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Bevezetés

A jelen dolgozat az idegrendszer miikodésével kapesolatos egyes problé-
méakat probal valdszinliségszamitédsi moédszerekkel targyalni. Mindenekel&tt
ismertetjiikk a problémak ideganatémiai vonatkozésait.

Az idegelemek jelzéseket tovabbitanak. A terjedd idegingeriilet ,,minden
vagy semmi’ -jellege folytin az egyes idegelemre vonatkoztatva egy adott
pillanatban csak kétféle jelzés lehetséges : az idegelem vagy ingeriileti 4lla-
potban lehet, vagy nem. Az ilyen elemi jelzés informéciés értékét az hatdrozza
meg, vajon a lancszertien egymas utan kapesolt idegelemek kozotti interneu-
rondlis synapsisokon az ingeriilet atvezetédik-e vagy nem. Ismeriink olyan
idegelem kozotti kapesolé berendezéseket, melyeknél az egyik ingeriileti
allapota gyakorlatilag biztosan &tterjed a vele Osszefiiggésben levé mdsik
idegelemre, tehat 1009,-os valészintiséggel. Ezeket a synapsisokat az érint-
kezési felszin specidlis alakuldsa mellett anatémiailag az jellemzi, hogy egy
idegelem lancszertien kapcsoldédik a maésikhoz, a kapesolds tehdt linedris
(1. dbra). Ez az eset azonban ardnylag ritka. Sokkal gyakoribb és az idegrend-
szer elemi miikodésének egy fontos.alapelvét mutatja a neuronok konvergens
kapcsolédisa. Ez esetben a 2.4 dbrdn lithaté mdédon tébb neuron idegnytl-
vanya konvergdl egy kovetkez6 neuron felé és igy ehhez tobb odavezetd neuron

kapesolodik.
:

1. abra-

Elettani észleletek alapjain ma az a felfogés, hogy ilyen konvergens
neuronkapcsolas mellett egyetlen odavezet§ elem ingeriileti hulldma, példdul
séméankban az ,,a”’ neuroné egymaga nem képes terjedd ingeriileti hullimot

1) A Pécsi Orvostudoményi Egyetem Anatémiai Intézetének igazgatoja.
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kelteni a synapsisutdni ,,#”” neuronban. A jelzés tehat elakad. Annak, hogy
,,&”-neuron ingeriilethe keriiljon (egyéb feltételek kozott, melyekrél itt nem
szélunk) kiilonleges tér- és id8beli feltételei vannak. Egyrészt az, hogy felii-
letének legaldbb bizonyos kritikus méretli sszefiiggd része legyen érintkezés-
ben ingeriiletben levé odavezet idegelemekkel. Masrészt, ez kozel egyidében
vagy legfeljebb 0,2 msec id6hatdron beliil torténjen. Ennek ma édltaldnosan
elfogadott magyardzata az, hogy az odavezet6 neuron idegnytlvanyénak
ingeriileti 4llapota a synapsis uténi neuron (esetiinkben ,,z”’) feliiletén a kettd
érintkezési pontjai koriil csupan kis teriiletre kiterjedd és igen rovid ideig
tarté helyi ingeriileti allapotot kelt. Terjedd jellegli idegingeriilet az ,”
neuronban akkor keletkezik, ha elégséges szamu és feliiletii lokdlis ingeriileti
allapot teriiletei egybefolynak [1]. :

