
 236

Вісник Дніпропетровського університету. Біологія. Екологія. – 2009. – Вип. 17, т. 1. – С. 236–241.  
Visnyk of Dnipropetrovsk University. Biology. Ecology. – 2009. – Vol. 17, N 1. – P. 236–241. 

УДК 612.83 

О. О. Шугуров 36 
Днепропетровский национальный университет им. Олеся Гончара  

МЕЖСЕГМЕНТАРНЫЕ ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ СИСТЕМ  
ПРЕСИНАПТИЧЕСКОГО ТОРМОЖЕНИЯ В СПИННОМ МОЗГЕ 

Досліджено вплив стимуляції сусідніх дорсальних корінців у L5–L7-сегментах спинного мозку 
на N1 та Р-компоненти потенціалу дорсальної поверхні спинного мозку. Наведено дані про зміни цих 
відповідей при одночасних і зсувних у часі стимулах на дорсальних корінцях. Показано, що просто-
рові зони активності нейронів N1 компонента незалежні, у нейронів желатинозної субстанції вони 
перетинаються. Розглянуто причини такого перетину. 

O. O. Shugurov  
Oles’ Gonchar Dnipropetrovsk National University  

INTERSEGMENTAL INTERACTION OF SYSTEMS  
OF PRESYNAPTIC INHIBITION IN A SPINAL CORD  

In this message the effect of stimulation of nearest dorsal roots in segments L5 – L7 of spinal cord on 
N1 and P components of the cord dorsum potential is described. The changes of these components at simul-
taneous stimulation of dorsal roots and at the “moved in time” stimulation are shown. We point that such 
spatial zones of activity of N1-component neurons are independent, but the same zones for the neurons of 
substantia gelatinosa overlap. The causes of such spatial property of neurons of spinal cord are considered. 

Введение 
Деполяризация первичных афферентов (ДПА), являясь основой деятельности 

механизма пресинаптического торможения, вызывается импульсацией, пришедшей в 
спинной мозг (СМ) по быстрым афферентам, и влияет не только на «свои», но и на 
«чужие» волокна [14]. Нейроны желатинозной субстанции (ЖС), отвечающие за вы-
брос деполяризующего медиатора (в частности ГАМК), образуют плотную нейронную 
сеть, обеспечивающую распространение собственной активности на область афферент-
ных входов [3; 8; 10]. При этом продолжающаяся спайковая активность может дости-
гать времени 1 с, что свидетельствует о сложности путей генерации ДПА [8]. В «жду-
щем» режиме такие нейроны практически молчат, однако в активном состоянии (на-
пример, при ритмическом раздражении афферентов) обеспечивают во времени доста-
точно стабильный уровень ДПА [15].  

Тонкие верхние слои дорсального рога серого вещества СМ являются как облас-
тью окончания тонких афферентов групп Аδ и С, передающих ноцицептивную инфор-
мацию [10; 12], так и зоной, через которую проходят быстропроводящие мышечные и 
кожные волокна Аα и Аβ в более глубокие слои [2; 4; 5; 16]. Сложные возбуждающие и 
тормозящие ответы нейронов этой области на активацию разнообразных первичных 
афферентных и нисходящих входов были зарегистрированы в дорсальных областях 
СМ [6; 7]. Принципы зависящей от многих факторов интеграции синаптической актив-
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ности, которая поступает к этим нейронам и определяет их выходные сигналы, пред-
ставляют очевидный интерес. В связи с этим в задачу исследований входило изучение 
взаимодействия нейронных групп, ответственных за межсегментарное пресинаптичес-
кое торможение на афферентных входах в дорсальной части СМ. 

Материал и методы исследований 
Для решения такой задачи стимулировали периферические нервы n. tibialis 

communis и n. peroneus communis с силой 3 порога (П). По стандартной методике регис-
трировали потенциалы дорсальной поверхности (ПДП) СМ в области сегментов L5–S1. 
Кроме того, по методике Уолла [13] регистрировали антидромные потенциалы дейст-
вия (АПД) от филаментов дорсальных корешков (ДК) в указанных сегментах при внут-
римозговой стимуляции терминальной зоны этих сегментов и предварительной раздель-
ной стимуляции ДК L5 или L7 сегментов, или при их совместной активации (рис. 1а).  

