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Изучение морфологии чувствительных нервных окончаний 
классическими методами пеГфогиотолагичеокого исследования 
в обычной световой микроокопе привело в настоящее время 
к накоплению обширных сведений, в связи с чей описательный 
период в этой области нейроморфологии, можно думать, при- 
блишется к концу. Однако, подавляющая масса этих сведений 
била получена по морфологии рецепторов высших позвоночных 
шшотных и чолозека. Учение о строении чувствительных нерв
ных окончаний все еще не приобрело широкого сравнительно-
эволюционного направления, сведения в отношении дане самых

черт
общих мор!ологичвсш1х%рецепторов низших поэзоночшх до icpaii- 
пости скудны и расплывчаты, в сущности, мы вообще не имели 
возможности составить себе целостное представление о харак
тере рецепторов какой-либо системы органов ни у одного пред
ставителя низших позвоночных. Исключением из этого положения 
стали лишь в самое последнее время иитерорецепторн пищевари
тельного тракта круглоротых и некоторых рыб, морфология ко
торых подробно и обстоятельно описана в недавно опубликован
ной монографии А.А.Шлохина и в ряде работ ленинградских, 
саратовских и волгоградских морфологов (А .П. Победоносцев, 
1951,1963,1963; А.А.Шлохпн, 1953,1960,1963; Г.Н.Кузьминская, 
1958; Л,Я Лихачев, 1962; В.В.Шчурина, 1963; Ц.С Лебедева, 
1963 и др.).

Что же касается других органов и систем у представите
лей всех классов низших позвоночных , то описания чувстви
тельных нервных окончаний, в них заложенных, едини ч ш  и раз-



розиенны, сделаны разныш авторами в разпое время и основано 
зачастую на использовании методов, обладающих малой эффектив
ностью в отношении выявления нервных crpyicryp. Все сказанное 
полностью относится и к рецепторам представителей класса ам
фибий в целом и в таковым конных покровов этих вивотпых.

Сравнительно многочисленные работы по иннервации кош 
лягушки, датируеше прошлым векш [Краузе (кгаиае ), 1861; 
Чиачио ( Ciaccio ),Х867; Зберт ( iiberth ),1869; ЛегШиг 
С Leydig ),1076; Шццони С Maaaoni ),I387j; выполнены 
методами, применявшимися на заре развития гистологии (напри
мер мацерация в кислотах), что, естественно, заставляет отно
ситься к данным, получении! отими авторами с большой осторож
ностью. Единичные исследования, появившиеся позднее Ё^ундерер 
С йunderег )»I909s Гуланичка с Hulanicka ),1909,1912;
Аккерман ( дсКеивмш ),1932; Рубин И СЙйрОККИ ( Rubin and 
syrocki ),193б; Уитер ( whitear ),1955), хотя и проведены 

такиш методами, ставшими классическими, как окраска метиле
новой синю и импрегнация солями серебре, ограничиваются опи
саниями лишь свободных нерзных окончаний, что, очевидно, свя
зано во-первых,с общей недооценкой участия клеточных элемен
тов пе-нейронной природа в построении и Функционировании ре- 
цепторимх аппаратов, во-вторых,Особенностями этих методов, 
отлично выявляющих Форму отросткоз нейронов, но имеющих малое 
сродство к другим тканевым элементам»

Между тем, всестороннее изучение морфологии рецепторов 
кони лягушки с использованием разнообразных, как классических, 
так и новых методов исследований и оценка полученных дашшх



па основе современных представлений о строении и функции ре
цепторов представляло бы несошенный интерес в нескольких 
аспектах.

1. В сравнительно-историче скш. эволюционном аспекте 
изучение конных афферентных приборов амфибий интересно с точ
ки зрения пополнения представлений об общем ходе усложнения 
рецепторных аппаратов на последовательных этапах эволюцион
ного пути, пройденного позвоночными животными. Можно предпо
ложить, что наряду с чертами строения, приобретенными чувст
вительными нервными окончаниями кожи современных аы$ибий
в процессе их адаптивной эволюции от далеких предков, сохра
нились и некоторые признаки, свойственные рецепторам этих

найти
последних. В этом отношении можно было йи надеяться*"з рецеп
торах аьйибий те первые признаки перестройки чувствительных 
нервных окончаний, которые долины были появиться в связи 
с переходом в наземную среду обитания, и которые, несомненно, 
получили дальнейшее развитие у рептилий и завершились созда
нии! сложного строения рецепторов млекопитающих* В этом отно
шении в известной нам литературе практически отсутствуют ка
кие бы то ни было данные, хотя этот вопрос довольно подробно 
разработав для некоторых других органов и их систем (А.Н.Се- 
верцов, 1939; И.И.Шмальгаузен, 1964).

2. Своеобразные условия жизни современных бесхвостых 
амфибий, двойственная среда их обитания, пребывание значи
тельное зремя иа суш и не менее длительное время в воде 
представляет основу для изучения их кожных рецепторов в эко
логическом аспекте. Лишенная защитных образований (чешуи,



шерстного покрова и дане ороговения) кожа лягушек непосредст
венно подвергается многочисленным воздействиям изменчивой 
внешней среда» Это дает право предполагать существование 
в структурах и свойствах кояных рецепторов амфибий спет»"'̂ - 
ческих черт, возникших и развившихся в связи с особенностями 
экологической обстановки этих животных и свойственных только 
им.

3. Лягушка, будучи пойкилотермннм животным, постоянно 
приспосабливает скорость течения жизненных процессов к меня
ющимся температурным факторам. Особенно ярко это проявляется 
в приспособлении к годовому ходу температуры. Бее лягушки на
ших широт впадают в зимнюю спячку. Вне всякого сомнения, это 
не может не отразиться на функционировании, а возможно, и на 
морфологическом состоянии кояных рецепторов. Другими словаш, 
с большой долей вероятности можно предположить, что состоя
ние рецепторов кожи коррелирует с указанным важным фактором. 
Однако, неизвестно,-как именно могла бы осуществляться эта 
корреляция в структурном плане.

4. Издавна лягушка является классическим объектом экспе
риментальных исследований, в основном, физиологических и фар
макологических. Немаловажную роль играет среди них и изучение 
кожной чувствительности. Уне давно установлено наличие разно
образных видов кожной чувствительности у лягушки, таких как 
болевая, тактильная, химическая, температурная, световая. 
Установлено также участие когных нервов лягушки з регуляции 
тонуса мышц СП .В .Терентьев, 1950).

Афферентная функция нервных аппаратов кожи лягушки и их



нервных проводников продолжает изучаться и сейчас с использо
ванием новейших алектрсфизиологических методов (Лиядблом 
( idndbiom ),1962,1963). Это внимание к физиологическим
исследованиям рецепции кони амфибий дает еще один повод 
к всестороннему изучении морфологических особенностей чувст
вительных нервных окончаний этой области в аспекте непосред
ственного прикладного значения. Получение морфологических 
данных о рецепторах коки лягушки и сочетание их с физиологи
ческими сведениями мошзт привести к созданию несомненно более 
полных и истинных представлений о процессах* протекающих в 
афферентных нервных структурах этих животных, неаели чистые 
физиологические эксперименты, дше поставленные на высшей со
временном уровне» но не комплексыровашше с морфологическими 
данными, т.е.лишенные представлений о субстрате, в котором 
разыгрываются процессы восприятии раздрааения и трансформа
ции его в нервный импульс*

5• Наконец, сопоставление данных по низшим позвоночным, 
где, повидимому» рецепторы устроены "проще", с таковыми выс
ших позвоночных, монет быть, даст сведения об общих принци
пах структурной организации рецепторов в плане поисков общих 
принципов их работы (Я.А*Виннш ов, 1965,1966),

Приведенные выше обстоятельства побудили нас провести 
систематическое изучение морфолопш рецепторов кони некото
рых представителей рода лягушка ( Eana eaculenta, Rana 

ridibunda )* используя классические методы изучения нервной 
ткани и сочетая их с современными методами исследований,

В настоящей работе обобщены полученные каш на протяяе-



нии нескольких лет лаяние по шкроморфологии, топографии, 
особенностям строения, сезонным изменениям и некоторым гис
тохимическим чертам рецепторов ноги представителей рола ля
гушка, наиболее широко распространенных в средней полосе

I
Россия,



Конец первой половины XIX века ознаменовался открытиями, 

положившими начало многолетним упорным исследованиям моно
логов, В эти годы были описаны чувствительные нервные окон
чания в организме шшогшх. Точнее, первое описание было 
сделано за 100 лет до этого, когда йатер С Vater ) в 1741 
году обнаружил в коае пальцев овальные тельца, к которым 
подходили нервные волокна. Но его исследование не привлекло 
внимания и было забыто. Лишь через 100 лет, в 1836 году Па- 
чини С pacini ) зновь обнаружил овальные тельца в ко
ге руки человека и привлек этим внимание многих исследова
телей. Усовершенствования техники гистологических исследо
ваний к этоцу времена узе позволяли делать сравнительно топ
кие срезы, пригодные для изучения различшх тканевых компо
нентов.

В последующие несколько десятилетий одна за другой по
являются работа видных гистологов того времени, в которых 
описывается распространение и некоторые черта строения вновь 
открытых телец. Разногласия, возникшие вначале относительно 
морфологического значения этих образований, вскоре были раз
решены, и к 40-50 годам большинством исследователей было 
принято, что Пачиниевы тельца являются чувствительными нерв
ными окончаниями ЁГербст С Herb8t >,1848; Лейднг,1354; 

Гекели С * ), 18553. В 50 ве годы в кого ГЕДдт>цдр
человека был описан второй вид концевых телец, которые сра
зу были признаны чувствительными Свагне], / Attener / п



Мейсснер С Meisaner )» 1852» Мейсснер, 1353; Кёлликор 
С Kolliker )* I653? ГЗКСЛИ, 1855). Впоследствии эти 
тельца получили наименование, сохранившееся за ниш до сиг 
пор, по имени их первооткрывателей - телец Загнера-Шйсснера.

Обнаружение в коае млекопитающих и человека концевых те
лец привело к тому, что в эти не годы начались усиленные по
иски подобных образований в коае самых разнообразных живот
ных. Эти поиски в некоторых случаях завершились успехом; 
в коже птиц Гербе? в 1848 году обнаружил похожие на тельца 
Начини, но своеобразные окончания, названпые впоследствии 
его именем.

В этой обстановке усиленных поисков концевых нервных те
лец и появились первые указания на наличие подобных структур 
в коне лягушки. Лейдвг в 1856 году сообщил, что им обнаруже
ны в кожных сосочках передних лап самцов лягушек своеобраз
ные тельца, к который, по его наблюдениям, подходили нервы. 
Эго сообщение привело к появлению на протяжении нескольких 
последующих десятилетий многочисленных работ, в одних из ко
торых подтверждалось наличие телец, в других отрицалось. 
Вначале эти исследования выполнялись примитивными методами, 
такими как шцерация в кислотах и щелочах. Затеи появились 
работы, выполненные более адэкватной техникой — осмированием 
и обработкой хлорным золотом. Наконец, завоевывали себе пра
во на существование и входили в употребление такие методы 
вак серебрение по Голзджи и специфическая окраска нервов ме
тиленовой синью (К.А.Арнштейв, А.с.Догель, А.Е.Смирнов), а 
спор о нервной (рецепторной) природе этих телец все продол—
Й8ДСЯщ



Сам ЛеПдпг, впервые сообщивший об обнаружении чувстви
тельных телец в 1856 году, на протяжении почти 40 лет отста
ивал правоту своего открытия, Б отдельных статьях, учебниках 
и руководствах он продолжал доказывать существование этих те
лец и описывать их морфологию (Лейдиг, 1868,1872,1876 а,б, 
1892) , Мление Лейдига было полностью поддержано видным морфо
логом прошлого века, одним из крупнейших знатоков концевых 
нервных телец - Краузе, Этот автор, впервые обнаруживший в ко
го млекопитающих и человека своеобразные нервные образования, 
названные впоследствии его именем, полагал, что тельца Лейди- 
га существует и могут быть обнаружены в коке лягушки (Краузе, 
1858.1860,1861,1881*1882),

Весьма рано возникли возражения относительно реальности 
существования телец Лейдига, причем мнения различных авторов 
в отношении структур, обнаруживаемых в сосочках кош лягушки, 
т.е.там где долины были находиться тельца Лейдига, весьма 
разнообразны. Так Чиачпо (1об7)# обнаружив в сосочках звезд
чатые клетки, принял их за нервные и все образование в целой 
считал нервным ганглием. Эберт (1870) также видел звездчатые 
клетки в коже, но не скот установить связи их с нервными во
локнами, Подобного же мнения был и Лангер ( гДП£ау ,1867), 
нол'-газший, что за нервы ошибочно были приняты петли кашляв- 
ров,

t

С момента открытия Шркелем ( цегкв1 ,1875) в коке 

млекопитающих, в эпидермисе и дерме, своеобразных осязатель
ных клеток, связанных с нервными золокнами, появились выска
зывания относительно того, что тельца Лейдига представляет 
скопления таких осязательных клеток» Такого мнения придержи-



вался Меркель (1880,1681), к нему присоединился Шццони (1887).
К концу 19-го века и началу 20-го асе чаще высказываютоя 

взгляда об ошибочности представлений Лейдига. Так Бунге ( Bunge
, 1892), а затем Эберт и Бунге (1893) не обнаружили телец, 

а видел* в сосочках кони звездчатые клетки, мимо которых про
ходили нервные волокна к эпидермису» Вундррер (1909), подроб
но исследовав кону лягушки различными методами, в том числе 
и окраской метиленовой сииьо, не обнаружил концевых телец.
Не были они обнаруяены и в последующие года, когда для изуче
ния иннервации данной области были применены метиленовая синь 
и метода серебряной импрегнации (Гуланичка, 1909,1912; Аккер
ман, 1922; Рубин и Сирокки, 1936; Уитер, 1955).

Меркель (1875), описав Осязательные клетки в коне млеко
питающих, распространил свои исследования на представителей 
низших позвоночных нивогннх, результатом чего явилось его со
общение 1890 года об обнарунении им в ков© лягушки под эпидер
мисом скоплений осязательных клеток в виде плоских круяков, 
имеющих контакт с нервными волокнами. Эта концевые образова

ния, получившие наименование осязательных пятен Меркеля, яви
лись вторам видом чувствительных нервных окончаний, описанных 
в коне лягушки. Так не, как и после работ Лейдига. вслед за 
опубликованием сообщения Меркеля появился ряд работ, касаю
щихся описания этих концевых структур, причем мнения были 
вновь противоречивы. Краузе (1881) пришел к заключению, что 
осязательные пятна Меркеля и тельца Лейдига представляют со
бой одно и то не образование. Взгляда Меркеля были поддерна- 
ны Шццони (1887). который полагал, что осязательные пятна 

существуют, и что в них так не. как и в тельцах Лейдига плоо-



кие клетки контактируют с нервными волокнами. Контакт свое
образных клеток под эпидермисом с нервными волокнами видел 
и Маурер ( иаигег ,1895), Зато ряд других авторов сомне
вался или категорически отрицал наличие обязательных пятен. 
Хубер С Huber , 1887) не видел контакта, нерышх волоков 
с клетками пятен и обнарунил сходство менду сосочками течки
У Rnna temporaries И ПЯТНамИ, ОПИСаняЫШ ШрКвЛвМ
у r. escuienta# Такяе сомпевались в нервной природе клеток 
осязательных пятен Эберт и Бунге (1893), которым не удалось 
наблюдать контакта нервных волокон с клетками, лежащими под 
эпидермисом. Они полагали, что нервные волоконца проходят • 
мимо этих клеток п идут в эпидермис. Вундерер (1909) катего
рически отрицал существование осязательных клеток в коае ля
гушки и тем сашм существование осязательных пятен Меркеля.
Он полагал, что все нервные волокна направляются к эпидермису, 
проникают в него и там кончаются. Однако в работах более 
поздних авторе® осязательные пятна ановь упоминаются и под
тверждается их cyaiecTBOBamie. Гуланичка (1909,1912) описы
вает осязательные клетки в эпидермисе лягушки и меркелевские 
осязательные пятна в соединительной ткани под эпителием. Дан
ные Гуланнчки подтверждает Аккерман (1932).

