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Az idegrendszer alapvető építőelemeinek tanulmányozása mintegy 100 
éves múltra tekint vissza. Az első 50 év alat t az agy szerkezetéről, az azt alkotó 
sejtekről, azok előfordulási arányáról és a különböző állatfajokban tapasztal-
ható különbözőségekről elég részletes kép alakult ki. Az idegrendszer specifi-
kus funkciót betöltő sejtjei, a neuronok f inomabb szerkezetéről és egymáshoz 
kapcsolódásuk sajátosságairól azonban csak a második 50 évben váltak ural-
kodóvá a ma is helyesnek ta r to t t képzetek. 

Az idegrendszer alkotóelemeinek működés közbeni megismerése jóval 
később kezdődhetett meg: a technikai fejlődés csak jó fél évszázada nyitot t 
utat a kvantitatív elektrofiziológiai vizsgálatok számára. A később Nobel-díj-
jal kitüntetett Adrian munkásságával induló korszak akkor bontakozott ki 
celluláris neurofiziológiává, amikor a negyvenes évek legvégén a mikroelektró-
dával való mérési eljárás kidolgozást nyert, és később az ebből kifinomult, az 
ingerületi folyamatok élő sejten való tanulmányozására alkalmas módszerek 
világszerte általánosan alkalmazásra kerültek. A sejtszintű kutatások új feje-
zetet nyitottak az agykutatásban, és lényegében a neuronális mechanizmusok 
megismerése alapozta meg az idegi szabályozásról újabban kialakult elkép-
zeléseinket. A klasszikus, deduktív megközelítés, mely a szabályozás eredmé-
nyéből vagy akut károsodások és tartós kóros elváltozások nyomán kialakult 
képből következtet a szabályozó rendszer egységeinek lehetséges működésére, 
az elemző eljárással egészül ki az idegelemek működésének feltárása által. 
Ha szabad durva hasonlattal élni, az idegrendszert valamely elektromos vagy 
elektronikus berendezéssel állíthatjuk párhuzamba, melynek működését bizo-
nyos jól észlelhető „megnyilvánulások" jellemzik. Ha az összehasonlításra az 
analógiaként gyakorta emlegetett számítógépet vesszük, akkor a valóságtól 
ugyan igen távol vagyunk, de a példa alkalmas két lényegi dolog érzékelteté-
sére. Egyrészt, egészen nyilvánvalóan nem állíthatja senki, hogy tisztában van 
a számítógép működésével, ha a programozáshoz és az adatok leolvasásához 
ért, és az is világos, hogy ennyi nem elégséges a meghibásodások kiküszöbölé-
séhez. Ugyanígy, egy-egy élettani funkció ok-okozati viszonyainak ismerete 

* Elhangzot t a Magyar Tudományos Akadémián 1977. április 25-én. 
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— legyen az valamely szerv, a szív, a vese, a vázizomcsoportok működése, vagy 
egy összetett viselkedési mintázat megjelenése — nem jelent ismeretet a sza-
bályozó rendszer felépítéséről, a szabályozásban döntő fontosságú elemek 
működéséről, az azok közötti kapcsolatról. Másrészt, ahogyan a számítógép 
működésének „eredménye" megjelenésében, legyen az akár digitális vagy ana-
lóg megjelenítés, semmiben sem hasonlít a belső építőelemekéhez és azok 
funkciójához, ugyanúgy egy magatartási formában, egy menekülési reakció-
ban, de még egy lábmozdításban vagy kacsintásban sem lehet semmi olyat 
észlelni, ami arra utalna, hogy milyen sejtszintű vagy sejtközötti mechaniz-
musok állnak ezek hátterében. 

Ha a technikai rendszert és annak működését teljesen meg akarjuk ér-
teni, akkor a telepek, félvezetők, diódák, generátorok és áramkörök tulajdon-
ságait, az elektronikai és mechanikai rendszerek egymásba kapcsolhatóságát és 
rendszerré szervezésének törvényszerűségeit kell ismernünk. Az agynál pe-
dig a neuronok, neuronmembránok és nyúlványok sajátosságait, a különféle 
sejttípusok kapcsolódását, a fizikai és kémiai jelek egymásba való átalakítá-
sának biológiai alapjait, a szubcelluláris folyamatok neuronműködésben já t -
szott szerepét és a rendszerré szerveződés törvényszerűségeit kellene teljes 
bonyolultságukban tisztázni ahhoz, hogy a működés részleteiről hű képet 
alkothassunk, illetve, hogy az idegrendszer analóg modelljét megalkothassuk. 

Az elmúlt két-három évtizedben a celluláris neurobiológia nemcsak fel-
vázolta az idegi működés megismerésének analitikus ú t já t , hanem néhány 
alapvető kérdés tisztázása mellett széles körű, konkrét ismeretanyaghoz is 
jutottunk. 

Az 1. ábrán bemutatott séma azokat a legfontosabb elemi helyeket, kap-
csolatokat és folyamatokat jelzi, melyek mai ismereteink szerint döntőek a 
neuronműködés, továbbá az idegrendszer és a külvilág közötti kommunikáció 
szempontjából, s melyek mint elemi neuronális mechanizmusok, az egész idegi 
szabályozás menetét megszabják. 

Középpontban az idegsejt, a neuron áll, melynek specifikus működése a 
filogenetikai differenciálódás során alakult ki. A sejt kimenete részben geneti-
kailag determinált endogén folyamatok függvénye, részben aktuális extra-
neuronális hatások befolyása alatt áll. Leggyakoribb a kettő egymásba kapcso-
lódása, amikor a programozott működést a külső behatás módosítja. 

