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М
озжечок традиционно считается важной
областью мозга, участвующей — наряду с
двигательной корой и базальными ганг-
лиями — в регуляции двигательных функ-
ций. Новые данные, полученные на протя-

жении двух последних десятилетий с применением мор-
фологических, нейрофизиологических, функциональ-
ных нейровизуалиционных и нейропсихологических
методов исследования, значительно расширили наши
представления о функциональном значении мозжечка.
Доказана его роль в контроле не только двигательных,
но и когнитивных функций, аффективных и поведенче-
ских реакций, развитии эмоционально-личностных и
психических изменений, а также в регуляции церебраль-
ного кровотока и метаболизма [3, 12, 29, 38]. В то же
время нейрофизиологические и нейрохимические меха-
низмы участия мозжечка в осуществлении и контроле
различных церебральных функций остаются в настоя-
щее время недостаточно выясненными. В дальнейшем
изучении нуждается нейротрансмиттерная организация
мозжечка и роль нейротрансмиттеров в развитии двига-
тельных, когнитивных и других нарушений, связанных с
его поражением. 

Установлено, что мозжечок выполняет различные двига-
тельные функции, что связано с организацией его ней-
рональных связей с другими структурами мозга.
Мозжечок получает импульсы практически от всех сен-
сорных систем головного и спинного мозга, а также
информацию о планируемых действиях от двигательных
областей церебральной коры. И одна из основных функ-
ций мозжечка в двигательном контроле заключается в
сравнении планируемых действий с сенсорными сигна-
лами об их выполнении и коррекции двигательных про-
грамм в случае их отклонения от намеченного плана. В
связи с этим мозжечок рассматривается как своеобраз-
ный компьютер, который получает информацию как от
периферических структур, так и от корковых двигатель-
ных центров. После переработки столь объемной
информации мозжечек посылает соответствующие
модулирующие двигательные действия команды к пер-
вичной двигательной коре и двигательным системам
мозгового ствола [44]. Мозжечок регулирует также силу

и степень движений, участвует в их подготовке, про-
граммировании двигательной коры и двигательном
обучении. 

Наряду с этим, получены данные, свидетельствующие о
роли латеральных полушарий мозжечка в контроле
более сложных двигательных функций, связанных с
ассоциативными областями церебральной коры.
Показано участие мозжечка в механизмах наблюдения, в
первую очередь зрительно-пространственного восприя-
тия движений, что имеет большое значение в повседнев-
ной жизни и общении людей, а также в понимании
значения двигательных действий и предсказании их
результата [17, 20, 39].

У больных с поражением левого полушария мозжечка
был отмечен дефицит зрительной оценки движений
тела. Установлено также ключевое значение мозжечка в
генерации и регуляции ощущений времени и временно-
го паттерна движений. Нарушение этой функции моз-
жечка считается важным патофизиологическим меха-
низмом развития дрожания [6, 9, 15].

О роли мозжечка в контроле когнитивных функций сви-
детельствуют результаты большого количества исследо-
ваний. Так, показано, что больные с поражением моз-
жечка испытывают трудности при выполнении заданий,
требующих участия когнитивных процессов. С исполь-
зованием современных методов нейровизуализации
отмечалась активация мозжечка при выполнении таких
заданий здоровыми людьми.

Идентифицированы двусторонние связи мозжечка с
лобной, теменно-височной и затылочной ассоциатив-
ными областями церебральной коры. При этом на осно-
вании анализа результатов морфологических, клиниче-
ских и функциональных нейровизуалиционных иссле-
дований предполагается, что различные функции моз-
жечка связаны с его разными отделами. Передняя часть
мозжечка в основном участвует в двигательном контроле
и при нарушении ее связей с церебральными и спиналь-
ными двигательными системами развиваются мозжечко-
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вые двигательные симптомы (дизметрия, дизартрия,
атаксия). Задние отделы мозжечка и их связи с ассоциа-
тивными областями церебральной коры вовлекаются в
регуляцию когнитивных функций и развитие когнитив-
ных нарушений. В то же время аффективные и психиче-
ские расстройства могут быть связаны с поражением
задних отделов червя мозжечка и его связей с лимбиче-
ской системой [19, 32]. 

