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Выяснение механизмов, обеспечивающих участие различных областей коры больших полушарий в
центральном управлении автономными функциями является одной из фундаментальных задач
нейрофизиологии и физиологии висцеральных систем. Функции коры орбитофронтальной поверх-
ности полушарий мало изучены в контексте автономного контроля. Основной целью настоящего
обзора является рассмотрение данных нейроморфологических и нейрофизиологических исследо-
ваний, которые свидетельствуют о взаимодействии этой области коры со структурами центральной
автономной сети, а также с другими областями коры, участвующими в управлении автономными
функциями.
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ВВЕДЕНИЕ
Исследование роли коры больших полушарий

в управлении функциями внутренних органов
остается одним из приоритетных направлений
нейрофизиологии и физиологии висцеральных
систем начиная с конца XIX в., когда было обна-
ружено, что “фарадизация”, то есть раздражение
переменным током, передних отделов коры боль-
ших полушарий экспериментального животного
вызывает изменения в деятельности сердца [2].
К настоящему времени достигнут существенный
прогресс в этом направлении; на латеральной и
медиальной поверхностях больших полушарий
идентифицированы области префронтальной коры
(prefrontal cortex, PFC), содержащие сенсорно-
моторные представительства ряда висцеральных
систем, в том числе систем кровообращения и
дыхания [7, 12]. Кроме того, имеются данные, в
том числе полученные с использованием совре-
менных методов нейровизуализации, которые
позволяют полагать, что в управление автоном-
ных функций помимо указанных областей, во-
влекаются многочисленные области коры, функ-
ции которых ранее не связывали с автономным
контролем [36, 50]. В частности, все больше вни-
мания уделяется областям коры, расположенным
на орбитофронтальной поверхности коры боль-

ших полушарий (orbitofrontal cortex, OFC). Ос-
новная цель настоящего обзора состоит в том,
чтобы определить перспективные направления
исследования автономных функций OFC. Для
этого предполагается прежде всего кратко рас-
смотреть важнейшие концепции, описывающие
закономерности организации центрального, в
частности кортикального, управления автоном-
ными функциями. Затем будет описано клеточ-
ное строение и топография OFC, очерчены ее
связи на разных уровнях нервной оси, включая
кортикальный. В последнем разделе охарактери-
зованы современные представления о функциях
OFC и проанализированы экспериментальные
данные, свидетельствующие об участии OFC в
контроле автономных функций. В заключитель-
ной части обзора сформулирована гипотеза воз-
можных направлений исследования автономных
функций OFC.

CОВРЕМЕННЫЕ КОНЦЕПЦИИ 
ЦЕНТРАЛЬНОГО КОНТРОЛЯ 
АВТОНОМНЫХ ФУНКЦИЙ

К настоящему времени сформулированы две ос-
новные концепции, описывающие организацию
центрального нервного контроля автономных
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функций, причем каждая из них является резуль-
татом обобщения результатов большого числа
экспериментальных исследований и клиниче-
ских наблюдений. Это концепция центральной ав-
тономной сети (central autonomic network, CAN), и
восьмиуровневая иерархическая модель нейро-
висцеральной интеграции (neurovisceral integra-
tion, NVI). Кроме того, еще две, более широкие
концепции, а именно концепция церебровисце-
ральных осей (brain-visceral axis) и некоторые се-
тевые модели, интегрируют центральные и пери-
ферические механизмы нервного контроля авто-
номных функций. Их рассмотрение выходит за
пределы настоящего обзора.

Центральная автономная сеть

Концепция CAN была предложена Э. Бенар-
рохом еще 1993 г. [13]. В дальнейшем автор неод-
нократно возвращался к этой концепции, совер-
шенствуя ее и используя при обсуждении таких,
например, проблем, как нарушения автономных
функций при нейродегенеративных заболеваниях
[16, 17] и стрессе [33]. Первоначально эта концеп-
ция была построена на обобщении результатов экс-
периментальных исследований, выполненных на
животных, и клинических наблюдений, сделан-
ных на пациентах с повреждениями головного
мозга, сопровождавшихся нарушениями авто-
номных функций. Впоследствии она была бле-
стяще подтверждена при помощи нейровизуали-
зационных методов [35, 49]. CAN получает и ин-
тегрирует висцеросенсорную, гуморальную и
экстероцептивную информацию, также контро-
лирует и координирует преганглионарные, ней-
росекреторные и респираторные выходы.