A neuronokat érő hatások specifikus pályákon, elektromos jelek formá-
jában érkeznek. A neuron maga is elektromos jeleket termel és továbbít ki-
menetként, és ugyancsak elektromos folyamatként összegzi, „értékeli" a hozzá 
befutó információt, melyek más neuronokból, az érző mezőkből vagy vissza-
csatolásként a szabályozott szervből érkeznek. 

Az idegsejtek közötti kapcsolatokat sajátos összeköttetések, szinapszi-
sok biztosítják. Ezek többségében az ingerület kémiai folyamattá alakul át, 
és csak egyik irányba képes átterjedni, azonban ismert a közvetlen, mindkét 
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1. ábra. Az idegi működés elemei és kapcsolatuk sémája 

irányba vezető elektromos áttevődés is. Minthogy a szinapszisok serkentők 
vagy gátlók lehetnek, a beérkező ingerület elősegítheti vagy akadályozhatja a 
neuronok aktiválódását. 

Ingerület és tovaterjedő elektromos impulzáció keletkezik azokban a spe-
cifikus végkészülékekben is, melyek a külvilág ingereit fogják fel, és ugyancsak 
elektromos jel indítja meg azokat a folyamatokat, melyek a neuronok kimeneti 
nyúlványához kapcsolódó effektorok, az izmok, mirigyek működését fenn-
tar t ják. 

Nemcsak az egyes neuron működése lehet programozott, hanem számos 
neuron egymáshoz kapcsolódása és aktiválódási rendje is. Egy ilyen hálózat 
— egy-egy integrált áramkörhöz hasonlóan — konzekvensen meghatározott, 
komplex funkciót láthat el, ami több rendszer összekapcsolódása esetén pl. 
jellegzetes magatartási reakcióban, viselkedési mintázatban tükröződhet. 
E programozott kapcsolatok lehetnek genetikailag meghatározottak vagy 
tanulás, begyakorlás által kialakítottak. 

Az idegrendszert az elemi helyek fantasztikus sokasága, az ingerképzés 
és jelátadás sokszínűsége, egyidejűsége, és meghatározott rend szerinti egy-
másba kapcsolódása jellemzi. Ez a bonyolultság, továbbá az 1—100 fim kö-
zötti méretek, az intakt rendszerben lezajló idegi folyamatok elemi helyeken 
való vizsgálatát rendkívül szűk keretek közé szorítják, és a kellően nagyszámú 
neuronen való egyidejű vizsgálat ma még kilátástalannak tűnik. 

A több milliárdos sejtszámmal működő emlős agy akár néhány száz, 
ezer vagy tízezer neuronjának ismerete is csak akkor ad reális képet az egy-
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ségek működéséről, ha azt feltételezzük, hogy a többi működése ezekéhez igen 
hasonló, ami azonban legfeljebb a legáltalánosabb jelenségekre vonatkozóan 
felel meg a valóságnak. Ez az oka annak, hogy a celluláris neurobiológia szá-
mos eredménye ellenére elég távol állunk a bonyolult agyi folyamatok meg-
értésétől. 

Az igen súlyos módszertani, megközelítési nehézségek miatt alakult ki 
kezdettől az a törekvés, hogy az elemi neuronális mechanizmusok kutatását 
emlősök mellett, vagy inkább helyett, olyan egyszerűbb szervezeti felépítésű 
állatokon végezzék, melyek idegrendszere mindössze néhány ezer vagy tízezer 

о neuronnal működik, és emellett a sejtek mérete 100 jum körüli vagy a fölötti 
tartományba esik. Az azóta Nobel-díjat kapott H O D G K I N és H U X L E Y közel 
negyven évvel ezelőtt közölték első munkájukat egy tengeri puhatestű fél 
milliméter vastag óriás idegrostjára, axonjára vonatkozóan, és ugyancsak ők 
alapozták meg negyedszázada ezen a preparátumon az ingerületképzés modern 
elméletét. A rákok, egyes férgek, és számos puhatestű állat óriásneuronjai az 
utóbbi húsz évben váltak a celluláris neurobiológia fő objektumaivá, és az 
azokon végzett vizsgálatok döntőnek bizonyultak nemcsak általános érvényű 
tételek tisztázásában, hanem konkrét szabályozási mechanizmusok feltá-
rásában is. 

A gerinctelen állatok neurobiológiája, és ezen belül az elemi neuronális 
mechanizmusok vizsgálata az a terület, amelyhez saját munkásságom, és a 
tihanyi Biológiai Kutatóintézet Kísérletes Állattani Osztályának tevékenysége 
is kapcsolódik a hatvanas évek eleje óta. Ezért legyen szabad saját eredménye-
ink egy részét is ismertetve térni rá e tudományterület újabb felismeréseire, 
jelenlegi legfontosabb irányaira, és arra, hogy milyen kilátásokkal kecsegtet-
nek e kutatások a jövőre vonatkozóan. 

E helyen szeretnék köszönetet mondani azon munkatársaimnak, akik 
az itt ismertetendő kutatásokban — ma már jelentős önálló eredményekkel 
rendelkezve — nagy érdeklődéssel és odaadással vettek és vesznek részt, így 
Elekes Károlynak, Hiripi Lászlónak, Kiss Istvánnak, Rózsa Katalinnak, 
Vadász Istvánnak valamint Véró Mihálynak. 

