
дниеиия не Обладали шачителыюй ростстиму.шруюшей
активностью.

I Грс-зедепкое нсследоншие по определению р<н“1х.’гк му.'шруняцей 
активности фурановых производных а. р-непредсль-ных -у- и 6-лакто֊/ 
нов в о.ношении колеоптилей летней пшэнн.ы позволяет каалнфп- 
пировать .их в качестве эффективных росте 1имулйторов, что согласу­
ется с литературными данными [2. 3, 5J.
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СРАВНИТЕЛЬНОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ ЭФФЕКТОВ
РАЗДРАЖЕНИЯ СРЕДИННОГО ЦЕНТРА И РЕТИКУЛЯРНОГО 

ЯДРА ТАЛАМУСА НА АКТИВНОСТЬ НЕЙРОНОВ 
СОМАТОСЕНСОРНОЙ ОБЛАСТИ КОРЫ У КОШЕК

А. А. АЙРАПЕТЯН

Институт физиологии им. Л. А. Орбели АН Армс ::•։։. Ереван

В опытах на бодрствующих кошках показано, что 80 к 84% нейронов 
зяд1секрестцев1глпоП области коры реагирует на стимуляцию срединного 
центра и ретикулярного ядра таламуса со скрытыми периодами 0.9—30 
и 2,0—40 мс соответственно. Реактивно?։։, нейронов переднекреггце- 
ниднон зоны выражена слабее; 77 и 38%. Сшсхроннлир^н шее влияние 
срединного центра значительно превышает таконое ретикулярного ядра. 
Стимуляция последнего пренмущегтвхшиа оказывает угнег.-иощсе влия­
ние. Показатели параллельно зарегистрированных потенциалов поля в 
целом совпадают г результатами м:5кроэлскгрофпзноло1 н-.е.-ких исследо­
ваний После коркового введения раствора нерпк. ндззы хрена окрашен­
ные клетки обнаруживаются только в срединном центре.

Տանզգարսյյվւսծ կասրքէՀնԼրֆ մոսր փորձերում 5Ո,՝Ձ սրրվս/ծ, որ կեղեքէ մսւրմ֊ 
նական֊ զղացող հատվածք հետին մարզի նեյրոնների 60% ե էւ/ատասիյւս-
Նամ ԼՆ սէեսոդակ/սն րրզի միջային կենտրոնական և ցանցանման կորիզների
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զր։յոումն1>րին 0,Ձ- 311 մվրկ. ե 2—40 մվրկ. տատանումներ ունեցող գաղտնի 
շրջաններով։ Նույն հատվածի ւսոայնային մարւյի նեյրոնների պատասխանԼյոէ րՆ- 
։յունակո.{1յ։։ւՆները ավեշի են ա րտ ահա յ տված 77cfa և 38%։ Ցանցանման
կորիզի զրղուսմներր աո։սվ1դապեււ թողնում են արզելակիշ ոպղեշյություններէ 

{Լուղահեո ղրաովսւծ ղտշտա յին ոյոտենցիայների ցոէցանիշներր, րնղ՚անուր 
ւյծերով, համընկնում 41. միկրո/յԼկէորաֆիզիուոցիական տվյայներին։ Ծովարողկի 
gk ր ո ր Ч իղի յՈէծույթի կեղևային Ներարկում ից հետո, ներկված նեյրոններ Հայտ- 
նուրերվեյ են միայն միջային կենտրոնական կորիզումէ

Ст։; մ erable responsiveness աւէտ of posicruclace units to the th.iiamic 
centrum m.'dianum (80%) and reticula։ (84%) nuclei stimulations are 
shown in immobilized by D-tubinurarlne cats. Latency oscillations were 
o.y 30 ms and 2- 10 ms. Responsiveness o: prccruciate neurons was. com­
paratively low (77% and 38%). Predominancy or centrum medianum 
synchronizing effects (30%) comparing with the reil ular stimulations 
($%) was shown a. well. Ret cular Influences had mostly (85%) depres­
sive nature Simultaneously recorded field potentials also hud different 
duration .Hid amplitude indexes and. on the whole, were parallel with the 
data obtained in -.mH activity records.

