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КОHЦЕПЦИЯ РЕЦЕПТОHА В СВЕТЕ HОВЫХ МЕТОДИЧЕСКИХ ДОСТИЖЕHИЙ
HЕЙРОМОРФОЛОГИЧЕСКОЙ HАУКИ

РЕЗЮМЕ

С помощью новых, предложенных автором,
кобальт-сульфидного (КС) и марганец-ферро-
цианидного (МФ) методов, дано детальное описа-
ние структурной организации сенсорного звена
рефлекторных дуг всех составных компонентов
легкого (кровеносных сосудов, интерстициальной
ткани, респираторных отделов, висцеральной
плевры). Высокая селективность способов по от-
ношению к нервным структурам позволила полу-
чить оригинальную информацию и выдвинуть
концепцию рецептона, являющегося основной
структурной и функциональной единицей аффе-
рентного нервного аппарата легких.

SUMMARY

V.I.Kirichenko

RECEPTION CONCEPTION IN THE LIGHT
OF NEW TECHNOLOGIES IN

NEUROMORPHOLOGY

New cobalt-sulphid (CS) and manganese
ferrocyanide (MF) techniques suggested by
the auther allowed to give a detailed descrip-
tion of sensor link structure of reflex arches of
lung components (blood vessels, interstitial
tissue, respiratory compartments, visceral
pleura). High technique selectiveness for
nerve structures allowed to obtain unique in-
formation and suggest conception of recepton,
which is the main structural and functional
unit of lung afferent nerve apparatus.

Традиционно для исследования нервного аппара-
та внутренних органов используются методы им-
прегнации солями серебра и окраски метиленовой
синькой, введенные в практику К.Гольджи, С.Рамон-
и-Кахалем, П.Эрлихом, М.Бильшовским, Б.И. Лав-
рентьевым, А.С.Догелем и составившие целую эпоху
в изучении нервной системы. Благодаря этим мето-
дам получен богатейший фактический материал по
структурной организации центральной и перифери-
ческой нервной системы, афферентным и эфферент-
ным ее приборам практически во всех тканях и орга-
нах, что позволило сделать глубокие обобщения в
этой области.

Вместе с тем, справедливости ради, следует ука-
зать на недостатки указанных методик, а именно: не

слишком высокую селективность по отношению к
нервным структурам (речь прежде всего идет об им-
прегнационных методах), усиленную импрегнацию
других клеточных и неклеточных образований (ядер,
соединительнотканных клеток, коллагеновых воло-
кон), капризность и дороговизну (поскольку исполь-
зуются благородные металлы - серебро и золото),
небольшую разрешающую способность (весьма часта
недоимпрегнация). Эти недостатки хорошо известны,
и о них нередко упоминали в своих работах извест-
нейшие нейрогистологи, как отечественные, так и
зарубежные.

Известно также, что каждый метод обладает ин-
формационным лимитом, а углубление в познании
того или иного явления требует разработки новых
методических подходов [28].

В настоящее время в нейроморфологии успешно
применяются гистохимические, иммуногистохими-
ческие, люминесцентные, электронно-
микроскопические и фармакологические методы ис-
следования, которые позволяют получить новую
ценную информацию по структурно-химической ор-
ганизации различных отделов нервной системы в тех
или иных органах [9, 22, 23, 24, 25, 26, 39, 40, 41, 59].
Вместе с тем, нейробиология, как никакая другая
наука, для своего дальнейшего прогрессивного раз-
вития нуждается в новых методических подходах.

С этой целью нами разработаны и внедрены в
практику нейрогистологического анализа органов
дыхательной системы новые методы, основанные на
использовании солей Co2+ [2] и Mn2+[30].

Нелишне подчеркнуть, что в течение последних
30 лет нейрофизиология добилась весьма ощутимых
успехов в исследовании свойств возбудимых клеточ-
ных мембран. К настоящему моменту выяснена роль
мембран нервных клеток и волокон в генерации, про-
ведении нервного импульса (потенциала действия -
ПД) и в обработке информации, поступающей из
внутренней и внешней среды живого организма [8,
38].

Плодотворным явилось создание концепции ион-
ных каналов, временно существующих в возбудимых
мембранах и регулирующих ионные потоки. Уста-
новлена избирательность или селективность каналов
по отношению к тем или иным ионам. Здесь же ука-
жем, что в настоящее время довольно неплохо изуче-
ны свойства натриевых и калиевых каналов мембран
возбудимых клеток (нервных, гладкомышечных,
миокардиальных, железистых), а также вклад упомя-
нутых выше ионов в возникновение и распростране-
ние ПД [5, 12, 42, 45, 46, 51, 55, 57, 64].
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Анализ литературы по рассматриваемому вопросу
свидетельствует о том, что функциональная значи-
мость ионов Na+ и К+ к настоящему времени выясне-
на, чего нельзя сказать в полной мере об ионах Ca2+,
хотя практически все исследователи придают по-
следнему важнейшую роль в жизнедеятельности кле-
ток многоклеточного организма [31, 32]. Так, боль-
шинство исследователей полагают, что в основе ак-
тивации и инактивации ионных каналов лежат кон-
формационные сдвиги прежде всего структурных
белков возбудимой мембраны, вызываемые измене-
ниями потенциала. "Ионы же кальция регулируют
эти процессы через изменения поверхностного по-
тенциала или в результате взаимодействия с внутри-
мембранными "активизирующими частицами" [38].
Более того, значительное внимание ученых привлека-
ет кальций в качестве внутриклеточного посредника
или мессенджера [5]. Ионы Ca 2+ , проникая внутрь
клетки, изменяют активность аденилатциклазы, а по-
следняя в свою очередь регулирует кальциевый поток,
воздействуя на воротную систему.

Изложенное выше однозначно свидетельствует о
той исключительной роли в жизнедеятельности кле-
ток, которую играют ионы Ca2+ и кальциевые каналы:
быстрые, медленные, смешанные.

Несомненный интерес представляют электрофи-
зиологические исследования, посвященные блокато-
рам медленных кальциевых каналов. Многочислен-
ные работы посвящены изучению ионов Co2+ и Mn2+,
оказывающих блокирующее действие на поток Ca2+

через возбудимую мембрану нейронов и нервных
волокон [8, 29, 38, 44, 52, 58, 62, 63]. Авторы полага-
ют, что эти ионы конкурируют с внешним кальцием
за место в соответствующем канале, в связи с чем
ослабляется или блокируется совсем эффект Ca2+.

