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Концепция центральной автономной сети
(central autonomic network, CAN) была предложена
Э. Бенаррохом (E.E. Benarroch) в 1993 г. [1]. В даль-
нейшем автор несколько раз возвращался к этой
концепции, совершенствуя ее и используя при
обсуждении некоторых проблем, таких, напри-
мер, как нарушения автономных функций при
нейродегенеративных заболеваниях [2, 3] и стрес-
се [4]. Концепция CAN была построена на обоб-
щении результатов экспериментальных исследо-
ваний, выполненных на животных и клиниче-
ских наблюдений, сделанных на пациентах с
повреждениями головного мозга, которые сопро-
вождались нарушениями автономных функций.
Впоследствии она была подтверждена результата-
ми нейровизуализационных исследований [2, 5, 6].
Изначально в CAN включали островковую и перед-
нюю поясную кору, миндалевидный комплекс,
гипоталамус, центральное серое вещество, па-
рабрахиальный комплекс ядер, а также структуры
продолговатого мозга. В дальнейшем представле-
ния о составе CAN почти не менялись, хотя неко-
торые авторы включали в ее состав большее число
областей коры [7]. Вместе с тем, в настоящее вре-
мя накопились новые экспериментальные дан-
ные относительно структуры CAN и функций
структур центральной нервной системы (central

nervous system, CNS), входящих в ее состав. Цель
настоящего обзора состоит в том, чтобы по воз-
можности кратко охарактеризовать современные
представления о предполагаемых функциях и си-
стеме связей структур CNS, образующих CAN,
а также рассмотреть некоторые важнейшие свой-
ства этой сети.

Префронтальная кора
Установлено, что в управлении функциями

висцеральных систем принимают участие обла-
сти префронтальной коры (prefrontal cortex, PFC),
расположенные на медиальной и латеральной по-
верхностях больших полушарий. Считается, что
латеральная префронтальная (инсулярная) кора
(lateral PFC, lPFC) формирует ощущение физио-
логического состояния тела, а медиальная пре-
фронтальная кора (medial PFC, mPFC) запускает
упреждающие висцеромоторные команды [4].
Вместе с тем, в каждой из этих областей обнару-
жены сенсорные и моторные представительства
висцеральных систем, так называемые “висце-
ральные поля” [8]. Помимо связей с медиальным
дорсальным ядром таламуса, которые образуют
все области префронтальной коры, lPFC и mPFC
связаны, часто реципрокно, с другими структура-
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ми, участвующими в управлении висцеральными
системами. Среди них – центральное ядро мин-
далины (central amygdala, CeA) и ядро ложа конеч-
ной полоски (bed nucleus stria terminalis, BNST),
с которыми связана как mPFC [9–12], так и lPFC
[13–15]. Кроме того, обе рассматриваемые обла-
сти префронтальной коры связаны с ядрами ги-
поталамуса (hypothalamus, HYP), с центральным
серым веществом (periaqueductal gray, PAG), а так-
же c парабрахиальными ядрами моста (parabrachial
nuclei, PBN), которые, как известно, также участ-
вуют в контроле автономных функций [9, 13–17].
Кроме того, давно известны прямые нисходящие
проекции к ядру солитарного тракта (nucleus trac-
tus solitarius, NTS) и вентролатеральной области
продолговатого мозга (ventrolateral medulla, VLM)
из mPFC [18–20], а lPFC связана с этими структу-
рами реципрокными связями [21–22]. Следует
заметить, что в настоящее время обсуждается во-
прос об участии в автономном контроле и других
областей префронтальной коры, которые, одна-
ко, не могут быть идентифицированы в качестве
автономной коры согласно всем необходимым
критериям [8]. В частности, префронтальная
кора, расположенная на орбитальной и фрон-
тальной поверхностях больших полушарий (orbi-
tofrontal cortex, OFC), не имеет прямых связей с
автономными центрами ствола мозга, однако об-
ладает возможностями для функционального вза-
имодействия с mPFC и lPFC, а также с HYP [7, 8]
и, по-видимому, принимает участие в управле-
нии функциями висцеральных систем.

