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Экспериментальные модели развития патологических процессов и терапии различных неврологических за-

болеваний на животных существуют уже более 200 лет. В основном используют молодых здоровых грызунов 

(мышей и крыс). Однако эти модели достаточно сложные для интерпретации результатов исследований 

нормальных физиологических и патологических процессов. Одним из простейших отделов мозга является 

мозжечок, особенно, мозжечок лягушки Rana temporaria, который характеризуется ограниченным числом ти-

пов нервных клеток, высокой пространственной упорядоченностью нейроархитектоники, а также четкой 

организацией афферентных экстрацеребеллярных и интрацеребеллярных связей. В обзоре представлен анализ 

данных литературы о структуре коры мозжечка лягушки Rana temporaria в норме.  
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Введение. Кора мозжечка лягушки устроена наиболее 
просто. Она представлена тремя основными слоями: моле-
кулярным, слоем клеток Пуркинье и слоем зернистых кле-
ток [1-4]. На коре мозжечка лягушки удобнее всего изучать 
нормальные физиологические и патологические процессы, 
связанные с передачей информации от одного нейрона к 
другому [5-25]. Основным звеном в работе мозга является 
химический синапс [8]. Все нормальные физиологические 
события, связанные с памятью и обучением, осуществля-
ются при участии химического синапса [26-33]. В состав 
такого синапса входят пресинаптический бутон с нейро-
трасмиттерами (например, Glu) и постсинаптическая об-
ласть, представленная дендритным шипиком [34, 35]. Все 
события, связанные с памятью и обучением при патологи-
ях (например, при инсультах), также осуществляются с 
участием химического синапса на фоне высокой концен-
трации глутамата (Glu-нейротоксичность) [5-25]. Оксид 
азота (NO) является сигнальной молекулой, осуществля-
ющей обратную связь от постсинаптического нейрона к 
варикозному расширению (бутону) пресинаптического 
нейрона [13, 15]. Изучая на модели мозжечка лягушки 
ультраструктурные изменения в области химического си-
напса в широком диапазоне концентраций глутамата 
(Glu) и NO-генерирующего соединения можно понять, как 
прямые (Glu), и обратные (NO) биохимические сигналы в 
области синапса влияют на структурные изменения в этой 
центральной (узловой) области нейрональной сети в норме 
и при инсульте.  

Структура и функции мозжечка лягушки в норме. 
Мозжечок (cerebellum; синоним малый мозг) – отдел го-
ловного мозга, обеспечивающий координацию движений, 
мышечный тонус и равновесие тела [1–4]. Мозжечок при-
сутствует у всех позвоночных животных. Одним из про-
стейших мозжечков является мозжечок лягушки Rana 
temporaria. Гистологические структуры мозжечка лягушки 
были впервые исследованы в работах Ларселла и Сотело 
[3, 4]. Однако эти исследования требовали дополнений и 
уточнений, которые были получены в дальнейшем c помо-
щью электронного микроскопа [5–25, 36–40].  

Кора мозжечка: принцип модульной организации. 
Установлено, что кора мозжечка лягушки отличается от 
ряда других формаций центральной нервной системы 
(ЦНС) своей относительной «простотой» [1, 2]. Это пре-

