозное влияние на мотонейроны мышц-сгибателей и возбуждающее – на мотонейроны разгибателей. Эфферентные влияние этих структур осуществляются соответственно через вестибулоспинальный и медиальный ретикулоспинальный тракты.  Оба тракта проходят в вентромедиальном отделе спинного мозга. Сходные по функциям руброспинальный и латеральный ретикуло-спинальный тракт также проходят рядом в  дозролатеральном отделе спинного мозга. Выявляется анатомическая близость сходных по функциям трактов (Рис.5.3.).

Структуры ствола мозга также участвуют в поддержании  равновесия и нормального вертикального положения тела в гравитационном поле без участия сознания. Для осуществления этих функций важны сигналы от рецепторов шей и вестибулярного аппарата. Так, на уровне заднего мозга (продолговатый мозг и область моста) запускаются тонические шейные и вестибулярные рефлексы (Рис.4.8.).  В чистом виде шейные или лабиринтные рефлексы можно наблюдать соответственно при разрушении лабиринтов или фиксации головы относительно туловища.

Вестибулярные рефлексы подразделяются на статические и статокинетические. Статические рефлексы обеспечивают поддержание позы и равновесия тела при его статических положениях в пространстве.

Статические лабиринтные рефлексы - изменения позного тонуса при повороте в пространстве  животного с фиксированным относительно туловища головой, выпрямительный рефлекс. В осуществлении последнего наряду с  рецепторами  лабиринтов участвуют и рецепторы шеи.

Статокинетические лабиринтные рефлексы направлены на поддержание позы при изменении скорости движения животного. К ним относятся лифтные рефлексы (увеличение тонуса мышц–разгибателей при ускорении вверх и сгибателей – при ускорении вниз) и нистагм (движение глаз в сторону противоположную направлению вращения).
Роль мозжечка, базальных ганглиев и коры мозга в организации двигательных функций.

Мозжечок. Мозжечок участвует в сенсомоторной интеграции и выполняет функцию координации движений. Поражения медиальной части мозжечка приводит к нарушению регуляции и координации движений в ходе их выполнения, а латеральной (полушарий) - к нарушению целенаправленных двигательных актов.  Медиальный отдел мозжечка представлен червем по бокам от него расположены полушария, и небольшие флокуло-нодулярные доли. 

Функциональная анатомия мозжечка. Мозжечок можно разделить на отделы в зависимости от филогенетического возраста и характера поступающих афферентных путей. 

Филогенетически мозжечок делят на:

архицеребеллум - древний мозжечок ( флокулонодуллярная доля);

палеоцеребеллум  - старый мозжечок (червь в передней доле, пирамиды, язычок и парафлоккулярный отдел);

 неоцеребеллум -  новый мозжечок (полушария и средняя часть червя)..

Этому делению соответствует поступление определенных афферентных путей. Архицеребеллум получает проекции от вестибулярных ядер ствола мозга и может быть назван вестибулоцеребеллумом. Палеоцеребеллум получает проекции от мышечных рецепторов по спинно-мозжечковым трактам, отсюда его второе название «спиноцеребеллум». Неоцеребеллум получает проекции главным образом от ассоциативной коры, от двигательной коры проекции идут к средней части полушарий. Наличие переключения этих путей в области моста послужило основанием для называния нового мозжечка понтоцеребеллумом (Рис 6.1.).

Эфферентные проекции мозжечка идут от 3 параллельно расположенных зон к 3 ядрам мозжечка. Полушария проецируются в зубчатые, средняя часть мозжечка – во вставочное ядро, а червь - в ядро шатра (Рис 6.1.).. 

В соответствии с характером афферентных и эфферентных связей каждый из продольных отделов мозжечка обеспечивает определенные двигательные функции.

Червь мозжечка получает информацию от мышечной системы. В свою очередь через ядро шатра червь связан с ядром Дейтерса и ретикулярным ядром, участвующими в регуляции мышечного тонуса. Такой характер связей обусловливает участие червя мозжечка в регуляции позы и мышечного тонуса (Рис. 6.2.)

