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Одной из ключевых проблем интегративной физиологии является роль коры больших полушарий
головного мозга в контроле автономных функций. В настоящее время области автономной коры
идентифицированы в медиальной префронтальной, островковой и орбитофронтальной коре.
В данном обзоре рассматриваются критерии идентификации автономных областей, особенности
их строения, связей с таламусом, подкорковыми и стволовыми вегетативными центрами, а также
результаты нейрофизиологических экспериментов и нейровизуализационных исследований. Об-
суждается вопрос о функциональной специализации автономной областей коры больших полуша-
рий с точки зрения концепций центральной автономной сети и нейровисцеральной интеграции.
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Проблема центрального нервного контроля
автономных функций в течение многих лет была
и остается важнейшей проблемой интегративной
физиологии. Выяснение роли коры больших по-
лушарий в автономном контроле – одно из прио-
ритетных направлений исследований, которое
традиционно развивалось крупнейшими россий-
скими физиологами. Физиология коры боль-
ших полушарий находилась в центре внимания
И.П. Павлова [1], в его школе впервые определе-
ны два важнейших направления исследований,
которые развиваются и в настоящее время: это,
во-первых, изучение роли коры в управлении
функциями внутренних органов, а во-вторых,
выяснение роли импульсов, исходящих из внут-
ренних органов в работе коры головного мозга [2].
Выдающихся результатов в изучении кортикаль-
ного и субкортикального представительства вис-
церальных систем добились В.Н. Черниговский
и его сотрудники [3]. В дальнейшем на медиаль-
ной [4] и латеральной [5] поверхностях больших
полушарий были идентифицированы области так
называемой “автономной” коры, изучались меха-
низмы их влияния на автономные функции [6–9].
Основной целью настоящей статьи является опи-
сание основных результатов морфологического и
нейрофизиологического исследования областей
автономной коры, идентифицированных к настоя-

щему времени, а также обсуждение современных
представлений об их функциональной специали-
зации.

Критерии идентификации автономной коры
Конкретную область коры относят к числу ав-

тономных областей в том случае, если она соот-
ветствует определенным критериям [10]. Прежде
всего, рассматриваемая область должна иметь до-
статочно широкие связи с подкорковыми и ство-
ловыми структурами, для которых уже установле-
но участие в автономном контроле. Во-вторых,
разрушение или фармакологическая инактива-
ция этой области коры, а также ее электрическое
или химическое раздражение должно сопровож-
даться изменением состояния висцеральных си-
стем. В-третьих, при раздражении висцеральных
афферентов или при прямой стимуляции той или
иной группы интерорецепторов должно наблю-
даться изменение нейрональной активности ис-
следуемой области коры, что указывает на воз-
можное поступление висцеросенсорной инфор-
мации в эту область. В-четвертых, в ответ на
функциональные пробы, которые вызывают из-
менения активности определенных афферентов,
автономная кора и связанные с ней структуры
реагируют изменением своей активности, кото-
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рое можно обнаружить, используя современные
средства нейровизуализации, например, функци-
ональную магниторезонансную томографию (fMRI)
[11–14]. Наконец, результаты физиологических
экспериментов и исследований должны подтвер-
ждаться клиническими наблюдениями над боль-
ными с повреждениями головного мозга, затра-
гивающими исследуемую область коры [15, 16].

Две области, отвечающие всем перечислен-
ным критериям, идентифицированы на медиаль-
ной и латеральной поверхностях больших полу-
шарий. Одна из них состоит из полей медиальной
префронтальной коры (mPFC), вторая образована
полями в составе инсулярной коры (INS), кото-
рые также получают проекции из медиального
дорсального ядра таламуса (МD) и, следователь-
но, должны быть включены в состав префрон-
тальной коры [17]. Имеются указания на то, что
области проекций MD, расположенные на орби-
тальной и фронтальной поверхностях полушария
также вовлечены в контроль автономных систем.

