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MAUTHNER NEURONS ULTRASTRUC-
TURE AFTER OPTOKINETIC STIMULATION 
AND EYE ENUCLEATION
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Ye.N. Bezgina, R.Sh. Shtanchayev, G.Z. Mikhailova, 
N.R. Tiras and D.A. Moshkov

It was previously shown that the contralateral (relative to 
preferred side of turns) optokinetic stimulation and ipsilateral 
eye enucleation cause a significant, 2- to 4-fold reduction of the 
ventral dendrite (VD) volume in one of two goldfish Mauthner 
neurons (MN) that becomes more active functionally. In this 
study, we investigated the MN ultrastructure after mentioned 
unilateral visual effects. In both cases, devastation of the afferent 
synapses was detected along the full length of the reduced VD, 
with simultaneous compaction of its cytoskeleton, in contrast 
to those of VD of the contralateral MN and of lateral dendrites 
and cell bodies of both neurons. It is suggested that the depleted 
synapses belong to the excitatory visual afferent input, and both 
cytoskeletal and synaptic mechanisms are involved in the regula-
tion of MN functional activity through VD.
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СПИННОМОЗГОВЫХ НЕРВОВ ПРИ УДЛИНЕНИИ ГОЛЕНИ ВЗРОСЛЫХ СОБАК

Лаборатория морфологии (зав. — проф. Ю.М. Ирьянов), Российский научный центр «Восстановительная травматология и 
ортопедия» им. акад. Г.А. Илизарова, г. Курган; e-mail:galdm@mail.ru

Аппаратом Илизарова удлиняли голень 9 взрослых беспородных собак. С применением нейрогистологического и количе-
ственного методов исследования изучали морфофункциональное состояние нейронов чувствительных узлов (LVII) спинно-
мозговых нервов, принимающих участие в иннервации голени после дистракции с темпом 1 мм за 4 приема в течение 28 сут, 
после фиксации в течение 1 мес и через 1 мес после снятия аппарата. Контролем служил материал от трех интактных 
животных. Наиболее интенсивное нарастание структурных изменений в различных популяциях чувствительных нейронов 
прослежено в период дистракции, они характерны и через 1 мес после снятия аппарата. В популяциях крупных, средних и 
малых нейронов по сравнению с таковым у интактных животных выявлено уменьшение в 2–3 раза количества нормохром-
ных клеток с центральным положением ядра и ядрышка при одновременном пропорциональном увеличении числа клеток с 
сочетанием периферического хроматолиза и дислокации ядерно-ядрышкового аппарата.

Ключевые слова: чувствительные узлы спинномозговых нервов, чувствительные нейроны, морфометрия, дистракционный 
остеосинтез

На этапе становления метода дистракционно-
компрессионного остеосинтеза выполнены мор-
фологические исследования, позволившие вы -
явить сроки и особенности формирования кост-
ного регенерата [13], влияние дистракции на 
состояние мягкотканных структур удлиняемого 
сегмента конечности [3, 10] и периферических 

нервов [4, 14]. Однако морфологические работы, 
касающиеся центральной нервной регуляции про-
цессов перестройки костного регенерата, адап-
тации вовлеченных в эти процессы структур, 
малочисленны и фрагментарны. Выполнены лишь 
исследования, в которых показаны изменения 
в эфферентной части рефлекторной дуги при 
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моно- и полилокальном остеосинтезе [5], имеются 
сведения о состоянии чувствительных нейронов 
при увеличении сегмента конечности свыше 20% 
от исходной длины с использованием постоянного 
и переменного режимов дистракции [11], а также 
при удлинении голени в высокодробном режиме и 
с применением интрамедуллярных спиц [12, 16].

Цель данной работы — изучить морфофунк-
циональное состояние нейронов чувствительных 
узлов спинномозговых нервов интактных взрос-
лых собак и при удлинении голени с помощью 
аппарата Илизарова, дать количественную оценку 
структурных преобразований этих нейронов в 
периоды дистракции, фиксации и после снятия 
аппарата.