A neuronok heterogenitása 

Az emlősökön végzett morfológiai vizsgálatok során számos, egymástól 
nagyságban, alakban és a nyúlványok elrendezésében eltérő idegsejt t ípust 
írtak le, melyek ekvivalenseit azonban a gerinctelen állatokban nem sikerült 
felfedezni. Sőt, olyan kép alakult ki, hogy a gerinctelen állatok idegrendszere 
meglehetősen homogén, egymáshoz hasonló neuronokból épül fel, és a hason-
lóságot az első időkben nemcsak a sejtek alakjára, de azok funkciójára is 
vonatkoztatták. Ezt támasztották alá kezdetben a mikroelektrofiziológiai vizs-
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gálatok is, melyek egyedi idegsejtek működésének tanulmányozása során azo-
nos poteneiálgenerálási mechanizmust igazoltak nemcsak ugyanazon faj ideg-
rendszerén belül, de a legkülönbözőbb állatokban is. Az impulzusgenerálás 
mechanizmusában a membrán szelektív permeabilitása, a befelé irányuló nát-
rium- és a kilépő kálium-áram játsszák a fő szerepet, és a folyamat első meg-
közelítésben a H O D G K I N — H U X L E Y teóriával jól magyarázhatónak tűnt . Tü-
zetesebb vizsgálatok azonban a gerinctelen állatok neuronjainak nagyfokú 
különbözőségeit tárták fel. 

Az utóbbi években bevezetett intracelluláris jelölési eljárás, melynek so-
rán pontosan lokalizált élő sejtbe olyan festékanyag juttatható, mely ott 
könnyen diffundál, de a sejtből ki nem lép, igazolta, hogy a neuronok szó-
mája alakra eléggé hasonló egymáshoz, jóllehet, nagyságukat tekintve tíz-
szeres különbségek is adódnak közöttük, nyúlványaik azonban különböző 
típusú és fokú elágazódást mutatnak. Az is kiderült, hogy egyes jól jellemez-
hető neuronok elhelyezkedése egyedről egyedre törvényszerű az idegrendszer-
ben, sőt egyes jellegzetes sejtek homológjai a közeli fajokban is megtalálha-
tók. Mindez az idegrendszeren belüli sejt-identifikálás alapjait teremtette meg. 

A 2. ábrán ilyen identifikált, és intracellulárisan bevitt kobalt-kloriddal 
jelölt neuron látható a Lymnaea stagnalis (nagy mocsári csiga) központi ideg-
rendszerében. Jól felismerhetők az elágazódások, és — az egész idegrendszert 
magában foglaló, áttetsző preparátumról lévén szó — a mélységi élesség vál-

2. ábra. Intracelluláris CoCl2 bevitel lel jelölt neuron a Lymnaea stagnalis központi idegrend-
szerében 
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toztatásával a sejt egyik-másik ága az agyból kilépő idegeken is nyomon kö-
vethető. Lymnaea 13 óriásneuronjának együtt való ábrázolása jól mutatja 
ezeket az elágazódási viszonyokat (3. ábra). 

Retrográd festési eljárással feltérképezhetők azok az idegsejtek, melyek 
egy-egy perifériás idegbe adnak nyúlványt, és ez a módszer alkalmat teremt 
valamely szerv beidegzésében résztvevő idegsejtek felkeresésére, idegrendsze-
ren belüli lokalizálására. A 4. ábrán bemutatott preparátumon például az 
anális ideg által beidegzett zsigerek működését szabályozó neuronpopuláció 
látható. Szembetűnő, hogy ugyanazon idegbe rostot adó neuronok nem tömö-
rülve, hanem az idegrendszerben szétszórva helyezkednek el. Ez részben azzal 
függ össze, hogy bár az idegsejt több irányba is ad kimenő ágat, a sejttest gang-
lionon belül csak egy idegeredetre lokalizálódhat. 

A sejtek heterogenitása és egyedi determináltsága a membrán ionfo-
lyamataiban és az akciós potenciálok keletkezési módjában is kimutatható. Így 
egyes neuronokon kimutatásra kerültek a H O D G K I N — H U X L E Y teóriától eltérő 
ionmechanizmusok is. Esetenként a nátrium helyett a kalcium játszik áram-
hordozó szerepet, másrészt az ionáram-mérések egyes sejteken ugyanazon 
ionra gyors és lassú áramkomponenseket mutatnak ki. Ezek a sajátosságok az 
identifikálható sejtekre állandónak bizonyultak, ami valószínűsíti, hogy az ion-
mechanizmusok meghatározottsága a többi neuronra is jellemző. Minthogy a 
potenciálgenerálás mechanizmusa a membránpermeabilitás függvénye, ami 
viszont a membrán biokémiai struktúrájával van szoros kapcsolatban, az fel-
tételezhető, hogy a különböző ionmechanizmussal működő neuronok memb-
ránszerkezete egymástól lényegesen eltérő. 

Két identifikált Helix-neuron feszültség-fixálással felvett áramgörbéin 
(5. ábra) a kifelé irányuló áramok különbségei szemmel láthatók, az RPa l 
sejten lassú, a W1 neuronen igen gyors a K-áram inaktiválódása. A membrán 
funkcionális jellegzetességei farmakológiai úton és ionkoncentrációk mérésé-
vel is bizonyíthatók, sajnos, a neuronmembránok szériavizsgálatára alkalmas 
struktúrakutatások mai módszerei ezeket a különbségeket még nem tudják 
feltárni. 