Кори больших полушарий--срединный центр—ретикулярное ядро.

Хотя проблемам та л а мо-корковых отношений посвящены многочис­
ленные работы, все же многие вопросы, в частности, исследование 
нейрофизиологических и шейроанатомических особенностей участия 
различных таламических ядер в активации та л а мо-корковых микро- 
циркуляторных кругов, до сих пор ис сняты с повестки Д1НЯ. Можно 
согласиться с утверждением Уайта [13] о том. что в настоящее вре­
мя наши знания в указанной области находятся на таком уровне, 
что пока необходимо накопление возможно детализированных фак­
тов для создания условий переоценки существующих теорий и раз­
работки новых. 11екоторые противоречивые сведения относительно 
нейрофизиологической и нейрохимическом природы проекций иесис- 
пифических структур таламуса [5. 7, 10. II] делает такую переоцен­
ку крайне необходимой. Проблема приобретает большую значимость» 
если учесть существование разнотипных связей между таламусом и 
корой, а также и связи с переносом исследования физиологических 
механизмов феномена сираутияга в область таламо-корковых бт- 
ношений |4].

Материал и методика Опыты проведены па взрослых кошках в условиях нс 
кусственного дыхания, обездвиженных Д-тубокурзрнном Хирургические процедуры 
приводил» под зфирно-нембута.ювим наркозом, после чего в течение всего периода 
епытов края мышц орошал» раствором новокаина. Проводили также другие про 
цедуры (введение раствора глюкозы, нагревание » г. д.) для поддержания нормали 
кого функционального состояния животных.

Стимулирующие концентрические электроды вводили а срединный центр (F-7) и 
ретикулярное ядро IF-I3) по координатам стереотаксического атласа Джаспера и 
Аймон-Марсйиа Использовал» одиночные, низко- (3—12 Гц) и высокочастотные 
(до 100 Гц) раздражения Длительности импульсов 0.1—0.5 мс: напряжение 3—5 В

(՝. помощью стеклянных микропнпеток с кончиком около I ммк регистрировали 
внеклеточную активность нейронон и потенциалы ноля. Проведены также нейро 
анатомичпжяе исследования г помощью метода обратного аксонного транспорта 
пероксидазы Хрена (типа Сигма-6), путем микронн ьскты его раствора » сомато- 
4с«соряую кору.
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Поме каждого эксперимента локализацию раздражающих электродов н тала­
мусе проверяли на гистологических срезах

Результаты и обсуждение. а Общие наблюдения. Нейроны ։ад- 
иекрестпсвидной зоны соматосенсорной коры оказались почти одина­
ково ответоспособными в отношении стимуляции срединного центра 
(80%) и ретикулярного ядра (84%). Как показано в табл. I, «были
Тггб.и.до Стали тичес ни обобщенные результаты эффектов раздражения двух 
таламических несиецифчческих ядер па электрическую активность заднскрастценид- 
нов области коры больших полушарий.

Характерагик., эл к р ।чесхон акгийщкти
Раздражаемые пера глллху .т 

срединный центр ретикулярное ядро

А. Реакция нейронов;

։ Реактшшопь, ч. М) 84
2. Облегчение, % .7 35
.3 У гнете не. % 43 65
4. Синхронизация, % 3 • 9
5 Стимулисвязаннкс ны «ванные отне ы, ч 45 33
С>. Средине скрытые периоды, .мсек 15 7+1.1 15 0+1.3
1. Сред։ нс продолжи гельн чети. мсек 5.1+0.9 1 1.4+1.1
к. Среднее колнчесгно ра рядовчивег 2.7+0.5 5.44-0.6

1>. Потен шалы поля:

1. Сре/.иие скры ыс периоды, мсек 3 0+0.4 7.9*0.4
2. Средние продолжи ел ьносчи пер нчных отри­