Расширенная миндалина

В состав “расширенной миндалины”, функ-
ции которой обычно связывают с формировани-
ем автономных реакций, сопровождающих эмо-
ционально окрашенное поведение, входят CeA и
BNST [23, 24]. Считается, что они обеспечивают
автоматическую эмоциональную оценку ситуа-
ции и через выходы в HYP, PAG, а также в струк-
туры продолговатого мозга, запускают автомати-
ческие реакции выживания в ответ на угрозу [4].
Как CeA, так и BNST получают проекции от опре-
деленных групп нейронов внутри PBN [25, 26] и,
в свою очередь, проецируются в PBN [25–27].
Детали тонкой организации этих реципрокных
связей, изучены достаточно подробно, но, что ха-
рактерно, не в плане их участия в управлении
висцеральными системами, а скорее в плане реа-
лизации определенных форм поведения, связан-
ных с действием физических стрессоров и разви-
тием аффектов [28, 29].

Гипоталамус

Ключевая роль структур HYP в системе управ-
ления эндокринными и автономными функция-

ми общеизвестна и общепризнана [30]. Установ-
лено, в частности, что паравентрикулярное ядро
(paraventricular nucleus, PVN), которое содержит
нейроэндокринные и автономные компартмен-
ты, контролирует функции кровообращения и
водно-солевого обмена [31, 32]. При этом группы
крупных нейросекреторных клеток, расположен-
ные в пределах PVN, вырабатывают вазопрессин,
который является важнейшим гормоном, регули-
рующим водно-солевой обмен. Более мелкие
нейросекреторные клетки выделяют рилизинг-
факторы, модулирующие гипоталамо-гипофи-
зарно-адреналовую ось и, соответственно, эндо-
кринную реакцию на действие стрессоров. Непо-
средственно в состав CAN следует, по-видимому,
включить мелкие преавтономные (пресимпати-
ческие) нейроны HYP, которые образуют проек-
ции к RVLM, а также прямо к симпатическим
преганглионарным нейронам интермедиолате-
ральной колонны серого вещества спинного
мозга (intermediolateral column, IMLC) спинного
мозга, и обеспечивают модуляцию симпатиче-
ского драйва к сердцу, сосудам и почкам. Кроме
того, нейроны PVN образуют синапсы на тех же
нейронах NTS, на которых заканчиваются пер-
вичные афференты барорецепторов, и, таким
образом, способны оказывать влияние на функ-
ционирование барорефлекса. Эти и некоторые
другие данные позволяют рассматривать PVN в
качестве центрального автономного контролле-
ра, определяющего уровень артериального давле-
ния. Свою функцию PVN реализует, взаимодей-
ствуя с другими структурами, входящими в CAN.
Выше уже были описаны прямые связи HYP c
PFC и CeA; установлено, кроме того, что структу-
ры HYP наряду с mPFC и AMG входят в состав по-
лисинаптических нервных цепей, выходными
звеньями которых являются RVLM и NTS [33, 34].

Центральное серое вещество

Установлено, что PAG является звеном несколь-
ких сложных стволовых цепей, которые коорди-
нируют ноцицептивные, вегетативные и двига-
тельные механизмы эмоционального поведения,
развивающиеся в ответ на предъявление угрожа-
ющих стимулов [35]. Активация PAG является од-
ним из механизмов, посредством которых обла-
сти коры, образующие высший уровень CAN,
в том числе lPFC, mPFC, а также вентролатераль-
ная область OFC, могут модулировать процессы
ноцицепции, протекающие на спинальном уров-
не [36]. При этом изменение активности опреде-
ленных компартментов PAG изменяет активность
нейронов RVLM, также участвующих в регуляции
болевой чувствительности [37]. Известно, кроме
того, что PAG участвует в формировании специ-
фических дыхательных ритмов, связанных с из-
менениями эмоционального состояния [38]. Вза-
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имодействуя с кортикальными отделами CAN, а
также с AMG, PAG формирует ощущение одышки
и вызываемые им стереотипные реакции типа
fight/flight или замирания [39]. Установлено также,
что PAG, подобно другим структурам CAN, участ-
вует в контроле функции кровообращения [40].
Связи PAG с латеральной гипоталамической об-
ластью (lateral, hypothalamic area, LHA) играют
ключевую роль в интеграции кардиореспиратор-
ных ответов, вызванных стрессом [41]. Кроме то-
го, PAG играет ключевую роль в осуществлении
произвольного контроля мочеиспускания, свя-
зывая АСС, lPFC и mPFC, которые образуют центр
принятия решения со стволовыми центрами,
ответственными за рефлекторное мочеиспуска-
ние [42].

