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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ
Актуальность проблемы. Вестибулярный ядерный комплекс (ВЯК) определен как

область, получающая прямой ВХОД из VIII черепного нерва, передающего информацию от
чувствительных органов лабиринта. у амфибий эта область распространяется по всей
рострокаудальной длине продолговатого мозга, от мозжечка до обекс (Gregory, 1972;
Hillman, 1972a,b; Cochran et al., 1987). филогенетическом ряду вестибулярные ядра
относятся к первым супраспинальным группам клеток, которые обособляются не только
от структур слуховой сенсорной системы, но и ретикулярной формации (Larsel, 1967;
Corvaja & Grofova, 1972; Akaike, 1973,a,b), их трактовые волокна, нисходящие в спинной

мозг, составляют одну из древних систем надсегментарного контроля (Kappers et al., 1960;
Shapovalov, 1975; Cathers et al., 2005). Оригинальность позиций вестибулярных и
мозжечковых ядер у бесхвостых заключается их значительных модификациях,

отражающих изменения в среде обитания (частичный или полный переход на сушу) и
развитии четырехконечностного тела (Larsel, 1925, 1967; Gona, 1976; Montgomery, 1988;
Фанарджян, 1994; Фанарджян, Манвелян, И др., 1997, 1998, 2001). Являясь ранним этапом
такого эволюционного процесса, бесхвостые обладают наименее дифференцированными
вестибуло-мозжечковыми областями среди существующих четвероногих (Kappers et al.,
1960). Латеральное вестибулярное ядро (ЛВЯ) является основным источником
вестибулоспинального тракта, волокна которого нисходят билатерально (в основном
ипсилатерально) в составе вентрального канатика на всем протяжении спинного мозга
(Corvaja & Grofova, 1972; Corvaja et al., 1973; Montgomery, 1988) представляет его
наиболее выраженную систему НИСХОДЯЩИХ волокон (Corvaja & Grofova, 1978).
Частичный перекрест волокон происходит на уровне продолговатого и спинного мозга
(Opdam & Nieuwenhuys, 1976; Maeda et al., 1977; Matesz. 1979, 2001, 2002; Ten Donkelar et
al., 1981). Терминали вестибулоспинальных волокон показаны на дендритах медиальной
области вентрального pora (Corvaja and Grofova, 1978; Birinyi et al., 1992) в пределах
мотонейронных пулов аксиальных мышЦ и мышц конечностей (Corvaja and Grofova, 1972;
Maeda et al. 1977). Вестибулоспинальные волокна идут непосредственно к проксимальным
дендритам мотонейронов (Cruce, 1974a,b; Shapovalov, 1975) иногда доходят до сомы
нейронов (Corvaja & Grofova, 1978). ЛВЯ лягушки выделены два типа бутонов:
большие и малые. Первые устанавливают только аксосоматические контакты, вторые - В
основном, аксодендритные. Количество последних намного больше (Matesz, 1988). Для
лучшего понимания деятельности центральных вестибулярных структур представляется
важным изучение функциональных отношений системе вестибулярный
аппарат-ббльбарный ВЯК, a также вестибулоспинальных взаимосвязей.
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Важно отметить, что ретикулярная формация (РФ) является одной изфундаментальных систем мозга и развита у всех позвоночных, a ретикулоспинальный
тракт представляет собой наиболее древнюю цереброспинальную систему (Шаповалов,1975). Согласно литературе ЛВЯ происходит из РФ (Kappers et al., 1960; Rovainen et al.,1973; Orlovsky et al., 1992; Matesz. et al., 2002). Следовательно. наиболее древняя система
надсегментарного контроля управления движениями организма представленаретикулоспинальным трактом, берущим свое начало от нейронов РФ продолговатогомозга И моста (Шаповалов, 1975). у амфибий, первых представителей четвероногих,

(Rovainen

отмечены нейроны, расположенные в медиальных зонах РФ продолговатого мозга
et al., 1973). Имеются веские доказательства, что импульсы, поступающие известибулярных ядер на спинальные мотонейроны, могут быть опосредованы также

ретикулоспинальные нейроны (Gernandt 1949; Andersson and Gernandt, 1956; Orlovsky

через

etal., 1992; Peterson et al., 1975; Rovainen 1979; Манвелян др., 2005). Нейроны РФ могутактивироваться и при естественном раздражении вестибулярных рецепторов (Orlovsky etal., 1992; Duensing et al., 1960; Spyer et al., 1974). В основном вестибулярное влияние намотонейроны каудального отдела спинного мозга передается через ретикулоспинальныенейроны, локализованные различных ромбенцефалических ретикулярных ядрах
мезенцефалическом, переднем, среднем и заднем (Orlovsky et al., 1992).

Для полного понимания деятельности
представляют

центральных вестибулярных структур
интерес электрофизиологические исследования функциональных

взаимоотношений в цепочке вестибулярный аппарат вестибулярные ядра
ретикулоспинальные нейроны, локализованные в медиальной ретикулярной(МРФ) продолговатого мозга, a также ее главного выхода - ретикулоспинального

формации

или ретикулоспинальных взаимосвязей.
тракта

Цель и задачи исследования. Общей целью данной работы явилось
систематическое электрофизиологическое изучение функциональной
нейронов ВЯК МРФ, a также их значение нисходящем контроле

организации

мотонейронов спинного мозги. В соответстви с поставленной целью были
деятельности

следующие основные задачи:
определены

1. Изучить особенности синаптической активации нейронов ВЯК на
раздражение передней ветви ипсилатерального вестибулярного нерва.2. Провести электрофизиологический анализ вестибулярного входа в ВЯК с
вестибулоспинальными нейронами.

3. Методом отведения внутриклеточных потенциалов изучить реакции
нейронов МРФ ствола мозга, вызванные стимуляцией передней ветви
вестибулярного нерва.

4. Методом внутриклеточного исследования изучить ответы нейронов МРФ на
стимуляцию шейного и поясничного отделов спинного мозга.