Описан мозжечковый когнитивный аффективный син-
дром, включающий классические мозжечковые симпто-
мы (двигательные нарушения, головокружение,
нистагм), а также когнитивные расстройства и аффек-
тивно-личностные изменения [35]. Показана связь этого
синдрома, а также определенных когнитивных и пове-
денческих дефектов развития (дефицит внимания,
гиперактивность) и некоторых психических заболева-
ний, таких как аутизм, дизлексия, шизофрения со струк-
турной патологией мозжечка [11, 43].

Наряду с этим, данные, полученные в последние годы,
свидетельствуют о роли мозжечка, в частности его пра-
вого полушария, в патофизиологических механизмах
языковых нарушений; показано также вовлечение моз-
жечка в развитие наркомании, которая, как было уста-
новлено, связана с изменением активности его синапти-
ческих механизмов и реорганизацией функциональных
связей с другими структурами мозга [24, 25].  

Заслуживают внимания результаты исследования выс-
ших психических функций у больных с изолированными
инфарктами мозжечка. Так, из 25 наблюдаемых больных
определенные когнитивные нарушения (изменения
памяти, внимания, абстрактного мышления, речевые и
зрительно-пространственные нарушения), свидетель-
ствующие о дисфункции передних и задних ассоциатив-
ных областей, были отмечены у 22 (88%). Наиболее
выражены они были у больных с поражением задних
отделов мозжечка [4]. В одном случае у больной с ише-
мическим инсультом в области васкуляризации правой
верхней и задней нижней мозжечковых артерий при
психологическом исследовании выявлялся грубый
дефицит рабочей вербальной памяти, опосредуемой
лобной и медиально-теменной структурами коры голов-
ного мозга [39]. 

Большой интерес представляют также данные, свиде-
тельствующие о вовлечении nucl. fastigii — глубокого
ядра червя мозжечка – в контроль сердечно-сосудистых
реакций, церебрального кровотока и метаболизма, а
также в механизмы эндогенной защиты мозга от ише-
мического повреждения [12, 28, 29]. Показано, что
электрическая стимуляция этого ядра предотвращает
гибель нервных клеток в области пенумбры и значи-
тельно уменьшает размеры ишемического инфаркта,
вызванного окклюзией средней мозговой артерии. При
этом нейропротекторный эффект данной системы
является длительным и может сохраняться в течение
нескольких недель. На основании полученных данных
предполагалась связь этой нейропротекции со сниже-
нием иммунореактивности мелких сосудов мозга,
уменьшением возбудимости корковых нейронов и бло-
кированием экспрессии NO-синтазы в области пенум-
бры. При этом нейрональные пути и молекулярные
механизмы функционирования нейропротекторной
системы nucl. fastigii, которая защищает мозг как при
фокальной, так и при глобальной ишемии мозга, во

многом остаются не выясненными и нуждаются в даль-
нейших исследованиях.  

В настоящее время можно считать установленным, что в
основе главной функции мозжечка, которая, как свиде-
тельствуют имеющиеся данные, заключается в контроле
и координации связи между внешними стимулами и
реакцией организма (включая двигательные, времен-
ные, пространственные и когнитивные составляющие),
лежит сложное взаимодействие различных нейротранс-
миттерных систем [1]. Доказано, что трансмиттером гра-
нулярных клеток коры мозжечка — самой многочислен-
ной клеточной популяции как в мозжечке, так и в целом
мозге — является глутамат. Аксоны гранулярных клеток
(параллельные волокна) оканчиваются на шипах денд-
ритов клеток Пуркинье — проекционных нейронов коры
мозжечка и ее интернейронах (звездчатые и корзинча-
тые клетки, а также клетки Гольджи). При этом актива-
ция глутаматных NMDA-рецепторов на клетках
Пуркинье является триггером сигнального пути, вклю-
чающего генерацию нейротрофических соединений и
электрической активности, необходимых для дифферен-
циации дендритов клеток Пуркинье, что повышает их
взаимодействие с гранулярными клетками [21].

Установлена также возбуждающая глутаматергическая
природа афферентных систем мозжечка — мшистых
волокон, которые начинаются от латерального ретику-
лярного и базилярного ядер варолиева моста и передают
различную по функциональной значимости информа-
цию от спинного и головного мозга, а также от ползущих
волокон от нижней оливы. Предполагается, что транс-
миттером последних наряду с глутаматом может быть
аспартат.

