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В статье представлены данные экстраклеточной регистрации и математического анализа вызванной
импульсной активности нейронов ядра солитарного тракта при высокочастотной стимуляции пара-
вентрикулярного и супраоптического ядер гипоталамуса у крыс в норме и в условиях длительного
вибрационного воздействия. Показано, что в норме доминируют ответы в виде тетанической по-
тенциации со стойкой воспроизводимостью в многократных испытаниях. В группе с вибрацион-
ным воздействием выявлено понижение числа ответоспособных нейронов и значительное повыше-
ние доли таковых, проявляющих постстимульную активацию. Выявленное адаптивное перераспре-
деление баланса возбудительных и тормозных постстимульных ответов в условиях длительного
вибрационного воздействия может быть результатом перестройки нейромедиаторных систем гипо-
таламо-бульбарных проекций. Морфогистохимические результаты выявили при этом снижение ак-
тивности кислой фосфатазы и тесное взаимодействие нейронов и глиоцитов в качестве интеграль-
ной единицы, обеспечивающей выживаемость нейронов в условиях вибрационного воздействия.
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ВВЕДЕНИЕ
Перспективным направлением в изучении

бульбарных механизмов регуляции гипоталамо-
бульбарных функций является выяснение роли в
этих процессах реакций нейронов ядра солитар-
ного тракта, на которых оканчиваются первич-
ные афферентные волокна блуждающего нерва.
Известно, что ряд ядер продолговатого мозга, в
частности, группа ядер вагосолитарного ком-
плекса, а именно ядро солитарного тракта – ЯСТ
и дорсальное моторное ядро блуждающего нерва,
включаются в механизмы реализации собствен-
ных рефлексов внутренних органов (Norgren,
1978; Cottle, Calaresu, 1975). В этом отношении
особый интерес представляет нейронная органи-
зация гипоталамо-бульбарной системы регуля-
ции висцеральных функций. Данные многочис-
ленных морфологических и электрофизиологи-
ческих исследований показали, что большинство
висцеральных вагусных афферентов оканчивают-
ся в каудальной области ЯСТ (Грин и др., 1983;
Hlavacka et al., 1995). Регистрируемые сопряжен-
ные изменения артериального давления и дыха-

ния при интерорецептивных раздражениях пред-
ставляют серьезный аргумент в пользу участия
висцеральных афферентов в контроле рефлек-
торных реакций на бульбарном уровне. Известно,
что первое синаптическое переключение аффе-
рентных импульсов блуждающего нерва осу-
ществляется на клетках ядра этого тракта. Аксо-
ны вторичных афферентных нейронов блуждаю-
щих нервов отдают коллатерали в ретикулярную
формацию ствола мозга и, перекрещиваясь на
уровне Варолиева моста, входят в состав медиаль-
ной петли, заканчивающейся в ядрах таламуса и
гипоталамуса (Альтова, 1967; Cottle, Calaresu,
1975). Висцеральная афферентация участвует при
этом в формировании трех типов физиологиче-
ской регуляции: органной, гомеостатической и
поведенческой. Вызываемая вибрацией актива-
ция первичных сенсорных нейронов ЯСТ достав-
ляется как по полисинаптическим путям ретику-
лярной формации ствола мозга (Cottle, Calaresu,
1975), так и по афферентным волокнам прямых
проекций каудальной висцерорецептивной части
ЯСТ в структуры гипоталамуса (Hlavacka et al.,
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1995). Характер изменения активности отражает
процесс переработки висцеральной афферентной
импульсации в ЯСТ направленный, возможно, на
обеспечение оптимального для данного воздей-
ствия уровня функционального состояния буль-
барных висцеральных нейронов.

Цель настоящей работы – изучение характе-
ристик импульсной активности нейронов ЯСТ в
норме, и в условиях высокочастотной стимуля-
ции паравентрикулярного (ПВЯ) и супраоптиче-
ского ядер (СОЯ).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Активность гипоталамо-вестибулярных свя-

