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IDEGI INTEGRÁCIÓ MECHANIZMUSAINAK KUTATÁSA

S.-RÓ ZSA  K A T A L IN

Az utóbbi években a membránszinten zajló események vizsgálata mellett 
előtérbe került a kisszámú neuron együttesek, vagy egyszerű neuron hálóza­
tok strukturális és funkcionális szerveződésének feltárása. Az elemi jelenségek 
kutatásához viszonyítva a meghatározható számú neuront tartalmazó ideg­
hálózat tanulmányozása komplexebb szintet képvisel, és mintegy átmenetet 
jelent a sejtszintű neurofiziológiai kutatások és az összetettebb integratív 
tevékenységre épülő viselkedésvizsgálat között.

Intézetünkben az utóbbi években Molluskákon több olyan készítmény 
került kifejlesztésre, mely módot ad integratív folyamatok direkt vizsgálatára, 
s valós neuron-hálózatok szerveződésének leírására.

Gastropoda szívek központi szabályozásának szerveződése

A szívműködéssel (és kisebb mértékben a cardio-renális rendszer egészé­
vel) kapcsolatban álló neuronhálózat viselkedését elsősorban a szenzoros beme- 
netek által létrehozott központi változásokkal összefüggésben vizsgáltuk.

A kísérletek Helix pomatia L. éber egyedeiből előállított agy-szívideg-szív 
készítményen folytak [3]. Párhuzamosan regisztráltuk a szív-kontrakciókat, 
a szívidegi extracellulárisan elvezetett aktivitását és két kiválasztott központi 
neuron intracelluláris aktivitását (1. ábra). A központi neuronok identifiká­
lása fiziológiai mutatók alapján, valamint CoCl2 intracelluláris vagy retrográd 
injektálásával [4] történt. A perifériás receptorok ingerlését főként taktilis 
ingerrel, máskor 5-hydroxytryptamin intracardiális bevitelével végeztük.

Vizsgálataink során 22 neuront azonosítottunk, melyek kapcsolatban 
állnak a szívműködés szabályozásával. Ezek mindegyike direkt vagy indirekt 
bemenetet kap a szívből, de a szív működését csak egy részük módosítja. 
A szív szabályozását végző neuronok szórtan helyezkednek el a viscerális és 
jobb parietális ganglionban (2. ábra). Helix pomatia központi idegrendszeré­
ben azonosított neuronhálózat nemcsak a szív, hanem a cardio-renális rendszer 
egészének szabályozását is végzi [1],

A cardio-renális rendszer szabályozását végző 22 neuron között szenzo­
ros, motoros és interneuronokat találtunk. A szenzoros és motoneuronok 
identifikálása a szóma kisüléssel korreláló, szívidegről elvezethető jelek segít-
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ségével történt, majd a sejtek axonjának szívidegbe haladása CoCl2 intracel- 
luláris bevitelével nyert bizonyítást [5]. A szenzoros sejtek többsége bipoláris, 
gazdag elágazással míg a motoneuronok unipolárisak, az interneuronok pedig 
többnyire pseudo-unipolárisak (3. ábra), a ganglionban végződő arborizációval.

A szív taktilis és kémiai ingerlésére reagáló sejtek válasza spontán aktív 
sejteken gátlás, aktivitásfokozódás vagy kettős hatás volt. A sejtek gátlása és 
serkentése az esetek többségében gátló (GPSP) vagy serkentő (SPSP) poszt- 
szinaptikus potenciálok közbeiktatásával történt. A posztszinaptikus potenciá­
lokat nem generáló sejtek többnyire elsődleges érző neuronnak felelnek meg, 
hallgatag sejtek a szív ingerlésre szinaptikus jelekkel és AP generálással 
válaszoltak.

Az identifikált, szívműködés szabályozásában részt vevő neuronok több­
sége egyaránt reagált a szív taktilis és kémiai ingerlésére. Taktilis ingerre 9 
sejt aktivitásfokozódással és egy kettős reakcióval válaszolt. Kémiai inger 
7 sejten aktivitásfokozódást, 6 sejten gátlást és 3 sejten kettős választ hozott 
létre. Sejtek egy része eltérő választ adott, taktilis, illetve kémiai ingerlésre.

A szóma kisülése a szívidegen korreláló jel formájában az RPal, RPa5, 
Vf2, Y13, V14 és V21 neuronok esetén azonosítható. E sejtek közül a V12 és 
V13 szívműködést gátló motoneuronok, intestinális idegbe futó axonnal.

A motoneuronok mellett több bemenettel kapcsolatban álló jellegzetes 
aktivitási mintázattal rendelkező interneuronokat is azonosítottunk, melyek 
nemcsak a szív receptor zónáiból érkező információ hatására módosítják műkö­
désüket, hanem a pericardium, vese, máj és véredények ingerlésére is reagál­
nak. E sejtek közül a V21 neuron a legtipikusabb, mely egyben a szívet szabá­
lyozó neuronhálózat központi eleme. A V21 fázisos vagy tónusos mintázattal 
rendelkezik, mely szoros kapcsolatban áll a szívműködéssel (4. ábra). E sejt 
fázisos működése burst-szerű rendezettségben jelentkezik, és a kisüléscsoport 
egybeesik a szívkontrakcióval. A V21 neuron működése a szív, pericardium és 
vese ingerlésekor egyaránt tónusossá válik (4. ábra, A, B, C), a folyamatos 
üzemmód pedig fény hatására ismét burstszerű lesz (4. ábra, D). A  V21 sejt 
tónusos kisülése minden esetben gátolja a szívműködést, függetlenül attól, 
hogy melyik bemenet aktiválásának eredményeként lépett fel.

V21-hez hasonlóan fázisos vagy tónusos kisüléseket mutatott az RPal 
(Br-sejt) is. Az RPal sejt burst kisülései is tónusossá váltak a szív ingerlése­
kor, ez azonban a szív-ritmust nem befolyásolta.

A szabályozó hálózat elemeinek efferens hatását a sejtek hiper-, illetve 
depolarizálásával szimuláltuk. Vizsgálataink szerint csak a moto- és inter­
neuronok depolarizálása modulálja a szívműködést. A vizsgált sejtek között 
6 motoneuron és 3 interneuron hatástípusát írtuk le.

A szívműködés szabályozását végző sejtek közötti kapcsolat és az alá­
vagy fölérendeltségi viszony tisztázására a központi neuronok kapcsolási típu­
sát, valamint kölcsönhatását is vizsgáltuk. Megállapítottuk, hogy a V21 sejt 
számos sejttel szinaptizál a viscerális ganglionon belül. A sejtek egy részéhez 
SPSP-ket, másokhoz GPSP-ket továbbít. A V2f követő sejtjein a posztszinap­
tikus potenciálok a tónusos kisülés idején jelennek meg. Az egyik sejten, amely­
hez a V21 SPSP-ket küld, az aktivitás foka függ az aktivált bemenet jellegé­
től, így a vese és a véna ingerlése intenzív AP generálást indít, de a szív és 
aorta ingerlése csak SPSP megszaporodást okoz.

Gátló posztszinaptikus potenciálokat is számos sejt kap a V21-től, töb­
bek között a V22 sejt is. A V22 sejtnek van egy szimmetrikusan szervezett



101

sejtpárja is. E két sejt a szív, vese és véna ingerlésekor nagy GPSP-k részvéte­
lével gátlódik, de az aorta ingerlésére nem reagál (5. ábra). E két sejten a 
GPSP-k és a kisülés gátlása a V21 neuron tónusos tüzelése alatt lép fel. A két 
követő sejt egymással nincs direkt kapcsolatban, egyik sejt membránjának 
polarizálása sem befolyásolja a másik működését, a V21 sejt viszont mindkettő 
kisülését azonos módon változtatja meg. Ez azt mutatja, hogy e két sejt műkö­
dését a vezér elem szinkronizálja. Egy másik sejtpáron a Y21 tónusos műkö­
désekor frekvenciafokozódás lép fel. E szimmetrikus működésű sejtpáros egy­
mással elektromosan kapcsolt, axo-axonális szinapszison át (3. ábra, D).

A szimmetrikusan szervezett sejtpárosok mellett olyan sejtpárokat is 
találtunk, melyek egyidejű rövid lefutású frekvenciafokozódással reagálnak 
a cardio-renális rendszer különböző tagjainak ingerlésére, bár eredeti aktivi­
tási mintázatuk eltérő. Az aorta és a pitvar ingerlésekor mindkét sejten burst- 
szerű aktiválás figyelhető meg, melyet némi késéssel a szívműködés gátlása 
követ. A kamra, véna, máj, vese ingerlésére ez a fajta aktivitás nem lép fel [2].

Az adatok igazolták, hogy más-más sejtpáros szállítja az információt a 
cardio-renális rendszer különböző tagjaitól a hálózat központi elemét alkotó 
V21 interneuronhoz, melyen már csak uniformizált válasz figyelhető meg.

