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Изучение особенностей активации отдельных звеньев сложных 
мультинейронных цепей представляется наиболее удобным эксперимен­
тальным приемом для выявления закономерностей деятельности каж­
дого конкретного узла. Определенный интерес в этом отношении пред­
ставляют нейроны красного ядра с их аксонами, часть которых органи­
зует руброснинальный гракт. Последний, хак известно, является одним 
из важных экстрапирамндных путей, через который осуществляются эф­
ферентные влияния мозжечка и коры больших полушарий на моторный 
аппарат спинного мозга.

Хотя в настоящее время имеется значительное количество исследо­
ваний, посвященных особенностям реакций различных нейронов спин­
ного мозга на раздражение большого ряда надсегментарных образова­
ний (' " н др.), однако, для выяснения механизмов этого влияния тре­
буется анализ электрофизиологических характеристик структур, участ­
вующих в передаче указанных влияний.

Ниже приводится анализ динамики изменения некоторых парамет­
ров (амплитуды и скрытого периода! вызванных потенциалов дейст­
вия отдельных руброспинальных волокон на основании эксперименталь­
ного материала, полученного в условиях острого опыта

Эксперименты проводились на взрослых кошках, находящихся под 
легким нембуталовым наркозом, обездвиженных (1-тубокурарнном. 
Производилась ламинэктомия в области сегментов Ц—5։. Исследова­
нию подвергались руброелннальные волокна, расположенные в пояс­
ничных сегментах спинного мозга. Их функциональная идентификация 
производилась на основании отсутствия в них реакции в ответ на раз­
дражение различных периферических источников и по их ответу на 
каждый стимул при раздражении красного ядра.

Отведение электрической активности производилось стеклянными 
микроэлектродами, заполненными 2Н раствором лимоннокислого ка­
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лия. имеющими сопротивление от 10 до 30 мегом. Использовалась общ։ 
принятая усилительная и регистрирующая техника (7).

Нейроны красного ядра возбуждались прямоугольными электриче­
скими стимулами, прикладываемыми через металлический электрод, 
вводимый в ядро стереотаксически. По завершении эксперимента про 
изводился гистологический контроль местоположения раздражающего 
электрода. 1

Исследовалось 36 волокон руброспннального тракта, расположен 
пых в поясничной области спинного мозга. Как указывалось в предыду­
щем сообщении (8), большинство из волокон не имело фоновой ритми­
ки. Они были весьма удобны для изучения вызванных реакций, не ос­
ложненных случайными разрядами. Именно на них получен нижесле­
дующий материал.

— ■ - го о

Рис. I. Реакция «молчащего* медленнопро- 
воля1исю руброспннального волокна на 
раздражение красного ядра различными 
частотами. Частою следования раздража­
ющих стимулов указана цифрами с левой 

стороны каждой кривом

Па рис. I показана реакции сравнительно медлен непроводящего 
руброспннального волокна на раздражение красного ядра различными 
частотами. Видно, что при относительно редких частотах стимуляции 
(рис. 1. Л—Е) принцип ответа на каждый стимул сохраняется, тогда 
как при более высоких частотах раздражения наблюдается выпадение 
ответов на некоторые стимулы (рис. I, Ж, 3). С другой стороны, начи­
ная с определенной частоты стимуляции наблюдается подавление ам 
плитуды потенциалов действия, возникающих после первого ответа 
Ниже будет показано, что описанные изменения связаны с развитием 
рефрактерных фаз, возникающих при генерации каждого из ответных 
потенциалов действия. ' V * Ж

На рис. 2 и 3 показаны ответы двух соответственно быстро- и мел 
леинопроводящих рубросл ина л ьных волокон на парное раздражение 
красного ядра. Как видно, начиная с определенного интервала между 
парой стимулов в обоих случаях наблюдается подавление амплитуды и 
увеличение скрытого периода второго (пробного) ответа по сравнению 
с соответствующими параметрами первого (предварительного) потен 
пиала действия. Указанные изменения в представленных волокнах ра 1 
внваются неодинаково. В медленнопроводяшем волокне отмеченные 
изменения обнаруживаются уже в интервале 11.4 мсек (рис. 3,/1). тог­
да как в быстропроводящем—начиная с интервала около 7 мегк (рис
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2, Ь). При сопоставлении реакций, полученных при одинаковых интер­
валах взаимодействия, в нашем примере 2,6 мсек (рис. 2.Б и 3,Д), 
видно, что в первом случае пробная реакция подавлена на 30%. а в.) 
втором—на 44%. Если продолжать укорочение интервала взаимодей­
ствия двух последовательно вызываемых потенциалов действия, то на­
чиная с определенной частоты следования парных стимулов, второй от­
вет уже не генерируется (рис. 2, Д и рис. 3, £). Очевидно, именно этот 
«критический» интервал представляет собой длительность абсолютной 
рефрактерной фазы, развиваемой в области сомы руброспннальных ней­
ронов после первого (предварительного) ответа.