цательных ноли, мсек 15.5+0.7 16.3+1.9
3 Средние амплитуды первичных отрннашль- 

ных ноли, мк15 220.0+50.5 4*7.0+47.0

обнаружены также значительные различия в зарегистрированных от­
ветах. В делом, раздражение срединного центра вызывало оолынх՛ 
стнмулосвязанвых ответов (45%), преимущественно облегчающих 
эффектов (57%). и заметную синхронизацию (30%) нейронной актив 
пости. Указанные показатели в отношении стимуляции ретикулярно­
го ядра составляли соответственно 38, 35 и 9%.

Наблюдались также существенные различия в исследованных по­
каза ։елях потенциалов поля Следует отметить полное соответствие 
между показа гелями средних количеств разрядов в ответе (табл. I, 
8). их продолжительностями (табл. 1, 7) и амплитудами первичных 
отрицательных волн потенциалов поля (табл. 1. Б-3)

б. Стимулосвязанные вызванные ответы. Гистограммы скрытых 
периодов нейронных реакций (рис. I) не обнаруживаю։ особых раз­
личий в показателях их средней длительности. Однако, если в ответ 
на стимуляции срединного центра пик сравнительно коротких латок- 
цип размешается в диапазоне до 10 мс. то в условиях раздражения 
ретикулярного ядра он растягивается до 15 мс. Одновременно, как 
видно из данных табл. 1, одиночные стимуляции ретикулярного ядра 
отличались моныпей эффективностью и вдвое большей (2 мс) дли­
тельностью минимальных скрытых периодов. Наименьшая длитель­
ность скрытых псриодон в ответ на раздражения срединного центра 
равнялась 0,9 мс (рис. 1) 
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Нг осциллограммах (рис. 2) показаны разные типы ответов ։а 
одиночные стимуляции срединного центра Фрагмент 1 Демонстриру­
ет фазические ответы с постоянными скрытыми периодами и измени

Pirc. 1. Гистограмма скрытых периодов ответов нейронов заднекрсстнс 
видной области коры ни раздражении срединного центра (СЦ| и рети­

кулярного ядра (РЯ) талэмугз одиночными стимулами

ющимся количеством разрядов в каждом ответе. На осциллограмме 
фрагмента 2 показан комплексный вызванный ответ, состоящий из 
первичного коротколатентного разряда и последующих трех групп 
разрядов, которые перемежаются периодами угнетения. Указанная 
последовательность нейронных реакций повторяется также синхронно 
регистрируемыми отрицательными волнами потенциалов поля. Ана­
логичная картина наблюдается во фрагменте 6 того же рисунка. В 
некоторых случаях (фрагмент 3) коротколатентная реакция нейро 
нов (около 1 мс) быстро разрушается при переходе к низкочастот 
ной стимуляции (8 Гц), таким образом указывая на возможную ор- 
тодромную природу этих ответов. Низкочастотное раздражение мог­
ло вызвать также хорошо выраженную реакцию вовлечения с одно 
временной нейронной активностью (5) дли без нее (4).

Одиночные стимуляции ретикулярного ядра тоже вызывали ней­
ронные реакции с непостоянными (рис.З. А-1) и постоянны ми (А-2, Б 
Fin Г) . крытыми периодами, сопровождающиеся отрицательными 
волнами потенциалов -поля (Б-1 и 2). Нередко, в особенности при 
нахождении кончика микроэлектрода в нижних слоях коры, реги-ст- 
рировалнсь положительные отклонения луча (Г-1 -и 2) На этих ос­
циллограммах хорошо видно, что зо всех случаях перехода к низко­
частотным раздражениям (3Гц) первичные отклонения луча (а), не­
зависимо от знака, дополняются второй волной того же знака (б). Од­
новременно заметно увеличивается количество разрядов нейронной 
активности. В отдельных случаях, как. «например. на фрагменте В то­
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го же рис. 3, пр» одиночных (I), даже повторных (2) раздражениях
полностью отсутствовала видимая нейронная активность. Она яояв