2. dbra

Ebbél a 2. dbran bemutatott egyszerti példa esetében az kiovetkezik,
hogy még ,,a” és ,,c” odavezets neuron egyidejii ingeriilete sem képes ingerii-
letre birni ,,2”” neuront, mert, bar az idSbeli feltételek megvolnanak, de a
térbeli feltételek nincsenek meg. A két odavezet6 neuron &ltal keltett lokalis
ingeriileti allapot felszini Gsszege ugyan elégséges volna, de az egyméas kozotti
tavolsag tal nagy. Ezt a 2. dbra B része illusztralja, mely feliilnézetben
mutatja ,,x”’ neuron feliiletének egy részét. Az odavezet neuronok érintkezési
felszinei koriil rajzolt pontozott kordk jelzik a lokdlis ingeriileti dllapot kiter-
jedését, melyek ,,a” és ,,c”’ részérél nem, de ,,a—b’ vagy ,b—c”’ synapsis-
el6tti neuronok egyidejli ingeriilete esetében Osszeolvadnak és igy a térbeli
feltételt kielégitik. Ez a folyamat az idegmiikodésben alapvetd ,,spatialis
summatio”, mely a legtobb esetben eldonti azt, hogy egy adott jelzés a kovet-
kez6 kapcsoliason tovabbhalad vagy nem. Minthogy a legtobb neuron nem
egy érintkezéssel bir, hanem tobb dga révén tobb mas neuronnal valé kap-
csolédasban résztvesz (divergencia) és a terjed6 jellegli idegingeriilet egy
neuron minden dgiban egyformén szétterjed, az idegingeriilet utjit az donti
el, hogy mely synapsisokban vannak meg a feltételek az ingeriilet atveze-
tésére.
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A valésigban a helyzet rendszerint nem oly egyszer(i, mint sematikus
4brdinkon feltiintettiik. Erre jellemz6 adat, hogy a legjobban ismert miikédésti
gerincvel6i mozgatdé neuronok mindegyikének felilletén tobbszdz odavezets
neuron ér véget egy-egy gombalakt érintkezéssel. Az ingeriilet dtvezetésének
- vizsgdlatit nagymértékben le lehet egyszerfisiteni azzal, hogy az dtvezetés
id6beli feltételét biztositjuk. Ez ardnylag egyszeriien elérhetd azaltal, hogy az
odavezet6 neuronokat egyid6ben ingereljiik elektromosan, vagy ha ezek
vezetési sebessége nem egyforma, a vizsgdlt neuronrendszerre konvergdléd
kiilonboz6 odavezetd rendszereket kiilon-kiilon oly id6pontokban ingereljiik,
hogy az ingeriiletek egyidében érkezzenek be a vizsgilt synapsishoz. Ezutan
meg lehet vizsgdlni a térbeli Gsszegezédés (,,spatialis summatio”) feltételeit
annak felhasznaldsaval, hogy még azonos palyarendszer kiilonboz6 idegelemei
is kiilonb6z6 ingerkiiszobbel birnak. Az elektromos inger erdsségének igen
fokozatos emelésével el6bb az odavezetd rendszer egyetlen vagy néhany leg-
alacsonyabb ingerkiiszobi tagjat hozzuk ingeriiletbe, majd fokozatosan emelve
er8sségét, mind tobb és végiil egy bizonyos erdsségnél valamennyi odavezetd
elemet egyidejlileg ingeriilethe hozzuk. Ugyanekkor a synapsis uténi ,2”
neuronok elvezet6 idegnytlvanyai altal alkotott koteg akecidés dramanak
elvezetésével és regisztralisival a keletkezd fesziiltségb6l kovetni lehet az
ingeriiletbe jutott synapsis utdni (elvezet6 — esetiinkben ,2”’) neuronok
szdmanak emelkedését. Igy tapasztalati fiiggvényt nyeriink, mely az odavezets
egyid6ben ingeriiletben levé neuronok mennyisége és azon elvezet neuronok
mennyisége kozotti oOsszefiiggést adja meg, melyekre az ingeriilet dtvezetést
nyert. Kiilonboz8 synapsisrendszerek kozotti ilyen tapasztalati fliggvények
alakja mds és mas lehet [2]. Feltételezik, hogy ezt a szerepl6 odavezets (syna-
psis el6tti) és elvezetS (synapsis utdni) neuronok szdmarinya, a synapsis el6tti
neuronok eldgazddési foka, tehat a konvergencia mértéke és az donti el, hogy
a kiilonb6z8 synapsis el6tti neuronok végzddéseinek alakja (mérete, stb.),
valamint f6leg elrendezédése a synapsis utdni neuron sejttestén milyen. Ezen
adatok nagy részét szovettani vizsgilattal meg lehet allapitani.