Eredményeink szerint a ganglionáris idegrendszerben is hierarchikus ren- 
dezettségű az egyes szerveket vagy szervrendszereket szabályozó neuron-popu- 
láció. Ez azonban funkcionálisan szervezett hierarchiát jelent, esetenként a 
morfológiai hierarchia azonosítási lehetősége nélkül. A hierarchikus felépítést 
hangsúlyozza a szenzoros, a moto- és interneuronok jelenléte az identifikált 
neuron-populációban, valamint a bemenetek több szinten való azonosít­
hatósága.

Eredményeink szerint a hálózat központi elemeinek szintjén, vagyis az 
interneuronok aktivitási mintázatában már nem különíthető el a bemenet 
eredete, mivel pl. a V21 sejten a cardio-renális rendszer bármely tagjának 
ingerületbejutása folyamatossá teszi a burst-szerű kisülést, s ennek eredménye 
minden esetben a szív gátlása. A bemenet eredete azonban a hálózat közti 
elemein elkülöníthető, mert ezek a különböző perifériás mezők (aorta vagy 
véna, pitvar vagy kamra) bemenetelnek felvételére specializálódtak. A háló­
zat ezen elemeinek viselkedése lehetőséget nyújt a neuronhálózat sub-rend- 
szerekre való osztására. Megállapítottuk, hogy a sub-rendszerek meghatáro­
zott receptor mezőkről érkező információk gyűjtő állomásai, egymással direkt 
kapcsolatot nem alkotnak, működésüket a hálózat vezérelemei (interneuronok) 
koordinálják. A szívműködést szabályozó neuronhálózatban az információ- 
továbbítás parallel huzalozású pályákon történik, melyek felváltva vagy eltérő 
kombinációkban működve biztonságosabbá teszik a vezérelemek állandó 
informálását. A vezérelemek (pl. V21) hatásukat motoneuronokban (pl. V12, 
V13) keresztül érvényesíthetik, s rendszerint ezek az efferens pályák is ket­
tőzöttek.

A cardio-renális rendszert, ezen belül a szívműködést szabályozó neuron­
hálózat a túlbiztosított, konvergáló típusú hálózatok csoportjába sorolható.
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Kémiai ingerek perifériás és központi megkülönböztetése éticsigán 
(H e lix  p o m a t ia  L.)

Az állat viselkedését döntően befolyásolják a táplálékszerzéssel kapcso­
latos folyamatok. Ezek megvalósulásában a csiga száj- és ajakkörüli receptorai 
fontos szerephez jutnak. A kemoreceptorok vizsgálatára agy-szájszerv készít­
ményt dolgoztunk ki, mely a garatkörüli gangliongyűrűt, a szájszervet és a 
kettőt összekötő idegeket tartalmazta [8]. E készítményen vizsgálni lehetett 
az ajak kémiai receptorainak természetét, valamint a kemoreceptorok indu­
kálta változásokat a központi idegrendszer egyes sejtjein. A kísérletek során 
a n. intestinalis aktivitását extracellulárisan, a központi neuronok aktivitását 
intracellulárisan, üveg mikroelektródákkal vezettük el. Az ingeranyagokat 
a szájszervre applikáltuk (6. ábra).

Megállapítottuk, hogy a száj körüli receptorok kémiai érzékenysége a 
különböző anyagokra eltérő. A KC1 általános depolarizáló tulajdonsága révén 
hat, de a NaCl, glukóz, szacharóz és desztillált víz szelektív kemoreceptor 
izgatók [9]. Az eredmények igazolták, hogy a receptorok kemoérzékenysége 
specifikus, és a periférián íz-diszkrimináció történik.

A cerehrális, parietális, pleurális és viscerális ganglionokban egyaránt 
találtunk a száj körüli receptorok kémiai ingerlésére reagáló központi neuront. 
E neuronok más-más bemenetet kapnak a különböző kémiai ingerekre az érző 
mezőből, és a neuronválaszok is eltérőek. Az eltérő válaszok summációs folya­
matok eredményeként alakulnak ki. A viscerális és parietális ganglion az ajak­
idegtől távolabb helyezkedik el, és itt a poliszinaptikus kapcsolatok dominál­
nak a neuronok válaszában.

A különböző neuronok közül egyesek minden anyagra azonos módon 
reagáltak, míg mások az eltérő anyagokra eltérő választ adtak (7. ábra). 
Az ajakreceptorok ingerlésekor szinaptikus aktiválódás vagy gátlás, illetve a 
központi neuron membrán potenciáljának változása volt megfigyelhető. Ered­
ményeink szerint a különböző kémiai ingerek eltérő neuronpályákat aktivál­
nak, és az íz-diszkrimináció a központi idegrendszerben neuron-szinten is 
végbemegy. Az íz-diszkrimináció folyamatában résztvevő központi neuronok 
között másodlagos érző sejtek, moto- és interneuronok vannak. A receptorok­
ból a központi neuronokig mono- vagy poliszinaptikus pályán jut el az ingerü­
let, s más szervekből érkező információval keveredve vezet adekvát visel­
kedésválaszhoz .

Axonpályák vizsgálata L y m n a e a  s ta g n a l is  L. 
központi idegrendszerében

Lymnaea stagnalis izolált központi idegrendszerében 15 neuront azonosí­
tottunk aktivitási mintázatuk alapján. E sejtek axonpályáinak lefutását CoCl2 
intracelluláris injektálásával, illetve retrográd festéssel vizsgáltuk. Megállapí­
tottuk, hogy a neuronok többsége pseudounipoláris, s ezek elágazó axonok 
segítségével két, esetenként három ganglion között létesítenek összeköttetést. 
A neuronok be- és kimeneti jellemzőit elektrofiziológiai mérésekkel vizsgáltuk. 
A szómából regisztráltuk a spontán aktivitást, és vizsgáltuk annak összefüg­
gését az idegekről szívóelektródával elvezetett extracelluláris jelekkel, másrészt
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az idegek ingerlésével kiváltott antidromos és ortodromos válaszokat tanul­
mányoztuk [6, 7].

A vizsgált axonpályák többsége az intestinális és jobb pallialis idegbe 
fut ki, de vannak neuronok, amelyek két idegbe is küldenek axont. Más neuro- 
nok axonjai nem lépnek ki a ganglionokból (8. ábra).

Az identifikált neuronokat funkcionális szerepüknek megfelelően három 
csoportba soroltuk:

1. egyszerű, illetve integratív funkciót is betöltő motoneuronok;
2. szenzoros neuronok (elsődleges vagy másodlagos);
3. közvetlen perifériás kimenettel nem rendelkező neuronok, melyek az 

intergranglionáris integratív folyamatokban játszanak szerepet.
Lymnaea központi idegrendszerében e sejtpárokból történt parallel elveze­

téssel mind ez ideig nem sikerült közvetlen módon interneuronokat azonosítani, 
azonban az egyes neuronok bemeneti, illetve kimeneti mintázatának tanulmá­
nyozása során arra lehetett következtetni, hogy az óriás neuronokon több 
serkentő és gátló interneuron hatása konvergál. Különösen a vizsgált idegekbe 
közvetlen axont nem küldő, feltételezhetően integratív funkciójú neuronok 
rendelkeznek igen gazdag szinaptikus bemenettel.

Néhány sejtpár esetében mind a CoCl2 festéssel, mind elektrofiziológiaí 
mérésekkel igazoltuk azok elektrotónusos kapcsolatát. Ezek a sejtek szinkron 
működést mutatnak, és kölcsönösen befolyásolni képesek egymás aktivitását. 
Szerepük Lymnaea fiziológiai működésének szabályozásában még nem tisztázott.

STUDIES ON THE MECHANISM OF THE NEURAL 
INTEGRATION

K A T A L IN  S .-RÓZSA

Recently, in addition to the investigation of the membrane events at 
cellular level, the exposure of the structural and functional organization of 
simple neural nets or ensembles came into the foreground. In comparison with 
elementary membrane processes, the investigation of the neuronal network of 
a given number of cells represents a more complex level of research and creates 
a transition from neurophysiological investigations on the cellular level to 
behavioural studies of integrative functions.

In our Institute during the past years several preparations were developed 
on molluscs for experimental studies of integrative processes and for the 
determination of the organization of real neuronal networks.

Organization of the central regulation of Gastropoda hearts

The neuronal network regulating the heart beat with special reference to 
central reactions arising in answer to the sensory inputs originating from the 
heart and to a lesser degree from the whole cardio-renal system was analyzed.

The investigations were carried out on the brain-heart preparation of the 
active snail, Helix pomatia L. [3]. The heart contractions, the extracellular
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activity of the heart nerve and the intracellular activity of two central neurones 
were registered simultaneously (Fig. 1). Identification of the central neurones 
was made according to the reaction in response to the heart stimulation and 
that of the intracellular or retrograde injection of CoCl2 [4]. The stimulation 
of peripheral receptors was performed mainly by tactile stimuli or with intra- 
cardial perfusion of 5-hvdroxytryptamine.

