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SANTRUMPOS

ATP — adenozino trifosfatas

Ca?" — kalcio jonas

K* — kalio jonas

Na*— natrio jonas

CIl —chloro jonas

CNS — centriné nervy sistema

PNS — periferiné nervy sistema

VP — veikimo potencialas

PAS — pradinis aksono segmentas

kDa — kilodaltonas

CPG — centrinio paterno generatorius
DHPR — dihidropiridino receptoriai

NVS — nuolatiné vidiné srové

NAD" — nikotinamido adenino nukleotidas
HP — fleksorius (hip flexor)

HE — ekstensorius (hip extensor)

cDLF - kontralateralinis dorsolaterinis funikulas (lot. contralateral dorsolateral funiculus)
EMG — elektromiografija



IVADAS

Veikimo potencialas yra labai svarbi samprata neuromoksluose. Veikimo potencialo
slenkstis yra kritinis elektrinis potencialas, kuris turi biiti pasiektas neurono, kad jvykty
veikimo potencialo generacija. Ties veikimo potencialo slenks¢iu vidinés jtekancios srovés
vir$ija iStekancias ir lemia tolesne regeneracing depoliarizacijg. Paprastai neuronuose slenks¢io
potencialas yra nuo -50 iki -55 mV (Platkiewicz, Brette, 2010). Stimulai, silpnesni uz ribing
slenkscio potencialo vertg, nesukuria veikimo potencialo generacijos (Platkiewicz, Brette,
2010).

Paprastai laikoma, kad veikimo potencialo slenkstis yra nekintamas, pastovus. Taciau,
tyrimai rodo, kad slenkstis gali keistis dél jvairiy faktoriy ir kad slenks¢io potencialas
depoliarizuojasi veikimo potencialy daznio adaptacijos metu (Alaburda, Hounsgaard, 2003;
Grigonis et al., 2016; Grigonis, Alaburda, 2017). Slenkstinio potencialo depoliarizacija mazina
motoneurony suzadinamuma. Taigi, slenkséio kintamumas yra neurony savybé, rodanti, kad
veikimo potencialo generavimas priklauso ne tik nuo j&jimo ar stimulo amplitudés, bet ir nuo
paties neurono savybiy, (Platkiewicz, Brette, 2010; Fontaine et al., 2014) kas yra svarbu
neurono funkcijai, jos reguliavimui.

Vieni mokslininkai rodo, kad neuroninio tinklo veikimo metu slenkstis i$ tiesy
depoliarizuojasi (tyrimai su vézlio nugaros smegenimis, kai tirta slenkscio kitimo dinamika
motoneuronuose vézlio kasymosi ir plaukimo metu) (Grigonis, Alaburda, 2017), kiti tyréjai
parodé, kad slenkstis visgi hiperpoliarizuojasi — nugaros smegeny motoneurony jaudrumas
kaciy ir ziurkiy motoneuronuose padidéja dél hipepoliarizacijos (Krawitz et al., 2001;
MacDonell et al., 2015).

Nors informacijos apdorojimo mechanizmai yra gerai aprasyti jutimo sistemose,
jaudrumas motorinése sistemose sulauké ganétinai mazai démesio (Berg et al., 2008).
Stuburiniy gyviny funkciniame motoriniame elgesyje dalyvauja aktyvus didelio masto
neuroninis tinklas (nugaros smegeny motoneuronai) (Destexhe et al., 2003; Alaburda et al.,
2005; Grigonis et al., 2016). Neuroniniai tinklai vézlio nugaros smegenyse naudojami kaip
pavyzdinés sistemos tiriant centrinio modelio generatoriaus mechanizmus, atsakingus uz
motorinj elgesj (Stein, 2018). Ritmiski judesiai, tokie kaip plaukimas, kasymasis, susideda i$
pasikartojanc¢iy veikimo potencialy seky, kurias aktyvuoja tas pats neuroninis tinklas nugaros
smegenyse (Petersen, Berg, 2016). Gebéjimas generuoti kelis ritminius judesius iSryskina
stuburo grandinés sudétingumg ir lankstumg (Frigon, 2012). Naudojant Sarvo-nugaros

smegeny preparatg in vitro fiziologiniuose tyrimuose, sudaryta galimybé tyrinéti ne tik atskirus



neuronus kaip pavienes lgsteles, bet ir paties neuroninio tinklo savybes. Tad svarbu iSsiaiskinti,
ar ir kaip kinta motoneurony suzadinamumas tinklo veikimo metu.

Motoneurony tinklo aktyvumo metu generuojami plitipsniai, su ramybés intervalais
tarp juy. Zinoma, kad pliiipsnio metu slenkstis depoliarizuojasi (Grigonis et al., 2016), bet kaip
ir kiek jis atsistato tarp plitipsniy, nezinoma.

Neuronai, kurie stimuliuojami pastovios amplitudés srovés impulsais, generuoja
aukstéjancio slenks¢io veikimo potencialo sekas — vyksta slenkscio depoliarizacija. Yra
zinoma, kad mazdaug per 1000 ms veikimo potencialy seky generavimo metu slenkstis
depoliarizuojasi — padidéja iki 10 mV (Grigonis et al., 2016). Slenkstis depoliarizuojasi nuo
zemiausio pradinio veikimo potencialo slenks¢io iki nusistovéjusio. Mano bakalauriniame
darbe buvo tirta kaip slenkstis atsistato po adaptacijos. Tai ganétinai kompleksiskas procesas,
kuris priklauso nuo varginimo ir poilsio trukmiy. Tyrimas atliktas su nugaros smegeny pjuviais,
poilsio bei varginimo trukmés buvo sistemingai keic¢iamos. Veikimo potencialy slenks¢io
atsistatymas po adaptacijos tirtas neurona stimuliuojant dviem srovés impulsais (jyu metu
matuojamas slenkstis pries ir po poilsio) ir keiciant laiko intervalg tarp jy (poilsio trukmé).
Gauti rezultatai atskleidé désninguma, kad stimuliuojant motoneuronus 1 s impulsu per iki 100
ms trunkant] poilsi, motoneurony veikimo potencialo slenkstis neatsistato. Taciau
stimuliuojant motoneuronus 200 ms trukmés impulsu per iki 1000 ms trunkantj poilsj, atsistato
tik nusistovéjes slenkstis jau po 100 ms poilsio, o pradinis atsistatymo nepasiekia.
Stimuliuojant motoneuronus 500 ms trukmeés impulsu taip pat per iki 1000 ms trunkantj poilsj,
tiek pradinis, tiek nusistovéjes slenkstis atsistato: pradinis po 800 ms, o nusistovéjes — po 900
ms poilsio.

Gauti désningumai charakterizuoja veikimo potencialo slenks¢io atsistatymg, kai
motoneuronai stimuliuojami per registravimo elektrodg leidziama srove. Taciau lieka neaisku,
ar ir kaip veikimo potencialy slenkstis atsistato tarp plitipsniy funkcionalaus nugaros smegeny
neuroninio tinklo veikimo metu. Tokio pobudzio tyrima apsunkina tai, kad veikiant
neuroniniam tinklui, negalima kontroliuoti tiek pac¢iy plitpsniy, tiek intervaly tarp plitpsniy
trukmés. Kita vertus — tiek plitpsniy, ciklo trukmés, tiek intervalai tarp jy natiiraliai varijuoja
tiek to paties neuorono aktyvavio metu, tiek tarp neurony. Todé¢l, Siame tyrime pasitelksime
koreliacinés analizés metoda, vertinant veikimo potencialy slenksCio atsistatymg po

depoliarizacijos neuroninio tinklo veikimo metu.

Taigi, Sio darbo tikslas: istirti motoneurony veikimo potencialo slenkscio atsistatyma

po depoliarizacijos neuroninio tinklo veikimo metu.
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Darbo uzdaviniai:

1. Nustatyti poilsio ir aktyvumo vidutines trukmes kasymosi ir plaukimo atvejais;

2. Ivertinti, kiek slenkstis depoliarizuojasi plaukimo ir kasymosi metu per aktyvumo perioda;

3. Nustatyti, kaip slenkscio atsistatymas kasymosi metu priklauso nuo aktyvumo ir poilsio
trukmiy;

4. Nustatyti, kaip slenkscCio atsistatymas plaukimo metu priklauso nuo aktyvumo ir poilsio

trukmiy.



1. LITERATUROS APZVALGA

1.1. Neuronai ir jy savybés

Nervy sistemos visoje gyviiny karalystéje skiriasi savo struktiira ir sudétingumu — rodo
gyviiny jvairoveé. Nervy sistema yra pagrindinis viso kiino reguliavimo ir valdymo centras. Tai
specializuoty lasteliy (neurony), kurios per neurony tinklg nukreipia dirgiklius i$ jutimo
receptoriaus j vietg (pavyzdziui, raumenis), kur atsiranda atsakas, sistema (Lodish et al, 2000).
Nervy sistema yra specifiSka, unikali, savita ir gyybiSkai reikSminga organizmo sistema, per
savo receptorius palaikanti organizmo ry$j su aplinka (tiek iSorine, tiek vidine), koordinuojanti
visas orgnizmo vegetacines funkcijas (tokias kaip kvépavima, kraujo ir medziagy apykaita,
Salinimg ir t.t.), turinti jtakos organizmo adaptacijai prie kintanciy salygy ir i§gyvenimui,
uztikrinant organizmo gebéjima islikti — palaikyti gyvybinguma (Lodish et al, 2000; Kévelaitis
ir kt., 2006). Taigi, apibendrinant, galima i$skirti kelias esmines nervy sistemos funkcijas.
Pirmoji pagrindiné nervy sistemos funkcija yra jutiminé (sensoriné) — informacijos apie aplinkg
gavimas, siekiant gauti informacijos apie tai, kas vyksta uz kiino riby (arba kartais kiine) —
kitaip tariant, informacijos gavimas i§ iSoriniy arba vidiniy dirgikliy. Tai jvairiy receptoriy
darbas. Receptoriai yra neurono ataugy laisvosios galtinélés. Dirgiklio sukeltas fizines savybes
receptoriai pavercia nerviniais impulsais. Antroji, ne kg maZiau reikSminga funkcija yra laidiné
— sensoring informacija perduoda i aukStesnius afektorinius centrus ir véliau | Zemesnius
efektorinius (Kévelaitis ir kt., 2006). Kitaip tariant, jutimo struktliry gaunami stimulai
perduodami nervy sistemai, kur ta informacija apdorojama. Tai vadinama integracija. Stimulai
lyginami arba integruojami su kitais dirgikliais, prisiminimais apie ankstesnius dirgiklius arba
organizmo biiseng tam tikru metu. Tai veda prie konkretaus atsakymo, kuris bus sugeneruotas.
Ir treCioji — atsako realizacija. Nervy sistema sukuria atsakg remdamasi dirgikliais, kuriuos
suvokia jutimo struktiiros. Akivaizdus atsakas buty raumeny judéjimas. Taigi, aplinkos
pasikeitimas yra stimulas, organizmo reakcija j jj yra atsakas (Lodish et al, 2000). Na, o
funkciniu pozitriu nervy sistema klasifikuojama taip: atsakus galima suskirstyti | sgmoningus,
kuriuos atlieka skersaruoziai griau¢iy raumenys (skeleto raumeny susitraukimas) ir nevalingus
(lygiy raumeny susitraukimas, Sirdies raumens reguliavimas, liauky aktyvumas) (Lodish et al,
2000; Kévelaitis ir kt., 2006). Sgmoningg suvokimg ir valingas motorines reakcijas valdo
somatiné nervy sistema, o nevalingas reakcijas ir organizmo kontrole (vegetaciniy funkcijy) —
autonominé (vegetacing) nervy sistema (Lodish et al, 2000).

Nervy sistemg sudaro nervinis audinys, kuris sudarytas i$ nerviniy lasteliy — neurony ir

glijos lasteliy (Moini, Piran, 2020). Neuronas yra pagrindinis, esminis nervy sistemos
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strukttrinis bei funkcinis vienetas (Drukarch et al., 2018; Moini, Piran, 2020). Neuronai yra
specializuotos smegeny lastelés, atsakingos uz itin greitg elektriniy bei cheminiy signaly
priémimg, apdorojimg ir informacijos perdavima (Lodish et al., 2000; Azarfar et al., 2018).
Neuronai taip pat yra ir pagrindinis smegeny energijos vartotojas, o didzioji dalis (~80%)
smegeny energijos sunaudojama signalizacijos procesams neuronuose (Howarth et al., 2012;
Hyder et al., 2013). Eksperimentiniai tyrimai parodé, kad daugumos gyviiny rasiy smegeny
medziagy apykaitos suvartojimas sudaro 1-10% viso kiino metabolizmo greicio, nors smegeny
masé sudaro ne daugiau kaip 1% gyviino kiino svorio (Mink et al., 1981; Hofman, 1983; Yu et
al., 2014).

Nors neuronai yra panasis | kitas kiino Iasteles ir atrodyty, kad jy sandaros modelis esti
panasus, ta¢iau Sios nervinés lgstelés specializuojasi taip, kad jos iSsiskiria i$ kity lasteliy ir
joms suteikiamos savybés, leidziancios atlikti savo unikaly vaidmenj nervy sistemoje
(Lovinger, 2008). Vadinasi, vyrauja didelis heterogeniS$kumas, todél atkreipiamas démesys j
neurony specifiskuma — tiek funkciskai, tick morfologiskai. Viena i$ tokiy unikaliy savybiy yra
neurono forma. Neuronai susideda i§ 3 pagrindiniy daliy: lastelés kiino, dendrity ir aksono,

kuris baigiasi aksony terminalémis (Brown et al., 1999; Satinskas, 2007; Lovinger, 2008) (1
pav.).