Az egyetlen 1ényeges adat, melyet eddig még megkozelitéleg sem sike-
riilt megdllapitani, az, hogy a synapsis utani sejt felilletének mely hényadén,
vagy abszolut értelemben mekkora és milyen alaku feliiletrészén az érint-
kezések milyen hédnyadinak kell egyidében ingeriiletben lenni ahhoz, hogy
az ingeriilet atvitelérek ,spatialis” feltételei biztositottak legyenek. Ezért
az idegingeriilet synaptikus atvitelérél alkotott fentebb kifejtett elképzeléseink

mindméig hypothetikusak maradtak.
' Ugy véljiik, hogy a valészin(iségszdmitds ez esetben egy lépéssel kize-
lebb vihet benniinket a kérdés megoldasahoz. Ha valamely konkrét synapsis-
rendszer anatémiai adataibdl (konvergencia foka, végzédések szama, elren-
dez8dése stb.) valdszinfiségi modellt szerkesztiink, és egyel6re (élettani tdm-
pontok alapjdn) Onkényesen felvesszilk azokat a ,spatialis” feltételeket,
melyekkel kisérletet kivdnunk tenni, egy valdszinfiségi fiiggvényt nyeriink,
mely megadja, hogy az adott anatomiai szerkezetii synapsisrendszer az dltalunk
onkényesen felvett ,,spatialis” feltételek mellett a synapsis elotti neuronok ingerii-
letének dtvezetését miként biztositja. Igaz, hogy a felvehet6 ,,spatialis” feltételek
kiilonb6z6 formdinak szama elméletileg végtelen, mégis, a gyakorlatban
ardnylag kevés alapesetet kell csupdn figyelembe venniink. Amennyiben
valamely ily médon nyert valészintiségi fiiggvény kozeli hasonlésdgot mutatna
a modelliink alapjat képez6 rendszer fent elmondott médon élettani észleletek
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alapjdn nyert tapasztalati fiiggvényével, ez arra utal, hogy az egyelére
énkényesen felvett ,,spatialis” feltételek 1ényegében megegyeznek a tényleges
feltételekkel. Ily modon ellenérizhetjiik a synaptikus ingeriileti dtvezetésrél
alkotott mai elképzeléseink helyességét.

1. §. A gerincvelé motorikus neuronjai

Els6 megkozelitésben egy ardnylag egyszer(i konvergens tipust synapsis-
rendszer modelljét vessziik fel, mely elvben hasonlit a gerincvel6i mozgaté
neuronok  synapsisrendszeréhez. Természetesen nem az egész gerincvels

synapsis utéani
(vegy B-) neuronok

synapsis el6tti
(vagy A-) neuronok
3. dbra

valamennyi mozgaté neuronjat vehetjiik tekintetbe, hanem csupan egy koriil-
irt magvat. Legyen a mozgaté neuronokhoz vezetd synapsiselétti A4 -neu-
ronok szama N (~~ 50 000), a synapsisutdni (gerincvel8i mozgaté) B-neuronok
szama n (~~ 1000).

Minden 4 neuronbdl ! szamu kollateralis agazik le, és mindegyik
mas-mas B neuronhoz vezet; a B neuronokat els6 kozelitésként henger-
alakunak tekintjiik, amely henger paldstjihoz a végigak egy gombalakt
,» talpacskdval” csatlakoznak (I értéke kb. 10). Egy B-neuronra tehat étlag-
ban Nl/n ,talp” jut (~~500). A kérdés mérmost az, hogy ha az A neuronok
q hanyada, tehat M = gN szamG A neuron kozvetit ingert, a B neuronok
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hanyadrésze jon ingeriiletbe és tovabbitja az ingert (ezt a hinyadot a
kovetkezdékben f(g)-val jeloljik és az f(g)-t mint ¢ fiiggvényét abrazold gor-
bét atvitel-gorbének nevezziik), ha ahhoz, hogy egy B neuron ingeriiletbe
jOjjon, az szitkséges, hogy a paldstjanak Iegalabb p-adrészére (f ~ 0,1) befuté
talpak legalabb y-adrésze(y ~~ 0,3) ingert kozvetitsen.