A neuronok heterogenitást mutatnak különböző biológiailag aktív ké-
miai anyagokra való válaszreakció szempontjából is. Ez a tulajdonság eltérő 
lehet ugyanazon idegsejt szómáján és axonján, és különösen variábilis a szi-
naptikus kapcsolatokban. Amióta T A U C és G E R S C H E N F E L D Aplysián kimutat-
ták, hogy az acetilkolin egyes neuronokat serkent, másokat gátol, e kétféle 
hatást , illetve bimodális válaszokat igazolták a szerotoninra, katekolaminokra, 
egyes aminosavakra és peptidekre is. Ezek a hatások a membrán-permeabilitás 
megváltoztatásán alapulnak. Minthogy a sejtek ingerületi állapotát döntően a 
nyugalmi potenciál nagysága szabja meg, ezért a membránpermeabilitást csak 
kismértékben is befolyásoló anyagok az ingerületi szint beállításában fontos 
szerephez jutnak. Valószínű, hogy a generátorzóna, illetve a neuronszóma ké-
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ábra. Az anal is ideghez ta r tozó n e u r o n p o p u l á c i ó L y m n a e a központ i idegrendsze rében . 
R e t r o g r á d CoCl, jelölés 
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5. ábra. Az R P a l neu ron és egy nem azonos í to t t neuron á ramgörbé i , vo l tage-c lamp (feszült-
ség-rögzítés) kísér letben. Az ábrák felső részén az ingerlő impulzusok , alsó részén a be- és ki-
lépő á ramok görbéi l á t h a t ó k . Fe l tűnő a kilépő K - á r a m el térő időlefutása a k é t neuronon. 

Közve t l en felvétel t á ro ló oszcilloszkópról 

miai érzékenységének éppen a b b a n van jelentősége, hogy a szöve tnedvbe ke-
rü lő ak t ív biológiai anyagok Immorál is ú ton az ingerlékenységi sz int meghatá-
rozásáva l és módos í t ásáva l képesek ál talános tonizá ló ha tás t k i fe j t en i bizo-
nyos neuronegyüt tesekre . Nem lehete t len , hogy a csökkent vagy fokozo t t izgal-
mi ál lapotok h á t t e r é b e n ilyen, h o r m o n h a t á s r a emlékezte tő mechan izmus áll. 

Az egyes n e u r o n o k közöt t i funkcionál is különbségek közül a potenciál-
generálás eltérő, s a j á t o s r i tmusa i t kell még megemlí ten i , jól lehet ezek válto-
za t lansága inkább kivétel , m in t sem tö rvényszerű . 
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A 6. ábrán egy csiga négy óriásneuronjának aktivitása látható, és szem-
betűnő az első kettőnél a rendezett, a másik kettőnél a rendezetlen potenciálel-
oszlás. A második neuronnál a rendezett eloszlás sajátos bimodalitásban nyil-
vánul meg. Ezek a felvételek Achatina izolált központi idegrendszere sejtjei-
ből készültek, és csak jellegzetes esetei a sokféle variációnak. Az első két 
esetben belső generátorral működő pacemaker sejttel van dolgunk, míg a 
harmadik és negyedik regisztrátum szinaptikusan vezérelt sejtek aktivitását 

* - • - - / 
6. ábra. Négy óriásneuron aktivitása Achatina központi idegrendszerében. A = monomodális 
pacemaker neuron, В = bimodális pacemaker neuron, С és D = szinaptikusan vezérelt neuro-

nok, rendezetlen potenciáleloszlással 

mutat ja . Ma már kevesebb jelentőséget tulajdonítunk a neuronok ilyen típusú 
megkülönböztetésének, minthogy a belső generátor működése és a kiváltott 
aktivitás is nagyban függ a vizsgálati körülményektől, az agy izoláltsági foká-
tól, különböző neuronhálózatok izgalmi szintjétől, az aktiváltság mértékétől, 
— mégis, a potenciáleloszlás matematikai elemzése bizonyos fokig alkalmas 
neuronok közötti funkcionális különbségek megítélésére. 

A jelenlegi kutatások fő kérdése az, hogy milyen további lényeges kü-
lönbség ismerhető fel a neuronok között, valamint annak tisztázása, hogy 
van-e valami funkcionális azonosság az azonos ionmechanizmusok szerint mű-
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ködő, az azonos kémiai érzékenységű vagy potenciálgenerálási tulajdonsággal 
rendelkező sejtek között az idegi szabályozás szempontjából. 

A jövő feladata annak felderítése is, hogy ezeknek a sajátosságoknak mi 
a szerepe a neuronhálózatok kialakításában, valamint, hogy a kísérletesen 
feltárt különbözőségek milyen konkrét jelentőséggel bírnak az intakt állat 
idegrendszerében a szabályozó működés során. 

A neuronkapcsolatok módozatai 

Az elemi neuronális mechanizmusok másik kritikus problémaköre a sej-
tek közötti kapcsolatokra vonatkozik. Amióta kiderült, hogy a neuronok 
diszkrét egységek, melyek között az ingerület átvezetésére sajátos érintkezési 
pontok szolgálnak, hol az elektromos, hol a kémiai áttevődés elmélete kapot t 

7. ábra. A kémiai szinapszis sémája. A = kapcsolódó idegvégződések egy neuron testén és 
nyúlványain (U. KARLSSON 1966), В = a kapcsoló rendszer főbb elemei, С = az ingerületát-
vivő anyag kiürülése és átjutása a fogadó sejtre, D = a transzmitter hatásra fellépő serkentő 

(fent) és gátló (lent) szinaptikus potenciálok, és azok összegződése 
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nagyobb alátámasztást. Különösen E C C L E S és munkatársai által végzett ku-
tatások vezettek a kémiai áttevődés általános elfogadásához, sőt egy időben 
az elektromos áttevődés szinte teljes tagadásához is. 