Промежуточная часть мозжечка получает информацию о состоянии мышечной системы по тем же путям, что и червь мозжечка, а также по коллатералям кортикоспинального тракта от двигательной коры. Благодаря этому она может участвовать во взаимной координации позных и целенаправленных движений и коррекции медленных движений в процессе их выполнения (Рис 6.3.)

В отличие от других частей мозжечка к его полушариям информация поступает только, от ассоциативных областей коры мозга. Замысел движения, возникающий в этих отделах коры, с участием полушарий мозжечка превращается в программу действия, которая передается через зубчатое ядро и таламус в двигательную кору. Такие связи используются для осуществления быстрых целенаправленных движений (Рис.6.4.). 

Функциональное значение нейронов мозжечка. В коре мозжечка выделяют 3 слоя. В верхнем, молекулярном, слое расположены дендриты и аксоны клеток мозжечка, а также тела корзинчатых и звезчатых клеток. Далее идет слой клеток Пуркинье, или ганглиозный, слой, ниже расположен гранулярный (зернистый) слой, содержащий клетки-зерна и клетки Гольджи.

Афферентная информация поступает в мозжечок по лиановидным, или лазающим, волокнам (ЛВ) от нижней оливы, получающей афференты от спинного и головного мозга, и мшистым волокнам (МВ), идущим от ядер моста. В мозжечок идут также проекции от норадренергических нейронов голубого пятна (ГП) и серотонинергические волокна от ядер шва (ЯШ). Аксоны клеток Пуркинье (КП) – единственный выход из коры мозжечка.

Корзинчатые и звезчатые клетки оказывают тормозное действие на клетки Пуркинье, а клетки Гольджи оказывают возвратное торможение на клетки-зерна. Клетки Пуркинье могут возбуждаться через лиановидные волокна и опосредованно через моховидные волокна и клетки-зерна. Их возбуждение приводит к торможению мозжечковых и вестибулярных ядер. Сочетание высокой фоновой активности нейронов выходных ядер мозжечка и многочисленных тормозных процессов в его коре, обеспечивает регуляцию возбуждения этих ядер с тонкой пространственно-временной настройкой. 

Норадренергические нейроны голубого пятна и серотонинергические волокна от ядер шва, по-видимому, могут оказывать модулирующее действие, изменяя возбудимость нейронов коры мозжечка.

При поражениях мозжечка наблюдаются нарушения мышечного тонуса (атония, астения), аномальность выполнения движений, исчезновение сопряжения между движениями и позой (асинергия -невозможность одновременной активации мышц в нужном объеме), тремор при движении, нарушение координации быстрых целенаправленных движений.

Базальные ганглиииК базальным ганглиям относятся полосатое тело, стриатум, которое состоит из хвостатого ядра и скорлупы, и бледный шар. К стриапаллидарной системе часто относят также субталамическое ядро и черную субстанцию среднего мозга.  

Полосатое тело - коллектор афферентных входов этой системы. Из стриатума информация поступает в ядра таламуса либо через бледный шар, либо через черную субстанцию. Базальные ганглии связаны с таламусом тормозными цепями из 2 последовательных нейронов. Такая организация характерна как для пути, проходящего через паллидум, так и для пути через черную субстанцию. Далее от таламуса проекции идут к двигательным областям коры. (Рис.4.5).

В стриатуме существуют раздельные параллельно действующие функциональные петли. Скелетомоторная петля получает проекции от соматосенсорной и моторной зон коры и через и базальные ганглии проецируется в двигательные ядра таламуса и далее в двигательную кору. Окуломоторная петля получает сигналы от областей коры, контролирующих движения глаз, и через базальных ганглии и черную субстанцию проецируется в двигательные ядра таламуса и далее во фронтальное глазное поле. Сложные петли через систему базальных ганглиев и передние ядра таламуса связывают ассоциативные и двигательные отделы коры мозга. Функциональные петли в базальных ганглиях пространственно разделены. 

Через систему базальных ядер и таламус осуществляется связь двигательной коры с остальными корковыми областями, что свидетельствует об их участии в процессах интеграции. В этом отношении базальные ганглии сходны с полушариями мозжечка. 

 При поражении базальных ганглиев наблюдаются: акинезия (связана с гипофункцией), ригидность (повышение мышечного тонуса) статический тремор. Все эти симптомы характерны для болезни Паркинсона. При поражениях базальных ганглиев также может наблюдаться появление медленных червеобразных движений и хорея -судорожные подергивания мышц лица и конечностей. 