имущество, прежде всего, заключается в ограниченном 
числе типов нервных клеток, высокой пространственной 
упорядоченности нейроархитектоники, а также в четкой 
организации афферентных экстрацеребеллярных и интра-
церебеллярных связей [30–33, 41-55]. Считают, что кора 
мозжечка состоит из отдельных блоков/модулей [30–32]. В 
каждом ее сегменте формируется повторяющаяся нейрон-
ная цепь (модуль), в пределах которой происходит перера-
ботка информации [1–4]. Выделяют несколько уровней 
модульной организации нейронов коры мозжечка: анато-
мический, нейрохимический и функциональный [32]. 
Нейрохимическое картирование коры мозжечка показыва-
ет регулярное сочетание нейронных ансамблей по призна-
ку экспрессии различных макромолекул. Модульные ассо-
циации NO-ергических интернейронов выявляются при 
окрашивании срезов на NADPH-диафоразу/NO-синтазу 
[32]. Зоны с высокой активностью NADPH-
диафоразы/NO-синтазы диаметром от 300, 500 и 800 мкм, 
находятся иногда на одинаковом расстоянии друг от друга 
[32]. Периодический характер распределения NADPH-d-
позитивных клеток-зерен согласуется с принципом циклич-
ности [56, 57], который имеет универсальное (всеобщее) 
значение для живых систем [58] и концепцией модульной 
структуры коры мозжечка [32]. Регулярное распределение 
NO-ергических клеток указывает на важную роль NO и 
его циклического превращения в мозжечке и создает усло-
вия для равномерной диффузии этого соединения в нейро-
нах коры [59]. И, наконец, существенным моментом являет-
ся специфика пространственных и временных параметров 
гистогенеза коры мозжечка, для которой характерны при-
близительно одинаковые сроки выхода из митотического 
цикла, пути миграции и сроки созревания клеток Пурки-
нье и клеток-зерен [30, 32].  

Строение коры мозжечка лягушки. Кора мозжечка хо-
лоднокровных животных (например, лягушки) наиболее 
просто устроена. Она, как указывалось выше, представле-
на тремя основными слоями: молекулярным, слоем клеток 
Пуркинье и зернистым слоем [1-4].  

Молекулярный слой мозжечка. Самый поверхностный 
слой – молекулярный – состоит из параллельных волокон 
и разветвлений дендритов, а также аксонов нейронов ни-
жележащих слоев. Он составляет около 300-400 мкм. Счи-
тается общепризнанным, что кора мозжечка всех позво-
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ночных животных имеет развитый молекулярный слой. В 
мозжечке лягушки молекулярный слой, в отличие от моз-
жечка млекопитающих, не содержит корзинчатых клеток. 
Вместо этих клеток в молекулярном слое коры мозжечка 
лягушки присутствуют поверхностные звездчатые клетки, 
которые, однако, не образуют “корзинок вокруг клеток 
Пуркинье”, как в мозжечке млекопитающих. Как звездча-
тые клетки, так и корзинчатые клетки представляют собой 
интернейроны молекулярного слоя коры мозжечка [1-4, 30, 
33]. 

Клетки Пуркинье. Ниже молекулярного слоя находят-
ся тела клеток Пуркинье, которые представляют собой 
крупные нейроны грушевидной формы с диаметром от 20 
до 30 мкм. Эти клетки, ориентированы вертикально по 
отношению к поверхности коры мозжечка. Их дендриты, 
поднимаются вверх и ветвятся в молекулярном слое. Они 
имеют специальные выросты – шипики (от 4 до 5) на один 
мкм длины, образующие синапсы с параллельными во-
локнами гранулярных клеток. Каждая клетка Пуркинье 
получает входы, примерно, от 200 000 параллельных воло-
кон гранулярных клеток [1, 2, 30 – 32]. Выход из коры 
мозжечка формируется аксонами клеток Пуркинье, обра-
зующих синапсы на нейронах глубоких и вестибулярных 
ядер мозжечка. Общее количество клеток Пуркинье у раз-
ных позвоночных животных составляет от сотен тысяч до 
миллиона. Подсчитано, что до 200 000 параллельных воло-
кон создают столб дендритного дерева клеток Пуркинье. 
Каждое параллельное волокно имеет один “перекрест-
ный” синаптический контакт с одной клеткой Пуркинье. В 
месте контакта параллельные волокна утолщаются и при-
обретают везикулы. Шипиковые выросты дендритов кле-
ток Пуркинье инвагинируются этими выпячиваниями. 
Уникальной особенностью этих клеток является обособлен-
ность дендритного дерева каждой клетки Пуркинье [30–
32].  