A neuronok kapcsolata létrejöhet a nyúlványok között, vagy a sejttest 
és egy másik neuron nyúlványa között. Az érintkezési pont a szinapszis. 
A kémiai szinapszisról alkotott elképzelések főbb vonásait a 7. ábrán lá tha t juk . 
A neuron testén, de még inkább a nyúlványokon, más idegsejtek végződései 
tapadnak, néhány négyzetmikron területen (A). Az érkező preszinaptikus vég-
ződés sajátos kémiai anyagot tartalmaz, valószínűleg csomagocskákba sűrít-
ve (B). A befutó ingerület ezt az anyagot valami módon a szinaptikus résbe 
jut tat ja , s ez a fogadó posztszinaptikus területen elektromos változást ered-
ményez, ami depolarizációt vagy hiperpolarizációt okoz (C). Nyilvánvaló, hogy 
ez a mechanizmus csak az érkező végződésről a fogadó sejtre való ingerületát-
tevődést enged meg, visszafelé az ingerület nem terjedhet. Mikroelektrofizio-
lógiai módszerrel elemezve a hatást, serkentő vagy gátló posztszinaptikus 
potenciálokat regisztrálhatunk, melyek egymással szummálódhatnak, és a sejt 
működését fokozhatják, csökkenthetik vagy más hatásokkal szembeni inger-
lékenységét módosíthatják (D). 

A kémiai szinapszisok kutatása az utóbbi évtizedben igen lényeges kér-
dést tisztázott, amikor kimutatta, hogy a preszinaptikus an felszabaduló anyag 
serkentő vagy gátló hatása elsődlegesen nem a transzmitter kémiai természe-
tétől, hanem a posztszinaptikus membrán, a fogadó sejt kémiai érzékenységé-
től, receptor-struktúrájától és a pillanatnyi nyugalmi potenciál szintjétől 
függ. Megdőlt az a korábbi felfogás, hogy vannak kizárólagos serkentő és ki-
zárólagos gátló kémiai anyagok. Ugyanazon anyag az egyik helyen serkentő, 
a másikon gátló vagy akár hatástalan lehet attól függően, hogy a memb-
ránhoz kötődve, az adott helyen mely ionra nézve hoz létre permeabilitás-
változást. A különböző anyagok meghatározott ionpermeabilitási szintre állít-
ják be a membránt, így hatásuk attól is függ, hogy a nyugalmi polarizáltsági 
szint e fölött vagy alatt van-e. 

Lymnaeán végzett kísérleteink során például a polarizáltsági szint vál-
toztatásával az acetilkolin hatást gátlóból serkentővé tud tuk átalakítani az-
által, hogy a sejtet kissé hiperpolarizáltuk. Azzal, hogy a nyugalmi potenciál 
szintjét megnöveltük, az acetilkolin equilibrium szintje az új potenciál szint 
és a zéró közé került, és hatása a korábbi hiperpolarizáció helyett depolarizáció, 
azaz serkentés lett. E mechanizmus sémáját mutatja a 8. ábra. 

Az a tény, hogy a posztszinaptikus membrán sajátosságaitól függ, vajon 
egy transzmitter gátló vagy serkentő ha tás t vált-e ki, magyarázatot nyú j t 
arra, hogy valamely neuron miképpen okozhat serkentést az egyik sejten, gát-
lást a másikon. Ma is tisztázatlan azonban az, hogy mi a transzmitter anya-
gok tárolási és felszabadítási mechanizmusa, valamint, hogy azok a preszinap-
tikus végződések, melyek egyidejűleg eltérő transzmittert tároló képleteknek 
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t /sec/ 

EAch 

E/mV/ 

8. ábra. A transzmitterhatás függése az equilibrium szinttől (é+ch) i l letve a neuron polari-
záltsági szintjétől 

vélt struktúrákat foglalnak magukba, egy vagy esetleg többféle anyagot tar-
talmaznak-e. 

Kagyló központi idegrendszeréből származó elektronmikroszkópos fel-
vételen (9. ábra) például jól látszik, hogy az idegvégződésben két teljesen más 
típusú vezikula-populáció van, melyeket, ha elkülönült végződésben lennének, 
eltérő transzmitterek tárolóhelyének tekintenénk. A transzmitterfelvétel auto-
radiográfiás vizsgálata is azt sugallja, hogy az idegvégződések gyakran nem 
differenciálnak az endogénen is előforduló aktív anyagok között, ami várható 
lenne akkor, ha a neuronok szigorúan specifikusak lennének transzmitterter-
melés és -tárolás szempontjából. Vizsgálataink során a szerotonin felvétel 
gyakorlatilag homogén eloszlásúnak bizonyult a neuropil terminálisaiban, és 
nem volt valamilyen sajátos vezikulapopulációhoz köthető. Úgy tűnik, hogy 
az „egy neuron — egy transzmitter" elvet a kutatások előbb-utóbb meg-
kérdőjelezik, ami viszont számos további meggondolás előtt nyithat utat . 