При этом ионы Co2+ и Mn2+ связываются электроста-
тически с отрицательно заряженными группами бел-
ковой молекулы мембраны и задерживаются в кана-
ле, блокируя тем самым кальциевый поток. Некото-
рая часть ионов Co2+ и Mn2+ возможно проникает в
нейроплазму.

Эти факты послужили основанием для разработки
новых высокоселективных прижизненных методов
выявления нервных структур в паренхиме легких in
situ в результате осаждения Co2+ и Mn2+ с помощью,
соответственно, сульфида натрия и ферроцианида
калия. Техника способов была описана ранее [10].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Строение сенсорных приборов
внутрилёгочных кровеносных сосудов

Внурилегочные кровеносные сосуды - артерии,
вены, капилляры, - как показали наши исследования,
обильно снабжаются афферентными нервными про-
водниками, формирующими в их оболочках различ-
ного рода рецепторные приборы.

Весьма характерна афферентная нервная форма-
ция, наблюдаемая в адвентициальной оболочке кро-
веносного сосуда на продольном срезе последнего.
Тщательное исследование с помощью иммерсионных
объективов убеждает в том, что афферентная форма-
ция адвентиции сосуда построена по кольцевидно-
сплетениевидному типу. При этом одно нервное во-
локно, многократно ветвясь, вовлекает в сферу своей
иннервации большую площадь наружной оболочки
сосуда (рис. 1). Границы распространения нервного
проводника установить не удается.

Рис. 1. Кольцевидно-сплетениевидная афферентная формация с рецептивными участками (две стрелки) и
кольцевидной структурой (одна стрелка) в стенке внутрилегочной артерии нормальной крысы. КС -
метод. Об.90 имм., ок.7. Микрофото.
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По ходу дихотомически ветвящегося афферентно-
го нервного волокна можно отметить наличие как
правильных (округлых), так и неправильных кольце-
видных структур. В этом случае нервный проводник
разветвляется и его ветви вновь замыкаются, форми-
руя кольцо, от которого нервное волокно продолжает
свой ход дальше. Неправильное полиморфное кольцо
может служить источником 3, 5 и 7 нервных провод-
ников, диаметр которых по их ходу варьирует. Зачас-
тую по ходу нервных волокон встречаются пуговча-
тые образования. В составе кольцевидно-
сплетениевидной афферентной формации имеют ме-
сто рецепторные приборы в виде натеков нейроплаз-
мы или же в форме сложных клубков. Сродство к
ионам Co2+ и Mn2+ афферентной нервной формации
чрезвычайно высока. Особенно четко в этом случае
выявляются сенсорные структуры (рис. 1, две стрел-
ки).Афферентные нервные волокна, берущие начало
в адвентициальном сплетении, проникают в среднюю
и внутреннюю оболочки сосуда. В результате возни-
кает единый нервный "каркас" всей стенки кровенос-
ного сосуда, который зачастую сформирован одним
нервным волокном.

Особенно демонстративен афферентный нервный
аппарат кровеносного сосуда на поперечных срезах,
на которых можно видеть все его три оболочки. От
адвентициального нервного сплетения перпендику-
лярно длиннику сосуда в сторону средней и внутрен-
ней оболочек направляются тонкие нервные воло-
конца, характеризующиеся зигзагообразным ходом.
Порой большое их количество берет начало от одно-
го нервного волокна, расположенного на границе
адвентициальной и средней оболочек. Такие нервные
проводники, пройдя транзитом средний и подэндоте-
лиальный слой внутренней оболочки, достигают эн-
дотелия (рис. 2 а). Под эндотелием они формируют
мощное сплетение за счет дихотомического ветвле-
ния нервного волокна, а также рецепторные приборы
в форме натеков нейроплазмы и клубочков
(рис. 2 б, г).

Помимо рецепторов в форме натеков и различной
сложности клубочков в стенке сосуда, особенно в его
адвентициальной и средней оболочках, встречается
особый вид сенсорных приборов - рецепторы кольце-
видного типа (рис. 2 в). Их легко обнаружить, по-
скольку нервные волокна, входящие в состав кольце-
видного рецептора, гораздо толще, нежели в нервном
сплетении. Одиночные кольцевидные афферентные
аппараты характеризуются выраженными неравно-
мерными натеками нейроплазмы (рис. 4 а). Приво-
дящие нервные волокна очень тонки и неравномерны
по своему ходу. Гораздо чаще встречаются сложные
многокольцевые рецепторные приборы (рис. 2 в). В
составе таких сенсорных окончаний имеет место
множество различной конфигурации колец, которые
вкраплены в кольцевидно-сплетениевидную аффе-
рентную формацию и являются ее неотъемлемым
компонентом. Примечательно, что серебряные им-
преграционные методы практически не выявляют
подобного типа рецепторы.

Нейрогистологический анализ убеждает в том,
что афферентный нервный аппарат внутрилегочных

кровеносных сосудов, как артерий, так и вен постро-
ен по диффузному поливалентному принципу, со-
гласно которому, во-первых, одно нервное волокно в
результате многократного ветвления образует не-
сколько рецепторов, а, во-вторых, сенсорные прибо-
ры, возникшие таким способом, осуществляют чув-
ствительную иннервацию различных оболочек сосу-
да и разнообразных тканевых компонентов (соедини-
тельнотканных, мышечных).

Афферентный нервный аппарат сосудов микро-
циркуляторного русла является прямым продолжени-
ем такового артерий, формируя единую сенсорную
систему. Поскольку кобальт-сульфидный (КС) и мар-
ганец-ферроцианидный (МФ ) способы не выявляют
каких-либо клеточных структур (эндотелиальных,
соединительнотканных, гладкомышечных), ход мел-
ких кровеносных сосудов (артериол, капилляров,
венул) можно проследить благодаря тонким (0,3 - 0,5
мкм) нервным волокнам, которые их сопровождают
на всем протяжении (рис. 2 д). Здесь также отмечает-
ся кольцевидно-сплетениевидная организация аффе-
рентного нервного аппарата. Детальнее сенсорные
структуры сосудов микроциркуляторного русла,
прежде всего кровеносных капилляров, будут рас-
смотрены в следующем разделе, посвященном нерв-
ному аппарату интерстициальной ткани и респира-
торных отделов легких.