4 :1
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Рис. 2. Ответы бы стрел доводящего руб- 
роспиналыюго волокна (скрытый пери­
од I.4 на раздражение красного
ядра парными стимулами. Цифры слева 
указывают на интервал между стимула­

ми в mh.iihcikvii.13X •■г
Параллельно с изменениями амплитуды пробной реакции происхо­

дит уже изменение скрытого периода ее возникновения. Оно выражает­
ся в удлинении латенцнн второго ответа при укорочении интервала 
взаимодействия (рис. 2 и 3). Очевидно, время, в течение которого об­
наруживаются отмеченные изменения представляет собой дли­
тельность отшоентельной рефрактерной фазы, возникающей вслед 
։а предварительным потенциалом действия. Наиболее наглядно ука­
занные изменения демонстрирует график, на котором видна одновре­
менность и взаимосвязанность изменений амплитуды и латенцнн проб 
ной реакции по сравнению с соответствующими параметрами контроль­
ного (предварительного) ответа.

Обнаружено также, что имеется определенная постоянная связь 
между величиной скрытого периода ответа на одиночное раздражение и 
длительностью наименьшего интервала парного раздражения, ври к ■- 
тором генерируются два последовательных потенциала действия. Так, 
предварительный ответ волокна демонстрируемого на рис. 2 возникает 
с латенцней 4,4 мсек, а предварительный ответ волокна, представленно­
го на рис. 3 -со скрытым периодом 9.0 мсек. Видно, что в таком же от­
ношении (12), в приведенных волокнах, находятся минимальные ин 
тервалы. при которых генерируются два ответа (соответственно 1,3 на 
рис. 2. Г и 2.6 мсек на рис. З.Д).

Скрытый период ответов волокон зарегистрированных н,.мц вклю 
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чает в основном время перехода нервного импульса из области 
их возникновения (красного ядра) до области отведения (руб 
роснннальное волокно, расположенное в поясничных сегментах» 
Следовательно, учитывая протяженность данного отрезка можно 
рассчитать скорость проведения каждого из волокон. Далее, соглас­
но иместному уравнению I (в) можно вычислить соответствую­
щие калибры волокон т. е> их диаметр в микронах. Экспериментальные 
данные, приведенные выше, позволяют связать длительность минималь­
ного интервала, при котором данное волокно способно генерировать 
два ответа (т. е. максимальную частоту вызванной активности) с их 
диаметром. Для руброспинальных нейронов, исследованных нами, та-

Рис 3. Ответы медленнопроводящего 
руброспиналыюго волокна (скрытый пе­
риод 9,0 мсек) на раздражение красного 
я |ра парными стимулами. Цифры слева 
указывают на интервал между стимула­

ми в миллисекундах
кая связь может быть установлена посредством введения некоторое 
коэффициента, рапного около 80. Следовательно, зная, что в состав ру 
броспинального тракта входят волокна диаметром от 4 до 20 микрон 
('). пользуясь предлагаемым отношением: максимальная частота им 
пульсов способная генерироваться данным руброспннальным нейроном 
равна 80-0 (где О-дигметр волокна в микронах) можно рассчитать, 
что она лежит в пределах от .320 до 1600 нмп./гек.

После всего вышеизложенного вновь вернемся к анализу результа­
тов представленных на рис. I. Теперь кажется очевидным, что причиной 
вариаций значений амплитуды последовательно вызываемых потенции 



лов действия руброспинальныч волокон при увеличении частоты стиму­
ляции красного ядра, а также причиной выпадения некоторых ответов, 
является развитие рефрактерных фаз после каждого из потенциалов 
действия. Эти изменения в медленнопроводяших волокнах проявляются 
уже при сравнительно низких частотах стимуляции. В связи с этим воз­
никает вопрос о биологической нецелесообразности раздражения иссле­
дуемых структур частотами выше некоторой определенной величины. 
Надо полагать, что начиная с какой-то частоты в связи с уменьшением 
амплитуды вы «ванных потенциалов действия (в нашем примере рис. 1. 
кривые Д-З), должна уменьшаться н эффективность синаптического 
действия руброслинальной и «пульсации на последующие нейрональ­
ные элементы. Такое предположение может быть сделано на основа­
нии работ, показавших, что имеется крутая «авнсимость между ампли-

Рис. I. График изменения амплитуды и скрытого периода 
пробного потенциала кйсгпия руброспннлльного волокна, 
вызванного в различные интервалы после предварительного 