Осязательные пятна Меркеля представляют собой, ка осно
вании приведенных литературных данных (Меркель, 1880; Крау
зе, IB8I; Шццони, 1887; Маурер, 1895; Гуланичка, 1909; Ак

керман, 1932), плотные скопления овальных дискообразных 
клеток, располояенных параллельно поверхности коли и лена— 
щих тотчас под эпидермисом. Скопления клеток отчетливо от
граничиваются от окружающей соединительной ткани. К ним под-



ходят несколько мякотных нервных волокон, которае, потеряв 
шэлин, проникают в клеточное скопление, разветвляются и окан
чиваются на поверхности клеток расширениями* Таким образом» 
существование шркелевских пятен, очевидно, следует признать 
реальный*

В силу запутанности вопроса о существовании двух видов 
телец (открытых Лейдигом и Мэркелем) и несомненного наличия 
в коне лягушек клеточных скоплений, связанных с нсрваш, 
в дальнейшем эти образования мы будем называть тельцами Лей- 
дига-Меркеля* Двойное название, т с  ном канется, вполне оп
равдано двумя соображениями: I) подтверждается приоритет 
этих двух пионеров в изучении рецепторов кови лягушки, 2) из
бегается возмошюсть смешивания этих телец с осязательными 
дисками !,1еркеля в многослойных эпителиях эктодермального ти
па позвоночных*

Последними были описаны в кеше лягушки свободные нерв
ные окончания, хотя в позднейших исследованиях описания их 
структуры, характера ветвлений и других гистологических осо
бенностей занимают главное место в нейрагистологической ли
тературе по коке амфибий. Здесь особенно ярко выступает за
висимость результатов исследований от специфических свойств 
применяемого метода* До введения в гистологическую технику 
хлорного золота, метиленовой сини и солей серебра свободные 
нервные окончания не могли быть обнаружены, в связи с этим 
о них нет ни малейшего упоминания в многочисленных работах 
ранних авторов* Несмотря на то, что первые сведепия о суще
ствовании свободных нервных окончаний в роговице шгекопитаю-



цих относятся еще к 1866 году, когда Гойер С ноуег ) и 
независимо от иого Конгейм С cohnheim ) описали свободно 
оканчивающиеся волоконца в ней, данные о наличии свободных 
нервных окончаний в различных тканях аивотных и человека 
стали появляться гораздо иозае. Не удивительно поэтому, что 
свободные тершшапыше ветвления нервоз в коае лягушки ста
ли изучаться лишь с 90-х годов прошлого столетня, когда 
Зберт и Бунге (1893) проследили нервные волокна а эпителия 
коки этих животных. Гулатгчка (1909,1912) в своих сообщениях 
подробно описывает различные типы свободных нервных оконча
ний в коне лягушки. Она считает, что в эпидермис проникают 
толстые и тонкие нервные волокна. Тонкие направляются в верх
ние слон эпидермиса и заканчиваются непосредственно под по
верхности! клетками. Толстые волокна, проникнув в эпителий, 
разветвляются н заканчиваются в глубоких слоях. По ее описа
ниям, здесь ш  в глубоких слоях эпидермиса располагаются по
одиночке овальные осязательные клетки, к которым подходят 
нервные волокна н оканчиваются под ниш. Кроме того, в этой 
области имеются свободные нервные окончания, состоящие из 
переплетающихся волокон, напоминающие сети с частыми варикоз- 
ностями. И наконец, отдельным видом свободных нервных оконча
ний она считает таковые, образованные несколькими нервными 
волокнами, совместно проникающими в эпидермис и доходящими 
почти до его поверхности. Гуланичка ашотила такне наличие 
свободных нервшх окончаний в соединительной чаоти̂  копи ля
гушки. Она описывает нешше гроздевидные окончания в дерме 
и окончания в соединительной ткани, которые называет частич
но инкапсулированными, хотя, судя но рисункам, они напоминают



описанные выше гроздевидные окончания»
Весьма близко по характеру исследования к работе Гуланич- 

ки пришкает сообщение Аккерман (1932). В своей работе автор 
основное внимание уделяет подробному описанию нервных сплете
ний в различных областях коки лягушки. По этому вопросу ею 
приводится подробная литература и пространные описания собст
венных наблюдений. Отмечается наличие глубокого сплетения 
в подкожном слое и более поверхностного в губчатом слое дер
мы. Устанавливаются связи этих сплетений друг с другом по
средством пучков нервных волокон, прободающих компактный слой. 
Подробно разбирается состав нервных пучков сплетения. Особое 
внимание обращается на толщину волокон, характер миэлинизации 
и тип ветвлений волокон внутри стволов. Наконец, автор описы
вает различную густоту сплетений в зависимости от участков 
кожного покрова тела животного. Eto отмечается наличие особо 
густых сплетений в области спины, где лежат многочисленные 
ядовитые железы, наружных поверхностях бедер, той же области 
передних конечностей и верхней части голова. Автор считает, 
что от сплетения в глубоком слое отходят тонкие нервные пучки, 
образующие под эпидермисом нервную сеть, от которой ответвля
ются отдельные нервные волокна. Они проникают в эпидермис,где 
образуют различные нервные окончания. Описания их весьма напо
минают таковые, приведенные Гуладичкой, что совершенно естест
венно» так как обе они пользовались одним и тем же методом 
(окраска метиленовой синью) и получили тождественные результа
ты. Аккерман подтверждает наличие в эпителии кожи лягушки всех 
основных типов нервных окончаний, описанных ранее Гуланичкой,



и кроме того, она считает, что доказала наличие еще неизвест
ного до сих пор окончания в эпидермисе. Как следует из ее 
описания и рисунков, эти новые окончания образуются пучком 
нервных волокон, которые, подойдя к эпидермису и потеряв обо
лочки, проникают в него и образуют густую сеточку, пронизыва
ющую все слои эпителия. Автор считает, что все нервные окон
чания в эпидермисе водных лягушек можно подразделить на две 
группы. Первая - окончания, образовавшиеся из отдельных воло
кон. Они проникают в эпидермис из субэпидермальной сети,идут 
одиночно среди его клеток и заканчиваются пуговчатыш утолще
ниями. Вторая - возникшие из больших нервных пучков, которые 
проникли прямо из подкожной ткани. Волокна этих пучков, поте
ряв мякотную и Шванновскую оболочки, образуют запутанную сет
ку, иннервирующую все слои эпидермиса. Этот тип окончаний 
встречается, по ее мнению, только в коне дорзальных частей 
тела и конечностей. Автор считает, что эти окончания тлеют 
какую-то специфическую функцию. Несколько позднее Рубин и 
Сирокки (1936), изучая кожу лягушки методом импрегнации се
ребром по Кахалю, наряду с описанием свободных нервных окон
чаний в эпидермисе, весьма сходных с данными предыдущих ав
торов, отметили наличие в дерме лишь очень простых свободных 
нервных окончаний, представляющих Тонкие безмякотные нервные 
волоконца, оканчивающиеся пуговкообразными утолщениями.

в сравнительно недавнее время в печати появилась работа 
Уптер (1955), которая особое внимание уделила описанию рецеп
торных нервных окончаний в соединительнотканном слое кожи ля
гушки. Используя в основном метод прижизненной окраски нерв
ных структур метиленовой сонью и частично некоторые методики



серебряной импрегнации, она прежде всего приходит к общему 
заключению, что в кояге травяных лягушек, а также и т б  встре
чаются свободные нервные окончания. Уитер подробно описывает 
морфологические черта этих образований. Нервные окончания об
разуются сравнительно толстыми нервными волокнами. Послед
ние отходят от подкожного нервного сплетения, вертикально 
прободают компактный слой и, проникнув в губчатый, повторно 
ветвятся. После нескольких ветвлений волокна теряют миэлии 
и образуют терминальные отделы. Согласно наблюдениям автора, 
последние лишены каких-либо дополнительных образований в ви
де соединительнотканных оболочек или сопровождающих их кле
ток, т.е.они представляют типичные свободные нервны© оконча
ния - разветвления голых осевых цилиндров. Характерными для 
них морфологическим* признаками являются: многократность 
ветвления осевых цилиндров, большая их протяженность и нали

чие обильных варикоэностей. Автор считает, что наличие зари- 
козноотей не является результатом обработки метиленовой 
синью, так как подобное явление удается наблюдать и на пре
паратах, импрегнированных солями серебра. Эти окончания Уи
тер наблюдала в поверхностных частях компактного слоя, но 
главная зона их распространения - губчатый слой, в которой 
они постоянно встречаются на всех уровнях вплоть до подэпи- 
телиальной области и дане иногда проникают в базальный слой 
эпидермиса. Отдельные ветви таких рецепторов подходят к ос
нованиям желез и кончаются на их поверхности варикозными 
утолщениями. В заключение азтор сравнивает эти свободные ре
цепторы с секреторными нерваш кожных желез. Отмечаются оп-



рсделенные морфологические различия этих образований, в свя
зи с чем она приходит к выводу, что толстые мякотные волок
на, образующие терминальные аппараты, являются афферентными. 
Что касается функционального значения данного вида свободных 
рецепторов, то автор высказывает осторожное предположение 
относительно того, что они могут быть ноцицептивными оконча
ниями, образованными волокнами протопатической чувствитель

ности.
Приведенные литературные сведения по морфологии рецеп

торов коки лягушки, почерпнутые из доступных вам литератур
ных источников, позволяют придти к следующему заключению. 
Во-первых, интерес к изучению морфологии чувствительных нер
вных окончаний кожи амфибий на протяжении столетия (в тече
ние последних десятилетий) значительно упал. Эго положение 
представляется нам парадоксальным, имея в виду общий глубо
кий интерес к эволюционно-сравнительному направлению в био
логии, особенно ярко выраженный среди русских исследователей 
и веса» характерный для советской морфологической науки. 
Подобное положение может быть, очевидно, объяснено концент
рацией интересов исследователей на вопросах, имегац0В непо
средственное прикладное значение для практической шдицшш 
и биологии. В связи с этим отсутствуют работы, выполненные 
такими методами, как импрегнация аммиачным серебром по спо
собу Бильшозского—Грос или его многочисленными модификация
ми так много давшими для создания отчетливого представле
ния о морфологии рецепторов кожи млекопитающих и человека, 
и несомненно могущими дать не менее интересные и нужные све-



дения по чувствительным нервным окончаниям кош низших позво

ночных ЖИВОТНЫХ.

Во-вторых, в перечисленных выше работах вопросы иннерва
ции кош амфибий рассматриваются в отрыве от экологических 
особенностей этого класса. В частности, не уделялось внимания 
тому обстоятельству, что амфибии - класс: X) меняющий водную 
среду обитания на наземную. 2) подвергающийся существенным 
сезонным изменениям. Эти обстоятельства никак не могли не от
разиться на увеличении количества и спецификации сенсорной 
информации, необходимой для выживания в сменившихся условиях.
В связи с этим, a priori можно предположить, что рецеп
торный аппарат, так же как и другие системы органов предста
вителей этого класса, встал на путь прогрессивной эволюции. 
Последнее обстоятельство заставляет с сомнением отнестись 
к тому факту, что в коже амфибий, в том числе и лягушки встре
чаются главным образен свободные нервные окончания. Исключе
ние, позидимому* составляют пятна Лейдага-Меркеля, существо
вание которых как будто бы очевидно.

Мнение о наличии в коже бесхвостых амфибий преимущест
венно свободных нервных окончаний подверглось критике в по
явившихся в последние годы в печати работах К. А .Болгарского 
(1961,1963,1964), обнаружившего в этой области рецепгори бо
лее сложной организации, с несомненным участием в их построе
нии клеточных элементов не нейронной природа. Однако, в на
стоящем обзоре нет надобности детализировать эти данные, так 
как они полностью вошли з материал последующих глав настоя
щей работы, и в соответствующих местах подробно рассматри
ваются.



ii—третьих» асе вышеперечисленные работы относятся к чис
то описательному периоду нейрогистологии. В них практически 
отсутствуют попытки сопоставления результатов с данными физи
ологического анализа. Да и методы* применявшиеся авторами, 
не могут считаться адекватными для подобного сопоставления. 
Последняя возможность - возможность структурно-функциональ
ной корреляции» как нам кажется, появилась лишь в последнее 
время в связи с широким распространением методов цито- и ги
стохимического анализа.

В-четвертых., в литературе по разбираемому вопросу отсут
ствуют попытки суммировать материал с целью создания предста
вления: каким образом в чувствительных нервных окончаниях 
изучаемого нами класса монет происходить трансформация внеш
него раздражителя в нервный импульс? Неизвестно, монет ли это 
гипотетическое представление быть сопоставлено и сравнено 
с таковым у высших позвоночных?

Таким образом круг задач настоящего исследования можно 
сформулировать следующим образом:

1) Структурные и, отчасти, цитохишческие характеристики 
рецепторов кож лягушки.

2) Сопоставление структуры рецепторов с экологией живот
ного.

3) Сопоставление структурной организации рецепторов 
класса амфибий с таковой высших классов.



П« МАТЕРИАЛ И МЕТОД! ИСОТЕДОЗАНИЯ

Материалом исследования послужила кош наиболее распро
страненных в средней полосе европейской части СССР предста
вителей рода лягушка - КПП«, ridibimda - 50 экз. и
Вяпя escuienta - 35 экз. Для исследований выбирались 
взрослые экземпляра обоего пола. Отлов животных производился 
в летнее время (ишь, июль, август), т.е.з период наибольшей 
активности. С целью выяснения сезонных изменений нервных эле
ментов кош были исследованы животные, пойманные весной и 
осенью (май, сентябрь), а такие лягушки, зимовавшие в продол
жении первой и второй половины зиш в швотнике. Несколько 
лягушек, пойманных осенью (сентябрь), выдергивались в холо
дильнике при температуре от 0 до ч4 градусов, т.е.при темпе
ратуре нормальной зимовки животных, до апреля. Для проверки 
происходящих изменений в рецепторах отдельные экземпляре жи
вотных в течение этого срока брались для исследования.

Все животные забивались путем декапитации или подверга
лись глубокому уретанозоцу наркозу. Брюшная полость у них 
вскрывалась, на коже делались надрезы для лучшего проникно
вения фиксирующей жидкости. Подготовленные таким образом жи
вотные погружались в фиксирующую жидкость, объем которой 
в 50 раз превышал объем тела животного.

В качестве фиксажа для серебрянных импрегнаций применя
лись 10-125? растворы нейтрального формалина или формалин-пи- 
ридина. зремя фиксации было различное: от I недели до I го
да и более. Оптимальным сроком фиксации при импрегнации по 
не l оду Хабонеро оказалось время от I недели до I месяца, &



по методу Бильшовского-Гроо - от I месяца до I года. При дли
тельных сроках фиксации жидкость за несколько дней до сереб
рения менялась. Очень хорошие результаты при использовании 
обоих методов импрегнации, особенно объектов, богатых соеди
нительной тканыэ, дает фиксации в формалин-пиридине, та как 
а этой смеси подавляется серебрение коллагена. Применялась 
следующая пропись этого раствора: кислого формалина - 50 куб. 
см, дистиллированной вода - 450 куб.см, чистого пиридина - 
10 куб.см.

После фиксации кусочки кони различных областей тела реза
лись на замораживающем микротоме. Срезы толщиной от 40 до 120 
микронов делались параллельно поверхности, перпендикулярно 
и под более или менее острым углом к поверхности. Полученные 
срезы обрабатывались по методам Бильшовского-Грос и Хабонеро 
в принятых в Казанской ненрогистологической лаборатории моди
фикациях. Для выяснения строения кожи и ее слоев применялись 
общепринятые гистологические окраски: гештоксилин-Оозин и 
гематоксилин-пикроиндигокарыин.

При проведении реакций для обнаружения некоторых химиче
ских веществ от свежедекапитированных жизотных брались кусоч
ки кожи из областей, наиболее богато иннервированных, и обра
батывались по общепринятым гистохимическим методикам.

После фиксации в спиртовых смесях на тонких срезах прово
дилась ШЕК-рваКЦИЯ по методу Шк-Шнус - Гочкиса - ГОаЛятрта 
и выявлялись кислые мукополисахаридные комплексы окраской 
с альциановым сияли по Стидмену (Пирс, 1962).

Из нефиксированной свежезамороженной в углекислоте ткани 
на замораживающем микротоме готовились срезы и сразу же поме
щались в инкубационные среды для выявления активности сукци-



натдегидрогеназы, НАД и НШншафораз (по Пирсу, 1962). В ка
честве акцептора электро»йов использовался нитросиний тетра- 
золий. В инкубационную среду для осмотическое защиты ткани 
вводили поливинилпирролидон в конечное концентрации 75 ыг/мл. 
Инкубацию проводили в термостате в аэробных условиях при тем
пературе +37°Ц в течение 30 минут, иногда до I часа. После 
инкубация срезы фиксировались в %  формалине и после тщатель
ной промывки в дестиллированной воде и подкраски квасцовый 
кармином заключались в канадский бальзам. Об активности оки
слительных Ферментов судили по отлоаению в тканях синих гра
нул диформазана нитросинего тетразолия.