CAN представляет собой многоуровневую си-
стему, в состав которой входят структуры, распо-
ложенные на всем протяжении нервной оси, от
коры больших полушарий и до продолговатого
мозга. В нее включают островковую (insular cortex,
IC) и переднюю поясную (anterior cingulate cortex,
ACC) кору, структуры гипоталамуса (hypothala-
mus, HYP), центральное серое вещество (periaq-
ueductal gray, PAG), парабрахиальные ядра моста
(parabrachial nuclei, PBN), ядро одиночного пути
(nucleus tractus solitarius, NTS), ретикулярную
формацию вентролатеральной области продолго-
ватого мозга (ventrolateral medulla, VLM) и неко-
торые другие. Эти структуры охвачены многочис-
ленными, в большинстве случаев реципрокными
связями, причем эти связи неоднократно дубли-
руются. Еще одним важным свойством CAN яв-
ляется ее нейрохимическая сложность. Наконец,
характеризуя CAN, следует отметить то ее свой-
ство, которое описывают как “state-dependent ac-
tivity” [49], что следует понимать как зависимость
состояния CAN и, соответственно, функции цен-
трального автономного контроля, от физиологи-

ческого и поведенческого состояния особи. Опи-
сывая функции CAN, автор концепции замечает,
что она является “интегральным компонентом
внутренней регуляторной системы, посредством
которой мозг контролирует висцеромоторные,
нейроэндокринные, болевые и поведенческие от-
веты, существенные для выживания” [13]. Ис-
пользуя терминологию В.Н. Черниговского [3],
можно сказать, что CAN обеспечивает интегра-
цию поведения висцеральных систем в текущий
гомеостатический и поведенческий контекст.
При всей сложности структуры и функций CAN
выходы из нее немногочисленны: это, главным
образом, преганглионарные нейроны автоном-
ной нервной системы и бульбоспинальные ре-
спираторные нейроны.

Восьмиуровневая иерархическая модель NVI

Концепция CAN оказалась весьма полезной
не только для рационального планирования
дальнейших исследований в области нейрофи-
зиологии висцеральных систем, но и послужила
основой для построения еще более широкой
концепции, которой является восьмиуровневая
иерархическая модель NVI. Эта модель преду-
сматривает, в частности, участие в контроле авто-
номных функций, помимо кортикальных пред-
ставительств висцеральных систем, входящих в
состав CAN, также и тех областей коры, которые
не имеют многочисленных прямых выходов в
CAN, и функции которых обычно не связывают с
автономным контролем [50, 51]. К ним относят-
ся, в частности, области PFC, расположенные на
орбитофронтальной поверхности полушарий (or-
bitofrontal cortex, OFC). Вместе с областями PFC,
расположенными на медиальной (medial prefron-
tal cortex, mPFC) и латеральной (lateral prefrontal
cortex, lPFC) поверхностях полушарий, OFC об-
разует шестой уровень NVI.

Примечательно, что, характеризуя функции,
которые реализуются на пятом, шестом и более
высоких уровнях NVI, авторы восьмиуровневой
модели постепенно отходят от нейрофизиологи-
ческой их интерпретации в сторону, скорее, ней-
ропсихологической. Так, если функции пятого
уровня, а это уровень миндалевидного комплекса
и структур основания переднего мозга, описыва-
ются как интегрированный контроль соматиче-
ских, висцеральных и когнитивно-аттенциональ-
ных реакций на стимулы, то функции шестого
уровня характеризуются как “регулирование, ос-
нованное на восприятии текущего висцерального
и соматического состояния”. Седьмой уровень,
по мнению авторов, обеспечивает регулирование,
основанное на концептуализации сенсорных вхо-
дов и прошлого опыта, а восьмой – усиление,
поддержание или подавление представлений на
основе текущих целей [50]. Следует, по-видимо-
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му, признать, что подобный подход в значитель-
ной мере основан на использовании результатов
поведенческих и нейровизуализационных иссле-
дований. Он вполне оправдывает себя при по-
строении моделей, описывающих процессы, ко-
торые обеспечивают интеграцию поведения вис-
церальных систем в текущий и прогнозируемый
поведенческий контекст. Вместе с тем, этот под-
ход не устраняет необходимости более детального
исследования процессов, протекающих на каж-
дом из высоких уровней NVI, с использованием
методов и методологии нейрофизиологического
исследования. В этом контексте особый интерес,
на наш взгляд, представляют процессы, протека-
ющие на шестом уровне.