Болезнь Паркинсона связана с  нарушением дофаминергической иннервации стриатума от черной субстанции. При хорее уменьшено количество ГАМК-синтезирующих стриапаллидарных и стрианигральных нейронов. 

Двигательная кора. Первичная двигательная кора находится в прецентральной извилине. На медиальной поверхности извилины дополнительная двигательная область, а впереди от двигательной коры- латеральная премоторная область, которые относят к вторичной двигательной коре(Рис.6.6). Двигательная кора имеет соматотопическую организацию. 

От двигательной коры к нижележащим отделам ЦНС идут следующие пути: кортикоспинальный (пирамидный, проходит через пирамиды ствола), кортикобульбарный (к ядрам черепно-мозговых нервов), экстрапирамидные пути (кортикорубральный и кортикоретикулярный). Кроме рассмотренных выше связей, двигательная кора имеет многочисленные внутрикорковые связи с соматосенсорной корой. Кортикоспинальный тракт проходит в спинном мозге рядом с руброспинальным и латеральным ретикулоспинальным трактом. Как и эти тракты, кортикоспинальный оказывает возбуждающее действие на мотонейроны мышц-сгибателей и тормозное – разгибателей. Важнейшая функция эфферентных путей от моторной коры, вероятно, поддержание позных и поддерживающих рефлексов при точных целенаправленных движениях. Регуляция точных движений осуществляется на основе обратных связей, поступающих от соматосенсорных отделов коры, промежуточной части и вставочного ядра мозжечка.

Побуждением к движению является мотивация. Замысел действия связан с ассоциативными отделами коры мозга. Общий план организации двигательной системы представлен на Рис. 6.7.
Ритмическая организация биологических функций. Сон и бодрствование.
Циркадианные ритмы.Большинство биологических функций изменяется периодически с околосуточным (циркадианным) периодом. Внешние факторы, которые выполняют функцию подстройки циркадианных ритмов называются  получили название цейтгеберов (датчиков времени). Среди них чередование периодов света и темноты является важнейшим  синхронизатором биологических ритмов. В условиях исключения влияния внешних цейтгеберов ритмичность изменений биологических функций сохраняется, однако длительности циклов, которые называются в этих условиях свободно бегущими циклами, может различаться для разных функций. 

Одним из наиболее заметных проявлений суточной ритмики является чередование сна и бодрствования.
Восстановительные теории снаю Сущность этих теорий заключается в том, что в состоянии бодрствования происходит нарушение гомеостаза, для восстановления которого необходим сон.

Циркадианная теория. В соответствии с этой теорией сон не связан с нарушениями внутреннего баланса, а является генетически детерминированной приспособительной реакцией организма, направленной на предотвращение активности в то время суток, которое является потенциально опасным (ночь для человека и животных, которые не могут хорошо видеть в темноте). Подтверждением циркадианной теории сна является сохранение свободнобегущих ритмов у животных ,находящихся с рождения в неизменных лабораторных (свидетельствует об отсутствии обучения). Тот факт, что регулярность цикла сон-бодрствование довольно точно поддерживается вне зависимости от вариаций уровня двигательной и умственной активности  также свидетельствует против восстановительной теории сна. Многочисленные эксперименты с депривацией (лишением) сна привели к заключению, что она не приводит к значительным нарушениям психических функций, а выражается главным образом в нарастающей потребности в сне. Восстановительная теория не объясняет, почему одни животные спят так мало ( лошади –2 часа), а другие много (кошки 14 часов в день).

Регулятором циркадианных ритмов является супрахиазматическое ядро гипоталамуса. Световые датчики времени подстраивают циркадианные ритмы через проекции, идущие от сетчатки к гипоталамусу (ретиногипоталамический тракт). 

Объединение восстановительной и циркадианной моделей основано на изучении влияния депривации на отдельные стадии сна, которые рассмотрены далее.

В связи с восстановительной функцией сна рассматривали гуморальные, токсические, химические теории. 