Ш. СОБСТВЕНШЕ НАБЛЮДЕНИЯ

I, Общий шган строения кожи лягушки

Прежде чей излагать материал наших наблюдений, характери
зующий морфологию рецепторных аппаратов кони лягушки, ш  счи
тали целесообразным привести краткие сведения о гистологии по
кровов этих животных. Нам кажется, что подобное краткое озна
комление со структурами кожи сделает более наглядным дальней
шее описание, так как, рассматривая рецепторы, мы считаем не
обходимым непрерывно увязывать их топографически с теми или 
иными областями и слоями кожи, а также постоянно обращать вни
мание на характер взаимоотношений концевых нервных структур 
с окружающими тканевыми элементами. Сведения по гистологии ко
жи лягушки мы приводим, как исходя из рассмотрения наших соб
ственных препаратов, так и пользуясь монографией Ш *  .Терентье
ва (1950) и руководством по сравнительной гистологии Эндрю
( Andrew ,1959).

Кожа изученных нами водных лягушек представляет собой 
пластинку аариируицей толщины; в среднем на фиксированных пре
паратах ее толщина колеблется от 300 до 800 микрон.

На структуре кожи лягушки отчетливо сказались особенности 
жизненных условий аы^ибий. Будучи довольно тонкой пластинкой, 
она в то же время представляет собой весьма прочное и сложное 
по строение образование, способное выполнять многочисленные 
и разнообразные функции.

Общий план строения кожи водных лягушек напоминает тако- 
вой шекотгеаиипс (рис.1). В то ае время она июе? ряд специ-



Рис.1. Кош лягушки из области спиш.
Срез,перпендикулярный поверхности. Об
работка - гештоксилин-пшсройщгаг'о- 
карштн. Шкрофото, об.^0^ ок.Юх,

фических черт. В целом кожа подразделяется на эпидермис, соб
ственно козу и подковную клетчатку. Эпидермис (I) представ

ляет собой тонкий эпителиальный слой. Это типичный многослой
ный эпителий, образованный в среднем 5-Ю слоями клеток.
В отличие от коки млекопитающих, эпидермис лягушек очень сла
бо орогоаезает. Лишь сашй поверхностный слой уплощениях кле
ток подвергается этому процессу, и то последний не заходит 
так далеко, как у млекопитающих - дагге "ороговевшие" клетки



сохраняют ядра. Поверхность эпителия покрыта тончайшей бес
структурной пластинкой» называемой кутикулой. Остальные слои 
эпидермиса в сущности напоминает ростковый слой кони млеко
питающих. Они составлены базальным слоем цилиндрических кле
ток и несколькими слоями клеток неправильной Форш» соответ
ствующих шиповатым клеткам млекопитающих. Шняу клетками 
всех слоев эпидермиса кони лягушки довольно отчетливо видны 
межклеточные щели. Особенности строения эпидермиса хорошо 
объясняют такие функциональные свойства кош амфибий» как вы
раженная способность к газообмену и свободному току воды»ибо, 
как известно» лягушка в значительной степени дышит через ко
ну и почти полностью ’’пьет" при помощи этого органа £н.Вве- 
денский* 1881; Доли и Постма ( £)olic uud ^oatma ,1927);
В.Губарь, 1942; Л„Динесман, 1948). Тонкий эпидермис, состоя
щий в основном из живых клеток, способствует обеспечению 
этих функций.

Собственно кона подразделяется на два слоя: верхний, 
граничащий с эпидермисом (2), носит название губчатый С stratum 
spongioaum ), и глубокий или плотный (3), получив
ший наименование компактный (stratum compafctum Губча

тый слой имеет различную толщину в разных участках тела жи
вотного, это связано* в основном, с большим и.™ ыйитдшм раз
витием желез, Основу его составляет рыхлая соединительная 
ткань, образованная переплетающимися пучками коллагеновых 
волокон и сетями тонких эластических волокон. Слой этот бо
гат клетками, из которых в наибольшем числе встречаются силь
но разветвленные, онабненные тонкими длинными отростками йиб- 
робласта и многочисленные разнообразной Форш иеланофоры, об-



разувшие местами массивные скопления. В этом слое располагают
ся сплетения кровеносных сосудов (артерии, вены и капилляры) 
и нервоз. Здесь весьма многочисленны шлезы. Последние пред
ставляют собой простые альвеолярные железы двух типов: слизи
стые и так называемые зернистые, или ядовитые. Топографичео- 
кое распределение их неравномерно. Нижняя поверхность тела 
более богата слизистыми железами, ядовитые железы концентри
руются в определенных участках тела. Особенно их много на бо
ковых поверхностях спины, на предплечьях, на задней поверхно
сти бедер. Губчатый слой в целом, очевидно, обеспечивает связь 
эпидермиса с коней и, имея многочисленные сосуды и нервы, спо
собствует выполнению ряда общих функций, свойственных коке.
За счет этого слоя формируется такие своеобразная окраска те
ла нивотных.

Прочность кожи обеспечивается третьим ее слоем и вторым 
слоем собственно кони - компактным. Последний по своим струк
турным особенностям значительно отличается от глубокого слоя 
дермы млекопитающих.*Он построен из плотных пучков коллагено
вых волоков,'имеющих своеобразное распределение. Коллагеновые 
пучки распластаны и волокна в них, направляясь в целом парал
лельно поверхности коки, пересекаются под прямым углом друг 
к другу. В результате образуется система плотных компактных 
пластин, наслаивающихся друг на друга. Эти пластины пробода
ются каналами, по которым из подкожного слоя в губчатый про
ходят кровеносные сосуда, нервы и пучки гладких мышц. Ком
пактный слой сравнительно беден клетками. Но в нем, как пра
вило, обнаруживаются нервные сплетения и отдельные нервные во-



локна. Компактный слой лепит на тонкой подкопной клетчатке.
У изученных наш лягушек подкопная клетчатка (4) не содер
жит заметных жировых скоплений. Она образована рыхлой соеди
нительной тканью, которая, в сущности, представляет собой 
наружную стенку обширных лимфатических мешков, как известно, 
распространяющихся почти по всей поверхности тела водных ля
гушек. В рвхлой соединительной ткани подковной клетчатки или 
иными словами в наружной стенке лимфатических мешков распола
гается мощное нервное сплетение и сплетение кровеносных сосу
дов, обеспечивающие иннервацию и кровоснабжение всех вышеле
жащих слоев кожи. Внутренняя стенка лимфатических мешков 
представлена также рослой соединительной тканью, переходящей 
в перимизиум мышц или надкостницу и надхрящницу скелетных 
частей.

Кожа лягушки богато пигментирована. Пигментные клетки - 
хроматофоры - встречаются как и в эпидермисе, так и в дерме, 
в основном, в губчатом слое. Мостами скопление хроматофоров 
настолько велико, что затрудняет изучение тканевых структур 
этих участков кожи.

2. Рецепторы коад

Чувствительные нервные окончания обнаруживаются во всех 
слоях кожи лягушки. Рецепторы образованы мякотными нервными 
волокнами, выходящими из двух основных сплетений. Первое рас
полагается в подкожной клетчатке или точнее в толще наружной 
стенки лимфатического мешка. Эго сплетение является наиболее 
мощным кожным сплетением. Оно формируется за счет соответст
вующих нервных стволов различных областей тела. Из него воз-



никают все нервные образования вышележащих слоев кош (рис.2).

Рис.2. Нервное сплетение в подкожном слое 
кожи лягушки. Обработка по методу Билыпов- 
ского-Грос. Микрофото, об. 9х, ок. 7х.

Ш  не будем останавливаться на подробной характеристике 
кожных сплетений, так как этот вопрос с исчерпывающей полно
той изложен в работах предшествующих авторов, в частности 
в работе Аккерман (1932). Подкожное сплетение образует нерв
ные стволики, состоящие из ыякотных и безмякотных волоков. 
Зги стволики вертикально прободают компактный слой, следуя 
по специальным каналам, и достигают губчатого. По своему хо
ду они отдают волокна , иннервирующие структурные элементы 
компактного слоя (рис.З).



Рис.З. Поперечный срез кожи спины.
Виден стволик,прободающий компактный слой 
и отходящее от него волокно,образующее 
окончание. Обработка по методу Бильшовскоро- 
Ррос. Микрофото, об.20х, ок. 7х.

Проникшие в губчатый слой нервные стволы образуют в нем
второе нервное сплетение кожи (рис.4). Оно снабжает нервными

.
волокнами соединительнотканные Отруктуры губчатого слоя, же
лезы и эпидермис. При описании структуры рецепторов, располо
женных в различных слоях и областях кожи, мы сочли возможным 
придерживаться принципа, основанного на учете степени слож
ности строения чувствительных нервных окончаний, принципа, 
положенного в основу существующей морфологической классифи
кации рецепторов (Б.И.Лаврентьев, 1943; Г.И.Забусов и А.П. 
Маслов, 1961).



Рис.4. Нервное сплетение в губчатом слое 
коки лпгуики.Обработка по методу Бильшов- 
ского-Грос. Шкрофото, об.9х, ок.Тх*

Исходя из этого, ш  приводим вначале описание свободных 
нервных окончаний во всех слоях кош, затем рецепторов, тлею

щих в своей составе но-нейрошшй элемент - м специальные" клет- 
ки и, наконец, "особые” вида рецепторов, заслужэавщие, по 
нашему шенив, рассмотрения и обсуждения.

А. Свободные окончания

Этот вид рецепторов встречается во всех слоях кош. При 
рассмотрении в световом микроскопе видно, что разветвления 
осевых цилиндров нервных волоков лшпеш каких-либо дополни

тельных сопровождающих структур. Они различаются главным об

разом количеством ветвлений тершналей и степенью их распро
страненности.



Б наиболее глубоком слое кош, наружной стенке лимфати
ческого мешка свободные рецептор! образуются мякотными нерв
ными волокнами, выходящими из крупных нервных стволов лежа
щего здесь сплетения. Пройдя небольше расстояния среди со
единительнотканных структур, нервные волокна терян» щэлин 
и образуй» типичные для этой области окончания. Последние 
характеризуются небольшим числом ветвлений и очень большой 
распространенностью. Как правило, терминалы уже с первых 
ветвлений выглядят в виде тонких плотных нитей, В шстах 
ветвлений терминале^ и по ходу не наблюдаются варикозные 
расширения. Заканчиваются они обычно заострениями среди со
единительнотканных волокон (рис.5),

Толща компактного слоя бедна свободными нервными окон
чаниями. Здесь редко встречаются кустикозидные рецепторы, 
образованные мякотными нервными волокнами, выходящими из 
прободаювдх компактный слой стволиков. После потери миэлина 
осевые цилиндры их несколько раз повторно дихотомически вет
вятся, образуя тонкие, равномерной толщины тершшали, снаб
жении е редкими небольшими варикозными расширениями по их 
ходу (рис.б).

Сравнительно многочисленны свободные нервные окончания 
в наиболее поверхностной части компактного слоя, точнее на 
гр̂ игаце последнего с губчатым. Здесь располагаются, распла
стываясь параллельно поверхности губчатого слоя, свободные 
нервные окончания двух своеобразных и резко отличающихся 
друг от друга видав. Одни из них образуются толстыми нервны
ми волокнами, котррые переходят в свободные окончания с очень



Рас.S. Свободное окоячшше в соединительной 
ткани наружной стенки лимфатического мешка. 
Кока спины. Обработка по методу Хабоиеро.

Рис.б. Свободное нервное окончание 
в компактней слое кожи спины лягуш
ки. Обработка по методу Хабанере.



небольшим иислом коротких тонких тершшалей (рис.7). В сущ- 
ности* окончание состоит из одной "главной" терминала иду
щей параллельно пучкам коллагеновых волокон* От нее отходят 
несколько коротких и тонких боковых веточек.
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Рис.7. Свободное окончание на гра
нице компактного слоя с губчатым.
Обработка по методу Билыпоаского- 

Грос.- « - - - . , - ; ' к -...

Второй вид располагающихся здесь свободных рецепторов 
образован сравнительно тонкими мякотными нервными волокна- 
ми, возникающими из прободающих нервных пучков и тотчас же 
по выходе из пучка переходящих в окончания (рис.8). Послед
ние характеризуются тонкими длинными терминалами, повторно 
ветвящимися и снабженными крупными, легко наблюдаемыми вари
козными расширениями. Такими же варикозными расширениями 
овальной, а иногда трехугольной формы заканчиваются отдель
ные терминали этих окончаний (рис.9).
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Рис.З. Свободные рецепторы компактного слоя, 
образованные волокнами,аыходшщш из пробо
дающего пучка. Обработка по методу лаоонеро.

Рис.9* Свободное окончание образованное во
локном, выходящим из пучка прободающего ком
пактный слой. Обработка по методу Хабонеро.



Особое место среди свободных нервных аппаратов компакт
ного слоя занимают так называемые плексиформние или сплете- 
ниевидные окончания» встречающиеся наиболее часто. Подобные 
концевые приборы образуются мякотныш нервными волокнами, во- 
торые после потери мпэлина разветвляются на большое количе
ство терминалей. Последние проникают на разных уровнях в пла
стины, составляющие компактный слой, и там продолжают вет
виться, образуя систему тонких концевых зеточек, идущих па
раллельно пучкам коллагеновых волокон (рис. 10). Нервные ап
параты такого типа всегда отличаются распространенностью.

Обработка по методу Хабоноро.



Их терминала занимают большой участок соединительной ткани, 
простирающийся иногда на несколько полей зрения микроскопа. 
Терминалы одного такого окончания образуют перекресты и пере
плетаются с концевыми веточками других таких не рецепторов 
так, что очень часто невозможно отграничить один норзный ап
парат от другого (рис.II).

Интерес представляют такав редко наблюдаемые свободные 
рецепторы компактного слоя, отличающиеся некоторыми особен
ностями тонкого строения концевых отделов терминалей. Эти 
окончания образуются, как и большинство нервных аппаратов 
компактного слоя, толстыми иякотными волокнами. Терминала 
их не обнарунивают большого распространения. Вначале они до
вольно толсты и часто имеют фибриллярный характер. В местах

Рис.II. Плексиформные окончания в компакт-



расхокдения более тонких веточек располагайся обширнее тонко
волокнистые пластинки. Главнуо особенность подобных рецепторов 
представляет способ окончания терминаявй а иннерзируесюЗ ткани 

(рис.12).

Рис. 12. Свободное окончание о особенностями стрсэ- 
ния тершнадеП в компактной слое кош. Обработка 
но методу Бильшозското-Грос• Объяснение в тексте.

Каядая торшпаль закапчивается* очевидно, натеши нео
плазма, представлявдви собоЗ довольно крупный прозра*шый пу
зырей, хорошо различимый при рассматривании в газовой конт
расте. з центральной части таких пузырьков иногда наблюдает
ся незначительное уплотнение (рис. 13).

В губчатой слое свободные нервные окончания шогочполеи- 
ан. Одни из них по морСологичеокви признакам веегш сходни 
с окончаниями в подкоззоо слое. Они имеет вид распространен
ных кустиков с дгишшии тонк$пш, повторно ветвящимися тер- 
Елнналяш (рис* 14).
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Рис.13. Часть терминалеЗ окончания изобра- 
ненного на рис .12 под более сильным увели

чением

Рис. 14. Свободное окончание в губчатом слое 
кови лягушки. Обработка по методу Хабонеро.



Встречаются здесь такав рецепторы с очень короткими и ма
ло ветвящимися концззыми нитями (рис*15), Наиболее распростра
ненном н часто встречающимся видом свободных дершшн окончаний 
в рубчатом слое язляются рецепторы, отличающиеся по своим мор
фологически признаярм от окончаний в вышеописанных слоях.
Эти окончания образуются очень толстыми мякотными нервными во
локнами (рисЛб). После потери мизлина эти волокна образуют 
системы терминальных ветвлений, характеризующиеся многочислен
ными повторными ветввлениями, расположенными на сравнительно 
ограниченном участке ткани и пересечением друг с другом 
(рис.17).

Рис»15. Свободное окончание с небольшим 
количеством ветвлений терминалей в губ
чатом слое. Обработка по методу Билыпов- 

ского-Грос.