Lastelés kiinas (soma)

Branduolélis

Mitochondrija

Branduolys

Dendritas

: /——— GoldZio kompleksas Sinapsé

— Aksono kalnelis

/~ Pradinis aksono
segmentas

Aksonas

Lygusis
endoplazminis

tinklas

\
Branduolélis \
&)

Aksono terminalés

Iastelé

Siurkstusis Branduolys Po-sinapsiné
endoplazminis Pradinis aksono
tinklas ' segmentas
‘ Chromatofiliné
Dendrity medziaga Aksono kalnelis
Sakos/ataugos Chromatofiliné medZiaga

Neurofilamentas
1 pav. Neurono sandara

Adaptuota pagal
https://faculty.mtsac.edu/mpresch/35 lecture files unit 4/16%20Anat%2035%20Neural%20Tissue%20S17.pdf
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Neurono viena i§ pagrindiniy daliy yra lastelés kuinas (kitaip dar vadinamas soma arba
perikarijonu). Somoje iSsidésto branduolys, citoplazma ir kitos organelés jprastai aptinkamos
ir kitose lgstelése (ribosomos, mitochondrijos, Siurkstusis bei lygusis endoplazminis tinklas,
Goldzio kompleksas) (1 pav.) bei mechanizmai, reikalingi baltymams sintetinti. Goldzio
aparatas taip pat padeda gaminti lizosomas ir sintetinti Iasteliy membranas. Lasteliy membrane
sintez¢ labai svarbi formuojant sinapsines piisleles aksono galuose (Moini, Piran, 2020).
Lastelés kiinas taip pat yra neurono sritis, kurioje generuojamas elektrinis impulsas. Be Igstelés
kiino, kuri yra panaSi | kitas lasteles, neuronai turi specializuotas plonas ataugas/Sakas,
i$siSakojusias 1§ somos, zinomas kaip dendritai ir aksonai su aksony terminalémis (Brown et
al., 1999; Lovinger, 2008; Moini, Piran, 2020) (1 pav.). Dendrituose paprastai aptinkamos
visos organelés, biidingos somai. Dendrituose organeliy skaicius kinta — tolstant nuo somos, jy
skai¢ius mazéja. TacCiau, prieSingai nei somoje ar dendrituose, nei Siurkstusis endoplazminis
tinklas, nei Goldzio kompleksas, nei ribosomos aksonuose nerandami. Taciau, lygusis
endoplazminis tinklas ir mitochondrijos randamos visame neurone, jskaitant ir aksona.
Mitochondrijos svarbios energijos gamyboje, jos gamina adenozino trifosfatg (ATP), kad
patenkinty neurony energijos poreikj (Moini, Piran, 2020). O lygusis endoplazminis tinklas
atsakingas uz vidulastelinio kalcio (Ca?") reguliavima. Dendrity skaiius varijuoja, jie trumpi
ir $akoti — tai lastelés jvesties dalis (Sidiropoulou et al., 2006; Azarfar et al., 2018). Dendritai
gauna cheminius signalus i3 kity neurony arba dirgikliy, inicijuojanciy elektrinj signala. Sis
elektrinis impulsas (arba veikimo potencialas) sklinda i§ lgstelés kiino palei aksong jo galo
link. Aksonas yra pailgos skaidulos, kurios perduoda impulsa, pakeisdamas natrio ir kalio jony
srauta per neurony membrang. Aksonas paprastai gali buti tik vienas. Juo informacija
perduodama kitoms lgsteléms, pavyzdziui, raumeninéms lasteléms, liaukoms, kitiems
neuronams — tai Igstelés iSvesties dalis. Aksonas baigiasi aksono terminalémis (tai sinapsiniai
svogiinéliai) ir sudaro sinapses jungiancias jas su kity neurony dendritais. Dalis aksony yra
apgaubti trumpy segmenty neuroglijos Iastelémis, apsupti mielino apvalkalu, kuris sudarytas i$
lipidy ir baltymy. Tarp ty segmenty susidaro tarpai, kurie vadinami Ranvjé sgsmaukomis
(Brown et al., 1999; Lovinger, 2008; Moini, Piran, 2020) (3 pav.).

Nors neuroglija daznai laikoma atramine nervy sistemos dalimi, Siy Iasteliy skaicius
smegenyse i8S tikryjy desimt karty virsija neurony skaiciy. Neuronai negaléty funkcionuoti be
gyvybiSkai svarbiy vaidmeny, kuriuos atlieka S$ios neuroglijos lagstelés. Jos nukreipia
besivystancius neuronus ] jy paskirties vietas, buferinius jonus ir chemines medziagas, kurios
kitu atveju pakenkty neuronams, ir aplink aksonus sudaro mielino apvalkalus. Neuroglijos

lastelés — paprastai vadinamos tiesiog glijos lastelémis arba glija — labai skiriasi nuo neurony.
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Pagrindinis skirtumas yra tas, kad glija tiesiogiai nedalyvauja sinapsinése sgveikose ir
elektrinése signalizacijose, nors jy pagalbinés funkcijos padeda apibrézti sinapsinius kontaktus
ir palaikyti neurony signalizacijos gebéjimus (Purves et al., 2001). Nors glijos lastelése taip pat
vyksta sudétingi procesai, besitesiantys i$ jy lasteliy kiny, Sios lastelés, prieSingai nei neuronai,
neturi nei aksony, nei dendrity. (Purves et al., 2001; Sathyajith, Pharm, 2020).

Glijos lastelés randamos centringje nervy sistemoje (CNS) (2 pav.) ir periferinéje nervy

sistemoje (PNS) (3 pav.).

g

Adaptuota pagal https://bioluliaes.wordpress.com/3-eso/3-coordination-function/3-1-coordination-function-i-

<

Mielino sluoksniai

2 pav. CNS neuroglija

the-nervous-system/3-1-2-neuroglia-the-nerve-impulse/

Svarbios CNS glijos Igstelés yra astrocitai, mikroglijos, oligodendrocitai, ependiminés lgstelés
(ependimocitai) ir radialinés glijos lgstelés (2 pav.) (Sathyajith, Pharm, 2020). Astrocitai —
didziausios neuroglijos lastelés, saveikaujancios su kraujagyslémis, taip susieja neuronus su jy
apripinimu krauju ir sudaro kraujo-smegeny barjerg (hematoencefalinis barjeras) (2 pav.).
Smegenyse astrocitai prisitvirtina prie kapiliary (smulkiy kraujagysliy) ir padeda apsaugoti
smegenis nuo kenksmingy medziagy — blokuoja toksiniy medziagy patekima i jas (Jakel,
Dimou, 2017; Sofroniew, Vinters, 2010; Sathyajith, Pharm, 2020). Jie taip pat atlicka

mechanine funkcija, dalyvauja medziagy apykaitos procesuose, reguliuoja iSoring neurony

10


https://bioluliaes.wordpress.com/3-eso/3-coordination-function/3-1-coordination-function-i-the-nervous-system/3-1-2-neuroglia-the-nerve-impulse/
https://bioluliaes.wordpress.com/3-eso/3-coordination-function/3-1-coordination-function-i-the-nervous-system/3-1-2-neuroglia-the-nerve-impulse/
https://www.frontiersin.org/people/u/382668

cheming aplinkg, pasalindami kalio jony pertekliy ir perdirbdami sinapsinio perdavimo metu
i$siskiriancius neuromediatorius (Sofroniew, Vinters, 2010). Mikroglija (2 pav.) yra mazos
lastelés su daug ataugy (Lodish et al., 2000). Tai specializuoti makrofagai, galintys fagocituoti
ir apsaugoti CNS neuronus. Mikroglija suardo ir i$valo negyvas lasteles (Sathyajith, Pharm,
2020). Oligodendrocitai yra Igstelés, padengian¢ios CNS aksonus savo Igsteliy membrana,
sudarydamos specializuotg membranos diferenciacija, vadinama mielinu, ir gaminanc¢ios
mielino apvalkalg. Kad elektriniai signalai buity greiti ir laidiis per neurona, tam tikri neurono
aksonai yra padengti mielino apvalkalu. Mielino apvalkalas supa aksong ir sudaro izoliacinj
sluoksnj, skirta greitesniam nervinio impulso sklidimui nervinése lastelése uztikrinti
(Baumann, Pham-Dinh, 2001). Sklidimo greitis priklauso nuo mielino apvalkalo ir pacio
neurono aksono skersmens. Kuo didesnis aksono skersmuo, tuo mazesné varza ir nervinis
impulsas gali sklisti grei¢iau. Glijos Igstelés apgaubia nervinés Igstelés aksong specializuotu
mielino dangalo sluoksniu. Mielinizuotoms nervinéms skaidulos biidingos Ranvjé sgsmaukos
— kai i8ilgai mielinizuoto aksono periodiskai susidaro tarpai, kuriuose néra mielino, 0 aksoniné
membrana yra atvira. Skirtingai nuo mielinizuoty aksono daliy, kuriose néra nuo jtampos
priklausomy jony kanaly, Ranvjé sasiauriuose susitelkes didelis jony kanaly tankis. Dél Sios
priezasties veikimo potencialas gali atsirasti tik Ranvjé mazguose.Veikimo potencialas
saltatotirskai sklinda biitent nuo vieno tarpo prie Kito. Taigi, mielino apvalkalas pagreitina
laidumg, padidindamas membranos atsparumg ir sumazindamas membranos talpg. Tod¢l
mielinizuotomis nervinémis skaidulomis impulsas sklinda daug greiiau ir intensyviau nei
nemielinizuotomis nervinémis skaidulomis. Elektriniai signalai greitai perduodami i§ vieno
tarpo j kita, kur tai sukelia membranos depoliarizacija. Jei depoliarizacija virsija slenkstj, ji
inicijuoja kitg veikimo potenciala, kuris nukreipiamas j kitg Ranvjé mazga (Purves etal., 2001;
Alberts et al., 2002; Pollard et al., 2017).

Smegenys yra sudarytos i§ pilkosios (40 %) ir baltosios (60 %) medziagos. Pilkoji
medZziaga yra neurony kiinai ir dendrity sankaupos, jie nemielinizuoti, ploni (skersmuo apie 2
pm). Pilkoji medziaga smegeny makroskopiniuose pjuviuose iSsiskiria pilka spalva. Baltoji
medziaga — smegeny dalis, sudaryta i§ balta spalva issiskirian¢iy mielinizuoty aksony. Sios
spalvos pasireiSkimui jtakg daro mielinas, esantis aplink nervines lasteles (Brown et al., 1999).
Ependimocitai (2 pav.) iSkloja nugaros smegeny kanalg ir smegeny skilveliy sistema, jungiasi
su astrocitais. Radialinés glijos lastelés atsiranda i§ neuroepiteliniy Igsteliy po neurogenezés
pradzios. Besivystancioje nervy sistemoje Sios Igstelés veikia kaip neurony pirmtakai ir kaip

karkasas, ant kurio migruoja jauni neuronai (Sathyajith, Pharm, 2020).
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Svano lgstelés, satelitinés (palydovinés) ir enterinés glijos lastelés yra PNS dalis (3 pav)
(Sathyajith, Pharm, 2020).

Unipolinis
neuronas

Svano lastelés

Satelitinés
lastelés

Aksonas

3 pav. PNS neuroglija
Adaptauota pagal https://courses.lumenlearning.com/wm-biology2/chapter/glial-cells/

Periferinéje nervy sistemoje, prieSingai nei centrinéje, uz mielino formavimasi atsakingos yra
Svano lastelés (3 pav.). Gerai issivysCiusi Svano lgstelé yra suvyniota tarsi j ritg. Tarp
kiekvienos tos rités yra mielino sluoksniai. Mielino dangalg sudaro vidinés plévelés sluoksniai,
kurie yra membraninés medziagos (Bhatheja, Field, 2006). Pagrindiné Svano lasteliy funkcija
yra sudaryti mielino apvalkalg aplink neurony aksonus (Satinskas, 2007). Zinoma, kad
izoliacinis mielino dangalas motoneuronuose apima i§ esmeés visa aksona, i§skyrus Ranvjé
sgsmaukas ir aksono terminales (Lodish et al., 2000). Vieng aksong gali mielinizuoti keli
oligodendrocitai, o vienas oligodendrocitas gali apriipinti mielinu kelis neuronus vienu
metu. Tai skiriasi nuo PNS, kai viena Svano lastelé tiekia mielina tik vienam aksonui, nes visa
Svano lastelé supa aksong. Biitina pabrézti, kad mielino danga ne tik fiziskai apsaugo aksong
ji izoliuojant nuo pazeidimy poveikio, bet ir padidina impulso sklidimo greitj iSilgai aksono
(Lodish et al., 2000; Satinskas, 2007). Pasak mokslininky Canaday, Cho ir juy kolegy,
mielinizuotuose aksonuose nervinis signalas sklinda daugmaz pasyviai, nes tik Ranvjé
sgsmaukose esantys Na*/K* siurbliai yra aktyviis ir naudoja tg energijg (Canaday et al., 2015;
Cho et al., 2015), kai veikimo potencialas Soksta nuo vienos Ranvjé sasmaukos prie gretimos.
O nemielinizuotuose neurony aksonuose veikia prieSingas mechanizmas — veikimo potencialo

sklidimas tolydus, nenutriikstamas. Tokiam impulso sklidimui reikia nemazai energijos (Zibas,
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2017). Taip pat reikéty paminéti, kad mokslininky atlikti tyrimai atskleidzia, jog biitent
nemielinizuotuose nerviniy Igsteliy aksonuose yra sunaudojama daugiausia smegeny darbui
skirtos energijos (Hertz et al., 2015; Finley et al., 2016; Zibas, 2017).

Satelitinés lgstelés (3 pav.) supa neuronus sensorinése, simpatinése ir parasimpatinése
ganglijose, jos padeda reguliuoti iSoring cheming aplinkg. Enterinés glijos lgstelés yra vidinése
virSkinimo sistemos ganglijose (Sathyajith, Pharm, 2020).

Terminas glia (i$ graiky kalbos zodzio, reiskiancio ,.klijai®) atspindi XIX amziaus
prielaida, kad $ios Igstelés tam tikru biidu laiké kartu nervy sistema. Zodis isliko, nepaisant to,
kad truksta jrodymy, kad nervy lasteliy suriSimas yra viena i§ daugelio glijos lasteliy funkcijy
(Purves et al., 2001; Jakel, Dimou, 2017). Neuroglijos lastelés apima nerviniy lasteliy joninés
aplinkos palaikyma, apsupa neuronus ir juos prilaiko vietoje, tiekia neuronams maisto
medziagas ir deguonj, atskiria neuronus vieng nuo kito, naikina patogenus ir Salina negyvus
neuronus. Sios lastelés pradeda veikti vystantis nervams arba atsigaunant po nervinio
pazeidimo, taip pat moduliuojant sinapsini poveikj bei sklindant nerviniams signalams
(nervinio signalo sklidimo grei¢io moduliavimas) (Purves et al., 2001; Sathyajith, Pharm,
2020).

