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Ñèíàïòè÷í³ â³äïîâ³ä³ òà âíóòð³øíüîãàíãë³îíàðí³
çâ�ÿçêè íåéðîí³â âåðõíüîãî øèéíîãî âóçëà ùóðà

Èçó÷åíû îòâåòû íåéðîíîâ âåðõíåãî øåéíîãî ãàíãëèÿ (ÂØÃ) êðûñû íà ïîðîãîâîå ðàçäðàæåíèå
øåéíîãî ñèìïàòè÷åñêîãî (ØÑÍ), íàðóæíîãî ñîííîãî (ÍÑÍ) è âíóòðåííåãî ñîííîãî (ÂÑÍ)
íåðâîâ. Â íåéðîíàõ ÂØÃ êðûñû ïðè àíòèäðîìíîì ðàçäðàæåíèè ÍÑÍ è ÂÑÍ êðîìå àíòèäðîìíûõ
îòâåòîâ ðåãèñòðèðóþòñÿ îòâåòû ñèíàïòè÷åñêîé ïðèðîäû. Ñèíàïòè÷åñêèå îòâåòû êàæäîãî
íåéðîíà  îòëè÷àþòñÿ çíà÷èòåëüíîé âàðèàáåëüíîñòüþ àìïëèòóä âîçáóæäàþùèõ ïîñòñèíàïòè-
÷åñêèõ ïîòåíöèàëîâ è òîêîâ, âðåìåíè íàðàñòàíèÿ è ïîñòîÿííîé âðåìåíè ñïàäà ïîñòñèíàïòè-
÷åñêîãî òîêà. Âûñêàçûâàåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ýòà âàðèàáåëüíîñòü ïîñòñèíàïòè÷åñêèõ
îòâåòîâ îáóñëîâëåíà ïðîñòðàíñòâåííûì ðàñïðåäåëåíèåì ñèíàïñîâ, èííåðâèðóåìûõ îäíèì
àêñîíîì, ïî äåíäðèòíîìó äåðåâó è ñîìå íåéðîíà.

ÂÑÒÓÏ

Âåðõí³é øèéíèé ãàíãë³é (ÂØÃ) � ôóíêö³î-
íàëüíî ãåòåðîãåííà ïîïóëÿö³ÿ íåéðîí³â, ùî
³ííåðâóº âåëèêó ð³çíîìàí³òí³ñòü òêàíèí-
ì³øåíåé [10]. Îêð³ì òîãî, º äàí³ ïðî êëàñ-
òåðíå ðîçòàøóâàííÿ ãàíãë³îíàðíèõ êë³òèí
á³ëÿ åôåðåíòíèõ ïðîâ³äíèõ øëÿõ³â [15, 16].
Íåéðîíè ÂØÃ ùóðà, ùî ëîêàë³çîâàí³ â
êàóäàëüíîìó ïîëþñ³ ãàíãë³ÿ, ïîñèëàþòü
ñâî¿ àêñîíè ó çîâí³øí³é ñîííèé íåðâ, à ò³,
ùî ðîçòàøîâàí³ â ðîñòðàëüí³é ÷àñòèí³
ãàíãë³ÿ � ó âíóòð³øí³é ñîííèé íåðâ [4]. Öå
âàæëèâå ñïîñòåðåæåííÿ ïðî ïåðåâàæíó
ëîêàë³çàö³þ íåéðîí³â íà ïîëþñàõ ãàíãë³ÿ
äàëî ìîæëèâ³ñòü äîñë³äæóâàòè îêðåì³
ïîïóëÿö³¿ íåéðîí³â [11, 13]. Ùå J. Åñcles [6]
ïðèïóñòèâ, ùî äåÿê³ àâòîíîìí³ ãàíãë³¿ íå
ëèøå ïåðåäàþòü ³íôîðìàö³þ, à â íèõ ìîæå
³ñíóâàòè ³ ñóìàö³ÿ ï³äïîðîãîâèõ âõîä³â.
Íàÿâí³ñòü ï³äïîðîãîâèõ ñèíàïòè÷íèõ ïî-
òåíö³àë³â òà ¿õ ñóìàö³ÿ âïåðøå ï³äòâåðä-
æåíî ó äîñë³äàõ ïðè âíóòð³øíüîêë³òèííèõ
â³äâåäåííÿõ R. Åccles [7], ³ ç òîãî ÷àñó áóëè
ïîêàçàí³ ó á³ëüøîñò³ àâòîíîìíèõ ãàíãë³¿â [3,
5]. Íàìàãàþ÷èñü ç�ÿñóâàòè âíóòð³øíüî-
ãàíãë³îíàðíó ñõåìó ó ñèìïàòè÷íîìó ãàíãë³¿,

Êàwà³ [12] ä³éøîâ âèñíîâêó, ùî ÂØÃ ìîæå
ôóíêö³îíóâàòè íå ïðîñòî ÿê ðåòðàíñëÿòîð,
à º ñïåö³àë³çîâàíîþ íåéðîííîþ ìåðåæåþ,
ùî ìîæå áóòè çàä³ÿíà ó ìîäóëÿö³¿ õîë³íåð-
ã³÷íî¿ ïåðåäà÷³. Àëå ñèíàïòè÷í³ â³äïîâ³ä³
íåéðîí³â  íà  ï ³äïîðîãîâå  òà  ïîðîãîâå
ïîäðàçíåííÿ ùå çàëèøàþòüñÿ íåäîñòàòíüî
äîñë³äæåíèìè, òîìó ìåòîþ íàøî¿ ðîáîòè
áóëî âèçíà÷èòè îñîáëèâîñò³ ñèíàïòè÷íèõ
â³äïîâ³äåé íåéðîí³â ÂØÃ ùóðà ñàìå íà òàê³
ïîäðàçíåííÿ.

ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Äîñë³äè ïðîâåäåíî íà íåéðîíàõ ÂØÃ 21-
äîáîâèõ ùóð³â. Ïåðåä çíåêðîâëþâàííÿì
òâàðèíàì ðîáèëè ³íãàëÿö³þ ÑÎ

2
. Âèäàëåííÿ

ÂØÃ òà éîãî î÷èñòêó â³ä ñïîëó÷íèõ òêàíèí
çä³éñíþâàëè ï³ä á³íîêóëÿðíèì ì³êðîñêîïîì
ÌÁÑ-10. Ãàíãë³é ³ íåðâè, ùî ç íèì ñïîëó-
÷àþòüñÿ, ïåðåíîñèëè äî ÷àøêè Ïåòð³ ç ô³-
ç³îëîã³÷íèì ðîç÷èíîì Êðåáñà òàêîãî ñêëà-
äó (ììîëü/ë): NaCl � 134; KCl � 5; CaCl

2
 �

2,5; MgCl
2
 � 1; KH

2
PO

4
 � 1; NaHCO

3
 � 12;

ãëþêîçà � 11  (ðÍ 7,4), äå éîãî îñòàòî÷íî
ïðåïàðóâàëè. Çâ³ëüíåíèé â³ä ñïîëó÷íîòêà-
íèííî¿ êàïñóëè ãàíãë³é ³ç çáåðåæåíèìè
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íåðâàìè ðîçòàøîâóâàëè ó ðîáî÷³é êàìåð³,
àêóðàòíî ïðèêîëþâàëè âîëüôðàìîâèìè ãî-
ëî÷êàìè (ä³àìåòð 30 ìêì) äî äíà êàìåðè,
ùî áóëî ïîêðèòî ñèëãàðäîì (�WPI�, ÑØÀ).
Øèéíèé ñèìïàòè÷íèé íåðâ, çîâí³øí³é òà
âíóòð³øí³é ñîíí³ íåðâè ù³ëüíî âòÿãóâàëè ó
ìàëåíüê³ ñêëÿí³ ï³ïåòêè äëÿ ïîäðàçíåííÿ.
Ï³ïåòêè çàêð³ïëþâàëè íà áîêîâèõ ïîâåðõíÿõ
êàìåðè çà äîïîìîãîþ ìàëåíüêèõ ñèëüíèõ
ìàãí³ò³â. Ðîáî÷ó êàìåðó çàêð³ïëþâàëè íà
ïðåäìåòíîìó ñòîëèêó ïîëÿðèçàö³éíî-³íòåð-
ôåðåíö³éíîãî ì³êðîñêîïà ç ³íòåðôåðåíö³é-
íîþ îïòèêîþ Íîìàðñüêîãî BIOLAR (Ïîëü-
ùà) ç îá�ºêòèâîì âîäíî¿ ³ìåðñ³¿ Achroplan
(õ40, ÷èñëîâà àïåðòóðà 0,8, ðîáî÷à â³äñòàíü
1,6 ìì, �Carl Zeiss�, Í³ìå÷÷èíà). Ïðåïàðàò
ïîñò³éíî ïåðôóçóâàëè ô³ç³îëîã³÷íèì ðîç÷è-
íîì Êðåáñà. Ì³êðîåëåêòðîäè âèãîòîâëÿëè
íà ãîðèçîíòàëüí³é âèòÿæö³ Ð-97 (�Sutter In-
str. Co�, Êàíàäà) ³ç ñêëÿíèõ çàãîòîâîê (çîâ-
í³øí³é ä³àìåòð � 1,5 ìì; âíóòð³øí³é � 0,84 ìì,
�WPI�, ÑØÀ) òà çàïîâíþâàëè 1,5 ìîëü/ë
ðîç÷èíîì KCl. Ì³êðîåëåêòðîäè ìàëè îï³ð
30 � 60 ÌÎì. Âñ³ äîñë³äè ïðîâîäèëè ïðè
ê³ìíàòí³é òåìïåðàòóð³ (áëèçüêî 23 0Ñ).

Áëîê-ñõåìó óñòàíîâêè íàâåäåíî íà ðèñ.
1,à. Äëÿ ñòèìóëÿö³¿ íåðâ³â âèêîðèñòîâóâàëè
÷îòèðèêàíàëüíèé ³çîëþþ÷èé ïðèñòð³é. ×à-
ñîâ³ ðåæèìè ñòèìóëÿö³¿ íåðâ³â çàäàâàëè
ïðîãðàìíî ç êîìï�þòåðà ÷åðåç öèôðîâèé
âèõ³ä ,  à  àìïë³òóäí³  �  ðåãóëÿòîðàìè ç
ïåðåäíüî¿ ïàíåë³ ³çîëþþ÷îãî ïðèñòðîþ.
Ñòèìóëÿö³þ íåðâ³â çä³éñíþâàëè ç ÷àñòîòîþ
0,5 Ãö êîðîòêèìè (0,1�0,5 ìñ) ïðÿìîêóò-
íèìè ³ìïóëüñàìè íàïðóãè (àìïë³òóäó ìîæíà
áóëî ðåãóëþâàòè â³ä   �10 äî +10 Â), ÿê³
ïîñë³äîâíî ïðèêëàäàëè äî øèéíîãî ñèìïà-
òè÷íîãî, âíóòð³øíüîãî òà çîâí³øíüîãî
ñîííèõ íåðâ³â ÷åðåç 130 ìñ. Ïîñë³äîâí³ñòü
ñòèìóëÿö³¿ íåðâ³â òà ïðèêëàä â³äïîâ³ä³
íåéðîíà íàâåäåíî íà ðèñ. 1,à,á. Äëÿ ðåºñò-
ðàö³¿ â³äïîâ³äåé â³ä íåéðîíà âèêîðèñòî-
âóâàëè ï³äñèëþâà÷ Axoclamp 2B (�Axon
Instruments�, ÑØÀ) â ðåæèìàõ �ì³ñò� ³
dSEVC (â³ä àíãë. âridge òà discontinues
single electrode voltage ñlamp). Àìïë³òóäí³

