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Â 4-ì ïîëå ìîòîðíîé êîðû ÷åëîâåêà îáíàðóæåíû íåéðîãëèîôîðìíûå êëåòêè (ÍÃÊ), ýêñïðåññèðóþ-
ùèå õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçó (ÕÀÒ), ãàììà-àìèíîìàñëÿíóþ êèñëîòó (ÃÀÌÊ) è êàëüáèíäèí. ÕÀÒ-ðåàê-
òèâíûå íåéðîíû ëîêàëèçóþòñÿ â ñëîå II, óñòàíàâëèâàþò òåñíûå àññîöèàöèè ñ äåíäðèòàìè ïèðàìèäíûõ
êëåòîê, îäíîèìåííûõ êëåòîê, à òàêæå ñ òåëàìè è äåíäðèòàìè äðóãèõ òèïîâ êîðêîâûõ èíòåðíåéðîíîâ.
Ñ ïîìîùüþ ìåòîäà Ãîëüäæè èäåíòèôèöèðîâàíû äâå êàòåãîðèè ÍÃÊ ñ ëîêàëüíûì (âíóòðèñëîéíûì) è äè-
ñòàëüíûì (ìåæñëîéíûì) âåòâëåíèÿìè àêñîíà. Íåéðîõèìè÷åñêàÿ ãåòåðîãåííîñòü ÍÃÊ îáñóæäàåòñÿ â êîí-
òåêñòå ìèêðîìîäóëüíîé îáðàáîòêè èíôîðìàöèè è âçàèìîäåéñòâèÿ âíóòðèêîðêîâûõ òîðìîçíûõ è âîç-
áóæäàþùèõ èíòåðíåéðîíîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: òîðìîçíûå èíòåðíåéðîíû, ìåæíåéðîííûå ñâÿçè, ìåäèàòîðû.

Ñàìûå ìåëêèå èíòåðíåéðîíû, ïîõîæèå íà êëåòêè
ãëèè, âïåðâûå èäåíòèôèöèðîâàíû Êàõàëåì ó ÷åëîâåêà â
íîâîé êîðå è ñòðèàòóìå (Ramon y Cajal, 1899, 1921). Íà
îñíîâàíèè ñõîäñòâà íåéðîíîâ ñ àñòðîöèòàðíîé ãëèåé àâ-
òîð äàë èì ìåòêîå îïðåäåëåíèå «cellules neurogliforme».
Èíîãäà Êàõàëü íàçûâàë íåéðîãëèîôîðìíûå íåéðîíû
êàðëèêîâûìè (naines) èëè ïàóêîîáðàçíûìè (aren �eifor-
mes), òàê êàê êîíòóðû òåëà è äåíäðèòíîé êðîíû êëåòîê
ïîãðóæàþòñÿ â ïàóòèíîïîäîáíîå ñïëåòåíèå àêñîíà.

Â íåîêîðòåêñå æèâîòíûõ íåéðîãëèîôîðìíûå êëåòêè
(ÍÃÊ) ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îäíîðîäíóþ ïîïóëÿöèþ èí-
òåðíåéðîíîâ, ýêñïðåññèðóþùèõ êàëüáèíäèí (Lund, Le-
wis, 1993; Cond �e et al., 1994; Gabbott, Bacon, 1996). Îäíà-
êî â ìîçãå ÷åëîâåêà èõ ìàðêèðîâàëè ïðåèìóùåñòâåííî
íà ãàììà-àìèíîìàñëÿíóþ êèñëîòó (ÃÀÌÊ) (Kisv �arday
et al., 1990). Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû ñîñòîÿëà â èññëåäî-
âàíèè ëîêàëèçàöèè àêòèâíîñòè õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçû
(ÕÀÒ), ÃÀÌÊ è êàëüáèíäèíà â ÍÃÊ ïåðâè÷íîé ìîòîð-
íîé îáëàñòè íåîêîðòåêñà ÷åëîâåêà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Èññëåäîâàëè 4-å ïîëå íåîêîðòåêñà 6 ÷åëîâåê â âîçðà-
ñòå 25—37 ëåò, íå èìåâøèõ â àíàìíåçå íåâðîëîãè÷åñêîé
ïàòîëîãèè. Ìàòåðèàë ïîëó÷àëè ïðè ïàòîëîãîàíàòîìè÷å-
ñêèõ âñêðûòèÿõ íå ïîçäíåå 6 ÷ ïîñëå ñìåðòè. Ìîçã èçâëå-
êàëè íà ñòåêëî, êîðó ðàçðåçàëè íà êóñî÷êè ðàçìåðîì
1.0 � 0.5 ñì.

Èìïðåãíàöèþ íèòðàòîì ñåðåáðà ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ
áûñòðîãî ìåòîäà Ãîëüäæè ïî èçâåñòíîé ïðîïèñè (Fair �en
et al., 1977). Êóñî÷êè êîðû ôèêñèðîâàëè ïîãðóæåíèåì â
ñìåñü 2%-íîãî ïàðàôîðìàëüäåãèäà è 2%-íîãî ãëóòàðàëü-
äåãèäà, ïðèãîòîâëåííóþ íà 0.08 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå

(ðÍ 7.2). Ìàòåðèàë ïðîìûâàëè â 0.15 Ì êàêîäèëàòíîì
áóôåðå (ðÍ 7.2) â òå÷åíèå 15 ìèí è ïåðåíîñèëè â ðàñòâîð
òåòðàîêñèäà îñìèÿ è äèõðîìàòà êàëèÿ, â êîòîðîì åãî âû-
äåðæèâàëè íà ïðîòÿæåíèè 4 ñóò. Çàòåì îáðàçöû îáðàáà-
òûâàëè â òå÷åíèå 48 ÷ â 0.75%-íîì ðàñòâîðå íèòðàòà ñå-
ðåáðà, îáåçâîæèâàëè è çàëèâàëè â öåëëîèäèíîâûå áëîêè,
èç êîòîðûõ èçãîòàâëèâàëè ñðåçû òîëùèíîé 150—200 ìêì,
è çàêëþ÷àëè â áàëüçàì.