Морфологическая характеристика
чувствительных нервных окончаний

интерстициальной ткани и респираторных
отделов легких

Основу легких составляет интерстициальная (со-
единительная) ткань с сосудами капиллярного типа.
Количество рыхлой соединительной ткани в различ-
ных отделах неодинаково. В области аэрогематиче-
ского барьера ее мало. Наряду с этим встречаются
участки с повышенным ее содержанием. В этом слу-
чае они утолщены и представляют собой удобный
объект для изучения афферентного нервного аппара-
та.

Примененные нами методы серебряной импрег-
нации в силу их малой избирательности и множества
других недостатков не позволили выявить достаточ-
но полную картину иннервационных взаимоотноше-
ний в соединительной ткани легкого. В то же время
использование нами солей кобальта и марганца, об-
ладающих довольно высоким сродством к пережи-
вающим нервным структурам, дало хорошие резуль-
таты, которые и представлены ниже.

Нервное сплетение интерстициальной ткани лег-
кого формируется за счет нервных проводников, со-
провождающих кровеносные сосуды и воздухонос-
ные пути. В этом отношении нервный аппарат со-
единительнотканной основы легкого является про-
должением нервных сплетений сосудов и бронхов и
составляет с ними единое целое. То обстоятельство,
что сплетениевидная афферентная формация образо-
вана в результате многократного дихотомического
ветвления нервных проводников, не вызывает ника-
ких сомнений (рис. 3).
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Рис. 2. Сенсорный нервный  аппарат  внутрилегочных  кровеносных сосудов нормальных крыс. Об.90 имм.,

ок.7. Микрофото.
а - поперечно идущие тонкие нервные волокна во  внутренней  и средней оболочках артерии. МФ – метод;
б - рецептор в виде натека нейроплазмы под эндотелием артериального сосуда. КС – метод;
в - многокольцевые  рецепторные  приборы  в средней  оболочке артерии. КС – метод;
г - диффузный рецептор в интиме артериального сосуда.  КС – метод;
д - широкопетлистая афферентная  формация по ходу кровеносных капилляров в интерстиции

легкого.   КС -  метод.
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Рис. 3. Кольцевидно-сплетениевидная афферентная формация с оформленными нервными окончаниями в
интерстициальной ткани легкого нормальной крысы. Кольца показаны стрелками. МФ - метод.
Об.90 имм., ок.7. Микрофото.

Однако, площадь (объем) органа, покрываемая
разветвлениями одного нервного волокна остается
неизвестной. Выяснить это на срезах не представля-
ется возможным. Во всяком случае проследить ветв-
ления одного осевого цилиндра удается на протяже-
нии 2-3-х полей зрения светового микроскопа.

Тщательный нейрогистологический анализ пре-
паратов с помощью иммерсионных объективов по-
зволил прийти к выводу, что нервная формация ин-
терстициальной ткани легкого обладает более слож-
ной конструкцией, чем предполагалось ранее. Как
уже указывалось, она имеет вид узко- или широко-
петлистого сплетения нервных проводников, идущих
в разнообразных направлениях. Участки перехлеста
близко расположенных друг к другу нервных воло-
кон достаточно легко определяются.

Вместе с тем, при изучении широкопетлистого
сплетения можно обнаружить наличие здесь истин-
ных нервных кольцевидных структур, образованных
нервным волокном путем его расхождения и замыка-
ния на самого себя (рис. 3, стрелки). Форма таких
колец в основном неправильная, а размеры вариа-
бильны. От кольцевидных нервных структур может
отходить 2, 3 и более нервных волокон, которые сра-
зу же многократно дихотомически ветвятся, продол-
жая формировать сплетение.

Нервные проводники распространяются по ходу
капилляров, маркируя таким образом последние
(рис. 3). Зачастую в нервных волокнах можно видеть
варикозные утолщения диаметром 0,5 - 1 мкм. В со-

ставе нервного сплетения кровеносных капилляров
также обнаруживаются истинные кольцевидные
нервные структуры, обладающие неправильной фор-
мой.

Таким образом, претерминальный нервный аппа-
рат интерстициальной ткани легкого включает в свой
состав нервное(ые) сплетение(я) и замкнутые коль-
цевидные структуры. Морфологические признаки -
многократное дихотомическое ветвление нервных
проводников, наличие кольцевидных структур - по-
зволяют считать эту систему афферентной. О других
признаках, доказывающих афферентную природу
данной формации, будет сообщено ниже. Эта часть
нервной системы легких нами обозначена как коль-
цевидно-сплетениевидная афферентная формация.
Она представляет собой по существу претерминаль-
ный отдел чувствительного нервного аппарата интер-
стициальной ткани легкого.

Рецепторные приборы соединительной ткани лег-
ких весьма разнообразны по строению и с трудом
поддаются известной классификации. Формируются
они за счет претерминальных нервных волокон, ко-
торые в определенных местах резко увеличивают
свой диаметр в 3 и более раз, образуя мощные натеки
нейроплазмы различной формы и размера.

Наиболее характерными сенсорными приборами
интерстициальной ткани легкого являются рецепто-
ры диффузного типа, характеризующиеся тем, что
одно и то же нервное волокно по своему ходу фор-
мирует множество рецепторных аппаратов в виде
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варикозностей и натеков нейроплазмы различных
размеров, простых и сложных клубочков, кустиков и
утолщенных кольцевидных структур. Причем диф-
фузный сенсорный прибор иннервирует не только
интерстициальную ткань, но и респираторные отделы
легких.

В соединительной ткани легкого весьма распро-
странены чувствительные нервные окончания в фор-
ме усложненных рыхлых клубочков без резко выра-
женных натеков нейроплазмы. В их составе могут
встречаться кольцевидные нервные структуры.

Весьма интересны рецепторные структуры древо-
видного типа. В этом случае одно или несколько
приводящих нервных волокон диаметром 0,5 - 1 мкм
образуют по своему ходу множество мелких вари-
козных расширений, придающих рецептору харак-
терный вид.