PNS taip pat sudaro juntamieji, motoriniai neuronai, nerviniy mazgy sritys (nervai,
nervy rezginiai, mazgai). Pastarosios Igstelés taipogi gali dalyvauti nervinio signalo perdavime,
taciau jy pagrindiné funkcija kita — jos atlieka trofing funkcijg — maitina neuronus.

Labai reikSminga yra ir neurony funkciné klasifikacija, kuri pasireiSkia informacijos
perdavimu smegenyse. Neuronai funkciSkai klasifikuojami pagal signalo sklidimo kryptj CNS
atzvilgiu. Si klasifikacija lemia tris skirtingus neurony tipus: sensoriniai (juntamieji) —
aferentiniai neuronai, tarpiniai — interneuronai ir motoriniai — eferentiniai neuronai (Lodish et

al., 2000; Sharpee, 2014; Moini, Piran, 2020) (4 pav.).
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Nugariné Saknis

Dendritai

Aferentinis 5 N.ugarlnes“
perdavimas Saknies ganglijus Nugaros smegenys
" (iéjimas)
Receptoriai
Aferentinis neuronas (sensorinis)
Interneuronas
Eferentinis
Efektoriai perdavimas
(raumenys,
liaukos)

Aksonas

Eferentinis neuronas Pilviné Saknis

[éjimas ==
[$éjimas =

4 pav. Funkciné neurony klasifikacija ir informacijos valdymas smegenyse
Adaptuota pagal https://anatomytool.org/content/cenveo-drawing-efferent-neurons-afferent-neurons-and-
interneurons-english-labels

Aferentiniai neuronai yra nervinés skaidulos, kurios atsakingos uz sensorinés informacijos i$
iSorinio pasaulio perkélimg | smegenis. Jutiminé informacija gali apimti specialius pojiicius
(tokius kaip klausa, rega, lytéjimas ir pan.). Aferentiniai neuronai paprastai yra susij¢ su
specializuotais jutimo receptoriais, kurie klasifikuojami pagal dirgiklius, j kuriuos jie reaguoja.
Kai jutimo receptoriai pajunta dirgiklj i§ aplinkos, sensoriniai neuronai perduoda informacija
1§ organy jutimo receptoriy (pavyzdziui, esanciy odoje) | centring nervy sistema (smegenis ir
nugaros smegenis) apie tg dirgiklj (4 pav.). Sie aferentiniai neuronai elektrinj signala gauna i§
aplinkos per receptorius ir paveréia jj nerviniu signalu; taip informacija toliau keliauja
tarpiniams neuronams (kurie yra CNS) (Lodish et al., 2000; Miller et al., 2013; Moini, Piran,
2020) (4 pav.). Interneuronai jsiterpia neurony grandinése tarp sensoriniy ir motoriniy neurony
(4 pav.). Paradoksalu, ta¢iau tai pati gausiausia neurony grupé — ji sudaro labia nemazg dalj
pilkosios medziagos. Todél manoma, kad bitent interneuronuose vyksta kognityvinés
reakcijos. Interneuronai, gave informacija i§ aferentiniy neurony, komunikuoja ir jungiasi su
eferentiniais nervy sistemos segmente ir taip siuncia informacija Zzemyn nugaros smegenimis
raumeny link, nurodydami kokj judesj atlikti (Lodish et al., 2000; Moini, Piran, 2020).
Eferentiniai neuronai taip pat yra nervinés skaidulos, kurios atsakingos uz signalo perdavima
i§ smegeny j PNS. Sie neuronai perkelia signalus i§ centrinés nervy sistemos per efektorinj
motoneurong efektorinéms lasteléms (pavyzdziui, raumenims, liaukoms) (4 pav.). Efektorius

— gyvo organizmo kiino dalis, kuri reaguoja i aplinkos dirgiklj. Efektoriniai neuronai
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kontroliuoja aferentiniy neurony galiiniy eleges] — vyksta motorinis atsakas ] jutiming
informacijg, atsiranda refleksai ir pojuciai (Lodish et al., 2000; Hamill et al., 2012; Moini,
Piran, 2020). Be visa to, prie aferentiniy neurony yra priskiriamos lgstelés, kurios suformuoja
kylan&ius laidus galvos ir nugaros smegenyse (Satinskas, 2007). Aferentiniai neuronai turi
unikalig struktirg, kuri skiriasi nuo daugelio kity neurony. Jy Igsteliy kiinai yra tiesiai uz
nugaros smegeny, nugaros Saknies ganglijone (dorsaliniame rage) (4 pav.). Skirtingai nuo
daugelio kity nerviniy lasteliy, 1astelés kiinas turi vieng aksona, kuris dalijasi j dvi atskiras
Sakas: viena yra sujungta su jutiminio organu, o kita, kuri per nugaros Saknj pernesa sensoring
informacija | pacias nugaros smegenis. Kita vertus, eferentiniy neurony Igsteliy kunai yra
nugaros smegeny ventraliniame (pilviniame) rage (4 pav.). IS ten motoriniy neurony aksonai
palicka nugaros smegenis per virSuting Saknj, keliauja per stuburo nervus ir galiausiai sudaro
sinapses su skeleto raumeny lastelémis, esan¢iomis neuroraumeninéje jungtyje (Lodish et al.,
2000).

Zinoma, kad neurony morfologija plati ir jvairi — skiriasi lastelés kiino forma, dydis,
ataugy skaicius. Tai leidzia neuronus klasifikuoti. Klasifikacija apima dvi kategorijas: pagal
funkcing ir anatoming struktiirg. Atsizvelgiant j anatominius, struktiirinius pokycius bei
skirtumus, neuronai yra skirstomi j tris grupes: unipoliniai (vienapoliai, pseudounipoliniai),

bipoliniai ir multipoliniai (daugiapoliai) (Satinskas, 2007; Moini, Piran, 2020) (5 pav.).

Anaksoninis Bipolinis Unipolinis neuronas Multipolinis neuronas
neuronas neuronas
- Dendritai Dendritai
. \iﬁ Pradinis { V L
Dendritas | segmentas ; ¥ L
. Dendritai | o
- t— Aksonas
\ W
\ Dendritas
e
AT
” . Aksonas f
— | Aksonas
Aksono /
r terminalés /— Aksonas
Dendritai I:
| . }
" Aksono A\ Ak:
" A sono
:"‘: | AW *  terminalés '_'#' . .

| (471 terminalés

5 pav. Neurono struktiiriné klasifikacija

Adaptuota pagal

https://faculty.mtsac.edu/mpresch/35 lecture files unit 4/16%20Anat%2035%20Neural%20Tissue%20S17.pdf
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Jie klasifikuojami pagal rySius tarp jy dendrity, lastelés kiino ir aksony. Kartais pasitaiko ir
anaksoniniy neurony (5 pav.). Sie neuronai yra mazi, su daugybe dendrity, neturintys aksony
(néra diferenciacijos | aksonus). Anaksoniniai neuronai aptinkami smegenyse ir specialiuose
jutimo organuose (Moini, Piran, 2020). Tuo tarpu, unipoliniame neurone dendritai ir aksonas
yra iStisiniai vienas su kitu, o Igstelés kiinas vienoje pus¢je (5 pav.) (Bates et al., 2019; Moini,
Piran, 2020). Tai centriné ir periferiné ataugos. Neurono pagrindas yra ten, kur susitinka
dendritai. Likusios dalys laikomo aksonu, kuris generuoja veikimo potencialg. Dauguma PNS
jutimo neurony yra unipoliniai. Jy aksonai yra labai ilgi, 1 m ar daugiau, ir baigiasi sinapsémis
CNS. Ilgiausi unipoliniy neurony aksonai perneSa informacija nuo galiiniy iki nugaros
smegeny. Kita gerai zinoma nNeurony grupé — bipoliniai neuronai — néra dazna. Jie, kaip jprastai,
turi vieng aksong ir vieng dendrita, iSeinancius i$ prieSingy somos galy — poliy (5 pav.). Tarp
$iy struktiiry yra lastelés kiinas. Bipoliniai neuronai yra tik specialiuose jutimo organuose. Jie
perduoda informacija apie regejima, kvapa, klausa. Bipoliniai neuronai yra palyginti mazi su
kitomis neurony grupémis. Kitaip nei pastarieji, multipoliniai neuronai turi gausiai Sakoty
ataugy dendrity ir vieng aksong. Jie yra labiausiai paplites ir pagrindinis neurony tipas,
randamas CNS ir eferentiniai PNS. Visi motoriniai neuronai, valdantys skeleton raumenis, yra
daugiapoliai neuronai. Ilgiausi jy aksonai neSa motorines komandas i§ nugaros smegeny j
galiiniy raumenis (Moini, Piran, 2020).

Neurony abipusis rySys dél suformuoty tinkly — gan komplikuotas ir sudétingas.
Neurony persimainymas informacija arba, kitaip tariant, nerviniy signaly perdavimas,
kontaktuojant dviems neuronams, vyksta per specialias struktiiras — sinapses (Satinskas, 2007;

Lovinger, 2008) (6 pav.).
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Sinapsinis
Sinapsé plysys Neuromediatoriat

Neurono aksono

Pries-sinapsimé  Po-sinapsiné
membrana membrana

PrieS-sinapsinis Po-sinapsinis
potencialas potencialas

6 pav. Sinapsés sandara
Adaptuota pagal https://br.depositphotos.com/stock-photos/sinapse.html

Atskiri neuronai paprastai yra visiSkai atskirti vienas nuo kito iSOrinémis Igsteliy
membranomis, todél negali tiesiogiai dalytis elektriniais ar cheminiais signalais (Lovinger,
2008). Neuronai bendrauja tarpusavyje su cheminiais neurotransmiteriais (neuromediatoriais)
(6 pav.), iSsiskirian¢iais | sinapsinj plysj tarp dviejy neurony (6 pav.). Sinapsés yra
tarplastelinés jungtys tarp nerviniy lasteliy (abiejy lasteliy dalys nutolusios viena nuo kitos 20-
50 nm atstumu (Lovinger, 2008), kurios jungia aksony presinapsinius galus su kito neurono
postsinapsiniais dendritais — taip elektriniai signalai i$ vieny lasteliy perduodami kitoms (Shin
et al., 2019). Tai labai specializuota ir gyvybiskai svarbi neurony lasteliy dalis. Sinapsés yra
pagrindinés neurony lgsteliy ry$io vietos, todél jos yra susijusios su visais neurony fiziologijos
aspektais. Neuronas, i$skiriantis cheming medziagg, vadinamas presinapsiniu neuronu (6 pav.)
(Shin et al., 2019), kurio aksono terminaléje yra puslelés (6 pav.), uzpildytos neuromediatoriy
molekulémis. Kai veikimo potencialas pasiekia aksono terminale ir skatina kalcio
koncentracijos padid€jima, Sis jonas skatina piislele susilieti su lgstelés membrana ir i§laisvinti
neurotransmiterius ] Maza tarpa — sinapsinj plysj (6 pav.). Neuronas, kurj veikia cheminé

medziaga, vadinamas postsinapsiniu neuronu (6 pav.). Neuromediatoriy molekulés,
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iSsiskiriancios 1§ presinapsiniy pusleliy, kerta sinapsinj plysj ir jungiasi prie baltymy, vadinamy
neurotransmiteriy receptoriais, postsinapsinio neurono pavirSiaus membranoje. Sukeliamas
veikimo potencialas postsinapsiniame neurone. Praéjus vos sekundés daliai po prisijungimo
prie receptoriy, neurotransmiteriai gali buti suskaidyti fermenty arba grazinti atgal j

presinapsing lgstele (Lovinger, 2008; Shin et al., 2019).

1.2. Motoneuronai

Motoneuronai (motoriniai neuronal) yra Visy centriniy ir periferiniy keliy, susijusiy su
judéjimu, konvergencijos vieta (Stifani, 2014). Motoriniai neuronai randami nugaros smegeny
ventraliniame rage (Squire et al., 2014) ir yra specifiniai ir unikaliis zinduoliy centrinéje nervy
sistemoje. Taip yra todél, kad jie yra vieninteliai i§ neurony, kuriy funkcijos yra taip tiksliai
zinomos (Davis-Dusenbery et al., 2014; Stifani, 2014). Motoneuronai visuotinai laikomi
specifine CNS nerviniy Igsteliy grupe, susiejanti nervy sistemg su raumenimis, jie iSimtinai
siuncia aksonus prie raumeny ir valdo raumeniniy skaiduly susitraukimg. Biitent stuburo
motoriniai neuronai yra Zinomi kaip ilgiausias lasteliy tipas, nes zinduoliy motoneurony
aksonai fiksuoti net keliy metry ilgio (Stifani, 2014).

Ankstyva embriono raida — motoneurony vystymosi pradzia. Motoriné funkcija vystosi
vaikystéje. Zinoma, kad stuburiniy gyviiny motoneurony adys atsiranda jau ketvirtoje
vystymosi savaitéje nuo bazinés plokstelés (kuri yra pilvo asyje) pilvo ventralingje srityje
(Davis-Dusenbery et al., 2014). Mokslininkas Stifani iSkelia dar vieng svarby procesg —
anaksoninj nukreipimg (Stifani, 2014). Anot autoriaus, anaksoninis nukreipimas — reik§mingas
ir kritinis motoriniy neurony vystymosi momento procesas (Stifani, 2014). Tyréjas pabrézia,
jog motoneurony aksonai atsiranda CNS ir pereina per skirtingus audinius, kad pasiekty ir
prisijungty prie specifinio raumeny taikinio periferijoje. Aksoninis nukreipimas ne tik suteikia
motoriniams neuronams unikalig ir iSskirting anatomin¢ charakteristika ir napakeiiama
funkcija, bet ir uztikrina jy iSlikima veikiant trofiniams signalams. Kad uzbaigty tokj kritinj
procesa, motoriniai neuronai laipsniSkai sujungia kelis mechanizmus. Aksoniniame ,,marsSrute”
yra nustatyti keli kontroliniai taskai, kuriy kiekvienam reikia pasirinkti orientuotis tam tikra
kryptimi (Stifani, 2014).