Äëÿ èììóíîöèòîõèìè÷åñêîãî âûÿâëåíèÿ ÃÀÌÊ è
êàëüáèíäèíà êóñî÷êè êîðû ïîãðóæàëè íà 3 ÷ â õîëîäíûé
4%-íûé ïàðàôîðìàëüäåãèä è ïîñòôèêñèðîâàëè â òå÷åíèå
1 ñóò ïðè 4 °Ñ â ñìåñè 2%-íîãî ïàðàôîðìàëüäåãèäà è
0.2%-íîãî ãëóòàðàëüäåãèäà, ïðèãîòîâëåííîé íà 0.1 Ì
ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 7.4). Îáðàçöû ïðîìûâàëè â çàáó-
ôåðåííîì 30%-íîì ðàñòâîðå ñàõàðîçû â òå÷åíèå 12—
24 ÷ ïðè 4 °Ñ. Ñðåçû òîëùèíîé 25—40 ìêì èçãîòàâëèâà-
ëè íà çàìîðàæèâàþùåì ìèêðîòîìå è èíêóáèðîâàëè ñ
êðîëè÷üèìè ïîëèêëîíàëüíûìè ïåðâè÷íûìè àíòèòåëàìè
ïðîòèâ ÃÀÌÊ (Sigma, ÑØÀ) è êàëüáèíäèíà (Swant,
Øâåéöàðèÿ), ðàçâåäåííûìè â ñîîòíîøåíèè 1 : 5000 â
ôîñôàòíîì áóôåðå, ñîäåðæàùåì äåòåðãåíò Òðèòîí X-100
è íîðìàëüíóþ ñûâîðîòêó êîçû, â òå÷åíèå íî÷è ïðè êîì-
íàòíîé òåìïåðàòóðå. Ïîñëå ïðîìûâêè ñðåçû â òå÷åíèå
1 ÷ èíêóáèðîâàëè â ðàñòâîðå áèîòèíèëèðîâàííûõ âòî-
ðè÷íûõ àíòèòåë ïðîòèâ èììóíîãëîáóëèíà êðîëèêà, âû-
ðàáîòàííûõ ó êîçû, ïðè ðàçâåäåíèè 1 : 100 (Vector Labo-
ratories, ÑØÀ), à çàòåì â ðàñòâîðå àâèäèí-ïåðîêñèäàçíî-
ãî êîìïëåêñà (Vectastain ABC Kit, Vector Laboratories,
CØÀ) òàêæå â òå÷åíèå 1 ÷. Îáðàáîòêó çàêàí÷èâàëè
âûÿâëåíèåì ïåðîêñèäàçû ÀBC-êîìïëåêñà ñ ïîìîùüþ
0.03%-íîãî ðàñòâîðà äèàìèíîáåíçèäèíà è 0.01%-íîé ïå-
ðåêèñè âîäîðîäà â 0.1 Ì ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 7.4) â
òå÷åíèå 10—20 ìèí. Çàòåì ñðåçû òùàòåëüíî îòìûâàëè â
ôîñôàòíîì áóôåðå, ìîíòèðîâàëè íà ïðåäìåòíûå ñòåêëà,
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îáåçâîæèâàëè è çàêëþ÷àëè â áàëüçàì ïî îáùåïðèíÿ-
òîé ìåòîäèêå. Â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå èç ñðåäû èñêëþ-
÷àëè ïåðâè÷íûå àíòèòåëà, îêðàøèâàíèå êëåòîê îòñóòñò-
âîâàëî.

Àêòèâíîñòü ÕÀÒ âûÿâëÿëè ñ ïîìîùüþ öèòîõèìè÷å-
ñêîãî ìåòîäà (Burt, Silver, 1973), àäàïòèðîâàííîãî äëÿ
èññëåäîâàíèÿ ìîçãà ÷åëîâåêà (Ìîòàâêèí, Îõîòèí, 1990).
Êóñî÷êè ìîçãà ôèêñèðîâàëè ïðè 4 °Ñ â òå÷åíèå 2 ÷ â
1%-íîì ðàñòâîðå ôîðìàëüäåãèäà, ñîäåðæàùåì 0.32 Ì
ñàõàðîçó, ïðèãîòîâëåííîì íà 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áó-

ôåðå (ðÍ 5.0). Çàòåì ìàòåðèàë ïðîìûâàëè â òîì æå áó-
ôåðíîì ðàñòâîðå â òå÷åíèå 18 ÷ ñ 7-êðàòíîé ñìåíîé ðàñò-
âîðà. Êðèîñòàòíûå ñðåçû òîëùèíîé 25 ìêì èçãîòàâëèâà-
ëè âî ôðîíòàëüíîé ïëîñêîñòè, ìîíòèðîâàëè íà ïîêðîâ-
íûå ñòåêëà, âûñóøèâàëè ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â
òå÷åíèå 1—2 ìèí è ïîìåùàëè â ïîëèïðîïèëåíîâûå êþ-
âåòû ñ ïðèòåðòûìè ïðîáêàìè äëÿ ïðîâåäåíèÿ ðåàêöèè.
Äëÿ ïðåèíêóáàöèè â êþâåòû ñ îáðàçöàìè äîáàâëÿëè
0.5 ìë îõëàæäåííîé äî 4 °Ñ ïðåèíêóáàöèîííîé ñðåäû
(ðÍ 6.0), ñîäåðæàùåé 2 ììîëü äèèçîïðîïèëôòîðôîñôàòà
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Ðèñ. 1. Íåéðîãëèîôîðìíûå êëåòêè (ÍÃÊ) 4-ãî ïîëÿ ìîòîðíîé êîðû ÷åëîâåêà.

à — ÍÃÊ (íãê) âåðõíåãî ïîäóðîâíÿ óðîâíÿ ñëîÿ III; äåíäðèòíîå âåòâëåíèå ÍÃÊ èìååò ëîêàëüíûé õàðàêòåð, öåëèêîì çàêëþ÷åíî â ïðåäåëàõ äàííîãî
ñëîÿ. á, â — ìîðôîòèïè÷åñêèå îñîáåííîñòè äåíäðèòíîé àðáîðèçàöèè ÍÃÊ; äåíäðèòû ãëàäêèå, ñ ÷åòêîîáðàçíîé ïîâåðõíîñòüþ, îáèëüíî âåòâÿòñÿ, ôîð-
ìèðóÿ ìóëüòèïîëÿðíîå ïîëå äèàìåòðîì 120—150 ìêì. ã — àêñîíàëüíîå âåòâëåíèå è àêñîâàçàëüíûå àññîöèàöèè ÍÃÊ (íãê); àêñîí (ñòðåëêè) îòõîäèò îò
ïðîêñèìàëüíîãî äåíäðèòà, âåòâèòñÿ ïî õîäó íà ðàçëè÷íûå ïî íàïðàâëåíèþ è êàëèáðó ìíîãî÷èñëåííûå êîëëàòåðàëè, îáðàçóþùèå òåñíûå àíàòîìè÷å-
ñêèå àññîöèàöèè ñî ñòåíêîé ìèêðîñîñóäà (ñ). Èìïðåãíàöèè íèòðàòîì ñåðåáðà ïî ìåòîäó Ãîëüäæè. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè: à, ã — 50 ìêì; á, â — 20 ìêì.