Парабрахиальные ядра

PBN представляют собой комплекс мульти-
сенсорных релейных ядер, расположенный в дор-
сальной часть моста, который является коллекто-
ром соматосенсорной, ноцицептивной и висце-
росенсорной информации, поступающей в мозг
по спинальным и черепномозговым нервам [43].
PBN образует реципрокные связи с NTS, расши-
ренной AMG (рассмотрены выше), инсулярной
корой (lPFC), а также с таламусом. PBN отличает-
ся достаточно сложным внутренним строением;
у грызунов, например, оно состоит из 12 субъядер
[44, 45]. Нейроны PBN экспрессируют различные
нейропептиды и нейромодуляторы, включая та-
хикинин 1, холецистокинин, энкефалин, оксито-
цин, вазопрессин, тирозингидроксилазу, нейро-
тензин, динорфин, препроноцицептин, серото-
нин и кортикотропин рилизинг-гормон [45, 46].
Установлено, что ядра PBN передают висцеро-
сенсорную информацию в передний мозг и явля-
ются важным компонентом цепей, контролирую-
щих дыхание, кровообращение и рвоту.

Ядро солитарного тракта

NTS является сенсорным ядром языкогло-
точного и блуждающего нервов [47], причем аф-
ференты сенсорных нейронов, иннервирующих
сердце, легкие и желудочно-кишечный тракт окан-
чиваются в каудальной трети NTS [47, 48]. Им-
пульсация, приходящая по вагальным афферен-
там, запускает такие важные механизмы регуля-
ции автономных функций, как респираторные
рефлексы Геринга-Брейера [49, 50], артериаль-
ный барорефлекс [51], рефлексы, регулирующие
моторную и секреторную активность желудочно-
кишечного тракта [52]. Следует, однако, заме-
тить, что значение интероцептивной афферента-
ции, поступающей в NTS не ограничивается ее
участием в регуляции текущей активности висце-
ральных систем. Установлено, что по восходя-

щим путям она достигает структур CAN и подсо-
знательно влияет на эмоциональные реакции и
когнитивные процессы, в которые вовлечены эти
структуры [53, 54]. С другой стороны, давно из-
вестно, что NTS связано многочисленными, во
многих случаях реципрокными, связями практи-
чески со всеми структурами, образующих CAN,
в том числе с mPFC и lPFC [18–20], CeA и BNST
[18, 20, 55–57], из PVN и LHA [18, 20, 57–60]. Кро-
ме того, это ядро образует прямые связи с PBN [61],
PAG [20, 57, 62] и VLM [57, 63]. Наибольшее коли-
чество проекций к NTS образуют CeA и PVN,
причем проекции из CeA образованы ГАМК-ер-
гическими нейронами [64], а терминали аксонов,
приходящих из PVN, содержат глутамат [65]. Про-
екции, исходящие из вышележащих структур
CAN и достигающие NTS, позволяют этим струк-
турам модулировать активность интероцептив-
ных глутаматергических афферентных входов [64] и
нейронов локализованных в NTS [62, 65]. Следует
заметить, что связи NTS со всеми перечисленны-
ми структурами отличаются большим нейрохи-
мическим разнообразием.

Вентролатеральный продолговатый мозг

Вентролатеральный продолговатый мозг (ven-
trolateral medulla, VLM) является частью промежу-
точной ретикулярной зоны продолговатого мозга
и состоит из нескольких функционально отлича-
ющихся областей: ростральной (rostral VLM, RVLM),
каудальной (caudal VLM, CVLM) и промежуточ-
ной (intermediate VLM, IVLM) [66–68]. Функции
RVLM изучены достаточно подробно, установле-
но, в частности, что эта область принимает уча-
стие в регуляции артериального давления и ча-
стоты сердечных сокращений [67, 69], а также в
хеморефлекторном контроле дыхания [70]. RVLM
с прилегающей ретропонтинной областью обра-
зуют единую сеть которая, кроме регуляции ар-
териального давления и дыхания, участвует в
контроле уровня глюкозы и процессов. Здесь же
расположены интерорецепторы, реагирующие на
понижение pH и PO2, на изменения внутричереп-
ного давления [70]. RVLM содержит несколько
групп нейронов, которые связаны многочислен-
ными проекциями практически со всеми струк-
турами CAN, в том числе с NTS, CVLM, контрла-
теральной RVLM, PBN, PAG, PVN, LHA и PFC [67,
68]. Нейроны RVLM организованы висцеротопи-
чески; их аксоны иннервируют группы симпати-
ческих и парасимпатических преганглионарных
нейронов, а также восходят ко многим ядрам
ствола мозга и достигают HYP [66, 70]. Имеются
данные о том, что эти восходящие проекции ока-
зывают влияние на гипоталамо-гипофизарную
ось [68].
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Свойства центральной автономной сети