Motoneuronus galima suskirstyti j dviejy tipy neuronus, priklausomai nuo jy funkcijos:
virSutinius ir apatinius motorinius neuronus. VirSutiniai motoriniai neuronai yra arba smegeny
motorinéje zievéje, arba smegeny kamiene ir yra pagrindiniai neuronai, kurie inicijuoja valinga
judéjimg visame kiine, sujungdami smegeny zieve su smegeny kamienu ir nugaros smegenimis

(Watson et al., 2008; Stifani, 2014; Nesterova et al., 2019). VirSutiniy motoriniy neurony
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organizavimas yra sudétingas. Jie sudaro rySius su neuronais, esanciais nugaros smegenyse,
vadinamais apatiniais motoriniais neuronais. VirSutiniai motoneurony lgsteliy kiinai yra
smegeny zievés prieSmotoringje ir pirminéje motoringje srityje, dar vadinamoje motorine
juostele. VirSutiniai motoneuronai uzmezga glutamaterginius rySius su  apatiniais
motoneuronais, esanciais CNS. (Watson et al., 2008; Stifaini, 2014). Tipiski virSutiniy
jautrumas pavirSiniam reflekso stimuliavimui ir spazmiskumas (lvanhoe, Reistetter, 2004).
Apatiniai motoriniai neuronai, esantys nugaros smegenyse, yra tiesiogiai atsakingi uz signaly
perdavima tiesiogiai j skeleto raumenis, organus ir liaukas (Watson et al., 2008; Stifani, 2014;
Nesterova et al., 2019). Jie gauna informacijg i$ virSutiniy motoriniy neurony tiesiogiai arba
per interneuronus ir stimuliuoja jy veikla, iSple¢iant skaidulas iki pat tinkamos paskirties vietos.
Apatiniai motoneurony lasteliy kiinai yra specifiniuose smegeny kamieno branduoliuose, taip
pat nugaros smegeny ventraliniame rage, todel, kaip ir virSutiniai motoneuronai, nuséda
CNS. Nepaprasta apatiniy motoneurony savybé yra jy aksoninis iSplétimas ir rySys uz
CNS. Apatiniai motoneuronai yra cholinerginiai ir gauna jvestis i§ virSutiniy motoriniy
neurony, sensoriniy neurony, taip pat ir i§ minéty interneurony. Paralyzius yra tipiSkas apatiniy
motoriniy neurony pazeidimy klinikinis simptomas, nes, kai jie pazeidZiami, néra alternatyvaus
biudo perduoti informacija j raumeny taikinius periferijoje. Apatiniai motoneuronai priklauso
dar dviems funkcinéms grupéms: somatiniams ir visceraliniams (autonominiams)
motoneuronams. Somatiniai motoneuronai inervuoja skeleto ar valingus raumenis, 0
visceraliniai motoneuronai atsakingi lygiyjy raumeny (Sirdies ir arterijy) ir liauky kontrole
(Watson et al., 2008; Stifani, 2014). Autonoming nervy sistema galima apibtdinti kaip dviejy
komponenty susiliejimg: preganglioninius motoneuronus, esancius CNS, sujungtus su PNS
priklausanciais ganglioniniais neuronais (Stifani, 2014). Periferiniai ganglioniniai neuronai
nukreipti | galutinj efektoriaus organg. Somatiniai motoriniai neuronai atsiranda centrinéje
nervy sistemoje, ypa¢ smegeny kamiene, ir projektuoja savo aksonus j skeleto raumenis. Jie
iSsidéste nugaros smegeny pilkosios dalies ventraliniame rage ir inervuoja aSinio
skeleto (kaklo ir kamieno) dryZuotus raumenis bei virSutiniy ir apatiniy galtiniy raumenis.
Somatinius motorinius neuronus galima suskirstyti | alfa, beta ir gama motorinius

neuronus (Watson et al., 2008; Stifani, 2014) (7 pav.).
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AnatomiSkai alfa motoriniai neuronai yra didziausi nugaros smegeny neuronai su
mielinizuotais aksonais, kurie iSeina i§ nugaros smegeny per ventralines Saknis ir
keliauja periferiniais nervais inervuoti raumenis (Squire et al., 2014). Alfa motoneuronai
inervuoja skeleto raumenis ir sukelia raumeny susitraukimus, kurie sukelia judéjima. Tiksliau,
jie inervuoja ekstrafuzines raumeny skaidulas (7 pav.), pluostus, kurie yra raumeny jégos
generavimo komponentai ir yra esminis raumeny susitraukimo pagrindas (Friese et al., 2009;
Stifani, 2014). Pazymétina, kad jie atlieka svarby vaidmen;j stuburo refleksy grandinéje, nes
gauna monosinapsing inervacijg tiesiai 1§ sensoriniy neurony, taip sumaZzinant atsako uzdelsimag
(Eccles et al., 1960). Beta motoneuronai yra mazesni ir maziau gausiis nei kiti somatiniai
motoneurony potipiai (Stifani, 2014). Jie inervuoja tiek intrafuzines, tiek ekstrafuzines
raumeny skaidulas (Bessou et al., 1965). Todél beta motoneuronai yra motoriniy vienety
homogeniskumo iSimtis ir kontroliuoja raumeny susitraukimg bei sensorinio griztamojo rysio
i§ raumeny verpsCiy reakcija. Toliau jie skirstomi i du potipius, priklausomai nuo jy
inervuojamy intrafuziniy skaiduly tipo: statinés, inervuojanéios branduolinés grandinés
skaidulas ir dinaminés, inervuojanc¢ios raumeny verpsciy branduolinio maiselio skaidulas

(Stifani, 2014; Vega, Cobo, 2020). Intrafuzines skaidulas inervuoja dviejy tipy aferentai:
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pirminiai (la tipo) ir antriniai (11 tipo), kurie skiriasi savo aksoninio laidumo grei¢iu (Vega,
Cobo, 2020). Ia grupés aferentai apgaubia visy 3 tipy intrafuziniy skaiduly centring dalj ir
suteikia informacijos apie ilgj ir greitj. II grupés aferentai inervuoja branduolinés grandinés
skaiduly galus ir statinio branduolinio maiselio pluostus specializuotose jungtyse. Kadangi, jie
neinervuoja dinaminio branduolinio maiselio skaiduly, II grupés aferentai signalizuojatik apie
raumens ilgj. Anot mokslininko Stifani (Stifani, 2014), statiniai beta motoriniai neuronai
padidina Ia ir II tipo sensoriniy skaiduly sudeginimg esant tam tikram raumeny ilgiui, o
dinaminiai beta motoneuronai padidina la tipo jutiminiy skaiduly jautrumg tempimui,
standindami branduolinio maiSelio pluostus. Tuo tarpu, gama motoriniai nNeuronai i$skirtinai
kontroliuoja tik raumeny verpséiy susitraukima. Jie padidina intrafuziniy raumeny skaiduly (7
pav.) jtempimg ir tokiu budu imituoja raumens tempimg. Kaip ir beta motoriniai neuronai,
gama motoneuronai funkciskai skirstomi j du potipius: statinius, inervuojancius branduolinés
grandinés pluostus ir statinius branduolinio maiSelio pluostus bei dinaminius, inervuojanc¢ius
dinaminius branduolinio maiselio pluostus (Stifani, 2014).

Intrafuziniy skaiduly susitraukimo funkcija néra suteikti raumeniui jégos, veikiau
bitinas intrafuzinio pluosto gama aktyvavimas, kad raumeny verpste biity jtempta ir tod¢l jautri
tempimui jvairiuose raumeny ilgiuose. Jei ramybés biisenoje esantis raumuo yra iStemptas,
raumeny verpsté iStempiama lygiagreciai, siysdama signalus per pirminj ir antrinj
aferentg. Taciau vélesnis raumens susitraukimas paSalina verpstés susitraukimg ir jis tampa
laisvesnis, todeél verpstés aferentai nustoja susitraukinéti. Jei raumuo vél biity iStemptas,
raumens verpsté negaléty signalizuoti apie §j tempimg. Taigi, raumeniui susitraukus, verpste
laikinai tampa nejautri tempimui. Gama motoriniy neurony aktyvinimas uzkerta kelig Siam
laikinam nejautrumui, nes sukelia silpng intrafuziniy skaiduly susitraukimg lygiagreciai su
raumeny susitraukimu. Sis susitraukimas visg laika i§laiko verpste jtempta ir i§laiko jautruma
raumens ilgio pokyciams. Taigi, kai CNS nurodo raumeniui susitraukti, ji ne tik siuncia
atitinkamus signalus alfa motoriniams neuronams, bet ir nurodo gama motoriniams neuronams
tinkamai sutraukti intrafuzines skaidulas. Sis koordinuotas procesas vadinamas alfa-gama
motoneurony koaktyvacija. Taigi, apibendrinant, gama motoneurony stimuliavimas sukelia Ia
ir II raumeny verpstés aferenty suzadinimg. O Sis stimuliavimas sukelia paciy gama
motoneurony koaktyvacija, o tai savo ruoztu sukelia intrafuziniy skaiduly poliariniy galy
susitraukimg, atkuria raumeny verpstés jempima ir suzadinimg (Vega, Cobo, 2020). Gama
motoneuronai gauna tik netiesiogines sensorines jvestis ir neturi jokios motorinés

funkcijos. Todél $iy motoneurony tipas tiesiogiai nedalyvauja stuburo refleksuose (Eccles et
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al., 1960), o, vietoj to, manoma, kad jie aktyvuojami kartu su alfa motoneuronais ir taip
prisideda prie raumeny susitraukimo moduliavimo (Stifani, 2014).

Ia ir IT grupés aferentai skirtingai reaguoja j skirtingy tipy raumeny judesius. IS pradziy
tiek Ia, tiek II grupés pluostai susitraukia tam tikru greiciu, uzkoduodami esamg raumens
ilgi. Tempimo metu Siy dviejy tipy reakcija skiriasi. [a grupés aferentas tempimo metu
susitraukia labai dideliu greic¢iu, koduodamas raumeny ilgio greitj; tempimo pabaigoje jo
susitraukimas mazéja, nes raumuo nebekeicia ilgio. Taciau, reikéty atkreipti démesi, kad jo
susitraukimo daznis vis dar yra didesnis nei prie§ tempima, nes jis koduoja nauja raumens
ilgj. Il grupés aferentas nuolat didina susitraukimo greitj, kai raumuo yra tempiamas. JO
susitraukimo greitis nepriklauso nuo raumens kitimo grei¢io; uztat jo susitraukimo greitis
priklauso tik nuo tiesioginio raumens ilgio (Vega, Cobo, 2020).

Alfa ir gama motoneurony lgsteliy kiinai yra nugaros smegeny priekiniame pilkajame
rage. Sie neuronai turi didele arborizacija su daugybe dendrity, kurie gaunami i§ jvairiy
Saltiniy, jskaitant jvairius besileidzian¢ius skaiduly traktus, kilusius i$ centrinés nervy
sistemos, taip pat interneuronus, esancius nugaros smegenyse. Skirtingos jvestys teikia
suzadinimo arba slopinimo signalus motoneuronui, kuris savo ruoZtu integruoja informacijg.
Pusiausvyra tarp jaudinamyjy ir slopinamyjy jéjimy lemia, ar motoneuronas sukuria veikimo
potencialg. Veikimo potencialas greitai plinta mielinizuotu aksonu, o elektrinis signalas
paverciamas cheminiu praneSimu, kuris gali biiti perduotas j raumenj, esantj neuroraumeningje
jungtyje (Enna, Bylund, 2008).

Kad sistema tinkamai veikty, reikalingas jutimas. Be sensorinés informacijos apie
iSoring aplinka, motorinei sistemai reikia ir jutiminés informacijos apie esama paciy raumeny
ir galiiniy bukle. Propriorecepcija — tai kiino padéties erdveje pojiitis, pagristas specializuotais
receptoriais, esanéiais raumenyse ir sausgyslése. Siam  pojac¢iui tarpininkauja
proprioreceptoriai — nedidelis mechanosensoriniy neurony pogrupis, lokalizuotas nugaros
Saknies ganglijose, kurie perduoda informacija apie raumeny, sausgysliy ir sanariy tempima,
jtampa. Sie neuronai tiekia aferentine inervacija specializuotiems jutimo organams raumenyse
(raumeny verpstése) ir sausgyslése (Golgi sausgysliy organuose). Raumeny verpsté
signalizuoja apie raumens ilgj ir jo kitimo greitj. Golgi sausgyslés organas signalizuoja apie
jégos, veikiancios raumenj, kiekj. Po to informacija, gauta i§ proprioreceptoriy, keliauja dviem
pagrindiniais nervy keliais, pasiekianciais CNS nugaros smegeny ir smegenéliy
(nesgmoningos) ir smegeny zieveés (sgmoningos) lygyje, kad biity galima ja apdoroti (Vega,
Cobo, 2020).
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Raumeny verpstés — tai 6-8 specializuoty raumeniniy skaiduly rinkiniai, iSsidéste
padioje raumeny maséje. Sios skaidulos reik§mingai neprisideda prie raumeny sukuriamos
jégos. D¢l raumens verpstés formos Sios skaidulos vadinamos intrafuzinémis
skaidulomis. Didzioji dauguma raumeny skaiduly, kurios leidzia raumenims dirbti,
vadinamos ekstrafuzinémis skaidulomis (Vega, Cobo, 2020). Intrafuzinés skaidulos i$sidésto
lygiagreciai su pagrindinémis ekstrafuzinémis (Stifani, 2014; Vega, Cobo, 2020).

Verpstés iSor¢ dengia kapsulé — tarsi membrana, kuri izuoliuoja ir atskiria raumens
verpste nuo ekstrafuziniy skaiduly. Aferentiniy neurony nervinés skaidulos i$eina i§ kapsulés
centro. Centrinése intrafuzinése skaidulose miozinas ir aktinas néra aptinkamas. Kaip ir minéta
ankséiau, raumeniné verpsté iSmatuoja raumens ilgj. Tuomet, per aferentines skaidulas
impulsas siun¢iamas ] centring nervy sistemg. Receptoriaus potencialas yra sukeliamas
aferentiniy nerviniy galiiniy tempimo. Sios nervinés galiinés gali biiti iStemptos raumeniui
ilgéjant su verpste ir sukelti intrafuziniy skaiduly periferiniy daliy susitraukima. Sios salygos
iSpildomos tik tada, kai sujaudinami gama motoneuronai. Padidéjus gama motoneurony
aktyvumui, susitraukia ir intrafuzinés skaidulos. Nervy galinés iSsitempia, kai susitraukia
centring dalis. Anot Kévelaicio, veikiant gama motoneuronams, padidé€ja ir verpsCiy jautrumas
sukeliamas raumens ilgio pokyciams, taigi, tempiant raumenj, jis ilgéja. O jam ilgéjant, kartu
tempiasi ir raumens verpstés. Tuo pat metu, mechaniskai atveriami sensoriniy nerviniy galiiniy
joniniai kanalai — kyla receptorinis potencialas. O nervinése skaidulose spontaniskai
generuojami veikimo potencialai, kurie keliauja ; nugaros smegenis (Kévelaitis ir kt., 2006).