Рио.16. Свободное нервное окончание в губ
чатом слое кояи лягушки. Обработано по ме

тоду Вилыповского-Грос

Рис. 17. Свободные нервные окончания в губ
чатом слое коей лягушки. Обработка по ме

тоду Бильшааского-Грос



Своеобразен также а характер терминале!!, они имеют от

четливую фибриллярность и широки вначале, по мере ветвления - 
истончаются, но Фибриллярность сохраняется почти до конца 
(рее,18). Такие рецепторы встречаются по всей толще губчатого 
слоя. Наконец, в подэпителиальной ткана этого слоя не редки 
свободные нервные окончания, типичный для которых является 
очень малое число ветвлений, и очень большая протяженность 
(рис.19). Часто такие рецепторы имеют всего 1-2 ветвления, 
терминал! же их распространяются на несколько сот микронов.

При изучении терминале^ таких окончаний с помощью фазо
во-контрастного устройства, даже при сильных увеличениях мик
роскопа, не удается обнаружить каких-либо клеточнпх элементов 
сопровождающих их и отделяющих от иннервируемой ткани.

Рис.18. Свободные окончания губчатого слоя 
с фибриллярным строением терминален. Обра
ботка по методу Бильшозского-Грос.



Рио.19. Свободный рецептор в подэшггели- 
альной ткани губчатого слоя кош лягушки. 
Обработка по методу Бильиовского-Грос.

Свободные рецепторы губчатого слоя иннервируют распо
лагающиеся здесь келезы. Характер чувствительных окончаний 
желез весьма однообразен. Чаще всего рецептор образовав 
толстым мякотным волокном, которое, подойдя к основанию ае- 
лезы, теряет мизлин и разветвляется на несколько концевых 
нитей, лежащих в тонкой соединительнотканной г&псуле келе
зы и образующих на ее поверхности петли и завитки различной 
формы (рис.20). Весьма часто отдельные термииали, из опле
тающих основание железы, проникают в окружающую ткань где 
и заканчиваются (рис.21).
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Рис.20. Свободное нервное окончание в стенке слизи
стой железы. Срез губчатого слоя, параллельной по
верхности. Обработка по методу Билгшовского-Грос.

Рис.21. Свободные рецепторы слизистой аелезы,некото
рые из терминалеЗ которых заканчиваются в окружающей 
ткани. Обработка по методу Бнлшоаакого-Грос.



Нередко в иннервации железы припишет участие одна из 
ветвей свободного рецептора, другие не ветви его заканчивают

ся в ткани между железани (рис.22,23).

В некоторых случаях в соединительной ткани кош лягушки 
можно наблюдать своеобразные свободные нервные окончания. Об
разуются они, как обычно, миэлвновыми волокнами. При подроб
ном же рассмотрении оказывается, что вместе с мякотным волок
ном, сопровождая его, идет и беэмякотное, которое затем раз
деляется на тонкие веточки, также сопровождающие терминала 
рецептора. В губчатом слое кожи такие "сдвоенные” окончания 
обычно участвуют в иннервации желез (рис.23).

Рис.22. Свободное окончание на железе 
и з окружающей ткани.

Обработка по методе1 Бильшвского-Грос
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Рис.23. "С&военное" окончание на келеэе 
и в окружающей ткани. Губчатый слой кожи.
Обработка по методу Бильшовского-Грос.

В наружной стенке лимфатических мешков подобные нервные 
аппараты имеют исключительно-большую протяженность, их тер
минала занимают несколько полей зрения микроскопа и заканчи
ваются среди волоков соединительной ткани (рис.24).

В губчатой слое и в наружной стенке лимфатических мешков 
кош лягушки встречаются также нервные аппараты, терминала ко
торых иннервируют различные тканевые структуры. Концевые вет
ви таких рецепторов имеют большое протяжение, одни из них за
канчиваются среди волокон соединительной ткани, а другие об
разуют контакт с кровеносными сосудами. Подобные чувствитель
ные окончания получили наименование сосудисто-тканевых (Т.А. 
Григорьева, 1954; А.П.Маслов, 195# и др.). 3 исследованной 
органе они особенно распространены в стекке лимфатических 
мешков (рис.25).



Рпо.'Ж Распространенное "сдвоенное" окончание в соединитель
ной ткани наружной стенки лимфатического мешка коки лягушки.

Обработка по методу Бильшовского-Грос.
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Рис.25. Сосудасто-тканезой рецептор в нарунной стенке лиыфатиче-
ского мешка.

Обработка по методу Бидьшовского-Грос.
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значительная часть нервных волокон из сплетения в губча
том слое кожи достигает, после повторных ветвлений, эпидерми
са и прониакт в него, образуя свободные окончания ( рис. 26).

Рис.26. Свободное окончание в эпидермисе кожи 
лягушки. Срез сделан под углом к поверхности.

Обработка по методу Бильшовского-Гроо.

В толще эпидермиса можно различить несколько их видов. Осо
бенно многочисленны нервные окончания в базальных слоях эпи
дермиса. Они представлены свободными окончаниями, имеющими 
вид кустиков, распространяющих свои терминальные ветвления 
параллельно поверхности кожи между клетками базального слоя 
(рис.27). Такие окончания не захватывают большую площадь, 
во зато располагаются недалеко друг от друга (рис.28). Кон
цевые ветвления этих окончаний обычно ровные, гладкие, не 
имеют варикозностей и заканчиваются заострениями (рис.29).
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Pe c .27. Свободдай рецептор в базальном слое 
ошдсршса. Срез, аареялеаьшй поверхности. 

Обработка по методу Бштывовского-Грос,
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Рис.29, Озободное окончание в базальной слое 
нога лягушки. Обработка по штолу Бильиовско- 

го-гроо.

Несколько отличаются от этих рецепторов окончания, 
такае лешщие среди клеток базального слоя, но иыеюоде но- 
зшчптелмве ветвления тершналей и большое протяжение 
(ряс.30). Эго рецептора часто выглядят в виде толстой глад
кой нити, идушй параллельно поверхности кааи и изредка об
разующей тяжи в сторону слоя шиповатых клеток.

Наконец» особым видом свободных рецепторов в эпидерми
се являются окончания, терминала которых проникают во все 
его слоия. Она образованы толстыми мякотными аолог.наш, поч
ти вертикально направляющимися из губчатого слоя к эпидерми
су. Непосредственно под ник они теряют миэлин а осевой ци
линдр проникает в базальный слой, затеи следуют многочислен
ные дихотомические ветвления (рис.31).



Рис.30. Рецептор в эпидермисе кош лягушки. 
Срез базального и отчасти шиповатого слоев. 

Обработка по методу Бильшовскго-Грос.

Рис.31. Свободное окончание в эпидермисе кошт 
лягушки. Срез,почти перпендикулярный поверхно
сти. Обработка по методу Хабонеро.



возникающие в результате ветвлений терминала распространяются 
как в вертикальном направлении, поднимаясь к поверхностным 
слоям, так и в горизонтальном, распространяясь на значитель
ную площадь. Отдельные терминала оканчиваются во всех слоях 
эпидермиса, от базального до поверхностного. Характерным для 
этого вида окончаний является многочисленные варикозные рас
ширения, встречающиеся как в местах ветвления терминалей.так 
и по ходу их.

В терминальных ветвлениях осевого цилиндра свободных 
рецепторов удалось обпарушть наличие активности некоторых 
из ферментов биологического окисления. Особенно четко выяв
ляется активность НАД и НАДВ-диафораз. Синий осадок формаза- 
на, указывающий па локализацию данных ферментов, закономерно 
обнаруживается во всех разветвлениях осевого цилиндра, вплоть 
до полного истончения и исчезновения терминалей. В клетках 
соединительной ткани, в которой располагаются окончания, так
ие выявлена активность окислительных ферментов (сукцинатде
гидрогеназ а, диофоразы). Ядра плеток, как правило, осадков 
ферментной реакции не содераат (рис.32,33).

При проведении реакций с целью обнаружения ПШС-положи- 
мукополисахаридов < 

тельных веществ и кислых ̂ шзайтайя^шолопительных результа
тов в отношении свободных нервных окончаний коии лягушки по
лучить не удалось.

конно предположить, что указанные вещества не содержат

ся в терминалах осевого цилиндра свободных рецепторов или же 
количество их настолько мало, что не обнаруживается применяе
мыми методами.



Рис*32. Свободное нерзное окончание в компактней 
слое коки лягушки. Заявлена активность Нйде-два-

фораэа.

Рис.33. Часть пдексифорыного окончания в кшпактнш 
слое коки лягушки. Выявлена активность НШчвиафора- 
зы. Ыстод с нитросишш те^азолвда. Шкрофого.оо.адх,



Б. Несвободные окончания

Уже при беглом рассмотрении в обычней - световом - микро
скопе легко обнаруживается, что несвободные рецепторы резко 
отличаются от вышеописанных свободных окончание наличием ка
ких-то дополнительных структур, сопровождающих их терг летали.

При более подробном изучении становится очевидным, что 
здесь ш  имеем дело с двумя группами нервных аппаратов, раз
личающихся по степени сложности и дифференцировки дополнитель
ных структур.

Для окончаний первой группы характерно отсутствие диФФе- 
ренцировки вспомогательного компонента - по крайней мере, при 
изучении в световом микроскопе применяемыми нами методами ис
следования - на какие-либо гистологические структура, т.е. 
в пем не видно клеточных границ, волокнистых образований; яд
ра, обнаруживаемые в составе компонента, однообразие по мор
фологии.

Рецепторы второй группы характеризуются тем, что вспомо
гательный компонент дифференцирован на отдельные сильно вытя
нутые клетки, весьма напоминающие таковые в чувствительных 
пластинчатых колбах высших позвоночных.

Рассмотрим строение этих двух типов рецепторов.

а) Первая группа несвободных окончаний

Рецепторные аппараты этой группы обнаружены . ж  в ком
пактном слое собственно кожи, ближе к губчатому* Они образу
ются мякотными волокнами, отходящими от стволиков, которые 
покидают подкожное нервное сплетение и прободают толщу ком- 
пактного слоя. Волокна, дающие начало окончаниям, имеют до



вольно крупный калибр. Осевой цилиндр их неравномерно утол
щен, на ней имеются значительные наплавы пейроплазмы, сыеняю- 
циеся резкими истончениями. Шванновская оболочка волокся всег
да хорошо заметна. Шкотные нервные волокна, после того как 
они покинут идущие вертикально стволики, направляются парал
лельно поверхности, далеко не распространяясь. По ходу их 
сразу не начинают образовываться окончания. На одной волокне 
их монет быть несколько (2-4). Нервные аппараты образуются на 
концах потерявших шалил волокон или не на местах перехватов 
Ранвье. Осевой цилиндр при образовании окончания, как прави
ло, истончается и, почти сразу не, делится на не больше коли
чество терминалей. Иногда последние повторно ветвятся. Для ре
цепторов этого типа характерна небольшая протяженность конце
вых ветвлений. Тершнали их могут быть представлены тонкими, 
равномерной толщины плотными нитями, лишенными варикозностей 
(рис.34). Но чаще в местах расхождения терминалей осевого ци
линдра находятся расширения в виде тонковолокнистых пластинок. 
Утолщения различной величины изредка могут наблюдаться также 
по ходу терминалей (рис.37). Последние в некоторых из оконча
ний на большом протяжении имеют вид рыхлых фибриллярных нитей 
(рис.35). Хад терминалей окончаний соответствует направлению 
волокон окружающей соединительной ткани. Бее ветвления осево
го цилиндра рецепторов погружены в более или мепее толстый 
слой протоплазмы с находящимися в ней ядрами. Протоплазма 
в составе окончаний заметна довольно хорошо. Она имеет се
роватой массы, непосредственно являющей©! продолжением цито
плазмы швалновских клеток (рис.34,35,36). Границ клеточных



Рис.34. Несвободное окончание в компактном слое 
кояи лягушки. Обработка по метолу Билшовского-

Грос.

Рис.35. Несвободное окончание в компактном слое. 
Терминала имеют фибриллярное строение. Обработка 

по нетоду Бильиовского-1рос.
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Рис.36. Несвободный рецептор в компактном слое 
кояи лягушки. Обработка по fметоду Бильшоаского-

Грос.

Рис.37. Несвободное нервное окончание в компакт
ном слое кожи лягушки. Обработка по методу Биль- 

шивского-Грос.



элементов в протоплазме окончаний наблюдать не удается. Тер
миналы рецепторов могут быть окрунены сравнительно тонкий 
слоем протоплазмы, довольно равномерно распределенный но их 
длине (рис.34,35,37). в некоторых не случаях масса протоплаз
мы настолько значительна, что все термииали, да расходящиеся 
далеко друг от друга, могут находиться в общем, более толстом, 
слое ее (рис.36). Во всех случаях терминали, обычно заканчи
вающиеся заострениями, целиком покрыты протоплазматическим 
футляром. Ядра, находящиеся в протоплазме окончаний, - круп
ные, округлой иди несколько удлиненной формы. Они располага
ются в массе протоплазмы неравномерно, без определенного по
рядка окрукая тершнали то группами, то поодиночке. Окраши
ваются ядра, находящиеся в протоплазматической массе, темнее 
таковых не клеток соединительной ткани. Разнообразия Форш их 
в составе окончаний не наблвдается (рис.34,35,36,37,38).

ю so ™°м— >— — Лшш— i——— I I )

Рис.38. Часть терминалей окончания,изображенного 
на рис.37. оарисовка с установкой для фазового 

контраста КФ-4.



При рассматривании препаратов с фазовым контрастом протоплаз- 
матическая масса вспомогательного компонента таких окончаний, 
хорош заметная ух® при обычном микроскопированпи вследствие 
более сильной способности импрегнироваться солями серебра,ста
новится очень отчетливой* Никаких структурных особенностей 
в ней не выявляется. Клеточных границ а ней так же не удается 
обнаружить, она выглядит совершенно однородной. Поверхность 
футляра всегда резко выделяется на фоне окружающей ткани. 
Здесь, позидамоту, имеется разграничительная мембрана. Лксо- 
плазма терминале# осевого цилиндра также отграничивается от 
протоплазштической массы вспомогательного компонента. На пре
паратах она окрашена несколько более сильно, чем протоплазма 
футляра (рис.33).

б) Вторая группа несвободных окончаний

Чувствительные нервные аппараты этой группы представлена 
в значительном количестве. Они обнаруживаются как в компактном 
слое кожи, так и в соединительной ткани, образующей наружную 
стенку ли1*!)атических мешков. Рецепторы этого типа в компактном 
слое образуются толстыми мякотиыии волокнами, отходящими от 
вертикально идущих нервных стволиков. 3 некоторых случаях на
чало им дают волокна, идущие еще в составе пучков* но чаще мя- 
котные волокна выхолят из их состава и проходят значительные 
расстояния среди волокнистых структур компактного слоя; иног
да они могут ветвиться. Осевой цилиндр таких волокон неровно 
контурироаан, имеются значительные наплывы нейроплазш.

Перехваты Ранвье волокон, дающих начало таким рецепторам, 
располагаются очень часто. Шваняовская оболочка всегда хорошо 
заметна.



Нераные окончания образуются чаще на концах потерявших 
миэлнн волоки, иногда - на месте перехвата. Терминала, обра
зовавшиеся в результате исчезновения мякотной оболочка осево
го цилиндра, имеют вид нитей с розными контураш, интенсивно 
импрегнирущихся серебром. Чаще всего они каяутся гомогенны
ми, т.е.и нейрофибриллы, и неГгроплазма их импрегнируется оди
наково интенсивно. Иногда все не удается отштить наличие 
расширений, носящих фибриллярный характер (рис.39).

Рис.39. Несвободное окончание в компактной слое 
коки лягушки. Обработка по методу Бильшовского- 

1$ос. ;шпсрофото, об.40х,ок.7х.

Характер ветвления осевого цилиндра очень разнообразен. 
Встречаются рецепторы, имеацие одну неразветвленну» терии- 
наль. Иногда окончания представлены двумя концевыми веточ
ками, образовавшимися в результате дихотомического деления



В некоторых случаях осевой цилиндр окончания сильно развет

влен, и все оно состоит из большого количества тершналей, 
причем последние,большей частью, незначительны по длине 
(рис.40). Ветвления осевого цилиндра располагаются между 
пучками коллагеновых волокон, образующие пластины компакт
ного опоя. Способ окончания терглталей в большинстве случаев

аксона. Очень часто такие терминала несут на концах 
веточк?-

небольшие



одинаков и выранается в постепенном их истончении. Распростра
ненность окончаний различна, В некоторых случаях асе концерне 
веточки располагаются на ограниченном участке ткани, иногда 
ши уходят далеко от нервного волокна и длина их может дости
гать 500 микрон и даке больше. Особенно это относится к рецеп
торам, имеющим 1-2 терминала (рис.41). Изучая место перехода 
нервного волокна в окончание удается отметить, что здесь суще
ствует непосредственная связь между шэанновскиыи клетками и 
дополнительными структурами окончания. Там, где мякотное во
локно теряет миэлин, в некоторых случаях наблюдается утолщение 
вванновской оболочки и увеличение количества ядер ее. Вслед за 
этшд утолщенная шванншская оболочка сливается с дополнитель
ными структурами рецептора (рис.42).