Результаты и их обсуждение 
При повторной активации терминалей с помощью коаксиальных или тонких пар-

ных изолированных (за исключением кончика) электродов АПД изменяют свою амп-
литуду. На уровне межимпульсного периода 10–80 мс последняя увеличивается, по-
скольку второе раздражение идет на фоне деполяризованных первым импульсом аф-
ферентных волокон [13; 14]. Обычно повторную стимуляцию делают при небольшой 
силе, для создания запаса роста амплитуды ответа, тогда как первый импульс должен 
охватывать все входные волокна.  

Такой прирост величины АПД («подкрепление») в зависимости от межимульс-
ного интервала, описывает временное течение ДПА в терминалях афферентов (ампли-
туда АПД выше прерывистой линии на рис. 1б). В наших опытах наиболее эффективно 
подкрепление АПД при первоначальной активации собственного корешка (I на 
рис. 1б), которое в этом случае проявляется в максимуме (по времени соответствует 
максимуму проявления ДПА), и составляет 45−50 %. При предварительной стимуля-
ции L5 или L7 корешков подкрепление оказалось существенно меньше (15−20 % и 
20−30 % соответственно).  

   
Рис. 1. Схема проведения экспериментов (а) и зарегистрированные в них АПД (б): 

на а: Stimul1 – кондиционирующий (К) стимул на L5 или L7 корешки; Stimul2 – тестирующий 
(Т) на терминали L6 ДК; на б: Т – АПД при одиночной стимуляции терминали; 5, 15, 40, 100 – 
интервал между К и Т (мс); К стимул наносили в L6 (I), L7 (II), L5 (III), L5+L7 (IV); К стимул –  
3 П, Т – 1,5 П; прерывистая линия – уровень, показывающий величину подкрепления АПД  

Одновременная совместная стимуляция близлежащих корешков (L5 и L7) приво-
дит к увеличению подкрепления до 35−40 %. Нами получен интересный факт, что од-
новременная стимуляция указанных корешков является не самым оптимальным вари-
антом для роста ДПА. Смещение по времени стимула в нижнем (L7) корешке в более 
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ранний период стимуляции относительно L5 на 8−10 мс ведет к увеличению подкреп-
ления АПД до 20−22 %. Временное смещение для импульсов в верхнем и нижнем сег-
менте от данного значения приводило к последовательному уменьшению подкрепле-
ния до 15–18 % (рис. 2). Аналогичным образом изменялась и Р-волна при стимуляции 
смежных с исследуемым сегментов.  

 
Рис. 2. Изменения подкрепления АПД при временных сдвигах между кондиционирующими 
стимулами, приложенными к L5 и L7 ДК: по оси Y – подкрепление АПД (% к величине АПД 

на кондиционирование); по оси Х – интервал смещения между стимулами (мс),  
приложенными к L5 и L7 ДК; 0 – одновременный стимул, «–» – опережение L7  

относительно L5, «+» – опережение стимуляции L5 относительно L7 

Сходные данные получены и при регистрации ПДП в условиях раздельной и со-
вместной стимуляции различных соседних ДК СМ (рис. 3). В частности, стимулирова-
ли ДК нижних сегментов пояснично-крестцового утолщения от L5 до L7, регистрацию 
потенциалов проводили с поверхности мозга на равном расстоянии от обоих корешков. 
В первом случае (рис. 3а) стимуляцию осуществляли на два соседних корешка L5 и L6 
При этом, в соответствии с формулой для определения конвергентно-дивергентных 
связей в СМ [1] для N1-компонента К ≅ 1, для Р-фазы К = 1,43 ± 0,05. При еще большем 
расхождении точек входа активности в СМ, во время стимуляции корешков с проме-
жутком в сегмент (рис. 3б) оба коэффициента были близкими к приведенным выше 
(1,03 и 1,37).  