As a result of our investigations 22 neurones involved in heart regulation 
have been identified. All of them received direct or indirect inputs from the 
heart, nevertheless, only some modified the activity of the heart. The neurones 
taking part in the regulation of the heart are scattered throughout the visceral 
and right parietal ganglia (Fig. 2). The neural network identified in the 
central nervous system of Helix pomatia regulates both the heart activity and 
the whole cardio-renal system [I].

Among the neurones, regulating the heart beat and the cardio-renal 
system sensory neurones, motoneurones and interneurones were found. The 
sensory and motoneurones were identified according to the correlation of the 
soma spike with one component of the extracellular activity of the cardiac 
nerve, further the running of the axons towards the heart was proved by intra­
cellular CoCl2 staining [5]. The majority of the sensory cells proved to be 
bipolar displaying rich arborization, while the motoneurones were unipolar 
and the interneurones had pseudo-unipolar axons terminating within the 
ganglia (Fig. 3).

On the spontaneously active cells the reaction of the cells to the tactile 
or chemical stimulation of the heart was either inhibition, or increase in the 
activity, while in some cases biphasic effect occurred. In the majority of the 
cells inhibition or excitation was due to the generation of inhibitory or excita­
tory postsynaptic potentials (IPSP or EPSP). The neurones failing to generate 
postsynaptic potentials were mainly primary sensory cells. Upon the stimula­
tion of the heart the silent cells produced synaptic or action potentials.

Most of the identified cells regulating heart beat reacted to both tactile 
and chemical stimulation of the heart. Upon tactile stimulation the activity 
of 9 cells was increased, 12 cells were inhibited and one cell showed biphasic 
reaction. Chemical stimulation of the heart caused increase in activity on 7 
cells, decrease in activity on 6 cells and biphasic response on 3 cells. Several 
cells responded antagonistically to tactile then to chemical stimuli.

The discharge of the soma was found to correlate with one component 
of the electrical activity of the heart nerve in RPal, RPa5, V12, Y13, V14 
and V21 neurones. Among them V12 and V13 proved to be inhibitory moto­
neurones of the heart, giving branches into the intestinal nerve.

Together with motoneurones also interneurones were identified showing 
characteristic pattern of activity and being connected not only with the 
receptor area of the heart but with the pericardium, blood vessels, kidney and 
liver, too. Among them, neurone V21 proved to be the most typical, playing 
at the same time central role at the neuronal network regulating the heart. 
The pattern of neurone V21 was either tonic or phasic, showing close correla­
tion with heart beat (Fig. 4). The phasic pattern of cell V21 appeared as a 
burst coinciding with heart contractions. The phasic pattern of cell V21 became 
tonic upon the stimulation of the heart, pericardium and kidney (Fig. 4A, 
B, C), while the tonic pattern turned again to phasic under the influence of 
illumination (Fig. 4D). The tonic pattern of cell V21 always resulted in the
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inhibition of heart activity independently from the nature of activated inputs 
leading to tonic discharges.

Similarly to cell V21 burst activity was found on cell RPal (Br cell). 
The burst activity of cell RPal was also turned to tonic pattern during heart 
stimulation, however, the latter failed to influence heart rhythm.

The efferent influence of the regulating network was tested by hyper - 
or depolarization of the cells. According to our results the depolarization or 
hyperpolarization only of moto-, and interneurones modified the heart beat. 
Among identified neurones the effect of six motoneurones and three inter­
neurones was described.

The interconnections and relationship between central neurones taking 
part in heart regulation were also studied and an attempt was made to clear 
up the role of each neurone in the network. Neurones V21 was found to be in 
contact with numerous cells within the visceral ganglion. Some of the cells 
receive EPSP-s, while the other ones IPSP-s from neurone V21. On the follower 
cells of Y21 the postsynaptic potentials appear during the tonic firing of V21. 
On one cell receiving EPSP from V21 the degree of the activation depended 
on the nature of the activated inputs, e.g. the stimulation of the vein and 
kidney evoked an intensive generation of action potentials, while the stimula­
tion of the heart and aorta caused only increase in the frequency of EPSP-s.

Among others, cell V22 receives also IPSP-s from neurone V21. Cell V22 
has a symmetrically organized partner cell. These two cells were inhibited by 
large iPSP-s during the stimulation of the heart, kidney and vein, however, 
the stimulation of the aorta was without effect (Fig. 5). On both cells, IPSP-s 
and the inhibition of discharge appeared during the tonic firing of neurone 
V21. No direct connection was found between the two cells as the polarization 
of the membrane of either cell was without effect on the other cell, however, 
cell V21 influenced in a similar manner the firing of both cells. This shows that 
the firing of these two cells is synchronized by a command element. On an 
other pair of the cells increase in frequency was observed during the tonic 
firing of neurone V21. This pair of cells discharging synchronously coupled 
electrically through an axo-axonal synapse (Fig. 3D).

Beside the symmetrically organized pair of cells also two neurones were 
found reacting with simultaneous short increase in frequency to the stimula­
tion of different area of the eardio-renal system, although their original pattern 
of activity differed. On both cells burst activity appeared upon the stimulation 
of the aorta and auricle causing with some delay the inhibition of the heart 
beat. This type of activity was not observed during the stimulation of the 
ventricle, vein, liver and kidney [2].

The data proved that different pairs of the cells transmit the infor­
mation from various areas of the cardio-renal system to the central member 
of the network, e.g. neurone V21, where only uniformized reaction can be 
observed.

According to our data in the ganglionic nerve system the neurone ensem­
ble regulating various organs or system of the organs is built up also in a hier­
archiai manner. However, it represents only a functional hierarchy without a 
morphologically organized hierarchy. The hierarchiai character of the system 
was emphasized by the presence of sensory, moto-, and interneurones, among 
the identified cells, as well as by the detection of the activation of inputs on 
various levels.
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According to our data at the level of the central elements of the network, 
e.g. in the activity pattern of the interneurone, the origin of the inputs is no 
longer distinguishable. For example, in cell V21 the activation of various parts 
of the cardio-renal system caused the turning of burst activity into a tonic 
one resulting always in the inhibition of the heart. On the middle level of the 
network the origin of the inputs can be verified as this part is specialized for 
receiving the inputs from various peripheral areas (aorta or vein, auricle or 
ventricle). The behaviour of the middle level of the network gives possibility 
for dividing the neural network into subsystems. It was found that the sub­
systems can be regarded as collectors of information, running from certain 
receptor fields, forming no direct connections with each others and being 
coordinated by a command element (interneurones) of the network. In the 
network regulating heart beat the transmission of the information takes place 
in parallel pathways, assuring the permanent information of command ele­
ments by alternative or combinative functioning. The command elements (e.g. 
V21) can realize their effect by motoneurones (e.g. V12, V13) too, and as a rule 
these efferent pathways are also doubled.

The network regulating heart activity and the whole cardio-renal system 
belongs to the overguaranteed, convergent networks.

Peripheral and central discrimination of chemical stimuli in the snail
(H elix  p o in a tia  L.)

The behaviour of the animal is basically affected by processes connected 
with the obtaining of the food. For realizing these behavioural acts the recep­
tors in the area of the mouth and lips are of vital importance. For studying the 
chemoreceptors brain-lip preparation was made containing suboesophageal 
ganglionic ring, mouth and the nerve coupled the two systems [8]. This prep­
aration gave possibility to study the nature of chemoreceptors of the lips, 
as well as the changes of activity of single cells in the central nervous system 
as a response to chemoreceptor stimulation. During the experiment the activ­
ity of the labial nerve was registered extracellularly, while the activity of 
central neurones was registered intracellularly by glass microelectrodes. The 
substances were applied to the surface of the mouth ( Fig. 6).

The chemosensitivity of the receptors in the area of the mouth was 
found to be different to the various substances. KC1 had an effect due to its 
common depolarizing nature, however NaCl, glucose, saccharose and distilled 
water can be regarded as specific stimuli of chemoreceptors [9]. The results 
proved the specificity of the chemosensitivity of the receptors and the dis­
crimination of the taste at the periphery.

In the cerebral, parietal, pleural and visceral ganglia alike there were 
found neurones reacting to the stimulation of the receptors of the mouth. 
These neurones received various inputs when different chemostimuli were 
applied to the sensory area and the answer of the neurones also significantly 
differed. Various responses were formed as a result of summation. In the 
visceral and parietal ganglia situating farther from the labial nerve the poly­
synaptic influences determine the reaction of the neurones.

Some of the neurones reacted uniformly others showed specific answer 
to different substances (Fig. 7). As an answer to the stimulation of chemo-
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receptors of the mouth synaptical inhibition and activation or changes in 
membrane potential of the central neurones were observed. According to 
our results various neural pathways are activated by different chemical 
stimuli and the discrimination of taste takes place on the neuronal level of 
the central nervous system, too. Among the central neurones taking part in 
the discrimination of taste, secondary sensory cells, moto- and interneurones 
were found. The excitation is forwarded by mono- or polysynaptic pathways 
from the receptors to the central neurones, where combining with the informa­
tion arriving from other organs, the taste discriminating process results in 
the required change of behaviour.