(ÄÔÔ), 10 % ñàõàðîçû è 25 ììîëü êàêîäèëàòíîãî áóôå-
ðà, è ïîìåùàëè êþâåòû â ëåäÿíóþ áàíþ (0—4 °Ñ) íà 1 ÷.
Ïîñëå ýòîãî ñðåçû òåðìîñòàòèðîâàëè ïðè 37 °Ñ â òå÷å-
íèå 2.5 ÷ â èíêóáàöèîííîé ñðåäå ñî ñëåäóþùåé êîíå÷-
íîé êîíöåíòðàöèåé: 25 ììîëü êàêîäèëàòíîãî áóôåðà

(ðÍ 6.0), 1 ììîëü ÄÔÔ, 4 ììîëü õîëèíõëîðèäà, 1 ììîëü
àçîòíîêèñëîãî ñâèíöà, 5 % ñàõàðîçû è 0.3 ììîëü àöå-
òèë-ÊîÀ. Çàòåì îáðàçöû ïðîìûâàëè â òðåõ ïîðöèÿõ äèñ-
òèëëèðîâàííîé âîäû, îáðàáàòûâàëè â 5%-íîì ðàñòâîðå
ñóëüôèäà àììîíèÿ è ïîñòôèêñèðîâàëè äî 5 ìèí â 5%-íîì
ðàñòâîðå ôîðìàëüäåãèäà íà 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå
(ðÍ 5.2) ñ 0.32 Ì ñàõàðîçîé, îáåçâîæèâàëè è çàêëþ÷àëè â
áàëüçàì. Äëÿ îöåíêè ñïåöèôè÷íîñòè ðåàêöèè ïðîâîäèëè
êîíòðîëüíûå îïûòû. Â ïåðâîì îïûòå èç èíêóáàöèîííîé
ñðåäû èñêëþ÷àëè ÄÔÔ. Âî âòîðîì îïûòå èíêóáàöèîí-
íàÿ ñðåäà íå ñîäåðæàëà àöåòèë-ÊîÀ èëè õîëèíõëîðèäà.
Â òðåòüåì îïûòå â ïðåèíêóáàöèîííóþ ñðåäó, ñîäåðæà-
ùóþ ÄÔÔ, ââîäèëè 10 ììîëü õëîðàöåòèëõîëèí-ïåðõëî-
ðàòà; ïåðèîä ïðåèíêóáàöèè ñðåçîâ â ëåäÿíîé áàíå óâåëè-
÷èâàëè äî 1.5—2.0 ÷. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ îêðàøèâàíèå ñðå-
çîâ îòñóòñòâîâàëî.

ÍÃÊ èäåíòèôèöèðîâàëè íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ êðèòåðèåâ, óñòàíîâëåííûõ äëÿ äàííîãî òèïà èíòåð-
íåéðîíîâ (Jones, 1975; Naegele, Katz, 1990). Â îòäåëüíûõ
ñëó÷àÿõ èçîáðàæåíèÿ íåéðîíîâ ðåêîíñòðóèðîâàëè íà ñå-
ðèéíûõ ñðåçàõ ñ ïîìîùüþ ðèñîâàëüíîãî àïïàðàòà. Ïëîò-
íîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ÃÀÌÊ-, êàëüáèíäèí- è ÕÀÒ-ïîçèòèâ-
íûõ êëåòîê îïðåäåëÿëè ñ ïîìîùüþ îêóëÿð-ìîðôîìåòðè÷å-
ñêîé ñåòêè íà ñðåçàõ êîðû ïëîùàäüþ 30 ìì2. Äàííûå
îáðàáàòûâàëè ìåòîäîì âàðèàöèîííîé ñòàòèñòèêè ñ îïðåäå-
ëåíèåì t-êðèòåðèÿ äîñòîâåðíîñòè ïî Ñòüþäåíòó (Ð < 0.05).

Ðåçóëüòàòû

ÍÃÊ ëîêàëèçóþòñÿ âî âñåõ ñëîÿõ íåîêîðòåêñà, íàè-
áîëüøèé äèàìåòð èõ òåë íå ïðåâûøàåò 10—15 ìêì. Îò
îêðóãëîãî èëè íåìíîãî âûòÿíóòîãî òåëà ðàäèàëüíî îòõî-
äèò íåñêîëüêî ãëàäêèõ ñëàáî÷åòêîâèäíûõ ðåäêîâåòâè-
ñòûõ äåíäðèòîâ (ðèñ. 1). Îñíîâíîé äåíäðèòíûé ñòâîë,
åãî âòîðè÷íûå è òðåòè÷íûå îòðîñòêè ñîâåðøåííî ëè-
øåíû øèïèêîâ. Äåíäðèòû ìîãóò ÷àñòè÷íî èçãèáàòüñÿ
â ñòîðîíó òåëà, çàòåì âíîâü ïðèíèìàþò öåíòðîáåæíîå
íàïðàâëåíèå è ñëåäóþò ïî ñëåãêà èçâèòîé òðàåêòîðèè
(ðèñ. 1, á, â). Îáùàÿ èõ ïðîòÿæåííîñòü ñîñòàâëÿåò 100—
150 ìêì. Êîíå÷íûå âåòâè äåíäðèòîâ íàõîäÿòñÿ â äðóãîé
ïëîñêîñòè, ÷åì òåëî íåéðîíà, è âûãëÿäÿò êàê èçâèëèñòûå
íèòè. Äåíäðèòíîå äåðåâî ÍÃÊ öåëèêîì ðàñïîëàãàåòñÿ â
ïðåäåëàõ äàííîãî ñëîÿ è ëèøü â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ïåðåñå-
êàåò åãî ãðàíèöû (ðèñ. 1, à).