Очевидно, что афферентные входы, обеспечивающие возникновение N1-
компонента ПДП в каждом сегменте, не переходят в соседний сегмент. Поэтому в каж-
дом случае возбуждаются полностью «другие» нейроны данной группы, а суммарный 
ответ (на одновременную стимуляцию корешков L5 и L6) равен сумме ответов на акти-
вацию каждого ДК в отдельности (К≅1).  

Ситуация для нейронов ЖС имеет другой характер. Примерно 30–40 % деполя-
ризации, проявляющейся в виде Р-волны, приходится на звенья с общими нейронами, 
активация которых осуществляется с обоих ближайших корешков. Расхождение сти-
мулируемых корешков (например L5 и L7, см. рис. 3) уменьшает уровень связности 
нейронов, но незначительно. Вероятно, имеются определенные длинные связи, обеспе-
чивающие передачу деполяризационных взаимодействий между сегментами в пре-
делах пояснично-крестцового утолщения. При смещении времени стимуляции сосед-
них корешков (рис. 3в) максимальная Р-волна ПДП отмечена не в случае одновремен-
ной стимуляции указанных корешков, а при более ранней (4–5 мс) активации нижеле-
жащих (в данном случае – L6). Поскольку стимуляция осуществлялась электродами, 
расположенными на равном удалении от точки входа ДК в мозг, то указанный харак-
тер развития Р-волны свидетельствует о наличии преимущественного направления 
перемещения зоны активности нейронов желатинозной субстанции в краниальном на-
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правлении (снизу вверх), что соответствует данным по изменениям деполяризации, 
приведенным на рисунках 1 и 2.  

  
Рис. 3. ПДП при раздельной и совместной стимуляции ДК СМ:  

а, б – ПДП при раздельной и совместной стимуляции (с силой 1,8 П) дорсальных корешков 
(указаны возле осциллограмм, длительность записей – 150 мс); в – ПДП при изменении  
интервала времени между стимулами, нанесенными на ДК L5 и L6; 0 – одновременная  

стимуляция корешков; 1–8 – межимпульсные интервалы (мс); знак «–» соответствует опере-
жению стимула на L5 относительно L6; приведены данные 8 опытов на разных животных 

Если учитывать тот факт, что нейроны ЖС возбуждаются не только от первич-
ных афферентных волокон, но и от соседних нейронов [4], то указанные данные свиде-
тельствуют, что возбуждение одних дорсальных корешков приводит к деполяризации 
афферентов в соседних. Распространение возбуждения от нейрона к нейрону II и III 
слоев идет как в краниальном, так и сакральном направлении, причем скорость такого 
распространения неодинакова в различных сегментах. Это может быть связано или с 
небольшим увеличением длины аксонов нейронов ЖС в сакральных сегментах, или с 
различной длиной зоны дорсального рога, обслуживаемой такими нейронами.  

Ранее в опытах на хлоралозных и децеребрированных котах было показано, что 
при внутриклеточной регистрации ответов от нейронов ЖС обнаружено существова-
ние их продолжительной синаптической деятельности [9; 10]. 59 % нейронов ЖС пока-
зали длительную спайковую активность. Авторы предложили, что характер активности 
нейронов ЖС – результат сходимости на нейронах большого количества маленьких 
независимых нервных влияний, принимая во внимание, что активность нейронов в 
тонкой пластине III – результат возбуждения мощными синхронными импульсами си-
наптических афферентных входов.  