(контрольного) ответа.
а предварительный (кон г рольный) о։ ист; 
б|, ба. ба, б^ пробные ответы.
Черными кружочками обозначены скрытые периоды ответов; 
полыми амплитуда н процентах 'амплитуда контрольного 
ответа принимается за 0). По оси абсцисс интервал 
между парными стимулами: по осн ординат-левая, уклзыва 
ет на скрытый период ответа, а правая—на амплитуду отве­

та в процентах

гудой пикового потенциале в пресннаптнческом волокне (в данном слу­
чае рубросп инальном) и количеством высвобождаемого медиа гора 
(’°-11). Уменьшение амплитуды пресннаптнческого пика на 5 мв при­
водит к снижению ВИСЛ до 50%. Вряд ли надо полагать, чго эта зави­
симость имеет силу лишь при уменьшении пресннаптнческого пика в свя­
зи с деполяризацией пресннаптнческого окончания. Она должна в полной 
мере проявиться и при подавлении пика и связи с его генерацией в пе­
риод относительной рефрактерной фазы предыдущего потенциала Ден- 
ствня, которое имеет место при высокочастотных раздражениях.

«Оптимальная частота ритмического раздражения красного яд՛։.։, 
при которой, согласно нашим данным, может вызываться максималь-
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нос синаптическое действие со стороны большинства возбуждаемых 
нейронов ядра (крупных, мелких и средних) не должна превышать 
100—150 и мп./сек. при которой не наблюдается значительного подавле­
ния амплитуды последовательно вызываемых потенциалов действии ру 
броспинальных волокон. Интересно отметить, что именно такую часто­
ту разрядов нейронов красного ядра экстраклеточно регистрировали 
Девис и Толпу (’•) у свободно передвигающихся кошек но время вы­
полнения ими различных двигательных актов в условиях хронического 
эксперимента. , ’ £ ՝t*|

IIo-видимому. отмеченные особенности, характера 1ующие динами 
ку изменения последовательно вызываемых потенциалов действия от­
дельных волокон в принципе справедливы и для других звеньев цен­
тральной нервной системы, однако, такое утверждение требует спе­
циальных исследований. ’■*
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Կատուների վր*“ կատարված սուր փորձի պայմաններում ստացված տվյայների Հիման *Լ?ա» 
տրվում I կարմիր կորիդ-ողնուղեղային աոանձին Ներվ տթեյիկնե րի Հրահրված (/և կտրական ակ» 
»ոիվո»թյան փոփոխության գինամ իկա յի վերյՈւծությունր»

II էկրոՀլեկտրոդների միքոքով կատարված է ողնուղե ղի դոտկային հատվածներում տեղակալ» 
ված 30 իգենտիֆիկտցվսէձ ներվւսթեյիկների ակտիվության գրանցում» 8ույդ Լ տրված, որ ոիթ- 
միկ ղրգոմ ան հ ա հա խ ակսւնու թ յան րարձրացման ղեպրում նկատվում ( Հետևողականորեն հրա­

հրված գործողության պոտենցիալների տմէղյիտուդաների անկում ե ղրանց գաղտնի յրյսւնի մ և 
ծագում» Պարպված (. որ ա»դ փոփոխությունները Հետևանք են գործողության պոտենցիալների 
մամ անակ զարգացվող ոեֆրակտեր ֆաղաներիւ

Բերված տվ յայներր թույլ Լ տայիս ենթադրեք, որ աոանձին ներվաթեյերի հաղորդականու» 
թ յան տրագոէթյան և այղ ներվաթեյերի գործողության պոտենցիաների տոաքացմւսն աոավե/ա- 
գույն Հաճախ ական ութ յան միքև ղո յութ քուն ունի որոշակի ՀաԱտսէէոուն կապ» Այգ կապի գործա­

կից? մոտավորապես հավասար ( 80-ի (այն դեպքերում, երր ղրպովում Լ անմիքապես րքիքների 
մարմիններր ), այսինրր աոավե/ ւսղու յն Հ աճ ա խ ական ո»թ յո • ն ր Հավասար ( №1 ք) որտեղ /մ -ն 
Ներկայս գնում ( ներվաթեյի տրամագիծը արտահս»յտված միկրոններով» 8ույց Լ տրված նաև, 
որ կարմիր կորիգի ոիթմիկ գրգոմ ան ■ սպտիմալէւ Հ ահա խականութ յուն ր, որի մամաեակ կարող 
I պա .պանվեյ նեյրոնային Հայորդ (քեմենտների վրա աոավեյագույն սինապտիկ ագդե ցո»թ յո»Ն ր 
լպետր Լ գերազանցի 100—130 իմպքվրկ, քանի որ այդ Հահախականութ յուեների սահմաննե- 
րՈէմ հրահրված գործողության պոտենցիալների ամպլիտուդային գգայի անկում լի նկատվում»
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