ÍÃÊ ôîðìèðóþò î÷åíü ñâîåîáðàçíîå àêñîíàëüíîå
âåòâëåíèå. Òèïè÷íîå ìåñòî îòõîæäåíèå àêñîíà — òåëî
íåéðîíà, îäíàêî îí ìîæåò íà÷èíàòüñÿ è îò ïðîêñèìàëü-
íîãî ó÷àñòêà îäíîãî èç ïåðâè÷íûõ äåíäðèòîâ (ðèñ. 1, ã).
×ðåçâû÷àéíî òîíêèé íåìèåëèíèçèðîâàííûé àêñîí äèà-
ìåòðîì ìåíåå 0.5 ìêì èìååò åëå çàìåòíûé õîëìèê è
î÷åíü êîðîòêèé èíèöèàëüíûé ñåãìåíò. Ñîçäàåòñÿ âïå-
÷àòëåíèå, ÷òî ïåðâîå âåòâëåíèå àêñîí äàåò íåïîñðåäñò-
âåííî ó ñâîåãî íà÷àëà. Ìíîãî÷èñëåííûå êîëëàòåðàëè àê-
ñîíà âîçíèêàþò ïóòåì ìíîãîêðàòíîãî äèõîòîìè÷åñêîãî
äåëåíèÿ è, áåñêîíå÷íî âàðüèðóÿ, ôîðìèðóþò ãîìîãåííîå
ãóñòî ðàçâåòâëåííîå ñïëåòåíèå, êîòîðîå ïîäîáíî «êëóá-
êó ñïóòàííîé ïðÿæè» ïëîòíî îïëåòàåò îòðîñòêè äåíäðè-
òîâ ðîäèòåëüñêîé êëåòêè (ðèñ. 2). Êîëëàòåðàëè àêñîíà
èìåþò âîëíèñòûé õîä è ðîâíóþ, áåç âàðèêîçíûõ ðàñøè-
ðåíèé ïîâåðõíîñòü. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ îíè íåñóò ðåãóëÿð-
íûå ÷åòêîâèäíûå äèëÿòàöèè, ïîñðåäñòâîì êîòîðûõ ïëîò-
íî ïðèëåãàþò ê ñòåíêå ìèêðîñîñóäîâ è äåíäðèòàì áëèç-
ëåæàùèõ êëåòîê (ðèñ. 1, ã).
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Ðèñ. 2. Ðåêîíñòðóêöèÿ àêñîäåíäðèòíîãî âåòâëåíèÿ íåéðîãëèî-
ôîðìíûõ êëåòîê ìîòîðíîé êîðû ÷åëîâåêà.

à — êëåòêà ñëîÿ I ñ ëîêàëüíûì ñïëåòåíèåì àêñîíà; ñëàáî÷åòêîâèäíûé àê-
ñîí íà÷èíàåòñÿ îò ïðîêñèìàëüíîãî äåíäðèòà (ñòðåëêà), îáèëüíî âåòâèò-
ñÿ, îáðàçóÿ ñôåðè÷åñêîå ñïëåòåíèå, íå âûõîäÿùåå çà ãðàíèöû ñëîÿ I. á —
íåéðîí ñëîÿ III ñ ðàñøèðåííûì àêñîíàëüíûì ñïëåòåíèåì; àêñîí îáðàçóåò
ìíîãî÷èñëåííûå èçâèòûå êîëëàòåðàëè, ôîðìèðóþùèå ïëîòíîå ñïëåòå-
íèå, äèàìåòð êîòîðîãî ïðåâîñõîäèò ðàçìåðû äåíäðèòíîãî ïîëÿ ðîäè-
òåëüñêîãî íåéðîíà; îòäåëüíûå âåòâè àêñîíà ñïóñêàþòñÿ â ñëîé V, ãäå ïåò-
ëåâèäíî èçãèáàþòñÿ, îáðàçóÿ ÷åòêîâèäíûå ðàñøèðåíèÿ íà êîíöàõ.
Ñòðåëêà — íà÷àëüíûé ñåãìåíò àêñîíà. Ìåòîä èìïðåãíàöèè íèòðàòîì ñå-

ðåáðà ïî Ãîëüäæè. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè — 100 ìêì.



Ðåêîíñòðóêöèÿ íåñêîëüêèõ õîðîøî èìïðåãíèðîâàí-
íûõ ÍÃÊ ïîêàçàëà íàëè÷èå ñðåäè íèõ äâóõ ðàçíîâèäíî-
ñòåé êëåòîê: ñ îãðàíè÷åííûì è øèðîêèì àðåàëîì àêñî-
íàëüíîãî âåòâëåíèÿ. Â ïåðâîì ñëó÷àå ñïëåòåíèå èìååò
îêðóãëûå î÷åðòàíèÿ è ïîëíîñòüþ çàêëþ÷åíî âíóòðè äåí-
äðèòíîé òåððèòîðèè (ðèñ. 2, à). Àêñîííàÿ àðáîðèçàöèÿ
ÍÃÊ âòîðîãî òèïà îáû÷íî ïðåâîñõîäèò ïîïåðå÷íèê äåí-
äðèòíîãî ïîëÿ â 1.5—2.0 ðàçà è ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ïî âåð-
òèêàëüíîé è ãîðèçîíòàëüíîé îñÿì íà 300—400 ìêì
(ðèñ. 2, á). Îòäåëüíûå êîëëàòåðàëè àêñîíà ÍÃÊ ìîãóò ïåò-
ëåâèäíî ñïóñêàòüñÿ â íèæåëåæàùèå ñëîè, ãäå îáðàçóþò
áóñèíêîîáðàçíûå òåðìèíàëüíûå ðàçâåòâëåíèÿ. Êàê ìîæ-
íî âèäåòü, ïëîùàäü àðáîðèçàöèè çàâèñèò îò äëèíû êîëëà-
òåðàëåé àêñîíà, à ÷àñòîòà èõ âåòâëåíèÿ, êàê ïðàâèëî, ïî-
ñòîÿííà è íå êîððåëèðóåò ñ ìåñòîïîëîæåíèåì íåéðîíà.

Ïðè èììóíîöèòîõèìè÷åñêîì âûÿâëåíèè ÃÀÌÊ è êàëü-
áèíäèíà ÍÃÊ ìàðêèðóþòñÿ âî âñåõ ñëîÿõ êîðû (ðèñ. 3).
Â ñëîå I îíè âñòðå÷àþòñÿ îòíîñèòåëüíî ðåäêî, à íàèáîëü-
øåå êîëè÷åñòâî êëåòîê îòìå÷àåòñÿ â ñëîÿõ II è VI
(cì. òàáëèöó).

ÕÀÒ-ïîçèòèâíûå ÍÃÊ îáíàðóæèâàþòñÿ â âåðõíåé è
ñðåäíåé òðåòÿõ ñëîÿ II è î÷åíü ðåäêî íàáëþäàþòñÿ â
ñëîå I è âåðõíåì îòäåëå ñëîÿ III (ðèñ. 4). Îòíîñèòåëüíî
îáùåé ïîïóëÿöèè ÃÀÌÊ- è êàëüáèíäèí-èììóíîðåàêòèâ-
íûõ êëåòîê ñëîåâ II/III ÕÀÒ-cîäåðæàùèå ÍÃÊ âûãëÿäÿò
äîñòàòî÷íî ìàëî÷èñëåííûìè (ñì. òàáëèöó). ×àùå îíè
îáðàçóþò êëàñòåðû èç 3—10 íåéðîíîâ, òåëà êîòîðûõ áëèçêî
ïðèëåãàþò äðóã ê äðóãó ëèáî ðàçäåëåíû ðàññòîÿíèåì â