Рис.41. Несвободное окончание распространенного 
типа в компактном слое. Обработка по методу 
м Ш Ш Ш И р о с .  о, об.&О , ок,7х.



Рис. 2̂ . Место перевода нервного волокна в окон
чание. Шваннсвсхая оболочка утолщена. Обработка 

по методу Билшовского-Грос.

GSSK.'*

Рис.43. 1&с?о перехода нервного волокна в окон
чание. Незрщгеша не утолщена. Обработка по ме

тоду '-йигьыовсиого-Грос.



3 других же случаях такого массивного скопления ядер и 
утолщения шванновской оболочки не происходит, последняя посте
пенно переходит на лишенный миэлина осевой цилиндр рецептора 
(рис.43).

Связь между шваннозской оболочкой волокна и вспомогатель
ной частью терминальных ветвлений окончания в обоих случаях 
(рис.42 и 43) выражена еще сильнее, чем у несвободных оконча
ний первой группы.

Дополнительные структуры окружают терминальные зетвления 
осевого цилиндра в зиде сплошного Футляра. Толщина его не оди
накова и в некоторых случаях может превышать таковую терминади 
в несколько десятков раз. Б этом футляре ядра располагается 
большей частью неравномерно. Они могут образовывать более или 
менее крупные скопления по ходу терминалей или же располагают
ся поодиночке. В некоторых случаях Футляр тершналей имеет от
дельные участки, совершенно лишешше ядер. Форма ядер самая 
различная. Они могут быть круглые, овальные, слегка вытянутые 
и, наконец, веретенообразные (рис,44). По форме и располояению 
ядер не зсе окончания равнозначны. У одних рецепторов ядра 
разнообразные: круглые, овальные, слегка вытянутые. Какой-либо 
закономерности расположения их по отношению к тершналям не на
блюдается. В непосредственной близости к разветвлениям осевого 
цилиндра могут лежать ядра любой Форш (рчс.45).

В других же рецепторах отмечается появление определенней 
закономерности в расположении ядер в их составе. Круглые и 
овальные крупные ядра концентрируются вокруг осевого цилиндра 
в области разветвлений окончания. Вытянутые, продолговатые яд
ра становятся мельче и занимают поэерхностное положение.



Рис.44. Часть терминала несвободного окончания 
з компактном слое. Обработка по методу Билыпов- 
ского-Грос. МикроЛото, об. 40х, ОК./0Х.

Рис.45. Несвободное окончание в компактном 
слое кош лягушки. Обработка по методу Биль- 

шовского-Грос.



Ядер последнего типа очень шло - они единичны (рис.46).

Рис.46. Рецептор несвободного Tima в компакт
ней! слое кона лягушки. Обработка по методу 

Билыпозского-1рос.

У некоторых концевых приборов имеются легко отличимые 
и в значительном числе представленные ядра двух видов, зани
мающие различное положение в составе рецептора. Б непосредст
венной близости к терминалям лежат округлые или овальные ядра. 
По периферии окончания располагаются сильно вытянутые верете
нообразные ядра (рис.47).

Наконец, имеются рецепторные аппарату, характеризующие
ся значительным разнообразием ядер. Ядра округлой, овальной 
или слегка вытянутой формы лежат в толще Футляра так, что со
вершенно не приближаются к осевому цилиндру. Более кнаружи на
ходятся сильно вытянутое, веретенообразные ядра,поэидимомв, 
входящие в состав протоплазыатических пластинок (рис.48).



Pec.47. Несвободное нервное окончание и ком
пактном слое коей лятушга. Обработка по ме

тоду Вильшозского-Грос.

<р* г*

Рис.48. Несвободный рецептор в коигешрпом 
слое кого» лягушки. Обработка по истоду 

БИЛШОЗСКОРО-ГрОС .



Протоплазматический футляр, входящий в состав всех нервных окон
чаний этой группы, не гомогенен по своей структуре. В нем обнаг- 
рушшается продольная струйчатость. Иногда последняя заметна 
очень слабо, но в некоторых случаях она так резко выражена,<я*о 
монет бить наблюдаема при обычном микроскопироаании, например, 
без применения фазового контраста. В этом случае терминала 
окончания оказываются окруженными сероватой массой, в которой 
очень четко видна продольная исчерченность, состоящая из нит
чатых уплотнений (рис.49).

Рис.49. Нервное окончание несвободного типа 
в компактном слое кош лягушки.

Обработка по методу Бильшовского-Грос.

В окончаниях, не имеющих закономерности в расположении ядер, 
исчерченность футляра при обычном микроскопиролании практи
чески не наблюдается (рис.50).



Рис.50. Компактный слой. Несвободный рецептор.
Обработка по методу Билыповского-Грос.

3 рецепторах, у которых появляется закономерность в рас- 
полонении ядер, одновременно становится более заметной про
дольная исчерченность футляра и, кроме того, выявляется тон
кая разграничительная пластинка на его поверхности, т.е.на 
границе с соединительной тканью (рис.51).

3 нервных окончаниях, имеющих в своем составе ядерные 
элементы двух видов, различающихся расположением, исчерчев- 
ность видна хорошо. Разграничительная пластинка становится 
более массивной и под пей располагаются многие из веретено
образных ядер (рис.52).

Концевые нервные приборы, обладающие большим разнообра
зием ядер, обнаруживают наиболее сильно исчерченный футляр. 
Поверхность его состоит из наслаивающихся друг на друга пда-



Рис.51. Несвободный рецептор в компактном слое 
кожи лягушки. Обработка по методу Бильшоаского-

Грос.

Рис.52. Несвободное нервное окончание в ком
пактном слое коки лягушки. Обработка по мето

ду Бильшозского-Грос.



стинок. В составе этих пластинок, а иногда лишь касаясь их по
верхности, и располагаются описанные выше сильно вытянутые,ве
ретенообразные ядра. Разграничительная пластинка, у рецепторов 
этого типа, развита наиболее сильно (рис*53).

Рис.53. Часть рецептора с хорошо выраженной 
исчерченность© Футляра. Контактный слой.
Обработка по методу Билыэозского-Грос.

В некоторых случаях иопно наблюдать контакт несвободных 
окончаний этой группы со свободными рецепторами. При образо
вании такого контакта терминаль свободного окончания подхо
дит к несвободному рецептору и образует несколько коротких 
веточек, вплотную прилегающих к его поверхности. Другие тер- 
мпнали свободного нервного аппарата обычно заканчиваются 
в окружающей ткани (рис.54).
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Рис.54. Контакт свободного окончания с несво
бодный рецептором.Компактный слой кош лягуш
ки. Обработка по методу Хабонеро.

Способ образования рецепторов второй группы не всегда та
ков, как описано выше. В очень редких случаях имеет место воз
никновение такого окончания по ходу мякотного нервного золокна. 
Шэлиновая оболочка такого волокна исчезает, осевой цилиндр ис
тончается и образует тершнаяь, иногда от последней отходят ко
роткие боковые веточки. Шваниовская оболочка волокна утолщает
ся, в ней появляются разнообразные по форме ядра, и она пере
ходит в дополнительный компонент рецептора. Образуется нервный 
аппарат, полностью соответствующий по строению несвободным ре
цепторам второй группа. Затем терминал* снова утолщается в 
окрукаетсн ыякотной оболочкой, а футляр окончания теряет ядра 
и переходит в шзанновскую оболочку. Снова образуется мизлино- 

вое волокно, которое в дальнейшей заканчивается обычный оков-



чанием такого не типа (рис.55).

Рис.55. Несвободное окончание,образсмаиное 
по ходу дакотного волокна.Компактный слой.

Обработка по методу Билъпсвского-Грос.

Изучение рецепторов этой группы с сильными иммерсионными 

сиотешш микроскопа о применением фазового контраста позволи
ло выявить тонкую структуру футляра. Продольная исчерченность, 
не всегда заштная при рассматривании в обычном микроскопе, 
становится хорошо видимой при^пользовании фазового контраста. 
Она создается благодаря наличию громадного количества тончай
ших нитей, пробегающих параллельно длинной оси рецептора* Про- 
топлазштические нити часто собираются в пучзси или пластинки, 
что еще более подчеркивает картину продольной исчерченности. 
Такое пластинчатое строение протоплазматического футляра на
блюдается у всех описанных выше несвободных рецепторов второй 
группы (рис.56,57,58).



Рис.5б. Часть тершналей несвободного рецептора 
второй группы. Компактный слой кони лягушки. 
Обработка по методу Бильшовского-Грос.’ллдюфото, 
базовый контраст К&-4. 06.90 х, ок. 7 х.

Рис.57. Часть тершнали несвободного окопча- 
1шя. Обработка по методу Бильшовского-Грос. 
Шкрофото *фазовый контраст КФ-4,об.90х,ок./й^
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Рис.58. Часть терьишали несвободного рецептора. 
Обработка по методу Бильшовского-Грос. Зарисов
ка с установкой фазового контраста КФ-4.

При изучении срезов кош лягушки, обработанных различными 
методами гистохимического исследлвания, были выявлены некото
рые особенности их тонкой структуры. Так, при выявлении ШИК- 
полоштелыгах веществ обнаружилось, что они довольно широко 
представлены в описываемых окончаниях (рис.59), Изучение этих 
препаратов с сильными иммерсионными системами показало харак
терное распределение этих веществ в составе нервного аппарата. 
Пространство, окружающее осевой цилиндр, окрашивалось сильно, 
образуя узкую, четко отграниченную, яркую полоску. Остальная 
часть футляра при этой тлела умеренную окраску. Чрезвычайно 
ярко ШШС-позитивные вещества окрашивались на границе рецепто
ра с окружающей тканью (рис.60).



Рис.60. Часть тершшалей несвободного 
окончания. Компактный слой коки лягушки 

Обработка методом с реактивом Шиффа.



При реакции на кислые мукополисахариды с альциановым ои- 
ним все окончание* исключая осевой цилиндр, окрашивается в от
четливо голубой цвет (рю.61).

¥ ЩЩк

i

* 4

N

Рис.61. Часть термина® несвободного рецеп
тора.Обработка методом о альциановым синий.

МиКрОфОТО, об. 60 X, ок. 7 х.

При проведении реакций для определения сукщгаатдегидро- 
геназы обнаружил ось, что осадки дефоршзана совершенно зако
номерно располагались в определенных частях рецепторов. Боль
ше всего осадков наблюдалось по периферии терминальных ветв
лений осевого цилиндра, которые вследствие этого часто вы
глядят тонкими трубочками. Зо вспомогательном компоненте окон
чаний содержалось очень небольшое количество осадков (рио.62).



Рио*62. Несвободное нервное окончание в ком
пактном слое кожи лягушки, выявлена актив

ность сукщшат дегидрогеназы.

%

Рис.63. Несвободный рецептор в компактном слое 
кови. Выявлена активность НйД-диафоразы .Метод 
с нитросиним тераз олием. Микрофото, об. 40х, ок. 7х.



Такое же заканошрное распределение окрашенных осадков 
в концевик нервных аппаратах обнаруживалось при выявлении 
активности 1ЛД и 1ШК—диафораз. Осадки дифармазана, указы
вающие на локализацию НЛД-ддафоразы* обнаруживали® также 
По перифергш тершшалей аксона. Однако в этом случае и в до
полнительных элементах имелось отчетливое окрашивание (рис. 
63,64).

I _

Рис.64. Несвободное окончание в компактной слое 
кожи лягушки, выявлена активность НАД-диафоразы. 

иетод с нитросишш тетразолиеи.

При выявлении НАДФ-диафоразы картина несколько менялась, 
и осадки диформазапа наблюдались равномерно в элементах фут
ляра окончаний. Периферическая часть терминалей осевого ци- 
линдра рецепторов в этих случаях резко не выделялась (рис.65), 

13 соединительной ткани, составляющей наружную съенку 
лимфатических мешков,располагаются несвободные окончания вто
рой группы,отличающиеся рядом особенностей от таковых компакт
ного слоя (рис.66).



Рис,65. Несвободный рецептор в компактной слое 
кош лягушки. Зыяэлена активность НАД&-диафора- 
зы. lie? од с нитросиншз тетразсшем.

Рис.66. Несвободное окончание второй группы 
в наружной стенке лимфатического мешка. Об

работка по методу Хабонеро.



Этим рецепторам даст начало мякотиые нервные волокна, выходя

щие из подковного нервного сплетения. Волокна обычно проходят 
очень большие расстояния, давая время от времени боковые от
ветвления. По своему строению они весьма схожи с волокнами 
несвободных окончаний компактного слоя. Рецепторы образуются 
на концах как основных волокон, так п боковых ветвей. Осевой 
цилиндр их эоегда образует большое количество боковых развет
влений, причем все они имеют большую протяженность, благодаря 
чему весь рецептор занимает очень большую площадь (рис.66,<57,
68). Протоплазматический футляр, окружающий тершнали осевого 
цилиндра, обнаруживает хорошо выраженную продольную пластин
чат ость (рис.67,68). Ядврные элементы имеют однообразную фор
му. Они не образуют больших скоплений, а почти всегда раепо-

*

Рис.67. Несвободный рецептор второй груш» 
в ткани наружной стенки лимфатического меш
ка. Обработка по методу Хабонеро.



латаются поодиночке. На месте перехода шкотного волокна 
в окончание никогда не образуется утолщения сшанноэской обо
лочки и увеличения количества ядер ее (рис.66,67,63).

Рис.68. Несвободное нервное окончание второй 
групш в наружной стенке лимфатического меш
ка. Обработка по методу Хабонеро.

в) "Осязательные" пятна (диски) Лейдига-Мегкеля

Третий вид несвободных рецепторных нервных окончаний 
представляет собой сложно устроенные образования, в построе
нии которых принимает участие как эпидермис, так и соедини
тельная ткань губчатого слоя. Расположение нервных окончаний 
этого типа в коке исследованных лягушек не равномерна. Наи
большее количество их обнаруживается в коже околоааалыгой ча
сти спины и верхней поверхности бедер животных, Другие отделы 
задних ног содержат гораздо меньше этих образований. Шло их



и в коне передних конечностей, в коже спины количество этих 
окончаний закономерно убывает по направлению к голове, и в об
ласти последней они встречаются редко. К боковым поверхностям 
тела число их также постепенно убывает, и в коже живота встре
чаются только единичные образования подобного вида, отличаю-* 
щиеся меньшими размерами и отсутствием пигмента в их составе. 
Структура этих рецепторов до некоторой степени соответствует 
классическим описаниям авторов конца XIX и начала XX веков.

Чувствительные нервные образования, известные под именем 
"осязательных" пятен или "осязательных” дисков Лейдига-Мерке- 
ля состоят из нескольких морфологически легко различимых "час
тей: эпителия, подэпителпальной части соединительной ткани 
губчатого слоя с находящимися в ней ” специальными” и нервными 
элементами и, наконец, кровеносных сосудов.

Эпителий, располагающийся в области окончаний, состоит 
из крупных светлых клеток, образующих возвышающееся над поверх
ностью эпидермиса шаровидное скопление. Последнее резко выде
ляется при рассматривании плоскостного среза эпидермиса (рис.
69). Эпителиальные клетки, занимающие вершину скопления, не
сколько мельче и светлее, чем такозые, располагающиеся ближе 
к основанию шара (рпс.80,7Г). Базалыше клетки шаровидного 
скопления очень крупные, цилиндрической форш и, большей частью 
содержат в цитоплазме зернышки пигмента (рис.72). Эпидермис, 
окружающий скопление клеток ” осязательного” пятна, не содержит 
пигмента, но эпителиальные клетки его сильнее окрашиваются и 
поэтому кажутся более темными.



Ркс.7С>. Тельце IRimiHllI Мцотппп Несколько 
скошвннй срез кожи о гиты* Обработка по ме
тоду Хабонеро. Микрофото, об.40х, ок. /х.



Рис.7$. Тельца Лейдига->;.5еркеля. Срез кони, 
перпендикулярный поверхности. Обработка по 
методу Хабонеро. Микрофото, об.4Сх, ок.7х.