Чаще всего приходится встречать сложные сен-
сорные структуры смешанного типа. Hередки ком-
пактные рецепторы клубочковидно-кустиковидно-
кольцевидного типа. Приводящее нервное волокно
сворачивается в клубок, а отходящие внутрь клубка
тонкие нервные проводники образуют замкнутые
кольцевидные ячейки. От каждого рецептора отходят
тонкие волоконца и направляются в соседние участки
интерстициальной ткани. Клубочковидные сенсор-
ные аппараты могут включать в свой состав различ-
ного диаметра натеки нейроплазмы. Таким образом,
рецепторы типа клубочков могут быть как с варико-
зами, так и без таковых. По крайней мере большая
часть рецепторных приборов интерстициальной тка-
ни носит явно замкнутый характер, т.е. в конечных
отделах нервные проводники, замыкаясь на себя, об-
разуют неправильные кольцевые отсеки.

Наиболее детально следует остановиться на мор-
фологической характеристике особого типа сенсор-
ных приборов, ранее не описанной в легочной ткани.
Речь идет о рецепторах кольцевидного типа. Подоб-
ного рода рецепторные аппараты весьма многочис-
ленны, разнообразны по размерам и форме. Hередко
они имеют правильную округлую форму и попадают
в одну плоскость, что позволяет судить о полной
замкнутости таких колец. Нервный проводник, фор-
мирующий кольцевидный рецептор толще, нежели
волокна кольцевидно-сплетениевидной формации, и
составляет 1-3 мкм. Диаметр кольцевидных сенсор-
ных структур колеблется от 0,8 мкм до 20-30 мкм. Их
связи с остальной нервной формацией проследить не
всегда удается, поскольку от колец берут начало
весьма тонкие нервные волокна, размеры которых
меньше разрешающей способности светового микро-
скопа. Вот почему порой создается впечатление, что
кольцевидные структуры лежат вне связи с осталь-
ной нервной формацией.

Округлые или овальные равномерные нервные
кольца могут локализоваться непосредственно на
кровеносных капиллярах (рис. 4 б), а также распола-
гаться свободно в соединительной ткани легкого
(рис. 4 в, з). Так выглядят наиболее просто организо-
ванные кольцевидные сенсорные приборы. Более
сложной конструкцией обладают рецепторы кольце-

видного типа с натеком нейроплазмы на одном из
полуколец (рис. 4 е).

Наиболее распространены в интерстициальной
ткани рецепторы кольцевидного типа, имеющие
сложную неправильную форму. Как правило, диа-
метр нервного волокна, образующего кольцо, измен-
чив, но незначительно (рис. 4 ж). В ряде кольцевид-
ных рецепторов в одном из полуколец встроено мел-
кое колечко (рис. 4 г). При этом размеры нервного
волокна сформированного кольца меняются по ходу.
Натеки нейроплазмы могут занимать один из полю-
сов кольца, или же локализоваться по всему ходу
кольцевидной нервной структуры (рис. 4 д). Все ре-
цепторы кольцевидного типа входят в состав кольце-
видно-сплетениевидной афферентной формации.

Характерным для рецепторных аппаратов интер-
стициальной ткани легкого является то, что от них
может отходить множество проводников, форми-
рующих в других участках органа сенсорные прибо-
ры. Таким образом афферентная иннервация соеди-
нительной ткани и микроциркуляторного русла лег-
кого осуществляется по диффузному поливалентно-
му принципу. Концов сенсорных нервных волокон
установить не удается. Вот почему в данном случае
более предпочтителен физиологический термин "ре-
цептор", нежели морфологический - "чувствительное
нервное окончание". Подобная закономерность по-
строения афферентных аппаратов характерна и для
других тканевых и органных компонентов легкого, о
чем будет сказано ниже.

Респираторные отделы легких - альвеолярные
бронхиолы, альвеолярные ходы и стенки альвеол -
получают богатую афферентную иннервацию за счет
нервных проводников интерстициальной ткани, ко-
торые, подходя к поверхности, формируют нежное
подэпителиальное сплетение и рецепторные прибо-
ры. Анализ показывает, что афферентный нервный
аппарат соединительной ткани и респираторных от-
делов легкого представляет собой единую систему и
рассматривать его нужно в комплексе (рис. 5 а).

На тангенциальном срезе альвеолы в ее стенке
можно увидеть хорошо развитое сплетение нервных
волокон (рис. 5 г). Сплетение может носить узко- и
широкопетлистый характер. Оно охватывает альвео-
лу полностью.

Рецепторный аппарат респираторных отделов и
прежде всего альвеолярных стенок построен по диф-
фузному принципу, заключающемуся в том, что один
нервный проводник может образовать множество сен-
сорных приборов в стенках нескольких альвеол, а также
в подлежащей интерстициальной ткани. Следует под-
черкнуть, что один и тот же рецептор может иннервиро-
вать и стенку альвеолы, и соединительную ткань с кро-
веносными сосудами. Сенсорные приборы стенок альве-
ол столь же многочисленны и разнообразны по морфоло-
гии, как и рецепторы интерстициальной ткани легкого.
Довольно часто можно констатировать компактные ре-
цепторы клубочковидного типа, обладающие сложной
структурой. В кустиковидных рецепторах альвеол
трудно определить приводящее нервное волокно,
поскольку его диаметр
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Рис. 4. Кольцевидные нервные структуры в стенках внутрилегочных кровеносных сосудов и в
интерстициальной ткани легкого  нормальной  крысы. КС - метод. Об.90 имм., ок.7. Микрофото.
а - кольцевидный рецептор с мощными  натеками  нейроплазма  в средней оболочке артерии;
б - множественные  округлые кольца,  расположенные  в нервном сплетении по ходу кровеносных

капилляров;
в - округлое кольцо без варикозов в интерстиции;
г - мелкое  колечко в составе неправильного кольца в соединительной ткани;
д - рецептор  кольцевидного типа в итерстиции  в форме неправильного кольца с варикозами;
е - кольцо с варикозами на обеих ветвях полуколец в интерстициальной ткани;
ж - неправильное кольцо без варикозов в интерстиции;
з - кольцевидный рецептор с внутренним зерном в стенке альвеолы и в соединительной ткани.

    а     б

    в     г     д

    е     ж     з
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Рис. 5. Афферентные  нервные  структуры  респираторного  отдела легких. Об.90 имм., ок.7. Микрофото.
а - единое нервное сплетение в интерстициальной ткани и стенке альвеолы . Крыса. КС – метод;
б - диффузный рецептор в стенке двух альвеол и в интерстиции.  Крыса. МФ – метод;
в - афферентное сплетение в межальвеолярной перегородке. Кролик. КС – метод;
г - крупнопетлистое нервное сплетение в стенке альвеолы (тангенциальный срез). Крыса. КС–метод;
д - кустиковидный рецептор в стенке альвеолы и в интерстиции.   Крыса. КС – метод;
е - клубочковидно-кольцевидное чувствительное нервное окончание в выбухании альвеолы. Крыса.