Роль отделов головного мозга в организации сна и бодрствования. Методами перерезок на разных уровнях ствола мозга и электрической стимуляции его отделов была показана роль переднего отдела стволовой ретикулярной формации (восходящей ретикулярной активирующей системы) в поддержании состояния бодрствования, а ее задней части в механизмах сна (Рис.7.1). 

Существуют внеретикулярные ситемы регуляции бодрствования и сна: задние отделы гипоталамуса рассматривают как компоненты мезодиенцефалической активирующей системы, одно из наиболее значимых гипногенных образований расположено в преоптической области.

ЭЭГ –характеристики медленноволнового (ортодоксального) сна. В качестве 1 фазы сна рассматривают покой с закрытыми глазами, когда в ЭЭГ доминирует альфа-ритм ( 8-13 Гц). В стадии 2 преобладают низкоамплитудные волны тета  (4-8 Гц) и дельта (0,5-4 Гц) диапазонов. Стадия 3 характеризуется появлением на ЭЭГ К–комплексов и сонных веретен  (веретенообразно меняющиеся по амплитуде вспышки активности с частотой 13-15 Гц). Стадия 4 – появление регулярных дельта волн. Стадия 5 – более медленные и высокоамплитудные дельта волны доминируют (Рис.7.2).

По ЭЭГ можно видеть, что стимуляция РФ вызывает реакцию пробуждения и что сон возникает при разрушении ретикулярной формации, а не других стволовых структур (Рис.7.3).
Характеристики парадоксальной фазы сна. Открытие парадоксальной фазы сна (Азеринский и Клейтман, 1953). Для нее характерны быстрые движения глаз (БДГ). В ЭЭГ преобладают высокочастотные низкоамплитудные ритмы (картина подобна ЭЭГ при бодрствовании). Наблюдаются изменения вегетативных функций. Наряду с другими мышцами расслабляется мускулатура лица и шеи. Картина ЭЭГ, наблюдающаяся в этой фазе сна, подобна картина ЭЭГ при бодрствовании, что рассматривалось как парадокс и дало одно из названий фазы (Рис.7.4, 7,5). Другие названия – БДГ-сон, быстроволновый сон и, наконец, ромбенцефалический. Последнее название обусловлено тем, что была установлена роль ромбенцефалона (части мозга, расположенной в области варолиева моста) в запуске этой фазы сна. БДГ-сон сопровождается сновидениями. Считают, что в этой фазе сна происходит активная переработка информации, полученной во время бодрствования и хранящейся в памяти. Ее обработка осуществляется по законом, отличным от законов, характерных для состояния бодрствования (Существуют гипотезы о связи сна с разрешением психологических проблем, процессами памяти, творчества). Доминирование быстроволнового сна у новорожденных (Рис.7.6) привело к представлению о его значении для развития мозга.

Сон всегда начинается с медленноволновой фазы (60-90мин), которая более продолжительна в начале ночи. За ней следует фаза парадоксального сна (6-30мин), продолжительность которой увеличивается к утру.
Нейрохимия сна и бодрствования. В поддержании бодрствования участвуют по меньшей мере 3 системы нейронов: норадренергическая, ацетилхолинергическая и серотонинергическая. Давно известно, что такое вещество как амфетамин вызывает (состояние высокого уровня готовности и активации). Эффект обусловлен действием на норадренергическую систему. Норадренергические нейроны находятся в голубом пятне (locus coeruleus). Это образование имеет широко распространенные связи с корой, гиппокампом, таламусом, мозжечком, структурами моста, в котором оно расположено, продолговатым мозгом. На Рис.7.7. представлена активность нейронов locus coeruleus, записанная у крыса на протяжении цикла сон-бодрствовние. 

Две группы ацетилхолинергических нейронов участвуют в поддержании активного состояния: одна в стволе на уровне моста и другая в передней части РФ. Методом микродиализа показано что в состоянии активности у животных повышается уровень ацетилхолина в стиатуме, гиппокампе и фронтальной коре - структурах, активность которых связанна с активным состоянием животных. Третий медиатор, вызывающий серотонин, который содержится в нейронах ядер шва, расположенных в мостовой части РФ. Это образование имеет широко распространенные связи с корой, гиппокампом, таламусом,  гипоталамусом, базальными ганглиями. Его стимуляция активирует локомоцию и вызывает ЭЭГ- arousal. Активность серотонинергических нейронов снижается во время медленноволнового сна и практически прекращается в период БДГ сна (Рис.7.8)
На Рис.7.9. представлен фрагмент мозга, где в основном расположены центры бодрствования и парадоксального сна. 