Полученные к настоящему времени данные свидетель-
ствуют, что оливо-церебеллярные связи играют ключе-
вую роль в двигательном контроле. Нарушение этих свя-
зей приводит к развитию двигательного дефицита как у
человека, так и у экспериментальных животных.
Установлена уникальная анатомическая связь между
дендритами клеток Пуркинье и ползущими волокнами,
которые передают сигналы об ошибочных движениях,
что приводит к модификации глутаматергических
синапсов, образованных гранулярными клетками на
клетках Пуркинье и лежит в основе разных форм синап-
тической пластичности. При этом через активацию глу-
таматных АМРА-рецепторов ползущие волокна оказы-
вают как прямое возбуждающее действие на клетки
Пуркинье, так и тормозят ингибиторную ГАМК-ергиче-
скую трансмиссию к этим клеткам от интернейронов
коры мозжечка [10, 34]. Оливо-церебеллярная система
вовлекается в контроль более сложного двигательного
поведения, являясь генератором временного паттерна в
регуляции двигательных, сенсорных и когнитивных
функций. В связи с этим даже допускается, что мозже-
чок и его связи с нижней оливой могут входить в верх-
ний эшелон иерархии функционирования мозга (если
такая иерархия существует) [7, 22]. 

Глутамат является также основным трансмиттером про-
екционных нейронов глубоких ядер мозжечка, в кото-
рых переключаются все афферентные и эфферентные
системы коры мозжечка. Глутаматергические проекции
ядер мозжечка идут к ядрам ретикулярной формации
мозгового ствола и спинному мозгу, а также к зрительно-
му бугру и различным областям церебральной коры.
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Имеющиеся данные свидетельствуют о том, что важной
функцией глутаматергических систем к спинному мозгу
от nucl. fastigii u nucl. interpositus — глубоких ядер червя
и промежуточных полушарий мозжечка – является регу-
ляция мышечного тонуса. Возбуждающие импульсы,
идущие от этих ядер, модулируют активность гамма-
мотонейронов, иннервирующих мышечные веретена.
Поражение nucl. fastigii u nucl. interpositus приводит к
развитию гипотонии, которая, как известно, является
одним из клинических признаков поражения мозжечка.

В то же время глутаматергические проекции nucl. denta-
tus — ядра латеральных полушарий мозжечка – уча-
ствуют в регуляции более сложных двигательных функ-
ций в коре головного мозга, в том числе зрительном
контроле произвольных движений и координации вре-
менного сокращения мышц-антагонистов, а также
являются морфологической основой других, не связан-
ных с движениями, функций мозжечка. Предполагается,
что нарушение функционирования этих систем имеет
важное значение в механизмах развития интенционного
тремора [38]. 

Основным ингибиторным трансмиттером в мозжечке,
так же, как во всем мозге, является ГАМК. В настоящее
время доказана ингибиторная ГАМК-ергическая приро-
да клеток Пуркинье — единственных проекционных
нейронов коры мозжечка. Прогрессирующая дегенера-
ция этих клеток считается характерным признаком спи-
ноцеребеллярных атаксий [23]. Сообщалось также о
выпадении клеток Пуркинье у большинства (76%) боль-
ных эссенциальным тремором [27]. В то же время повы-
шение уровня ГАМК и активация клеток Пуркинье при
транскраниальной магнитной стимуляции мозжечка
уменьшает дрожание у больных эссенциальным тремо-
ром в результате торможения глутаматергических про-
екций от nucl. dentatus u nucl. interpositus к nucl.ventralis
intermedius зрительного бугра, что приводит к снижению
возбуждающего влияния последнего на двигательную
кору [2]. 