1'ис 2 Сеги л огра , ические ляпис» 
Ь различных типов ответов нейро­
нов коры на одиночные р здрадс ' 

ния । ртдинного пенгра

лилась только после перехода к низкочастотной стимуляции (3), сов­
падая во времени с появлением второй отрицательной волны потен­

циалов поля (б)

Рис. 3. Осциллографические записи различных типов ответов нейронов 
коры на одиночные раздражения ретикулярного ядра таламуса: Л—ней­
ронные ответы со стабильными (I) и нестабильными (2) скрытыми пе­
риодами: внизу—постстимульные гистограммы тех ж», ответов; 1>. В и 
1—ответы на одиночные (I). повторные (2) я низкочастотные- (3 Гц) 

раздражения
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н. Эффекты увеличения частоты стимуляции. Как видно на рис. 
3. небольшое увеличение частоты раздражения (3) от 0.5 до 3 Гн вы­
зывает выраженную активность нейронных разрядов, которая отсут­
ствовала в условиях одиночной стимуляции (I и 2).

Обзор всего экспериментального материала показывает важную 
роль изменения частоты стимуляции в реконструкции паттернов от­
ветов и регуляции фазирования процессов активации и угшете.ния. 
Примеры приведены на осциллограммах рис. 4. где показаны транс

СЦ
............................... .И шь«и। >>«.............................. ....

............. . ...... . ....  ,1 ".................       И > *
«■**««■ I ■ *----—-»■ -ми—.• •
-- ---- *----------Ч֊—-•

Б

ЧНЧ-------- НМ II/ I |.| М1
•г-1.1 III! II-------№------
«НВ-------Н44444-1Ж1Н1

..........

------МШМ!Ж-1.]Ь -

......*■

Рис, 4. Эффекты поиышемим чистоты |м.։.флжснни срезитюко центра и 
ретикулярного ядра таламуса «а ответы иейроиов залнекрс:։ие»н.1Ч‘»и

области миры. Калибровка—100 меск

формации ответов четырех нейронов коры. Фоновая, почти ритмичная 
активность первого нейрона (А) остается почти без изменений в от­
вет на одиночные стимулы (1) . Переход к стимуляции срединного 
центра частотой б Гц (2) приводит к появлению регулярно чередую 
щн.хся периодов угнетения, фактически итхрониэируюишх непрерыв­
ную фоновую активность. Синхронизирующая роль таких вызванных 
периодов угнетения более наглядно ви.ана на нейронах Ь и В. где сип 
хронные залпы четки размсжсваются фазами полного у! потения им- 
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иульсной активности (Б-2 н Р,-2). Дальнейшее увеличение частоты 
раздражения (Б-3, 30 Гц) нарушает указанную синхронность. На по­
следнем фрагменте рис. ■! показан пример полного угнетающего эф­
фекта частотного раздражения ретикулярного ядра (2 и 3).

с. Иейроанитомические данные. После введения раствора порох 
ендазы хрена в заднекрсстцсаидную область коры охыг-члые •к.>:=т- 
ки обнаруживались только в срединном центре и имели диффузное 
распре имение. В ретикулярном ядре тайне единицы огсутстливал՛-

д. Конвергирующие эффекты. 16% реагирующих нейронов иди՛? 
кресгневи.шой зоны пка с՛.:)!՛-:. коя вс рентными к стимуляциям обоих, 
ядер таламуса (рис. 5) Эти нейроны имели как однотипные (В), так

СЦ Р
5мс֊’-и«?я^ —А-<՝՝-
w ICОм кВ

СЦ

СЦ

_ — ..................

6 р -ICOmc
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I’m й lipjiMepi. колиерсенции раздражения диух неспецйфнисских та 
л.'мн1 ci-Kiiv ядер (срединный центр—СП и ретикулярное ядро РЯ) 

на нейронах коры больших полушарий.