В настоящее время считают, что регуляция сна тесно связана с процессами терморегуляции (Рис.9.10). Гипногенные базальные области переднего мозга, преоптическаяй область и передний гипоталамус вовлечены в процессы терморегуляции. Многие из них увеличивают активность как во время засыпания животных, так и при повышении температуры тела. Показано, что температура мозга повышается в дневное время, а сон приводит к ее понижению. У дельфинов, для которых характерно последовательное вовлечение полушарий в сон, температура спящего полушария ниже, чем бодрствующего. Сонливость, которая возникает при повышенной температуре, возможно, обусловлена именно этим механизмом. Тормозные процессы, связанные с возникновением медленноволнового сна, осуществляются с помощью гамма-аминомаслянной кислоты, главного тормозного медиатора мозга. В последнее время в качестве еще одного тормозного медиатора, участвующего в регуляции сна, рассматривают аденозин. Предложена гипотеза, согласно которой в активно работающих областях мозга поступление глюкозы из кровеносного русла может быть недостаточным для обеспечения текущей деятельности нейронов. В таком случае недостающее питание обеспечивается за счет астроцитов, которые содержат гликоген. Обмен гликогена приводит к увеличению уровня аденозина. Показано, что введение агонистов аденозиновых рецепторов увеличивает дельта-активность при медленноволновом сне..

Парадоксальный сон запускается из четко очерченного центра, расположенного в области моста. Медиаторами служат ацетилхолин, глутаминовая и аспарагиновая кислоты. Во время бодрствования и медленноволнового снапарадоксальный сон подавляется за счет активности норадренергической и серотонинегрической систем. Отсутствие активности таких возбуждающих медиаторов, как норадреналин, серотонин и гистамин во время парадоксального сна определяет различия между ним и состоянием бодрствования или на психическом уровне между восприятием внешнего мира и сновидений (Ковальзон, 1999;Carlson,1999). 
Потребности, мотивации и эмоции

Потребность – это зависимость организма от факторов внешней среды, существенных для самосохранения и саморазвития.

Мотивация - эмоционально окрашенное стремление к удовлетворению потребности. Мотивации вторичны по отношению к потребностям. Не всегда потребности трансформируются в мотивационное возбуждение. Мотивации делят на биологические (низшие, первичные, простые) и социальные (вторичные, сложные, высшие). К биологическим мотивациям относятся голод, жажда, страх, агрессия, половое влечение, забота о потомстве. Биологические мотивации определяются генетической программой и индивидуальным опытом, они активируются биологическими потребностями и проявляются в избирательном возбуждении специфических для данной мотивации структур мозга. Социальные потребности приобретаются индивидуально.

Реализация поведенческих реакций требует оценки результата действия. Эта оценка производится за счет формирования положительного или отрицательного эмоционального состояния. Таким образом, на основе эмоции ситуация оценивается как благоприятная или нет. Важными компонентами эмоций являются субъективные переживания, внешнее проявление эмоций – телесные изменения. 

Гипоталамус играет доминирующую роль в возникновении потребностей. Направленный поиск путей удовлетворения потребностей требует участия коры головного мозга. 

Теории эмоций. Периферическая теория Джеймса-Ланге. Согласно этой теории эмоции являются результатом осознания изменений в работе внутренних органов и мышц. Эта теория имеет рациональное зерно, так как в настоящее время показано, что, хотя эмоциональное состояние является отражением деятельности структур ЦНС, оно зависит и от сомато-висцеральных раздражителей.