Рыхлая волокнистая соединительная ткань на месте распо
ложения "осязательного" пятна отличается от таковой вне его. 
Коллагеновые волокна, обычно переплетающиеся в разных напра
влениях, образую® здесь тонкую капсулу, отделяющую концевой 
нервный аппарат от окрувающей ткани. От капсулы отходят тон
кие пучки коллагеновых волокон и направляются радиально к ба
зальной мембране эпителия и сливаются с ней- (рис.73). 
Меланофоры располагающиеся обычно сразу же под эпидермисом 
как бы отодвигаются от него за пределы участка, ограниченно
го капсулой. Последний всегда выглядит светлее окружающей 
ткани (рис.78,7̂ ).



Рис.73. "Осязательное” пятно в коже лягушки. 
Окраска геттоксштн-пгасроттдигокарши. Шк- 

рофото, об.40х, OK.70X.

Рис.78. Тельце Лейдига-Меркеяя в коке ля
гушки. Обработка по методу Билыповского- 
Хрос. Шкрофото, об.20х* ок.7х.



Ряс.79. Соединительнотканная часть "осяза
тельного” пятна. Срез, параллельный поверх
ности койи. Обработка по методу Бильиовско- 
ГО-ГрОС. ШПфОфОТО, Об.40х, 01?. 7х.

Соединительнотканная часть "осязательных " пятен содер
жит в своем составе клетки. Последние по некоторым своим свой
ствам довольно резко отличаются от соединительнотканных кле
ток. Клеточные элементы в состазе пятен имеют сильно уплощен
ную форду, располагаются в виде плотного диска, леващего па
раллельно поверхности кони. Ядра этих клеток овальные, окра
шиваются они интенсивнее ядер соединительнотканных клеток. 
Цитоплазма их обычныш красителями выявляется слабо. Перифе
рическая часть диска образована более крупными клетками 
(рис.78,75,90).

При выявлении НАДФ-Диафоразы в клетках, составляющих
диски "осязательных" пятен, наблюдается более сильное отлоне-
ние осадков диформазана, чем в таковых соединительной ткани 
(рис.7$).



Рис.7$. Тельце Лейдига-Меркеля» Выявлена 
активность пш-диафоразы.^тод с «про
синим тетразолием. 2шкроф0го»оо.‘Нлс.ск» »х.



Нервная часть "осязательных" пятен образуется нескольки
ми мяк отними нервшми волокнами, происходящими из стволика, 
прободающего компактный слой (рис.79).

Рис.79. "Осязательное" пятно в коне спины 
лягушка* Обработка по методу Хабонеро.

Шкрофото, об.20х, ок.7х.

Нервные волокна с разных сторон подходят к основанию пятна, 
проникают в его соединительнотканную часть с находящимися 
в ней уклоненными клетками, разделяются на лишенные миэлина 
осевые цилиндры (рис.7$). Последние продолжают ветвиться, 
и проникают на разных уровнях между клетками диска. Конце
вые веточки имеют варикозные расширения и контактируют 
с клетками, образуя заострения, колечки и пуговки (рис.90)



iuc.7fi. Перпендикулярный поверхности коки 
срез тельца Лейдига-меркеля. Обработка по 

методу Хабонеро.

"Осязательные" пятна имеют хорошо развитое кровоснабже
ние. К каждому тельцу подходит сосудистый пучок, образую
щийся из подкожного сосудистого сплетения и прободающий 
компактный слой (рис .8®).

Около основания пятна артерии, выходящие из пучка, 
распадаются на ряд капилляров, окружающих со всех сторон 
соединительнотканную часть образования, но не проникаю
щих внутрь (рисЛЭ).

В целом, для строения "осязательных" пятен, как это 
следует из приведенных выше данных, характерно наличие 
большого количества структурных элементов не-нейронной 
природа. Действительно, даже при беглом знакомстве с об-



Рис.?0. Параллельный поверхности кожи срез 
соединительнотканной части тельца Лейдига- 
-'Леркеля. Обработка по методу Хабонеро.

разаванияш подобного вида обращает на себя зшшание эпите
лиальный шар - скопление измененных эпителиальных клеток 
(рис.81 /I/). Последние не все одинаковы - поверхностные 
мельче по размерам, а клетки, лежащие блине к основанию ша
ра - крупнее, волокна соединительной ткали (5) образуют кап
сулу, ограничивающую тельце (8), От нее отходят радиальные



пучки коллагеновых волокон (3), сличающиеся с базальной мем
браной эпидермиса. Пишентше клетки соединительной ткани 
(6) на месте расположения тельца отходят от эпидермиса. Под- 
эпителиальная часть рецептора содержит в своей составе упло
щенные клетки (2), располагающиеся в виде диска. Шкотные 
нервные волокна (7) подходят к тельцу, прободают его капсу
лу и образуют терминала (4), проникающие между клетками дис
ка и контактирующие с ними. Таково общее строение "осязатель
ного" пятна, основанное на изучении препаратов, обработанных 
различными методами



Рис.82. Схема строения тельца JIейдига-Шркедя ("осязатель
ное" пятно или диск). Пояснения з тексте.



°« Сезонные изменения ыог̂ Тюдогии рецепторов

Изучение шхкроиорфологни чувствительных нервных оконча
ний кош лягушек, взятых для исследования в разные времена 
года, показало, что не все они имеют идентичное отроение 
в разные периода жизни животного: I) активный - с мая по ав
густ, 2) подготовка к спячке - сентябрь, 3) зимняя спячка - 
с октября по апрель, пробуждение - с конца апреля по май. • 
Наиболее ярко выраженные и четкие различия строения в зави
симости от времени года наблюдаются у несвободных рецепторов 
второй группы компактного слоя кош. Единичные измененные 
нервные аппараты можно обнаружить, начиная о августа месяца 
(у наиболее крупных экземпляров, залегающих в спячку раньше). 
В сентябре уже в большей части окончаний данного вида наблю
даются дегенеративные изменения. Процессам дегенерации под
вержены исключительно ветвления осевого цилиндра внутри кон
цевого нервного аппарата. Морфологически заметных изменений 
вспомогательного компонента окончаний обнаружить не удалось. 
Дегенеративные процессы в терминалях несвободных окончаний
второй группы могут протекать различно. Встречаются концевые 

терминали
нервные прибор!,'некоторые из разветвлений которых резко ис
тончены, а в других они совсем не обнаруживаются. По всей ве
роятности, часть концевых веточек, в этих случаях, подверга
ется резорбции. Остатков терминалей в виде мелкой аргирофиль- 
ной зернистости почти не наблюдается (рис.89). В других изме- 
нянцихся рецепторах осевой цилиндр представлен рыхлыми, силь
но разводокненными нитями. Концевые части их всегда оказы
ваются распавшимися на мелкие зерна (рис.8$).



SO I

Pbc.D3, Рецептор в компактном слое, ,-изся*- 
ное зафиксировано в августе. Обработка по 

методу Билшовского-Грос.

й > -

Рис.33. Несвободное окончание в компакт
ной слое .Животное зафиксировано в сентяб
ре. Обработка по методу Биладовского-Грос.



В несвободных окончаниях второй группы у нивотных, пой
манных в более позднее время осени (конец сентября, начало ок
тября), наблюдается полная дегенерация терминалей осевого ци
линдра, Часть ветвлений рецептора ecie содержит фрагменты рас
павшихся терминалей, а другие представлены только футляром 
(рис.89).

В течение всего зимнего периода большинство несвободных ре
цепторов второй группы, располагающихся в компактном слое ко
ки лягушки, выглядит пустыми. В них остаются только дополни
тельные элементы в виде футляра, сохраняющего форму, которую, 
очевидно, имело окончание до дегенерации терминалей. В нерв
ных волокнах обычно не обнаруживается измонений, но в некото
рых случаях и в них монно наблюдать явление фрагментации осе-

Рис.89. Нервное окончание компактного елея.Ц(J ф О # ilO Ц̂ П v v  UiVUn v 4 _ -   Л/tлизотное зафиксировано в конце сентяоря.Об- 
работка по методу Бильшсвского-Грос.



вого цилиндра (рис.86).

\

Рис.Об. Рецептор в стадии полной дегенера
ции тершналей. Пивотное зафиксировано в ок
тябре. Обрабопса по методу Билшовского-Грос.

Во второй половине зимы (февраль,март) у лягушек, содеряащих- 
ся в кивотнике, а у кивотных, поймашшх в природных условиях 
- в конце апреля, в мае, появляются первые признаки регенера- 
ции осевых цилиндров несвободных нервных окончаний второй 
группы. Восстановление тершналей, так ке как дегенерация, 
происходит по-разному. В начальных стадиях можно наблюдать 
прорастание осевого цилиндра во вспомогательный компонент 
рецептора в виде колбы роста (pkc.3U,G7).
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Рис.88. Начальная стадия врастания терми
налей .Животное,содержавшееся в виварии .за
фиксировано в феврале. Обработка по методу 

Бильшолского-Грос.

[в осевого цилиндра в виде 
.зано стрелкой) .мивотное в марте. Обработка по методу 

Билыповского-Грос.



В некоторых случаях можно наблюдать врастание тонкой термина- 
ли в одну из ветвей футляра нервного аппарата, в то время как 
остальные еще остаются пустыш (рис.69). В дальнейшем осевой 
цилиндр прорастает в значительную часть дополнительного ком
понента окончаний, разветвляясь соответственно пустым руказам 
его (рис.00,9В).

Стадия регенерации рецепторов заканчивается полным вос
становлением всех концевых разветвлений аксона, но очень час
то мошо наблюдать, в первое время, явление слабой импрегна
ции серебром виовь образовавшихся терминалей (рис.92).
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Рис.88. Зоастание тершнали в часть Футля
ра окончания. Животное з Я в . Ц 11’ те. Обработка по методу Бильшовского-1рос.



Рис. £8. Прорастание терминала на знач иэльную 
часть <5утляра окоичшшя. Животное зафиксироаа- 
но в те. Обработка по штоду Хабонеро.
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Рис.90. Регенерировавшие терминами зашшают 
почти весь футляр.Животное зафиксировано в 
марте. Обработка по штоду Бильтовского-1рос.



Рис.9Л. Регенерировавшее несвободное оконча
ние второй группы, терминала которого слабо 
аргентофильны. Животное зафиксировано в марте. 

Обработка по методу Билыповского-Грос.



Ч» Топография рецепторов

Расположение различных чувствительных нервных окончаний 
в толще кони лягушки оказалось неодинаковым в отдельных ее 
слоях* Дня выяснения соотношений различных рецепторов по 
слоям кош мы воспользуемся схемой, составленной на основа— 
нии изучения многих препаратов (рис.99).

Основное, наиболее мощное нервное сплетение, являющееся 
источником иннервации для всех слоев кони, располагается в на
ружной стенке лимфатического мешка (I). От него отходят верти
кальные стволики, прободающие компактный слой и проникающие 
в губчатый (2). Здесь они образуют второе нервное сплетение, 
онабнающее нервами губчатый слой и эпидермис (3).

В эпидермисе располагаются только свободные окончания, 
представленные несколькими формами (4). Эпителиальные клетки 
такие образует шаровидные скопления, составляющие часть "ося
зательных” пятен Лейдига-Меркедя (5). В губчатом слое нахо
дятся двоякого рода свободные рецепторы. Одни из них иннерви
руют соединительную ткань (б), а другие - железы (7). Здесь 
на находятся другие составпые части ’’осязательных" пятен (8). 
Нервные аппараты компактного слоя предстазлепы более разнооб
разно* Среди пластинок, образующих его, обнаруживаются плекеи- 
Формные окончания (9). В части этого слоя, граничащей с губча
тым, располагаются несвободные нервные окончания первой груп
пы (Ю). Для компактного слоя характерно наличие несвободных 
концевых нервных приборов второй группы, представленных боль
шим многообразием форм (II). В наружной стенке лимфатических 
мешков обнаружено два типа нервных образований, отличающихся



большим протяжением тершшалей. Эго - свободные нервные 
окончания (12) и несвободные рецепторы второй группы, отли
чающиеся рядом особенностей от таковых не компактного слоя 
(13).



1У. ОБСУНДЕНИЕ ПОЛУЧЕННЫХ РЕЗУЛЬТАТОВ

Имеющийся в нашем распоряжении материал собственных ис
следований. как нам ваяется, позволяет приступить к обсужде
нию его в рамках поставленных задач. В главе I основной круг 
вопросов, поставленных для разрешения в настоящем исследова
нии был сформулирован следующим образом: I) структурная, от
части цитохимическая, характеристика рецепторов кони амрибий,
2) экологические особенности рецепторов изучаемых животных,
3) сравнительно-гистологический анализ и сопоставление изу
чаемых рецепторов с такозыми высших позвоночных.

Проведенное нами изучение концевых аппаратов кони лягу-

ШвК Hana eaculenta И Rana ridlbunda ,

расположенных в эпителии, дерме и подкошой соединительной 
ткани позволяет считать, что в образовании всех описанных 
выше концевых аппаратов принимает участие периферический от
росток ганглиозных (чувствительных) невронов спинномозговых 
узлов. Нами, как это видно из изложения результатов собствен
ных исследований, не проводилось экспериментального доказа
тельства источников происхождения волокон (например, путем 
экстирпаций узлов), входящих в состав концевых приборов. Од
нако, нейрогистологическая практика выработала довольно убе
дительные косвенные доказательства, позволяющие достаточно 
уверенно идентифицировать системную принадлежность различных 
по морфологии проводников. Следующие морфологические особен
ности изучавшихся нервных образований позволяют нам с уверен
ностью сделать вывод о чувствительной их природе: I/ Все кон
цевые нерзные приборы образованы осевыми цилиндрами, выходя-



щигли из толстых мякотных нервных волокон. Это относится, как 
к свободным нерввш окончаниям (см.рис.7Д4,1б,18,26,28,30,31), 
так и к нервным окончаниям* снабженным различной елонности до
полнительными структурами Ссм.рис.34,36,41,47,50,52,67), В со
временной нейрогистологической литературе принято считать.что 
такие волокна берут начало от клеток спинальных ганглиев, т.е. 
являются чувствительными по природе. Этот прием довольно часто 
применяется различными авторами (А.НДивеи, 1953; в.А.Тихова, 
1953; Ж.Г.Валиев, 1961; Г.Н.Шшлева, 1963 и др.).

2/ Указанные концевые нервные прибор! находятся, главным 
образом, среди волокнистых структур соединительной ткани и 
в эпителии, покрызаодем коау* т.е.в гистологических элементах, 
имеющих преимущественно чувствительную иниерзацию. При изуче
нии нейрогистологии эпидермиса у млекопитающих ряд авторов 
(Винкельман / winkeimann /.I960 "а"; Миллер, Релстон и 

Касахара / Miller, Halstoii and Kasahara /,1960) вообще 
считают, что эти образования не имеют другой иннервации, кро
ме чувствительной, хотя, мозет быть, такое мнение и является 
крайней точкой зрения.

3/ В литературе довольно часто описывают рецепторные об
разования на разных тканевых структурах, например, на сосудах 
и в окружающей волокнистой соединительной ткани. Такие рецеп
тора по введенному Б.и.Лаврентьевым в 1943 году термину носят 
название поливалентных, например, сосудисто-тканевых рецепто
ров. Чувствительная соматическая природа этих рецепторов не
сомненна (А.1иЬ5аслов, 1950,1955; Е.М.Крохина, 1952; Н.Г.Коло- 
сов, 1953; т.А.Григорьева, 1954 и др.). другими словами, об
разование таких рецепторов каким-либо волокном слувит косвен—



ным доказательством его чувствительной природы. На нашем ма
териале ш  неоднократно наблюдали сосудисто-тканевые рецеп
торы (см.рис.25), образованные осевыьг^щшшдраш, происходя
щими из толстых МЯК0Т1ШХ волокон.

4/ При описании иннервации различных органов многочислен
ные авторы (Т.А.Батырева, 1953; Т.В.Крестинекая, 1953; А.А.Зо
рина, IS56; и.И.Ильина, I960 и др.) сообщают, что прежде чем 
распасться на отдельные концевые приборы, мякотнпе волокна об
разуют сплетения. В состав этих сплетений» очевидно, входят, 
главным образом, волокна чувствительной природа. Описаны та
кие сплетения и в коне высших позвоночных и человека (Л.П.Ма
слов, 1955; Е.А.Сквирская, 1956; Н.А.Комарова, 1956; Зинкель- 
ман, I960 ”6" и др.). Характер сплетений в коке лягушек (на
личие двух сплетений - глубокого и поверхностного, образова
ние сплетений преимущественно толстыми мякотными волокнами) 
позволяет нам со значительной долей уверенности считать, что 
концевые приборы, образуемые волокнами, происходящими из этих 
сплетений, являются соматическими рецепторными.