КС – метод;
ж - натек  нейроплазмы  по ходу нервного  проводника в стенке альвеолы.  Крыса. КС – метод;
з - овальной формы натек нейроплазмы в выбухании альвеолярной стенки. Крыса. КС – метод;
и - колбообразный рецептор в стенке альвеолы. Крыса.  КС - метод.
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соответствует размерам разветвлений (рис. 5 д). В
составе рецептора встречаются мелкие варикозы и
замкнутые кольцевидные нервные структуры. Ос-
новная часть сенсорного окончания залегает в соеди-
нительной ткани, тонкие же нервные волокна на-
правляются к альвеолоцитам.

Межальвеолярные перегородки богато снабжены
афферентными структурами. Здесь отчетливо выяв-
ляется кольцевидно-сплетениевидная афферентная
формация (рис. 5 в), смешанные клубочковидно-
кольцевидные рецепторы, а также плотные клубочки
с многочисленными варикозными расширениями.

Диффузные рецепторные аппараты составляют ос-
новную часть сенсорных приборов легкого (рис. 5 б).
Они формируются нервными волокнами различного
калибра. Однако сам рецептор образован толстым осе-
вым цилиндром с наплывами нейроплазмы по его
ходу. Он иннервирует стенки нескольких альвеол, а
также соединительную ткань.

Нередки в альвеолярной стенке рецепторные
окончания в форме довольно крупных расширений,
от которых отходящие нервные волокна продолжают
свой путь дальше (рис. 5 ж). Натеки нейроплазмы
могут быть неправильной, овальной или грушевид-
ной формы (рис. 5 з, и). Однако, по нашим данным,
натек не является концом нервного волокна, по-
скольку он дает начало тончайшим нервным провод-
никам, теряющимся в соседних участках. Порой ход
этих волоконец угадывается лишь по наличию мел-
ких варикозов. Вероятно, их диаметр столь мал
(меньше 0,2 мкм), что находится за пределами види-
мости в световой микроскоп.

Рецепторные структуры, имеющие кольцевидную
форму, также встречаются в стенках альвеол и ме-
жальвеолярных перегородках. В зону своей иннерва-
ции они вовлекают, как правило, и альвеолярную
стенку, и подлежащую соединительную ткань с мик-
роциркуляторным руслом.

В стенках альвеол и их выбуханиях довольно час-
ты находки многокольцевых рецепторных приборов,
один тип которых образован нервными волокнами с
малоизменяющимся диаметром (рис. 5 е).

Все разнообразие афферентных нервных оконча-
ний интерстиция и респираторных отделов легких не
ограничивается описанными выше формами.

Структурные особенности афферентной
иннервации висцеральной плевры

Висцеральная плевра, представленная соедини-
тельной тканью и покрытая со стороны плевральной
полости мезотелием, является, по нашим данным,
сосредоточением мощного рефлексогенного аппара-
та. В этом нас убеждает анализ нейрогистологиче-
ских препаратов, полученных на основе КС- и МФ-
методов.

Нами установлено, что афферентная иннервация
висцеральной плевры так же, как и легких, осущест-
вляется по диффузному принципу. При этом доволь-
но толстое (2-5 мкм) афферентное нервное волокно,
проходя в соединительнотканной основе плевры зна-
чительное расстояние, формирует здесь множество

рецепторов. Более того, проникая в подлежащую ле-
гочную ткань, нервные проводники образуют сен-
сорные приборы и в респираторных отделах легких.
Таким образом, перед нами единая афферентная
формация висцеральной плевры и паренхимы легких.

Разнообразие и обилие рецепторов - один из ха-
рактернейших признаков чувствительной иннерва-
ции висцеральной плевры. Афферентные нервные
проводники, обладая крупными размерами (5 мкм и
больше), весьма оригинально и "экономично" упако-
вываются в ней, формируя рыхлые и плотные клубки
(рис. 6 а). Диаметр нервных волокон по их ходу ме-
няется: тонкие участки неравномерно чередуются с
натеками нейроплазмы различного калибра (рис. 6 б).
Приводящий нервный проводник образует несколько
плотных клубков, внутреннее содержимое которых
представлено толстыми нервными волокнами с вари-
козами и натеками. От клубочков нервные волокна
идут далее и в другом месте формируют подобные
рецепторы.

Как и в легких, в висцеральной плевре хорошо
выражена кольцевидно-сплетениевидная афферент-
ная формация, в состав которой входят нервные про-
водники различного калибра (0,3-1 мкм), а также
правильные и неправильные по форме кольцевидные
структуры (рис. 6 в). Последние хорошо контуриру-
ют, поскольку находятся в одной плоскости. В соста-
ве кольцевидно-сплетениевидной афферентной фор-
мации висцеральной плевры встречаются одиночные
неправильной формы кольцевидные образования,
лежащие как бы отдельно от основного сплетения
(рис. 6 в). Весьма примечательны рецепторные при-
боры полукольцевидного типа. В висцеральной плев-
ре они расположены компактно и образованы тол-
стыми (5-10 мкм) нервными волокнами с изменяю-
щимся диаметром, которые могут расходиться и сно-
ва сходиться. От полукольца внутрь отходит множе-
ство тонких нервных проводников, по ходу которых
встречаются мелкие колечки и пуговки. Такие рецеп-
торы, как показали исследования, являются состав-
ными частями афферентных приборов диффузного
типа, один из которых запечатлен на микрофотогра-
фии (рис. 6 д). От толстого нервного проводника,
образующего полукольцо, внутрь направляются раз-
личные по диаметру нервные волокна, формирующие
кольцевидно-сплетениевидную формацию. Базисный
нервный проводник можно проследить на протяже-
нии нескольких полей зрения светового микроскопа,
и всюду его ветви формируют сплетения и чувстви-
тельные окончания.