A probléma matematikai targyalasinak leegyszertisitése erdekeben a
kovetkezd, megengedhetének tiind feltevéseket tessziik :

1. Feltessziik, hogy az 4 neuronoknak a B neuronokkal vald 6sszekotése
ugy torténik, hogy minden 4 neuronhoz egymastdl fiiggetleniil taldlomra
kivalasztunk / szama B neuront, és azzal kotjiik Gssze. Ilymédon annak a
valdszin(isége, hogy egy B neuron palastjahoz k szamu talpacska csatlakozik,

SHE

Mivel in kicsiny, a Poisson-kozelitést alkalmazhatjuk :

3 (Nl/n)ke—-Nl/n
(1) Py e
Mivel Ni/n nagy szam, a normédlis eloszldssal vald kozelités alkalmazhaté és
fgy
1 (k= Nimy
) Phv i 2NlUn

|2z Nijn

Ennélfogva az egy B neuronon végz&d6 talpacskik szdma a neuronok talnyomé
tobbségénél(1000 koziil kb. 997 esetben) Nln — 3 Nijn és Nijn + 3 | Nin

kozé esik. Feltehetjiik tehat, hogy egy neuron palastjan 7' = Ni/n + 3| Nijn
talpacska szamara van hely, ezen helyeknek azonban egy tortrésze nincs
feltétleniil betoltve. A redlis adatok mellett a talphelyek szama kereken
T = 570, ebbdl azonban atlaghan csak 500 hely van ,,betdltve”. .

2. Feltessziik, hogy a 7 talphely a hengerpaldston » alkoté menti
,»,8av”’-ban helyezkedik el, és minden savban s talphely van. Az egyszer(iség
kedvéért legyen r = 1/B, és igy, mivel rs =T, s = T'B. Feltessziik, hogy egy
B neuron akkor jon ingeriiletbe, ha van olyan sav a paldstjan, amelynek
talpacskai kozil legalabb 7'fy szdmu ingert kozvetit.

Az 1. és 2. feltevések mellett méarmost a probléma a koévetkezSképpen
oldhat6é meg. Ha az A neuronok koéziill M = Nq kozvetit ingert (0 < ¢ < 1),
akkor annak a valészin{isége, hogy tetszoleges B neuronhoz csatlakozé tal-
pacskak koziil pontosan k-hoz érkezzék inger

o)l
k n n
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és igy a Poisson-kozelitéssel

(M1Jn)*e—Miln

9¢ Py(M) ~
(2%) (M) Tl
Clark-
sejtek
100% T s
754
50
25 4
T T T
25 50 75 700 %

Jntervertebralis duc-sejtek

4. dbra

Mérmost, ha W, jelenti annak a valdszin{iségét, hogy a £ talpon érkezé
inger a B sejtet ingeriiletbe hozza, akkor feltevésiink szerint

®) e=1= > 1 g

1B 1+ g « v @ 1%
0=k TRy, Eki—k

=1

(Ha 1/ és Ty nem egész szaimok, természetesen a legkozelebbi egész szdmmal
helyettesntendok ; a jelolésben ezt nem tiintetjiik fel. Ha Ty <k, az Gsszeg
iires és értékeként 0-t kell venni.)

Ennélfogva annak a valdszintisége, hogy egy B neuron ingeriiletbe
jojjon, ha az A neuronok g-adrésze kozvetit ingert
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o0, o

@ = DPAHW=1 —= > Rl B
k=0 0=Fki<TBy, 0Sk=<Ty, B
1/
2133 ki=Fk,
és igy
1

2 T8y B

(4) :1—[6—“(1 et E i 8 S )]
fa) SN el Y

ahol a = Mif|n.