òà ÷àñîâ³ ïîêàçíèêè ñòðóìó, ùî ï³äòðèìó-
âàâñÿ (ðåæèì Bridgå), òà ïîòåíö³àëó, ùî
ï³äòðèìóâàâñÿ (ðåæèì dSEVC), çàäàâàëè
ïðîãðàìíî ç êîìï�þòåðà ÷åðåç öèôðî-
àíàëîãîâèé ïåðåòâîðþâà÷. Âñ³ â³äâåäåííÿ
çä³éñíþâàëè ï³ä â³çóàëüíèì êîíòðîëåì â³ä
íåéðîí³â,  ùî ðîçòàøîâàí³ íà ïîâåðõí³
ãàíãë³ÿ. Ñèãíàëè îöèôðîâóâàëè ç ÷àñòîòîþ
10 êÃö àíàëîãîâî-öèôðîâèì ïåðåòâîðþâà-
÷åì Digidata 1200A (�Axon Instruments�,
ÑØÀ) ï³ä êåðóâàííÿì ïðîãðàìè WinWCP
3.5.9 (Department of Physiology and Phar-
macology Strathclyde Institute for Biomedi-
ca l  Sc iences  John  Arbuthnot t  Bui ld ing
University of Strathclyde, Ãëàçãî, Âåëèêà
Áðèòàí³ÿ). Îáðîáêó ðåçóëüòàò³â âèêîíóâàëè
çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè Clampfit 9.0 (�Axon
Instruments�, ÑØÀ)  òà Origin 7.0 (�Microcal
Software Inc.�, ÑØÀ). Ðåçóëüòàòè ñòàòèñ-
òè÷íîãî àíàë³çó ïîäàíî ÿê ñåðåäíº àðèôìå-
òè÷íå ± ñòàíäàðòíà ïîõèáêà ñåðåäíüîãî
àðèôìåòè÷íîãî äëÿ ïåâíî¿ ê³ëüêîñò³ (n)
âèì³ð³â.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÈ ÒÀ ¯Õ ÎÁÃÎÂÎÐÅÍÍß

²ñíóº äîñòàòíüî ðîá³ò, ïðèñâÿ÷åíèõ âèâ÷åí-
íþ øëÿõ³â ïðîâåäåííÿ ÷åðåç ÂØÃ ³ òèõ
ïðîöåñ³â, ùî â íüîìó â³äáóâàþòüñÿ. Á³ëü-
ø³ñòü àâòîð³â ðîçãëÿäàº ÂØÃ ÿê ñòðóêòóðó,
ÿêà ïåðåäàº ñèãíàëè ³ç öåíòðàëüíî¿ íåðâîâî¿
ñèñòåìè (ÖÍÑ) íà ïåðèôåð³þ [3]. Îòæå,
ìîæíà î÷³êóâàòè,  ùî ïðè ïîäðàçíåíí³
øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî íåðâà (âõ³äíèé
íåðâ) ìè áóäåìî ðåºñòðóâàòè çáóäæóâàëü-
íèé ïîñòñèíàïòè÷íèé ïîòåíö³àë (ðèñ. 2,à, â,
ä) àáî çáóäæóâàëüíèé ïîñòñèíàïòè÷íèé
ñòðóì (ðèñ. 3,à) ñèíàïòè÷íî¿ ïðèðîäè, ùî
îïî ñåðåäêîâàí³  ðåàêö³ºþ í³êîòèíîâèõ
àöåòèëõîë³íîâèõ ðåöåïòîð³â (íÀÕÐ) íà
âèêèä íåéðîïåðåäàò÷èêà ³ç ñèíàïñ³â. Âîä-
íî÷àñ ïðè ïîäðàçíåíí³ çîâí³øíüîãî òà
âíóòð³øíüîãî ñîííèõ íåðâ³â (âèõ³äí³ íåðâè)
ìè áóäåìî ðåºñòðó âàòè   àíòèäðîì í ó
â³äïîâ³äü, ùî âèêëèêàíà ðîçïîâñþäæåííÿì
ïîòåíö³àëó ä³¿ (ÏÄ) ïî àêñîíó íåéðîíà â
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ïðîâåäåííÿ åêñïåðèìåíòà: áëîê-ñõåìà óñòàíîâêè (à), äå ÅÎÌ � åëåêòðîííî-îá÷èñâëþâàëüíà ìàøèíà,
ÀÖÏ � àíàëîãîâî-öèôðîâèé ïåðåòâîðþâà÷, ÖÀÏ � öèôðî-àíàëîãîâèé ïåðåòâîðþâà÷; ðåæèì ñòèìóëÿö³¿ øèéíîãî
ñèìïàòè÷íîãî íåðâà (ØÑÍ), âíóòð³øíüîãî (ÂÑÍ) ³ çîâí³øíüîãî (ÇÑÍ) ñîííèõ íåðâ³â âåðõíüîãî øèéíîãî ãàíãë³ÿ
(ÂØÃ) (á); ïðèêëàä çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â (ÇÏÑÏ), â³äâåäåíèõ â³ä íåéðîíà ÂØÃ ïðè
ïîñë³äîâíîìó ïîäðàçíåíí³ ØÑÍ, ÂÑÍ ³ ÇÑÍ (â)

çâîðîòíîìó íàïðÿìêó � äî íåéðîíà (äèâ.
ðèñ. 3,à). Öÿ â³äïîâ³äü ìàº âèñîêó øâèä-
ê³ñòü íàðîñòàííÿ òà ñïàäó (íàï³âøèðèíà
ïîðÿäêà 2 ìñ), ÿêà âèçíà÷àºòüñÿ ê³íåòèêîþ
ðîáîòè íàòð³ºâèõ êàíàë³â. Òàê³ â³äïîâ³ä³
âèêîðèñòîâóâàëèñÿ äëÿ âèÿâëåííÿ â ÿêèé ³ç
íåðâ³â ³äå àêñîí äîñë³äæóâàíîãî íåéðîíà.