5/ В чувствительной природе разбираемых концевых прибо
ров убеждает нас тага® то обстоятельство, что описанные нами 
свободные нервные окончания по своей морфологии ничем не от
личаются от таковых, описанных у высших позвоночных. Так, осе
вке цилиндры их имеют тенденцию к многократному ветвлению, 
очень часто распространяясь на значительные расстояния (см. 
рис.5,8,24). Напротив, в других случаях образуются довольно 
компактно расположенные терминала аксоноз, занимающие ограни
ченные участки иннервируемой ткани (см.рис.7,15,2б). Концевые 
отделы терминалей заканчиваются заострениями, петельками и пу-



гозкаш (см.рис.9,20,21). Что касается несвободных нервных 
окончаний, т.е.снабженных дополнительными структурами, то при 
дальнейшем обсуждении мы приведем некоторые данные, касающие
ся их тонкого строения и химической организации, которые явят
ся дополнительными доказательствами афферентной их природа.

Приведенные факты, как нам кажется, позволяют с уверен
ностью считать описанные нами разнообразные нервные оконча
ния в различных отделах кош амфибий рецепторными соматиче
скими. т.е.принадлежащими ганглиозным клеткам с пиная вник та- 
лов.

Следующие факты заслуживают особо тщательного рассмотре
ния. Во-первых, рецепторные образования, найдет! среда всех 
структурных элементов кош: среди волокнистых структур соеди
нительной ткани, рыхлой (см.рис.14) и плотной (см.рис.51), 
на сосудах (см.рис.25), в эпителии, как а глубоких, так и 
в поверхностных его частях (см.рис.27,31), на шлезах (см. 
рис.20,21). Во-вторых, описываемое рецепторы на различных 
структурных компонентах кош не являются единичными находка
ми, но встречаются закономерно и с большой частотой. 3-треть
их, нередко мы находили волокна заканчивающиеся рецепторами 
на разных тканевых структурах. Выше мы уже упоминали о сосу- 
дисто-тканевых поливалентных рецепторах, найденных в коне ля
гушек. Описаны такие многочисленные другие разновидности по
ливалентных рецепторов (см.дисс.А.П.Наслова, 1955). Однако, 
кроме таких видов рецепторов, наш обнаружена еще одна раз
новидность этого типа рецепторов. На рис.20 представлено во
локно, ветвления осевого цилиндра которого заканчиваются ти
пичными рецепторными приборами среди рыхлой волокнистой со-



едшштольной ткани губчатого слоя кош и среди клеток секре
торного отдела слизистой железы. По аналогии с общепринятым 
термином (сосудисто-тканевой рецептор) , это окончание монет 
быть названо иелезисто-тканевым чувствительным негвним окон
чанием.

Все вышеизложенное позволяет нам считать, что все ткане
вые элементы кош изученных нами амфибий имеют богатую чувст
вительную, нттнедаадиь- т  многом охокую с таковой высших поз
воночных, в частности млекопитающих животных и человека.

Преяде чем перейти к анализу тонкой структуры чувстви
тельных нервных окончаний, считаем необходимым обратить вни
мание на следующее обстоятельство, подробное рассмотрение ко- 
талого не входит в рамки настоящей работы. На рис.23 предста
влены, "сдвоенные” рецепторы, оканчивающиеся на секреторных 
клетках желез кош. Вместе с толстым мякотным волокнам, пов
торяя его ход, идет тонкое, очевидно, безмякотное нервное во
локно, которое и входит в состав рецептора, образуемого толстым 
волокном. Такие рецепторе обнаружены преимущественно на сли
зистых яелезах, точнее, на секреторных клетках, входящих в их 
состав. Возшпсает вопрос о природе второго волокна. Вопрос 
этот не поз. Физиолога».® давно установлен факт трофического 
влияния нервной системы на протекание разных процессов в раз
личите органах и тканях, в особенности таких как поперечнопо
лосатая и гладкая мышцы, железы и т.д. Морфологами делались 
неоднократные попытки показать морфологический субстрат адав- 
тационно-троФического влияния вегетативного отдела нервной 
системы на Функционирование разных органов и тканей. Делались 
такие попытки и по отношению к рецепторным образованиям.



Со времени описания д.А.Тимофеевым в 1896 году дополнитель
ного тонкого беэмякотного нервного волокна, входящего в со
став инкапсулированных рецепторов, многие автор! подтверди
ли на обширной материале (Б,и.Лаврентьев и В*ВЛавренко,
1933; 13.3 Дазренко, 1938? Н,Г.Колосов и Г.А .Поликарпова,1936; 
E.IC.Илечкоза, 1942; Т.А.Назарова,1953; А.П.Шслоз, 1955) спра
ведливость наблюдения Д.А.Тимофеева. Однако, никому убеди
тельно не удалось показать, что это волокно является симпа
тическим, хотя такте попытки и делались (Е.Т.Юрьева, 1927; 
Л.А.Орбели, 1938), Напротив, наблодения Б.и.Лаврентьева и 
В^ЗЛазренко, 1933; В.В.Лавренко, 1938; Е.К.Плечкош>2,1942;
Т.А.Назаровой, 1953; А.П.маслова, 1955 и др.авторов застав
ляет считать, что дополнительное волокно или является колла- 
тералыо толстого шкотного волокна, образующего рецепторное 
окончание, либо происходит от ганглиозных клеток из другого 
сегмента, т.е.являетоя чувствительным по своей природе.
Не пытаясь вступать в дискуссию по этому вопросу, отметим, 
что обнаруненный нами факт наличия толстого и топкого волок
на в описанном случае интересен по следующим сообрашниям: 
а) рецептора подобного строения не были описаны в кове амфи
бий, В) окончание, в состав которого входит тонкое дополни
тельное волокно, позидимоцу, относится к свободным. Во вся
ком случав оно имеет значительно более простое строение, не
жели те несвободные рецепторы, в составе которых обычно на
ходят данное волокно.

Существующая морфологическая классификация тканевых 
рецепторов основана на первоначально предложенным Б.И.Лав
рентьевым принципе: участие или неучастие "специальшх" кле-



но -

ток в составе окончаний и на выраженности их структурной диф- 
ференцировашшсти. Все тканевые рецепторы делятся по этой 
классификации на свободные чувствительные нервные окончания, 
т.е. представляющие ветвления голых осевых цилиндров среди 
элементов иннервируемого органа и несвободные, т.е.такие, где 
меаду осевым цилиндром и инервируемой тканью располагаются 
"специальные" клетки. Среди второй группы выделяют инкапсули
рованные окончания. Типичными примерами первых являются внут- 
риэпителиальные чувствительные нервные окончания, вторых - раз
личной сложности клубочки, находимые в соединительной ткани 
разных органе©. Тельца Фатер-Лачини млекопитающих относятся 
к инкапсулированным окончаниям. В последнее зремя эта класси
фикация была существенно дополнена рассмотрением становления 
рецепторов в эволюционном плане (Г.И.Забусов и А.П.Ыаслою, 
1961). Основное заключается в том, что в ходе прогрессивной 
эволюции происходит усложнение структуры тканевых рецепторов 
за счет постепенного увеличения доли элементов периферической 
нейроглии в составе чувствительных нервных окончаний.

Как видно из анализа литератур*, проведенного нами в гла
ве I в нейрогистологии сложилось твердое мнение (основанное, 
главным образом, на работах выполненных методом окрашивания 
тканей штиленовой синью), что рецепторы конных покровов амфи
бий представлены исключительно свободными нервными окончания
ми, в них нет ни несвободных рецепторов, ни тем более инкапсу
лированных. Это положение представлялось незыблемым на протя
жении многих лет. Однако, следующие факты и представления, по
лученные в последние годы, заставляют с сомнением отнестись 

к этому утверждению:



I/ Выяснено, что многие чувствительные нерзше окончания, 
ранее считавшиеся свободншш, на самом деле окружены метками, 
которые рассматриваются как шванновские (а.З,Португалов,1955; 
оитер, 1957,1960; Г.Л.Забусов и А.П.Шслов, 1961,1963; Кауна 
С Cauna ), 1961,1963), Тем самым, само существование ис
тинно свободных нервных окончаний а тканях не-октолегаального 
Происхакдеяия, по крайней мере у млекопитающих, поставлено 
под сошсние.

2/ Установлено, что в стенке пищеварительной трубки и 
аорты, в иежмышечной соединительной ткани передних лап. в тка
нях легкого амфибий, в частности у представителей рода лягуш
ка ( Наил ), имеются несвободные рецепторы (Н.ъухалов, 1889; 
А.П.Победоносцев, 1953; Г.К.Шмелева, 1963; А.Г.Коротков, 1963 
и др.).

Сказанное побудило нас специально изучить рецепторы кош 
амфибий Скак органа наиболее подверженного воздействию внеш
ней среди, и тем самым являющемся источником многочисленных 
и разнообразных раздражений для рецепторных образований) для 
окончательного выяснения этого вопроса. Как видно из приведен
ного нами материала собственных исследований, в соединитель
ной TKaim кожи (губчатый и компактный слои, стенки лимфатиче
ских мешков), наряду с существованием окончаний свободных, 
имеются многочисленные рецепторы, которые никак не могут рас
сматриваться как свободные нервные окончания. Подробное описа
ние таких рецепторов приведено в разделе несвободные оконча
ния главы Ш. Окончания, снабженные дополнительными компонента
ми встречаются в коже изученных нами амйибий не как редкие на
ходки, но, напротив, закономерно. Они с постоянством обнаружи-



заются по ходу коллагеновых волокон дерш, а стенке лимфати
ческих мешков. Такие рецепторы состоят из осевого цилиндра 
или его ветвлений, отграниченных от иннервируемой ими соеди
нительной ткани футлярами, в которих имеются ядра, резко от
личающиеся по морфологии от ядер клеток соединительной ткаиг. 
Исследования при помощи фазового контраста (см.рис.57,5В), 
применение гистохимических реакций С см. рис. 59,60) позволили 
увидеть на границе Футляра и окружающей соединительной ткани 
разграничительную пластинку, которую можно расценить как б&~ 
зальную мембрану, разделяющую футляр и соединительную ткань. 
Таким образом, в большой группе рецепторов, находящихся в дер
ме лягушек осевой цилиндр окончаний оказывается отграниченным 
от иннервируемого им субстрата. Исходя из существующей клас
сификации, такие окончания с полпш правом могут быть отнесе
ны к несвободам рецепторам. Другими словам̂ , прелставление 
о наличии в коае амфибий только свободных нешных окончаний 
яряяно быть оставлено как несостоятельное.

Это положение представляется яви принципиально важным, 
так как оно, во-первых, расширяет наши представления об учас
тии дополнительных компонентов в строении рецепторов, зо-вто- 
рнх, указывает на сходство в строении рецепторов высших позво
ночных и изучаемых наш бесхвостых амфибий по признаку включе
ния в состав окончаний компонента нз-нойрон&льаой природы, 
з задачи настоящей работы не входит подробное обсуiivemio прин
ципов построения чувствительных нервных окончаний с конечной 
целью; отыскание принципов, лежаидах в основе процесса рецеп
ции. Тем не менее, мы считаем необходимым еще раз подчеркнуть 
факт наличия дополнительных структур в составе рецепторов, ра-
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нео считавшихся свободными. Весьма возможно, что появление 
дополнительного компонента может быть поставлено в причин
ную связь с более богатым внешним окружением у амфибий, ве
дущих смешанный (водно-наземный) образ шизни сравнительно 
с их непосредстветтыми предшественниками - рыбами. При этом, 
разумеется, не может не возрасти количество спецификаций 
внешних раздражителей, что, очевидно, должно на<*ри отражение 
з строении рецепторов. Естественно, изложенные взгляды могу® 
& 1ть рассмотрены только как гипотетические предположения.
С этой точки зрения, как нам кажется, имеет существенное зна
чение выяснение природы дополнительных структур несвободных 
рецепторов. Другими словами, необходимо установить, каков ге- 
нез протоплазматических Футляров, окружающих ветвления осево
го цилиндра. Как нам кажется, имеющийся в нашем распоряжении 
материал позволяет обсудить этот вопрос.

В соединительной ткани кожи изучавшихся нами амфибий 
имеются следующие чувствительные нервные окончания: ветвле
ния осевых цилиндров, непосредственно контактирующих о окру
жающими волскнисттмт структурами х\см.рис.9); осевые цилинд
ры и их ветвления окружены протоплазматическиы футляром с раз
бросанными э нем однообразного строения ядрами (см.рио.34); 
осевые цилиндры окружены Футляром, который отчетливо от гран и-

х) Эти окончания мы называем свободными, так как применявш
ий методами исследования (фазовый контрас®, гистохимические 
методы исследования) нами не обнаружены в этих рецепторах до
полнительные структуры. Однако, это вовсе не значит, что ш
настаиваем на абсолютной правомерности этого положения.



чивается от окружающих тшней разграничительной пластинкой (см. 
рис.47); в составе футляра имеются ядра морфологически различ
ных типов и, кроме того, намечается продольная иочерченность 
(см.рис.51); осевой цилиндр погружен в продольно исчерченный 
футляр с округлыми или овальными ядрами, по периферии футляра 
находятся ясно выраженные продольно расположенные пластинки,
лежащие параллельно по отношению друг к другу, между котсш- 

х)ми располагаются удлиненные ядра. Отчетливо выражена разгра
ничительная пластинка (см.рис.48).

Как видно, все вышеперечисленные вида рецепторов, распо
ложенных в соединительной ткани кожи, представляют картину по
степенного перехода одной формы в другую. Важно также отме
тить, что выбор приведенных нами видов рецепторов является 
в какой-то мере случайным, так как при просматривании препара
тов можно с легкостью найти формы рецепторов, переходные меэду 
названными.

Таким образом, среди рецепторов, найденных в коже амфибий 
имеются все переходные формы от свободного нервного окончания 
до окончаний с выраженной продольной исчерченностью протопла- 
зматического футляра, наличием ядер нескольких морфологически 
отличимых типов, параллельным расположением пластинок по пери
ферии футляра, наличием разграничительной пластинки. Другими 
словами, имеется последовательный ряд рецепторов, построенный 
нами по признаку различной дифдеренцированности дополнительно
го компонента окончаний. Повидимоцу, можно предположить, что
х) Истинные взаимоотношения пластинок и ядер нами не установ
лены. Возможно что пластинки являются клетками, ядра которых 
ш  видели на препаратах лежащими между пластинками.



рецепторы с более дифференцированныш дополнительными струк
турами развились на основе окончаний с донес вырешенной диф- 
ферепцировкой, а те в свою очередь произошли от свободных 
окончаний соединительной ткани. А если ото так, то следова
тельно необходимо найти фактор подобной дифференцироаки. 
Имеющийся в нашем распоряжении материал не позволяет нал ре
шить этот вопрос, но предположительно можно считать, что таг- 
ким фактором является выход амфибий на сушу со следующей 
вслед за этим необходимостью адекватно отражать более слож
ную сравнительно с предшествующей экологическую обстановку. 
Таким образом, не исключена возможность, что между сменой 
факторов внешней среда в сторону увеличения их многообразия 
и прогрессивным усложнением (даффереяшфоокой) структуры зы- 
шеназвашшх рецепторов должна иметься причинная овязь. С этой 
точки зрения представляется чрезвычайно важным разрешение во
проса о генезе дополнительных структур описываемых рецепторов.

Для разбираешх нами рецепторных приборов, находящихся 
в соединительной ткани, возможно представить два пути проис
хождения дополнительных структур: I) дополнительные структуры 
происходят из элементов окружающей соединительной ткани, т.е. 
имеют мезенхимное происхождение и 2) эти структуры являются 
производными от пшанновской глии, т.е.имеют нейроэктодермаль
ное происхождение. Как будет видно из дальнейшего изложения, 
маловероятен двойной генез разбираемых элементов, т.е. часть 
дополнительных элементов происходит из пойроэютодермы, дру

гая часть из мезенхиш.
Просматривая внимательно полученные нами препараты мои-
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но видеть, ч?о у любого несвободного рецептора, находящегося 
в соединительной ткани, имеется непрерывный переход шаниов- 
с1.ой оболочки в протошгазматпчеокий футляр рецептора Сш.рпс» 
33,43,43). Ьояее того, у рецепторов с ясно ворошенной разгром 
нпчитолыгой мембраной отчетливо прослеаиаается непрерывный ее 
переход в базальную мембрану, окружающую шзаниовскую оболов 
ку (см.рио.53). Но воей видимости, базальная мембрана вокруг 
ивапновской оболочки аналогична волокнист оьзу компоненту пери— 
НеЗралЬНОЙ оболочки (Коузи И Пальмер / Causey and. palmer /, 
1957; Коузи, I960), В неврологии группой американских авторов 
(Шантаверапа И Бурн / Shanthaveerappa and Bourne /,1962 а, 
1963,1964) в серии о&атей по першгезральному эпителию этот 
способ доказательства родственного генеза структур, находя
щих©! внутри от периневрия, бшг применен по отношении к пла
стинчатому компоненту телец Фатер-Пачини млекопитающих, мио- 
невральному синапсу и периферическому нерву. Таким образом, 
непрерывность перехода шаанноэских клеток в протоплазматиче- 
ский Футляр рецепторов и непрерывность базальной мембраны и 
разграничительной мембраны рецепторов, как нам хсаиотся, убе
дительно свидетельствуют о родственном генезе тех и другой. 
Напротив, эти яе факты указывают на то, что трудно предпола
гать, *лгс протоплазмаарический футляр происходит из элементов 
окруззаю£5ей соединительной ткани, т.е.имеет мезенхимное про
исхождение. Точно такаю трудно представать что по мере усло
жнения отроения дополнительных структур* какая-то часть их 
может произойти из мезенхиш. Эго обусловлено тем, что чет
ко прослеживаются все стадии дифференцировки различных струк
тур из ранее недифференцированного материала прогоплазматиче-



ческого футляра, а такке тем, что весь футляр в целой отгра
ничен мембраной типа базальной от окружающих тканей.