Нередко обнаруживаются здесь сложные сенсор-
ные аппараты, состоящие из множества кольцевид-
ных структур (рис. 6 г, е). Некоторые рецепторы по-
добного типа образуются в результате многократного
дихотомического ветвления приводящего нервного
волокна с последующим замыканием ветвей и фор-
мированием нескольких отсеков. В другом случае
основное кольцо, образованное толстым неравномер-
ным по диаметру нервным волокном, перегоражива-
ется более тонким нервным проводником. Внутри
основного кольца четко контурирует кольцевидная
структура меньших размеров. Весьма важно, что
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Рис. 6. Сенсорные нервные окончания в висцеральной плевре.    Об.90 имм., ок.7. Микрофото.
а - диффузный рецептор с компактными клубочками. Кролик. МФ -  метод.
б - компактный сенсорный прибор с варикозами внутри. Крыса.   МФ - метод.
в - кольцевидно-сплетениевидная афферентная формация, образованная нервными волокнами
     различного калибра. Крыса.   МФ - метод.
г - рецептор,  образованный многократным дихотомическим ветвлением приводящего нервного
     волокна. Крыса. КС - метод.
д - полукольцевидный рецептор с тончайшими волокнами внутри.  Крыса. КС - метод.
е - сложная  замкнутая многокольцевая рецепторная структура.  Крыса. КС - метод.

     а        б

      в



БЮЛЛЕТЕНЬ                                                                                                                                          Выпуск 3, 1999

77

4,3 n
k

ghm
Na

g ⋅

кольцевидные нервные структуры имеют место как в
составе сенсорных приборов, так и в кольцевидно-
сплетениевидной афферентной нервной формации.
Таким образом, данный факт является общей зако-
номерностью структурной организации афферентной
нервной формации всех тканевых и органных компо-
нентов легких.

Обсуждение и концепция рецептона

Использование в данном исследовании для изуче-
ния афферентного нервного аппарата легких ком-
плекса новых нейрогистологических методик, позво-
лило получить более полную картину чувствитель-
ной иннервации изучаемого объекта и детализиро-
вать структурную организацию сенсорных нервных
приборов во всех его компонентах.

Полученные нами данные согласуются с резуль-
татами исследований целого ряда авторов [3, 6, 7, 13,
14, 15, 33, 43, 47, 48, 49, 50, 53, 54, 60, 61].

Литературные данные, касающиеся рецепторов
кольцевидного типа в различных органах, весьма
немногочисленны и фрагментарны. Честь их откры-
тия принадлежит известному нейроморфологу
А.А.Милохину, первая публикация которого на эту
тему появилась в 1961 г. [18]. Автор, используя спо-
соб серебряной импрегнации, впервые обнаружил
кольцевидные сенсорные аппараты в стенке пищева-
рительной трубки. В последующем эти данные на-
шли свое подтверждение как в трудах самого перво-
открывателя, так и в публикациях других исследова-
телей [1, 16, 17, 18, 19, 20, 21, 35, 36, 37, 56].

Справедливости ради следует подчеркнуть, что
подобные кольцевидные структуры на теле и в об-
ласти аксонного холмика псевдоуниполярных нейро-
цитов наблюдал еще S.R.Cajal в 1905 году и обозна-
чил их "окнами". По мнению самого А.А.Милохина
кольцевидные структуры в составе рецептора при-
званы ослаблять помехи при трансляции сенсорной
информации.

В последнее время вновь возрос интерес к рецеп-
торам кольцевидного типа. Из лаборатории проф.
П.А.Мотавкина вышла интересная публикация [27], в
которой авторы четко продемонстрировали кольце-
видные афферентные аппараты в артериях мягкой
мозговой оболочки, применив гистохимический ме-
тод выявления активности аспартатаминотрансфера-
зы. Более того, данные исследователи вполне опре-
деленно высказали на сей счет мнение: "Мы считаем,
что кольца являются специфической морфологиче-
ской особенностью чувствительного нейрона" [27].
Не менее интересно и то, что результаты исследова-
ния указанных авторов позволили им прийти к за-
ключению о едином рецептивном поле сосуда, обра-
зованном разветвлениями одного лентовидного
нервного волокна.

Наши данные по афферентной иннервации внут-
рилегочных сосудов, бронхов, интерстициальной
ткани и респираторных отделов полностью согласу-
ются с результатами указанного исследования, не-
смотря на то, что они были получены с помощью
совершенно других методических подходов.

Анализ нейрогистологической литературы пока-
зал, что в органах дыхательной системы рецепторы
кольцевидного типа практически не изучались. Лишь
в диссертации В.Н.Сачко [33] имеется указание на
наличие кольцевидных структур в легких. Однако их
детальной характеристики не приводится. Информа-
ционная ограниченность способов импрегнации со-
лями серебра не позволила выявить сенсорные при-
боры кольцевидного типа даже крупнейшим нейро-
морфологам, успешно применявших эти методы и
внесших своими трудами неоценимый вклад в разви-
тие нейробиологии.

Изучение нервного аппарата легких с помощью
кобальт-сульфидного и марганец-ферроцианидного
способов убедило в том, что как в претерминальных
(проводниковых), так и в «терминальных» отделах
рецепторов с большими рецептивными полями име-
ют место истинные кольцевидные структуры, строе-
ние которых может быть весьма разнообразным, о
чем свидетельствуют полученные нами данные. Наи-
более простыми кольцевидными нервными структу-
рами являются округлые симметричные кольца,
имеющие один вход, один выход и одинаковые диа-
метры полуколец. В более сложных кольцевидных
образованиях на одном из полуколец можно отме-
тить наличие варикоза, диаметр которого более чем в
6 раз превышает размер основного нервного волокна,
или же мелкого колечка. Довольно часто встречаются
асимметричные кольцевидные структуры неправиль-
ной формы. Такие образования обнаружены в интер-
стициальной ткани и в стенках внутрилегочных кро-
веносных сосудов. Кроме того, можно наблюдать
кольца, от которых отходит от 3-х до 7-ми нервных
проводников. Функция таких структур в составе аф-
ферентной нервной системы до сих пор неизвестна.

Мы попытались на основании имеющихся элек-
трофизиологических данных создать функциональ-
ную модель кольцевидных структур периферических
нервных сетей [11].