Основные свойства CAN были сформулирова-
ны в основополагающей работе автора концеп-
ции [1], однако следует заметить, что мнения раз-
ных авторов по этому вопросу могут несколько
отличаться, причем некоторые из свойств оче-
видны, а другие требуют более подробного рас-
смотрения. По-видимому, принципиальное зна-
чение имеют следующие свойства CAN.

Морфологическая сложность. CAN представляет
собой многоуровневую систему, поскольку струк-
туры, образующие ее, распределены по всей нерв-
ной оси, начиная от коры больших полушарий
и вплоть до продолговатого и спинного мозга.
Структуры CAN связаны между собой прямыми и
опосредованными проекциями. Так, lPFC посы-
лает аксоны прямо в NTS, а также в CeA, нейроны
которого, в свою очередь, проецируются в NTS.
Нередко связи структур CAN являются реципрок-
ными, как, например, связи между PBN и NTS
или связи между lPFC и NTS. Кроме того, особен-
ностью структуры CAN является наличие много-
численных параллельных, химически закодиро-
ванных нисходящих путей, таких как, например,
упоминавшиеся проекции из CeA и PVN в NTS;
из PVN и RVLM в IMLC, которые контролируют
специфические паттерны активности определен-
ных групп преганглионарных нейронов.

Нейрохимическая сложность. Свойство нейро-
химической сложности проявляется, прежде все-
го, в многообразии нейромедиаторов, осуществ-
ляющих “химическое кодирование” в цепях
нейронов. Некоторые примеры подобного мно-
гообразия были приведены выше, при рассмотре-
нии структур, образующих CAN. Глутаматергиче-
ские механизмы, работают, например, в синап-
сах, образованных первичными афферентами
барорецепторов [71] и в симпатовозбуждающих
проекциях, исходящих из RVLM к IMLC [72].
Торможение обеспечивается классическим тор-
мозным медиатором, γ-аминомасляной кисло-
той [73]. Моноаминэргические нейроны групп А5
в понтомедуллярной области и С1 в RVLM обра-
зуют прямые проекции в IMLC [70], а нейроны
групп А1–С1 и А2–С2 передают висцеросенсор-
ную информацию в HYP [74]. Нейропептиды: ва-
зопрессин, ангиотензин II, натрийуретические
пептиды, нейропептид Y, субстанция P, кортико-
тропинрелизинг-гормон, энкефалины также ра-
ботают внутри рассматриваемой системы [75].
Следует, кроме того, иметь в виду, что каждый
тип нейронов, входящих в состав CAN, экспрес-
сирует специфический набор рецепторов, причем
не только к нейромедиаторам, но и к гормонам, а
также к цитокинам. В свою очередь, эффекты
этих сигнальных молекул имеют разнообразные
временные профили действия, а экспрессия их
рецепторов зависит от многих факторов [76].

Нейрохимическое кодирование в CAN усложня-
ется еще и тем, что некоторые пептиды такие,
как, например, вазопрессин, ангиотензин II, на-
трийуретические пептиды, могут играть двойную
роль – действовать и как нейромедиаторы, и как
гормоны [77].

Наличие нескольких выходов. Помимо нейро-
секреторных нейронов HYP, рассмотрение кото-
рых выходит за рамки настоящего обзора, имеет-
ся два эффекторных выхода из CAN, каждый из
которых представляет собой общий конечный
путь, реализующий интегрированную активность
вышележащих структур. Это, прежде всего, пре-
ганглионарные нейроны автономной нервной
системы (autonomic nervous system, ANS), актив-
ность которых определяет такой известный и по-
пулярный показатель состояния ANS, как вариа-
бельность сердечного ритма (heart rate variability,
HRV). Более того, авторы иерархической модели
нейровисцеральной интеграции признают HRV
универсальным интегрированным показателем,
который отражает не просто баланс активности
симпатического и парасимпатического отделов
ANS, но и текущее состояние CAN, что делает этот
показатель пригодным для целей математическо-
го описания предложенной ими модели [7, 78].
Второй выход из системы образуют бульбоспи-
нальные респираторные нейроны и, соответ-
ственно, еще одним интегральным показателем
активности CAN в перспективе может стать вари-
абельность респираторного ритма (breathing rate
variability, BRV). Этот показатель уже начинает
применяться при проведении эксперименталь-
ных исследований [79, 80].