Studies on the axonal pathways in the central nervous system of 
L y m n a e a  s ta g n a lis  L.

In the central nervous system of Lymnaea stagnalis 15 neurones were 
identified on the basis of their pattern of activity. The running of the axonal 
pathways was studied with retrograde or intracellular injections of CoCl2. 
The majority of the neurones was found to be pseudounipolar, creating contact 
with branching axons between two or three ganglia. The inputs and outputs 
of the neurones were studied by electrophysiological measurements. The 
spontaneous activity was registered from the soma and was compared to the 
extracellular activity of the nerves registered with suction electrodes; on the 
other hand, the antidrom and orthodrom reactions evoked by stimulation of 
the nerves were also studied [6, 7].

The majority of the investigated axonal pathways was directed to the 
intestinal and right pallial nerves, though, some of the neurones sent an axon 
into two nerves. Axons of other neurones did not leave the ganglia (Fig. 8).

The identified neurones can be divided into three groups according to 
their functional role:

1. usual motoneurones, sometimes with integrative function;
2. sensory neurones (primary or secondary);
3. neurones having no direct peripheral outputs, and playing role in the 

interganglionic integrative processes.
Using simultaneous registration from two central neurones of Lymnaea 

the interneurones were not yet directly identified, however, the convergence 
of several excitatory and inhibitory interneurones on the giant neurones was 
proved according to the pattern of inputs and outputs. Especially the neurones 
of proposed integrative functions, sending no axons to the nerves, are provided 
with rich synaptic inputs.

Eor several pairs of neurones both the staining with CoCl2 and the 
electrophysiological measurements proved the electrotonic coupling. These 
cells discharge synchronously and are able to effect each other’s activity. Their 
role in the regulation of the physiological processes in Lymnaea has not been 
cleared up.



HCCJIEflOBAHMfl MEXAHH3MOB HEPBHOfl HHTErPALlHH

KATAJIHH LU.-PO>KA

B nocjieAHHe roAbi iiomhmo H3yqeHHH ajieMeHTapHbix cbohctb HeiípoHOB Ha 
nepBbiíí njiaH 6buiH BbiABHHyTbi HccjieAOBaiiHH HeíípoHHbix ceTeií,nocTpoeH H bix H3 
onpeAejieHHoro HHCJia HeíipoHOB. n o  cpaBHeHHio c H3yqeHHeM ajieMeHTapHbix 
cbohctb HeMpoHOB, HccjieAOBaHHe HeiípoHHbix aHcaMÖJieö c H3BecTHbiMH p e r y -  
JiHTopHbiMH 4>yHKUHHMH npeACTaBJineT ßojiee cjiojkhm ypoBeH b opraHH3auHH h b 
onpeAeJieHHoií Mepe co3AaeT nepexoA  ot kjictomhoh neHpo(})H3HOJiorHH k H3yqeHHio 
HHTerpaTHBHOÍÍ AeHTeJIbHOCTH H nOBeAeHHH.

B HacTonmee BpeMH b HauieM MHcraTyie 6buiH pa3pa6oTaHbi cneqHajibHbie 
npenapaTbi H3 mojutiockob, no3BOJiHioiqHe ocyiqecTBHTb HenocpeACTBeHHbie hc- 
CJieAOBaHHH HHTerpaTHBHbix npoqeccoB h oiracaHHe peajibHbix HeíípoHHbix 
ceTeß.

UeHTpajibHan opraHH3aqHH peryjinuHH cepAqa öproxoHornx

noB eA enne HenpoiiHOH c e r a , p eryjn ipyiom eH  p a ö o iy  cepA qa, (h b MeHbuieíí 
Mepe Bceií KapAHO-peHaJibHoií CHCTeMbi), 6biJio H3yHeH0 Ha ocHOBaHHM H3MeHeHHH, 
HacTynaromHx b qeHTpe b otbct Ha aKTHBaqnio ceHCopHbix bxoaob.

3KcnepHMeHTbi ömjih npoßeAeHbi Ha npenapaTe, coAep>KaiqeM cepAue, cep- 
AeHHblH (HHTeCTHHaJlbHblH) HepB H OKOJIOrjIOTOHHbie raHTJIHH, npHTOTOBJieHHOM 
H3 öOApcTByiomHx BHHorpaAHbix yjiHTOK (Helix pomatia, L.) [3].

ÖAHOBpeMeHHO 6hjih 3aperHCTpHpoBaHbi coKpaiqeHHH cepAua, BHeKJieTon- 
Han aKTHBHocTb cepAeHHoro HepBa h BHyTpHKJieTOHHan aKTHBHOCTb Aßyx bh- 
öpaHHbix ueHTpajibHbix HeiípoHOB ( P u c .  1 ) .  LJeHTpajibHbie HenpoHbi 6buiH hach- 
TH(J)HHHpOBaHbI COTJiaCHO HX (J)H3H0JI0rHHeCKHM xapaKTepHCTHK3M, nOTOM KJieTKH 
6buiH noKpameHbi peTporpaAHbiM hjth BHyTpHKJieTOHHbiM BBeAeHHeM CoCl2 [4], 
Pa3Apa>KeHHe nepH^epnqecKHx peuemropoB ocyiqecTBJianocb rjiaBHbiM oöpa- 
30M TaKTHJlbHblM pa3Apa>KHTejieM, HHOrAa 5-rHApOKCHTpHnTaMHH (5-HT) BBOAHJ1- 
CH HHTpaKapAHaJlbHO.

B xoAe HccjieAOBanMH 6buiH HAeHracjiHqHpoBaHbi 22 HeíípoHa, yqacTByioiqHe 
b peryjinqHH cepAeHHOH AOHTejibHOCTH. Bee ohh nojiynajiH bxoabi ot cepAqa, ho 
paöoTa cepAHa H3MeHHJiacb TOJibKO noA bjihhhhcm HeKOTOpbix H3 hhx. HeMpoHbi, 
peryjiHpyiomHe cepAeHHbiií phtm, pacnojioweHbi AH(})4>y3HO b BHcqepaJibHOM h 
npaBOM napneTajibHOM raHniHflx ( P u c .  2 ) .  HenpoHHan ceTb, HAeHTH<})HqHpOBaH- 
Han b qeHTpanbHOH HepBHOH cHCTeMe BHHorpaAHOH yjiHTKH, peryjinpyeT He 
TOJibKO cepAeHHyio AenTejibHOCTb, ho h qejiyio KapAHO-peHajibiiyio CHCTeMy [1].

CpeAH 22 KJieTOK, BOBJieneHHbix b peryjinqHio cepAeHHoií AeflTejibHOcra, 
öbuiH onpeAejieHbi ceHcopHbie kjictkh, MOTOHeiípoHbi h HHTepHeíípoHbi. CeHcopHbie 
KJieTKH H MOTOHeíípOHbl ÖblJIH HAßHTH(|)HqHpOBaHbI Ha OCHOBaHHH KOppeJIflqHH 
noTemjHajTa achctbhh comh h OAHoro KOMnoHema BHeiuieTOiHOM 3kthbhocth 
cepAeHHoro HepBa, AaJibHeMmee yqaerae hx 3kcohob b cocTaBe HHTecTHHajibHoro 
HepBa 6bIJ10 A0K333H0 BHyTpHKJieTOHHblM BBeAeHHeM CoCl2 [5]. CeHcopHbie 
KJieTKH 0Ka3ajlHCb ÖHnOJlHpHbIMH C ÖOJlbUUHM KOJlHHeCTBOM p33BeTBJieHHH, MOTO- 
HeiípoHbi öbuiH yHHnoJiHpHbiMH, a HHTepHeßpoHbi — nceBAoyHHnojiHpHbiMH, 3a- 
KaiiMHBaiomHMHCH B raHrjiHH ap6opH3aqHHMH ( P u c .  3 ) .

PeaKqHH cnoHTaHHo 3kthbhhx KJieTOK, OTBeqaioiuHx Ha TaKTHjibHoe h 
xHMHqecKoe pa3Apa>KeHHe cepAua, Bbipawajiacb b yrHeTeHHH hjih yBejiHneHHH
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p a3p ap a , hah >Ke b pByx<jia3HOMH3MeHeHHH.TopMO>KeHHe h B03Öy>KpeHHe KJieTOK 
b SojibiiiHHCTBe caynaeB  ocyipecTBAHnocb c ynacTHeM TopM03Hbix hah B03Öy>Kpa- 
k>lu,hx nocTCHHanTHnecKHx noTeHpnajioB (T n cn , B ncn). H enpoH bi, He reH e- 
pnpyiom H e nocTCHHanTHqecKHe noTeHpHajibi, hbahiotch oShhho nepBHqHbiMH 
ceHcopubiMH KJieTKaMH. M ojiqamHe KJieTKH OTBenaioT Ha pa3ppa>KeHHe cep p p a  
CHHanTnqecKHMH noTeHpnajiaMH hah reH epapH eil noTeH ipiana pencTBHH.