Медиальная префронтальная кора

К автономной коре обычно относят поля mPFC,
расположенные вокруг колена мозолистого тела.
В соответствии с классификацией Бродмана у
приматов и хищных это поля 24, 32, 25 и передняя
часть поля 24. Для грызунов принята номенклату-
ра с буквенным обозначением полей, в которой
полю 25 соответствует инфралимбическая кора
(IL), полю 32 – прелимбическая кора (PL), а по-
лю 24 – передняя поясная кора (ACC). Клеточное
строение mPFC достаточно разнообразно, но у
всех видов эта область проявляет признаки мезо-
кортекса, т.е. типа коры, переходного от изокор-
текса к аллокортексу [18, 19]. Она тесно связана с
другими областями префронтальной коры, в
частности с прилежащей вентромедиальной и
задней орбитофронтальной корой (OFC), перед-
ней INS, а также с корой височной доли [20]. Для
mPFC характерны реципрокные и очень плотные
связи с вентральным стриатумом, а также с мин-
далевидным комплексом; прямыми наблюдениями
доказано тесное функциональное взаимодействие
mPFC с этими структурами [20–24]. На уровне
промежуточного мозга mPFC связана с ядрами
гипоталамуса (HYP), с ядрами ложа конечной по-
лоски (BNST) и с безымянной субстанцией [25–29].
Установлено, что центральное ядро миндалевид-
ного комплекса (ACe) и структуры HYP, получаю-
щие проекции из mPFC, в свою очередь, проеци-
руются к ядру одиночного пути (NTS), вентроме-
диальной области продолговатого мозга (VLM) и
спинальным преганглионарным нейронам [30–33].
Кроме того, mPFC прямо связана с центральным
серым веществом (PAG) и с парабрахиальными
ядрами моста (PBN), которые также проецируют-
ся к структурам продолговатого мозга [34, 35].

У крыс известны и прямые проекции из mPFC к
NTS и VLM [35–37], у приматов такие проекции
не обнаружены.

Результаты экспериментов, в которых mPFC
подвергалась локальной электрической или хи-
мической стимуляции, показали, что эти воздей-
ствия приводят к изменениям в состоянии висце-
ральных систем. Так, было установлено, что локаль-
ная стимуляция IL крыс приводит к изменению
частоты сердечных сокращений (ЧСС), мотор-
ной и секреторной активности желудка, изменяет
паттерн дыхания [7, 38, 39]. Респираторные и
циркуляторные ответы наблюдались при стиму-
ляции прегенуальной и субкаллозальной коры
анестезированных макак, причем наиболее выра-
женные эффекты происходили при воздействии
на поле 25 [40]. Инактивация поля 25 бодрствую-
щих обезьян агонистами ГАМК снижала артери-
альное давление (АД), уменьшала ЧСС и увели-
чивала вариабельность сердечного ритма [41].
У грызунов, инактивация IL микроинфузией
мусцимола не оказывала влияния на состояние
кардиоваскулярной системы [42], однако ее рас-
тормаживание бикукулином вызывало усиление
дыхания и кровообращения [43]. Доказана воз-
можность модулирующего влияния mPFC на вис-
церальные рефлексы. В частности, ее повреждение
вызывает изменение барорефлекторной чувстви-
тельности [44], а стимуляция оказывает модули-
рующее действие на респираторные рефлексы Ге-
ринга–Брейера [8]. Кроме того, установлено, что
кардиоваскулярные эффекты эксперименталь-
ных воздействий на mPFC нередко проявляются в
определенном поведенческом контексте. Так,
микроинъекции хлорида кобальта, “отключаю-
щие” IL, устраняют повышение ЧСС, вызванное
иммобилизационным стрессом [45]. Показано,
что IL модулирует реакцию паравентрикулярного
ядра HYP на стресс, причем делает это при уча-
стии BNST и некоторых других структур [46].
Этот факт хорошо согласуется с данными о систе-
ме связей IL. Кроме того обнаружено, что повре-
ждение mPFC, затрагивающее по преимуществу
IL уменьшает условно-рефлекторное повышение
ЧСС, которое происходит после предъявления
сигнала, предшествующего болевому раздраже-
нию [41, 47]. В ранних работах авторов [4] есть
указания на то, что электрическая стимуляция
висцеральных нервов приводит к появлению ко-
ротколатентных вызванных потенциалов в mPFC.