зей у крыс линии Альбино исследовали, реги-
стрируя билатерально спайковую активность
одиночных нейронов ЯСТ, вызываемую высоко-
частотной стимуляцией ПВЯ и CОЯ. Выполняли
две серии исследований: первая – на интактных
крысах; вторая – на крысах, подвергавшихся
предварительному длительному вибрационному
воздействию – 15 дней, ежедневно по 2 ч, на виб-
ростенде с колебаниями частотой 60 Гц и ампли-
тудой колебаний в 0.4 мм. Работая в остром экс-
перименте, животных обездвиживали 1%-ным
дитилином (25 мг/кг, в/б), переводили на искус-
ственное дыхание и фиксировали череп в стерео-
таксическом аппарате. Высокочастотную стиму-
ляцию гипоталамических ядер осуществляли би-
полярными концентрическими электродами с
межэлектродным расстоянием 0.5–0.8 мм и диа-
метром кончика 30 мкм (прямоугольными толч-
ками тока длительностью 0.05 мс, амплитудой
0.12–0.18 мВ и частотой 100 Гц на протяжении
1 с). Для регистрации импульсной активности
одиночных нейронов при высокочастотной сти-
муляции ипсилатерального (и) и контралатераль-
ного (к) ПВЯ и СОЯ (и-ПВЯ, к-ПВЯ, и-СОЯ, к-
СОЯ) стереотаксически ориентированные стек-
лянные микроэлектроды с диаметром кончика 1–
2 мкм, заполненные 2М-ным раствором NaCl,
вводили в ЯСТ. Отводящий и раздражающий
электроды вводились согласно координатам сте-
реотаксического атласа (Paxinos, Watson, 2005).
Селекция спайков при регистрации обеспечива-
лась программой, выполняющей амплитудную
дискриминацию с последующим выводом стати-
стически анализированного пре- и постстимуль-
ного спайковых потоков (как для единичного, так
и для множества нейронов), а также диаграмм
усредненной частоты перистимульного спайкин-
га (разработчик В.С. Каменецкий). Для определе-
ния статистической достоверности различий в
длительности межспайковых интервалов до и по-
сле действия стимула, а также во время высокоча-
стотной тетанической стимуляции использовали
непараметрический критерий проверки однород-
ности двух независимых выборок – двухвыбороч-
ный критерий Вилкоксона-Манна-Уитни (Wil-

coxon-Mann-Whitney test). Так как число реги-
стрируемых спайков при этом было достаточно
велико (до нескольких сотен спайков за 20 с до и
после действия стимула), в ходе анализа исполь-
зовали разновидность указанного теста, учитыва-
ющую его асимптотическую нормальность – z-
тест. Сравнение критических значений с таблич-
ными значениями нормального распределения
при уровнях значимости 0.05, 0.01 и 0.001 (для
различных испытаний), показало, что в результа-
те высокочастотной стимуляции для большин-
ства выборок спайкинга нейрональной активно-
сти в этих случаях имели место статистически
значимые изменения с уровнем значимости, до-
стигающим 0.05.

Для гистохимических исследований соответ-
ствующие участки мозга крыс (1–2 дня) фикси-
ровали в 5%-ном нейтральном формалине, при-
готовленном на фосфатном буфере. Фронталь-
ные замороженные срезы (40–50 мкм) ЯСТ
обрабатывали, выявляя активность Са2+-зависи-
мой кислой фосфатазы (Меликсетян, 2007). По-
сле промывки срезы проявляли в 3% -ном раство-
ре сульфида натрия и заключали в канадский
бальзам. Все эксперименты выполнялись в соот-
ветствии с Xельсинкской Декларацией о гуман-
ном обращении с животными.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Электрофизиологическое исследование

Исследовали характер реакций 108 нейронов
ЯСТ интактных животных, из них в правосторон-
нем ЯСТ – 68 нейронов, из коих ареактивными
на стимуляцию ПВЯ и СОЯ были по 8.8% нейро-
нов, и в левостороннем – 39 нейронов. Из числа
ответоспособных нейронов (68 единиц) право-
стороннего ЯСТ на стимуляцию к-ПВЯ и и-СОЯ
мономодальными к каждому раздражителю были
12 единиц (17.6%), а остальные 56 нейронов были
бимодальными, поскольку отвечали на стимуля-
цию обеих гипоталамических ядер. Эффекты
большинства бимодальных нейронов (52.9%) при
этом были разнонаправленными. Однонаправ-
ленные реакции были зарегистрированы в 20 еди-
ницах (29.4%). В 39 реактивных нейронах лево-
стороннего ЯСТ единицы, отвечающие мономо-
дально на стимуляцию и-ПВЯ и к-СОЯ,
отсутствовали, а в 30 реактивных нейронах отве-
ты были бимодальными с преобладанием разно-
направленных эффектов (77%); и только лишь в
девяти единицах (23%) выявлялись однонаправ-
ленные эффекты. Анализ направленности реак-
ций нейронов правостороннего ЯСТ на тетаниче-
скую стимуляцию к-ПВЯ и и-СОЯ выявил: прак-
тически одинаковый уровень тетанической
потенциации (20.6 и 16.2%), посттетанической
потенциации (29.4 и 22.0%) и посттетанической
депрессии (по 23.5%). При стимуляции и-ПВЯ и
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к-СОЯ левостороннего ЯСТ распределение отве-
тов по типу реакции было следующим: посттета-
ническая потенциация была зарегистрирована
в 31 и 25.6%, посттетаническая депрессия – в 23 и
в 41%, и тетаническая депрессия в сочетании с
посттетанической потенциацией в 10.2 и в 10.3%
(рис. 1).