Skersaruoziy griauc¢iy raumenj sudaro daug raumeniniy skaiduly, kurias sudaro aktinas
ir miozinas. D¢l §io savitumo, raumeniniy skaiduly jéga gali sumuotis. Vienas motorinis
neuronas atkeliauja tik | vieng tokig skaidulg (Kévelaitis ir kt., 2006). Raumeninés skaidulos
gali buti inervuojamos tik vieno motoneurono, o raumens susitraukimas gaunamas raumenj
stimuliuojant veikimo potencialy impulsy serija (Davis-Dusenbery et al., 2014).

Taigi, motoriniai neuronai yra unikali, jvairi lasteliy grupé, kontroliuojanti pagrindines
gyvyjy organizmy gyvenimo funkcijas — motorinius atsakus (judesio kontrolé), kvépavimo,
mitybines funkcijas — be kurios sudétingas gyvenimas nebiity jmanomas. Motoneuronai yra
atsakingi uz smegeny ir jutimo sistemy signaly integravima (Squire et al., 2014). Sie neuronai
sudaro jvairias kontroliuojamas ir sudétingas grandines visame kiine, valdydami tiek valingus,

tiek nevalingus judesius (Watson et al., 2008; Stifani, 2014; Boulis et al., 2017).
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1.3. Veikimo potencialas

Nerviniy impulsy generavimas ir sklidimas daznai laikomi tik elektriniais jvykiais. Sio
pozilrio paplitimas yra ilgo ir intensyvaus nerviniy impulsy tyrimo elektrofiziologijoje
rezultatas, pasibaiges Hodzkino-Huxley (Hodgkin, Huxley 1939; Hodgkin, Huxley, 1945)
veikimo potencialo (VP) modelio jvedimu $eStajame deSimtmetyje (Hodgkin, Huxley, 1952;
Drukarch et al., 2018). Siuolaikiné eksperimentinés neurofiziologijos era prasidéjo 1930-
aisiais, kai zoologas ir fiziologas Youngas i$skyré kalmary milziniskus aksonus, kurie dél
nepaprastai didelio skersmens leido atlikti tikslius pavieniy neurony elektrofiziologinius
tyrimus (Young, 1938). Hodzkinas ir Huxley, du fiziologai i§ Kembridzo universiteto, greitai
suprato §io naujo eksperimentinio preparato potencialg ir pirmg karta istorijoje uzfiksavo
veikimo potencialg i$ nervinés skaidulos (Hodgkin, Huxley, 1939).

Pagrindiné smegeny kalbos dalis — elektriniai signalai. Jie leidzia patikimai registruoti
atskiry neurony aktyvuma. Neuronai perduoda informacija elektriniy signaly, vadinamy
nerviniais impulsais, forma (Purves et al., 2001). Elektrinis signalas yra membranos potencialo
nukrypimas nuo ramybés potencialo. Sie impulsai specializuoti greitam informacijos
perdavimui dideliais atstumais. Elektriniai signalai skirstomi j gradualiuosius ir veikimo
potencialus (Satinskas, 2007). Gradualieji (pasyvieji/vietiniai) potencialai sklinda tik mazais
atstumais, iki 1 mm — sklindant impulsui, amplitudé maz¢ja, kol galiausiai nuslopinama
sklidimo grei¢io nuotoliui pasiekus didesng¢ nei 1 mm riba. O impulsai, sklindantys dideliais
atstumais — 1-1000 mm — vadinami veikimo potencialais (Purves et al., 2001; Satinskas, 2007).

Unikalus ir i$skirtinis neurony bruozas yra tas, kad jis turi aksong — ilgg atauga, kuriuo
perduodamas elektrinis signalas kitiems neuronams. Signalas, sklisdamas i$ilgai aksono trunka
tik keleta milisekundziy (Huang, Rasband, 2018). Pradinis aksono segmentas (PAS) yra
proksimaliniame aksone ir yra veikimo potencialo pradzios vieta (Kress, Mennerick, 2009;
Huang, Rasband, 2018). Neuronai gauna sinapsines jvestis, kurios susilieja su jy dendritais ir
lasteliy kiinais. Susumavus sinapsines jvestis, VP atsiranda pradiniame aksono segmente, 20—
60 um ilgio domene, esan¢iame proksimalingje aksono/somos sasajoje, kuriame yra didelé nuo
jtampos priklausomy jony kanaly, membraniniy baltymy ir unikali submembraniniy citoskeleto
karkasy visuma (Huang, Rasband, 2018). Kaip jau minéta anksé¢iau, aksonus gali mielinizuoti
glijos lastelés: oligodendrocitai CNS ir Svano Iastelés PNS. Mielinizuotuose aksonuose
veikimo potencialai atsinaujina Ranvjé mazguose. Mazgai yra mazi tarpeliai mielino
apvalkale, kur Na* kanalai susitelke dideliais tankiais. Veikimo potencialo sklidimo nervy

sistemoje kryptingumas priklauso nuo labai poliarizuoty neurony skyriy ir jony kanaly
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pasiskirstymo bei sudéties Siuose skyriuose. Be to, strateginé PAS vieta proksimaliniame
aksone taip pat suteikia fizinj ir funkcinj poliskuma skirtingose srityse, nes PAS veikia kaip
vartai tarp somatodendritiniy ir aksoniniy skyriy. Taigi, be savo vaidmens, reguliuojancio
veikimo potencialo inicijavima, PAS taip pat palaiko aksony-dendrito poliSkuma (Hedstrom et
al., 2008; Sobotzik, et al. 2009; Huang, Rasband, 2018).

Nervinés lgstelés veikimo potencialas (8 pav.) — laikinas ir staigus neurono membranos
potencialo pokytis (i$ neigiamo | teigiama), kurj sukelia staiga | neurong ir i$ jo iStekantys jonai

(Purves et al., 2001; Alberts et al., 2002; Sengupta et al., 2010).
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8 pav. Nervinés Igstelés veikimo potencialo generacija
Adaptuota pagal https://teachmephysiology.com/nervous-system/synapses/action-potential/

Veikimo potencialas neurone sukelia nervinj impulsg, o raumeninéje lasteléje — raumens
susitraukima, reikalingg judesiams atlikti. Kadangi, VP yra nulemtas padidéjusio membranos
laidumo kalio (K") bei natrio (Na") jonams, todél Zinoma, kad veikimo potencialai yra
generuojami specialiy jtampos valdomy jony kanaly tipy, kurie jsiterpia ] lastelés plazming
membrang. Neuronai pasizymi kriiviy pasiskirstymu, 0 tai reiskia, kad iSoréje yra daugiau

teigiamai jkrauty jony nei lastelés viduje. Si reguliari kriivio pasiskirstymo biisena vadinama
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ramybés potencialu. Ramybés potencialo metu daugiau natrio jony yra iSoréje nei neurono
viduje ir daugiau kalio jony neurono viduje nei iSor¢je. Taigi, kitaip tariant, paprastai neuronai
sukuria neigiamg potencialg, vadinamg membranos ramybés potencialu, kurj galima iSmatuoti
registruojant jtampa tarp nerviniy lasteliy vidaus ir iSorés. Vidiné membrana turi neigiamag
kravj, iSoriné — teigiamg. Taciau, reikia paminéti, kad jony koncentracija néra statiné — jonai
nuolat teka j neurong ir i§ jo, kai bando suvienodinti savo koncentracijas. Taciau, lastelé i$laiko
gana pastovy neigiamos koncentracijos gradientg (nuo -40 iki -90 mV). Membranos
potencialas nulemtas netolygaus jony pasiskirstymo abipus membranos. Skirtingg bei netolygy
$iy jony pasiskirstymg abipus membranos lemia selektyvus pralaidumas membranos jonams.
Neurony lgstelés membrana yra ypac pralaidi kalio jonams, tod¢l daug kalio iSeina i§ neurono
per kalio nutekéjimo kanalus, bet neurono Igstelés membrana yra tik i§ dalies pralaidi natrio
jonams. Natrio jonai létai patenka j neurong natrio nutekéjimo kanalais. Norint Igstelei iSlaikyti
neigiamg membranos ramybés potenciala, reikalingas Na*/K* jony siurblys/pompa, kuri
pumpuoja kalj atgal j lastele ir tuo pat metu i$ lastelés iSpumpuoja natrj (Purves et al., 2001).

Po Antrojo pasaulinio karo Hodzkinas ir Katzas (Hodgkin, Katz, 1949) tesé
eksperimentus su kalmary milZiniSkais aksonais ir jrodé, kad kalmary neurono veikimo
potencialas sumazéjo dél natrio jony ekstralgstelinés koncentracijos sumazéjimo. Autoriai
teige, kad tai buvo selektyvaus natrio jony pralaidumo padidé¢jimo veikimo potencialo
vir§iingje rezultatas, todél buvo nustatyta viena i§ pagrindiniy neurologijos hipoteziy — natrio
hipotezé (Hodgkin, Katz, 1949). Kitaip tariant, membranos potencialg, kuris, kaip parodé
Bernsteinas (Bernstein, 1912), priklausé nuo kalio jony pralaidumo ramybés biisenoje,
daugiausia lems natrio jony pralaidumas suzadinimo metu (Drukarch et al., 2018). Taigi, nors
veikimo potencialo gamyboje dalyvauja jvairiis nuo jtampos priklausomi jony kanalai, veikimo
potencialg daugiausia skatina jtampos valdomi Na* kanalai (Liu et al., 2012).

Ramybés biisenoje (prie§ atsirandant veikimo potencialui) visi natrio ir kalio kanalai
yra uzdaryti. Jie atsidaro tik tada, kai membranos potencialas padidéja iki slenkstinés jtampos
(paprastai apie -55 mV) (8 pav.), membranos depoliarizacijos metu. Signalas ateina i§ kity
lasteliy, besijungianciy prie neurono ir dél to teigiamai jkrauti jonai patenka j lgstelés kiing.
Teigiami jonai vis tiek teka j Igstele, kad ja depoliarizuoty (Purves et al., 2001; Kress,
Mennerick, 2009). Taciau, Sie jonai praeina per kanalus, kurie atsidaro, kai prie kanalo
prisijungia specifiné medziaga, vadinama neurotransmiteriu. Sie jeinantys jonai artina
membranos potencialg prie 0, o tai vadinama depoliarizacija (8 pav.). Kai teigiami jonai
patenka j neigiama lgstele, 1gstelés poliSkumas mazéja. Taigi, galima teigti, kad depoliarizacija

daro lastel¢ maziau poliSka — membranos potencialas sumazéja, nes jonai greitai pradeda
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iSlyginti koncentracijos gradientg. Neuronas tampa teigiamai jkrautas (Purves et al., 2001).
Depoliarizuojantis aksono stormeniui, jtampai jautriis Na* jony kanalai atsiveria membranoje,
membranos laidumas padidéja natriui ir natrio jonai dél elektrocheminio gradiento juda j lastele
(8 pav.). Tai sukelia daugiau jony kanaly atsidarymo procesa, taip sukuriant didesne elektros
srove. Elektros srové dar labiau depoliarizuoja membrane ir skatina atsiverti kitus natrio
kanalus (Kress, Mennerick, 2009). Taciau, dél minéto koncentracijos ir elektrocheminio
gradiento ne tik natrio jonai, bet ir chloro (CI) — difunduoja j lastelg, o kalio — is.
Depoliarizacija baigiasi tada, kai inaktyvuojami natrio jony kanalai — tampa uzdari ir
nebereaguoja j jtampa, sustabdydami natrio jony srautg i lastele. Jony pusiausvyra reguliuoja
Na'/K* pompa, o juos pernesa naudodama ATP energija. Repoliarizacija — procesas, kuris
grazina lgstele j ramybés buseng (Purves et al., 2001) (8 pav.). Natrio kanaly inaktyvavimo
vartai uzsidaro ir sustabdo teigiamy jony verzimagsi j vidy. Tuo paciu metu atsidaro kalio
kanalai (8 pav.). Taciau jie atsiveria tik tada, kai veikimo potencialas pasiekia savo auks¢iausig
pika (virsiing). Lastelés viduje yra daug daugiau kalio nei iSor¢je, todel atsidarius Siems
kanalams daugiau kalio iSeina nei patenka j vidy (Kress, Mennerick, 2009). Kalis i§ Iastelés
iSstumiamas (8 pav.) pagal elektrocheminj gradienta. Tai reiskia, kad lgstelé praranda teigiamo
kriivio jonus, sumazéja membranos potencialas ir grjzta j ramybés biiseng. Hiperpoliarizacija
— daro lastele neigiamesne nei jos tipinis ramybés biisenos membranos potencialas (8 pav.).
Kai veikimo potencialas baigiasi, 0 membrana repoliarizuota, 1étieji kalio kanalai dar kurj laikg
lieka atviri ir toliau leidZia teigiamiems kalio jonams plisti 1§ neurono. Tai reiskia, kad lastelé
laikinai hiperpoliarizuojasi arba tampa dar labiau neigiama nei ramybés busena. Kai kalio
kanalai uzsidaro, Na*/K* siurblys atkuria ramybés biiseng. Na* kanalai sugrjZta j jprastg biiseng
— uzsidaro ir vél reaguoja j suzadinimg ir galimas vél naujas veikimo potencialy ciklas (Purves
etal., 2001).