Ìè îòðèìàëè â³äïîâ³ä³ íà ïîäðàçíåííÿ
øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî, çîâí³øíüîãî òà

âíóòð³øíüîãî ñîííèõ íåðâ³â â³ä òðèäöÿòè
âîñüìè íåéðîí³â ÂØÃ. Íà ñòèìóëÿö³þ
øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî íåðâà â³äïîâ³äàëè
35 íåéðîí³â, ç íèõ 31 íåéðîí â³äïîâ³äàâ ëèøå
ñèíàïòè÷íî, 4 íåéðîíà � ÿê ñèíàïòè÷íî, òàê
³  àíòèäðîìíî,  à  îäèí íåéðîí �  ëèøå
àíòèäðîìíî. Íà ïîäðàçíåííÿ çîâí³øíüîãî
òà âíóòð³øíüîãî ñîííîãî íåðâ³â ó íàñ
â³äïîâ³äàëè 26 òà 22 íåéðîíà â³äïîâ³äíî.

ØÑÍ

ÂÑÍ

ÇÑÍ

à

t

ØÑÍ

ÂÑÍ

ÇÑÍ

Ñòèìóëÿö³ÿ íåðâ³â ÇÏÑÏ íåéðîíà ÂØÃ

á â

10 ìÂ

50 ìñ

Ñèíàïòè÷í³ â³äïîâ³ä³ òà âíóòð³øíüîãàíãë³îíàðí³ çâ�ÿçêè íåéðîí³â âåðõíüîãî øèéíîãî ãàíãë³ÿ ùóðà
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Ëèøå ïî 7 íåéðîí³â ³ç çàãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³
â³äïîâ³äàëè íà ñòèìóëÿö³þ ò³ëüêè çîâí³ø-
íüîãî ÷è âíóòð³øíüîãî ñîííîãî íåðâ³â ³ 15
íåéðîí³â â³äïîâ³äàëè ÿê íà ïîäðàçíåííÿ
çîâí³øíüîãî, òàê ³ âíóòð³øíüîãî ñîííîãî
íåðâà. Äëÿ ÷îòèðüîõ íåéðîí³â, ùî â³äïîâ³-
äàëè íà ñòèìóëÿö³þ çîâí³øíüîãî ñîííîãî
íåðâà, ìè íå ïðîâîäèëè ïîäðàçíåííÿ âíóò-
ð³øíüîãî ñîííîãî íåðâà. Ïðè éîãî ñòèìóëÿ-
ö³¿ â³ä óñ³õ íåéðîí³â áóëè îòðèìàí³ â³äïîâ³ä³
ñèíàïòè÷íî¿ ïðèðîäè, ó ï�ÿòè ç öèõ íåéðîí³â
áóâ ³ àíòèäðîìíèé ÏÄ. Ïðè ñòèìóëÿö³¿
çîâí³øíüîãî ñîííîãî íåðâà â³äïîâ³ä³ ò³ëüêè

ñèíàïòè÷íî¿ ïðèðîäè ìàëè 11 íåéðîí³â,
àíòèäðîìí³ ÏÄ � 9 íåéðîí³â, à îáèäâà òèïè
â³äïîâ³äåé áóëè îòðèìàí³ â³ä 6 íåéðîí³â.

Çà íàøèìè ðåçóëüòàòàìè, äîñèòü áàãàòî
íåéðîí³â ÂØÃ äàþòü ñèíàïòè÷í³ â³äïîâ³ä³
íà ïîäðàçíåííÿ çîâí³øíüîãî òà âíóòð³øíüî-
ãî ñîííîãî íåðâ³â ³ àíòîäðîìí³ � íà ïîäðàç-
íåííÿ øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî íåðâà. ²ñ-
íóþòü îêðåì³ ïðàö³ [17, 15], àâòîðè ÿêèõ
ðåºñòðóâàëè ñèíàïòè÷í³  â ³äïîâ³ä ³  â ³ä
íåéðîí³â ÂØÃ, îòðèìàí³ ïðè àíòèäðîìíîìó
ïîäðàçíåíí³ çîâí³øíüîãî ³ âíóòð³øíüîãî
ñîííèõ íåðâ³â. Ïóðâåñ [15]  ïîÿñíþº öåé

Ðèñ. 2. Çáóäæóâàëüí³ ïîñòñèíàïòè÷í³ ïîòåíö³àëè (ÇÏÑÏ), ùî â³äâåäåí³ â³ä îäíîãî íåéðîíà ïðè ñòèìóëÿö³¿ øèéíîãî
ñèìïàòè÷íîãî íåðâà (ØÑÍ) (à), âíóòð³øíüîãî (ÂÑÍ) (â) ³ çîâí³øíüîãî (ÇÑÍ) (ä) ñîííèõ íåðâ³â. Ñòð³ëêàìè âêàçàíî
ìîìåíòè âèíèêíåííÿ ñõîäèíîê. Ã³ñòîãðàìè ðîçïîä³ëó àìïë³òóä ÇÏÑÏ, ùî â³äâåäåí³ ïðè ñòèìóëÿö³¿ ØÑÍ (á), ÂÑÍ
(ã). Ã³ñòîãðàìà ðîçïîä³ëó çàòðèìîê â³ä ñòèìóëà äî ïî÷àòêó �ñõîäèíîê� ÇÏÑÏ, ùî â³äâåäåí³ ïðè ñòèìóëÿö³¿ ÍÑÍ (å)
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åôåêò ó íåéðîíàõ ÂØÃ ìîðñüêî¿ ñâèíêè
íàÿâí³ñòþ êîëàòåðàëåé â³ä ïðåãàíãë³îíàð-
íèõ âîëîêîí,  ùî ³äóòü ó âíóòð³øí³é ³
çîâí³øí³é ñîíí³ íåðâè. Âîäíî÷àñ çà ë³òåðà-
òóðíèìè äàíèìè, ïåðåäà÷à â çâîðîòíîìó
íàïðÿìêó (â³ä âíóòð³øíüîãî òà çîâí³øíüîãî
ñîííèõ íåðâ³â ó øèéíèé ñèìïàòè÷íèé íåðâ)
ó ùóð³â íå áóëà çíàéäåíà, ÿê ³ ïåðåäà÷à
ïðîâåäåííÿ ì³æ âíóòð³øí³ì òà çîâí³øí³ì

ñîííèìè íåðâàìè [2], ùî ñòàâèòü ï³ä ñóìí³â
öþ ã³ïîòåçó.