Зависимость от текущего состояния организма.
Наконец, следует отметить то свойство CAN, ко-
торое описывают как “state-dependent activity” [6, 81],
что следует понимать как зависимость состояния
CAN и, соответственно, функции центрального
автономного контроля, от физиологического и
поведенческого состояния особи. Известно, на-
пример, что определенным стадиям сна и эпизо-
дам пробуждения соответствуют определенные
профили активности ANS [82–84]. Кроме того,
установлено, что состояние некоторых автоном-
ных рефлекторных механизмов, также меняется в
зависимости от фаз сна и определяется измене-
ниями активности в определенных цепях нейро-
нов в составе CAN [85]. Еще одним примером
проявления рассматриваемого свойства CAN мо-
гут быть эмоциональные реакции на стрессоры,
которые связаны не только с развитием симпато-
адреналовой реакции и усиленным выделением
глюкокортикоидов, но и с адаптивной перестрой-
кой автономных рефлексов [81, 86, 87].



ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА  том 48  № 6  2022

ЦЕНТРАЛЬНАЯ АВТОНОМНАЯ СЕТЬ 133

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Имеющиеся в настоящее время данные о

структурно-функциональной организации CAN,
а также о свойствах этой системы, позволяют сде-
лать некоторые выводы о ее функциях. Согласно
первоначальному определению, CAN – это ин-
струмент интеграции автономных, нейроэндо-
кринных и поведенческих реакций, направлен-
ных на поддержание гомеостазиса, эмоциональ-
ной экспрессии и реакции на стресс [1]. Развивая
эту мысль, и оставляя в стороне нейроэндокрин-
ные механизмы, можно сказать, что основной
функцией CAN является управление активностью
ANS и центрального генератора паттерна дыха-
ния, которое обеспечивает поддержание гомео-
стазиса в текущем и прогнозируемом поведенче-
ском контексте. Эта функция, в свою очередь, ре-
ализуется путем интеграции интероцептивной и
экстероцептивной информации, которая встре-
чается на всех уровнях CAN, начиная с уровня
продолговатого мозга [47, 88] и заканчивая пре-
фронтальной корой, взаимодействующей с обла-
стями сенсорной коры разного порядка [89, 90].
Следует обратить внимание на то, что основным
содержанием концепции CAN, в том виде, в кото-
ром она была первоначально сформулирована и
развивалась в дальнейшем, являются процессы,
обеспечивающие центральный контроль авто-
номных функций. Вместе с тем, принципиально
важным представляется то обстоятельство, что
потоки интегрированной висцеросенсорной ин-
формации, которые поступают в вышележащие
структуры, необходимы не только для осуществ-
ления управления автономными функциями, но
и, например, для формирования адекватного пи-
щевого поведения [88], а также для реализации
когнитивных процессов и эмоциональных реак-
ций [53, 54]. Однако рассмотрение этих, также
принципиально важных, функций CAN выходит
за рамки настоящего обзора и требует специаль-
ного исследования.
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Central Autonomic Network
V. G. Aleksandrova, *, E. A. Gubarevicha, T. N. Kokurinaa, G. I. Rybakovaa, T. S. Tumanovaa, b

aPavlov Institute of Physiology RAS, St. Petersburg, Russia
bHerzen State Pedagogical University, St. Petersburg, Russia

*E-mail: aleksandrovv@infran.ru

The review analyzes data on the connections and functions of the structures of the central nervous system that
form the central autonomic network (CAN), namely the prefrontal cortex, the extended amygdala, the hypo-
thalamus, the central gray matter, the nucleus of the solitary tract, and the ventrolateral region of the medulla
oblongata. It is considered main properties of CAN as morphological and neurochemical complexity, the
presence of several outputs and state-dependence. It is concluded that the main, but not the only function of
CAN is to maintain homeostasis in the current and predicted behavioral context.

Keywords: central autonomic network, central nervous system, autonomic control, autonomic functions.
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