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Предложен способ аппроксимации точечной зависимости 
между двумя переменными для оценки зависимости между 
диаметром средней мозговой артерии позвоночных, толщиной 
ее средней оболочки и плотностью эффекторной иннервации. 
Исследовались костистые рыбы, амфибии, пресмыкающиеся, 
птицы и млекопитающие. Холинергические нервные волокна 
определялись гистохимическим методом Келле на ацетилхолин
эстеразу на тотальных препаратах. Подсчитывалась плотность 
нервных сплетений на 1 мм2 поверхности сосуда. Установлено, 
что плотность холинергической иннервации возрастает парал‑
лельно увеличению диаметра артерии и толщины ее средней 
оболочки. Холинергическая иннервация средней мозговой ар‑
терии усиливается в направлении от низших позвоночных к вы‑
сшим и достигает наибольшего развития у млекопитающих.

Сравнительные исследования нервных механизмов 
регуляции мозгового кровообращения единичны и про‑
тиворечивы [1, 4]. Поэтому представления о процессе 
развития нервного аппарата экстрацеребральных арте‑
рий, его взаимоотношениях со структурными элемента‑
ми сосудистой стенки во многом остаются предметом 
догадок и спекуляций. Для выявления закономерностей 
изменения иннерваций мозговых артерий в ряду позво‑
ночных наиболее удачным объектом является средняя 
мозговая артерия, так как развитие этого сосуда не 
зависит от особенностей кровоснабжения головного 
мозга [2, 7]. Цель настоящей работы состояла в оценке 
зависимости между плотностью холинергической ин‑
нервации средней мозговой артерии позвоночных, ее 
диаметром и толщиной средней оболочки.

Материал и методы. Исследовали среднюю мозговую 
артерию 300 позвоночных животных: костистых рыб 
(дальневосточная навага, пелингас, угай), амфибий 
(травяная зеленая лягушка, серая жаба), пресмыкаю‑
щихся (степная и дальневосточная черепахи), млеко‑
питающих (белая крыса, морская свинка, домашняя 
кошка). Животных умерщвляли хлороформным нар‑
козом. Через 5–10 мин после забоя животных образ‑
цы исследовали гистохимическим методом Келле на 
ацетилхолинэстеразу (АХЭ) и электронно-микроско‑
пическим методом. Подсчитывали плотность АХЭ-по‑
ложительных нервных волокон на 1 мм2 поверхности 
средней мозговой артерии. Под диаметром сосуда 
подразумевали величину ее поперечника на плоскост‑
ных тотальных препаратах. Нервные проводники под‑
считывали в строго определенном участке артерии – в 
месте ее соединения с артериальным кругом большого 
мозга. Полученные данные подвергали вариационно-

статистической обработке с определением критерия 
значимости по Стьюденту.

Для оценки зависимости между плотностью хо‑
линергической иннервации, диаметром сосуда и 
толщиной его средней оболочки предложен способ 
аппроксимации точечной зависимости между дву‑
мя переменными [2]. На первом этапе определяет‑
ся общий вид функциональной зависимости между 
двумя переменными: β = α + сf(x), где β, x – исходные 
переменные, значения которых заданы в точках; α, 
с – постоянные; f(x) – функция от аргумента х. Вид 
функции избирается, исходя из конкретных значений 
переменных при анализе общего характера зависи‑
мости. На втором этапе проводится определение пос‑
тоянных коэффициентов α и с из условия минимума 
среднеквадратической погрешности аппроксимации – 
S, которое записывается в виде:

minS = min∑j=1
{βj – [α + c(fj)]}2,

α, c
N

(1)

где βj, xj – точечные значения исходных переменных, 
N – число точек, для которых известны значения пе‑
ременных β, x.