Ðåçóëüòàòè åêñïåðèìåíò³â ç ïðîâåäåííÿ
çáóäæåííÿ â³ä øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî íåðâà
ó âíóòð³øí³é ³  çîâí³øí³é ñîíí³  íåðâè
ïîêàçàëè, ùî ñóìàðí³ ïîñòãàíãë³îíàðí³ ÏÄ
ñêëàäíîãî õàðàêòåðó ìàþòü ï³êè ç ð³çíèìè
ëàòåíòíèìè ïåð³îäàìè, êîòð³ çíà÷íî ïåðåâè-
ùóþòü äîâæèíó ñèíàïòè÷íî¿ çàòðèìêè [13].

Ðèñ. 3. Çáóäæóâàëüí³ ïîñòñèíàïòè÷í³ ñòðóìè (ÇÏÑÑ), ùî â³äâåäåí³ â³ä íåéðîíà ïðè ñòèìóëÿö³¿  âíóòð³øíüîãî
ñîííîãî íåðâà (ÂÑÍ): ïðèêëàä ÇÏÑÑ (1), ÇÏÑÑ, ÿêîìó ïåðåäóº àíòèäðîìíà â³äïîâ³äü (2) (à); (á - å) ã³ñòîãðàìè
ðîçïîä³ëó: çàòðèìîê â³ä ñòèìóëà äî ïî÷àòêó ÇÏÑÑ (á), ÷àñó íàðîñòàííÿ ÇÏÑÑ (â); àìïë³òóä ÇÏÑÑ (ã); ïîñò³éíî¿
÷àñó ñïàäó ÇÏÑÑ (ä); çàòðèìîê â³ä ñòèìóëà äî ïî÷àòêó äðóãîãî êîìïîíåíòà ÇÏÑÑ (å)
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Êð³ì òîãî, äëÿ ÂØÃ õàðàêòåðíà êîíâåð-
ãåíö³ÿ ïðåãàíãë³îíàðíèõ âîëîêîí íà íåéðî-
íàõ ãàíãë³ÿ [6]. Ìè ñïîñòåð³ãàëè ó 15 íåéðî-
íàõ â³äïîâ³ä³ ñêëàäíî¿ ôîðìè � äåê³ëüêà
ñò³éêèõ çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ
ïîòåíö³àë³â àáî ñòðóì³â, ùî çñóíóò³ â ÷àñ³.
Â 5 ç öèõ íåéðîí³â çñóâ ïåðåâèùóâàâ 5 ìñ
(äèâ. ðèñ. 3,à), ùî ÿâíî ñâ³ä÷èòü ïðî ïîë³-
ñèíàïòè÷í³ çâ�ÿçêè. Îòæå, ìîæíà ïðèïóñ-
òèòè, ùî ÂØÃ º íå ëèøå ïåðåäàâàëüíèì
ëàíöþãîì ³ç ÖÍÑ íà ïåðèôåð³þ, à é âèêîíóº
á³ëüø ñêëàäí³ çàâäàííÿ òà ìàº ñêëàäíó
îðãàí³çàö³þ âíóòð³øíüî¿ íåéðîííî¿ ìåðåæ³.

Íàñòóïíå, íà ÷îìó òðåáà çóïèíèòèñÿ, öå
çíà÷íà äèñïåðñ³ÿ ïîêàçíèê³â ñèíàïòè÷íèõ
â³äïîâ³äåé. Âàð³àáåëüí³ñòü àìïë³òóä ÿê
çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ ïîòåí-
ö³àë³â, òàê ³ ñòðóì³â, ïîÿñíþºòüñÿ ³ìîâ³ð-
í³ñíèì õàðàêòåðîì ïðîöåñó âèêèäó íåéðî-
ìåä³àòîðà ³ç ñèíàïñó. Íà ðèñ. 2,à,  â,  ä
ïðåäñòàâëåí³ çáóäæóâàëüí³ ïîñòñèíàïòè÷í³
ïîòåíö³àëè, ùî â³äâåäåí³ â³ä îäíîãî ç
íåéðîí³â ïðè ïîäðàçíåíí³ øèéíîãî ñèìïà-
òè÷íîãî, âíóòð³øíüîãî òà çîâí³øíüîãî
ñîííèõ íåðâ³â â³äïîâ³äíî.  Ö³êàâî,  ùî
ã³ñòîãðàìà ðîçïîä³ëó àìïë³òóä çáóäæó-
âàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â ïðè
ïîðîãîâ³é ñòèìóëÿö³¿ øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî
íåðâà íå ìàº íèçüêîàìïë³òóäíèõ â³äïîâ³äåé
(äèâ. ðèñ. 2,á). ²ñíóþòü ò³ëüêè ïóñò³ ïðîá³ãè
òà âèñîêîàìïë³òóäí³ çáóäæóâàëüí³ ïîñòñè-
íàïòè÷í³ ïîòåíö³àëè, ÿê³ ³íêîëè ðîçâèâàëèñü
ó ÏÄ. Íà ã³ñòîãðàì³ ðèñ.  2,ã íàâåäåíî
àìïë³òóäíèé ðîçïîä³ë â³äïîâ³äåé íà ïîðî-
ãîâó ñòèìóëÿö³þ âíóòð³øí³õ ñîííèõ íåðâ³â.
Âîíè çíàõîäÿòüñÿ ó íèçüêîàìïë³òóäí³é
ä³ëÿíö³ òà ¿õ ðîçïîä³ë ïî÷èíàºòüñÿ ç íóëÿ.
Ïîðîãîâà ñòèìóëÿö³ÿ çîâí³øíüîãî ñîííîãî
íåðâà (äèâ. ðèñ. 2,ä), íà â³äì³íó â³ä òàêî¿
øèéíîãî ñèìïàòè÷íîãî òà âíóòð³øíüîãî
ñîííîãî íåðâ³â, âèêëèêàëà çáóäæóâàëüíèé
ïîñòñèíàïòè÷íèé ïîòåíö³àë ³ç ñêëàäíèì
ôðîíòîì íàðîñòàííÿ. Òà, õî÷à àìïë³òóäè
�ñõîäèíîê� ôëóêòóþþòü, ÷àñîâ³ ðîçñòà-
íîâêè º äîâîë³ ñòàá³ëüíèìè, ÿê âèäíî ç
ã³ñòîãðàìè, ùî íà ðèñ. 2,å. Ëàòåíòí³ ïåð³î-