Ингибиторному влиянию массивной ГАМК-ергической
проекции клеток Пуркинье на ядра мозжечка придается
ключевое значение в модуляции активности их эфферент-
ных систем. Глубокие ядра мозжечка являются, таким
образом, важным интеграционным центром, в котором
происходит сложная переработка возбуждающих и тормоз-
ных синаптических импульсов и генерируются различные
эфферентные потенциалы действия [47]. Наряду с глутама-
тергическими, в ядрах мозжечка идентифицированы
ГАМК-ергические проекции, которые идут к нижней
оливе, в свою очередь получающей опосредуемые глутама-
том возбуждающие импульсы от спинного мозга, мозгово-
го ствола и церебральной коры [14]. Двусторонним связям
мозжечка с нижней оливой, образованным глутамат- и
аспартатергическими ветвистыми волокнами и ГАМК-
ергическими проекциями глубоких ядер мозжечка, как уже
отмечалось, отведена важная роль в регуляции различных
двигательных функций.

Получены также данные, свидетельствующие о наличии
внутренней ГАМК-ергической системы ядер мозжечка,
функциональное значение которой остается недостаточ-
но выясненным [18]. 

ГАМК является также трансмиттером интернейронов

коры мозжечка, звездчатых и корзинчатых клеток, ока-
зывающих ингибиторное влияние на клетки Пуркинье.
В то же время, в интернейронах Гольджи, осуществляю-
щих ингибиторный контроль гранулярных клеток,
отмечена колокализация двух ингибиторных нейро-
трансмиттеров ГАМК и глицина. При этом на грануляр-
ных клетках идентифицированы две популяции
ГАМК(А)-рецепторов, которым придается ключевое
значение в формировании электрического паттерна и,
следовательно, функциональной активности нейронов
[13, 45]. 

Некоторые данные свидетельствуют и о том, что синапти-
ческая трансмиссия в мозжечке может быть опосредована
оксидом азота (NO), основным источником которого
являются звездчатые интернейроны коры мозжечка. Газ
NO легко проникает в мозговую ткань и участвует в меха-
низмах синаптической пластичности, имеющей ключевое
значение в двигательном обучении. NO способствует уве-
личению трансмиссии об ошибочных сигналах из нижней
оливы к клеткам Пуркинье, модулируя тем самым актив-
ность синапсов, образованных на этих клетках глутаматер-
гическими проекциями гранулярных клеток [36]. В связи с
тем, что NO опосредует также сосудистые реакции, одной
из функций звездчатых интернейронов коры мозжечка
является осуществление связи между нейрональной актив-
ностью и кровотоком [46].

Важное значение в нейротрансмиттерных механизмах
функционирования мозжечка, которое остается недо-
статочно выясненным, придается биогенным аминам —
норадреналину и серотонину [26]. Проекции locus
coeruleus — основного норадренергического центра
мозга, которые идут в составе глутаматергических мши-
стых волокон, локализуются главным образом на денд-
ритах клеток Пуркинье, а также на гранулярных клетках,
звездчатых и корзинчатых интернейронах. В экспери-
ментальных работах показано, что норадренергическая
трансмиссия в коре мозжечка является паракринной и
опосредуется бета(2)-адренергическими рецепторами.

Норадреналин оказывает облегчающий эффект на ГАМК-
ергическую трансмиссию к клеткам Пуркинье, а также
консолидирует изменения их активности под влиянием
глутаматергических сигналов, передаваемых гранулярны-
ми клетками коры мозжечка и ползущими волокнами
нижней оливы [31]. В связи с этим предполагается важная
роль норадренергических систем мозжечка в модуляции
двигательного обучения, которое основано на постоянной
оценке собственных движений с использованием инфор-
мации, полученной в процессе их выполнения. Эти функ-
ции очень важны для адаптации к изменениям окружаю-
щей среды, лежат в основе реабилитации больных при
инсульте, повреждениях спинного мозга и нейродегенера-
тивных заболеваниях [33]. 

Афферентные серотонинергические системы мозжечка
от ядер шва среднего мозга также идут в составе мши-
стых волокон. Показана их связь с еще недостаточно
изученными ингибиторными интернейронами Люгаро,
имеющими синаптические контакты с клетками
Гольджи. Заслуживает внимания тот факт, что каждая
клетка Люгаро имеет контакты более чем со 100 интер-
нейронами Гольджи. В связи с этим предполагается
модулирующее влияние серотонина на взаимодействие
нейронов в коре мозжечка. Показана роль нарушений
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серотонинергической нейромодуляции в развитии раз-
личных типов экспериментальной атаксии, что свиде-
тельствует о важном функциональном значении серото-
нинергических систем мозжечка, которое нуждается в
дальнейших исследованиях [16].