Мат е р и а л  и  м е т о ды .  Для нейрогистологических 
исследований и количественного анализа структурных изме-
нений чувствительных нейронов использованы ипсилате-
ральные узлы LVII спинномозговых нервов трех интактных 
и девяти экспериментальных взрослых беспородных собак, 
которым аппаратом Илизарова производили удлинение пра-
вой голени (экспериментатор — А.А. Еманов) с темпом 
1 мм за 4 приема в течение 28 сут. Величина удлинения 
составила 28 мм, или 14–18% от исходной длины голени. 
Животных выводили из эксперимента введением предель-
ной дозы барбитуратов по окончании периодов: дистракции 
(1 мес, n=3), последующей фиксации аппарата (1 мес, 2 мес 
от начала опыта, n=3) и через 1 мес после снятия аппарата 
(3 мес от начала опыта, n=3). Работа проведена в соот-
ветствии с «Правилами проведения работ с использовани-
ем экспериментальных животных (приложение к приказу 
№ 755 от 12.08.1977 г. МЗ СССР), а также с требованиями 
Европейской конвенции по защите позвоночных животных, 
используемых для экспериментальных целей.
Чувствительные узлы LVII спинномозговых нервов фикси-

ровали в смеси Бродского, обезвоживали и заливали в пара-
фин. Продольные серийные срезы толщиной 6 мкм окраши-
вали крезиловым фиолетовым и тионином по методу Ниссля. 
Изучали морфофункциональное состояние чувствительных 
нейронов в указанные сроки эксперимента.
Количественные исследования выполняли на нейронах, 

имеющих в плоскости среза ядрышко и четко контуриро-
ванное ядро. У одного животного изучали не менее 200 
нейронов с подразделением их на крупные, средние и малые, 
ориентируясь на размерные характеристики перикарионов, 
полученные нами ранее [13]. В изучаемых популяциях ней-
ронов выделяли 2 группы: нормохромные и гипохромные. 
В группе нормохромных клеток рассматривали подгруппы: 
с центральным положением ядерно-ядрышкового аппарата 
(Нх ЦЯя) и с его дислокацией (Нх ДЯя); в группе гипохром-
ных — с наличием периферического хроматолиза при цен-
тральном расположении ядерно-ядрышкового аппарата (Пх 
ЦЯя) и в сочетании с дислокацией последнего (Пх ДЯя). Вне 
этих групп учитывали: гиперхромные нейроны; с наличием 
центрального хроматолиза; с отложением хроматофильного 
вещества около оболочки ядра; предельного смещения (экто-
пии) компонентов ядерно-ядрышкового аппарата.
Для выполнения количественного анализа использовали 

компьютерную программу Microsoft Excel. Вычисляли долю 
нейронов с обозначенными видами структурных изменений 

от общего количества изученных нейронов в каждой попу-
ляции.

Ре з у л ь т а ты  и с с л е д о в а н и я .  В процессе 
удлинения конечности в чувствительных нейро-
нах различных популяций ипсилатеральных узлов 
LVII спинномозговых нервов прослеживались раз-
нообразные структурные изменения (рис. 1, а).

В популяциях крупных и средних нейронов 
наиболее характерны различные варианты пери-
ферического хроматолиза, чаще в сочетании со 
смещением ядрышка, при этом значительная часть 
нейронов сохраняли нормальную структуру (см. 
рис. 1, б). Обнаруживались клетки со значительно 
выраженными структурными преобразованиями, 
такими как изменение формы ядра (см. рис. 1, 
в). Для малых нейронов были более характерны 
преобразования, касающиеся состояния ядерно-
ядрышкового аппарата: помимо смещения данных 
структурных компонентов, в некоторых клетках 
можно было наблюдать такие изменения, как 
наличие хроматофильного вещества около обо-
лочки ядра (см. рис. 1, г).

Как показали количественные исследования, 
структурные преобразования нейронов изучен-
ных популяций были наиболее выражены после 
выполнения дистракции как в группе нормо-, так 
и гипохромных клеток. При этом наиболее суще-
ственные изменения доли нейронов по сравнению 
с таковой у интактных животных выявлены во все 
сроки эксперимента в следующих подгруппах Нх 
ЦЯя и Пх ДЯя (рис. 2).

В популяции крупных (проприоцептивных) 
нейронов за период дистракции происходило 
уменьшение доли клеток с Нх ЦЯя, практически в 
2 раза по сравнению с показателями у интактных 
животных — 18,87 и 36,43% соответственно (см. 
рис. 2, а).

Доля крупных нейронов с Нх ДЯя за период 
дистракции по сравнению с таковой у интактных 
животных не изменилась, однако за период фик-
сации их доля уменьшилась на 10% и составила 
12,57%.

В группе крупных нейронов с наличием пери-
ферического хроматолиза с увеличением срока 
эксперимента наблюдалось нарастание струк-
турных преобразований. Наиболее значительны 
количественные изменения были в подгруппе с 
Пх ДЯя: у интактных животных доля таких ней-
ронов составила 20,71%, у экспериментальных 
животных — возросла до 39,54% (см. рис. 2, а).