Хорошо известно [38], что проведение потенциа-
ла действия вдоль нервного волокна подчиняется
дифференциальному уравнению А.Ходжкина и
А.Хаксли в частных производных:

( ) ( ) ,LVVLgkVVhnkg
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где V - смещение потенциала от уровня покоя;
Ri - удельное сопротивление аксоплазмы;

 – натриевая и ка-

лиевая проводимости, gL – проводимость утечки;
C - электрическая емкость мембраны на единицу дли-
ны; x - расстояние от места возбуждения; t - время;
a - поперечное сечение волокна (кабельная модель).

Расчеты по этой модели для случая неоднородно-
го волокна четко показали, что узел ветвления в за-
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висимости от соотношения диаметров образующих
его ветвей и временного интервала между посту-
пающим по этим ветвям импульсам может реализо-
вать различные логические функции: "И", "ИЛИ",
"HЕТ". То есть узел ветвления является элементар-
ной логической ячейкой одного из трех типов:

1) только наличие импульсов на обоих ветвях по-
рождает импульс на выходе,

2) наличие импульса хотя бы на одной ветви по-
рождает импульс на выходе,

3) наличие импульсов на обоих ветвях запрещает
появление импульса на выходе.

Разберем, например, лишь случай третий, по-
скольку два первые рассматриваются аналогично.
Пусть имеется простая кольцевидная структура с
одним входом и одним выходом. Пока она достаточ-
но симметрична, импульсы со входа поступают на
верхнее и нижнее полукольцо и при сложении дают
на выходе отсутствие импульса (логическая структу-
ра "HЕТ" в выходном узле).

В том случае, если нервное кольцо несимметрич-
но, например, в виде варикоза на одной из его ветвей,

импульс перестает распространяться по нижнему
полукольцу, (поскольку отношение диаметров утол-

щения и самого волокна более 6), а на выходе кольца
он появится. Такого же эффекта можно ожидать, если
заменить варикозное расширение на мелкую кольце-
видную структуру с логической функцией "HЕТ" на
выходе,

либо значительно увеличить диаметр нижнего полу-
кольца, растянув его.

Таким образом, можно полагать, что кольцевая
нервная структура является самонастраивающейся эле-
ментарной логической ячейкой в системе кольцевидно-
сплетениевидной афферентной формации.

Следует отметить, что настройка может происхо-
дить преимущественно за счет изменения диаметра
волокон, что приводит либо к задержке, либо к отраже-
нию импульса от неоднородности [4]. Именно нерав-
номерность нервных проводников можно наблюдать
чаще всего на нейрогистологических препаратах. Изме-
нение фазы импульса на противоположное требует его
задержки на 0,5 мс, что при скорости V = 2 м/с и диа-
метре нервного волокна в 1 мкм требует изменения
длины волокна на 1мм (≈ 1000 диаметров). Подобный
вариант исключить невозможно.

Подводя итог обсуждению роли кольцевидных
структур в составе афферентной нервной системы
легких, можно предположить, что чувствительный
нейрон выполняет свою аналитико-синтетическую и
интегративную функцию по отношению к восприня-
той интероцептивной информации благодаря нали-
чию кольцевидных образований по ходу многочис-
ленных ветвлений своего дендрита в органе. Другими
словами, используя технический язык, следует пола-
гать, что интраорганный отдел чувствительного ней-
рона не только активно трансформирует механиче-
ский или химический стимул в нервный процесс, но
и обрабатывает его на месте, отбирая необходимую в
данной ситуации информацию и посылая ее в ЦHС
для последующего корригирующего ответа.

По-видимому, афферентная нервная система лег-
ких функционирует по принципу сетевой ЭВМ (элек-
тронно-вычислительной машины). Однако реальная
ситуация может быть значительно сложнее.

Полученный нами фактурный материал по аффе-
рентной иннервации легких интактных животных
(крыс, кроликов) в основном сводится к следующему.

И

ИЛИ

НЕТ
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1. Афферентная нервная система легких построена по
плексиформному принципу. Сплетения во всех компо-
нентах органа формируются за счет многократного дихо-
томического ветвления нервных волокон.

2. В составе афферентного сплетения имеются
разнообразные по диаметру (0,4-30 мкм), форме (ок-
руглые и неправильные) и сложности строения замк-
нутые кольцевидные нервные структуры.

3. Рецепторные приборы афферентной нервной сис-
темы легких представлены клубочками, различной
сложности кустиками, кольцевидными структурами,
множественными варикозными расширениями и натека-
ми нейроплазмы, варьирующими по диаметру (0,3 - 20-
30 мкм), смешанными кольцевидно-клубочковидными и
другими аппаратами. Между многими сенсорными уча-
стками (рецепторами) имеется взаимосвязь с помощью
тонких нервных волокон. Проблема структурной ор-
ганизации афферентной нервной системы внутрен-
них органов, включая легкие, несмотря на значитель-
ные достижения в этой области, остается загадочной
и поэтому актуальной. Достаточно сказать, что до
настоящего времени нет четкого и ясного определе-
ния понятия "рецептор" с морфологической точки
зрения. В этой связи весьма примечательно высказы-
вание С.П.Семенова [34], согласно которому в трудах
даже крупнейших нейроморфологов ХХ столетия
вопрос этот кардинально не рассматривался. Все это
свидетельствует о крайней сложности данной про-
блемы. Если вести речь о строго локальном воспри-
нимающем приборе, то нейроморфологи безусловно
правы, называя его рецептором. В то же время более
сложный поливалентный диффузный афферентный

аппарат, состоящий из многих дискретных рецептив-
ных участков, осуществляющий иннервацию значи-
тельной площади или, лучше сказать, объема органа,
также именуют рецептором. Между тем афферент-
ный прибор диффузного типа (рецептор с большим
рецептивным полем) в структурно-функциональном
отношении гораздо сложнее, нежели простое ком-
пактное сенсорное окончание, ибо в нем осуществля-
ется не только простая трансформация механическо-
го или химического стимула в распространяющиеся
потенциалы действия, но, видимо, и процессы анали-
тико-интегративного плана, позволяющие трансли-
ровать в ЦHС необходимую в данной ситуации ин-
формацию. Очевидно, что данная афферентная сис-
тема, включающая в свой состав многочисленные
рецептивные участки (рецепторы), является морфо-
логической структурой более высокого порядка и
характеризуется своими, более сложными функцио-
нальными отправлениями. Таким образом, рассмат-
риваемый вопрос должен решаться с позиции сис-
темного подхода о соотношении элемента и системы,
части и целого.