В соответствии с результатами эксперимен-
тальных исследований, выполненных на живот-
ных, у пациентов с электродами, вживленными в
mPFC по медицинским показаниям, электрости-
муляция задневентральных отделов mPFC, вклю-
чая поле 25, вызывала выраженный гипотензив-
ный эффект [48]. Исследования, выполненные на
испытуемых с использованием fMRI, показали,
что изменение активности mPFC слабо коррели-
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рует с изменениями базового уровня ЧСС и АД
[49]. Однако была обнаружена связь между актив-
ностью mPFC и изменениями показателей вариа-
бельности сердечного ритма, которые наблюда-
лись при когнитивных, двигательных или аффек-
тивных событиях [50]. Исследование эффектов
функциональных проб методом fMRI позволили
обнаружить корреляцию между активностью mPFC
и парасимпатическим тонусом [11].

Латеральная префронтальная (инсулярная) кора
На латеральной поверхности больших полу-

шарий префронтальная кора представлена не-
сколькими цитоархитектоническими полями,
которые у приматов расположены в антеровен-
тральной части островковой доли (insula Reilii),
у хищных погружены в глубину сильвиевой бо-
розды, а у грызунов тяготеют к ринальной бороз-
де [51]. В пределах инсулярной области (INS) по-
ля, имеющие типичное шестислойное строение,
располагаются постеродорсально. По мере пере-
мещения в антеровентральном направлении про-
исходит постепенное истончение и исчезновение
внутреннего гранулярного слоя, гранулярные по-
ля сменяются дисгранулярными и агранулярны-
ми [52–54]. Наличие связей с MD дает основания
для включения агранулярных полей INS в состав
префронтальной коры [17].

Дисгранулярные поля INS образуют реци-
прокные связи с мелкоклеточными частями
вентропостеромедиального и вентропостерола-
терального ядер таламуса, которые иногда объ-
единяют в особое вентральное заднее мелкокле-
точное ядро. Основные входы в это ядро образуют
PBN, которые являются коллектором висцеро-
сенсорной и вкусовой афферентации [55–57].
Кроме того, в это же ядро напрямую проецируют-
ся афференты, исходящие из ядер тройничного
нерва, NTS, области A5 и некоторых других
структур ствола [58]. В соответствии с этими ре-
зультатами в INS были обнаружены нейроны, ко-
торые реагируют на стимуляцию цервикального
вагуса [59], на вкусовые раздражители, растяже-
ние желудка, стимуляцию барорецепторов дуги
аорты и каротидных хеморецепторов [55]. При
этом было установлено, что сенсорное предста-
вительство внутренних органов в INS проявляет
черты висцеротопической организации.

С другой стороны, было установлено, что из
INS исходят эфферентные проекции ко многим
подкорковым и стволовым структурам, принима-
ющим участие в контроле автономных функций,
в том числе к ACe, BNST, латеральной гипотала-
мической области (LHA) и PBN [60–62]. Эти
структуры связаны между собой, а также дают
прямые нисходящие проекции к NTS и VLM.
Кроме того, известны и прямые нисходящие
проекции из INS к NTS [63]. Наконец, введение