Ezek egyike a transzmitter termelés szabályozásával kapcsolatos. A hor-
monális szabályozásban, valamint a hormonok idegrendszerre való hatásában 
is ismert az aktív anyagok egymás felszabadulását és effektusát irányító és 
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9. ábra. Elektronmikroszkópos felvétel Anodonta ganglion neuropiljéből. A nagy axonprofib 
ban jól elkülöníthető két különböző szerkezetű és méretű vezikulatípus 

moduláló befolyása. Pelecypodák idegrendszerén végzett vizsgálataink arra 
is utalnak, hogy például a szerotonin termelődését befolyásolni lehet kateko-
laminokkal. Amint az a 10. ábrán látható, dopamin és noradrenalin adása 
után néhány órával jelentős szerotoninszint emelkedés mérhető kagyló gangli-
onban, amit az állat viselkedésében az aktivitás fokozódása kísér. Minthogy 
egyes izolált idegsejtekben kimutatott enzimgarnitúra többféle transzmitter 
szintézisére is alkalmas, lehetséges, hogy a humorális úton kapot t információ 
ugyanazon neuronon belül nemcsak fokozni vagy gátolni tudja a transzmitter 
termelést, hanem a termelődő anyagok minőségét és arányát is megváltoz-
ta that ja . Az állatok szezonális magatartásváltozásában, a szexuális áthango-
lódásban, az agresszív és más viselkedési formák kialakulásában, de akár 
pszichés reakciókban vagy meteoropátiák kialakulásában is elképzelhető ilyen 
mechanizmus részvétele. 

A közvetlen, elektromos áttevődés az idegsejtek között a kémiainál 
gyorsabb, és kétirányú információtovábbítást biztosít. Bizonyos, hogy ez az 
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10. ábra. Szerotoninszint (5HT) változása Anodonta cygnea központi idegrendszerében dopa-
min ( D A ) és noradrenalin (NA) bevitel után 

11. ábra. Helix pomatia elektromosan kapcsolt két neuronja. Intracelluláris CoCl2 jelölés 
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ingerületátviteli mód nem lehet fő formája a neuronok közötti kapcsolatnak, 
hiszen az egyenirányítottság hiánya több generátor egyidejű aktiválódása ese-
tén működésképtelenné tenné a rendszert, minthogy az ingerület mindenün-
nen minden irányba vezetődne. Speciális esetekben azonban, például trigger 
sejtekhez kapcsolódó több távoli neuron vagy váltakozva vezérlő neuronpá-
rok között az elektromos kapcsolat kifejezetten előnyös lehet a gyors és ké-
miai hatásoknak ellenálló működés szempontjából. 

Gastropodák központi idegrendszerében több, elektromosan kapcsolt 
neuronpárt mutat tunk ki az utóbbi időben. Intracelluláris festés esetén a jel-
zőanyag át jut az elektromos szinapszison, és ilyenkor a másik sejt is jelölődik. 
A 11. ábra két Helix neuron ilyen természetű kapcsolatáról árulkodik, és a 
képen még a kapcsolat útja is jól látszik. 

Elektrofiziológiai vizsgálat során a két sejt szinkron, szinte késésmentes 
működése a jele az elektromos áttevődésnek, továbbá az, hogy bármelyik 
neuron ingerlése vagy gátlása azonnal jelentkezik a partner sejten is (12. ábra). 
Pontosabb membránfizikai mérések kimutat ták, hogy a kétirányú áttevődés 
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megléte ellenére esetenként az egyik irányba való átvezetés előnyt élvez. En-
nek meghatározó tényezői és esetleges befolyásolhatósága ma még tisztázatlan, 
de nyilvánvaló, hogy a szabályozásban e kis különbségeknek fontos szerepük 
lehet. 

A neuron helye a szabályozásban 

A neuronok és neuronkapcsolatok funkcionális sajátosságainak izolált 
idegrendszerben — esetleg izolált sejten — való tanulmányozása vezet el leg-
jobban a membránszinten lezajló jelenségek megismeréséhez, és az azokat sza-
bályozó mechanizmusok feltárásához. Az élettani kapcsolatait megtartott 
idegrendszer neuronjainak vizsgálatával ezzel szemben a valós működés során 
lezajló sejtszintü folyamatokról és egyes neuronok szervezeten belüli funkció-
járól szerezhetünk információt. Ez esetben talán még inkább megmutatkozik 
a gerinctelen állatok idegrendszerének hallatlan előnye, a sejtek felületi elhe-
lyezkedése és nagy mérete, hiszen ez teszi lehetővé egyes neuronok megtalá-
lását és azonosítását a különböző preparátumokon. 

A 13. ábra Achatina élő ganglionjáról készült felvétel, melyen jól lát-
hatók a 100—200 fim átmérőjű hólyagszerű idegsejtek. Hasonlóan jól hozzá-

13. ábra. Achatina ganglion binokuláris mikroszkóp alatt 
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férhető óriásneuronok vannak más Gastropodákban is, melyek közül számosat 
identifikáltunk és vizsgáltunk a funkcióval összefüggésben, Lymnaea, Helix 
és Tritonia idegrendszerében. Lymnaeán a neuronok ki- és bemeneti viszonyait 
tanulmányoztuk néhány főbb ideggel összefüggésben, Helixen a szívműködés 
szabályozásában valamint az ízérzékelésben résztvevő neuronok, továbbá egy 
sajátos, bimodális ritmusban működő sejt képezték vizsgálataink tárgyát, 
Tritonián pedig a kémiai ingerléssel kiváltott úszómozgás során elemeztük 
egyes idegsejtek tevékenységét. 