äè â³äð³çíÿþòüñÿ ìåíøå í³æ íà 3,5 ìñ, ùî
âàæêî ïîÿñíèòè íàÿâí³ñòþ ïîë³ñèíàïòè÷íî¿
ïåðåäà÷³, òèì á³ëüøå, ùî äëÿ íàî÷íîñò³
íàìè âèáðàíî ç óñ³õ äîñë³äæåíèõ êë³òèí
íåéðîí ç ìàêñèìàëüíîþ ð³çíèöåþ ëàòåíòíèõ
ïåð³îä³â �ñõîäèíîê�. Àíàëîã³÷íà ñèòóàö³ÿ
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ³ äëÿ çáóäæóâàëüíèõ ïîñò-
ñèíàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â � â ñåðåäíüîìó â³ä
2 äî 4 �ñõîäèíîê�, ùî ðîçíåñåí³ íà äåê³ëüêà
ñîòåí ìêñ (áëèçüêî 600 ìêñ). Íå çàâæäè
âäàâàëîñÿ ÷³òêî âèä³ëèòè ê³ëüê³ñòü �ñõîäè-
íîê�. Ïðèêëàäè òàêèõ çáóäæóâàëüíèõ ïîñò-
ñèíàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â, ùî îòðèìàí³ â³ä
îäíîãî ç íåéðîí³â ïðè ïîäðàçíåíí³ âíóòð³ø-
íüîãî ñîííîãî íåðâà ïðèâåäåí³ íà ðèñ. 3,à.
Âèäíî, ùî íà îäíîìó ç ïðîá³ã³â íàÿâíèé
ëèøå çáóäæóâàëüíèé ïîñòñèíàïòè÷íèé
ñòðóì ñêëàäíî¿ ôîðìè, à íà äðóãîìó � éîìó
ïåðåäóº  àíòèäðîìíà  â ³äïîâ ³äü  (äåùî
á³ëüøà àìïë³òóäà ñòèìóëÿö³¿ âèêëèêàëà
çáóäæåííÿ  àêñîíà  öüîãî  íåéðîíà) .  Ó
òàêîìó ðàç³ ïðèêëàä ã³ñòîãðàìè ðîçïîä³ëó
ëàòåíòíèõ ïåð³îä³â â³ä ñòèìóëà äî íàï³â-
âèñîòè â³äïîâ³äåé, ïðåäñòàâëåíî íà ðèñ. 3,á.
Ðîçêèä ôðîíòó çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàï-
òè÷íèõ ïîòåíö³àë³â òóò ñòàíîâèòü áëèçüêî
2 ìñ, ÷àñ ¿õ íàðîñòàííÿ (â³ä 0,1 äî 0,9
ìàêñèìàëüíî¿ àìïë³òóäè) � ïðèáëèçíî 3,75 ìñ
(äèâ. ðèñ. 3,â), à ðîçêèä ÷àñó íàðîñòàííÿ �
áëèçüêî 2 ìñ. Ö³ çíà÷åííÿ îñîáëèâî êîíò-
ðàñòóþòü ç åêâ³âàëåíòíèìè ïîêàçíèêàìè
àíòèäðîìíî¿ â³äïîâ³ä³: 280 ìêñ, 1 ìñ òà 200
ìêñ â³äïîâ³äíî. Ó àíòèäðîìí³é â³äïîâ³ä³
ïðàêòè÷íî â³äñóòí³é ðîçêèä àìïë³òóä ñòðó-
ì³â  (ìåíøå 100 ïÀ) .  Ã³ñòîãðàìà àìï-
ë³òóäíîãî ðîçïîä³ëó çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñè-
íàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â öüîãî íåéðîíà ïðåä-
ñòàâëåíà íà ðèñ. 3,ã. Âçàãàë³, ñïàä çáóäæó-
âàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â äîáðå
îïèñóºòüñÿ îäíîåêñïîíåíö³àëüíîþ ôóíê-
ö³ºþ: ñåðåäíÿ ïîñò³éíà ÷àñó τ = (8,22 ± 0,23)
ìñ ïî 20 íåéðîíàõ. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî
ïîñò³éíà ÷àñó ñïàäó çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñè-
íàïòè÷íèõ ïîòåíö³àë³â äëÿ îêðåìîãî íåéðî-
íà ôëóêòóþº â øèðîêèõ ìåæàõ (äèâ. ðèñ.
3,ä). Ó äàíîìó ïðèêëàä³ (äèâ. ðèñ. 3,à)
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íàÿâí³ äâ³, çñóíóò³ ó ÷àñ³, â³äïîâ³ä³, ùî
âêàçóº íà ïîë³ñèíàïòè÷íó ïðèðîäó äðóãî¿,
îñê³ëüêè ð³çíèöÿ ì³æ ïî÷àòêîì ïåðøî¿ òà
äðóãî¿ â³äïîâ³ä³ ïåðåâèùóº 15 ìñ. Ã³ñòî-
ãðàìà ðîçïîä³ëó ëàòåíòíèõ ïåð³îä³â â³ä ñòè-
ì óëó  äî  ïî÷àòêó  äðó ãîãî  êîìïîíåíòà
çáóäæóâàëüíîãî ïîñòñèíàïòè÷íîãî ïîòåí-
ö³àëó ïðåäñòàâëåíà íà ðèñ. 3,å.