транссинаптических маркеров в блуждающий
нерв и аортальный депрессорный нерв приводит
к появлению метки в нейронах инсулярной коры
[64, 65]. Этот факт свидетельствует о том, что INS
способна модулировать рефлекторные дуги,
активность которых инициируется первичными
висцеральными афферентами. Установлено, что
в INS, наряду с сенсорным, есть и моторное пред-
ставительство автономных систем, поскольку,
микроэлектростимуляция определенных точек
внутри агранулярной INS крысы приводила к из-
менению состояния систем дыхания и кровооб-
ращения, а также желудочно-кишечного тракта
[6]. Расположение этих точек внутри INS указы-
вает на висцеротопическую организацию мотор-
ного представительства. Кроме того, было экспе-
риментально доказано, что INS способна модули-
ровать артериальный барорефлекс [66] и
респираторные рефлексы Геринга–Брейера [8].
Таким образом, установлено, что область пред-
ставительства висцеральных систем в INS с точки
зрения ее функций является не висцеросенсор-
ной, а скорее, висцеральной сенсорно-моторной
корой.

Клинические наблюдения показали, что и у
человека электрическая стимуляция или повре-
ждение INS приводят к изменениям ЧСС и АД,
что указывает на участие INS в контроле циркуля-
торной функции [67]. Судорожные очаги, лока-
лизованные в INS, могут сопровождаться, в числе
прочих, висцеросенсорными и/или висцеромо-
торными симптомами. Висцеросенсорные симп-
томы могут сопровождаться гиперсаливацией,
рвотой, а также обонятельными и вкусовыми
ощущениями [68]. В некоторых случаях остров-
ковые судороги могут привести к иктальной бра-
дикардии, атриовентрикулярной блокаде и аси-
столии [69, 70]. Исследования, выполненные с
использованием fMRI, показали активацию INS
в тех случаях, когда испытуемые осознавали со-
стояние своих вегетативных функций, например,
ощущали жажду, сердцебиение, растяжение раз-
ных отделов желудочно-кишечного тракта или
мочевого пузыря [71]. Кроме того, было установ-
лено, что при выполнении маневра Вальсальвы в
большей степени активируется правая INS [72].
Для INS установлена латерализация автономных
функций, так что правая INS контролирует сим-
патический отдел автономной нервной системы
(ANS), а левая – парасимпатический. Согласно
другим наблюдениям, реакции INS сопровождав-
шие активацию симпатического отдела АНС при
выполнении разных маневров, регистрировались
в разных частях INS, что свидетельствует о ее
функциональной неоднородности [11].
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Орбитофронтальная кора

Орбитофронтальная кора (OFC) разных видов
имеет свои особенности по составу и строению
образующих ее полей. В частности, вся OFC гры-
зунов представляет собой агранулярный мезо-
кортекс, поэтому при описании границ и внут-
реннего деления этой коры опираются, главным
образом, на анализ ее связей, в частности с MD,
кортикальными и подкорковыми структурами
[73–75]. В OFC крысы обычно выделяют 5 обла-
стей, каждая из которых связана с одним из сег-
ментов MD [76–78]. C дорсальным сегментом
связана медиальная орбитальная область (MO), с
латеральным – вентральная орбитальная (VO) и
вентролатеральная (VLO), с центральным – лате-
ральная (LO). Кроме того, установлена связь OFC
с субмедиальным и париетальным ядрами тала-
муса [73, 76, 77].