Таламическая теория эмоций Кеннона. Согласно этой теории при восприятии событий, вызывающих эмоции, нервные импульсы сначала приходят в таламус. Там возбуждение разделяется на два потока один идет в кору, а другой в  гипоталамус, что приводит к одновременному  возникновению субъективного переживания и физиологических изменений в организме. Активационная теория Линдсли . Связывала возникновение эмоций с высоким уровнем активации мозга. Биологическая теория эмоций П.К.Анохина. Предполагает сравнение результата с акцептором действия. Если прогноз и результат совпадают, то возникает положительная эмоция. При рассогласовании – отрицательная. Информационная теория  П.В.Симонова. Согласно этой теории эмоция является отражением мозгом потребности и вероятности ее удовлетворения согласно структурной формуле: Э=f (П((Ин-Ис)), где Э –э моция ее сила, качество и знак, П – сила и качество потребности, (Ин-Ис) – оценка вероятности удовлетворения потребности, где Ин информация о средствах, прогностически необходимых для удовлетворения потребности, Ис - информация о средствах, которыми располагает субъект.

Функции эмоций: оценочная (результат действия классифицируется как положительный или отрицательный) подкрепляющая роль эмоций при выработке условных рефлексов, коммуникативная (имеет предупредительное, сигнальное значение), компенсаторная (обеспечивает избыточную мобилизацию резервов организма в условиях неопределенности), переключающая (выбор поведения, которое максимизирует положительные эмоции

Структуры мозга, участвующие в формировании эмоций.На основе экспериментов с локальным разрушением, раздражением и в результате наблюдений за людьми с поражениями мозга было установлено, что структурно-функциональной основой аппарата эмоций является лимбическая система. В основе этих представлений лежат наблюдения И.В. Пейпца, который предложил в качестве субстрата эмоций ряд подкорковых структур, по которым циркулируют «эмоциональные процессы» –«круг Пейпца» (Рис.8.1). В настоящее время в качестве нейрофизиологического субстрата эмоционального поведения рассматривают лимбическую систему, включающую помимо «круга Пейпца» ряд дополнительных подкорковых образований.

В состав лимбической системы входят структуры палеокортекса: гиппокамп, грушевидная доля (пириформная, переамигдалоидная и энторинальная кора), обонятельная луковица и обонятельный бугорок. Вторую группу этой системы составляют корковые структуры, занимающие промежуточное положение между старой и новой корой: поясная извилина, пресубикулум, лобно-теменная кора. Третья группа - подкорковые структуры, не имеющие коркового строения. К ним относятся миндалевидный комплекс, перегородка, некоторые ядра таламуса и гипоталамуса. Между структурами лимбической системы существуют тесные анатомические связи (Рис.8.1). 

Значительный вклад в изучение нейрофизиологии эмоций у животных внесли опыты с самостимуляцией мозга, позволившие выявить в составе лимбической системы зоны положительного подкрепления. (Рис 8.2,8.3).  Наряду с этим показано существование  аверсивных зон, стимуляцию которых животные отключают.

П.В.Симонов предлагает точку зрения, согласно которой в отдельных структурах лимбической системы представлены не отдельные эмоции или потребности, а операции, необходимые для генерации разных функциональных состояний (Рис.8.4). При этом миндалина участвует в выборе поведения путем «взвешивания» конкурирующих эмоций и может переориентировать поведение на удовлетворение субдоминантных потребностей. Гиппокамп участвует в организации поведения на  маловероятные события. В отличии от гиппокампа фронтальная кора важна для организации поведения на сигналы высоковероятных событий. На уровне гипоталамуса осуществляется выбор главенствующей мотивации.

Показан больший вклад правого полушария мозга в  организацию эмоционального поведения, что может быть обусловлено его более выраженными кортико-диенцефальными связями. Правое полушарие лучше распознает эмоции, и их экспрессия также больше зависит от правого полушария (см.Рис.9.4). Показана преимущественная связь правого полушария с отрицательными, а левого - с положительными эмоциями.

Функциональная асимметрия мозга

В 60-х годах 19 века Брока на основе изучения мозга пациентов с афазией (нарушениями речи, которые не были результатом сенсорной или моторной дисфункций) обнаружил, что у всех пациентов была поражена область нижней части префронтальной коры левого полушария, которая получила название зоны Брока. Нарушения речи при поражении зоны Брокка имеют экпрессивый характер и выражаются в нарушении грамматической и интонационной структуры высказывания.

 В 1974 году Вернике на основе анализа 10 клинических случаев сделал заключение , что другой важной речевой зоной является область, расположенная в височной доле сразу за первичной слуховой корой. Зона Вернике играет преимущественную роль в понимании речевого сообщения. После ее разрушения речь сохраняет ритмические и интонационные характеристики, но представляет из себя «словесный салат».