Шестой уровень NVI обеспечивается областя-
ми PFC, часть из которых достаточно подробнo
изучена, причем не только в поведенческом кон-
тексте, но и в контексте контроля автономных
функций. Это в полной мере относится к обла-
стям коры, расположенным на медиальной и ла-
теральной поверхностях полушария. Пре- и, в
особенности, субгенуальная кора, так же, как и
кора островковой области отвечает всем основ-
ным критериям, в соответствии с которыми тра-
диционно идентифицируют так называемые “ав-
тономные” области коры [6, 7, 15]. Отчасти этим
критериям соответствует и OFC, однако прямых
экспериментальных данных, свидетельствующих
об участии этой области коры в контроле авто-
номных функций значительно меньше [7]. По-
видимому, перспективной областью нейрофи-
зиологических исследований может стать изуче-
ние механизмов взаимодействия OFC с областя-
ми медиальной и латеральной PFC, которые со-
держат представительства автономных систем и
входят в состав CAN, а вместе с OFC образуют
шестой уровень иерархической модели NVI. Для
того, чтобы успешно развивать исследования в
этой области необходимо проанализировать дан-
ные о структуре и системе связей OFC, прежде
всего внутри CAN и на уровне коры, а также ре-
зультаты нейрофизиологических исследований,
прямо или косвенно свидетельствующие об уча-
стии этой области коры в контроле автономных
функций.

СТРУКТУРНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ
И СИСТЕМА СВЯЗЕЙ 

ОРБИТОФРОНТАЛЬНОЙ КОРЫ
В настоящем разделе структура и система свя-

зей OFC будет рассматриваться на основе экспе-
риментальных данных, полученных на грызунах,
главным образом крысах, и лишь отчасти на при-
матах, включая человека. Результаты нейромор-
фологических исследований OFC, выполненных
на этих объектах, не только позволяют сделать
некоторые выводы о функциях разных частей

OFC, но и необходимы для эффективного плани-
рования нейрофизиологических экспериментов
и корректной интерпретации полученных данных.

Топография и клеточное строение OFC

Топографически OFC млекопитающих опре-
деляют как кору на вентральной поверхности
лобной доли вблизи лобного полюса полушария и
рассматривают как часть префронтальной коры
[45, 53]. У грызунов она распространяется лате-
рально на дно и дорсальный край ринальной бо-
розды [27, 29]. У крыс с OFC граничат агрануляр-
ная инсулярная, грушевидная, прелимбическая,
фронтальная ассоциативная кора, вторичная мо-
торная кора, ограда, инфралимбическая кора и
обонятельные ядра [40].

Клеточное строение OFC грызунов, в частно-
сти крыс, достаточно однообразно, и разные ее
отделы представляют собой варианты агрануляр-
ного мезокортекса. Тем не менее, гистологиче-
ские исследования позволили установить, что
клеточное строение OFC крыс и мышей отлича-
ется от цитоархитектоники соседних областей
коры, а внутри самой OFC следует выделить ряд
подобластей [39, 55], причем следует заметить,
что строение OFC мышей в целом подобно стро-
ению OFC крыс [54]. Вместе с тем, границы OFC
разные исследователи очерчивают по-разному и
внутри этой области выделяют от четырех до че-
тырнадцати подобластей [10]. Креттек и Прайс в
своих классических работах 1977 года выделили
медиальную (МО), вентральную (VO), вентрола-
теральную (VLO) и латеральную (LO) орбиталь-
ные области [29, 30]. В целом, подобного деления
в дальнейшем придерживались и другие авторы, в
том числе и авторы популярного атласа мозга
крысы [40]. Однако позже из состава инсулярной
коры крысы была выделена дорсолатеральная
орбитальная кора (DLO), которую расположили
кпереди от ограды (клауструма), в то время как
кору, сопровождающую ограду (клаустрокор-
текс) стали рассматривать как собственно инсу-
лярную кору [10, 40]. Вместе с тем, некоторые ав-
торы, наоборот, включают в состав OFC крысы
передние отделы клаустрокортекса [27, 37, 43], а
другие исключают из состава OFC такие “класси-
ческие” области, как, например, МО или VLO
[48, 54]. Следует отметить, что области, на кото-
рые делится OFC крысы, вытянуты в ростро-ка-
удальном направлении и некоторые из них делят
на передние и задние отделы, функции которых
могут существенно отличаться. Результаты гисто-
логических исследований позволили выделить
заднюю VLO (posterior, pVLO), а DLO разделена
на DLO I и DLO II [55]. В результате анализа свя-
зей и изучения функций LO она была разделена
на заднюю (posterior LO, pLO) и переднюю (ante-
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rior LO, aLO); на переднюю и заднюю части была
разделена и VO [9, 10].