Зернистые клетки мозжечка. За слоем клеток Пурки-
нье следует зернистый слой. Толщина этого слоя составля-
ет около 200-300 мкм. Этот слой содержит большое количе-
ство тел клеток-зерен, или гранулярных клеток. По некото-
рым данным их число может достигать у разных живот-
ных от сотен миллионов до десятков-сотен миллиардов (108-
1011). Гранулярные клетки посылают аксоны в наружный 
молекулярный слой, образуя систему параллельных воло-
кон, каждое из которых тянется до нескольких мм. В слое 
гранулярных клеток присутствуют также клетки Гольджи, 
формирующие тормозные синапсы на гранулярных клет-
ках [1–4, 30–33, 60]. В настоящее время культура зерни-
стых клеток мозжечка широко используется для изучения 
механизмов токсического действия глутамата, Са2+, NO-
генерирующих соединений, нарушения энергетической 
функции митохондрий [61–90] и т.д.  

Заключение. Мозжечок является органом координации 
движений животных. Так считают почти 150-200 лет. По 
крайней мере, такое мнение установилось со времен Мо-
жанди (1824 г.) и Лучиано (1891 г.). Именно мозжечок 
обеспечивает эффективный контроль двигательной актив-
ности животных. Однако командную роль выполняют цен-
тры новой коры мозга животных. Открытие в мозжечке в 
конце ХХ в. новых типов нейронов существенно изменило 
представления о фундаментальных механизмах деятельно-
сти мозжечка, их интракортикальных каналах связи и поз-
волило признать участие его коры в реализации когнитив-
ного кодирования и памяти. Особенно этому способствова-
ло обнаружение замкнутых нервных сетей для циркуляции 
нервных импульсов. Начиная с XXI в. мозжечок стали 
рассматривать как орган, способный приобретать опыт. В 
последние десятилетия клеточные механизмы формирова-
ния памяти и процессов обучения в коре мозжечка стали 
наиболее популярными темами обсуждения среди нейро-
физиологов. Две уникальные особенности мозжечка пред-
определили наш интерес к этому отделу мозга. Первая 
особенность состояла в том, что преобладающим элемен-
том в нейронной сети коры мозжечка являются зернистые 
клетки (клетки-зерна). Их число у человека составляет по 
разным подсчетам от 10 до 100 млрд., что больше или рав-
но общему количеству нейронов во всех остальных отделах 
мозга. Вторая особенность, которая очень часто выходила в 
наших исследованиях на первое место, состояла в том, что 
мозжечок занимает ведущее положение по содержанию 
NO в ЦНС. Согласно установившимся представлениям 
(основной нейробиологической парадигме) формирование 
следа памяти обусловлено способностью нервных связей к 
пластичности [13]. Причем NO играет важную роль в реа-
лизации этой пластичности [5, 7, 8, 13, 18, 21, 27]. В частно-
сти, NO играет в клетках существенную роль в перерас-
пределении белков из растворимого в мембранно-
связанное состояние [91–103], а, следовательно, и в моди-
фикации синапсов [7, 8, 18]. Первые результаты о возмож-
ности перераспределения белков из растворимого в мем-
бранно-связанное состояние нами были получены в эрит-
роцитах крови крыс in vivo [91–98] и на простейшей кле-
точной модели – эритроцитах млекопитающих in vitro [91–
93]. В дальнейшем исследования были продолжены с кол-
легами на зернистых клетках мозжечка крысы [113, 114], 
на мозжечке лягушки Rana temporaria [5–25] и на нейро-
нах улитки [125, 126]. Практически на всех моделях и во 
всех исследованиях [104–112, 115–124, 127–135] мы нахо-
дили проявления общих закономерностей, обнаруженных 
на простейших моделях [5–25, 91–93, 125, 126]. Результаты 
исследований [136–148] были проанализированы, обобще-
ны и вошли в сформулированные и обоснованные концеп-
ции [58, 59, 149–190].  
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