Основные результаты и их научная новизна. Несмотря на большое количество
морфологических физиологических исследований относительно ВЯК млекопитающих

(Бродал др., 1966; Wilson & Melvill Jones, 1979; Войтенко, 1992), данных касательно
этого ядра у низших позвоночных, например у лягушки, крайне мало (Ledoux, 1958;
Precht et al., 1971; Gregory, 1972; Mehler, 1972; Corvaja & Grofova, 1972). В ранних
морфологических исследованиях Ларселла (Larsell, 1925) на лягушках описывается
центральный вход вестибулярных ВОЛОКОН вестибулярное ядро и мозжечок. В других
морфологических исследованиях методом ретроградного аксонного транспорта
пероксидазы хрена (HRP) детально исследовалась морфологическая организация
вестибулярного ядра лягушки (Precht & Llinas 1969a; Precht et al., 1971). Выявлено, что
нейроны, проецирующиеся в шейный отдел спинного мозга, расположены в ростральной
дорсомедиальной части ВЯК, тогда как аксоны клеток, локализованных каудальной
вентролатеральной области ВЯК, направляются к мотонейронам поясничного отдела
спинного мозга. Известно, ЧТО в филогенетическом ряду именно нейроны РФ
продолговатого мозга моста их трактовые волокна, приходящие к спинальным
мотонейронам, составляют наиболее древнюю систему надсегментарного контроля
(Шаповалов, 1975). Имеюшиеся литературе электрофизиологические исследования по
изучению ответов медиальных ретикулярных нейронов на стимуляцию вестибулярного
нерва единичны, более того, проведены на млекопитающих (Peterson et al., 1975). В
единственной электрофизиологической работе, проведенной Прехтом с соавторами на
амфибиях (Precht et al., 1974), описаны лишь самые предварительные данные по этому
вопросу. В электрофизиологических исследованиях нами изучены функциональные
особенности корреляции вестибулярного входа с вестибулоспинальной системой.
Впервые описаны особенности ответов ретикулоспинальных нейронов на раздражение
передней ветви ипсилатерального вестибулярного нерва, a также реакции тех же нейронов
при стимуляции шейного поясничного отделов спинного мозга. нейронах МРФ
зарегистрированы моно- полисинаптические возбуждающие постсинаптические
потенциалы с ортодромными потенциалами действия (ПД), a также антидромные
потенциалы действия в ответ на стимуляцию вестибулярного нерва. Антидромные ответы
в тех же нейронах МРФ регистрировались и при стимуляции шейного поясничного
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отделов спинного мозга. Полученные нами результаты подтвердили важную ролւ
нейронов МРФ в медиации вестибулярных влияний на мотонейроны спинного мозга.

Научно-практическое значение работы. Работа относится к числу
фундаментальных исследований. Полученные нами результаты могут быть включены в
специальные лекционные курсы по нейрофизиологии медико-биологического профиля.
Полученные электрофизиологические данные относительно функциональной организации
взаимодействия нейронов ВЯК и МРФ важны для понимания и дальнейшего изучения
центральных механизмов организации управления движениями организма. Они могут
быть использованы при диагностике и лечении патологических нарушений двигательных
функций организма, a также космической биологии.

Апробация работы. Материалы диссертационной работы представленны и
доложены на II конференции Армянской ассоциации IBRO (1998), на научной
конференции института физиологии им. Л.А. Орбели, посвященной 60-летию основания
института (2003), III-ей конференции Украинского общества нейронаук (2005), I-ом
съезде физиологов СНГ (Сочи,2005), XIII-OM Международном совещании, посвященном
50-летию института эВОЛЮЦИОННОЙ физиологии и биохимии (C.- Петербург, 2006), на
заседании ученого совета института физиологии им Л.А. Орбели НАН, Армении, 2007
год.

Публикации. По теме диссертации опубликовано 11 работ, из которых 7 научных
статей в специализированных республиканских и зарубежных изданиях.

Структура и объем диссертации. Работа изложена на 129 страницах
машинописного текста состоит из.введения, обзора литературы, методов исследования,
экспериментальных глав, обсуждения, выводов списка литературы, включающего 299
источников, в том числе 37 отечественных и 262 зарубежных. Работа иллюстрирована 21
рисунками.

ГЛАВА 1. ЛИТЕРАТУРНЫЙ ОБЗОР
Дан подробный анализ имеющихся в литературе све дений, касающихся

функциональной организации нейронов ВЯК МРФ, a также их роль нисходящем
контроле деятельности мотонейронов спинного мозга.
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ГЛАВА 2. МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Эксперименты проводились на изолированных, перфузируемых препаратах мозга

взрослых озерных лягушек (Rana ridibunda), которые глубоко наркотизировались

помещением 0,1-0,2%-ный раствор MS-222, или внутрибрюшинным введением
нембутала. Лягушка укреплялась в специальной станине охлаждалась посредством
обложения тела кусочками льда. Надрезался желудочек сердца через него дугу аорты

вводилась канюля, предварительно заполненная ледяным раствором Рингера для

холоднокровных. Череп позвоночный столб открывались с дорсальной стороны. После

обнажения мозга в областях отведения электрической активности нежно удалялись

твердая сосудистая оболочки мозга. С особой тщательностью обнажалась передняя

ветвь VIII черепного нерва.

Животное иммобилизировалось внутримышечным введением 1%-ого раствора

дитилина. течении всего эксперимента раствор постоянно насыщался смесью 98%

2% COz Температура перфузируемой жидкости постоянно поддерживалась пределах
10-180 С. Скорость перфузируемого раствора составляла 1-2мл/мин. Электрическое

раздражение передней ветви вестибулярного нерва осуществлялось посредством
всасывающих электродов. Раздражение спинного мозга с целью антидромной активации

вестибулоспинальных и ретикулоспинальных нейронов осуществлялось биполярными

вольфрамовыми электродами, которые располагались на уровне шейного (II пара

спинномозговых нервов) и поясничного (VIII-X пары спинномозговых нервов)

утолщений спинного мозга. Для экстра- внутриклеточного отведения использовались

сточенные стеклянные микроэлектроды, заполненные 2M раствором лимоннокислого

калия, a в части экспериментов 3M раствором хлористого калия с сопротивлением 3-5
15-20 Мом, соответственно. Наилучший эффект отведения потенциалов нейронов
медиальной ретикулярной формации в ответ на раздражение вестибулярного нерва

ретикулоспинального тракта наблюдался, когда электрод ВВОДИЛИ в область дна

четвертого желудочка на 1.5-2.0мм каудальнее входа вестибулярного нерва ствол

мозга, на 200-500мкм латеральнее средней линии, погружали на глубину 500-1100мкм

от дорсальной поверхности (Шаповалов, Ширяев, 1973).

Все записи были произведены с низким усилением постоянного тока и/или

высоким усилением переменного тока. Точки отведения были маркированы зеленым

быстрым (fast green). Позиция кончиков раздражающих микроэлектродов определялась по

процедуре разрушения пропусканием 10-12мкА катодного тока течение 15мин. После

завершения эксперимента мозг лягушки фиксировался в 10% растворе формальдегида.

Срезы мозга помещались на предметное стекло и исследовались под микроскопом.

7
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Применялся компьютерный анализ данных. Пробеги луча осцилограф
конвертировались при помощи аналого-цифрового устройства, данные сохранялись
компьютере для последующей обработки.