Как известно, среднеквадратическая погрешность 
S достигает минимума при условиях:

δS = 0; δS = 0. (2)δα δc

С учетом выражений (1) и (2) получаем уравнения 
для определения коэффициентов α и с:

α =
 ∑j=1

βj – с ∑j=1 
f(xj)

,

N

(3)
N

N

c =
 ∑j=1

βj 
f(xj) – α ∑j=1 

f(xj)
. (4)

N

∑j=1 
f 2(xj)

N

N

Отсюда, решая систему двух уравнений (3) и (4) с 
двумя неизвестными α и с, получаем:

c =
 ∑j=1 

f(xj) βj – 1 ∑j=1 
(βj)

,

N N
N

∑j=1 
f 2(xj) – 1 ∑j=1 

f (xj)
N N

N

α =
 ∑j=1

βj – с ∑j=1 
f(xj)

.

N N

N

(5)
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Производя вычисления по формуле (5) для за‑
данного вида функции f (x) и значений исходных пе‑
ременных – βj, xj, получаем численные значения ко‑
эффициентов α и с, обеспечивающих минимальную 
среднеквадратическую погрешность аппроксимации 
S в заданном классе функций f (x) = x. Например, при 
выборе на первом этапе функции f (x) = x получаем 
приближение в виде:

качественные и количественные отличия. У голубей 
они крупногранулярного строения, преимущественно 
продольной ориентации. В отличие от голубей у кур 
и уток холинергические нервные сплетения средней 
мозговой артерии представлены мелкогранулярны‑
ми волокнами, формирующими узкопетлистые сети. 
Количественные данные убеждают в том, что холи‑
нергическая иннервация средней мозговой артерии 
наиболее развита у уток, слабее – у кур и еще менее 
выражена у голубей.

Средняя мозговая артерия млекопитающих обла‑
дает наиболее богатым эффекторным нервным аппа‑
ратом. Концентрация холинергических проводников в 
этом сосуде у морской свинки значительно выше, чем у 
всех видов птиц. У крысы плотность нервных волокон 
в артерии достоверно больше, по сравнению с морской 
свинкой. Дальнейшее увеличение концентрации эф‑
фекторных нервных проводников средней мозговой 
артерии наблюдается у кошек (табл.). Для установления 
зависимости между плотностью эффекторной иннер‑
вации, диаметром артерий и толщиной их средней обо‑
лочки был использован метод аппроксимации (рис.). 
Описанные в литературе способы аппроксимации 
функций ортогональными многочленами, отрезками 
ряда Фурье и другими методами дают решение задачи 
в неудобном виде из-за сложности аппроксимирую‑
щей функции, что затрудняет толкование результатов. 
Использованный в работе способ позволяет быстро 
аппроксимировать данные с достаточной степенью 
точности простыми зависимостями.

Обсуждение полученных данных. Основным эле‑
ментом средней оболочки мозговых артерий являются 
гладкие миоциты, имеющие веретеновидную форму. 
Специализированными органеллами гладких миоцитов 
являются миофибриллы. Они состоят из филаментов, 
основу которых составляют сократительные белки: из 
актина строятся тонкие (3–7 нм), из миозина – тол‑
стые (12 нм) филаменты. На периферии миоцита в 

β =
 ∑j=1

βj – с ∑j=1 
xj 

+ 
∑j=1 

xj βj – 1 ∑j=1 
βj 

x,

N

(6)

N

N

N
N

∑j=1
 xj

2 – 1 ∑j=1 
xj

N N
N

где с стоит сомножителем во втором слагаемом справа.
Результаты исследования. Изучение ультраструктуры 

средней оболочки средней мозговой артерии позвоноч‑
ных животных позволило выявить общие и отличитель‑
ные черты ее строения. Средняя оболочка рыб развита 
слабо и представлена одним слоем гладких миоцитов. 
У земноводных появляется второй слой гладких мы‑
шечных клеток. Дальнейшее развитие получает сред‑
няя мозговая артерия у рептилий, где она приобретает 
третий слой гладких миоцитов. Различия становятся 
наиболее заметными у птиц и млекопитающих, то есть 
при переходе от пойкилотермной к гомойотермной 
внутренней среде. Возрастает диаметр артерий, число 
слоев гладких миоцитов в средней оболочке (табл.). Эти 
изменения находятся в соответствии с увеличением 
объема циркулирующей крови, необходимой для де‑
ятельности все более развивающегося мозга.