Veikimo potencialas veikia désniu ,,viskas arba nieko” — tai reiSkia, kad veikimo
potencialas sugeneruojamas arba ne (Purves et al., 2001; Drukarch et al., 2018). Sklisdamas
veikimo potencialas nenutriiksta, jis pastovios vertés amplitudés — tai vienintelis Zinomas
universalus, savitas visos nervinés sistemos kodas (Satinskas, 2007). Tai savaime sklindancios
elektrinio aktyvumo bangos, keliaujancios nerviniy lasteliy pavir§iumi, taip koduodamos ir
perduodamos informacijg nervy sistemoje (Patton, Thibodeau, 2015; Drukarch et al., 2018).
Neurony gebé¢jimas generuoti ir skleisti nervinius impulsus paprastai vadinamas neurony
jaudrumu, kuris laikomas pagrindine (fizine) nerviniy lasteliy savybe. Siame nervinio signalo

perdavimo ir neurony jaudrumo modelyje nerviniy impulsy savybe ,,viskas arba nieko*
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uztikrina uzkoduotos informacijos perneSimg j lgstele tiksliai nuo priimanc¢iojo galo iki
perduodanciojo neurono galo ir sudaro koncepcijos pagrindg (Drukarch et al., 2018).

Norint sukurti nervinj impulsg, neuronai turi biiti sujaudinti. Stimulai, tokie kaip Sviesa,
garsas ar slégis, suzadina neuronus, taciau daugeliu atvejy kity neurony isskiriamos cheminés
medziagos sukels nervin] impulsg. Kai smegenys gauna impulsg i§ aplinkos, jos skleidzia daug
signaly. Kaip greitai Sie signalai sklinda ir vyksta, parodo, koks stiprus yra pradinis dirgiklis —
kuo stipresnis signalas, tuo didesnis veikimo potencialo daznis. Maksimalus daznis, kuriuo
vienas neuronas gali siysti veikimo potencialg lemia jo refrakterinj perioda. Absoliutus
refrakterinis periodas yra toks laikotarpis, kai visiSkai nejmanoma sukelti kito veikimo
potencialo. Natrio kanaly inaktyvavo vartai tam tikra laikg uzsidaro, todé¢l natris nepatenka 1}
lastele. Néra natrio antpliizdio, néra ir depoliarizacijos, o tai reiskia, kad veikimo potencialas
nebus generuojamas. Santykinis refrakterinis periodas apibuidinamas kaip laikotarpis, per kurj
sunku sugeneruoti veikimo potencialg. Tai laikotarpis po absoliutaus refrakterinio periodo, kai
jony kanaly vartai veél atsidaro. Taciau, po veikimo potencialo, lastelé vis dar yra
hiperpoliarizuota. Norint pasiekti depoliarizacija, reikéty didesnio teigiamy jony antplidzio

(Purves et al., 2001).

1.4. Joniniai kanalai motoneuronuose

Nervinés lastelés generuoja elektrinius signalus, kurie perduoda informacija. Nors
neuronai i§ esmés néra geri elektros laidininkai, jie sukiiré sudétingus elektriniy signaly
generavimo mechanizmus, pagrjstus jony srautu per jy plazmines membranas (Purves et al.,
2001).

Lipidy dvisluoksnis, sudarantis neurony membrang, i§ esmés yra neiSvengiamas
barjeras jony srautui. Taip yra todél, kad neurony membranos lipidinis dvisluoksnis linkegs
atstumti elektriSkai jkrautus, hidratuotus jonus, todél judéjimas per membrang, bitinas
nerviniams impulsams generuoti, tampa beveik nejmanomas. Taigi, joninis transportas vyksta
] membrang jterptais specializuotais baltymais — jony kanalais (Bezanilla, 2008). Jony kanalai
yra centrinés ir periferinés nervy sistemos elektrinio jaudrumo reguliavimo molekulinis
pagrindas (Lehmann-Horn, Jurkat-Rott, 2012).

Jtampos valdomi jony kanalai paprastai yra specifiniai jonams, ir kiekvieno neurono
savybés yra apsprendziamos jame esanéiy natrio (Na*), kalio (K*), kalcio (Ca?*) ir chlorido
(CI") kanaly (Purves et al., 2001; Alberts et al., 2002). Nervy ir skeleto raumeny lgstelése
dirgiklis, sukeliantis pakankamg depoliarizacijg, greitai atveria nuo jtampos priklausomus

Na* kanalus, leidzian¢ius nedideliam natrio kiekiui patekti j Iastele Zemyn jos elektrocheminiu
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gradientu. Teigiamo kravio antpladis dar labiau depoliarizuoja membrang, taip atverdamas
daugiau Na® kanaly, j kuriuos patenka daugiau Na®jony, o tai sukelia dar tolesne
depoliarizacijg. Taciau, didziausia nuo jtampos priklausomy jony kanaly klas¢ yra kalio
kanalai. Jtampos valdomi kalio kanalai uztikrina antrgjj mechanizmg daugumoje nerviniy
lasteliy, padedanéiy plazminei membranai grei¢iau sugrgzinti pradinj neigiamg potencialg,
pasirengusj perduoti antra impulsa. Sie kanalai atsidaro, tod¢l trumpalaikj Na* antplidj greitai
uzvaldo K" istekéjimas, kuris greitai nukreipia membrang atgal K™ pusiausvyros potencialo
link, prie§ baigiantis Na*kanaly inaktyvavimui. Sie K* kanalai reaguoja j membranos
potencialo poky¢ius beveik taip pat, kaip ir Na* kanalai, bet su $iek tiek létesne kinetika. Dél
Sios priezasties jie kartais vadinami uzdelstais K* kanalais (Alberts et al., 2002). Mokslininkai
taip pat mini ir Ca?* kanalus, per kuriuos veikimo potencialo metu kalcis patenka j lastelés
vidy. Kalio srové iSteka ir sukeliama hiperpoliarizacija. Veikimo potencialui kartojantis,
hiperpoliarizacija stipréja po kiekvieno kalcio jtekéjimo. Sis nuolatos leidziamas srovs
stipréjimas létina veikimo potencialo daznj. Pazymétina, kad paveikdamas viding lastelés
kalcio koncentracija, kalcio kanaly aktyvumas kontroliuoja didziulj ir nepamainoma
biocheminiy procesy spektrg lastelése. Svarbu paminéti, kad turbiit kone viena reikSmingiausiy
ir svarbiausiy kalcio jony funkcija yra neurotransmiteriy paleidimas i§ neuromediatoriaus
pusleliy sinapsése (Purves et al., 2001).

Yra zinoma, kad jony kanalai jprastai susideda i$ keliy subvienety, iSdéstyty taip, kad
susidaryty centriné pora, per kurig jonai gali judéti pagal elektrocheminj gradienta (Bezanilla,
2005). Na*, K* ir Ca®* kanalai susideda i§ 4-5 subvienety, turin¢iy po 6 transmembraninius
vienetus — 6 alfa spirales, idéstytas aplink centring porg (Lodish et al., 2000). [tampos valdomi
kalcio kanalai sudaryti i§ 5 subvienety, kurie koduojami skirtingy geny (Catterall, 2000).
Kanalo Serdis yra a1 subvienetas. ay subvienetas yra identifikuojamas kaip 190-250 kilodaltony
(kDa) baltymas (Catterall, 2000). Sis subvienetas sudarytas i§ 4 domeny su 6
transmembraniniais segmentaiS. Kanalg be alfa subvieneto sudaro ir vidinis beta (B),
transmembraninis delta (8) ir gama (y) subvienetai. Zinoma, kad Cav1 kanaly po$eimis yra L-
tipo kalcio jony srovés generatorius. Anot Guzulaiio, §Siai srovei yra budingas aukstas
aktyvavimo slenkstis, o tai reiSkia, kad norint aktyvuoti Sig srove, reikalinga stipri
depoliarizacija (Catterall, 2000; Perrier et al., 2002; Guzulaitis, 2013). Mokslininkai pazymi,
kad nervy sistemoje yra aptinkami tik Cav1.2 ir Cayv1.3 kanalai (Catterall, 2000; Simon et al.,
2003; Guzulaitis, 2013; Roca-Lapirot et al., 2018).

Jony kanalai yra integruoti baltymai iSorinéje ir vidingje suzadinty lasteliy membranoje.

Jy funkcijos placios — apima ramybés membranos potencialo sukiirimg, veikimo potencialy ir
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kity elektriniy signaly formavima, kei¢iant jony srautg per lgsteliy membrang (Purves et al.,
2001). D¢l transportavimo efektyvumo kanalai turi pranasumg prie$ neSiklius, nes per vieng
kanalg kiekvieng sekunde gali praeiti iki 100 milijony jony — $is greitis yra 100 000 karty
didesnis nei greiciausias bet kurio zinomo nesiklo baltymo pernesimo greitis (Alberts et al.,
2002). Taciau, kanalai negali biiti sujungti su energijos Saltiniu aktyviam transportavimui, todél
transportas, kuriam jie tarpininkauja, visada yra pasyvus. Taigi, jony kanaly pagrindiné
funkcija yra leisti specifiniams neorganiniams jonams — pirmiausia, Na*, K*, Ca2", CI greitai
pasklisti pagal savo elektrocheminj gradientg per lipidy dvisluoksnj (Alberts et al., 2002).

Dvi svarbios priezastys iSskiria jony kanalus nuo paprasty vandeniniy pory. Pirma, jie
rodo jony selektyvuma, leidzaincius specifiniams neorganiniams jonams praeiti. Tai jrodo, kad
Jju poros turi biiti pakankamai siauros ties tam tikromis vietomis, kad prasiskverbiantys jonai
glaudziai kontaktuoty su kanalo sienelémis. Tai reikalinga tam, kad galéty praeiti tik atitinkamo
dydzio bei kriivio jonai. Prasiskverbiantys jonai turi atsikratyti su jais susijusiy vandens
molekuliy, kad galéty praeiti pro selektyvumo filtra — siauriausig kanalo dalj. Taigi, didéjant
jony koncentracijai, jony srautas per kanalg proporcingai didéja. Antrasis svarbus skirtumas
tarp jony kanaly ir vandeniniy pory yra tas, kad jony kanalai néra nuolat atviri.Vietoj to, jie yra
uzdari, todel trumpam atsidaro ir vél uzsidaro. Daugeliu atvejy vartai atsidaro reaguojant ]
konkrety dirgiklj. Pagrindiniai dirgikliy tipai, sukeliantys jony kanaly atidaryma, yra jtampos
pokytis per membrang (jtampa valdomi kanalai), mechaninis jtempis (mechaniskai valdomi
kanalai) arba ligando surisimas (ligandy kanalai). Ligandas gali biti tarplgstelinis tarpininkas,
konkreciai, neurotransmiteris (siystuvy valdomi kanalai) — arba tarplgstelinis tarpininkas, pvz.,
jonas (jonais valdomi kanalai) arba nukleotidas (nukleotidy valdomi kanalai) (Alberts et al.,
2002).

Kanalai vadinami jtampos valdomi, nes jie atidaryti arba uzdaryti priklausomai nuo
jtampos skirtumo lgstelés membranoje (Sengupta et al., 2010). Jtampa valdomi Na* kanalai turi
dvejus vartus: aktyvinimo (uzdarytus) ir deaktyvinimo (atidarytus) (9 pav.), o K* kanalai — tik

vieng.
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Uzdarytas Atidarytas Inaktyvuotas

9 pav. [tampos valdomi natrio kanalai
Adaptuota pagal https://courses.lumenlearning.com/wm-biology2/chapter/resting-membrane-potential/

Natrio aktyvinimo vartai paprastai yra uzdari ir atsidaro tik tada, kai Igstelé pradeda biti
teigiama, deaktyvavimo vartai, prieSingai, paprastai yra atidaryti ir uzsidaro, kai lastelé tampa
teigiama (9 pav.). Na, o kalio kanalai jprastai yra uzdari, taciau létai atsidaro, kai lgstelé
depoliarizuojama (stipriai teigiaméja). Jtampa valdomi natrio kanalai egzistuoja vienoje i$ trijy
buseny. Pirmoji, kai kanalas i§jungtas (uzdarytas) — ramybés biisenoje kanalai iSjungiami.
Aktyvinimo vartai uzdaryti ir nepraleidzia Na* jony. Antroji biisena, kai kanalas aktyvuotas
(atidarytas) (9 pav.) —kai srové pracina membrang ir keicia jtampos skirtumg. Atsidaro kanalas,
atsidaro ir aktyvinimo vartai. Ir treCioji biisena, inaktyvuotas kanalas (uzdarytas) (9 pav.).
Na* kanalai turi automatinj inaktyvavimo mechanizma, dél kurio neuronui depoliarizuojantis,
deaktyvavimo kanalai greitai uzsidaro, net jei membrana vis dar yra depoliarizuota ir taip
blokuojamas naktrio jony patekimas | lIgstele (9 pav.). Na*kanalai islieka
Sioje inaktyvuotoje biisenoje ir negali atsidaryti iki keliy milisekundziy po to, kai membranos
potencialas grjzta j pradine neigiama verte. Todél Na* kanalas gali egzistuoti trijose skirtingose
biisenose — uzdaroje, atviroje ir inaktyvuotoje (9 pav.) (Alberts et al., 2002).

Motoneuronai yra tarpiné iSvestis i$ centrinio paterno generatoriaus (CPG) tinkly i
raumenis. Nors CPG aktyvuoja motoneuronus ir bendrais bruozais apsprendzia kuriais laiko
momentais raumuo turi bati aktyvuojamas (Kiehn, Kullander, 2004; Marder et al., 2005),
galutiné motorin¢ iSvestis priklauso ne tik nuo jé¢jimo i§ tinklo, bet ir nuo vidiniy motoneurony
savybiy. (Kiehn, 1991; Kiehn et al., 2000; Heckman et al., 2003; Kadas et al., 2017). Per nuo
jtampos priklausomus Ca?* kanalus jéjes kalcis inicijuoja daugelj fiziologiniy jvykiy (Catterall,
2011). Daugelyje skirtingy lasteliy tipy Ca®* patekimas j citozolj per jtampos valdomus
Ca * kanalus reguliuoja fermenty aktyvuma, geny ekspresija, raumeninés lastelés susitraukima

ir kitus biocheminius procesus (Flavell, Greenberg 2008; Guzulaitis, 2013).
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Jtampos valdomus kalcio jony kanalus 1953 m. pirma kartg identifikavo P. Fatt ir B.
Katz, kai atrado kalciui laidZiy jony kanaly egzistavimg véziagyviy raumenyse (Fatt, Katz,
1953). Po to, kai i§ pradziy buvo nustatyta, kad véziagyviy raumeny lastelése yra Ca?* laidziy
kanaly, keli pranesimai patvirtino ir iy kanaly buvima jvairiy tipy zinduoliy lastelése, jskaitant
skeleto, Sirdies raumenis ir visas jaudinancias Igsteles (Feng et al., 2018). Remiantis jtampos
valdomy kalcio kanaly elektrofiziologinémis savybémis, jie buvo suskirstyti j dvi pagrindines
klases: suzadinamus, esant Zemam membraniniam potencialui (angl. low-voltage activated) ir
suzadinamus, esant auk§tam membraniniam potencialui (angl. high-voltage activated) (Feng et
al., 2018).