ГЛАВА 3. ФОКАЛЬНЫЕ (ПОЛЕВЫЕ) ПОТЕНЦИАЛЫ НЕЙРОНОВ
ВЕСТИБУЛЯРНОГО ЯДЕРНОГО КОМПЛЕКСА ЛЯГУШКИ

Ответы нейронов ВЯК на стимуляцию вестибулярного нерва. Раздражени
передней ветви вестибулярного нерва вызывало в вестибулярных ядрах двухфазны
негативный фокальный потенциал поля, представляющий синхронизированнуи
активацию вестибулярных афферентных волокон (No) и постсинаптическую активаци
центральных вестибулярных нейронов (N1). Скрытые периоды возникновения N
компонента составляли 0.61-0.89мс (в среднем 0.73+0.07мс, ու - 64). Латенци

постсинаптического компонента Ni, равнялась 1.66-2.92мс (в среднем 2.18+0.35мc, n=62

что оценивается как результат моно-синаптической активации центральны
вестибулярных нейронов (Precht et al., 1974; Straka & Dieringer, 1996). Различная природ

происхождения компонентов No Ni компонентов отчетливо обнаруживалась при
испытании парным раздражением вестибулярного нерва (Precht et al., 1974). Амплитуд
Ni, на второе раздражение градуально уменьшалась при сокращении межстимульног
интервала при интервале между парными стимулами в 3мс составляла меньше половин
начальной величины.

Ответы нейронов на стимуляцию шейного и поясничного отдело
спинного мозга. На раздражение шейнного утолщения спинного мозга антидромны
потенциалы поля возникали со скрытым периодом 0.43-1.50мс (в среднем 0.8640.18Mc

n=823). Они были определены как результат антидромной активации вестибулоспинальны
нейронов, проецирующихся в шейный отдел спинною мозга (С-нейроны). На раздражени
поясничного отдела спинного мозга, активирующего вестибулолюмбарные нейроны (L
нейроны), антидромные потенциалы поля возникали с латенцией 1.1 4-2.43мс (в среднем
1.58+0.2мc, n=580). На основании разницы скрытых периодов антидромных потенциало:

поля C- и L-нейронов и расстояния между раздражаемыми точками спинном мозге (i

среднем 11.8мм) была вычислена скорость проведения по вестибулоспинальным волокнам

лягушки, которая составила 5.51-32.93м/c (в среднем 15.4746.21M/c, ու - 532).

8.

ГЛАВА 4. ВНУТРИКЛЕТОЧНЫЕ ОТВЕТЫ НЕЙРОНОВ
ВЕСТИБУЛЯРНОГО ЯДЕРНОГО КОМПЛЕКСА у ЛЯГУШКИ

Стимуляция вестибулярного нерва. Внутриклеточная активность была

зарегистрирована у 320 нейронов ВЯК. Из НИХ у 48 нейронов скрытый период ВПСП не

превышал 3.0мс (рис. 10,A; 11,A). Время восхождения деполяризации до пика равнялось
1.74--...ммс (в среднем 3.65+1.35мc; n=19); длительность нисходящей фазы (до половины

амплитуды) доходила до 7.85мc. Скрытый период и фаза восхождения этих ВПСП
оставались мало измененными при различных интенсивностях раздражения
вестибулярного нерва. Вышеотмеченные факты позволяют рассматривать указанные
ВПСП как моносинаптические, a регистрируемые клетки как вестибулярные нейроны

второго порядка (Precht et al., 1974; Straka & Dieringer, 1996; Straka et al., 1997).
Амплитуда ВПСП достигала 7.4MB. Последующее градуальное увеличение интенсивности

раздражения нерва часто приводило к возникновению частичных спайков или полных

ортодромных ПД, наиболее ранние из которых возникали со скрытым периодом 2.46-7.0

(в среднем 4.26+1.08Mc; n=33). Изредка регистрировалась вспышка спайков, состоящая из
2-3 ПД.

ответ на раздражение передней ветви вестибулярного нерва были

зарегистрированы также ВПСП с большой величиной и нестабильностью скрытых
периодов в зависимости от интенсивности стимуляции. Временные характеристики этих
ВПСП указывают на их полисинаптическое происхождение. к последним были

причислены те нейроны ВЯК у которых скрытый период ВПСП превышал 3мс.

у 52 вестибулярных нейронов стимуляция VIIII нерва приводила к возникновению

антидромных ПД. Они характеризовались фиксированным коротким скрытым
периодом 0.6-1.1Mc (0.7140.14мс) при различных интенсивностях раздражения, короткой
рефрактерностью (2.0--3.0мс), способностью воспроизводить высокочастотное

раздражение вестибулярного нерва отсутствием предшествующего медленного

препотенциала. Минимальное ослабление интенсивности раздражения ниже порога для
аксона данного нейрона всегда приводило к исчезновению ПД без каких-либо признаков
возникновения постсинаптического потенциала.

Стимуляция спинного мозга. у 134 нейронов ВЯК на раздражение спинного
мозга возникали антидромные ПД, которые определялись на основании тех же критериев,

как и антидромные ответы нейронов ВЯК, вызванные стимуляцией вестибулярного нерва.
Указанные нейроны идентифицировались как вестибулоспинальные и были подразделены
на вестибулоцервикальные клетки (С-нейроны), антидромно активируемые на раздра-

жение шейного отдела спинного мозга, и вестибуло-люмбарные (L-нейроны), которые
9
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испытывали антидромную активацию при раздражении поясничного отдела спинного
мозга. Антидромные ПД С-нейронов характеризовались латенцией 1.05-2.9мс (в среднем
1.43 10.37 n=82), рефрактерным периодом 2.0--3.0мс, способностью воспроизводить
высокочастотное раздражение. Антидромные L-нейронов возникали с латенцией 1.46--
2.96мс (в среднем 2.1940.53мc, n=21), их рефрактерность также была короткой, они могли
быть воспроизведены при высокочастотном раздражении.

колебалась пределах

зарегистрированных

n=23). Увеличение

амплитуды ВПСП,

возникновению на

6.43+1.28Mc, n=39).

1.36-6.34мc (в среднем 3.2240.98Mc, n=20). Общая длительность

потенциалов составляла 4.98--17.54мс (в среднем 11.03+2.33мc,

интенсивности стимуляции приводило также к возрастанию

которая среднем равнялась 1.18+0.54мB (0.41-2.8MB, n=15), к

их основе ПД со скрытым периодом 4.26--00.31Mc (в среднем

Вышеотмеченные характеристики исследованных ВПСП указывают

ГЛАВА 5. ВНУТРИКЛЕТОЧНЫЕ ОТВЕТЫ НЕЙРОНОВ

МЕДИАЛЬНОЙ РЕТИКУЛЯРНОЙ ФОРМАЦИИ ЛЯГУШКИ

Постсинаптические потенциалы вызванные стимуляцией вестибулярного
нерва. Внутриклеточная активность была зарегистрирована у 241 ретикулярного нейрона.у 211 нейронов электрическое раздражение вестибулярного нерва вызывало химически
передаваемый ВПСП. Из них у 155 нейронов скрытый период ВПСП составлял среднем

2.28+0.43мс (1.46-3.0мс). Эти ВПСП характеризовались быстрой фазой восхождения В

пределах 1.36-4.87Mc (в среднем 3.12+0.89Mc; n=84). Амплитуда описанных ВПСП
градуально увеличивалась при увеличении интенсивности раздражения вестибулярного
нерва и достигала 0.4-2.53мB (в среднем 1.06+0.44MB, n=63), длительность ВПСП была в
пределах 5.63--33.14Mc (в среднем 9.99+2.33мc, n=66). Дальнейшее увеличение
интенсивности стимуляции приводило к появлению на основе ВПСП потенциалов
действия со скрытым периодом 1.83--6.73мс (3.92+1.13). Продолжительность скрытого
периода фаза восхождения испытывали небольшие изменения при различных
интенсивностях раздражения вестибулярного нерва. Вышеотмеченное дало основание
рассматривать указанные ВПСП как моносинаптические.