Тонкие холинергические нервные волокна латераль‑
ной обонятельной артерии костистых рыб, являющейся 
аналогом средней мозговой артерии более высокоорга‑
низованных позвоночных, имеют в основном попереч‑
ное направление, то есть угол наклона их к длинной оси 
сосуда более 45°. Наибольшая плотность холинергичес‑
ких нервных волокон наблюдается у пелингаса, затем 
в убывающем порядке следуют угай и навага (табл.).

У земноводных холинергические нервные волокна 
формируют широкопетлистые сплетения в стенке 
средней мозговой артерии. Они имеют общий для всех 
видов земноводных план строения. Однако плотность 
распределения нервных волокон колеблется у разных 
видов: она наибольшая у серой жабы и менее выражена 
у зеленой травяной лягушки. Характер холинергичес‑
ких нервных сплетений средней мозговой артерии 
пресмыкающихся заметно усложняется по сравнению 
с амфибиями.

Выделяются поверхностные нервные стволики тол‑
щиной до 30 мкм и глубжележащие тонкие варикозные 
терминали. Концентрация поперечных волокон на всех 
артериях заметно превосходит численность продоль‑
ных аксонов. Плотность нервных сплетений артерии 
степной черепахи значимо выше, чем у дальневосточ‑
ной. Диаметр средней мозговой артерии птиц заметно 
увеличивается, что связано с увеличением размеров 
мозга. Холинергические нервные сплетения средней 
мозговой артерии голубей, кур и уток имеют яркие 

Таблица
Концентрация холинергических нервных волокон и толщина 

средней оболочки средней мозговой артерии (M±m)

Вид n
Толщина 

оболочки, 
мкм

n

Концен‑
трация 

волокон на 
1 мм2

Навага   9   2,00±0,17 22   1,50±0,03
Угай   6   2,00±0,19 14   1,90±0,04
Пелингас   7   2,00±0,18 13   3,00±0,01
Травяная лягушка   6   6,25±1,07 14   4,00±0,03
Серая жаба   3   6,00±1,48 17   5,90±0,02
Дальневост. черепаха   3   9,18±1,84 19 14,00±0,39
Степная черепаха   3   9,00±1,82 22 16,60±1,70
Голубь   6 35,00±2,52 30 21,20±1,38
Курица   6 35,54±2,56 53 29,00±2,23
Утка 11 36,23±5,22 9 38,10±1,14
Крыса   6 43,00±2,89 28 61,00±0,45
Морская свинка   6 45,76±2,89 16 51,80±0,09
Кошка   6 48,18±3,81 43 60,00±0,38
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непосредственной близости к плазмолемме распола‑
гается довольно много плотных осмиофильных телец 
величиной от 60 нм до 0,8 мкм. Создается впечатление, 
что миофиламенты вступают в эти осмиофильные об‑
разования, которые в настоящее время рассматривают 
как приспособительные устройства, повышающие со‑
кратительный эффект [1, 3]. Довольно распространен‑
ными и постоянными структурами гладких миоцитов 
мозговых артерий являются пиноцитозные везикулы. 
Некоторые исследователи рассматривают их в качест‑
ве аналогов Т-систем поперечно-полосатых мышц [6]. 
Кумулируя ионы кальция, плазмолеммальные образо‑
вания участвуют в сокращении мышечных клеток [4]. 
Необходимо отметить количественное преобладание 
пиноцитозных везикул в миоцитах мозговых артерий 
рыб, по сравнению с млекопитающими. У остальных 
позвоночных существенной разницы в их числе не 
наблюдается. Гладкие мышечные клетки образуют еди‑
ный сократительный аппарат, функциональные связи в 
котором осуществляются посредством многочисленных 
межклеточных контактов. Наиболее распространены в 
сосудистых гладких мышцах щелевые контакты. Размер 
щели между наружными листками мембран клеток со‑
ответствует 2–7 нм. Пространство между мышечными 
слоями заполнено коллагеновыми и в меньшей степени 
эластическими волокнами. Последние располагают‑
ся параллельно длинной оси артерии, а коллагеновые 
волокна проходят и перпендикулярно по отношению 
к ней. Такие взаимоотношения между волокнами со‑
единительной ткани и гладкомышечными клетками, 
ориентированными в артериях головного мозга по спи‑
рали, дают возможность сосудам сокращаться даже при 
высоком в них давлении [1]. Кроме того, межклеточные 
промежутки, возможно, шунтируют электрические 
потенциалы в отдельных клетках [4].