50—100 ìêì (ðèñ. 4, à, á). Êðàéíå ðàçâåòâëåííûå àêñîíû
ÕÀÒ-ïîçèòèâíûõ ÍÃÊ òàê òåñíî ïåðåïëåòàþòñÿ ìåæäó
ñîáîé, ÷òî ïåðèêàðèîí îäíîé êëåòêè öåëèêîì ðàñïîëàãà-
åòñÿ â ïîëå âåòâëåíèÿ àêñîíà ñîñåäíåãî íåéðîíà (ðèñ. 4,
â, ã). Âîêðóã èõ òåë è êîðîòêèõ íåìíîãî÷èñëåííûõ äåíä-
ðèòîâ íàáëþäàþòñÿ ñêîïëåíèÿ ÕÀÒ-ïîçèòèâíûõ òî÷å÷-
íûõ ñòðóêòóð â âèäå áóòîíîâ èëè áëÿøåê, êîòîðûå, âåðî-
ÿòíî, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïðåñèíàïòè÷åñêèå îêîí÷àíèÿ
õîëèíåðãè÷åñêèõ âîëîêîí. Êîëëàòåðàëè àêñîíîâ ÍÃÊ
ôîðìèðóþò íèñõîäÿùèå àðêàäû, çàìûêàÿ ñîáîé íåáîëü-
øèå «îñòðîâêè» íåéðîïèëÿ, âíóòðè êîòîðûõ ïîä èììåð-
ñèîííûì îáúåêòèâîì îïðåäåëÿþòñÿ òåëà ìåëêèõ õîëèíî-
öåïòèâíûõ íåïèðàìèäíûõ íåéðîíîâ (ðèñ. 4, ã—å). Îäíà-
êî íåÿñíî, ÿâëÿþòñÿ ëè îíè ìèøåíüþ äëÿ òåðìèíàëåé
àêñîíîâ ÍÃÊ, ëèáî èõ õîëèíîöåïòèâíîñòü îáóñëîâëåíà
êîíòàêòàìè ñ êîðòèêîïåòàëüíûìè àôôåðåíòàìè èëè ñ
äðóãèìè òèïàìè õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ. ÕÀÒ-ðåàê-
òèâíûå àêñîíû ÍÃÊ àññîöèèðîâàíû ñ àïèêàëüíûìè è áà-
çàëüíûìè äåíäðèòàìè ïèðàìèäíûõ íåéðîíîâ (ðèñ. 4, ä,
å). Ïîñëåäíèå íà ÕÀÒ íå ðåàãèðóþò.

Îáñóæäåíèå

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå äàíà òèïîëîãèÿ íåéðîãëèîôîðì-
íûõ êëåòîê (ÍÃÊ), óñòàíîâëåíû èõ ñâÿçè è íåéðîõèìè÷å-
ñêàÿ ãåòåðîãåííîñòü â ïåðâè÷íîé ìîòîðíîé îáëàñòè íî-
âîé êîðû áîëüøîãî ìîçãà ÷åëîâåêà.
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Ðèñ. 3. ÃÀÌÊ- è êàëüáèíäèí-èììóíîðåàêòèâíûå èíòåðíåéðîíû ìîòîðíîé êîðû ÷åëîâåêà.

à — ëîêàëèçàöèÿ ÃÀÌÊ â íåéðîíàõ íèæíåãî óðîâíÿ ñëîÿ III; ñòðåëêà — êðóïíûé êîðçèí÷àòûé íåéðîí; ìíîãî÷èñëåííûå ìåëêèå íåéðîíû ïðåäïîëî-
æèòåëüíî îòíîñÿòñÿ ê êàòåãîðèè íåéðîãëèîôîðìíûõ êëåòîê. á — ÍÃÊ ñ ïîëîæèòåëüíîé ðåàêöèåé íà êàëüáèíäèí; òèïîëîãèÿ íåéðîíîâ îïðåäåëÿåòñÿ

íåáîëüøîé âåëè÷èíîé ïåðèêàðèîíà ñ êîðîòêèìè ðàäèàëüíûìè äåíäðèòàìè. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè: à — 100 ìêì, á — 20 ìêì.

Ïëîòíîñòü (êë./ìì2) ÃÀÌÊ-, êàëüáèíäèí- è ÕÀÒ-ïîçèòèâíûõ íåéðîãëèîôîðìíûõ êëåòîê
â 4-ì ïîëå ìîòîðíîé êîðû ÷åëîâåêà

Ìàðêåð
Ñëîè êîðû

I II III V VI

ÕÀÒ 0.391304 � 0.056522 11.869570 � 0.052174 2.40 � 0.08 — —

ÃÀÌÊ 0.304348 � 0.052174 13.739130 � 0.086957 4.4500 � 0.0425 1.866667 � 0.080000 5.727273 � 0.696970

Êàëüáèíäèí 0.173913 � 0.052174 3.434783 � 0.047826 3.95 � 0.06 1.566667 � 0.040000 4.969697 � 0.363640



Íàëè÷èå ÍÃÊ ïîêàçàíî âî âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ ñëî-
ÿõ íåîêîðòåêñà, ãäå îíè ÿâëÿþòñÿ ïîñòîÿííûì êîìïî-
íåíòîì ëîêàëüíûõ ìåæíåéðîííûõ öåïåé (Markram et al.,
2004). Ïåðâûå ïàóêîîáðàçíûå êëåòêè äèôôåðåíöèðóþò-
ñÿ ó ÷åëîâåêà íà 36-é íåä áåðåìåííîñòè. ÍÃÊ ïîÿâëÿþò-
ñÿ íà óðîâíå ýìáðèîíàëüíîé ïîäêîðêîâîé ïëàñòèíêè, îò-
êóäà ðàññåëÿþòñÿ ïî âñåé òîëùèíå íåîêîðòåêñà â òå÷å-
íèå ïåðâûõ 3 ìåñ ïîñòíàòàëüíîé æèçíè (Mrzljak et al.,

1990). Ñåíòàãîòàè (Szent �agothai, 1973) îòíîñèò èõ ê êëàñ-
ñè÷åñêèì ëîêàëüíûì êëåòêàì Ãîëüäæè 2-ãî òèïà. Îíè
âêëþ÷àþò â ñåáÿ íåéðîöèòû ñ ãëàäêèìè ðàäèàëüíûìè,
÷àñòî èçâèòûìè äåíäðèòàìè è êëåòêè ñ ãóñòîé äåíäðèò-
íîé àðáîðèçàöèåé. Â ñòðèàðíîé êîðå ïðèìàòîâ ÍÃÊ
îïðåäåëÿþòñÿ êàê íåéðîíû 5-ãî òèïà ñîãëàñíî êëàññèôè-
êàöèè Äæîíñà (Jones, 1975) èëè êàê áåñøèïèêîâûå çâåçä-
÷àòûå íåéðîíû òèïà d ïî ñèñòåìàòèêå Ëóíä ñ ñîàâòîðàìè
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Ðèñ. 4. Õîëèíàöåòèëòðàíñôåðàçà (ÕÀÒ) â ÍÃÊ (íãê) ñëîÿ II ìîòîðíîé êîðû ÷åëîâåêà.