Морфологическими исследованиями, проведенными на простой водной лягушке
(Rana esculenta), выявлено, что нейроны МРФ изобилии снабжаются вестибулярными
волокнами (Matez, 1979). Аналогичные данные, полученные на миногах, показали, что
некоторые вестибулярные афференты находились в близком расположении к дендритам
ретикулярных нейронов (Pelieger & Dubuc, 2000). Приведенное указывает на
возможность моносинаптической активации ретикулоспинальных нейронов
вестибулярными афферентами.

у 56 ретикулоспинальных нейронов в ответ на раздражение вестибулярного нерва
были зарегистрированы ВПСП, характеризующиеся большой величиной и
нестабильностью скрытых периодов в пределах 3.15-6.82Mc (в среднем 4.13+1.0мс; n=56)
В зависимости от интенсивности стимуляции. Длительность фазы нарастания до пика

на их полисинаптическое происхождение соответствии с данными литературы

относительно ОЛИГО-, полисинаптического ВЛИЯНИЯ вестибулярных афферентов на

ретикулоспинальные нейроны, опосредуемые через ВЯК (Orlovsky et al., 1992; Peterson et

al., 1975; Rovainen, 1979).

у 14 ретикулоспинальных нейронов стимуляция VIII нерва приводила к

возникновению антидромных ПД. Они характеризовались фиксированным коротким

скрытым периодом в пределах 0.61--1.05мс (в среднем 0.8440.17мс, n=14) при различных

интенсивностях раздражения. Минимальное ослабление интенсивности раздражения

всегда приводило к исчезновению без каких-либо признаков возникновения

постсинаптического потенциала. Варьирование интенсивности стимуляции приводило к

последовательному выявлению антидромных ортодромных потенциалов

ретикулоспинальных нейронах, однако изолированно антидромные потенциалы не были

зарегистрированы.

Ответы ретикулоспинальных нейронов на стимуляцию спинного мозга.

Ретикулоспинальные нейроны (n=228) были идентифицированы на основании ВПСП,

возникающих в ответ на раздражение ипсилатерального вестибулярного нерва и их

антидромной активации стимуляцией вентрального канатика спинного мозга на уровне

шейного и поясничного утолщений (Манвелян др., 2004; Манвелян и др., 2005;

Арутюнян, 2006). Скрытый период зарегистрированных ВПСП колебался пределах

2.22-6.82мc. Антидромные возникали при стимуляции ретикулоспинального

тракта, которые отличались коротким и фиксированным скрытым периодом при

различных интенсивностях раздражения, короткой рефрактерностью и способностью

воспроизводить высокочастотное раздражение. Минимальное ослабление интенсивности

раздражения ниже порога для аксона данного нейрона всегда приводило к исчезновению

ПД без признаков возникновения постсинаптического потенциала.

Нейроны, антидромно активируемые на стимуляцию шейного отдела спинного

мозга, были причислены к С-нейронам. Клетки, испытывающие антидромную активацию

при раздражении поясничного отдела спинного мозга отнесены к L-нейронам. Скрытые
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периоды антидромных потенциалов действия C- L-нейронов составляли 0.37--1.66мс

(0.740.22 MC, n=105) и 0.51-1.8мc (в ср. 1.0540.3мc, n=123), соответственно.
Нами были проведены специальные расчеты по определению скорости проведения
нервного импульса по волокнам ретикулоспинальных нейронов аналогично таковым,
проведенным (Фанарджян и др., 2000) В отношении волокон вестибулоспинальных

нейронов. При этом учитывались факторы, могущие снизить скорость аксонного
проведения (ito et al., 1964; Фанарджян др., 2000). Измеренное нами расстояние
между и раздражаемыми участками составило 5-14MM (в ср. 9.84+1.44мм, n=55).
Расстояние между местом введения микроэлектрода мозг раздражаемыми шейными

сегментами измерялось 3-6.9мм (в ср. 4.63+0.7мм, n=211). Вычисленная скорость
проведения для нейронов была в пределах 3.4-13.3м/c (в ср. 7,44+2,07M/c, n=96), ДЛЯ
Լ. нейронов составила 8--00/c (в ср. 24.47+1.32M/c, n=100). Общая скорость проведения
ДЛЯ всех исследованных и нейронов составила 3.4-50м/c (в ср. 16.12+11.83M/c,

n-196). Важно отметить, что за счет большей скорости проведения нервного импульса по

волокнам ретикулоспинальных нейронов по сравнению с вестибулоспинальными,

происходит синхронность поступления их к двигательным корешкам, регулирующих
активность задних лап, тем самым компенсируя более поздний приход вестибулярных

импульсов к нейронам МРФ по отношению к таковым ВЯК. Аксоны ретикулоспинальных
нейронов лягушки в составе вентральных канатиков устанавливают моносинаптические
контакты с мотонейронами шейного поясничного утолщений (Шаповалов, Ширяев,
1973; Чмыхова, Бабалян, 1998). Электрофизиологически выявлено, что
моносинаптические реакции, зарегистрированные в отмеченных мотонейронах,
исключительно возбудительной природы (Шаповалов, Ширяев, 1973).

ГЛАВА 6. ОБСУЖДЕНИЕ

ВЯК представляет центральные структуры, которые интегрируют сигналы,
поступающие из лабиринта, мозжечка, спинного мозга РФ, и распределяют свои
ВЛИЯНИЯ на различные двигательные вегетативные центры. Благодаря этому
осуществляется регуляция равновесия тела, его ориентация трехмерном пространстве

модификация мышечного тонуса (Бродал И др., 1966; Ardic et al., 2000; Santos-Sacchi,
2003; Cheatham et al., 2004). Для лучшего понимания деятельности центральных

вестибулярных структур представляется важным исследование функциональных
отношений в системе ветибулярный аппарат--ббллбарный ВЯК, a также
вестибулоспинальных взаимосвязей (Wilson et al., 1967). Тогда как у млекопитающих эти
ВОПДосы получили достаточно широкое освещение (Shimazu & Shinoda, 1992; Higgstein et

12

al., 1996; Kirker et al., 2000; Marsden et al., 2002), они нуждаются в более систематическом
исследовании у низших позвоночных, таких как лягушка.