и рал.и»; ипныс (Б) реакции. Одновременно с повышением частоты 
стимуляции количество конвергентных единиц увеличивалось. Их бы-

Ю значительно больше в переднекрестцевидной зоне (31%).
В табл. 2 приведены срашштельные данные о реакциях нейронов 

inyx зон соматосенсорной коры на раздражения двух ядер галамуся.
Результаты проведенных электрофизиологических опытов указы­

вают на существование прямых корковых проекций исследованных 
несиецнфичсекнх таламических ядер Количественные аспекты этих 
проекций нуждаются в то.толИнтельных уточнениях, прежде всего в 
связи с некоторыми особенностями распределения песней ифических 
терминале:։ в корковых слоях, которые были описаны еще Лоренте 
те. Но и в дальнейшем подтверждены гругими авотрамт [II. 13]. Об­
наруженная нами высокая реактивность корковых единиц в значи­
тельной степени объясняется применением частотных стимуляций, по- 
видимому, из-за недостаточной мембранной (споляризаиии в услови­
ях о ншочных стимулов [9] Доказано, что нередко кондицнониру- 
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кжи-е раздражение несиеиифпческих ядер может вызывать блокиру- 
10тие эффекты, хотя в ответ на изолированное применение тех же 
одиночных стимулов не обнаруживаются видимые вызванные эффек­
ты, Преобладание скрытых периодов порядка 5 15 мс (рис. I) ужа- 
зываег на существование значительного количества неспецифических 
п ламо-корковых связей полнейнаптнческой природы. С другой сто­
роны, это связано с возможной ролью внутриталамнческнх тормозя­
щих процессов, описанных многими авторами [6, 9]

Остается неясным вопрос о прямых корковых проекциях ретику­
лярного ядра. Некоторые авторы подтверждают существование до­
вольно обширных таких проекций |2]. что совпадает с нашими мик- 
роэлектроф измолоти чески ми данными. С другой стороны, отсутствие 
окрашенных нейронов как в наших, так и в других, нейроанатомиче- 
скях опытах [I, 3, 12| не подтверждает результаты электрофизиоло­
гических экспериментов.

Наши данные четко указывают на наличие различных уровнен 
синхронизирующих эффектов в ответ на низкочастотную стимуляцию 
неспепнфических ядер в обеих зонах крестцевидной извилины (табл. 
2). Эти результаты одновременно дополняют наши знания о механнз-

В залкекреепк видной В переднекрестцевл днон 
облает на раздражения области на раздражения 

Харзкгерлетка огне г >в нстронов------------------------------------------------------------------------

Таблица 2. Статистически обобщенные результаты раздражения срединного 
центра (СЦ) и ретикулярного ядра (РЯ таламуса ми активность нейронов зидне- 

г, -гцевидной и нереднекрестцевидной областей коры

СИ РЯ си РЯ

1 Ре а гипко и.. % 33 о 4 3«
Облегчение, ц 57 •*0 < » 50

. У г и. сине % 43 (■•л 23 50
Синх:։и11пзац1!։:. % .■.о у 35 14
КЬисчества стимулоснязанмых
от лето», % 45 зч бк 21

6. Средние скрыше периоды, мсек 1 -.7 15 10.2
1 Среднее Количество разрядив

ответ 2.7 :> 4 У 4 3.5
8. Средние ирод։ лжше.и.пос:» от-

иегов. м<ек 5.1 13.4 5.5 9.0
9 К ж >е иеитные нейроны. % 16 31

мах этой сложноорганизованной деятельности «новы мл количествен­
ными и качественными данными. В настоящее время трудно опреде­
лил. природу физиологических механизмов наблюдаемых процессов 
синхронизации нейронной активности. В общих чертах эти различия 
объясняются изменчивостью динамического баланса между возбуж­
дающими и тормозящими процессами. Недавно в литературе было 
выдвинуто новое предположение о том. что в средних слоях коры су­
ществуют сети нейронов, которым свойственна «внутренняя вспышка» 
Благодаря уникальным свойствам мембран нейронов этих сетей и 
возбуждающим взаимодействиям между ними они могут иницинро 
вап, и координировать синхронные В11СП и ГПСП в радиусе всей 
локальной зоны популяции указанных сетей |Ы) Поводом ыя на 
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чала гякш։ нннцвяни.ч вполне могут служить тала.мо-коркозые н.м- 
пульсы.