à — ÍÃÊ âåðõíåãî ïîäóðîâíÿ ñëîÿ II; ìàðêèðóåòñÿ ïàóêîîáðàçíàÿ êîíôèãóðàöèÿ ïðîêñèìàëüíûõ äåíäðèòîâ íåéðîíîâ. á — òåðìèíàëè õîëèíåðãè÷å-
ñêèõ âîëîêîí (ñòðåëêè) àññîöèèðîâàíû ñ ïåðâè÷íûìè äåíäðèòàìè ÍÃÊ. â — àêñîííàÿ àðáîðèçàöèÿ ÍÃÊ; àêñîí (ñòðåëêè) îòõîäèò îò òåëà íåéðîíà, îá-
ðàçóÿ âáëèçè íåãî ëîêàëüíîå ñïëåòåíèå. ã — êëàñòåðíûå ÍÃÊ; íåéðîíû ðàñïîëàãàþòñÿ â ñðåäíåé òðåòè ñëîÿ II; òåëà êëåòîê íàõîäÿòñÿ â ïåðåïëåòå àê-
ñîííûõ êîëëàòåðàëåé (äëèííûå ñòðåëêè) îäíîèìåííûõ íåéðîíîâ, ïîëó÷àþùèõ õîëèíåðãè÷åñêèå òåðìèíàëè (êîðîòêèå ñòðåëêè). ä — àðêàäíîå âåòâ-
ëåíèå àêñîíà ÍÃÊ (äëèííûå ñòðåëêè); íèñõîäÿùàÿ êîëëàòåðàëü àêñîíà çàìûêàåò ó÷àñòîê íåéðîïèëÿ, âêëþ÷àþùèé â ñåáÿ òåëà ñîñåäíèõ ÍÃÊ; ïî õîäó
àêñîí óñòàíàâëèâàåò õîëèíåðãè÷åñêèå òåðìèíàëè íà òåëå è ïðîêñèìàëüíîì äåíäðèòå ÕÀÒ-íåãàòèâíîãî ïèðàìèäíîãî íåéðîíà (êîðîòêèå ñòðåëêè).
å — õîëèíåðãè÷åñêèå àññîöèàöèè ìåæäó ÍÃÊ, ïèðàìèäíûì íåéðîíîì (êîðîòêèå ñòðåëêè) è íåïèðàìèäíîé êëåòêîé (äëèííûå ñòðåëêè). Ìàñøòàáíûå

ëèíåéêè — 25 ìêì.



(Lund et al., 1981); â çðèòåëüíûõ ïîëÿõ êîøêè ê íèì îò-
íîñÿò ãëàäêèå ñôåðè÷åñêèå ìóëüòèïîëÿðíûå íåéðîíû (Pe-
ters, Regidor, 1981) è ìóëüòèïîëÿðíûå êëåòêè ñëîåâ II—V
ñ íåéðîãëèîôîðìíûì àêñîíàëüíûì ñïëåòåíèåì (Meyer,
1983).

Cîãëàñíî íàøèì íàáëþäåíèÿì ó ÷åëîâåêà ÍÃÊ èìå-
þò ìàëóþ âåëè÷èíó, íî ðàçëè÷íóþ îðãàíèçàöèþ àêñî-
íàëüíûõ ïðîåêöèé. Â ïðåôðîíòàëüíîé êîðå ìàêàê ÷åòêî-
âèäíûé àêñîí ÍÃÊ ôîðìèðóåò ñïëåòåíèå, òîëüêî ñëåãêà
âûñòóïàþùåå çà ãðàíèöû äåíäðèòíîãî ïîëÿ (Lund, Le-
wis, 1993). Â ñòðèàðíîé êîðå êîøêè è îáåçüÿíû èäåíòè-
ôèöèðîâàíû ÍÃÊ ñ ñîâåðøåííî ãëàäêèì àêñîíîì, âåðòè-
êàëüíàÿ ïðîòÿæåííîñòü êîòîðîãî äîñòèãàåò íåñêîëüêèõ
ñîòåí ìèêðîìåòðîâ (Meyer, 1983; Lund, Yoshioka, 1991).
Â ýêñïåðèìåíòàõ ïî ââåäåíèþ áèîöèòèíà â öèòîïëàçìó
ÍÃÊ òàêæå ïîêàçàíû âíóòðè- è ìåæñëîéíûå âåòâëåíèÿ
ïàóòèíîîáðàçíîãî àêñîíà. Ïðè ýòîì â ñëîå I óñòàíîâëå-
íû íåéðîíû, ôîðìèðóþùèå ïëîòíûå íåáîëüøèå ñïëåòå-
íèÿ (Hestrin, Armstrong, 1996). Áîëåå îáøèðíûå àêñîí-
íûå àðáîðèçàöèè ÍÃÊ îáíàðóæèâàþòñÿ ÷àùå â ãëóáîêèõ
ñëîÿõ êîðû (Naegele, Katz, 1990; Kawaguchi, 1995). Â ëþ-
áîì ñëó÷àå àêñîí ÍÃÊ, õîðîøî îêðàøåííûé âíóòðèêëå-
òî÷íûì òðåéñåðîì, õàðàêòåðèçóåòñÿ îáèëüíûì âåòâëåíè-
åì âîêðóã ïåðèêàðèîíà ðîäèòåëüñêîé êëåòêè.