Всего в электрофизиологических исследова-
ниях выполнен анализ 81 нейрона ЯСТ, из них в
правостороннем – 36 единиц, и в левостороннем
ЯСТ – 45 нейронов после 15-дневного вибраци-
онного воздействия. В первом ареактивными на
стимуляцию ПВЯ и СОЯ были 5.8 и 17.6%, во вто-
ром – 9.3 и 6.9% нейронов (рис. 2). В правосто-
роннем ЯСТ на стимуляцию к-ПВЯ и и-СОЯ мо-
номодальный характер к каждому раздражителю
проявили 23.5% нейронов, а остальные ответо-
способные нейроны отвечали на стимуляцию
обеих гипоталамических ядер.

Как отмечалось выше, большинство бимодаль-
ных нейронов (58.8%) обладали разнонаправлен-
ными эффектами. Однонаправленные реакции
были представлены лишь у шести единиц (17.6%).

Из 43 реактивных нейронов левостороннего ЯСТ
на стимуляцию и-ПВЯ и к-СОЯ 18.6% нейронов
проявляли мономодальный тип ответов, а 35 еди-
ниц из числа реактивных нейронов были бимо-
дальными с преобладанием разнонаправленных
эффектов (51.1%) и только лишь 13 единиц
(30.2%) выявляли однонаправленные эффекты.

Анализ характера реакций нейронов правосто-
роннего ЯСТ на тетаническую стимуляцию к-
ПВЯ и и-СОЯ обнаружил посттетаническую по-
тенциацию в 29.4%, посттетаническую депрес-
сию в 32.3% и 35.2% соответственно. При стиму-
ляции и-ПВЯ и к-СОЯ левостороннего ЯСТ рас-
пределение ответов по типу реакции было таким:
посттетаническая потенциация в 25.6 и 37.2%
нейронах, посттетаническая депрессия в 11.6 и
27.9%, тетаническая депрессия в сочетании с
посттетанической потенциацией в 20.9 и 13.9%.

Гистохимическое исследование

Полученные морфогистохимические данные
касались в основном изменений размеров и фор-

Рис. 1. Долевое соотношение (в %) тормозных, возбудительных и ареактивных типов ответов нейронов правосторон-
него и левостороннего ядер солитарного тракта (ЯСТ) на высокочастотную стимуляцию гипоталамических ядер в
норме. и-ПВЯ – паравентрикулярное ядро ипсилатеральной стороны по отношению к регистрирующему электроду,
к-ПВЯ – тоже контралатеральной стороны; и-СОЯ – супраоптическое ядро ипсилатеральной стороны по отношению
к регистрирующему электроду, к-СОЯ – тоже контралатеральной стороны; тормозные, возбудительные – типы отве-
тов; ареактивные – ареактивность на ВЧС.
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мы тел нейронов, а также характера реагирования
отростков, что имеет большое значение для срав-
нения пораженных клеток с таковыми у кон-
трольных животных. Немаловажными были так-
же различия в характере осадка фосфата свинца и
степени интенсивности окрашивания нервных
клеток. Находясь в продолговатом мозге, ЯСТ ле-
жит вблизи дорсального моторного ядра блужда-
ющего нерва и состоит из плотно упакованных
мелких клеток, с умеренно выраженной интен-
сивностью окраски. Контактирующие друг с дру-
гом отростки при этом прослеживаются на дале-
ком от тела расстоянии (рис. 3, а–г). Цитоплазма
этих клеток окрашена интенсивно из-за высокой
активности кислой фосфатазы, и осадок в виде
мелких гранул равномерно распределен по телу
длинным и коротким отростками. Светлые ядра
центрально расположены в цитоплазме нейро-
нов, и в них отчетливо выделяется ядрышко
(рис. 3, в, г).