Вопрос о гомологии OFC грызунов и других
видов достаточно сложен и его обсуждение выхо-
дит далеко за рамки настоящего обзора. Во вся-
ком случае считается, что OFC грызунов гомоло-
гична примерно одной трети каудальной орбито-
медиальной префронтальной коры обезьян [27,
39, 41, 48, 52]. Предполагается, что областям МО,
VLO, LO, DLO крыс могут быть сопоставлены, со-
ответственно, поля 14, 13а, 13m/l, 12o у обезьян [9].

Связи OFC и таламуса
Следует отметить, что в настоящее время счи-

тается, что цитоархитектонический критерий для
выяснения гомологии областей коры разных от-
рядов млекопитающих имеет ограниченное при-
менение. Эта характеристика используется, глав-
ным образом, при изучении гомологии областей
коры близкородственных видов. [52]. Ограничен-
ность этого критерия проявилась и при попытках
определить границы отдельных областей внутри
OFC крыс и других грызунов, у которых эта зна-
чительная по площади область коры представляет
собой достаточно однородный агранулярный ме-
зокортекс. Поэтому при описании структуры
OFC изучение клеточного строения разных обла-
стей OFC дополняют анализом их связей, и преж-
де всего с ядрами таламуса.

В середине прошлого века был предложен
критерий специфической связности префрон-
тальной области коры с медиодорсальным ядром
таламуса (MD) и оценки плотности связей раз-
ных ее областей с определенными частями MD [9,
10, 46, 52]. Было установлено, что OFC кроликов
и кошек имела связи с MD, подобные префрон-
тальной коре приматов [52]. В дальнейшем выяс-
нилось, что МD связана со всеми областями PFC
как у грызунов, так и у приматов; наличие таких
связей остается важным критерием для определе-
ния принадлежности той или иной области к PFC
[27, 29, 37]. На неоднородность нервных связей
между различными областями OFC и MD указы-
валось уже в ранних работах [29], и это наблюде-
ние было подтверждено дальнейшими исследова-
ниями [4, 10, 31, 32, 37]. По особенностям цито- и
хемоархитектоники MD крыс подразделяется на
медиальный (MDm), центральный (MDc) и лате-
ральный сегмент (MDl). Утверждается, что каж-
дая орбитальная область у крыс связана с опреде-
ленным сегментом медиодорсального ядра [42].
Одновременно, было установлено, что каждое
подразделение MD обладает своим уникальным
набором связей с другими областями PFC. Так,
MDm проецируется преимущественно на пре-
лимбическую (PL), инфралимбическую (IL) и
агранулярную IC; MDc – в агранулярную IC;
MDl – на PL и передние поясные области [31, 32].