Значение изменения частоты поступающей имнульсапян для 
функциональной активности таламических структур общей .лих г но 
Несколько лет назад Чангом и др. [8] было показано, что небольшое 
.повышение частоты стимуляции срели-и* чого центра (от 0.5 до 2 !’н) 
.приводит к появлению в области крестцевидной извилины ВПСП. в 
то время как редкие стимулы (0.5 Гц) вызывали только ТПСП. Лиа 
логичные трансформации отмечаются также в наших экспериментах 
(•рис. 3 и 4). Они не являлись следствием передвижения копчика мн-к 
роэлсктрода, как это указывается в некоторых работах Появление 
новых компонентов потенциалов ноля (рис. 3: Б-3; В-3 и Г-3), по 
ясен вероятности, свидетельствует об активаннн дополнительных ней­
ронных члсмситов. Это, кстати, хорошо видно на нейррграммах тех 
же фрагментов. в особенности, на В-3. Конечно, как было сказано 
выше, следуе։ отмстить также значительную роль в этих процессах 
>сил՛. 1.ня мембранной бомбардировки после повторных ч частотных 
стимуляции.

Наличии конвергентных нейронов указывает .на су те ст вон г:-те 
вза-'модейгтнуюших процессов между изученными ядрами. Механиз­
мы этих процессов могут иметь как корковый, гак и подкорковый 
генез.

ЛИТЕРАТУРА

1. .՝111;՝а::, г.чн А ! Кг тпНАп Д. Г.. /Карская Н. Д. Биолог. жури. Армения. .35. 
6 166 472. 1982.

2. Ио. :»шнн " И Фни<и.1. жу 41. (Киев). 2(>. 4, 165—473. 1980.
i Ко, танян Э Г Татеносян И I Багдасарян Р. .1 Нейрофизиология, 17. 250— 

254. 1985.
J. < ՛.,՛ ՝:че.՝ш Д.-՝. С. Цаканян К Н.. Нсцрям //. 4 Нейрофизиология. 22. I. 549— 

558. 1990.
5 Серков Ф. II.. Каяакон Н Н. Нейрофизиология таламуса. 260. Клев, 1980.
6. AnderSi ■ Р, S'. .4. .'ndersen, Т. Lo'rto. X'alure, 211, 5051, 888—889. 1966.
7. Pecquet IK. И. Fond ՝п and 1'. Her՝,՝. Neuroscience. 2. 293 ЗОЭ. 198'*.
«. Chant' 11 H S'. A՜ Ch՝n I BRO News. 2/3, 7-8. 1982

*. P,irpunt I). P. In Siriiciure and 1'unction of Synapses. New York. Raven Press. 
257—302. 1972.

10. b՛՛! .If. 4 H. Sckeibel. Exp. Neurol., H. 2, 316 322 1972.
II. .S7’/?st?'г.՛; I . Y Kayama J. Samlmoto. Brain Res.. 31. I 57—63. 1984.
12. Strick P. I... Hand P. J., '-lorrixon /I. R. In: Coriico-thalarnic projecilons .mJ 

bvasoriinoior acnviiies. New York. Raven Press. 115—124. 1972.
13. 1ГЛ/ГГ I-.. L. Bra.n Res. Review. / 3 275-311. 1979.
14. ‘niel Cha/ft.ac Arrilai and Harry H”. C.onnos. Nei;ropliys:ol.. 62. ։>. 1:49- 1162՛ 

!98i.
Поступило I VllH9?o3

282


	274
	275
	276
	277
	278
	279
	280
	281
	282