На рисунке 9.1. представлены зоны Брока и Вернике и их объединение согласно модели Вернике-Гершвина. В зону Вернике поступают речевые сигналы в слуховой форме. В случае письменной речи они преобразуются в слуховые в угловой извилине. Из зоны Вернике, где происходит смысловой анализ речи, она передается посредством дугообразного пучка в зону Брока, где формируется грамматическая структура речевого высказывания, которое реализуется через моторную кору.

Современные методы ангиографии и компьтерной томографии позволили выявить анатомические корреляты функциональной асимметрии мозга (Рис.9.2). 

Большое количество данных о функциональных возможностях левого и правого полушария получены в клинике при исследованиях больных с поражениями мозга, а также при применении теста с амиталом натрия, при инъекции которого в сонную артерию удается на несколько минут наркотизировать только одно полушарие. Возможно также временное выключение одного полушария в результате применения односторонней электросудорожной терапии.
Основные характеристики левополушарного человека (т.е.человека с пораженным правым полушарием): болтливость, многословность, сложность грамматических конструкций, нарушение просодических характеристик речи (интонации, ритма, утрата индивидуальных черт); нарушение дифференциации по голосу, ориентации в пространстве, узнавания лиц, односторонняя пространственная агнозия, амузия, преобладание положительного эмоционального фона, сниженная эмоциональность (Рис.9.3).

Для правополушарного человека характерны нарушение понимания речи и продуцирования речевых высказываний при хорошем распознавание просодических (интонационных) характеристик речи, музыкальность, хорошая ориентация в пространстве, легкость конструирования целого из частей преобладание отрицательного эмоционального фона.

Большая эмоциональность правого полушария проявляется в большей передаче эмоций мимической мускулатурой левой по сравнению с правой стороной лица. Это иллюстрируется «химерными» изображениями, составленными из двух правых и двух левых частей фотографии (Рис.9.4).

Взаимодействие между полушариями осуществляется за счет межполушарных комиссур (Рис.9.5). Уникальные данные по функциональной асимметрии получены на пациентах с расщепленным мозгом. Комиссуротомия применялась в случаях тяжелой неподдающейся медикаментозному лечению эпилепсии с целью ограничения распространения судорожной активности. Особенности проекции зрительных, соматосенсорных и слуховых в систем в полушария головного мозга (Рис.9.6) легли в основу разработки ряда тестов, позволяющих предъявлять испытуемым с расщепленным мозгом информацию только в одно полушарие. 

При фиксации взгляда в центральной точке зрительные стимулы из левого и правого полей зрения проецируются, согласно Рис.9.6., в противоположные полушария. Стимулы предъявляют в случайном порядке справа и слева. Длительность их предъявления меньше времени организации саккадического движения глаз, что предотвращает перевод взгляда в период предъявления раздражителя. Слуховая информация при изучении функций полушарий подается дихотически (два разных стимула синхронно в разные уши). Хотя каждое ухо проецируется в оба полушария, наблюдения над пациентами с расщепленным мозгом позволили сформулировать гипотезу о функциональной блокаде ипсилатеральных слуховых путей при дихотическом прослушивании (Рис. 9.7).

  Представленные методы позволяют предъявлять стимулы разной природы в правое и левое полушарие и исследовать особенности их полушарной обработки у испытуемых с расщепленным мозгом (Рис.9.8, 9.9). Тесты с латерализованным предъявлением зрительных и слуховых стимулов используют и для исследований функциональной асимметрии и у здоровых испытуемых, полагая, что информация, поступающая в специализированное для ее обработки полушарие напрямую будет обрабатываться быстрее и качественнее, чем поступающая из контрлатерального полушария через мозговые комиссуры.
Имеющиеся экспериментальных данных позволили сформулировать гипотезу, согласно которой функциональные различия между полушариями обусловлены разными стратегиями обработки информации. Левое полушарие использует аналитические стратегии, основанные на логической, последовательной обработке, и правое синтетические, основанные на симультанной, параллельной обработке поступающей информации. Предполагают, что особенности обработки информации обусловлены разной организацией нейронных сетей левого и правого полушарий
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