По данным других авторов, у крыс медиальный
сегмент MD также дает проекции на орбитальную
область, причем паттерны проекций MD прима-
тов и грызунов в орбитальной префронтальной
коре аналогичны, и на основании этого области
OFC крыс и приматов признаны гомологичными
[39, 48]. Именно дальнейшее уточнение паттер-
нов проекций этого сегмента таламуса привело к
разделению ранее единых подобластей OFC в ро-
строкаудальном направлении, как, например в
случае с ALO и PLO [9, 10]. Недавние исследова-
ния показали, что проекции трех сегментов MD
перекрываются в большей степени, чем предпо-
лагалось ранее [31, 32], что они преимущественно
ипсилатеральны [4], и что как у крыс, так и у при-
матов MD является частью трех обособленных
корково-подкорковых путей [22]. Интересно, что
до сих пор мало изучено субмедиальное ядро (sub-
medial, Sm), первое ядро в котором были обнару-
жены связи с ОFC [29]. Все области OFC так или
иначе реципрокно связаны с этим ядром, причем
OFC является основным адресатом этого сегмен-
та таламуса [4, 5, 9, 10, 42]. Относительно недавно
было показано, что с этим ядром связаны два не-
зависимых таламокортикальных пути – дорсаль-
ный (нейроны Smd избирательно проецируются в
VLO) и вентральный (Smv, нейроны связаны с LO
и VO) [31, 32]. Кроме того, была установлена
связь OFC не только с субмедиальным, но и с па-
риетальным ядром таламуса [4, 29, 42]. Поскольку
проекции, исходящие из различных областей
OFC и областей PFC, содержащих представи-
тельства висцеральных систем конвергируют на
уровне MD, можно полагать, что это ядро участ-
вует в реализации процессов их взаимодействия
на шестом уровне NVI.

Интракортикальные связи OFC

Интракортикальные связи OFC к настоящему
времени описаны достаточно подробно. По дан-
ным одного из ранних морфологических исследо-
ваний, OFC связана с многочисленными областя-
ми фронтальной, теменной и затылочной коры
[42]. При этом каждое из полей, входящих в со-
став OFC, обладает характерным набором интра-
кортикальных связей, которые во многих случаях
являются реципрокными. Было замечено, кроме
того, что наиболее широкими связями обладают
VO и VLO, связи MO и LO гораздо уже.

Что касается связей с областями коры, образу-
ющими вместе с OFC шестой уровень NVI, то было
обнаружено, что с поясной корой связаны MO и
VO, а с IC, главным образом, VLO и LO. Позднее
было подтверждено наличие связей между IC и
VLO, но продемонстрировали также связи между
IL и VLO, причем как ипси, так и контрлатераль-
ные [26].
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Проекции VO перекрываются с проекциями
вентролатеральной орбитальной коры (VLO) [25],
причем проекции из VO распределяются в меди-
альную (фронтальную) агранулярную кору, пе-
реднюю поясную извилину, сенсомоторную, зад-
нюю теменную, латеральную агранулярную ре-
тросплениальную и височную ассоциативную
область коры. Здесь же наблюдаются и проекции
МО, но в меньшей степени. Отмечается, что ос-
новными корковыми мишенями МО являются ор-
битальная, вентромедиальная префронтальная
(vmPFC), агранулярная островковая, грушевид-
ная, ретросплениальная и парагиппокампальная
области коры [25]. Несмотря на то, что МО и VО
проецируются довольно редко на LО по сравне-
нию с другими кортикальными областями, неко-
торые авторы считают, что MO/VO также может
служить связующим звеном между LO и mPFC
[25, 27]. Ипсилатеральные и контрлатеральные
связи обнаружены как между VLO и IL, так и
между LO и IL. С агранулярной инсулярной и LO
и VLO связаны значительно слабее. Резюмируя
имеющиеся данные об интракортикальных свя-
зях OFC, можно сказать, что эта область коры по-
лучает сенсорные входы многих модальностей, в
том числе висцеросенсорной. Однако набор кор-
тикальных связей каждой из выделенных в насто-
ящее время областей OFC является специфич-
ным. Это касается и связей с областями коры, об-
разующими вместе с OFC шестой уровень NVI.
Например, МО связана по преимуществу с IC
[25], а VLO и LO не только с IС [42], но и с IL [26].
Очевидно, что процессы, происходящие при ак-
тивации этих связей, также представляют интерес
с точки зрения механизмов, обеспечивающих
функционирование шестого уровня нейровисце-
ральной интеграции.

Прямые связи OFC со структурами CAN

Особый интерес представляют собой прямые
связи OFC с структурами, образующими CAN,
поскольку наличие таких связей доказывает уча-
стие областей OFC в управлении автономными
функциями.