этой целью проведенное нами исследование касалось некоторых
функциональных свойств вестибулярных ядер лягушки. Фокальный потенциал,
зарегистрированный нейронах ВЯК ответ на раздражение передней ветви
вестибулярного нерва, состоял из двух негетативных компонентов, из которых первый

представлял синхронизированную активацию вестибулярных афферентных волокон (No) и
второй постсинаптическую активацию центральных вестибулярных нейронов (NI)
(Precht et al., 1974; Kunkel et al., 1994; Фанарджян др., 1998; Fanardjian et al., 1999;
Fanardjian et al., 2001). Анализ глубинного профиля фокальных потенциалов ВЫЯВИЛ, что

в большинстве случаев возникал на глубине 100мкм от поверхности продолговатого
мозга, с достижением максимальной величины на глубине 450-500мкм уменьшением в
более глубоких точках регистрации, что согласуется с анатомическими границами ВЯК
(Kuruvilla et al., 1985; Matesz, 1979).

На раздражение спинного мозга ВЯК возникали антидромные и ортодромные
фокальные потенциалы. Скрытые периоды антидромных потенциалов на раздражение
шейного утолщения спинного мозга равнялись 0.93--..00мс (в среднем 1.03+0.09мс,

n=325). Они были рассмотрены как результат антидромной активации вестибуло-

спинальных нейронов, проецирующихся шейный отдел спинного мозга. Скрытые
периоды антидромных фокальных потенциалов на стимуляцию поясничного отдела
спинного мозга составили 1.34-2.43мс (1.5940.19мс; -- 550), что отражало активацию
вестибулолюмбальных нейронов.

Сопоставление глубинного профиля распределения фокальных антидромных
потенциалов, возникающих на стимуляцию шейного поясничного отделов спинного
мозга, с таковыми фокальными потенциалами на стимуляцию вестибулярного нерва
выявило их почти полное совпадение. Максимальная амплитуда всех трех ТИПОВ

потенциалов регистрировалась на глубине 500 МКМ от поверхности продолговатого мозга
(Фанарджян и др., 1998). Нами показано, что во всех подразделениях ВЯК медленных C-
нейронов намного больше, чем быстрых, в TO же время тех же подразделениях ВЯК
количество быстрых медленных L-нейронов примерно одинаково. Бродал с соавторами

(Brodal et al., 1962) в опытах, проводимых на кошках, также отмечает, что клетки, дающие
начало волокнам, исходящим к более низким уровням спинного мозга, крупнее клеток,
проецирующихся в шейный отдел спинного мозга. Тем самым можно предположить, что
за счет большего размера L-нейронов происходит синхронизация поступления импульсов
к спинальным мотонейронам, регулирующим активность передних и задних лап, тем
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самым компенсируется отдаленность L-нейронов от ВЯК по отношению к С-нейронам
(Фанарджян и др., 1997, Fanardjian et al., 2001).

Изучение эффектов раздражения индивидуальных нервов полукружных каналов у
лягушки ВЫЯВИЛО канал-специфическую модальную организацию входов афферентных
ВОЛОКОН вестибулярного нерва в вестибулярные нейроны второго порядка. Большинство

них получало дисинаптические возбуждающие и тормозящис входы, которые
возникали от того же самого полукружного канала, который вызывал моносинаптическое
возбуждение (Straka et al., 1997; Birinyi et all., 2001). Не исключено, что эта высокая
специфичность распространялась и на проекционные клетки, в частности, на
Вестибулоспинальные нейроны. у млекопитающих ядро Дейтерса оказывает облегчающее
влияние на постуральный тонус (Zink et al., 1998; Kleine et al., 1999). Одностороннее
разрушение этого вестибулярного ядра сильно уменьшает или даже упраздняет
Экстензорный тонус ипсилатеральных конечностей (Horak & Hlavacka, 2001; Day & Cole,

2002). другой стороны, стимуляция ядра Дейтерса усиливает экстензорный тонус
итсилатеральных лапт. Этот эффект обусловлен импульсами, которые поступают через
латеральный вестибулоспинальный тракт возбуждают экстензорные мотонейроны
конечностей (Бродал и др., 1966; Boyle, 2001; Deliagina et al., 2006). у лягушек в отличие
ОТ млекопитающих вестибулоспинальные влияния приводят к возникновению в
экстензорных мотонейронах задних лап ТПСП и ВПСП, a во флексорных - ВПСП. у
лягушки антигравитационную функцию выполняют в задних лапах флексорные мышцы,
TO время как экстензорные мышцы участвуют реализации прыжка. Что касается
шеи и передних лап, поддерживающих антигравитационный тонус, вестибулоспинальные
посылки вызывают ВПСП экстензорных мотонейронах ТПСП во флексорных
мотонейронах. Предполагается, что такая иннервация обеспечивает нормальную позу
годовы передних конечностей в покое (Magherini et al., 1974; Maeda et al., 1977;
Deliagina & Orlovsky, 2002).

Аксоны вестибулоспинальных нейронов лягушки проецируются билатерально (в
основном ипсилатерально) по всей длине вентрального канатика спинного мозга (Corvaja
et al., 1973; D'Ascanio & Corvaja, 1981) представляют его наиболее выраженную
систему НИСХОДЯЩИХ волокон (Corvaja & Grofova, 1978). Они оканчиваются в медиальном
и вентромедиальном моторных полях, содержащих соответственно мотонейроны,

иннеевирующие осевую мускулатуру, и мотонейроны, иннервирующие мышщы
конечностей (Corvaja et al., 1973). Электронномикроскопически показано окончание
вестибулоспинальных волокон преимущественно на больших и средних дендритах и
редко на телах больших нейронов (Corvaja & Grofova, 1978). Электрофизиологически

установлено, что мотонейроны передних и задних конечностей лягушки активируются
моносинаптически из вестибулярных ядер ( Magherini et al., 1974; Maeda et al., 1977).

Вестибулярные ядра являются первыми интегративными структурами, в которых
конвергируют билатеральны вестибулярные другие сенсорные входы, a выход которых
непосредственно или опосредованно влияет на моторные центры (Straka & Dierinder,
1996). Эти данные говорят о большом сходстве функциональной корреляции
вестибулярного входа с вестибулоспинальной системой у лягушки более высших
позвоночных, в том числе млекопитающих (Wilson & Melvill Jones., 1979).