Ðàçëè÷íûå ïàòòåðíû àêñîíàëüíûõ ïðîåêöèé îïðåäå-
ëÿþò íåîäíîçíà÷íîå ó÷àñòèå ÍÃÊ â ôóíêöèîíèðîâàíèè
ëîêàëüíûõ öåïåé êîðû, ÷òî íàõîäèòñÿ â ïîëíîì ñîîòâåò-
ñòâèè ñ äàííûìè î íåéðîõèìè÷åñêîé è ìåäèàòîðíîé ãå-
òåðîãåííîñòè íåéðîíîâ. Îäíîâðåìåííîå íàëè÷èå õîëèí-
è ÃÀÌÊ-åðãè÷åñêèõ ñóáïîïóëÿöèé ÍÃÊ ó ÷åëîâåêà
íå êàæåòñÿ ïàðàäîêñàëüíûì. Òàê, â êîðå ìëåêîïèòàþ-
ùèõ èäåíòèôèöèðîâàíû òîðìîçíûå è âîçáóæäàþùèå
(ÃÀÌÊ- è õîëèíåðãè÷åñêèå) áèïîëÿðíûå íåéðîíû, à õîëè-
íåðãè÷åñêèå âîëîêíà ìîãóò ôîðìèðîâàòü ñèììåòðè÷å-
ñêèå è àñèììåòðè÷åñêèå ñèíàïñû (Ìîòàâêèí, Îõîòèí,
1990; Îõîòèí è äð., 1998). Õîòÿ â òåðìèíàëÿõ ïîäîáíîãî
ðîäà è ïîêàçàíî íàëè÷èå ÕÀÒ (Eckenstein et al., 1988),
âîïðîñ î âîçáóæäàþùåé ôóíêöèè êîðêîâûõ õîëèíåð-
ãè÷åñêèõ êëåòîê îêîí÷àòåëüíî íå ðåøåí. Èçâåñòíî, ÷òî
ó êðûñ ïîïóëÿöèÿ õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ íà 80 %
ñîñòîèò èç êëåòîê, â êîòîðûõ ÕÀÒ ñîëîêàëèçîâàíà ñ
ÃÀÌÊ, à 34 % ÃÀÌÊ-åðãè÷åñêèõ êëåòîê îäíîâðåìåííî
ñîäåðæàò ÕÀÒ (Ch �edotal et al., 1994; Bayraktar et al.,
1997). Ýòè ðàñ÷åòû ñâèäåòåëüñòâóþò î íàëè÷èè çíà÷è-
òåëüíîãî ïåðåêðûâàíèÿ ìåæäó ÕÀÒ- è ÃÀÌÊ-èììóíîðå-
àêòèâíûìè ïîïóëÿöèÿìè òîðìîçíûõ èíòåðíåéðîíîâ.

Ó êîøêè, êðûñû è îáåçüÿíû ÍÃÊ ñèíòåçèðóþò ÃÀÌÊ
è ïîñòîÿííî ìàðêèðóþòñÿ íà êàëüáèíäèí (Kisv �arday
et al., 1990; Ñond �e et al., 1994; Gabbott, Bacon, 1996). ÍÃÊ
òàêæå âêëþ÷àþò â ñåáÿ ñïåöèôè÷åñêèé ñïåêòð ìåìáðàí-
íûõ ãàëàêòîçàìèíîâ, îòñóòñòâóþùèé â ñòðóêòóðàõ êëå-
òî÷íîé ïîâåðõíîñòè äðóãèõ òèïîâ ÃÀÌÊ-åðãè÷åñêèõ èí-
òåðíåéðîíîâ (Naegele, Katz, 1990). Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî
ðîäñòâåííûå â íåéðîõèìè÷åñêîì è íåéðîôèçèîëîãè÷å-
ñêîì îòíîøåíèÿõ ÍÃÊ ìîãóò ôîðìèðîâàòü «ðàáî÷èå»
ïóëû èëè êëàñòåðû âçàèìîñâÿçàííûõ íåéðîíîâ. Â ìîòîð-
íîé êîðå ÷åëîâåêà ìû íàáëþäàëè ïðåèìóùåñòâåííî êëà-
ñòåðíîå ðàñïîëîæåíèå ÕÀÒ-ïîçèòèâíûõ ÍÃÊ, êîãäà â
ïîëå âåòâëåíèÿ àêñîíà îäíîãî íåéðîíà íàõîäèëîñü äî
ïÿòè äðóãèõ îäíîèìåííûõ êëåòîê, íåñóùèõ ìíîæåñòâåí-
íûå õîëèíåðãè÷åñêèå òåðìèíàëè. Ïåðèñîìàòè÷åñêèå è
àêñîäåíäðèòè÷åñêèå ðåöèïðîêíûå ñâÿçè îáíàðóæåíû
ñðåäè ïîïóëÿöèé êîðçèí÷àòûõ è äâóõáóêåòíûõ êëåòîê
íåîêîðòåêñà ó êîøêè è êðûñ (Tam �as et al., 1998). Ïðåäïî-
ëàãàåòñÿ (Somogyi et al., 1998), ÷òî öåïè âçàèìîñâÿçàí-

íûõ òîðìîçíûõ èíòåðíåéðîíîâ âûñòóïàþò ôàêòîðîì
ñàìîðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè íåéðîííîé ñåòè, îïðåäåëÿþ-
ùèì âðåìåííîé êîíòåêñò äëÿ ãåíåðàöèè ïîòåíöèàëîâ
äåéñòâèÿ ïèðàìèäíûõ íåéðîíîâ. Äðóãèì âàæíûì ñëåä-
ñòâèåì ïîäîáíûõ êîììóíèêàöèé ÿâëÿåòñÿ ôåíîìåí äåç-
èíãèáèöèè (òîðìîæåíèå òîðìîæåíèÿ), êîòîðûé óñòàíàâ-
ëèâàåòñÿ ñðåäè ÃÀÌÊ-åðãè÷åñêèõ èíòåðíåéðîíîâ è ïî-
âûøàåò âîçáóäèòåëüíóþ åìêîñòü ïèðàìèäíûõ êëåòîê.
Çíà÷èòåëüíîå âîçðàñòàíèå ïëîòíîñòè êàëüáèíäèí-èì-
ìóíîïîçèòèâíûõ ÍÃÊ íàáëþäàåòñÿ ó ÷åëîâåêà ïðè ñòà-
íîâëåíèè êîðêîâîé ïàòîëîãè÷åñêîé ãèïåðâîçáóäèìîñòè
(Thom et al., 2000).

Àêñîííûå òåðìèíàëè ÍÃÊ êîíòàêòèðóþò íà äèñòàëü-
íûõ ñåãìåíòàõ àïèêàëüíûõ è áàçàëüíûõ äåíäðèòîâ ïèðà-
ìèäíûõ íåéðîíîâ, íà ñòâîëàõ è øèïèêàõ êîòîðûõ îíè
îáðàçóþò ñèíàïòè÷åñêèå êîíòàêòû ïî òèïó en passant
(Kisv �arday et al., 1990). Òîðìîçíîå äåéñòâèå ÍÃÊ ðàñ-
ïðîñòðàíÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì àêòèâàöèè èîíî- è ìåòàáî-
òðîïíûõ ðåöåïòîðîâ ÃÀÌÊ, êîòîðûå ðàñïðåäåëÿþòñÿ â
îáëàñòè àêñîøèïèêîâûõ êîíòàêòîâ. Ïîñòñèíàïòè÷åñêèå
ïîòåíöèàëû ýòèõ ñèíàïñîâ ñîñòîÿò èç áûñòðîãî è ìåä-
ëåííîãî êîìïîíåíòîâ; èõ âçàèìîâëèÿíèå óñèëèâàåò òîð-
ìîçíûå ýôôåêòû ÍÃÊ (Tam �as et al., 2003).