В популяции средних нейронов обозначен-
ные тенденции структурных преобразований в 
ответ на длительные дистракционные воздействия 
сохранялись, т. е. наблюдалось резкое уменьше-
ние количества нейронов, имеющих нормальную 
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структуру, и увеличение — числа клеток с соче-
танными изменениями.

При этом доля нейронов с Нх ЦЯя после ди -
стракции составила 21,43% (у интактных живот-
ных — 37,71%) и практически не изменялась в 
течение эксперимента.

В подгруппе средних нейронов с Нх ДЯя раз-
личия показателей по сравнению с таковыми у 
интактных животных и в различные сроки экс-
перимента не превышали 4%.

В группе средних нейронов с наличием пери-
ферического хроматолиза прослеживалась раз-
нонаправленность структурных преобразований. 
При этом за период дистракции доля подгруппы 
нейронов с Пх ЦЯя уменьшилась на 3%, а под-
группы с Пх ДЯя — увеличилась на 14% (см. 
рис. 2, б).

В популяции малых (ноцицептивных) нейро-
нов также наиболее значительные структурные 
преобразования наблюдались в период дистрак-

ции, при этом доля клеток с Нх ЦЯя уменьшилась 
до 20,44% (у интактных животных — 41,56%).

В подгруппах малых нейронов с «переход-
ными» формами структурных преобразований 
изменения были умеренными. При этом доля 
нормохромных клеток с дислокацией ядерно-
ядрышкового аппарата (Нх ДЯя) увеличивалась 
в течение эксперимента по сравнению с таковой 
у интактных животных на 2–5%, а с Пх ЦЯя — 
снижалась на 4%.

В подгруппе нейронов с максимально выра-
женными обратимыми структурными измене-
ниями доля клеток с Пх ДЯя за период дис-
тракции увеличивалась на 15% (см. рис. 2, в). 
Выраженность периферического хроматолиза 
соотносилась с особенностями расположения 
ядерно-ядрышкового аппарата. Как правило, при 
существенных смещениях компонентов последне-
го была характерна более значительная степень 
гипохромии.

в

а

г

б

Рис. 1.  Нейроны чувствительных узлов спинномозговых нервов собак при удлинении голени.

а — характерные варианты структурных изменений; б — центральное расположение ядерно-ядрышкового аппарата при равномерном 
распределении хроматофильного вещества; в — локальный периферический хроматолиз в сочетании с дислокацией и изменением 
формы ядра; г — различные изменения в малых нейронах: дислокация ядра (слева), дислокация ядрышка (в центре) и отложение 
хроматофильного вещества на оболочке ядра (справа). Окраска крезиловым фиолетовым и тионином по методу Ниссля. а — об. 6,3, 
ок. 12,5; б–г — об. 16, ок. 12,5.
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Предельное смещение ядер-
но-ядрышкового аппарата 
наблюдалось в основном среди 
нейронов с наличием отчетли-
во выраженного перифериче-
ского хроматолиза, при этом у 
интактных и эксперименталь-
ных животных эктопии ядер в 
крупных клетках не выявлено, 
тогда как в популяциях средних 
и малых нейронов имели место 
единичные случаи.

Эктопия ядрышка, отража-
ющая наиболее значительные 
структурные изменения, наблю-
далась во всех популяциях кле-
ток, при этом в период дистрак-
ции прослеживалось увеличение 
в 2 раза количества крупных и 
средних клеток по сравнению 
с таковым у интактных живот-
ных, а малых — в 2,6 раза. В 
последующем прослеживалась 
тенденция к снижению количе-
ства клеток с предельным сме-
щением ядрышка: в популяциях 
крупных и средних нейронов — 
в период фиксации, в популяции 
малых — после снятия аппарата 
(таблица).

Случаи гиперхромии чув-
ствительных нейронов единич-
ны, они наблюдались в основ-
ном в период фиксации и после 
снятия аппарата. Доля клеток с 
отложением хроматофильного 
вещества около оболочки ядра, 
а также с наличием централь-
ного хроматолиза в популяции 
малых нейронов во все перио-
ды эксперимента была в преде-
лах 4%, при этом у интактных 
животных она не превышала 
1,35%.