дальнейших исследованиях выявлено, что L- нейроны ВЯК лягушки, как
источники вестибулоспинальных волокон, распределены раздельно или более часто
мелкими группами, что приводит к лоскутоподобной соматотопии, a не к формированию

четко разграниченных полей (Фанарджян др., 2001; Фанарджян, 2002). Вместе с тем,
литературе имеются веские доказательства, что влияния из вестибулярных ядер на
спинальные моторные центры передаются также через ретикулярные нейроны (Ward,
1947; Gernandt, 1949; Andersson & Gernandt, 1956). Нейроны РФ, том числе
ретикулоспинальные, также отвечают на естественное раздражение вестибулярных

рецепторов (Duensing & Schaefer, 1960; Spyer et al., 1974).
у миноги вестибулярные афференты оканчиваются в вестибулярном ядре (октаво-

моторное ядро) (Rubinson, 1974; Northcutt, 1979; Koyama et al., 1989). Из некоторых клеток
этих ядер образуются перекрещивающиеся неперекрещивающиеся части
вестибулоспинального тракта. В отличии от высших позвоночных, у которых
вестибулоспинальный тракт играет важную роль в постуральном контроле (Wilson &
Melvill Jones 1979; Werner & Ugolini, 2006), он слабо развит у миноги достигает лишь

ростральных сегментов спинного мозга (Rovainen et al., 1973; Rovainen, 1979). Главный

путь, через который передается вестибулярное влияние на спинальные механизмы
формируется из ретикулоспинальных нейронов, расположенных различных
ретикулярных ядрах: мезенцефалическое ретикулярное ядро, переднее, среднее и заднее
ромбенцефалические ядра (Nieuwenhuys, 1972) и достигает каудальных отделов спинного
мозга (Rovanien, 1967, 1979; Brodin et al, 1988). Таким образом, ретикулярная система
играет решающую роль контроле ориентации тела. Роваинен (Rovanien, 1979),
являющийся пионером изучении ответов ретикулоспинальных нейронов у миноги при
естественной вестибулярной стимуляции, регистрировал устойчивые ответы нейронов из
разных ретикулярных ядер ствола мозга. Позднее эти данные были подтверждены
исследованиями, проведенными Орловским и соавторами (Orlovsky et al., I, 1992,
Deliagina et al., II, III, 1992).
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Вестибулярные афференты влияют на ретикулоспинальные нейроны через
интернейроны, локализованные в октавомоторном вестибулярном ядре (Rubinson, 1974;
Northcutt, 1979; Koyama et al., 1989). Зарегистрированные Вискелгреном (WickeIgren,
1977) и Роваиненом (Rovanien, 1979) ответы ретикулоспинальных нейронов на
стимуляцию VIII нерва указывают, что последние получают как возбуждающий, так и
тормозящий входы. Более того, Дубук (Dubuc et al., 1993a,b) наблюдал клетки,
содержащие возбуждающие аминокислоты, a также глицеринергические клетки в
октавомоторном ядре.

Таким образом, можно предположить, что ретикулярная система играет важную
роль медиации вестибулярных. рефлексов (Rovainen. 1979) ориентации тела при
передвижении.

проведенных нами экспериментах ответ на стимуляцию передней ветви
вестибулярного нерва В нейронах МРФ продолговатого мозга были зарегистрированны
моно-, олигосинаптические и антидромные потенциалы (подробно изложено в Главе 5).у 155 нейронов продолжительность скрытого периода фаза восхождения
испытывали незначительные изменения при различных интенсивностях раздражения
вестибулярного нерва. Более того, морфологическими исследованиями, проведенными на
простой водной лягушке (Rana esculenta), выявлено, что нейроны МРФ изобилии
снабжаются вестибулярными волокнами (Matesz, 1979). Аналогичные данные,
полученные на миногах, показали, что некоторые вестибулярные афференты находились
близком расположении к дендритам ретикулярных нейронов (Pelieger & Dubuc, 2000).
Таким образом, результаты наших экспериментов, a также приведенные морфологические
данные, указывают на возможность моносинаптической активации ретикулоспинальных
нейронов вестибулярными афферентами.

у 56 ретикулоспинальных нейронов в ответ на раздражение вестибулярного нерва
были зарегистрированы ВПСП, характеризующиеся большой величиной
нестабильностью скрытых периодов в зависимости от интенсивности стимуляции.
Отмеченные - характеристики исследованных ВПСП свидетельствуют об их
полисинаптической природе возникновения соответствии с данными литературы
относительно олиго-, полисинаптического влияния вестибулярных афферентов на
ретикулоспинальные нейроны, опосредуемые через ВЯК (Peterson et al., 1975; Rovainen,
1979; Orlovsky et al., I, 1992).

у 14 ретикулоспинальных нейронов стимуляция VIIIIII нерва приводила к
возникновению антидромных ПД. Последние характеризовались фиксированными
короткими скрытыми периодами при различных интенсивностях стимуляции.
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Минимальное ослабление интенсивности стимуляции всегда приводила к исчезновению
ПД без каких-либо признаков возникновения постсинаптических потенциалов.
Варьирование в интенсивности стимуляции приводило к последовательному
возникновению антидромных ортодромных потенциалов в ретикулоспинальных
нейронах, однако изолированно антидромные потенциалы не были зарегистрированы.

В ранее проведенных электрофизиологических исследованиях на лягушках ответ
на раздражение VIII нерва были зарегистрированы антидромные ПД нейронах
вестибулярного ядерного комплекса. Последние могли быть следствием возбуждения

аксонов вестибулярных нейронов в составе VIII нерва, направляющихся к лабиринту
(Манвелян др. 1998; Precht et al., 1974; Fanardjian et al., 1999). Принимая во внимание,
что ретикулярные нейроны, как наиболее древняя система надсегментарного контроля,
наряду с нейронами ВЯК, также участвуют управлении движениями, можно сделать
предварительное допущение, что в составе вестибулярного нерва могут быть также
аксоны ретикулярных нейронов.

у 228 ретикулярных нейронов при стимуляции шейного поясничного
утолщений спинного мозга (C- L- отделов) возникали антидромные ПД, которые
характеризовались всеми вышеотмеченными особенностями: коротким и фиксированным

скрытым периодом, короткой рефрактерностью воспроизведением высокочастотного

раздражения. Минимальное ослабление интенсивности раздражения ниже порога для
аксона данного нейрона всегда приводило к исчезновению без признаков
возникновения постсинаптического потенциала. Клетки, антидромно активируемые
только раздражением шейного отдела спинного мозга, определялись как
ретикулоцервикальные, C- нейроны. Эта группа клеток включала нейроны,

проецирующиеся к шейному, грудному отделам спинного мозга. Нейроны, которые
испытывали антидромную активацию при раздражении поясничного отдела спинного
мозга, были обозначены ретикулолюмбальными, L-нейронами, проецирующимися к
пояснично-крестцовым сегментам спинного мозга. Эти же нейроны отвечали ортодромно
при раздражении вестибулярного нерва.