Mivel a normdlis eloszlissal valé kozelités megengedett, ha o nem
tal kicsiny (pl. ha ¢ = 0,2, akkor a > 10 és igy a kozelités még jé) tehat

e i a a® N p{ibr—e
5 : (1+1!+21+“'+<Tﬂy>!) ¢( Va )
_ ahol
B el
6 [ ANe, 2
(6) 4 @ =1 J e Tdy,

—

a Gauss-féle fliggvény, tehdt

o1z

figyelembevéve o definiciéjit

1

(#) o ~1—{o(BE

/

ahol T' = Ni/n + 3 | NiJn .

1. tabldzat
15,41 — 45 ¢\ |©
=1—|D
@ =1~[o(27==1)]

' q 0,15 | 0,20 | 0,25 0,30’ 0,35

' f(g) |0,005 | 0,15 | 0,68 0,933' 0,999
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Léathato, hogy egy elég éles 1ngerkﬁ%z'0b létezik, amelyen athaladva az ingerelt
" B neuronok szama rohamosan megné. Ha ¢* jeloli azt az értéket, amelynél

f(g*) = 0,5, -akkor

Tyn 1 0

Nl ( VTﬂy)’
ahol 0 = ®-1(1/2) és x = P—Yy) az y= P(x) fiiggvény inverzét jeldli.
Ahhoz, hogy ©sszehasonlitsuk a fenti elméleti meggondolasok eredményeit a
tapasztalati adatokkal, tekintetbe kell venniink, hogy amig az N, n és [ szé-
mok hozzdvetdleges értéke anatémiai vizsgdlatokkal megéallapithat, addig f
és y értéke teljesen hipotétikus. f értékét még a szamitdsok megkezdése
el6tt bizonyos anatémiai megfontoldsok alapjin rogzitettitk, mig y értékét
éppen a tapasztalati adatokhoz vald illesztés érdekében véalasztottuk 0,3-nak.
A tapasztalati adatokkal valé osszehasonlitas alapjan I értékét utélag 10-
r6l 9-re korrigdltuk. Az 3. 4brin a szaggatott vonal a tapasztalati atvi-
tel-gorhét, a kihtzott vonal az igy szamitott atvitel-gorbét dbrizolja; az
utébbi képletét és néhany értékét az 1. tablazat tartalmaza. A megegyezés
nem teljes, de ez a modell rendkiviili mértékben leegyszertisitett voltat figye-
lembevéve értheto. Meg]egyezzuk hogy a kozelités a hipotétikus kiinduldsi
adatok értékének varidlisdval még lényegesen javithato lesz. Erre azért nem
fektettink salyt, mert a vélasztott modellt nem tartjuk veglegesnek €8
azzal elsGsorban azt akarjuk esak bizonyitani, hogy a ,,spatialis summatio’-ra
“vonatkozé kiindul6 feltevés kvalitative, nagy vonalakban helyes, tovabba,
hogy a valdszintiségszamitdsi vizsgalat alkalmas arra, hogy a probléma meg-
oldasahoz kozelebb vigyen.