Îòæå, ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî ñèíàïòè÷í³
â³äïîâ³ä³, íàâ³òü ïðè ïîðîãîâîìó ïîäðàç-
íåíí³ ,  ñêëàäàþòüñÿ ³ç  âåëèêîãî ÷èñëà
åëåìåíòàðíèõ ïîä³é � ìàéæå ñèíõðîííîãî
ñïðàöüîâóâàííÿ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ ñèíàïñ³â.
Öÿ âåðñ³ÿ ï³äòâåðäæóºòüñÿ ã³ñòîõ³ì³÷íèìè
äîñë³äæåííÿìè. Òàê, çà äàíèìè Ïóðâåñà òà
ñï³âàâò. [16] êîæíèé íåéðîí ÂØÃ ³ííåð-
âóºòüñÿ â ñåðåäíüîìó 8�10 ïðåãàíãë³î-
íàðíèìè íåéðîíàìè. Ïîêàçàíî íà ³íøèõ
ãàíãë³ÿõ àâòîíîìíî¿ íåðâîâî¿ ñèñòåìè, ùî
ïðåãàíãë³îíàðí³  àêñîíè óòâîðþþòü ïî
ñâîºìó õîäó ìíîæèíó ñèíàïñ³â (60�240)
äîòèêîâîãî òèïó ç äåíäðèòàìè òà ñîìàìè
îñíîâíèõ íåéðîí³â [1, 8, 9]. Åëåêòðîííî-
ì³êðîñêîï³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî â
âåãåòàòèâíèõ ãàíãë³ÿõ íàÿâí³ àêñîäåíä-
ðèòí³, àêñîñîìàòè÷í³, àêñîàêñîíàëüí³ òà
äåíäðîäåíäðèòí³  ñèíàïñè,  à  íàéá³ëüø
ðîçïîâñþäæåí³ � àêñîäåíäðèòí³ ñèíàïñè [8,
14]. Íåéðîíè ÂØÃ ìàþòü á³ëüø ðîçâèíåíå
äåíäðèòíå äåðåâî (6�12 âåëèêèõ ã³ëî÷îê
äîâæèíîþ äî 400 ìêì [16]), í³æ íåéðîíè
öèë³àðíîãî ãàíãë³ÿ êðîëÿ, íà ÿêîìó ïîêàçàíà
òàêà ñòðóêòóðà çâ�ÿçê³â ïðåãàíãë³îíàðíèõ
àêñîí³â ç ñîìàìè òà äåíäðèòàìè íåéðîí³â
ãàíãë³ÿ [9, 16]. Òàêîþ ãåîìåòð³ºþ äåíä-
ðèòíîãî äåðåâà, ïðîñòîðîâî ðîçïîä³ëåíîþ
ñèñòåìîþ ñèíàïñ³â ,  ùî ³ííåðâó þòüñÿ
ïîñë³äîâíî îäíèì âîëîêíîì, ìîæíà ïîÿñ-
íèòè âàð³àáåëüí³ñòü ÷àñîâèõ õàðàêòåðèñòèê
ñèíàïòè÷íèõ â³äïîâ³äåé.

Ñàìå òàêà  ìîäåëü  ïðîñòî  ïîÿñíþº
ïðèêëàäè çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ
ïîòåíö³àë³â, ùî íàâåäåí³ íà ðèñ. 2. Òóò îäèí
ïðåãàíãë³îíàðíèé àêñîí ³ç øèéíîãî ñèìïà-
òè÷íîãî íåðâà ðÿñíî ³ííåðâóº ñîìó íåéðîíà,
òîìó ìè îòðèìóºìî çà ïðèíöèïîì �âñå àáî

í³÷îãî� ÷è ïóñòèé ïðîá³ã,  àáî çáóäæó-
âàëüíèé ïîñòñèíàïòè÷íèé ïîòåíö³àë âåëèêî¿
àìïë³òóäè, âàð³àáåëüí³ñòü ÿêî¿ âèçíà÷àºòüñÿ
³ìîâ³ðí³ñíèì õàðàêòåðîì ïðîöåñó âèêèäó
íåéðîìåä³àòîðà ³ç ïîîäèíîêèõ ñèíàïñ³â,
äèñïåðñ³ ¿  àìïë³òóä ÿêèõ ñêëàäàþòüñÿ.
Âîäíî÷àñ  àêñîí ,  ùî  àêòèâóºòüñÿ  ïðè
ïîäðàçíåíí³ âíóòð³øíüîãî ñîííîãî íåðâà,
ôîðìóº çíà÷íî ìåíøó ê³ëüê³ñòü ñèíàïñ³â íà
öüîìó íåéðîí³ ³ âèêëèêàº íèçüêîàìïë³òóäí³
çáóäæóâàëüí³ ïîñòñèíàïòè÷í³ ïîòåíö³àëè.
Ùî ñòîñóºòüñÿ â³äïîâ³ä³ íà ïîäðàçíåííÿ
çîâí³øíüîãî ñîííîãî íåðâà, òî ÿêùî âðàõó-
âàòè, ùî â³äñòàíü ì³æ âåëèêèìè äåíäðèò-
íèìè ã³ëêàìè íà â³ääàëåíí³ â³ä ñîìè ìîæå
ïåðåâèùóâàòè 400 ìêì, à øâèäê³ñòü ðîçïîâ-
ñþäæåííÿ ñèãíàë³â ó àêñîí³ (ìåíøå í³æ 0,1
ì/ñ), òî íàÿâí³ñòü �ñõîäèíîê� íà ôðîíò³
çáóäæóâàëüíîãî ïîñòñèíàïòè÷íîãî ïîòåí-
ö³àëó ìîæíà ïîÿñíèòè ïîñë³äîâíîþ ³ííåðâà-
ö³ºþ îäíèì àêñîíîì ðîçíåñåíèõ äåíäðèòíèõ
ã³ëî÷îê. Âåëèêèé ðîçêèä ïîñò³éíî¿ ÷àñó
ñïàäó çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ
ïîòåíö³àë³â òåæ ïîÿñíþºòüñÿ ïðè÷èíàìè,
ùî çàçíà÷åí³ âèùå, òà â³ðîã³äí³ñíèì õàðàê-
òåðîì ê³ëüêîñò³ ïåðåäàò÷èêà, ùî âèêè-
äàºòüñÿ ³ç ñèíàïñ³â.