Вычисленная на основании скрытых периодов расстояния между ОТВОДЯЩИМ

регистрирующим электродами скорость аксонного проведения C- и L-нейронов равнялась
3.4--0000M/c (в среднем 16.12+11.83M/c, -- 196) (Арутюнян, Манвелян. 2004; Манвелян и
др., 2005). При этом учитывались факторы, могущие снизить скорость аксонного
проведения (Ito et al., 1964, Фанарджян и др., 2000; Фанарджян 2002). Скорость
варьировала для С-нейронов в пределах 3.4-13.3M/c (в среднем 7.44+2.07м/c, n=96) и для
L-нейронов 8.0-50.0м/c (в среднем 24.47411.32м/c, n=100). На основании анализа скрытых
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периодов антидромных ПД и средних величин скоростей, клетки обладаюшие скоростью
проведения выше 14м/c, были условно причислены к <<быстрым>>, a ниже этой величины -
<<медленным>> нейронам (Fanardjian et al., 2001). За счет большей скорости проведения
нервного импульса по волокнам ретикулоспинальных нейронов по сравнению с
вестибулоспинальными. обеспечивается синхронность поступления их к мотонейронам
спинного мозга, регулирующих активность передних и задних конечностей лягушки.
Именно большей скорстью проведения компенсируется более длинный путь прохождения
вестибулярных импульсов к мотонейронам спинного мозга по отношению к таковым
ВЯК.

На лягушке (Babalian. & Shapovalov, 1984) и млекопитающих (Кибакина,
Шаповалов. 1978; Карамян, Кожанов. 1978) было показано, что скорость проведения по
ретикулоспинальным волокнам колеблется в больших пределах. Этот факт, a также
различная степень ветвления волокон, выявленная отмеченными авторами (структурно-
функциональное исследование), позволяет судить об участии разных ретикулярных
нейронов в моторном контроле. Гистологические исследования отдельных
ретикулоспинальных волокон в поясничном отделе спинного мозга лягушки указывают о
преимущественном ипсилатеральном ветвлении этом отделе (Аданина, 1974; Mensah &

Thompson, 1978; Чмыхова. Бабалян, 1998). Аданиной (Аданина, 1974) установлено, что
ретикулярные нейроны продолговатого мозга, дающие нисходящие проекции в спинной
мозг, представляют собой клетки крупного среднего размеров, посылающих
информацию к поясничным мотонейронам для контроля позы и движения животного.

Таким образом, ретикулоспинальные волокна моносинаптически возбуждают как
поясничные мотонейроны (Шаповалов И др., 1967; Lund & Pompeiano, 1968; Wilson &
Yoshida, 1969), так мотонейроны шейного утолщения (Wilson et al., 1970). В
поясничном отделе спинного мозга ретикуломотонейронные ВПСП обнаруживаются
преимущественно мотонейронах мышц флексоров (Grillner et al., 1971). Однако
мотонейроны экстензоров также могут получать моносинаптический вход из МРФ
продолговатого мозга (Wilson & Yoshida, 1969). В шейном отделе спинного мозга кошки
ретикулоспинальные волокна моносинаптически возбуждают мотонейроны
сгибателей и разгибателей. В мотонейронах задних конечностей обнаружены только
возбуждающие прямые ретикуломотонейронные BIIII (Wilson et al., 1970, Шаповалов,
1971, 1975).

Моносинаптические влияния отдельных ретикулоспинальных и
вестибулоспинальных волокон на поясничные мотонейроны получили морфологическое
подтверждение. Пары аксон-мотонейрон имели зоны с тесным прилеганием
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синаптоподобных структур к дендритам мотонейронов. Преимущественное расположение
контактов на вентромедиальных дендритах, от которых отходит моторный аксон, ВИДИМО

может являться предпочтительным расположением по отношению к месту возникновения
ПД мотонейроне лягушки.

В литературе имеются убедительные данные, что прямые ретикуломотонейронные

связи, возникнув еще у круглоротых, сохраняются у всех последующих форм ВПЛОТЬ до
приматов. Хотя между ретикуломотонейронными синаптическими эффектами у разных
позвоночных можно выявить определенные качественные (химические, электрические,
смешанные синапсы) количественные отличия (разная максимальная амплитуда ПСП,

ретикулярные входы, встречающиеся разных по функции мотонейронах), многие

существенные черты структурной и функциональной организации этого входа, свойства

проводящего компонента ВПСП сохраняются на всех этапах эволюции

(Шаповалов,1975).

Результаты проведенных нами исследований позволили представить примерную

схему участия нейронов МРФ реализации вестибулярных рефлексов (Рис.1). На схеме

фрагментарно представлены возможные варианты активации (моно-и полисинаптической

природы) нейронов МРФ на раздражение вестибулярного нерва влияние последних на
активность мотонейронов спинного мозга.

Все вышеизложенное позволяет заключить, что в супраспинальном управлении
движениями организма наряду с вестибуломоторной системой важная роль принадлежит
также и ретикуломоторной. Более того, наши результаты свидетельствуют о большом

сходстве функциональных взаимоотношений в системе вестибулярный аппррат --
вестибулярные ядра ретикулоспинальные нейроны, a также ее главного выхода
ретикулоспинального тракта у лягушки с таковыми у более высших позвоночных, том
числе млекопитающих.
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ВЫВОДЫ
1. Исследование проводилось на препарате перфузируемого мозга озерной лягушки

(Rana ridibunda). Изучалась электрическая активность ВЯК лягушки в ответ на

ВА ГС стимуляцию передней ветви ипсилатерального вестибулярного нерва спинногоВЯК МРФ мозга. Идентификация вестибулоспинальных нейронов проводилась на

ВН основании эффектов стимуляции указанных образований.

2. Раздражение вестибулярного нерва вызывало вестибулярных ядрах

двухфазный негативный фокальный потенциал, представляющий

синхронизированную активацию вестибулярных афферентов (No)

постсинаптическую активацию центральных вестибулярных нейронов (NI) со

скрытыми периодами возникновения пределах 0.41--0.61мс (n=78) и 1.66-2.92мс

(n=62), соответственно. Разница между этими двумя показателями представляла

BA Вестибулярный аппарат синаптическую задержку, равную 1.2-2.6 Важно, что отмеченные временные
Ганглий Скарпа характеристики находились прямой зависимости от температуры, при которой

вн Вестибулярный нерв ВСТ проводился опыт.
ВЯК Вестибулярный ядерный комплекс

МРФ Медиальная ретикулярная формация
3. В ядрах ВЯК ответ на раздражение спинного мозга регистрировались

ВСТ Вестибулоспинальный тракт антидромные потенциалы поля. Последние состояли из начального

РСТ Ретикулоспинальный тракт положительного отклонения и последующей более выраженной негативной

ПК Передние конечности PCT волны. Рефрактерность В обоих испытаниях (стимуляция шейного - С-нейроны и
Задние конечности

IK
поясничного утолщений - L- нейроны спинного мозга) составляла менее 1мс, что

дает основание считать зарегистрированные потенциалы поля как антидромные.

На основании разницы скрытых периодов антидромных потенциалов поля C- и

L-нейронах расстояния между раздражаемыми точками спинном мозге (в
среднем 11.8 мм) была вычислена скорость проведения по вестибулоспинальным

волокнам лягушки, которая была пределах 5.51--22.93M/c. Нейроны соЗК скоростью проведения выше 14M/c были условно обозначены <<быстрыми>>

клетками, ниже этой величины <<медленными>>.