BOAbHIHHCTBO KJieTOK, CBH33HHbIX C peryJlHpHeií CeppeHHOH AeHTeJlbHOCTH, 
pearapoBajio h Ha TaKTHjibHoe, h Ha xHMHqecKoe pa3Apa>KeHHe cepppa. ÍIpH- 
MeHHH TaKTHjibHoe pa3Apa>KeHne, 6hao ycTaHOBJieHO, mto aKTHBHOCTb 9 KJieTOK 
yBejiHHHJiacb, 12 — yMeHbimuiacb h 1 KJieTKa noKa3aJia pByx<})a3HbiH OTBeT. 
XHMHqecKoe pa3Apa>KeHHe Bbi3biBajio yBejiHHeHue 3kthbhocth 7 KJieTOK, yrae- 
TeHHe 3KTHBH0CTH 6 KJieTOK H Ha 3 KJ1CTK3X HaÖAIOpanaCb AByx4ia3HaH peaKUHH. 
MacTb KJieTOK pana npoTHBonono>KHbiH otbct Ha TaKTHjibHoe h XHMHqecKoe 
pa3Apa>KeHHH.

FÍOTeHUHaJlbl AeilCTBHH COMbI KJieTOK M0>KH0 OÖHapy>KHTb no CHHXpOHHOií 
aKTHBHocTH ceppeqH oro HepBa B cjieA yiou inx c n y q a n x : RPal, RPa5, V12, V13, 
V14 h V21 HeMpoHbi. M3 hhx kjictkh V12 h V13 0K a3ajincb TopM03HbiMH motohch- 
pOH3MH CepApa, nOCbUiaiOipHMH aKCOHbl B HHTeCTHHaAbHblH HepB.

nOMHMO MOTOHefípOHOB ÖblJIH HpeHTH(j)HpHpOBaHbI HHTepHeíípOHbl, KOTO- 
pbie CBH3aHbi c MHoroMHCJieHHbiMH BXOAaMH H o ö n ap a io T  xapaKTepHbiM  THnOM 
aKTHBHocTH, p ea rH p y H  HeTOJibKO n a  HHiJiopMapHio, n p n x o p H m y io  OT pepenTOpHblX 
30H c e p p p a , ho h Ha p a sp p a w e H H e  nepH K apA a, noqKH, neqeHH h KpoBeHOCHbix 
cocyAOB. C pepH  HHTepHeäpoHOB KJieTKa V21 0K a3 a jia cb  caMOií thhhhhoh, HBjiHHCb 
OAHOBpeMeHHO peHTpajibHbiM  ajieMeHTOM HenpoHHOH ceTH, pery jiH pyro ine id  
ceppeqH yio  penTenbHOCTb. Tnn 3kthbhocth nefip o H a V21 hjih (Jia3HbiH, hjih tohh- 
necKHH, HaxoAHipHHCH b TecHoíí B33HM0CBH3H c paßoTOH c e p p p a  ( P u c .  4 ) .  K o rp a  
KJieTKa paßoT aeT  b (})a3H0M pe>KHMe, OHa o ö n ap aeT  3ajinoBOH aKTHBHOCTbio h 3Ta 
r p y n n a  noT eH pnanoB  abhctbhh coB napaeT  bo BpeMeHH c oahhohhhmh coK pa- 
meHHHMH c e p p p a . Oa3HbiH p a 3 p n p  kjictkh cTaHOBHTcn tohhacckhm b otbct Ha 
pa3ppa>KeHHe c e p p p a , nep H K ap p a  h nonKH ( P u c .  4  A ,  B ,  C ) ,  a  TOHnnecKHÍí T nn  
aKTHBHocTH B ce rp a  npeB paiyaeTC H  CHOBa b 3ajinoBbiH  rip n  ocBeipeHHH raH niH eB  
( P u c .  4 D ) .  ToHHnecKHH ran aKTHBHocTH KJieTKH V21 B cerp a  BJieneT 3 a  co ö o íí 
TOpMOWeHHe CeppeHHOH peHTeAbHOCTH, He33BHCHM0 OT TOTO, K3KHM BXOpOM OH 
6bIJI BbI3B3H.

nopoßHO KJieTKe V21 HeßpoH RPal Towe oönapaeT 3ajmoBOH hjih tohh- 
qeCKOÍÍ aKTHBHOCTbio. 3ajin0BaH aKTHBHOCTb KJieTKH RPal TOJKe CT3H0BHTCH 
TOHHHeCKOH BO BpeMH p33ppa>KeHHH Cepppa, HO 3T0 He BHA0H3MeHfleT paÖOTy 
cepppa.

3(})(})epeHTHoe B03pencTBHe sneiweHTOB perypHpyroipeH ceTH 6buio B0cnp0H3- 
BeaeHO rnnep-, h a h  penoAHpH3apHeH k a c t o k . CorAacHO HauiHM paHHbiM penonn- 
pH3apHH HAH rHnepnOAHpH3apHH TOAbKO MOTO- H HHTepHeMpOHOB M0pyAHp0B3AH 
ceppeqnyio penTeAbHOCTb. CpepH HCCAepoBaHHbix ka cto k  6 h a  H3yqen 3<})<})eKT 6 
MOTOHeíípOHOB H 3 HHTepHeHpOHOB.

BblAH T3K>Ke BblHCHeHbl THnbl CBH3eíí H B3aHM00TH0IIieHHH peHTpaAbHblX 
HeMpoHOB, peryAHpyiomHx ceppenHyio penTeAbHocTb. YcTaHOBAeHO, mto kaeTKa 
V21 c03paeT cHHanTHnecKne cbh3h co mhothmh HenpoHaiviH BHcpepaAbHoro raH- 
tahh. Oahh KAeTKH nonyqaioT B n cn , a ppyrne TÜCn ot V21. Ha nopqHHeimbix 
kaeTKe V21 HeüpoHax nocTCHHanTHqecKHe noTeHpHaAbi noHBHAHCb bo BpeMH 
TOHHAecKHx pa3papoB KAeTKH V21. Ha opHoíi ka eTKe, noAyqaromeM B n c n  ot 
HeiipoHa V21, cTeneHb aKTHBapHH 33bhcht ot npnpopbi B03Öy>KpeHHbix bxopob



110

T an , HTO pa3Apa>KeHHe iiomkh h BeHbi BbBbiBaeT HHTeHCHBHyro re H e p a p n io  noTeH- 
p n a n o B  AeöcTBHH, ho pa3Apa>KeHHe cepA pa  h a o p r a  npnBOAHT TOJibKO k  y B en n -
HeHHio nacTOTbi B ncn.

MHorne KAeTKH, b tom MHCAe h V22, noAyqaioT TopM03Hbie nocTCHHanra- 
qecKHe noTeHqHanbi ot neíípoHa V21. KAeTKa V22 oönaAaeT oahoíí CHMMeTpHHHO
0praH H 30B 3H H 0H  napT H epH O ÍÍ KAeTKOH. n p H  pa3Apa>KeHHH BeHbl H nOMKH 3TH ABe
KJieTKH öbuiH 3aTopMO>KeHbi c y n a c m e M  S o n b i m i x T n c n ,  ho pa3Apa>KeHHe a o p ™  
He BbI3bIBajlO HHK3K0H peaKUHH (PüC. 5). B03HHKH0BeHHe T n c n  H TOpMO>KeHHe 
3THX AByx KAeTOK HacTynaAO T ow e bo BpeMH TOHHnecKoro pa3pH A a H eöpoH a V21. 
3TH ABe KAeTKH He CBH3aiIbI Me>KAy co ö o ií, TaK KaK nOAHpH3apHH MeMÖpaHbl 
AK)6 0 H H3 HHX He BbI3bIBaeT H3MeHeHHH 3KTHBH0CTH ApyrOÍÍ, HO KAeTKa V21 
BHA0H3MeHHeT AeHTeAbnocTb oöeH x OAHHaKOBbiM oöpa30M . 3 to yK a3biBaeT Ha t o , 
MTO pa3pHABI 3THX AByx KAeTOK CHHXp0HH3HpyK)TCH KOMaHAHbIM 3AeMeHT0M. Ha 
A p y ro ií n a p e  KAeTOK 6 m ao  oßnapyaceH O  ynam eH H e pnTM a bo BpeMH TOHHnecKoro 
THna aKTHBHOCTH KAeTKH V 2 1 . j^ p y r n e  n ap b i HenpoHOB, opraHH30BaHHbie aah  
CHMMeTpHHHOH paÖOTbl, C03AaiOT Me>KAy C0 6 0 H 3AeKTpHHeCKHe CBH3H n ep e3  aKCO- 
aKCOHHbie CHHancbi (Pác. 3D).

riOMHMO CHMMeTpHMHO 0praHH30B3HHbIX KAeTOK 6bIAH OÖHapy>KeHbI ApyrHe 
napbi, KOTopbie pearapoBanH KpaTKOBpeMeHh h m  yBennneHHeM nacTOTbi pa3pHA0B 
b oTBeT Ha pa3Apa>KeHHe pa3AHHHbix ynacwoB KapAHO-peHanbHOíí CHCTeMbi, xoth 
h x  HcxoAHaH aKTHBHOcTb öbina pa3AHHH0H. flpn pa3Apa>KeHHH aop™ H npeA- 
cepAHH Ha o6enx KAeTKax noHBHAHCb 3aAnoBbie HMnyAbCbi, BbßbiBaiomHe c He- 
KOTopoH 3aAep>KK0H TopMOJKeHHe cepAennoH AenTenbHocTH. noAOÖHan peaKpnn 
HacTynaaa npH pa3Apa>KeHHH wenyAOHKa, Benbi, neneHH h noHKH [2].