q* ~

2. §. Clarke-sejtek

Ellendrzésiil még egy, az elébb targyaltaktol lényegesen kiilonbozd
esetre is alkalmaztuk a kapott matematikai eredmenyeket arra az esetre,
amikor az A sejtek intervertebralis dicok sejtjei és a B sejtek a Clarke-sejtek.
Itt az eltérés a fentebb targyalt gerincvel8i mozgaté neuronok esetével szem-
ben, hogy egy neuron egy Clarke-sejttel nem egy, hanem tobb, kb. 10 ponton
ermtkemk ennek kovetkeztében ahhoz, hogy egy Clarke-sejt ingeriiletbe
j6jjon, elegendo hogy egy-két hozzavezetS A neuron ingeriiletet kozvetitsen,
mert ez mar azt jelenti, hogy kb. 10—20 ,,talp” kozvetit ingert. Az egyszer(iség
kedvéért csak egyetlen intervertebralis duchél (pl. L) kifuté neuronokat
vizsgaltunk. Ez esetben Nijn értékét 13,5-nek vettﬁk (ez teljestil pl., ha
1=9, n= 1000, N = 1500). A Clarke-sejtek kapcsolédasanak specialitasat
ugy vettiik figyelembe, hogy fp-nak a f# = 1 értéket adtuk. Mivel egy Clarke-
sejthez dtlag Nl/n = 13,5 A-neuron vezet (mindegyik kb. 10 érintkezési pont-
tal), tehat oOsszesen kb. 135 talp jut egy Clarke-sejtre. y értékét 0,064-nek
vettilk. A 4. 4brdn a szdmitott dtvitel-gorbe kihtizott vonallal, a tapasztalati
githe szaggatott vonallal van abrazolva. Az f(q) fiiggvény néhany értékét a 2.
tdbldzat mutatja. A megegyezés ez esetben megnyugtatéonak mondhaté. A nyert
eredményekbdl elsdsorban azt a kivetkeztetést vontuk le, hogy a vizsgdlatokat
ebben az irdnyban feltétleniil érdemes folytatni, mert ezaton az ingeriilet-
4tvitel mechanizmusira vonatkoz6 ismereteink lényeges tovabb fejlesztésére
ny1hk lehet8ség. A tovabbi vizsgilatok egyik célkitlizése annak tisztdzdsa :
mi az oka az elméleti gérbéknek a tapasztalatiaknal nagyobb meredekségének?
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2. tabldzat
1,57— 13,5 ¢
V13,5¢ )

ﬂm=1—@(

B

' ¢ [0,05/0,10 0,15‘ 0,20 0,25| 0,301 0,35; 0,40} 0,45 0,50‘ 0,55 lo,eo' 0,65

0,70 | 0,75 ‘

[ |
| ‘ | |
|0,63 0,75’0,84‘ 0,89/ 0,93| 0,95| 0,97 0’981 0,984 10,99 0,9826; 0,9949 0,9965 ‘

[ f(q) 0,14 0,42

Koszonetet mondunk Juvancz IrENEUsznak, akivel a kérdést ismé-
telten megvitattuk, a matematikai modell felallitasahoz nytajtott segitségért,
tovabba TamAssy JoézsErNfnek a numerikus szamitdsok gondos és 6nndlld
elvégzéséért.
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BEPOSITHOCTb INEPEHOCA PA3IOPAYXEHUSI B CJIYUAE TPOCTOM MOMAEJIU
UHTEPHEYPOHHOI'O CHUHAIICUCA CO CXOIOSUIENCSA CBSA3bIO

A. PEHBHU u 5. CEHTATI'OTAHU

Pe3wome

Pabora 3aHMMaeTCsl BONPOCAMHM, CBSI3AHHBIMU C AE€SITEJBHOCTHIO HEPBHOI CHCTEMBI, a
MMEHHO MATEMATHUYECKHM IIyTeM OINPEAEIsIeT JUIS ABUIATEJIbHbIX HEYPOHOB CIIMHHOIO MO3ra
M JUIs1 HEYPOHOB KOJIOHHBI Kitapka (yHKuuio nepesoca, 1. €. pyHkuuio f(g), 1moKasbBawulylo,
KaKasi 4acTh HM2YypPOHOB pas[pajKuTCs I10CJI€ CHHAICHCA, €C/IM OJHOBPEMEHHO pasipakaTb
g-y10 4acTb HEYPOHOB /10 CHHAICHCA. ABTOPbI CPAaBHMBAIOT PE3YyJIbTaThl BLIUMCIICHUH ¢ OMIMPH-~
YECKMMU JIAHHBIMH.

THE PROBABILITY OF SYNAPTIC TRANSMISSION
IN SIMPLE MODELS OF INTERNEURONAL SYNAPSES
WITH CONVERGENT COUPLING

A. RENYT and J. SZENTAGOTHAIL

Summary

The paper considers the probability of synaptic transmission in models based
on histological data concerning synapses of spinal motoric and Clarke neurons. The
probability of synaptic transmission is expressed by the function f(g) giving the pro-
portion of postsynaptic neurons discharged, when a g¢-th fraction of the presynaptic
neurons is simultaneously excited. The results of probability calculations are compa-
red with empirical data on input-output relations of the same synapses.
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