Связи OFC к настоящему времени изучены до-
статочно подробно, установлено, что они охваты-
вают практически весь мозг, за исключением, по-
видимому, мозжечка и самой нижней части ство-
ла [79]. Анализ интракортикальных связей OFC
показывает, в частности, что она принимает сен-
сорные входы всех известных модальностей,
включая висцеросенсорную. При этом каждая из
областей OFC обладает характерным набором
связей с другими кортикальными областями, так
что, например, MO более плотно связана с INS [80],
а VLO и LO связаны и с INS [76] и с IL [81]. Прак-
тически все области OFC связаны реципрокно с
AMG, причем обнаружена определенная специ-
фика в распределении этих связей, что указывает
на их функциональную дифференцировку [82,
83]. В частности, MO наиболее тесно связана c
ACe, а через нее с многочисленными нижележа-
щими автономными центрами. Для других обла-
стей более характерны связи с базолатеральными
отделами AMG. Наиболее обширные проекции в
HYP образуют MO и VO [84], которые проециру-
ются не только в LHA, но и в перифорникальную,
дорсальную и заднюю части HYP. Проекции DLO
в HYP оказались менее плотными и ограничен-
ными LHA. В эту же область HYP проецируются
нейроны LO [10]. Недавними исследованиями
удалось подтвердить наличие хорошо выражен-
ных проекций из LO и VLO не только к опреде-
ленным, вновь идентифицированным группам
нейронов внутри HYP, но и к PAG [79, 85]. Кроме
того, оказалось, что те же области HYP и PAG, ко-
торые получают проекции из OFC, в свою оче-
редь, посылают аксоны в VLM, где локализова-
ны сети нейронов, осуществляющие контроль
сердечно-сосудистой и других автономных си-
стем [79]. Связи OFC с AMG, в особенности с ACe,
HYP и PAG являются весомым аргументом в поль-
зу участия OFC в контроле автономных функций.

Давно известно, что электростимуляция более
или менее обширных зон на орбитальной поверх-
ности больших полушарий головного мозга раз-
ных экспериментальных животных приводит к
изменению активности систем дыхания, крово-
обращения и пищеварения [86, 87]. Вазомотор-
ные эффекты стимуляции OFC очень напомина-
ют те, которые наблюдаются при стимуляции
HYP и, по-видимому, реализуются при его уча-
стии. К сожалению, подобные исследования не
получили дальнейшего развития и эксперимен-
тальные данные об автономных эффектах ло-
кальной стимуляции отдельных областей OFC,
также как и данные о возможном изменении
электрической активности OFC в ответ на пря-
мую стимуляцию интерорецепторов или висце-
ральных афферентов, в настоящее время отсут-
ствуют. Результаты, полученные в электрофизио-
логических исследованиях, вполне убедительно
свидетельствуют лишь о том, что OFC безусловно
вовлечена в контроль автономных функций, но
не могут дать ответ на вопрос о возможной специ-
фике функций отдельных ее частей. Во всяком
случае, пока нет предпосылок для четкого разде-
ления полей OFC грызунов на висцеросенсорные
и висцеромоторные [85], хотя подобные предпо-
ложения высказывались ранее в отношении OFC
приматов [88]. Вместе с тем, современные иссле-
дования, выполненные методом fMRI, не только
подтвердили факт наличия у человека анатомиче-
ских связей между OFC и HYP, но и установили
определенные пространственные закономерно-
сти в организации этих связей [89]. Было показа-
но, в частности что LHA и структуры медиального
HYP связаны с разными частями OFC. Эти дан-
ные могут объяснить некоторые аспекты авто-
номных функций OFC и последствия ее повре-
ждения. Например, дорсомедиальное и переднее
ядра, расположенные в медиальном HYP, контро-
лируют симпатический отдел ANS и сами нахо-
дятся под контролем медиальных областей OFC.
Становится понятным, почему при повреждении
медиальной OFC исчезает кожно-гальваническая
реакция, обычно сопровождающая процесс при-
нятия решений [90]. По нашему мнению, резуль-
таты морфологических и физиологических ис-
следований доказывают, что OFC в целом соот-
ветствует критериям, по которым производится
идентификации автономных областей коры и на-
ряду с mPFC и INS участвует в контроле автоном-
ных функций.