^.aHHbie noATBepAHAH, hto pa3AHHHbie n ap b i HeiípoHOB nepeA aioT  HHiJiop- 
MapHIO H3 pa3AHMHbIX ynaCTKOB KapAHO-peHaAbHOH CHCTeMbi K UeHTpaAbHOMy 
3BeHy c e r a ,  t . e. k  H enpoH y V 2 1 , rAe HaÖAioAaeTCH TOAbKO yHHijiopMHpoBaHHbiH
OTBeT.

C ornacH O  HauiHM AaHHbiM b raHTAHOHapHOH HepBHOH CHCTeMe H enpoH H an 
ceTb, p e ry A n p y io m aH  pa3H bie o p ra n b i , opraH H 30B aH a T o w e  HepapxHnecKHM  o 6 p a -  
3 om . 0 a h 3K0 3to 03H anaeT TOAbKO ijiyHKUHOHanbHyio HepapxHK) 6e3 CTpOTOH 
Mop4>OAorHHecKOH nocAeAOBaTeAbHOCTH. H ep ap x H n ecK o e  y ap o íícT B O  noATBep- 
>KAaeTCH HaAHHHeM CeHCOpHbIX, MOTOpHbIX H üpOMOKyTOHHblX HeHpOHOB B 
HAeHTHíjlHpHpOBaHHOH HeíípOHHOH nOnyAHUHH, a  T3K>Ke TeM (JiaKTOM, HTO aKTHBa- 
pHIO BXOAOB MO>KHO npOCAeAHTb Ha pa3Hb!X ypOBHHX CHCTeMbi.

K aK  noKa3aAH HauiH HccAeAOBaHHH Ha ypoB H e peH T panbH bix sneM em roB, 
t . e. b n a r r e p H e  HHTepHenpoHOB y>Ke Henb3H pa3AHHHTb h c to h h h k  aKTHBapHH 
BXOAOB, T. K. 3aAnOBaH aKTHBHOCTb HeíípOHa V 21 CTaHOBHTCH TOHHHeCKOÍÍ npH  
pa3Apa>KeHHH A ioöoro  ynacTKa KapAHopeHaAbHOH CHCTeMbi, npHBOAHmeií oaho- 
BpeMeHHO K TOpMOHCeHHIO CepAHa. OAH3K0 ynaCTOK aKTHBapHH BXOAOB AOCTO- 
BepHO pa3AHHaeTCH Ha npOMOKyTOHHblX 3BeHbHX CHCTeMbi, TaK KaK OHH CneiJH- 
3AH3HpoBaHbi a a h  npHeM a HHiJiopMapHH H3 pa3AHMHbix nepnijiepH HecKH x nOAeií 
(ao p T a  ha h  BeHa, w enyA oneK  h a h  npeA cepA H e). íloBeAeHHe npoMOKyTOHHbix 
3AeMeHT0B CHCTeMbi AaeT B03M0>KH0CTb p33AeAeHHH HeMpOHHOÍÍ c e r a  Ha Cy6-CHC- 
TeMbl. BblAO yCTaHOBAeHO, MTO Cy6-CHCTeMbI HBAHIOTCH npneMHblMH CTaHUHHMH 
HHiJiopMapHH, nocT y n aro m eíí H3 onpeAeAeHHbix peuenT opH bix  oÖAacTeii, ohh  He 
C03AaiOT npHMOH CBH3H A P y r c APyrOM, H HX AeHTeAbHOCTb KOOpAHHHpyeTCH K0- 
MaHAHblMH 3AeMeHT3MH (HHTepHeMpOHaMH) CeTH. B HeíípOHHOH CeTH, peryA H pyiO - 
meM cepAeMHyio AeHTeAbHOCTb, npoBeAeHHe HHiJiopMapHH npoHcxoAHT n o  n a p a n -  
AeAbHO opraiiH30BaHHbiM  nyTHM, KOTopbie, paÖOTan n o  onepeAH h a h  b pa3H bix
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KOMÖHHauHHx, AenaioT Sojiee AOCTOBepnoß HenpepbiBHyro HHcpopMapHio KOMaHA- 
Hbix aaeMeHTOB. OöbiHHO KOMaHaHbie aaeMeHTbi (V21) ocymecTBjinioT cboh bo3- 
aeMcTBHH nocpeacTBOMMOTOHeßpoHOB (V12, V13), h s t h  a^epeHTHbie nyra, KaK 
npaBHJio, Towe yABoeHbi.

HeMpoHHaH ceTb, peryAHpyiomaH cepaemiyio AenTejibHocTb h bckd KapAHO- 
peHajibnyío cHCTeMy, npnHaAJie>KHT k CBepxrapanrapoBaHHbiM, KOHBeprnpyio- 
mHM ceTHM.

U eH T pajibH a« h  nepH fpepH qecK a« a h c k ph m h h 3 u h h  BKyca Ha BHHorpaAHOfí yjiHTKe
(H e lix  p o m a tia  L.)

npopeccbi, CBH3aHHbie c AoßbiBaHHeM niimH, bjihhiot pemaioinHM oöpa30M 
Ha noBeAeHHe whbothoto. B ocymecTBJieHHH AoßbiBaHHH nnmH BawHyio pojib 
HrpaioT peqenTopw ryönoH h potoboh oÖJiacTeH. H3yneHHH xeiwopepenTopoB 
6bia pa3pa6oTaH npenapaT, coAepwamHH OKOJiorjioTOHHbie raHrjiHH, potoboh 
opraH h CBH3biBaiomnH hx HepB [8]. Ha 3T0M npenapaTe mo>kho 6buio H3yHHTb 
npíipoAy xeMopepenTopoB ryóbi h H3MeHeHHH Ha ypoBHe oahhohhmx HeüpoHOB 
peHTpajibHOH HepBHoil cHCTeMbi, HacTynaiomHe b otbct Ha pa3Apa>KeHHe xeMO- 
pepenTopoB. B xoae 3KcnepHMeHT0B aKTHBHOCTb ryÖHoro HepBa perHCTpnpoBa- 
Jiacb BHeKJieTOHHO, a aKTHBHOCTb peHTpaJlbHblX HeßpOHOB OTBOAHJiaCb BHyTpH- 
KJTeTOHHO CTeKJIHHHblMH MHKp03JI eKTpOAaMH. B03Öy>KAaiOmHe BemeCTBa SblJIH 
annjiHpHpoBaHbi k  potoboh oÖJiacTH (Puc. 6).

B b iJ io  ycTaHOBJieHO, hto xHMHHecKan HyBCTBHTenbHOCTb pepenT opoB  
P otoboh oßjiacTH K p a3 H b iM  BeiyecTBaM pa3JiHHHan. KC1 OKa3biBaeT b jih h h h c , 
ÖJiaroAapH cbohm  oöihhm  AenojiHpH3yiomHM  cbohctb3m , ho NaCl, n n o K 0 3 a , 
c a x a p o 3 a  h  AHCTHjuiHpoBaHHan BOAa hbjih io tch  cneHHijiHHecKHMH pa3Apa>KHTejiH- 
mh xeM opepenT opoB  [9 ], Pe3yjibT aTbi nccjieAOBaHHH n o K a3 a jin , hto xeMonycTBH- 
TeabHocTb pepenT opoB  HBnneTCH cnepH(j)HqecKOH h a h c k p h m h h 3h h h  B K yca n p o -  
hcxoaht  y>Ke Ha nepH(})epHH.

B o  B c e x ;  u e p e ß p a j i b H b i x ,  n a p n e T a j i b H u x ,  n a e B p a a b H b i x  h B H c p e p a j ib H b ix  
r a H n iH H x  ö b u iH  oÖ H apy> K eH bi n e n p o H b i ,  p e a r n p y r o m n e  H a  xH M H H ecK oe p a 3 A p a -  
w e H H e  p e p e n T o p o B  po to b o h  o ö j i a c r a .  3 th  H e n p o H b i n o j iy n a io T  p a 3 H b ie  bxoam  H3 
c e H c o p H b ix  o ß j ia c T e ß  b otbct H a  p a 3 H b ie  X H M H qecK H e p a3 A p a> K H T eji h h  h x  ot- 
B e T H a a  p e a K p H H  T o n c e  p a 3 H a H . P a 3 H b ie  p e a r a jH H  (JiopM H pyioT C fl b p e 3 y j ib T a T e  
c y M M a p u b ix  n p o p e c c o B .  B H c p e p a j ib H b in  h n a p H e T a j ib H b in  raHrjiHH y A a jie H b i ot 
p o T O B o ro  H e p B a , h 3 A e c b  b p e a r a iH H  H efípoH O B  A O M H H H pyioT  n o jiH C H H a n T H n e c K H e  
CBH3H.