Nuo jtampos priklausomi kalcio kanalai yra transmembraniniai jony kanaly baltymai,
kurie selektyviai praleidzia kalcio jonus per lastelés membrang, reaguodami | membranos
potencialg depoliarizacijos metu (Feng et al., 2018; Roca-Lapirot et al., 2018). Pagal jtampos
valdomy Ca?* jony kanaly farmakologines ir biofizikines savybes jie suskirstyti j keleta
funkciniy kanaly tipy ir pavadinti T, L, N, P/Q ir R Ca?* kanalais (Kadas et al., 2017).

L-tipo Ca?* kanalai (angl. Long lasting) yra gausiausia nuo jtampos priklausoma Ca?*
kanaly Seima (Feng et al., 2018; Roca-Lapirot et al., 2018). Literatiiroje daznai vadinami
dihidropiridiny receptoriais (arba DHPR). Jie yra jautris jvairiems 1,4-dihidropiridinams, kurie
blokuoja (nifedipinas, nikardipinas) arba didina kalcio srove per L-tipo Ca?* kanalus. Sie
aukSto potencialo suzadinami kanalai dazniausiai ekspresuojami ir paplite jvairiuose
audiniuose: griauciy raumenyse, Sirdyje, smegenyse, endokrininése lastelése, neuronuose ir kt.
Jiems budingas gana didelis laidumas (nuo 11 iki 25 pS) ir 1éta nuo laiko ir jtampos priklausoma
inaktyvacija (~500 ms). L-tipo Ca?* kanaly jvairové yra gana didelé ir toje pacioje lasteléje gali
biiti ekspresuojami skirtingi L-tipo Ca?* kanalai (Feng et al., 2018). Motoneuronai ekspresuoja
Cav1.2 ir Cav1.3 potipiy L-tipo kalcio kanalus (Simon et al., 2003).

Nuo jtampos priklausomi kalcio (Ca?*) kanalai yra nuo jtampos priklausomy jony
kanaly grupé, aptinkama suzadinamy lasteliy (pavyzdziui, raumeny, neurony ir kt.)
membranose, turindiose pralaiduma Ca®* jonams (Yamakage, Namiki, 2002). Sie kanalai yra
Siek tiek pralaidas ir natrio jonams, todél jie dar vadinami kalcio-natrio kanalais, taciau jy
pralaidumas kalciui normaliomis fiziologinémis salygomis yra apie 1000 karty didesnis nei
natriui (Hall, 2011).

Zinoma, jog kalcio srautas j motoneuronus gali vykti per jtampos valdomus kalcio
kanalus (Kadas et al., 2017). Jrodyta, kad jtampos valdomi kalcio kanalai (pagrinde, L-tipo
Ca?" kanalai) vaidina svarby vaidmenj reguliuojant, moduliuojant stuburo motoneurony
jaudruma (Musaro, 2013; Tran et al., 2014; Chang, Martin, 2016; Kadas et al., 2017).
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Itampos valdomi kalcio kanaly aktyvacija atsiranda dél depoliarizuojancios srovés ir
yra atsakinga uz neurono depoliarizacijg, jaudrumo reguliavimag, neurotransmiteriy i$siskyrima
ir kalcio, kaip antrinio elektrinio signalo pasiuntinio, moduliuojancio geny ekspresijg ir Iasteliy
elgesi, antpludj (LoRusso et al., 2014). Esant fiziologiniam arba ramybés membranos
potencialui, jtampos valdomi Ca?" Kkanalai paprastai yra uzdaryti. Jie aktyvuojami (t.y.
atidaromi) esant depoliarizuotam membranos potencialui (Catterall, 2011). Lokalizuoti
dendrituose, Sie kanalai gali prisidéti prie nuolatinés vidinés sroveés ir sustiprinti sinapsinj jvestj
(Heckman et al., 2003; Kadas et al., 2017). Priesingai, aksoninis Ca?" jtekéjimas per L-tipo
kanalus skatina didZiausig motoneurony aktyvuma, padidindamas Na* kanalo deinaktyvacija
po greitos hiperpoliarizacijos (Kadas et al., 2017).

Mokslininkai Schwindt ir Crill (Schwindt, Crill 1977, 1980) buvo pirmieji, kurie atrado
nuolatines vidines sroves (NVS) stuburo motoneuronuose (Schwindt, Crill 1977, 1980;
ElBasiouny et al., 2010). NVS yra depoliarizuojanti vidiné srové, kuri aktyvuojasi tol, kol
membranos potencialas yra depoliarizuotas (EIBasiouny et al., 2010). Tai yra vidinis joninis
mechanizmas, leidziantis motoneuronams reaguoti | trumpa sinapsing jvest] uZzsitesusiu
aktyvumu, net ir pasibaigus jéjimui (Schwindt, Crill, 1980). Motoneurony savaiminis
aktyvumas gali buti nutrauktas per slopinancius sinapsinius jéjimus, kurie hiperpoliarizuoja
membranos potencialg ir deaktyvuoja nuolatines vidines sroves (Hounsgaard et al., 1988; Kuo
et al., 2003). Kadangi dauguma NVS tarpininkaujanciy kanaly yra dendrituose (Hounsgaard,
Kiehn, 1993; Lee, Heckman, 1996 ; Bennett et al., 1998), sustiprinama nedidelé sinaptiné
jvestis, kuri suaktyvina dendritinj NVS, todél soma pasiekia didelg srove (t.y. sinapsiné srové
+ nuolatiné vidiné srové), sukeldama didesnj motoneurony aktyvumo greitj (ElBasiouny et al.,
2010).

Stuburo motoneuronuose NVS turi du vienodus komponentus, kuriuose tarpininkauja
dviejy skirtingy tipy jony kanalai: nuolatiniai Na* (Na* NVS) (Li ir Bennett, 2003) ir Zemos
jtampos aktyvuoti L-tipo Ca?* (Ca** NVS) kanalai (ElBasiouny et al., 2010). Na* NVS
aktyvuojamas esant mazesniems slenksCiams, turi greita aktyvavimo/deaktyvavimo kinetikg
(EIBasiouny et al., 2010). Na* nuolatiné vidiné srové vaidina svarby vaidmenj inicijuojant
veikimo potencialg ritminio motoneurony aktyvumo metu (Lee ir Heckman, 2001). Kita vertus,
Ca?* nuolatiné vidiné srové aktyvavimo potencialas skiriasi (gali suaktyvinti Zemesnj, ties arba
vir$ slenkscio), turi l1étg aktyvavimo/deaktyvavimo kinetikg (Li ir Bennett, 2003; EIBasiouny
et al., 2010). L-tipo Ca®* kanalai, tarpininkaujantys Ca?>* NVS, yra motoneurony dendrituose
(Hounsgaard, Kiehn, 1993) ir véliau vaidina svarby vaidmenj stiprinant sinapsines sroves

(Bennett et al., 1998; Lee ir Heckman, 2000; ElBasiouny et al., 2010). Be to, pakartotiné
33


https://en.wikipedia.org/wiki/Physiologic
https://en.wikipedia.org/wiki/Membrane_potential
https://en.wikipedia.org/wiki/Membrane_potential
https://en.wikipedia.org/wiki/Depolarization
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R159
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R159
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R109
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R109
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R85
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R85
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R114
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R12
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R120
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R119
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R120
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R85
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3000632/#R118

membranos potencialo depoliarizacija padidina Ca?* NVS aktyvavima (Russo ir Hounsgaard,
1994 ; Delgado-Lezama et al., 1999 ). Manoma, kad $is procesas atsiranda dél depoliarizacijos
sukelto L-tipo Ca?* kanaly, kuriuose membranos depoliarizacija palengvina vélesnj kanalo
atidaryma dél intracelulinés Ca?* koncentracijos padidéjimo (Dolphin, 1996; Perrier et al.,
2000).

Jau daugel] mety zinoma, kad motoneuronai reaguoja j nuolating depoliarizacing srove
veikimo potencialy seka, kurios daznis adaptuojasi nuo didelio pradinio iki Zemesnio daznio
pastovioje biisenoje (Kernell, 1965). Sis nuo veiklos priklausomas jaudrumo pokytis yra
svarbus motoneurono inervuoty raumeny skaiduly mechaniniam i8¢jimui (susitraukimui)
(Binder et al., 1996; Alaburda et al., 2002). Tarp galimy mechanizmy, galinéiy prisidéti prie
motoneurony jaudrumo reguliavimo, M srovés aktyvavimas yra geras variantas ypac
ankstyvoje adaptacijos fazéje (Alaburda et al., 2002). Yra jrodyta, kad M srovés kontroliuoja
neurony jaudrumg jvairiuose centriniuose ir periferiniuose neuronuose (Rivera-Arconada,
Lopez-Garcia, 2005). M srové, taip vadinama, nes jg sumazina acetilcholinas, veikiantis
muskarino receptorius, yra létai aktyvuojanti jtampos reguliuojama K* srové (Alaburda et al.,
2002). M srové jsijungia létai, kai depoliarizuojama jtampa nuo —60 mV, ir i$sijungia, kai
jtampa sumazinama. M sroveé aktyvuojasi netoli ramybeés blisenos membranos potencialo ir
neinaktyvuojasi nuolatinés depoliarizacijos metu. Priimta, kad daugumg M sroviy
tarpininkauja KCNQ K™ kanaly $eima, nes Sie kanalai generuoja srove, kuri turi daug panasiy
charakteristiky su M srove, jskaitant priklausomybe nuo jtampos, kinetikg ir
farmakologija (Alaburda et al., 2002). Taip pat zinoma, jog M tipo srové prisideda prie
suaugusio vézlio stuburo motoneurony atsako savybiy. Suaugusiy vézliy stuburo
motoneuronuose muskarinas padidina jaudruma, palengvindamas nuolating viding srove, kurig
tarpininkauja L-tipo Ca?* kanalai (Delgado-Lezamaet al., 1997). Muskarino sukeltas
jaudrumo padidéjimas, kuris iSlieka esant nifedipinui (kalcio kanaly blokatorius), yra susijes

su M tipo K" srovés sumazéjimu (Alaburda et al., 2002).

1.5. Veikimo potencialo slenkstis

Veikimo potencialui budingas slenkstis. Veikimo potencialas generuojamas tik tada,
kai pasiekiamas suzadinimo slenkstis. Kitaip tariant, veikimo potencialo generacija vyksta, jei
dél zadinan¢iy sroviy membranos potencialas pasiekia slenksting verte (Buisas, 2012).
Slenkstis — kritiné depoliarizacijos verté, kurig virSijus vyksta grititinis veikimo potencialo
generavimas (8 pav.) (Platkiewicz, Brette, 2010). Veikimo potencialo slenkstis apibréziamas

kaip membranos potencialo verte, ties kuria vyksta grititiné veikimo potencialo generacija —
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veikimo potencialas pradeda greitai didéti. Veikimo potencialo slenks¢io verté dazniausiai
apibréziama ribose nuo -50 iki -55 mV. Veikimo potencialas generuojamas depoliarizuojantis
neuronui, kai atsidaro nuo jtampos priklausomi natrio jony kanalai (Platkiewicz, Brette, 2010;
Liu et al., 2012). Todél slenkstinj potenciala, pirmiausia, nulemia $iy kanaly aktyvinimas ir
galima teigti, kad jony kanaly savybés vaidina svarby vaidmenj slenks¢io moduliavime
(Platkiewicz, Brette, 2010).

Veikimo potencialo slenkstis skiriasi lastelése ir laikui bégant, priklausomai nuo
ankstesniy stimuliacijy, o tai turi dideliy funkciniy pasekmiy integracinéms neurony savybémes.
Slenkstis in vitro eksperimentiniuose tyrimuose aprasomas kaip lgstelés atsakas |
kontroliuojama dirgiklj, kurio stiprumg apibréZzia parametras — srovés intensyvumas. Tada
suzadinimo slenkstis apibréziamas kaip minimali §io parametro verté, kurig virSijus sukeliamas
veikimo potencialo Suolis (Platkiewicz, Brette, 2010). Daugumos suzadinty lasteliy slenkstinis
potencialas yra apie 15 mV maziau neigiamas nei ramybés potencialo. prastai slenks¢io
potencialas yra apie -55 mV (8 pav.). Neurone, ramybés potencialui sumazéjus nuo -70 iki -55
mV, Igsteléje suaktyvinamas veikimo potencialas, kuris plinta iSilgai neurono aksonu. Veikimo
potencialas sklinda tos pacios formos ir dydzio per visg aksono ir raumens ilgj (Mackenna,
Callander, 1990). Taciau, slenkstin¢ potencialo reikSmé néra pastovaus dydzios, gali skirtis
priklausomai nuo Na* kanaly tankio plazminéje membranoje, neurono aksono skermens ir t.t.
Pasitaiko ir auksSto slenks¢io veréiy, pavyzdziui, -30, -40 mV. Vadinasi, reikia daugiau
teigiamo kriivio jony antpliidzio. Nepasiekus ribinés vertés, veikimo potencialas generuojamas
nebus. Neuronas arba nepasiekia slenkscio, arba sugeneruojamas pilnas veikimo potencialas —
tai auk§¢iau minétas ,,viskas arba nieko” principas (Platkiewicz, Brette, 2010; Shi, 2021).