A perifériás zóna aktiválásával — sejtből és idegből történt egyidejű 
elvezetéssel — tisztázható számos neuron beidegzési zónája, valamint szabá-
lyozásban betöltött szerepe is. 

14. ábra. Lymnaea neuron aktiválása az intestinalis ideg ingerlésével a membrán potenciál 
szintjén (A), 21 mV-os (B), további 47 mV-os hiperpolarizálás (C) után. A membránpotenciál 

növelésekor a kiváltott depolarizáció jobban előtűnik, de a sejt kevésbé aktiválódik 

A 14. ábra egy Lymnaea neuronnak az intestinalis ideg ingerlésével való 
aktiválhatóságát mutat ja . Az idegingerlésre fellépő depolarizáció a sejt 21, 
majd további 47 mV-os hiperpolarizációja esetén különösen jól láthatóvá válik. 
Ez a neuron az idegen érkező impulzusok hatására élettani viszonyok között is 
aktiválódik, és a kiváltott potenciálok kimenetként jelentkeznek más idegen. 

Az idegsejtek közvetlen kimenete egyidejű intracelluláris, és idegről tör-
ténő elvezetéssel tisztázható. Ilyen perifériás kimenetről tanúskodik a 15. 
ábra, mely Helix bimodális pacemaker neuronjával szinkron jeleket demonstrál 
az intestinalis idegen. A szinkronitás nagyobb sugársebességnél is teljesen meg-
győző, és az is látható, hogy a sejtkisülés terjed rá az idegre és nem fordítva. 

Intracelluláris festékbevitellel tisztázható volt, hogy a neuron axonja 
nem a közelfekvő idegbe lép ki, hanem az intestinalis idegben fu t (16. ábra). 
Ez alátámasztja az elektrofiziológiai adatokat, és igazolja, hogy az idegről 
regisztrált, sejtműködéssel szinkron jel nem szinaptikus kapcsolat, hanem di-
rekt vezetés eredménye. 

Az elmúlt évek során egyes szabályozási körök vizsgálatára olyan pre-
parátumokat dolgoztunk ki, melyek a központi idegrendszert és valamely 
szervet foglalták magukban. Agy-szív preparátumon a szívműködést szabá-
lyozó neuronpopulációban funkcionálisan igen különböző sejteket és több-
nek egymással való kapcsolatát mutat tuk ki. Egyes neuronok aktivitásfokozó-
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15. ábra. Helix RPal neuronjának aktivitásával (A és C), szinkron jelek az intestinalis idegen 
( B és D) 
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dással, mások aktivitáscsökkenéssel reagálnak a szív mechanikai vagy más 
módon történő ingerlésére, s van olyan, amelyik például minden szívkontrak-
ció bekövetkeztekor tüzelni kezd (17. ábra). A szív leáll, ha ez a sejt folyama-
tos működésre vált át, amit különböző perifériás területek ingerlésével vagy a 
sejt depolarizálásával lehet előidézni. Más sejtek aktivitása serkenti a szív 
működését, és többcsatornás elvezetéssel az egyes neuronok kölcsönös viszo-
nyaiban is kimutattunk egymást serkentő és gátló hatásokat. Ilyen, néhány 
neuronból és effektorból álló elemző és visszacsatoló rendszerek alkalmasak 
kisebb neuronegységek működési törvényszerűségeinek tisztázására. 

16. ábra. Helix RPal neuronjának elhelyezkedése és axonjának lefutása. A séma intracellm 
láris CoCl2 bevitellel történt jelölés alapján készült, n. i. = nervus intestinalis 

Hasonló, de nem visszacsatoló jellegű preparátum az agy-ajak készít-
mény, melyen az ízérzékelés központi diszkriminálásában résztvevő neuronok 
sajátosságait tanulmányozzuk. Ezek a vizsgálatok a sejtszintű integrációs 
folyamatokat, az érzékelő, értékelő, végrehajtó egységek közötti kapcsolatok 
törvényszerűségeit tá rha t ják fel. Az ízmegkülönböztetés első megközelítés-
ben perifériás folyamat, azonban a szabályozás eredménye, pl. a táplálék elfo-
gadása vagy elutasítása szempontjából a központi neuronális mechanizmusok-
nak van döntő szerepük. 

Két óriásneuron három különböző ízanyagra adott válaszreakcióit de-
monstrálja a 18. ábra, mikor is az anyagokat csiga-ajakra applikáltuk. Mind-
két sejt reagál a desztillált vízre, glukózra, szacharózra, a válaszok azonban 
jelentősen eltérnek egymástól, jelezve, hogy a két neuron szerepe az ízmegkü-
lönböztetésben eltérő. Alkalmas a vizsgálati eljárás arra is, hogy az ízérző 
receptorok ingerlésére kialakuló cselekvési válaszban résztvevő neuronhálóza-
tot feltérképezzük, és annak mint rendszernek a sajátosságait elemezzük. 
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17. ábra. Szívműködéssel összefüggő neuronpopuláció egyes elemeinek válasza perifériás in-
gerléskor, illetve hatása a szívre. Fent: szívösszehúzódások, középen: neuronaktivitás, lent: 
szívideg aktivitása. A és В = két neuron eltérő válasza a szív illetve a pericardium ingerlése-
kor. С = szívkontrakciókkal szinkron neuronaktivitás, ami a szív ingerlésekor folyamatossá 
válik. A sejtaktivitás folyamatossá válása a szív működését gátolja. D = előbbi sejt depo-

larizálása. 