На наш взгляд имеется еще несколько косвенных доказа
тельств нейроэктодермального происхождения элементов допол
нительных структур. Во-перэдх, окружающие элементы соедини
тельной т1«ани являются более дифференцированными структура
ми, нежели протошзазьитический футляр рецепторов. В послед
нем, как это было указано выше, в некоторых случаях при по
мощи примененных методов исследования не удается обнаружить 
клеточных границ, хотя в таком Футляре содержится довольно 
большое количество ядер (до нескольких десятков), разбро
санных в разных отделах рецептора. Форма и зелпчина ядер, 
характер хроматина резко отличаются от таковых клеток со
единительной ткани. Во-вторых, при просматривании препара
тов, получешшх от летних и зимних лягушек, установлено, 
что несмотря на то, что протоплазнатический футляр у зимних 
лягушек имеется, в нем не удается обнаружить осевого цилинд
ра. Как выяснилось при изучении препаратов коки лягушек,взя
тых в осенние и весенние месяцы, осевой цилиндр осенью под
вергается распаду, так что зимой многие рецепторы лягушки, 
хотя и сохраняет протоплазматический футляр, но не имеют 
в его составе осевого цилиндра - это состояние можно обо
значить как денервацию нервного окончания. В зесенние меся
цы по оболочкам нервного волокна происходит врастание реге
нерирующего осевого цилиндра в сохранившийся протоплазшти- 
ческий Футляр С см.рис.05,39). Другими славами, происходит 
сезонная де- и регенерация осевого цилиндра. Известно, что 
про экспериментальной денервацаи вкусовых лукавиц (Одно-



ТвД / Olmsted /, 1920,1921; ОямотвД И РИНГОр / Ringer /, 
1936; В.ФЛашвш, 1945; Г^т / auth /, 1958 и др.), перерез
ке косных нервоз происходит дедиООеронцировка меток вкусовых 
луковиц п мэркелезоких клеток, т.о.моток, ишодих неоомпен- 
ное эпителиальное происхождение. При этш деди^еронцировка 
достигает такой степени, что на месте бивших луковиц пли ско
плений мэркелеаских клеток нельзя обнарушть других клеток, 
крош типичных покровных эпителиальных. При рогонероции чув
ствительных волокон происходит постепенная диСХ̂ ореицпровка 
этих клеток о превращением их в клетки вкусовых луковиц шта 
меркелевокив* Сказанное мошо суммировать так, что дополни
тельные элементы рецепторов, пшшцие иное ироисходдшше чем 
нейроэктодермальное (в разбираемом случае эктодермальное) 
подзергавтся дедигоеренцирозке и исчезав® на время донорвацпи.

Совершенно непохожая картина наблвдается в рецепторах ко
ни амфибий. Как видно из наших данных, протоплазштичеокий 
футляр во время денерэацпи окончания но подвергается раооаоы- 
ванию и не исчезает. Очевидно, что при этом происходит его 
дедиЛферонцпровка, но изучение этого процесса не входит в за
дачи проводимого наш исследования. Указанное обстоятельство 
монет явиться допалнательшм свидетельством в пользу нейроэк
тодермального происхождения протоплазттичеокого (футляра раз- 

бираешх нами рецепторов.
Таким образом, суммируя вышеиэлошпное, на основании ря

да доказательств следует считать, что дополнительные струйчат
ую несвободных рецегоопоа коззи изучаошх нами М д М  ш щ

В соединителшотканной части кони изучавшихся нош ам$и-



бий, найдзн ряд усагаянявдих овфуктуру гхзцепторов. Как било 
кратко разобрало на стр. S' появление отих рецепторов моает 
бкть нреянояоявтелъй© связано о ишэненпем экологической об- 
сгановки, т.е. с выходом звинозоднпх на сушу. При зтш претер
певал? изменения многое их органа и сиогеш органов* В совре
менной литературе изменения эти расцекшзаотея как проявление 
прогрессивной эзолиции (А.Н.Сезерцеа, 1939; ти^Й.тальгаузен, 
1^0« Обращаясь к ш ю щ  материалу, №  мояэем в предполояа- 
тельной форме представить, что появление и нсотенешшя диффе- 
ренцпрозка неДроглиальяого компонента рецепт орав дерш бес
хвостых амфибий, очевидно, такие мо^зю расценить так морфоло
гическое знракекие процесса прогрессивной ззолэдпи, претерпе
ваемой отими яивотннми, Вели ото так, то в отсел случае мошо 
ставить вопрос о модальности дафгюретдарувщпхея рецепторов. 
Тугими словами, какие раздрешения впекней среда, опооредо- 
вантше через козу, могут воспринимать эти рецепрорн. К сош- 
лепшэ, ответить на этот вопрос по имеищюя в нашем распоря- 
здши даянии в категорической форе не представляется воэмоо- 
яш. Оовериетю очевидно, что о изменением окруаашей обста
новке (виход на сушу, дзойствентшЗ образ яизни, зодшй и на
земной) резко возрастает количество инЗДтгещии, получаемой 
штотнш и 1гов[!гши?ся требования к разроаничонио отдельнше 
модальностей разрзроаения. К тагаш модальностям в равной сте
пени метут относиться изменения условий оозещвнноотп, темпе
ратура, химических и жхзнических Лактороз. Прямой ответ на 
вопрос о модальности разбираешх рецепторов могли би дать 
олсктро^азиштогичеокзе исследования с применением определен
ного адэкзатного ррадрешгроля. Однако, как ото следует из



настоящего полошиия дел с исследованиями по электрофизиоло
гии рецепторов, подобных решающих доказательств в ближайшее 
время ошдать не приходится. Тем но менее, материал, имеющий
ся а нашем распоряжшщ позволяет косвенно разрешить этот во- 
щ оо» При этом ш полагаем, что единственным методом, могущим 
помочь при решении этого вопроса является сравни?ельннй метод, 
т . е.сопоставление тлеющихся в нашем раопоряннши гистологиче
ских и цитохимических особенностей строения рецепторов амфи
бий о таковым высших позвоночных. При этом предполагается, 
что однозначные изменения во внешней (по отношению к чувстви
тельным нервным окончаниям) среде, например, механические, 
долшы восприниматься рецепторами, имеющими сходные черты 
отроения, независимо от классовой и видовой принадлежности 
животного.

Обращаясь к структуре рецепторных аппаратов высших позво
ночных, мы убеждаемся, что среди них с достоверностью опреде
ленная модальность мошт быть отнесена к довольно небольшой 
группе рецепторов. К ним, в частности, относятся, мехпяоре- 
цепторные пластинчатые тельца тина телец <£атср~Пачини и конце
вых колб пластинчатого строения. иеханорецепторпая фушеция 
этих чувствительных нервных окончаний с очевидностью вытекает 
из характерного -  пластинчатого отроения их дополнительных 
компонентов, а для телец Фатер-Пачини показана прямыми алеют— 
роГ)ИЗИОЛОГИЧеСПИЛИ ЭКСЛОрНШНТаШ (ЛовенШТСЙН / Loewenafceln /»  
1259,1561; 0.1).Ил ышокий, 1963,1266 и др.). Наиболее характер
ной чертой их строения с разбираемой точки зрения — отношение 
к виду воспринимаемого раздраиония — является плает1Шчатое 
отроение вспомогательного, не-нейроналыюго кшшононта.



При обсуждении результатов, полученных нами при изучении 
рецепторов кожи амфибий, мы обратили зшшаниз на факт после
довательной дифференцировки дополнительного компонента чувст
вительных нервных окончания, заключающийся, главным образом, 
в том, что в этих концевых приборах постепенно появляется про
дольная (по отношению к осевому цилиндру) исчерченность, кото
рая на более поздних фазах развития заменяется появлением на
стоящих пластинок, особенно в периферических частях футляра. 
Другими словами, наблюдается определенное структурное сходст
во в строении механорецепторов высших позвоночных и изучаемых 
нами рецепторов* В связи с этим мы считаем, что описанные на
ми в соединительной ткани кошт лягушек рецепторы с большой 
долей уверенности могут быть рассмотрены как механорецепторы, 
т.е.окончания, воспринимающие механические перемещения в ок
ружающей их соединительной ткани. Следующие факты, как нам ка

жется, подтверждают эту точку зрения.
3 главе "Результаты собственных исследований" мы неодно

кратно подчеркивали соответствие хода коллагеновых волокон и 
хода терминалей рецепторов, что, бесспорно, создает наилуч
шие условия для восприятия смещений волокнистых структур.

Проведенное нами гистохимическое изучение этих рецепто

ров показало, что активность окислительных ферментов в них 
локализована таким образом, что наибольшая активность наблю
дается в периферических частях осевого цилиндра, т*е.непо
средственно под плазматической мембраной отростка нейрона. 
Однако, именно это является весьма характерным для телец Фа- 
тер-Пачпни и пластинчатых колб млекопитающих (Э.Г.Улумбеков, 
1964), механорецепторна функция которых несомненна.



Такам образом, имеющиеся в напем распоряжении факта 
позволяют нам считать, что оппсанине наш в детяге кош амфи
бий несвободнко чувствительные нервные окончания являются ме~ 
хановецепторами,

Оганозленп© механорецепторов пластинчатого тппа в со
единительной ткани, на нага взгляд, интересно еще и тем, что 
во-первых, в сущеотзующей иейротастологяческой литературе на
ми не найдено сходных по строению окончаний у рнб, т.е.у мас
са, стоящего ния» на эволюционной лестнице, во-зторкх механо- 
рецепторы пластинчатого строения уже пшются (причем более 
сложного строения) у представителей классов, берущих начало 
от амфибий. К таким рецепторам относятся колбы пластинчатого 
отроения копи рептилий (Г.й.Забусов, А,П.Маслов и К.А .Болгар
ский, 1963), тельца Гербста птиц, и узе упошнавшеся пластин
чатые рецепторы млекопитающих, находящиеся в соединительной 
ткани. Другими словами дояно думать, что описашше наш шха- 
ношпептота соединительной ткани кош лягушек являются прооб
разом пластинчатых рецепторов высших позвоночных.

Наконец, при обсуждении материала ив считаем необходимым 
остановиться еще на дэух,кажущихся нам интересных с точки зре
ния адекватного отражения экологической обстановки, особен
ностях организации рецепторов кожи амфибий. Как у;гге говори
лось выше, изэестна способность вояк амфибий воспринимать све
товые раздраяепия (стр. V ). Факт этот известен давно, одна
ко, описания материально-структурного субстрата светозосприя- 
тия кожей амТ'ибий по настоящее время в литературе не известно. 
При внимательном рассмотрении "тактильных” телец Лейдига-Мер- 
келя, нам бросились в глаза следующие особенности их строения.



т  -

Кагдоо кольцо низет шровидное скопление эпителиальных клеток 
о пи летели ей, строение которых резко отличается от соседних кле
ток покровного эпителия упорядоченностью располояеню! в шаре- 
видаом скоплении в отсутствием пигментных клеток* Однако,хро- 
матофоры имеют необычайно высокую концентрацию по краям иеро- 
видного образования, а такав! по периферии расположенной в со
единительной ткани части реоептора. В последней находятся до
вольно крупные клетки, резко отличающиеся по тинкториалшьи 
свойствам от клеток соединительной TitaHa, На этих клетках за
канчиваются тершнали, образующиеся из толстых шкотнш нерв
ных волокон (см.ряс.ЗД), В цолш, это рзчепторяое образование 
по обешу плану отроения чрезвычайно схо®е с проотшя глазка
ми насекомых, несущих, как известно, функцию восприятия света, 
но неспособных давать изображение окрутдатих предаете» (Элт- 
рингем, 1934} В,А,Догель, T9W).

Сопоставляя эти факты со способностью воспринимать свет 
покровами лягушек, мы считаем зозмоззтм a остопошой громе

т Ш & З и п Ш т ё Ш & & * - Ш  
Л сйдагга-Меркедя светочгаотвптелькш ееяептопои»

Разумеется, окончательный ответ на этот вопрос моает дать 
лишь эксперишнт.

Нет необходимости указывать на вааность этой способности 
в поведении бесхвостых амфибий.

Наконец, следует сказать о приспособленности организма 
лягушки к годовому ходу те?.тпературн» Факт отот общеизвестен, 
MOJ3HO предполонить, что призишей спячке наступает выключение 
части ковных рецепторов в связи с сбпш снижением активности



• ш -
вдво?них. Однако» по настоящее эреш было неясно, как тошно 
происходи* этое процесс.

На оснеаашщ собственных наблюдений ш  патл оказать,

ш  с̂ ш т ж ^ т з Ё Ш т ш к ш ш т ^ ш т ^ ш з ш ш
Я ш ш .  Р1ШСЯРИЩ0Щ  оботанозки анраящ д я  а оезшной ю -  и

т т ш т »



На основании проведенного гистологического, нойрогасто- 
ЛОГИЧОСКОГО И ЩКОШШИЧООШРО изучения ЧуВОТЗПТЩШНОЙ ИШ10р“ 
Ш Щ Ш  КОШ бесхвостых амфибий (Кшш eaculenttt, R. ridibunda ) 

и сопоставления результатов изучения о данными литераторы 
считаем зоэыошш сделать следующие швода:

I. 13ое тканевые структуры коэд лягушек ш ю ш  богатую 
чувствительную иниарвацию.

2* Чувствительные нервные окончания коки лягушек пред- 
ставлены свободными и несвободными различной сложности стро
ения рецепторами* Общепринятое шение об отсутствии в кош 
амфибий неоаободшх окончаний долшо быть оставлено как не- 
ооотоятельнов.

3. Установлено, что дополнительные структуры несвобод
ных рецепторов дерш лягушек имеот неПрогииальную природу.

4. Показало, что в коне лягушек несвободные рецепторы 
ведут свое происхождение от свободных окончаний путей их диф- 
ференцировки и усложнения.

5. Несвободные нервные окончания соединительной ткани 
кош лягушек являются механорецепторами.

6. ДиСОеренцировка механорецептороа пластинчатого строе
ния - прообразов шханорецептсроз высших позвоночных - наблю
дающаяся у лягушек» поаидишду, обусловлена выходом акрибий 
на сушу и является морфологический выражением прогрессивной



оволюции, проторпевашой этиш шшотниш.

7* Подробно ошоаво отроение "такгильних" телец Лейдо- 
га-Моркеля и адскаэано црсдподояеше об их Фоторецетаорной 
природе.

О* Установлено, что одщш us проявлений экологической 
приспособленности лягушек является оезашшя да- и регенеда- 
ция осевых цилиндров рецепторов кош как адэкаатныЭ ответ 
на мешшцуюся обстановку.



В заключение считаю своим долгой шразп?ь глубокую 
благодарность моим учителям:

Профессору Георгию Ипполитозичу ЗШООЗУ и
Профессору Аркадию Пазлозичу ШСЗТСЗУ

за постоянное рукозодотзо при выполнении работа*
Приношу такте искрошшю благодарность ассистенту ка

федры гистолога Эристу Г&лишзичу УШШСОЗУ эа большую 
пошщь при офоршении рабош*
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2. БОЛГАРСКИЙ К.А.

3. БОЛГАРСКИЙ К.А*

4. Б Ш Л Ю И Й  F..A.

9. БУХАЛС8 Н.

6. а ш ш  У .Г.

7. вашшадй п.
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