Анализ срезов мозга животных из серии с виб-
рационным воздействием показал, что вибрация
не вызывает особых морфологических измене-

ний клеток ЯСТ (рис. 4, а–г). Результаты свиде-
тельствуют о том, что под воздействием вибрации
в ЯСТ в сравнении с интактными животными не
наблюдается отчетливого набухания нервных
клеток. Форма и размеры нейронов сохранены. У
большинства нейронов при этом на соме и от-
ростках обнаруживаются синапсы (рис. 4, в, г).
Морфологическая картина напоминает таковую у
интактных крыс, за исключением того, что под
воздействием вибрации имеет место незначи-
тельное снижение ферментной активности ней-
ронов ЯСТ, являющееся результатом изменения
обменных процессов (рис. 4, а–г). Подобные
морфологические данные со сниженной фосфа-
тазной активностью, с мелкой грануляцией в ци-
топлазме и в длинных отростках нейронов ЯСТ
ранее мы получили у животных, подвергнутых со-
четанному воздействию делабиринтации и виб-
рации (Даниелян, Саркисян, 2017). Снижение
процессов фосфорилирования в нейронах явля-
ется морфологическим доказательством наруше-
ний их метаболизма, однако, благодаря действию
компенсаторно-приспособительных механизмов,

Рис. 2. Долевое соотношение (в %) тормозных, возбудительных и ареактивных типов ответов нейронов правосторон-
него и левостороннего ядер солитарного тракта (ЯСТ) на высокочастотную стимуляцию гипоталамических ядер после
15-дневного вибрационного воздействия. и-ПВЯ – паравентрикулярное ядро ипсилатеральной стороны по отноше-
нию к регистрирующему электроду, к-ПВЯ – тоже контралатеральной стороны; и-СОЯ – супраоптическое ядро ип-
силатеральной стороны по отношению к регистрирующему электроду, к-СОЯ – тоже контралатеральной стороны;
тормозные, возбудительные – типы ответов; ареактивные – ареактивность на ВЧС.
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по-видимому, проявляется также тенденция к
восстановлению нормальной морфологической
картины. Результаты морфогистохимического
анализа в группе животных с вибрацией показа-
ли, что патологические сдвиги в нейронах при
этом не формируются, а наличие нейронов с нор-
мальными морфологическими характеристиками
свидетельствует об их резистентности. Однако
вибрация приводит к реакции сателлитной ней-
роглии, весьма чувствительной к действиям различ-
ного рода повреждающих факторов (рис. 4, б–г).
Реакции сателлитной нейроглии играют в обмен-
ных процессах нервной ткани большую роль
(Verkhratsky et al., 2006). Вероятно, в данном слу-
чае проявляется защитная реакция глиоцитов по
отношению к нейронам, что соответствует совре-
менным представлениям о существовании тесно-
го взаимодействия нейрона и глиоцита, составля-
ющих интегральную единицу. Вибрация вызыва-
ет пролиферацию глиоцитов, что приводит к
очистке продуктов дистрофического расщепле-
ния. Как было показано ранее, глиальные клетки
являются партнерами в формировании и функ-
ционировании синапсов (Eroglu et al., 2008).

Снижение процессов фосфорилирования в
ряде нейронов ЯСТ является морфологическим
доказательством расстройства их метаболизма,

однако, анализируя изложенные данные, можно
сказать, что под воздействием вибрации, благода-
ря действию в организме компенсаторно-при-
способительных механизмов, в нейронах ЯСТ со-
храняется морфологическая картина, близкая к
таковой у интактных животных.