Важнейшей подкорковой структурой, входя-
щей в состав CAN является миндалевидный ком-
плекс (AMG). Установлено, что OFC связана с
AMG реципрокными связями, причем каждая из
идентифицированных областей имеет уникаль-
ный набор связей с различными частями AMG
[37, 43]. Часть областей образует связи по преиму-
ществу с базолатеральными отделами AMG. Дру-
гие области, например MO, более тесно связаны с
центральным ядром AMG, которое является
своеобразным выходом из миндалевидного ком-
плекса, образующим проекции к нижележащим
автономным центрам.

На уровне межуточного мозга основной ми-
шенью проекций, исходящих из OFC являются
HYP и PAG. Проекции в перифорникальную,
дорсальную и заднюю части HYP, а также в лате-
ральную гипоталамическую область (LHA) обра-
зуют VO и LO [20]. Кроме того, в LHA проециру-
ются нейроны DLO и LO [15]. Установлено, что
LO и VLO образуют хорошо выраженные проек-
ции не только к HYP, но и к PAG [8, 14].

Прямых проекций из OFC к структурам CAN,
расположенным на уровне продолговатого мозга,
к настоящему времени не обнаружено. Однако
области HYP и PAG, которые связаны с OFC,
проецируются в VLM, одну из областей продол-
говатого мозга, в составе которой имеются нейро-
ны, входящие в состав нейронных сетей и ре-
флекторных дуг, регулирующих активность авто-
номных систем, в том числе систем дыхания и
кровообращения [13]. Известно, что IL посылает
прямые проекции к AMG, в том числе к ACe, а
также к структурам HYP и PAG, причем сходный
паттерн проекций демонстрирует IC [6, 7].

Таким образом, можно полагать, что взаимо-
действие областей коры, обеспечивающих ше-
стой уровень нейровисцеральной интеграции
осуществляется не только на уровне коры, по-
средством интракортикальных связей и на уровне
MD, но и на многих уровнях CAN, там, где кон-
вергируют проекции их IL, IC и OFC.

АВТОНОМНЫЕ ЭФФЕКТЫ
СТИМУЛЯЦИИ И ПОВРЕЖДЕНИЯ 

ОРБИТОФРОНТАЛЬНОЙ КОРЫ
Во второй половине прошлого столетия было

установлено, что стимуляция и разрушение орби-
тофронтальной поверхности больших полушарий
приводит к изменениям в состоянии многих вис-
церальных систем, в том числе к изменениям ге-
модинамики, паттерна дыхания, моторной ак-
тивности желудка и кишечника различных экспе-
риментальных животных [19, 24, 28, 38]. Были
выдвинуты некоторые предположения о возмож-
ных механизмах реализации этих эффектов,
предполагалось, в частности, что вазомоторные
эффекты стимуляции OFC реализуются при уча-
стии HYP [47, 56]. В дальнейшем, внимание ис-
следователей в большей степени было обращено
на выяснение роли OFC в реализации когнитив-
ных функций и связанных с ними эмоциональ-
ных реакций. Примером могут служить много-
численные исследования, посвященные роли
OFC в процессе принятия решений, направлен-
ных на получение вознаграждения [11, 34, 44].
При этом интерес к автономным функциям PFC
не угас, но основным объектом исследований
стала сначала mPFC, в особенности IL, а затем и
IC [6, 7]. Исследованию автономных функций
OFC уделялось значительно меньше внимания,
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хотя исследования в этом направлении не пре-
кращались. В экспериментах на приматах было
показано, что OFC участвует в управлении функ-
циями дыхания и кровообращения [21]. В частно-
сти, стимуляция 13 зоны коры приводят к изме-
нениям АД, ЧСС, сердечной динамики, частоты
дыхания и температуры кожи. У пациентов с по-
вреждениями в OFC ослабляется способность де-
монстрировать физиологические эмоциональные
сигналы или, так называемые, “соматические мар-
керы” [11, 18], например, реакцию кожной прово-
димости (SCR), которая генерируется деятельно-
стью вегетативной нервной системы [8]. Были вы-
сказаны предположения о том, что внутри OFC
приматов можно выделить специализированные
висцеромоторные и висцеросенсорные области
[41], однако эксперименты, выполненные на
грызунах, это предположение не подтвердили [8].
У человека OFC связана с HYP, причем при помо-
щи метода fMRI доказано, что эти связи вполне
упорядочены [23], поскольку структуры медиаль-
ного HYP и LHA демонстрируют функциональ-
ную связь с разными частями OFC. В частности,
медиальные области OFC контролируют дорсо-
медиальное и переднее ядра HYP, которые распо-
лагаются в его медиальной части и, в свою оче-
редь, держат под контролем симпатический отдел
автономной нервной системы (ANS). Эти данные
объясняют тот клинический факт, что поврежде-
ние медиальной OFC приводит к исчезновению
кожно-гальванической реакции, сопровождаю-
щей процесс принятия решения [57].