Все сказанное выше диктует необходимость вве-
дения нового понятия по отношению к сложным сен-
сорным образованиям внутренних органов и, в част-
ности, легких. Всю совокупность нервных структур
органа, являющихся производным отростка (дендри-
та) одного чувствительного нейрона, мы предлагаем
назвать рецептоном в отличие от дискретных сенси-
тивных участков, за которыми целесообразно сохра-
нить название «рецепторы» (рис. 7).

Рис. 7. Схема организации рецептона, осуществляющего афферентную иннервацию участка легкого.
а - приводящее сенсорное нервное волокно; б - чувствительные нервный аппарат стенки внутриле-
гочного бронха; в - сенсорные нервные окончания стенки внутрилегочной артерии; г - рецепторные
приборы в интерстициальной ткани; д - афферентный нервный аппарат респираторных отделов; е -
рецепторные нервные окончания висцеральной плевры.
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Итак, р е ц е п т о н  - это система взаимодейст-
вующих нервных элементов органа, являющихся
производным дендрита одного чувствительного ней-
рона и выполняющих функцию восприятия, анализа,
интеграции и передачи в ЦHС информации о физико-
химическом состоянии тканевых и органных струк-
тур. Составными элементами рецептона являются
следующие нервные структуры:

1. Воспринимающие информацию взаимосвязан-
ные рецепторные приборы;

2. Кольцевидно-сплетениевидная афферентная
формация, включающая в себя, во-первых, сплетение
нервных волокон, образованное многократным дихо-
томическим ветвлением одного проводника, во-
вторых, разнообразные по строению замкнутые
кольцевидные нервные структуры. Эта формация
имеет широкое распространение в органе и выполня-
ет основную аналитико-интегративную функцию по
обработке полученной от рецепторов информации.

Введение представления о рецептоне как вос-
принимающей и интегрирующей системы аффе-
рентного нервного аппарата органа может ока-
заться полезным как в морфологическом, так и
физиологическом плане.

Заключение

Исследование сенсорного нервного аппарата лег-
ких с помощью кобальт-сульфидного (КС) и марга-
нец-ферроцианидного (МФ) способов позволило по-
лучить новую, более полную и детальную информа-
цию о его структурной организации во всех компо-
нентах органа (в кровеносных сосудах, интерстици-
альной ткани, респираторном отделе, висцеральной
плевре). Богатство легких афферентными нервными
приборами поражает воображение и заставляет по
новому оценить их значимость в деятельности орга-
нов дыхательной системы. В результате чрезвычайно
высокой селективности ионов Co2+ и Mn2+ к медлен-
ным кальциевым каналам L-типа мембраны чувстви-
тельных нервных структур легких впервые на свето-
оптическом уровне удалось показать наличие значи-
тельного числа Ca2+- каналов как в претерминальных,
так и в конечных отделах (рецепторных приборах)
афферентной нервной формации органа. Указанные
факты порождают целый ряд вопросов, касающихся
роли ионов Ca2+ в жизнедеятельности сенсорных об-
разований.

Каков вклад ионов Ca2+ в формирование рецеп-
торного (или генераторного) потенциала, а также
потенциала действия сенсорных нервных окончаний?
Какова роль кальция как вторичного мессенджера в
активации (ингибировании) отдельных метаболиче-
ских звеньев в рецепторных приборах и в механизмах
экскреции сенсорных нейропептидов? Четких отве-
тов на эти и другие вопросы в настоящее время мы не
имеем. Все это сдерживает изучение этио-
патогенетических механизмов многих болезней человека.

Чувствительные нервные окончания обнаружены
нами в изобилии во всех тканевых и органных компо-
нентах легких. Их структурная организация подчинена

следующим основным закономерностям. Во-первых,
по своему строению они характеризуются многообра-
зием (полиморфизмом). Здесь встречаются рецепторы
кустиковидного, клубочковидного, кольцевидного,
древовидного, спиралевидного и других типов. Во-
вторых, многие сенсорные нервные приборы связаны
друг с другом с помощью тонких нервных волокон. В-
третьих, афферентные нервные окончания иннерви-
руют тканевые компоненты легких по поливалентно-
му принципу, согласно которому одно приводящее
нервное волокно, дихотомически многократно раз-
ветвляясь, формирует «терминальные» образования и
в стенке кровеносного сосуда, и в интерстициальной
ткани, и в стенке альвеолы. Функциональную значи-
мость рецепторов легких определить трудно. Нам
представляется, что они полимодальны, и их следует
отнести к сенсорным нервным окончаниям смешанно-
го типа, а именно к механо-хеморецепторам.

Однако сами рецепторные приборы не являются
концами приводящих нервных волокон, а входят в
состав диффузной, сложнейшим образом организо-
ванной по кольцевидно-плексиформному принципу
афферентной формации. Безусловно такая структура
является системой более высокого порядка нежели
входящие в ее состав элементы: сенсорные нервные
окончания и нервное сплетение, образованное в ре-
зультате многократного дихотомического ветвления
одного нервного волокна с кольцевидными образова-
ниями по своему ходу.

Такую афферентную нервную формацию мы пред-
лагаем назвать рецептоном (в отличие от категории
"рецептор"). Мы считаем, что рецептон - это основная
структурная и функциональная единица афферентного
нервного аппарата органа, сформированная разветвле-
ниями дендрита одного сенсорного нейрона. Функции
рецептона уникальны. Он не только воспринимает
различной модальности информацию в органе, но
также отбирает и интегрирует ее in situ прежде чем
она или ее биологически существенная часть достиг-
нет более высоких этажей центральной нервной сис-
темы. В данной работе не затрагивается регулирую-
щая роль рецептона в отношении ненервных структур
легких, осуществляющаяся за счет нейропептидных
веществ. Однако это уже другой, выходящий за преде-
лы излагаемого материала, вопрос.

Изучение структурно-функциональной организа-
ции рецептона только начинается, и мы надеемся, что
данная идея явится хорошим стимулом для дальней-
ших плодотворных морфологических и физиологиче-
ских изысканий в данной области.

В заключение считаю своим долгом поблагодарить
зав.лабораторией моделирования и информатики не-
специфических заболеваний легких ДHЦ ФПД СО
РАМH к.ф.-м.н., с.н.с. H.В.Ульянычева за помощь в
проведении математического анализа кольцевидных
нервных структур.
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