Обсуждение  получен -
ных  данных .  Зависимость 
выраженности морфологиче-
ских изменений в различных 
структурных составляющих 
двигательного анализатора от 
уровня двигательной активно-
сти животных показана в ряде 
исследований [7, 8]. При удли-
нении конечности участие ней-
ронов данного анализатора в 
регуляции движений очевидно 

0

5

10

15

20

25

30

35

40

45

I II III IV I II III IV I II III IV I II III IV

*** ***

***

***

***
***

******

***

***

**

**

**

**

**
**

** *
*

*

**

I II III IV I II III IV I II III IV I II III IV

I II III IV I II III IV I II III IV I II III IV

******

**

**
*

**

**
*

0

5

10

15

20

25

30

35

40

45

I

**

II

**

I III

***
****

III II III II III II II I I I

*

IV I IV I IV IVI I
0

5

10

15

20

25

30

35

40

45

50

Рис. 2.  Доля нейронов с различными структурными характеристиками в популяциях 
крупных (а), средних (б) и малых (в) клеток чувствительных ганглиев LVII 
спинномозговых нервов интактных взрослых собак и при удлинении голени 
с темпом 1 мм/сут.

По оси абсцисс: I — интактные животные (контроль); II — 1 мес; III — 2 мес; IV — 
3 мес от начала опыта; по оси ординат — исследованный показатель (%); Нх — нор-
мохромные клетки; Пх — клетки с периферическим хроматолизом; Ц Яя — цент-
ральное расположение ядерно-ядрышкового аппарата, Д Яя — дислокация ядерно-
ядрышкового аппарата.

 Вертикальные отрезки — значения стандартной ошибки. Различия по сравнению с 
контролем значимы: * при Р<0,01; ** при Р<0,005; *** при Р<0,001.

а
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[1, 15], вследствие того, что дистракция, как 
процесс длительного дозированного растяжения 
всех тканей удлиняемого сегмента конечности, 
сопряженный с формированием костного реге-
нерата, является мощным раздражающим факто-
ром и, безусловно, сопровождается адаптационно-
приспособительными реакциями.

Особенно важная роль в восприятии проис-
ходящих изменений в процессе удлинения конеч-
ности принадлежит первым чувствительным ней-
ронам в составе двигательного анализатора — 
нейронам чувствительных узлов спинномозговых 
нервов. При этом наблюдаемые изменения мор-
фофункционального состояния нейронов чув-
ствительных узлов LVII спинномозговых нервов, 
непосредственно получающих проприоцептив-
ную, болевую и прочие виды информации от ана-
томических компонентов удлиненного сегмента 
конечности, являются адекватным отражением 
происходящих регенераторных и адаптационных 
процессов, наличия дополнительной нагрузки в 
периоды до снятия аппарата, изменения двигатель-
ного режима. Наблюдаемые структурные преоб-
разования чувствительных нейронов отражают 
процессы компенсации в перикарионе при возрас-
тании раздражения периферических отростков 
вследствие длительного дозированного растяже-
ния мягких тканей конечности и усиления влияния 
на рецепторный аппарат, формируемый данными 
нейронами.

Известно, что морфофункциональное состоя-
ние нейронов постоянно изменяется, что связано 
с различной степенью их участия в процессах 
жизнедеятельности. При этом определенная их 
часть находятся в состоянии покоя. Такие ней-
роны характеризуются равномерным распределе-
нием хроматофильного вещества, расположени-
ем ядерно-ядрышкового аппарата в центральной 
части перикариона. Некоторые авторы данные 
состояния нейронов рассматривают как вариант 
гиперхромии или нормохромии без нарушения 
структуры [7, 9]. Они отмечают, что в тем-
ных нейронах накапливаются продукты синте-
за, снижается энергетический обмен, они обра-
зуют в популяции неактивную группу клеток. 
Гипохромия нейронов расценивается как экви-
валент активно функционирующих нейронов, в 
которых идет интенсивный синтез; образующиеся 

продукты белкового синтеза используются клет-
кой и выводятся за ее пределы [5].

Как показали выполненные нейрогистологи-
ческие и количественные исследования, морфо-
функциональное состояние нейронов чувстви-
тельных узлов LVII спинномозговых нервов, вос-
принимающих информацию от различных ана-
томических компонентов удлиненного сегмента 
конечности, изменяется в течение эксперимента. 
Наиболее значительные преобразования структу-
ры большинства этих нейронов прослеживаются 
после выполнения дистракции, при этом наблюда-
ется снижение в 2–3 раза количества клеток раз-
личных популяций, имеющих нормальную струк-
туру, в сочетании с соразмерным увеличением 
количества клеток с наиболее выраженными пре-
образованиями, функционирующими в режиме 
напряжения.