В целом, анализ литературных источников
показывает, что, несмотря на длительную исто-
рию нейрофизиологических исследований OFC,
классические нейрофизиологические методы,
такие как микроэлектростимуляция или микро-
аппликация биологически активных веществ
практически не применялись для изучения ее ав-
тономных функций. Большая часть подобных ис-
следований была выполнена давно, на разных
экспериментальных животных и с использовани-
ем достаточно устаревших методов. Нейрофизио-
логические исследования автономных функций
OFC необходимо возобновить, опираясь на со-
временные представления о структуре и системе
связей этой области коры, используя современ-
ные методы микростимуляции, а также регистра-
ции и обработки активности висцеральных си-
стем [1].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ литературных источников показывает,

что OFC обладает достаточно сложным клеточ-
ным строением, образует многочисленные и до-
статочно хорошо изученные связи на кортикаль-
ном уровне, в том числе с другими областями
PFC, содержащими представительства автоном-

ных систем, а также со многими структурами
CAN. Автономные эффекты стимуляции различ-
ных областей OFC изучены недостаточно, однако
несмотря на это, ее участие в управлении авто-
номными функциями можно считать доказан-
ным. На наш взгляд, в настоящее время требуют
экспериментального исследования два основ-
ных вопроса, касающихся автономных функций
OFC. Первый – это вопрос о функциональной
специализации областей OFC с точки зрения
управления автономными функциями. Второй,
по-видимому, более сложный – вопрос о меха-
низмах взаимодействия полей OFC с областями
“висцеральной” PFC и структурами CAN, обес-
печивающих функционирование шестого уровня
NVI. Первый вопрос может решаться классиче-
скими методами нейрофизиологического иссле-
дования с опорой на современные данные о
структурно-функциональной неоднородности
OFC. Второй вопрос гораздо более сложен, по-
скольку морфологические данные указывают на
возможное взаимодействие OFC c mPFC и IC на
разных уровнях нервной оси: как посредством
прямых кортико-кортикальных связей, так и в
результате конвергенции нисходящих проекций
на нейронах МД и структур CAN. Возможно, этот
вопрос следует решать, следуя методологии
иерархической модели NVI: воздействуя на OFC
и взаимодействующие c ней области коры, оце-
нивать состояние основных выходов из CAN по
вариабельности сердечного ритма и изменению
паттерна дыхания [50, 51]. Следует, однако, при-
знать, что этот подход требует более подробного
обоснования и обсуждения.
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Orbitofrontal Cortex in the Central System of Autonomic Control
V. G. Aleksandrov1, *, E. A. Gubarevich1, T. N. Kokurina1, G. I. Rybakova1, and T. S. Tumanova1, 2
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Abstract—Elucidation of the mechanisms that ensure the participation of various areas of the cerebral cortex
in the implementation of the central control of autonomic functions is one of the fundamental problems of
neurophysiology and the physiology of visceral systems. The functions of the orbitofrontal cortex are poorly
studied in the context of autonomic control. The main goal of this review is to analyze data of neuromorpho-
logical and neurophysiological studies that indicate the interaction of this cortical area with the structures of
the central autonomic network, as well as with other cortical areas involved in the control of autonomic func-
tions.

Keywords: orbitofrontal cortex, prefrontal cortex, autonomic control, autonomic functions, central autonom-
ic network, visceral systems, neurovisceral integration



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