Àêñîíû ÍÃÊ êîíâåðãèðóþò òàêæå íà íåïèðàìèäíûå
êëåòêè. Íàïðèìåð, â ñëîå IV ïåðâè÷íîé çðèòåëüíîé êîðû
óñòàíîâëåíû ñâÿçè ÍÃÊ ñ äåíäðèòàìè øèïèêîâûõ çâåçä-
÷àòûõ íåéðîíîâ (Douglas, Martin, 2004). Âåðîÿòíî, ÍÃÊ
ôóíêöèîíèðóþò çäåñü â òàíäåìå ñî ñïåöèàëüíûìè êîð-
çèí÷àòûìè íåéðîíàìè (clutch-cells). Ýòè ñâÿçè ôîðìèðó-
þò ãëàâíûé èñòî÷íèê ëîêàëüíîé òîðìîçíîé èìïóëüñà-
öèè, êîíòðîëèðóþùèé âîçáóæäàþùóþ àêòèâíîñòü øè-
ïèêîâûõ çâåçä (Îõîòèí, Êàëèíè÷åíêî, 2001).

Ïëîòíîå è îäíîâðåìåííî íåáîëüøîå ïî ðàçìåðó àê-
ñîííîå ñïëåòåíèå ïàóêîîáðàçíîé êëåòêè îêàçûâàåò ìîù-
íîå òîðìîçÿùåå äåéñòâèå íà êîìïàêòíûå ãðóïïû ïîñòñè-
íàïòè÷åñêèõ ìèøåíåé. Â îòâåò íà îêîëîïîðîãîâóþ ñòè-
ìóëÿöèþ ïàóêîîáðàçíûå êëåòêè ñëîåâ II/III ôðîíòàëüíîé
êîðû êðûñ ðåàãèðóþò ìåäëåííî ðàçâèâàþùåéñÿ äåïîëÿ-
ðèçàöèåé, êîòîðàÿ ïðîëîíãèðóåò íàñòóïëåíèå ñïàéêîâî-
ãî ðàçðÿäà. Ñîãëàñíî êëàññèôèêàöèè Êàâàãó÷è (Kawa-
guchi, 1995), îíè îòíîñÿòñÿ ê êàòåãîðèè ïîçäíî ðàçðÿæà-
þùèõñÿ êëåòîê (late-spiking cells). Îäíàêî ÍÃÊ ñëîÿ I
õàðàêòåðèçóþòñÿ èíûì ïàòòåðíîì ðàçðÿäîâ. Â çðèòåëüíîé
êîðå êðûñ îíè îòâå÷àþò íà ñòèìóëÿöèþ îäèíî÷íûì ñïàé-
êîì, ïîñëå ÷åãî ðåãèñòðèðóåòñÿ äëèòåëüíàÿ äåïîëÿðèçà-
öèÿ ìåìáðàíû íåéðîíà, ïëàâíî ïåðåõîäÿùàÿ â ñîñòîÿíèå
ïîêîÿ (Hestrin, Armstrong, 1996). Ýëåêòðîôèçèîëîãè÷å-
ñêàÿ ãåòåðîãåííîñòü ÍÃÊ îïðåäåëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó,
íåîäíîòèïíûì «íàáîðîì» òîðìîçíûõ è âîçáóæäàþùèõ
àôôåðåíòíûõ âõîäîâ, êîòîðûå îíè ïîëó÷àþò â ðàçëè÷-
íûõ ñëîÿõ íåîêîðòåêñà. ÍÃÊ êàê ëîêàëüíûå òîðìîçíûå
èíòåðíåéðîíû òðàíñïîðòèðóþò âîçáóæäåíèå íà ïðîåê-
öèîííûå íåéðîíû îò êîðòèêîïåòàëüíûõ, êîðòèêîêîðòè-
êàëüíûõ è òàëàìîêîðòèêàëüíûõ àôôåðåíòîâ (Ìarkram
et al., 2004).

Â îòëè÷èå îò êîðçèí÷àòîé äëèííîàêñîííîé ñèñòåìû
ïàóêîîáðàçíàÿ êëåòêà ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â òîðìîæåíèè
è èçáèðàòåëüíîé íàñòðîéêå íåéðîííûõ àíñàìáëåé íà
óðîâíå ìèêðîìîäóëüíîé (âíóòðè- è ìåæñëîéíîé) ñòðóê-
òóðû êîðû. Ðåçóëüòàòû íàñòîÿùåé ðàáîòû óêàçûâàþò íà
òî, ÷òî ðàçëè÷íàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ ÃÀÌÊ- è ÕÀÒ-ïîçè-
òèâíûõ ÍÃÊ ñîîòíîñèòñÿ ñ ôóíêöèåé íåéðîíîâ â îðãàíè-
çàöèè ýòèõ ñâÿçåé. Êëàñòåðû õîëèíåðãè÷åñêèõ íåéðîíîâ
ëîêàëèçóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ñëîå II, èõ âåòâëåíèÿ
öåëèêîì ðàñïîëàãàþòñÿ âíóòðè äàííîãî ñëîÿ è óñòàíàâ-

Íåéðîãëèîìîðôíûå êëåòêè: íåéðîõèìè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà 513



ëèâàþò ëîêàëüíûå ñâÿçè ñ ïèðàìèäíûìè è íåïèðàìèä-
íûìè êëåòêàìè. Îäíàêî ÃÀÌÊ-åðãè÷åñêèå ÍÃÊ íàõî-
äÿòñÿ âî âñåõ ñëîÿõ, àêñîíû êëåòîê ðàñïðîñòðàíÿþò ñâîè
òåðìèíàëè â ñîñåäíèå óðîâíè êîðû, êîíòðîëèðóÿ àêòèâ-
íîñòü äèñòàíòíûõ ìèøåíåé.
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The neurogliaform cells (NGFC) localized in area 4 of the human motor cortex were found to express choli-
ne acetyl transferase (ChAT), GABA, and calbindin. ChAT-positive neurons were located in cortical layer II.
Their dendrites lay in a close proximity to those of pyramid cells, neighbouring neurogliaform cells, and bodies
and dendrites of other cortical neurons. The NGFCs revealed by Golgi staining fell into two groups. Cells of the
first group had locally (within cortical layer II) spreading axons, while those of the second group had axons ex-
tending into the adjacent layers. Neurochemical heterogeneity of NGFCs is discussed in the context of informa-
tion processing in cortical modules and interaction of excitatory and inhibitory interneurons.
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