CpeAH HefípoHOB oahh  p e a rn p o B a a H  OAHHaKOBbiM o6pa30M  Ha Bee BemeCTBa, 
a A p y ru e  noK a3biB ajm  pa3H bie OTBeTbi Ha pa3JiHHHbie BeipecTBa (Puc. 7). Bo 
BpeMH pa3Apa>KeHHH p epenT opoB  po to b o h  oÖ JiacT H  6biJin oÖHapy>KeHbi CHHanTH- 
necK oe B03Öy>KAeHHe h TopMonceHHe, h jih  >Ke H3MeHeHHe M eM ßpaHHoro noTeH- 
p n a j i a  HeHTpanbHbix HeMpoHOB.

C orjiacH O  HauiHM AaHHbiM pa3H bie XHMHqecKHe p a 3 a p a>KHTejih aKTHBHpyioT 
pa3H bie HeMpoHHbie nyTH h  a h c k p h m h h 3h h h  BKyca npoHcxoAMT h  Ha ypoB H e H eíípo- 
hob  penT pajibH ofi HepBHOH CHCTeMbi. CpeAH HeMpoHOB, yqacTByroiH Hx b a h c k ph m h - 
HapHH BK yca, ÖblJIH HAeHTH(j)HHHpOBaHbI BTOpHHHbie CeHCOpHbie KJieTKH, MOTO- 
HeMpOHbi h HHTepHenpoHbi. Bo36y>KAeHHe npoxoA H jio  qepe3M 0H 0- h nojiHCHHanTH- 
qecKHe nyTH c pepenT opoB  k  peHTpajibHbiM  HenpoHaM , TAe, CMeuiHBancb c h h - 
(JjopMapneH, nocT ynarom eM  H3 A p y rn x  opraHOB, npHBOAHJio k  aAeKBaTHbiM H3Me- 
HeHHHM nOBeAeHHH.
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M3yqeHHH axcottHbix nyTeií b qeHTpajibHOH nepbnof 1 cHCTeMe npy/iORHKa,
L y m n a e a  s ta g n a l i s  L.

B H30JiHp0BaHH0H peHTpaAbHOÜ HepBHOH CHCTeMe Lymnaea stagnalis L 
15 HeíípOHOB 6bIAH HfleHTH(j)HpHpOBaHbI COTJiaCHO THn3M HX 3KTHBH0CTH. IlpOeK- 
UHH aKCOHHbix nyTeíí 3thx HenpoHOB Sbina H3yqeHa peTporpaAHbiM hjih BHyTpn- 
KJieTOMHblM BBefleHHeM C oC L

BojlbUIHHCTBO HeMpOHOB 0Ka3ajl0Cb nceBAOyHHnOJlHpHbIMH, C03AaK)LUHMH 
npH nOMOipH pa3BeTBJ!HK)mHXCH aKCOHOB CBH3b Me>Kfly AByMH, HHOTfla TpeMH 
raHrjiHHMH. X apaK TepncraK H  bxoaob h bhxoaob HeMpOHOB 6biJiH H3yqeHbi 
3JieKTp0(J)H3H0J10rHHeCKHMH H3MepeHHHMH. CnOHTaHH3H 3KTHBH0CTb 6bIJia 3ap e-  
THCTpHpOBaHa Ha COMe H COnOCTaBJieHa C OAHOH CTOpOHbl C BHeKAeTOMHblMH nOTeH- 
pHajiaMH HepBHbix bojiokoh, 3aperHCTpHpoBaHHbix npH noMomH BcacbiBajoipHx 
SJieKTpOAOB, H c A pyroil CTOpOHbl —  aHTHApOMHbIMH H OpTOApOMHbIMH OTBeTBMH, 
BbI3B3HHbIMH pa3flpa>KeHHeM p33HbIX HepBOB [6 , 7 ].

BojibiHHHCTBo H3yHeHHbix aKCOHHbix nyTen SbiJio HanpaBjieHO b hhtccth- 
HajibHbiü h npaBbiH naAAHaAbHbiM HepBbi, ho HeKOTOpbie HeMpoHbi nocbuiajiH 
aKCOHbi b ab a HepBa OAHOBpeMeHHO. Akcohh Apyrnx HeMpOHOB He bhxoahah H3 
raHTAHeB (Puc. 8).

MAeHTH(J)Hi;HpoBaHHbie HeMpoHbi no hx (J)H3H0A0rHnecKHM ^ hruham pa3- 
AeAHioTCH Ha TpH rpynnb i:

1. npocTbie MOTOHenpoHbi, Hrpaiomne HHorAa poAb b HHTerpapHH,
2. ceHCopHbie HeMpOHbi (nepBHHiibie hah BTopHHHbie),
3. HenpoHbi, He oÖAaAaromne npHMbiMH BbixoAaMH Ha nepH^epnio h nrpa- 

romne poAb b HHTepraHrAHOHapHbix HHTerpaTHBHbix npopeccax.
B peHTpaAbHOH HepBFiOH CHCTeMe Lymnaea stagnalis L. OAHOBpeMeHHbiM 

OTBeAeHHeM ot napú ractok nona He yAaAOCb HA6HTH(J)HpHpoBaTb HHTepHenpoHbi, 
0AH3K0 B XOAe H3yHeHHA naTTepHa BXOAOB H BHXOAOB OTAeAbHblX HeMpOHOB 
mo)kho ßbiAO npeAnoAOWHTb, HTO Ha rnraHTCKHe Henponbi KOHBeprHpyjoT MHorne 
B03Öy>KAai0mHe H T0pM03Hbie B03ACHCTBHH HHTepHeMpOHOB. CHHanTHHeCKHMH 
BxoAaMH ocoöeHHo Sora™ HeMpomj, He nocbiAaroipHe aKCOHbi b HccAeAyeMbie 
HepBbi h oÖAaAaiouíHe HHTerparaBHbiMH (JiyiiKUHAMH.

3AeKTp0(})H3H0A0rHHeCKHe H3MepeHHH HeCKOAbKHX n ap  KAeTOK H OKpa- 
UlHBaHHe C CoCl2 nOATBepAHAH HanHHHe 3AeRTp0T0HHqeCRHX CBH3eH. YcTaHO- 
BAeHO, MTO 3TH KAeTKH paÖOTaiOT CHHXpOHHO H CnOCOÖHbl B33HMH0 BHA0H3MeHATb 
A pyr A pyra, OAHaKO hx poAb b perynflpHH (J)H3H0A0rHHecKHx npop eccoB  npyAO- 
BHKa n on a  He BbiHCHeHa.
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ACA

1. ábra. K ísé rle ti e lrendezés a  szív  és k ö zp o n ti idegrendszer k ap cso la tán ak  v izsg á la tá ra . 
SO G  =  g a ra t  a la t t i  ganglionok; n i  =  in te s tin a lis  ideg; ne =  in te s tin a lis  ideg  szívhez m enő 
ága . 1 =  v en a  pu lm onalis; 2 =  m á j; 3 =  perica rd iu m ; 4 =  p itv a r ; 5 =  k am ra ; 6 =  
a o rta ; 7 =  vese. P  — fiziológiás o ld a to t ta r ta lm a z ó  perfúziós edény ; DO A , A C A  — erő ­
sítő k ; M E  =  m ik ro e lek tró d ák ; B E  — bipo láris  e lek tró d a ; I R ma =  fo to o p tik u s b erende­

zés a  sz ív k o n trak c ió k  reg isz trá lá sá ra
F ig . 1. T he ex p erim en ta l a rran g em en t fo r s tu d y in g  th e  connection  o f  th e  h e a r t  a n d  
c e n tra l nervous system . SOG =  suboesophageal ganglia ; n i  =  in te s tin a l nerve ; no =  
card iac  b ra n c h  o f  th e  in te s tin a l nerve . 1 =  p u lm onal ve in ; 2 =  liver; 3 =  pericard iu m ;
4 =  au ric le ; 5 =  v en tric le ; 6 =  a o r ta ; 7 =  k idney . P  =  perfusion  ch am b e r w ith  ph y sio ­
logical so lu tion ; D C  A , A C A  =  am plifiers ; M E  =  m icroelectrodes; B E  =  b ip o la r e lec tro ­