Çà íàøîþ îö³íêîþ øâèäê³ñòü ïðîâåäåí-
íÿ ïî íåðâó çíàõîäèëàñü â ä³àïàçîí³ â³ä 0,12
äî 1 ì/ñ. Äîñòîâ³ðíî¿ ð³çíèö³ ó ê³íåòèö³
ñïàäó òà ó øâèäêîñò³ ïðîâåäåííÿ âîëîêîí,
ùî ³ííåðâóþòü íåéðîíè ÂØÃ, àêñîíè ÿêèõ
âèõîäÿòü ó âíóòð³øí³é òà çîâí³øí³é ñîíí³ íåðâè,
ìè íå âèÿâèëè. Îêð³ì öüîãî, ìè íå âèÿâèëè
çíà÷óùî¿ ïîòåíö³àëçàëåæíîñò³ ïîñò³éíî¿ ÷àñó
ñïàäó çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ
ïîòåíö³àë³â ó ä³àïàçîí³ ï³äòðèìóâàíèõ ìåìá-
ðàííèõ ïîòåíö³àë³â â³ä �30 äî �70 ìÂ.

Òàêèì ÷èíîì, ïðè àíòèäðîìíîìó ïîä-
ðàçíåíí³ çîâí³øíüîãî òà âíóòð³øíüîãî
ñîííèõ íåðâ³â îêð³ì àíòèäðîìíî¿ â³äïîâ³ä³
âèíèêàþòü â³äïîâ³ä³ ñèíàïòè÷íî¿ ïðèðîäè �
çáóäæóâàëüí³ ïîñòñèíàïòè÷í³ ïîòåíö³àëè òà
ñòðóìè. Ñèíàïòè÷í³ â³äïîâ³ä³ íåéðîí³â ÂØÃ
ìàþòü ñêëàäíó ôîðìó, ùî ìîæíà ïîÿñíèòè
ïîë³ñèíàïòè÷íèì çâ�ÿçêîì ÷åðåç îäèí ÷è

Ñèíàïòè÷í³ â³äïîâ³ä³ òà âíóòð³øíüîãàíãë³îíàðí³ çâ�ÿçêè íåéðîí³â âåðõíüîãî øèéíîãî ãàíãë³ÿ ùóðà
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äåê³ëüêà âñòàâíèõ íåéðîí³â. Â³äïîâ³ä³,
îòðèìàí³ â³ä îêðåìîãî íåéðîíà, â³äð³ç-
íÿþòüñÿ çíà÷íîþ âàð³àáåëüí³ñòþ àìïë³òóä,
÷àñó íàðîñòàííÿ òà ïîñò³éíî¿ ÷àñó ñïàäó
çáóäæóâàëüíèõ ïîñòñèíàïòè÷íèõ ïîòåí-
ö³àë³â, ùî ìîæíà ïîÿñíèòè ðîçâèíåíîþ
ãåîìåòð³ºþ äåíäðèòíîãî äåðåâà òà ïðîñòî-
ðîâî ðîçïîä³ëåíîþ ñèñòåìîþ ñèíàïñ³â, ùî
³ííåðâóþòüñÿ ïîñë³äîâíî îäíèì âîëîêíîì.
Ö³ ðåçóëüòàòè óçãîäæóþòüñÿ ç ã³ñòîõ³ì³÷-
íèìè äàíèìè. Ðàçîì ìîæíà ñòâåðäæóâàòè,
ùî ÂØÃ â³ä³ãðàº íå ëèøå ðîëü ïåðåäàò÷èêà
ñèãíàëó, à âèêîíóº á³ëüø ñêëàäí³ çàâäàííÿ
³ ìàº íåïðîñòó îðãàí³çàö³þ âíóòð³øíüî¿
íåéðîííî¿ ìåðåæ³.

Ðîáîòà âèêîíàíà çà ï³äòðèìêè ãðàíòó
FIRCA (ref.No. 1R03TWOO5909-01)

H.E. Purnyn, O.V. Rikhalsky, S.A. Fedulova,
M.S. Veselovsky

SYNAPTIC RESPONSES AND
INTRAGANGLIONIC CONNECTIONS OF RAT
SUPERIOR CERVICAL GANGLIA NEURONES

The rat superior cervical ganglion (SCG) neurones demon-
strate responses on the threshold stimulation of the cervical
sympathetic nerve, extrinsic (ECN) and intrinsic (ICN) carotid
nerves. Both antidromic and synaptic responses were evoked
by antidromic stimulation of ECN and ICN. The synaptic
responses of each neuron differ by great variability ampli-
tudes of the excitatory postsynaptic potentials and the
currents, the rise time and the time constant decay of the
postsynaptic current. We hypothesize that this variability of
the synaptic responces is associated with the spatial distribu-
tion of synapses on the dendritic tree and  on the neuron soma
that are innervated by the single axon.

O.O. Bogomoletz Institute of Physiology, National Academy
of Sciences of Ukraine, Kyiv
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