4. Исследование глубинного профиля распределения антидромных фокальных
Рис. 1 Схема организации взаимодействия нейронов вяк МРФ управлении потенциалов и L-нейронов ВЯК показало их полное совпадение с таковыми

движениями организма.
потенциалами на стимуляцию вестибулярного нерва. Максимальные величины

всех трех измерений регистрировались на глубине 500мкм. Выявленная

корреляция глубинных профилей вестибулярно- и спинально вызванных

потенциалов указывает, что антидромные фокальные потенциалы, возникающие

на стимуляцию шейного и поясничного отделов спинного мозга, отражают

активацию вестибулоспинальных нейронов ВЯК.
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5. В экспериментах на препарате перфузируемого мозга озерной лягушки были
зарегистрированы внутриклеточные потенциалы нейронов МРФ в ответ нараздражение передней ветви ипсилатерального вестибулярного нерва и спинногомозга. Ретикулоспинальные нейроны идентифицировали на основании ВПСП,
возникающих ответ на раздражение вестибулярного нерва их антидромной

6.
активации при стимуляции ретикулоспинальных волокон спинного мозга.Стимуляция вестибулярного нерва вызывала химически передаваемые моно-полисинаптические возбуждающие постсинаптические потенциалы с

ортодромными ПД в нейронах МРФ. Продолжительность скрытого периода Ифаза восхождения испьттывали незначительные изменения при различных
интенсивностях раздражения вестибулярного нерва. Эти данные указывают на
ВОЗМОЖНОСТЬ моносинаптической активации ретикулоспинальных
вестибулярными афферентами.

нейронов

7. у части (n=56) ретикулоспинальных нейронов ответ на раздражение
ипсилатерального вестибулярного нерва были зарегистрированы ВПСП,
характеризующиеся большой величиной нестабильностью скрытых периодов
пределах 3.15-6.82мс в зависимости от интенсивности стимуляции. Отмеченные
полисинаптические влияния вестибулярных афферентов на ретикулоспинальные

нейроны, возможно, опосредуются через ВЯК.
8. у 14 ретикулоспинальных нейронов стимуляция VIII нерва приводила квозникновению антидромных ПД. Последние характеризовались фиксированным

коротким скрытым периодом в пределах 0.61--.05мс при различных
интенсивностях стимуляции. Минимальное ослабление интенсивности
раздражения приводило к исчезновению без каких-либо
возникновения постсинаптического потенциала.

признаков

9. нейронах МРФ регистрировались антидромные ПД, которыехарактеризовались коротким и фиксированным скрытым периодом на
стимуляцию шейного (С-нейроны) и поясничного (L-нейроны) утолщений
спинного мозга, короткой рефрактерностью и воспроизведением
высокочастотного раздражения. Минимальное ослабление интенсивности
раздражения ниже порога для аксона данного нейрона всегда приводило кисчезновению без каких-либо признаков возникновения постсинаптического
потенциала. Антидромные ПД и L-нейронов имели скрытые периодысреднем 0.7+0.22MC (n=105) 1.05+0.3мc (n=123), соответственно. Вычисленная
на основании скрытых периодов и расстояниями между ОТВОДЯЩИМ
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раздражающими электродами скорость аксонного проведения для С-нейронов

варьировала пределах 3.4--33.3м/c, ДЛЯ L-нейронов - 8.0-50.0м/c. Клетки,

обладающие скоростью проведения выше 14м/c, были условно причислены к

<<быстрым>>.

10. За счет большей скорости проведения нервного импульса по волокнам

ретикулоспинальных нейронов по сравнению с вестибулоспинальными,

обеспечивается синхронность поступления их к мотонейронам спинного мозга,

регулирующих активность передних задних конечностей лягушки. Именно

большей скорстью проведения компенсируется более длинный путь прохождения

вестибулярных импульсов к мотонейронам спинного мозга по отношению к

таковым ВЯК. Таким образом, нейроны МРФ, как наиболее древней системы

надсегментарного контроля, наряду с нейронами ВЯК, активно участвуют в

управлении движениями организма.
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ԱՄՓՈՓԱԳԻՐ

Էդուարդ Յուրիի Հարությունյանի <<Ցանցաողնուղեղային ռեֆլեքսների
անդաստակային ղեկավարման նեյրոնային մեխանիզմները>> թեմայով

ատենախոսական աշխատանքի, կենսաբանական գիտությունների
գիտական աստիճանի հայցման

Ատենախոսական աշխատանքի նպատակն է եղել MS-222-ի լուծութով

թմրեցրած և դիցիլինով անշարժացված լճային գորտի (Rana ridibunda)

հեղուկանացված ուղեղի պատրաստուկում հետազոտել անդաստակային կորիզային

համակարգի և միջանկյալ ցանցանման գոյացության նեյրոնների ակտիվությունն ի

պատասխան անդաստակային նյարդի առաջնային ճյուղի և ողնուղեղի պարանո-

ցային ու գոտկային հատվածների էլեկտրական խթանման: Առաջին անգամ

նկարագրվել է ցանցաողնուղեղային նեյրոնների ռեակցիանների առանձնահատկու-

թյունները ի պատասխան վերոնշյալ գոյացությունների գրգռման: Ներբջջային

արտածման մեթոդով միջանկյալ ցանցանման գոյացության նեյրոններում գրանցվել է

առավելապես միա և բազմասինապսային դրդող հետսինապսային պոտենցիալներ,

ուղղընթաց և հակընթաց գործուղության պոտենցիալների հետ համազուզակցված

պատասխան անդաստակային նյարդի և ցանցաողնուղեղային նյարդաթելերի

խթանման, ինչը վկայում է ողնուղեղի շարժիչ նեյրոնների վրա անդաստակային

ներգործություններում միջանկյալ ցանցանման գոյացության կարևոր դերի մասին: Ի

պատասխան ողնուղեղի համապատասխան բաժինների խթանումից գրանցված

հակընթաց գործուղության պոտենցիալների հիման վրա կատարվել է միջանկյալ

ցանցանման գոյացության նեյրոնների դասակարգում՝ ստորաբաժանելով արագ և

դանդաղ նեյրոնների: Նմանատիպ ստորաբաժանում կատարվել է նաև

անդաստակային կորիզային համակարգի նեյրոնների նկատմամբ: Վերոնշվածը թույլ

է տալիս եզրակացնել, որ շարժման վերողնուղեղային ղեկավարման գործում

անդաստակաշարժիչ համակարգի հետ միասին մեծ դեր է պատկանում նաև

ցանցաշարժին: Ավելին, ստացված փորձերի արդյունքները վկայում են ֆունկցիոնալ

փոխներզործության մեծ նմանության մասին անդաստակային ապարատու

անդաստակային կորիզներ-- ցանցաողնուղեղային նեյրոններ համակարգում, ինչպես

նաև նրանց հիմնական ելքում՝ ցանցաողնուղեղային ուղիում գորտի և ավելի

բարձրակարգ ողնաշարավորների, այդ թվում նաև կաթնասունների մոտ:
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