des; I B in(i =  p h o to o p tic  a rran g em en t fo r th e  reg is tra tio n  o f  h e a r t co n trac tio n s
Puc. 1. SKcnepHMeHTajibHbie yaiOBHH gjiu  royueHHu crush cepjtua  h peHTpajibHofi HepBHOH 
CHCTeMbi. SOG — noflrjiOTO'iHEiie ram um H ; n i — HHTecTHfiajrbHbiH HepB; nc — cep/ieaHau BeTBb 
HHTecTHHajibHoro HepBa. 1 — jierouHaH Bena; 2 — rreuenh; 3  — nepm eapg; 4  — npegeepflue;
5 — jKejiygoueK; 6 — aopTa; 7 — eiomkh. P  — cocy/i u m  nep(f)V3HH cep,ap a , cogepM omuH (j)H- 
3HOJiorHHecKHH p a e re o p ; DC A , A C A  — ycHJiHTejm; M E  — MHKposjieKTpogbi; B E  — 6h- 
riojiupEibie 3jieKTpo«bi; I R má — (JioTooirrmecKoe ycrpoiiCTBo gju i perHCTpapuH KOHTpaKTypw

cepflpa



115

2. ábra. H e lix  pom atia  sz ívm űködésének  szab á ly o zásá t e llá tó  n eu ro n o k  elhelyezkedése 
a  k ö zpon ti idegrendszerben . A  ganglionok  elnevezésének röv id ítése : V  — viseerális 
ganglion; L P a  — b a l p a rie tá lis  ganglion ; R P a  — jo b b  p a rie tá lis  ganglion ; L P l  — b a l 

palliá lis ganglion; R P l  — jobb  palliá lis  ganglion 
F ig . 2. L ocaliza tion  o f neu rones ta k in g  p a r t  in  th e  reg u la tio n  o f  h e a r t  a c tiv ity  in  th e  
ce n tra l nervous sy s tem  o f H elix  pom atia  L . T he ab b rev ia tio n  o f  th e  nam e  o f  ganglia : 
V — visceral ganglion ; L P a  — le f t  p a rie ta l ganglion; R P a  — r ig h t p a rie ta l ganglion ;

L P l  — le f t pa llia l ganglion; R P l  — r ig h t pa llia l ganglion 
Puc. 2. Paciiojio>KeHHc KJieTOK b neH'rpajibHoh HepBHOH CHCTeiwe BHuorpaflHOH yjiHTKH, yqacT- 
ByiomHx b peryjiHpHH cepflga. CoKpameHHbie Ha.'SBannH raHrjraeB: V — BHCgepajibHbiii raHr- 
jiHii; LPa — jießbiH napneTajibHbiH raHrJiHH; RPa — npaßwü napneTaJibHuft raHrjmii; LPl — 

JieBbiii najuiHaJibHbiH raHrJiHil; RPl — npaBbiit riajuinajibUbiH raHrjiHH

8*
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A

3. ábra.  Szenzoros ( A ) ,  motoros ( B )  és interneuron ( G )  a lak ja és helyzete, valam int 
egy elektrom osan, axo-axonálisan kapcsolt sejtpáros ( D )  a  soma CoCl2-vel tö rté n t

feltöltés u tán
Fig.  3. Shape and localization of sensory ( A ) ,  moto-, ( B )  and interneurones ( G ) ,  as 
well as electrically coupled pair o f cells ( D )  th rough on axo-axonal synapse a fte r in tra ­

cellular injection of CoCl2
Puc. 3. PacnojioKenne h bh« cchcophoh kjictkh (A) ,  MOTOHeftpoHa (B) ,  HHTepHeíípoHa (C) 
h ajieKTpmecKH cbh3<ihhoh >iepe3 aKCo-aKCOiiHhiii CHHanc n ap ú  KJieroK (D)  nocjie BBe/ieHHH b

coMy CoCl2

*

B
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4. ábra. A  V21 se jt fázisos és tónusos m űködése a  szív  ingerlése nélkü l, m a jd  a  p ericard iá lis  
rendszer kü lönböző elem einek  ingerlésekor. A  — a  szív; B  — a  perica rd iu m ; C  — a  vese 
ingerlése . D  — a  fén y  h a tá s a  a  V21 se jt a k tiv itá s i m in tá z a tá ra . |  — h a tá s  kezdete ;

f | — h a tá s  vége
F ig . 4. F ir in g  o f cell V21 in  th e  absence o f  h e a r t  s tim u la tio n , th e n  th e  s tim u la tio n  o f 
v a rio u s  p a r ts  o f th e  card io -renal system . S tim u la tio n  o f  th e  h e a r t  ( A ) ,  p e rica rd iu m  ( B ) ,  
k id n ey  (C) .  D  — effect o f  th e  illu m in a tio n  on  th e  a c tiv ity  o f  n eu ro n  V 21. \  — th e  

beg inn ing  a n d  f — th e  end  o f s tim u la tio n
Puc. 4. AKTHBHocTb KJieTKH V21 B OTcyxcTBHH paa/ipa>KeHnji cep/ma, 3aTeM bo BpeMji paa/ipa- 
weHHsi pa3Hbix ynacTKOB KapqHO-peHajibHoil chctcmi.1. Pa3«pa>KeHHe cepqqa ( A ) ,  nepuKapqa 
( B )  h noMKH (C). D — bjthhhhc ocBciqeHHii raHrjiHeB Ha aKTHBHOCTb kjictkh V21. |  — Haqajio

B03«eHCTBHH, f — OKOHHaHHe B03fleHCTBHH

\
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5. ábra.  A V22 sejt, valam int se jtpá rjának  aktiv itása. A  — a  szív; B  — a  vese és G  — a  
véna ingerlése m indkét sejten nagy G PSP-k megjelenéséhez vezet. Az ao rta  ( D )  ingerlése

hatásta lan
Fig .  5. The ac tiv ity  of cell V22 and th a t  o f the sym m etrical pair of th is neurone. The 
stim ulation  of the h ea rt ( A ) ,  kidney ( B )  and  vein ( C )  lead to  the  generation of large 

IPS P-s on bo th  cells. The stim ulation  of the  ao rta  ( D )  was ineffective 
Puc. 5. AKTHBHOCTb KJieTKH V22 h  ee napxHepHOH KJiencH. Pa3/ipa>KeHne c e p f lu a  (A),  nouKH 
( B )  h BeHbi ( C )  npHBOßHT k  noMBJicHuK) SoJibuiHx T n c n  Ha oSeHx KJieTKax. Pa3flpa>KCHHH

aopTbi ( D )  He Bbi3biBaeT OTBeTa
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6. ábra. H e lix  pom atia  agy-szájszerv  p re p a rá tu m  az íz-m egkülönböztetés v izsg á la tá ra  
F ig . 6. B ra in -m o u th  p re p a ra tio n  fo r s tu d y in g  th e  d isc rim ina tion  o f th e  ta s te  on H elix

pom atia  L.
Puc. 6. npenapaT, co;iep>Kau<nii OKOJioivioTOBHbie ramviHH, poTOBoii opraH h CBjiauBaioniHH hx 

HepB, BHHorpagHoh yjiHTKH fljia HsyaeHHH /mcKpHMHuauHH Bxyca
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t
Xit. glucose

7. ábra. K é t n eu ro n  a k tiv itá sá n a k  v á lto zása  az a ja k  recep to ro k  desz tillá lt vízzel, szach a­
rózzal és g lukózzal tö r té n ő  ingerlésekor. A  v izsgált neu ro n o k  elhelyezkedését a  közpon ti

idegrendszerben  a  v á z la t m u ta tja
F ig . 7. C hanges in  th e  a c tiv ity  o f tw o  neurones u p o n  th e  ap p lica tion  o f  d is tilled  w ate r, 
saccharose an d  glucose on th e  recep to rs  o f th e  m o u th . The localiza tion  o f  th e  in v es tig a ted  

neurones in  th e  cen tra l n ervous sy s tem  is show n on th e  schem e 
Puc. 7. H3MCHCHWI aKTHBHOCTH flByX HefipOHOB BO BpCMH pa3flpa>KeHHB peiienTOpOB pOTOBOii 
oŐJiaCTii npi-i nOMOuiH flHCTHJUinpoBaHHOH b o ; u >i ,  caxapo3bi h  rniOK03bi. Pacno.i »K enne  HCCJie- 

Aye.Mi.ix uenpoHOB b  ueHTpajibHoii HepBHoii CHCTeMe yKa3aH0 H a  cxeMe
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8. ábra. Id e n tif ik á lt ó riásneuronok  ax o n p á ly á in ak  v á z la ta  L ym naea  stagnalis v iscerális
és jo b b  p a rie tá lis  gang lion ja iban

F ig . 8. Schem e o f  th e  axona l p a th w ay s  o f  th e  iden tif ied  g ia n t neurones in  th e  v isceral 
a n d  r ig h t p a rie ta l ganglia  o f  L ym naea  stagnalis L .

Puc. 8. Cxeiwa a K C O H H b ix  nyTefi H,'(enTH(})HunpoBaHH[,ix r u r a H T C K H X  HeftpoHois b BHCpepa;ibHOM 
h npaBOM napueTaJibHOM raHrjiHHx npyaoBHKa
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