Характеристики распространения деполяризации внутри мозговых структур в 
первую очередь могут зависеть от пространственных характеристик нейронов ЖС и 
специфики их связей в дорсальном роге СМ. В целом параметры и свойства нейронов 
ЖС хорошо изучены [4]. В морфологических исследованиях на крысах с использова-
нием гистохимической окраски в горизонтальных срезах (срединная часть дорсального 
рога СМ – слоям II–III) было показано наличие двух типов нейронов ЖС. «Проекцион-
ные» нейроны (ПН; 37 % общего количества) посылают свои аксоны областям вне 
слоев II–III, «собственные» нейроны (СН; 63 %) – дают аксоны только в II–III [11]. 
СН разделяют на нейроны с плотным (ПАВ; 30 %) и редким аксональным ветвлением 
(РАВ; 33 %). ПН имеют аксоны, распространяющиеся по позвоночным столбам ко 
всем слоям I–III. Главные аксоны послали коллатерали в пределах ЖС краниально и 
каудально или в середину слоев II и III, межполярное спинномозговое тройничное яд-
ро, верхние цервикальные сегменты СМ. Направление аксонных дендритов ПАВ, яв-
ляющихся результатом краниального и каудального полюса тел нейронов, главным 
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образом расширяющихся рострально и каудально, параллельно рострокаудальной оси 
ЖС, дендриты нейронов имеют удлиненную овальную форму и заключены в пределах 
ЖС. Аксональная область каждого ПАВ, обеспечивающая плотную петлю аксональ-
ных процессов – удлиненной овальной формы и практически ограничена в пределах 
ЖС. РАВ маленьких круглых сом нейронов расположены в центре каждой дендритной 
области, которая обычно ограничена пределами ЖС. Аксонные процессы в них бегут 
радиально и распространяются во все слои срединной части дорсального рога, однако 
медленное развитие деполяризации и медленная постдеполяризация зарегистрирована 
только в ПАВ [11].  

Наличие увеличения подкрепления в корешке L6 при стимуляции L5 и L7 свиде-
тельствует об эффективности межсегментарных связей «проекционных» нейронов ЖС 
(см. рис. 1). Преимущественное направление влияний хорошо проявляется фактом 
превышения подкрепления (на 5–10 %) при стимуляции нижележащих корешков отно-
сительно вышележащих. Причина этого может лежать в пространственной ориентации 
нейронного пула ЖС, обеспечивающей соответствующий коэффициент конвергенции-
дивергенции (К = 1,43).  

Как было показано выше, вытянутая эллипсоидная форма аксонного ветвления 
нейронов ЖС имеет ярко выраженную рострокаудальную направленность. Естествен-
но ожидать, что такое пространственное распределение аксонов влияет на форму вы-
званных потенциалов от данной группы нейронов, вынесенных на поверхность мозга в 
виде ПДП, и на афферентные терминали в виде ЗКП. Поэтому при предварительной 
стимуляции корешков, находящихся более каудально от точки регистрации, суммарная 
активность нейронов ЖС направлена рострально – в сторону более высоких люмбаль-
ных сегментов. Соответственно, совместная стимуляция двух соседних корешков 
приводит к ситуации, когда максимум активности проявляется не при одновременной 
их активации, а при предварительной стимуляции нижележащего. Найденное время, 
которое необходимо для достижения максимальной ДПА, как свидетельствуют наши 
данные (рис. 2), составляет 5–10 мс.  

Выводы  
1. Нейроны N1-компонента ПДП СМ не оказывают влияния на аналогичные ней-

роны, активируемые афферентыми волокнами, входящими в дорсальные корешки со-
седних сегментов. Это свидетельствует об отсутствии пересечения зон активации от 
волокон гр. Аβ на входе СМ.  

2. Максимум ДПА в пресинаптических терминалях развивается при предваритель-
ной активации (5–10 мс) афферентых входов более каудальных (относительно ис-
следуемого) сегментов.  

3. Около 30–40 % деполяризации, проявляющейся в виде Р-волны ПДП, прихо-
дится на звенья с общими нейронами, активация которых осуществляется с ближай-
ших (соседних) корешков.  

4. Рострально направленное развитие деполяризационных процессов в СМ мо-
жет быть связано с преимущественной ориентацией аксонов клеток ЖС.  
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