Многочисленные щелевые и более плотные кон‑
такты между миоцитами средней оболочки обеспе‑
чивают быстрый охват возбуждением всех гладких 
мышечных клеток средней оболочки. В конечном итоге 
гладкие миоциты средней оболочки мозговых артерий 

Рис. Графическое выражение зависимостей:
а – между плотностью холинергических нервных волокон и толщиной 
средней оболочки средней мозговой артерии позвоночных; б  – между 
плотностью холинергических нервных волокон и диаметрами мозговых 
артерий позвоночных; на а: х – толщина средней оболочки артерии в 
мкм, β – плотность холинергических нервных проводников; на б: х – диа-
метр артерии в мм, β – плотность холинергических нервных волокон.

представляют основной субстрат для реализации лю‑
бых (нервных, гуморальных) воздействий на стенки 
сосуда, однако они способны и автономно реагиро‑
вать на изменения внутрисосудистого давления, что 
находит выражение в известном эффекте Остроумо‑
ва–Бейлисса.

Развитие холинергических нервных сплетений 
средней мозговой артерии в ряду позвоночных непос‑
редственно связано с увеличением калибра сосуда и 
толщины его средней оболочки как наиболее сущест‑
венного эффектора, реализующего действие нервных 
проводников. Установлено, что плотность холинерги‑
ческой иннервации возрастает параллельно увеличению 
диаметра артерии и толщины ее средней оболочки. Обе 
зависимости аппроксимированы по критерию мини‑
мума среднеквадратической ошибки аппроксимации, 
что убеждает в их достоверности. Холинергическая 
иннервация средней мозговой артерии усиливается в 
направлении от низших позвоночных к высшим и до‑
стигает наибольшего развития у млекопитающих.
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Dependences between the densities of cholinergic 
innervations on the middle cerebral artery 
of vertebrates, its diameter and middle membrane 
thickness
L.D. Markina1, T.A. Shumatova1, Yu.V. Sayko1, V.M. Koldaev2

1 Vladivostok State Medical University (2 Ostryakova Av. 
Vladivostok 690950 Russia), 2 FEB RAS Mountain-Taiga Station 
(26 Solnechnaya St. Gornotaezhnoe Settlement, Ussuriisky District, 
Primorsky Krai 692533 Russia)
Summary – The paper offers the method of approximating the ref‑
erence-point dependence between two variables to estimate depen‑
dences between the medial cerebral artery of the vertebrates, thick‑
ness of its middle membrane and density of effectory innervations. 
The authors have examined bony fish, amphibians, reptiles, birds 
and mammals, determined the cholinergic nerve fibres by Kelley’s 
histochemical method on acetylcholinesterase on the total prepara‑
tions, and calculated the density of nerve plexuses at 1 mm of the 
vessel surface. As reported, the density of the cholinergic innerva‑
tions increases in parallel to the increase of the artery diameter and 
thickness of its middle membrane. The cholinergic innervations of 
the middle cerebral artery intensify from lower vertebrates to supe‑
rior vertebrates, and reach their maximum in mammals.
Key words: vertebrates, vessels, nerve fibres, approximation.
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