Функциональная специализация областей 
автономной коры

Поскольку, по меньшей мере, три области ко-
ры больших полушарий могут быть идентифици-
рованы в качестве автономной коры, закономерно
возникает вопрос о специфичности их функций в
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системе автономного контроля. Первоначально
предполагалось, что этот вопрос можно решить в
рамках дилеммы “моторная или сенсорная функ-
ция”, причем mPFC, в частности, инфралимбиче-
ской коре, приписывались функции висцеромо-
торной коры, а инсулярной – висцеросенсорной.
Однако экспериментальные факты противоречат
этим представлениям. Известно, в частности, что
висцеросенсорная информация достигает mPFC,
а в INS имеется не только сенсорное, но и мотор-
ное представительство нескольких висцеральных
систем. В связи с этим, неоднократно высказыва-
лось мнение о том, что обе области автономной
коры по своей функции являются скорее сенсор-
но-моторными [6, 10, 60, 63, 72]. С другой сторо-
ны, установлено, что в контроль автономных
функций вовлечены не только области собствен-
но автономной коры, но также моторные и сома-
тосенсорные зоны [10, 91]. В настоящее время
формируются представления о кортикальной ав-
тономной сети, в состав которой включают уже
известные области автономной коры [92], и кото-
рая входит в состав более широкой иерархически
организованной центральной автономной сети
(CAN) в качестве ее верхнего уровня [11, 93, 94].
Помимо автономной коры в состав CAN входят
уже упоминавшиеся подкорковые и стволовые
структуры, связанные с автономной корой и меж-
ду собой многочисленными, нередко реципрок-
ными связями. Концепция CAN оказалась весьма
плодотворной, поскольку она не только обобща-
ет значительный объем экспериментальных дан-
ных, но и позволяет планировать эксперименты
по исследованию механизмов, реализующих вли-
яние автономной коры на функции внутренних
органов. Однако она имеет свои ограничения, по-
скольку есть данные, указывающие на то, что по-
мимо кортикальной автономной сети, в контроле
автономной нервной системы, а именно ее сим-
патического отдела, участвует, по крайней мере,
еще одна кортикальная сеть, в состав которой
входят поля моторной и сенсорно-моторной ко-
ры [91].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Плодотворность концепции CAN проявилась в
том, что она стала основой для теории нейровис-
церальной интеграции, рассматривающей иерар-
хические сетевые модели автономного контроля
[95]. В рамках этой теории, автономные функции
коры рассматриваются в текущем и планируемом
поведенческом контексте, в тесной связи с ко-
гнитивными и эмоциональными процессами. Та-
кой подход требует учитывать не только автоном-
ные, но и когнитивные функции рассматривае-
мых областей коры, их роль в реализации
эмоциональных реакций. Эта теория рассматри-
вает полифункциональную INS как висцераль-

ную сенсорномоторную область, которая, кроме
того, формирует представление о внутреннем со-
стоянии тела и задействована в широком спектре
перцептивных, когнитивных и эмоциональных
задач. Висцеральная сенсорномоторная mPFC
связывается с функциями представления о состо-
янии организма, а также с функцией выбора во-
левого действия или эмоции. Наконец, OFC инте-
грирует сенсорную информацию и через HYP
влияет на выход из CAN, регулируя его на основе
концептуального понимания текущего сенсорно-
го входа. Таким образом, в настоящее время фор-
мируется принципиально новый, более широкий
подход к пониманию роли префронтальной коры
в управлении функциями внутренних органов.
Этот подход предоставляет новые возможности
для интерпретации имеющихся эксперименталь-
ных данных и планирования дальнейших иссле-
дований, направленных на выяснение механиз-
мов, обеспечивающих вовлечение префронталь-
ной коры в автономный контроль.
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One of key problems of integrative physiology is the role of the cerebral cortex in autonomic control. To date,
autonomic areas have been identified within medial prefrontal, insular, and orbitofrontal cortex. The review
examines the features of their structure and connections with the subcortical and brainstem autonomic cen-
ters, as well as the results of neurophysiological experiments and neuroimaging studies. The issue of function-
al specialization of the autonomic regions of brain cortex is discussed in terms of the concepts of the central
autonomic network and neurovisceral integration.
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