Согласно данным последних лет, можно пред-
положить, что вибрационный синдром обуслов-
ливает развитие нарушений функций ЦНС (Hira-
ta, Sakakibara, 2008). Авторы работы Милева и
соавт. (Mileva et al., 2009) утверждают, что вибра-
ция альтерирует внутрикорковые процессы, и па-
тологические изменения наблюдаются при этом в
стволе мозга, диэнцефальных структурах (Kat-
manova et al., 2010), и даже в отсутствие реального
движения периферическая сенсорная стимуля-
ция может вызвать длительное повышение кор-
тикоспинальной возбудимости (Forner-Cordero et
al., 2008). В целом локальная вибрация и шум
способствуют формированию у людей однона-
правленных механизмов патологического ответа
(Kartapol’tseva, Katamanova, 2009). Более того,
повторная мышечная вибрация, приложенная в
течение произвольного сокращения, может вы-
звать пролонгированные изменения в возбуди-
тельно/тормозном статусе первичной моторной
коры и может служить важным шагом в реабили-

Рис. 3. Микрофотографии нейронов ядра солитарного тракта мозга интактных крыс (а−е) (отчетливое выявление гра-
нулярного осадка в перикарионах и отростках клеток).
Увеличение: ок. 10, об. 16 (а), 40 (б); 100 (в, г).

а б

в г
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тации моторных заболеваний (Marconi et al.,
2008). В последние годы было показано также,
что вибрация, наложенная на тоническое сокра-
щение, вызывает длительные пластические сдви-
ги, в то время как при суммации с одиночными
сокращениями она неэффективна (Christova et al.,
2010). Когда в процесс вовлекаются главным об-
разом собственно внутрикорковые механизмы, а
спинальная адаптация исключается, это в пер-
спективе может служить в качестве терапевтиче-
ского содействия функциональному восстанов-
лению моторного дефицита (Christova et al., 2010).

Интенсивное изучение молекулярных основ
дисфункции вестибулярной системы, выжива-
ния/поддержания вестибулярных нейронов и ин-
нервации сенсорных мишеней подтверждают
критическую вовлеченность TrkB (tyrosine kinase B)
в структуральный аспект пластичности сенсор-
ных нейронов (Sciarretta et al., 2010). BDNF (Вrain
Derive Neurotrophic Factor) и TrkB имеют важную
роль в контролировании функций ствола мозга
(движения, баланса) и TrkB-рецепторы наиболее
высокочувствительные компоненты этой систе-
мы (Tang et al., 2010). Нейротрофические факторы
регулируют ряд нейрональных функций при
повреждении ЦНС, в том числе модулируют
нейрональное выживание и рост аксона (Huang,
Reichardt, 2001).

Наши результаты согласуются также с пред-
ставлениями о прямых проекциях от гипоталами-
ческих ядер к ЯСТ (Kooy et al., 1984), и ключевой
роли кратковременных изменений активности
ингибиторных нейронов в облегчении синапти-
ческой интеграции в ЯСТ (Grabauskas, Bradley,
1998). Механизмы, опосредующие гомеостатиче-
скую пластичность, разнообразны и включают
как минимум изменения возбудимости, возника-
ющие в результате изменения числа, свойств или
локализации ионных каналов; пре- и постсинап-
тические изменения силы возбуждающих и тор-
мозных синапсов, а также изменения количества
этих синапсов (Tatti et al., 2017). Сохранение ба-
ланса возбуждение/торможение в синаптической
передаче, очевидно, является решающим для со-
хранения стабильности функций нервных цепей
в целом, и в частности звена гипоталамус – ЯСТ.
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Activity of neurons of the nucleus of the solitary tract to stimulation of hypothalic nuclei 
in norm and after vibration exposure
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In this paper, we present data of extracellular recording and mathematical analysis of an induced impulse ac-
tivity of neurons of the nucleus of the solitary tract to high-frequency stimulation of the hypothalamic para-
ventricular and supraoptic nuclei in rats in norm and under conditions of long-term vibration exposure. It was
shown that responses in the form of tetanic potentiation with stable reproducibility in multiple trials dominate
in norm. In the group exposed to vibration, a decrease in the number of responsive neurons and a significant
increase in the proportion of those exhibiting poststimulus activation were detected. Revealed adaptive redis-
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tribution of the balance of excitatory and inhibitory post-stimulus responses may be the result of restructuring
of the neurotransmitter systems of the hypothalamic-bulbar projections under conditions of prolonged vibra-
tion exposure. Morphological and histochemical results revealed low activity of acid phosphatase and a close
interaction of neurons and gliocytes as an integral unit, providing the survival of neurons in conditions of vi-
bration exposure.

Key words: vibration exposure, the nucleus of the solitary tract, single neuronactivity, tetanic stimulation,
paraventricular and supraoptic nuclei of the hypothalamus
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