Постепенность изменений функционально-
го состояния нейронов, перехода от нормы к 
наиболее выраженным сочетанным преобразо-
ваниям отражают полученные количественные 
данные по изученным подгруппам с «промежу-
точными» структурными характеристиками. Они 
демонстрируют последовательность и нарастание 
изменений — от возникновения признаков аксо-
нальной реакции [2] в период дистракции (уме-
ренное смещение ядерно-ядрышкового аппарата 
при равномерном распределении хроматофильно-
го вещества) до появления максимального коли-
чества крупных нейронов с наличием умеренно 
выраженного периферического хроматолиза при 
центральном расположении ядерно-ядрышкового 
аппарата в период фиксации, что связано с функ-
ционированием клеток в режиме напряжения дли-
тельный период времени.

Наличие сочетанных структурных изменений 
в 33–38% чувствительных нейронов свидетель-
ствует о максимальной нагрузке на рецепторный 
аппарат данных клеток в периоды дистракции и 
фиксации. Присутствие описанных морфофунк-
циональных изменений в период после снятия 
аппарата также является свидетельством под-
вижности структуры нейрона в соответствии с 
выраженностью и временем воздействия на рецеп-
торный аппарат. Они обусловлены длительностью 
адаптационных процессов и изменением двига-
тельного режима с необходимостью использова-

Доля нейронов с эктопией ядрышка в ипсилатеральных чувствительных узлах (LVII) спинномозговых нервов 
у интактных животных (контроль) и в различные периоды удлинения голени аппаратом Илизарова (x–±sx–, %)

Нейроны Контроль Дистракция Фиксация Без аппарата

Крупные 9,2±0,5 17,8±0,4** 16±5 16,6±1,4**

Средние 7,4±2,1 15,5±1,1* 12±4** 13,2±1,1**

Малые 5,2±0,5 13,5±1,6** 13,9±2,5** 11,6±1,6**

* Различия по сравнению с контролем значимы при Р<0,01; ** при Р<0,001.
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ния конечностей неравной длины, о чем свиде-
тельствует, в частности, увеличение количества 
клеток с наиболее измененной структурой в попу-
ляции крупных, проприорецептивных нейронов. 
Количественные данные, полученные по предель-
ному смещению ядрышка (эктопии) в изученных 
популяциях клеток, также демонстрируют нали-
чие повышенной нагрузки на проприоцептивные 
нейроны в течение рассматриваемых периодов 
эксперимента при снижении на ноцицептивные — 
после снятия аппарата с конечности животного.

Таким образом, выполненные нейрогистоло-
гические исследования позволили установить, что 
при увеличении длины конечности в чувстви-
тельных нейронах ипсилатеральных узлов спин-
номозговых нервов, участвующих в иннервации 
удлиняемого сегмента, происходят структурные 
преобразования. В результате проведенного коли-
чественного анализа выявлены особенности ней-
ронов различных популяций, показаны отличия 
структурных изменений их перикарионов от тако-
вых у интактных животных и выраженность в раз-
личные периоды эксперимента. Наиболее интен-
сивное нарастание структурных преобразований 
прослежено в период дистракции, что соотносит-
ся со временем формирования костного регене-
рата, наибольшего воздействия на рецепторный 
аппарат сенсорных клеток. Наличие структурных 
изменений в период после снятия аппарата свиде-
тельствует о длительности адаптационных про-
цессов в удлиненном сегменте конечности.
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STRUCTURAL CHANGES IN THE NEURONS 
OF THE SPINAL NERVE SENSORY GANGLIA 
OF ADULT DOGS DURING SHIN 
LENGTHENING

G.D. Safonova

Using the Ilizarov apparatus, the shin of 9 adult mongrel dogs 
was lengthened. Morpho-functional state of the neurons in LVII 
spinal nerve sensory ganglia that are involved in tibial inner-
vation, were studied using neurohistological and quantitative 
methods after the distraction that was performed during 28 days 
with the rate of 1 mm (4 fractions) a day, followed by one month-
long fixation and one month after apparatus removal. Material, 
obtained 3 intact dogs was used as a control. The most intensive 
development of structural changes in different populations of 
sensory neurons was detected during the period of distraction; 
they persisted for one month after apparatus removal. As com-
pared with the intact animals, in the populations of large, medium 
and small neurons, a 2–3 fold reduction was found in the number 
of normochromal cells with the central location of the nucleus 
and nucleolus in the center, with the concomitant proportional 
increase of the number of cells with the combined peripheral 
chromatolisis and dislocation of nuclear-nucleolar apparatus.

Key words: spinal nerve sensory ganglia, sensory neurons, 
morphometry, distraction osteosynthesis

Laboratory of Morphology, G.F. Ilizarov Russian Scientific 
Center for Restorative Traumatology and Orthopaedics, Kurgan