A szabályozáson belüli sejtkapcsolatok gyakran antagonisztikusak, mi-
kor is egyik neuron aktiválódása a másikat gátolja. Egy tengeri Gastropodán, 
a Tritonián az egyik szájvitorla ingerlésével menekülési reakció váltható ki. 
W I L L O W S és H O Y L E korábban leírták, hogy ezt a folyamatot egy közel 1 mm 
átmérőjű óriássejt indítja, mely 10—15 kisebb méretű mozgató neuronnal van 
kapcsolatban. W I L L O W S - z a l együtt végzett vizsgálataink során kiderült, hogy 
ugyanakkor, amikor ez a neuron a kedvezőtlen inger hatására aktiválódik, és 
a menekülési reakció a ventrális flexió formájában megjelenik, egy másik óriás-
neuron konzekvensen gátlódik. Ez utóbbi az az idegsejt, amelyik a dorsal-
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18. ábra. Izérzékelésben résztvevő neuronok válasza az ajak kémiai ingerlésekor. 
Feltűnő az A neuron eltérő reakciója a három ízanyagra 
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flexióért, illetve az állat feszített, nem úszó állapotának fenntartásáért felelős. 
Az úszó mozgást ezután a két sejt alternáló aktivitása tar t ja fenn, azonban 
ma még nem világos, hogy a ritmikus váltást mi szabályozza. 

E néhány példa mutatja, hogy Gastropodák, de más gerinctelen állatok 
identifikált neuronjain végzett vizsgálatok is valóban alkalmasak mind memb-
ránszintű, mind kisebb sejtpopulációkban végbemenő folyamatok tanulmá-
nyozására. A sejtkapcsolatok száma természetesen itt is meglehetősen nagy, 
és gyakorta a szómából való elvezetés nem ad képet a neuronok nyúlványai 
között lezajló folyamatokról. Mégis, a kapcsolatok lehetséges módja, azok 
hierarchiája, a szummáció, serkentés, gátlás és kioltás, az adaptáció, viselke-
dés és tanulás alapvető sejtszintű törvényszerűségei napjainkban az ilyen típu-
sú preparátumokon közelíthetők meg legeredményesebben, különösen, ha az 
elektrofiziológiai elemzéshez morfológiai és biokémiai is társul. 

Tisztelt Biológiai Osztály ! 

Nem vitás, hogy az elmúlt évtizedekben, és különösen az utóbbi húsz 
évben alapvetően átformálódott az idegrendszer működéséről alkotott elkép-
zelésünk, aminek fontos gyakorlati, elsősorban farmakológiai kihatásai is vol-
tak. Az új felismerések felhasználásával új fájdalomcsillapítókat, specifiku-
sabb hatású nyugtató- és izgatószereket, idegrendszerre ható szelektív mérge-
ket, valamint más anyagokat dolgoztak ki, egyre célzottabban tudunk be-
avatkozni az idegi szabályozás mechanizmusaiba. Mindebben az elemi idegi 
jelenségek megismerésének is fontos szerepe volt és van. Bizonyos, hogy e fel-
ismerések révén bonyolultabb idegi folyamatok, az ösztönös viselkedés, tanu-
lás, pszichés reakciók megértéséhez is közelebb jutottunk. Ugyanakkor az is 
igaz, hogy az idegrendszerről ma rendelkezésre álló ismeretanyagunk tára vi-
szonylagos, a negyedszázaddal ezelőttihez képest hihetetlenül gazdag, de az 
agy bonyolultságához képest talán eléggé hiányos. Ezért a legváratlanabb, 
legmeglepőbb ú j felfedezések is bekövetkezhetnek még a jövőben, különösen 
ha a jelenlegiek mellé újabb információgyűjtési és kapcsolatfeltárási módsze-
reket is alkalmazunk. 

Az egyszerű és bonyolult idegrendszeri mechanizmusok kialakulása 
egyaránt a törzsfejlődés eredménye, azonban nemcsak a folyamatok genetikai 
meghatározottsága, hanem a plaszticitás, adaptációs készség is jellemzője. 
Ez tette lehetővé, hogy az emberi fa j is alkalmazkodjon azokhoz az új hatások-
hoz, melyek fejlődése során érték, és érik ma is a technika rohamos változásá-
val. De a tűrésnek határai is vannak, és ezt az urbanizációs és más túlterhelési 
tünetek is jelzik. A tűréshatárok, a teherbíró képesség, a külső hatásokhoz 
való alkalmazkodás problémája természetesen nem szűkül az emberi idegrend-
szerre. Toxikológiai és magatartásbiológiai szempontból egyaránt fontos kér-
dés ez az egész állatvilágban, a természetvédelemmel összefüggő környezet-
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biológiától a modern, nagyüzemi állattartásig. Nem szabad elfelejteni, hogy 
az elemi idegi folyamatok kutatásának ilyen gyakorlati vonatkozásai is vannak. 

Az élet azt bizonyítja, hogy az idegrendszer teljesítőképessége és adap-
tációs készsége igen nagy. Ez a készség feltehetően fokozható lesz az elemi 
agyi mechanizmusok még részletesebb megismerése esetén. Az ismeretek nö-
velésével, ha nem is a fantasztikus regényírók képzeletében és írásaiban kive-
tített módon, de fokozódhat a lehetőség helyreállító, korrekciós vagy akár 
irányított célú beavatkozásokra is, ami megfelelő társadalmi hát tér mellett 
javára szolgálhat az emberiségnek. 
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