На основании имеющихся данных предполагается также
нейротрансмиттерная или нейромодуляторная роль ней-
ропептида — вещества Р и гормона, высвобождающего
тиротропин [5, 8]. Показано, что вещество Р участвует в
механизмах двигательного обучения, усиливая образова-
ние новых синаптических контактов между параллель-
ными волокнами гранулярных клеток и шипами дендри-
тов клеток Пуркинье. Значительное снижение содержа-
ния гормона, высвобождающего тиротропин, в коре и
ядрах мозжечка, а также количества его рецепторов в
клетках Пуркинье, которое наблюдалось при разруше-
нии нижней оливы, приводило к развитию выраженной
атаксии у экспериментальных животных.

Большой интерес представляют результаты последних
морфологических исследований, свидетельствующие о
наличии двусторонних гистаминергических связей моз-
жечка с гипоталамусом. Идентифицированы прямые
гипоталамо-церебеллярные проекции, которые начи-
наются почти от всех областей гипоталамуса и оканчи-
ваются в коре и ядрах мозжечка. Установлено их возбуж-
дающее влияние на гранулярные клетки, клетки
Пуркинье и ядра мозжечка, опосредуемое метаботроп-
ными Н(2)- и (или) Н(1)-гистаминовыми рецепторами.
Показаны также прямые проекции к различным обла-
стям и ядрам гипоталамуса от всех ядер мозжечка.

Нейрофизиологические и нейровизуалиционные иссле-
дования показали, что гистаминергические связи моз-
жечка с гипоталамусом вовлекаются в контроль различ-
ных как церебральных, так и не церебральных функций,

в том числе эмоционального состояния, а также регуля-
цию пищеварения, мочеиспускания, сердечно-сосуди-
стой, дыхательной и иммунной систем [37, 42, 48]. По
мнению авторов, эти данные подтверждают гипотезу,
что мозжечок через связи с гипоталамусом может осу-
ществлять ключевую модуляцию и интеграцию двига-
тельных, висцеральных и поведенческих реакций.

И, наконец, важное значение в модуляции активности
нейротрансмиттерных систем мозжечка, так же, как и
других структур мозга, придается эндоканнабиноидной
сигнальной системе, включающей каннабиноидные
рецепторы, эндоканнабиноиды (анандамид и 2-арахидо-
ноилглицерол), а также белки, участвующие в их синте-
зе, транспорте и метаболизме. Различные элементы
эндоканнабиноидной системы были идентифицированы
в нижней оливе, коре и глубоких ядрах мозжечка.
Показана роль эндоканнабиноидов, главным образом 2-
арахидоноилглицерола как ретроградных мессенджеров
в синапсах клеток Пуркинье, образованных глутаматер-
гическими параллельными волокнами, ветвистыми
волокнами от нижней оливы, а также ГАМК-ергически-
ми интернейронами — звездчатыми и корзинчатыми
клетками. Полученные данные дали основания сделать
вывод об участии эндоканнабиноидов — через модуля-
цию высвобождения нейротрансмиттеров — в различ-
ных формах синаптической пластичности [30, 40].

В заключение следует отметить, что дальнейшее изуче-
ние функциональной роли и механизмов взаимодей-
ствия большого количества во многом еще не выяснен-
ных нейротрансмиттерных систем мозжечка имеет боль-
шое значение для понимания патогенеза, а также разра-
ботки подходов к лечению и профилактике связанных с
его патологией как двигательных, так и недвигательных
нарушений.
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The review summarizes modern concepts concerning function-
al role and neurotransmitter organization of the cerebellum.
The results of recent studies demonstrated that the cerebellum
might be involved not only in motor control, but also in regula-
tion of cognitive functions, affective and behaviour reactions,
development of emotional-personality and mental distur-
bances, as well as in modulation of cerebral blood flow and

metabolism. Futher studies of the functional role of different
cerebellar neurotransmitter systems and their mechanisms of
interaction are very important for understanding the pathogen-
esis and for the development of approaches to the treatment and
prevention of the cerebellum-related motor and non-motor dis-
orders.
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