Dirgikliams, kuriy intensyvumas yra mazesnis, vietiné srove didéja didéjant stimulo
intensyvumui. Taciau, veikimo potencialas nepasireiskia esant iki slenkstiniam dirgikliui. Kai
stimulo intensyvumas pasieks slenkstj, veikimo potencialas atsiras vietinés srovés pagrindu ir
greitai pasieks fiksuota maksimumg savaime atsinaujindamas, o tada greitai atkurs pradinj
ramybés potencialo lygj (Shi, 2021). Membranos potencialui pasiekus slenkst], pusiausvyra
tampa nestabili. Si nestabili biisena galima dviejy opcijy: peréjimas j ramybés potenciala arba
veikimo potencialo generacija. Pagal slenkstinj potencialg galima spresti, ar gaunamas
dirgikliy kiekis yra pakankamas, kad sukelty veikimo potencialg. Padidéjus natrio jony
laidumui j lgstele, kartu didéja ir membranos depoliarizacija (8 pav.). Ji atitinkamai sukelia dar
didesnj jony antplid;j j lastele ir duoda pradzig veikimo potencialo susiformavimui. Na, ir
prieSingai, membranos potencialui nutolus nuo slenks¢io, jvyksta neigiamos reikSmeés

didéjimas (hiperpoliarizacija) (8 pav.). Padidéja kalio jony ir sumazéja natrio jony laidumas.
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Kalio jonai keliauja i$ Igstelés, o jony koncentracija po truputj, laipsniskai grjzta j ramybés

potencialg, lgsteléje fiksuojama -70 mV jtampa (Platkiewicz, Brette, 2010; Shi, 2021).

1.6. Veikimo potencialo slenkscio kitimas

Zinoma, kad slenkstis depoliarizuojasi adaptacijos metu (Alaburda, Hounsgaard, 2003;
Grigonis, Alaburda, 2017). Motoriniai neuronai funkciniy stuburo neurony tinklo aktyvumo
metu gauna masinj suzadinimg ir slopinimg. Padidé¢ja membranos laidumas — motoneuronai
persijungia j auksto laidumo biisena, kuri gali pakeisti motoriniy neurony atsako savybes
(Grigonis et al., 2016).

Moksliniai tyrimai atskleidé, kad membrany laidumas galimai savybé, daranti jtaka
slenkstiniam potencialui (Prescott et al., 2006). Taciau kity mokslininky tyrimai paneigé
iSvadas ir jrod¢, kad 40-50% membranos laidumo padidéjimas gerokai padidina adaptacija, bet
nekeicia veikimo potencialo slenks¢io (Alaburda et al., 2005). Grigonio ir jo kolegy teigimu
(Grigonisetal., 2016), padidéjusio laidumo poveikis slenks¢iui gali priklausyti tiek nuo Igsteliy
tipo, tiek nuo jtampos valdomy jony laidumo (Grigonis et al., 2016). Tiriant nugaros smegeny
neuroninj tinklg, mokslininkai patvirtino, jog vézliy motoriniy neurony membrany laidumas
padidéja vidutiniskai apie 60% (Alaburda et al., 2005). Taciau, pastebéta, kad nugaros smegeny
neuroninio tinklo veikimo metu padidéjes laidumas yra atsitiktinis — stochastinis. Jis skirtingali
pasiskirsto ant motoneurony kiino, dendrity. Galimi momentinio laidumo piky padidéjimai
(Alaburda et al., 2005). Taigi, apibendrinant, Sie veiksniai gali sukelti slenkstinio potencialo
poky¢ius nervinése lastelese (Alaburda, Hounsgaard, 2003; Alaburda et al., 2005; Grigonis et
al., 2016).

Kadangi Zinoma, jog natrio kanalai yra atsakingi uz veikimo potencialo generavima,
slenkstis, pirmiausia, nustatomas pagal jy aktyvavimo charakteristikas (Wilent, Contreras,
2005). Slenkstj galima keisti inaktyvuojant natrio kanalus ir daugybe kity jony kanaly, kuriuos
galima rasti neuronuose. Esant tokiam paciam kanalo tankiui, skirtingy tipy kanaly slenkstis
gali skirtis iki 50 mV (Platkiewicz, Brette, 2010). Tyréjai, norédami istirti kaip jony kanalai
gali modifikuoti slenkstj, iSkeéle prielaida: inaktyvacija nepriklauso nuo aktyvavimo, o procesai
yra léti, lyginant su veikimo potencialo piky inicijavimu (apie milisekunde). Kaip ir tikétasi,
pirmoji prielaida buvo patvirtinta: slenkstis padidéja, kai inaktyvuojama daugiau natrio jony
kanaly. Jis taip pat did¢ja didéjant ir bendram jony laidumui. IS to galima teigti, kad reikia

daugiau natrio jony laidumo, kad susidaryty veikimo potencialas, kai kity jony laidumas yra
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dar didesnis. Trumpai tariant, didéjant membranos potencialui, slenkstis didéja su kiekvienu
veikimo potencialo generavimu ir jo sklidimu palei aksong (Platkiewicz, Brette, 2010).

Veikimo potencialo slenkstis in vivo turéty buti didesnis nei in vitro, nes bendras
laidumas yra kelis kartus didesnis (Destexhe et al., 2003). D¢l tos pacios priezasties jis taip pat
turéty buti didesnis aukstesnése laidumo biisenose. Slenkstis koreliuoja su natrio inaktyvacija,
todél jis turéty didéti didéjant membranos potencialui, kaip pastebéta in vitro ir in vivo (Azouz,
Gray, 2000; Azouz, Gray, 2003; Huet al., 2009). Be to, slenkstinis moduliavimas
inaktyvuojant yra stipriausias, kai yra inaktyvuota daugiau natrio jony kanaly, tai yra, kai
neuronas yra depoliarizuotas. Veikimo potencialo slenkstis taip pat koreliuojamas su jtampos
valdomu kalio kanaly laidumu. Esant dideliam K* kanaly laidumui, slenkstis didéja, kai
padidéja membranos potencialas (Platkiewicz, Brette, 2010).

Motoneurony suzadinimas priklauso nuo veikimo potencialo slenks¢io — slenkstinio
potencialo depoliarizacija mazina motoriniy neurony suzadinamumg (Grigonis, Alaburda,
2017). Veikimo potencialus gali sukelti arba padidéjes suzadinimo laidumas, arba sumazéjes
slopinantis laidumas. Pirmuoju atveju, bendras laidumas ir slenkstis didéja, o antruoju atveju,
slenkstis mazéja. Esant didelio laidumo rezimams, buvo teigiama, kad veikimo potencialus
daugiausia sukelia slopinimo sumaZzé¢jimas, nes dominuoja sinapsinis slopinimas (Destexhe et
al., 2003; Piwkowska et al., 2008). Tai gali reiksti, kad greitesné depoliarizacija atitinka
mazesnj slopinamajj laidumg ir Zemesn;j slenkstj, todél depoliarizacijos greitis yra atvirksciai
koreliuojamas su slenkséiu, kaip pastebéta eksperimentiskai (Azouz, Gray, 2000). Taciau $§j
poveikj i§ esmés riboja tai, kad slopinamasis laidumas negali biti neigiamas (Platkiewicz,
Brette, 2010).

Depoliarizacijos greitis — veiksnys, turintis jtakos veikimo potencialo slenksciui
(Azouz, Gray, 2000; Azouz, Gray, 2003). Ilgé¢jant depoliarizacijos trukmeli, slenkstinis
potencialas depoliarizuojasi. Galimai tai vyksta dél natrio kanaly prieinamumo sumazéjimu
depoliarizacijos metu dél kanaly inaktyvacijos (Azouz, Gray, 2000; Grigonis et al., 2016).

Ankstesniame mano bakalauriniame darbe buvo tirtas motoneurony veikimo potencialo
slenkscio kitimas — Kkaip slenkstis atsistato po adaptacijos. Tyrime buvo naudotos 200, 500,
1000 ms varginimo ir nuo 10 iki 1000 ms atsistatymo po adaptacijos trukmés. Motoneurony
veikimo potencialo nusistovéjes slenkstis atsistaté po 200 ms varginimo per 100 ms iki -
39,24£8,6 mV ir patikimai nesiskyré nuo kontrolinio. Stimuliuojant motoneuronus 500 ms
srovés impulsais, pradinis slenkstis po 800 ms buvo depoliarizuotas -40,1+8,9 mV ir pilnai
pasieké atsistatymg. Po 900 ir 1000 ms trukmés poilsio pradinis slenkstis taip pat nesiskyré nuo
kontrolinio. Nusistovejes slenkstis po 900 ms buvo -34,3+7,7 mV, o po 1000 ms — -34,4+7,6
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mV ir abiem atvejais nesiskyré nuo kontrolés. Po 1000 ms stimuliavimo, nei pradinis, nei
nusistovéjes veikimo potencialy slenkstis atsistatymo nepasieké. Pradinio veikimo potencialo
slenkséio depoliarizacija per iki 100 ms trunkantj poilsj mazéjo nuo 7,243,4 mV iki 2,2+2,1
mV, taciau galutinai neatsistaté. Nusistovéjusio slenks¢io depoliarizacija per iki 100 ms
trunkantj poilsj taip pat maz¢jo, taciau atsistatyti taip pat nepavyko. Gauti rezultatai parodé, po
1000 ms varginimo per 100 ms nei pradinis, nei nusistovejes slenkstis neatsistaté ir to priezastis
galéjo buti per ilgai trunkantis motoneurony varginimas. I§ to matéme, kad mazinant varginimo
trukme, mazéja ir slenkscio depoliarizacija. Taip pat rezultatai atskleidé, kad pradinio slenks¢io

depoliarizacija mazéja ilgéjant poilsio trukmei.

1.7. Raumeny valdymas nugaros smegenyse

Buvo teigiama, kad nervy sistemos funkcija yra palaikyti judéjima ir kad ji i$sivysté dél
savo naudingumo organizmams egzistuoti savo aplinkoje (Faber, Pereda, 2018). Ankstyvieji
stebéjimai parodé, kad raumeny susitraukimui reikalingi nervai. Tafiau S$ios sgveikos
mechanizmas nebuvo zinomas. Sena, vyraujanti Rene'o Descartes'o idéja, buvo ta, kad
raumeny susitraukimas atsirado dél ,,gyviny dvasiy®, tekanciy tusciaviduriais nervais
(Piccolino, 1998). Véliau $i ir kitos spekuliacinés idéjos buvo paneigtos, todél imta svarstyti
alternatyvius mechanizmus. Vienas 1§ jy buvo elektra (Franklin, 1751), kuri galéjo sukelti
raumeny susitraukima (Faber, Pereda, 2018).

Ankstesni tyrimai, kuriuose buvo naudojami sveiki spinalizuoti gyviinai, parodé, kad
koordinuotus judesius galima sukurti tinkamais raumeny sinergijos deriniais, kuriuos
kontroliuoja centriné nervy sistema (Roh et al., 2011). Gyviny centriné nervy, raumeny ir
kauly sistema bendradarbiauja, kad sukurty kryptingg, gerai koordinuota elgesj (Roh et al.,
2011). Iki Siol sukaupti eksperimentiniai jrodymai patvirtino idéja, kad judesiy moduliai gali
biiti apibréziami kaip raumeny sinergija, biidingi vienu metu vykstanciy raumeny aktyvavimo
modeliai, kuriy derinys gali sukelti jvairius judesius (Hart, Giszter, 2004; Ting, Macpherson,
2005; Roh et al., 2011). Tyréjai, iSnaudodami §ig raumeny sinergijos sistema, tyré elgsena,
naudojant sumazintus preparatus, daznai su spinalizuotais gyviinais, siekdami iSspresti
nerviniy grandiniy organizavimo moduliSkumo problema (Stein et al., 1995; Saltiel et al.,
1998; Tresch et al., 1999; Giszter, Kargo 2000; Saltiel et al., 2001).

Raumeny sinergija, atsakinga uz nattraly elgesj, gali biiti visiSkai organizuota nugaros
smegenyse. Steinas ir jo kolegos gavo jrodymy i$ tyrimy i§ nugarinio véZzlio, rodancio, kad

motorinius modelius kasymosi metu sukuria centrinis nugaros smegeny modelio generatorius,
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sudarytas 1§ esanciy toje pacioje kiino puséje ir prieSingy lenkimo ir tiesiamyjy raumeny

moduliy (Mortin et al., 1985 ; Robertson et al., 1985; Stein et al., 1995).

1.8. Nugaros smegenu neuroninis tinklas

Nervy sistema sudaro milijardai neurony su ilgais, tarpusavyje susijusiais procesais,
kurie sudaro sudétingas integruotas elektrochemines grandines. Stuburiniy gyviny
funkciniame motoriniame elgesyje dalyvauja plataus masto nugaros smegeny neurony tinklas

(10 pav.), kurio motorinis aktyvumas apima didziulj motoriniy neurony kiekj (Alaburda et al.,
2005; Grigonis et al., 2016; Stein, 2018).

10 pav. Ne tinklas
Adaptuota pagal https://neuraldump.net/2016/03/introduction-to-neural-networks/ ir
https://natureofcode.com/book/chapter-10-neural-networks/

Neuronai gauna ir sumuoja jéjimus i§ kity neurony (10 pav.). Bitent per Sias neurony
grandines gyviinai jaucia pojucius ir tinkamai reaguoja. Kitaip tariant, nervy sistema sudaro
neurony tinklas, kurio pagrindiné funkcija yra generuoti, moduliuoti ir perduoti informacijg
tarp visy skirtingy organizmo kiino daliy (Grigonis et al., 2016; Stein, 2018). Taciau, Sis
sudétingas neurony tinklas atlieka ir kitg svarbig funkcija — apdoroja sensoring inormacijg ir
priima sprendimus — atskiria tikslingg stimulg nuo triuk§mo (Guzulaitis, 2013). Sprendimo
priémimui svarbus stimulo intensyvumo parametras. Esant pakankamai intensyviam
stimului, neuroninis tinklas vykdo atitinkamas motorines programas (Guzulaitis, 2013).
Sumazéjus stimulo intensyvumui, svarby vaidmenj atlieka stimulo pasikartojamumo
faktorius. Jei stimulas yra silpnas ir nuolat pasikartoja tam tikru pastoviu dazniu, stimulas
traktuojamas kaip reikSmingas ir j jj reaguojama (Guzulaitis, 2013).

Anot mokslininky, visuotinai Zinomas klasikinis laikinés sumacijos pavyzdys vyksta
neuronuose dél jy membranos laiko konstantos (Kandel et al. 2000; Guzulaitis, 2013).
Guzulaic¢io teigimu, nerviné Iastelé sugeba integruoti posinapsinius potencialus, kurie jvyksta

milisekundziy laiko intevale (Guzulaitis, 2013). Taciau, pastebéta, kad buatent funkcinis
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nugaros smegeny neuroninis tinklas, visgi, geba integruoti somatosensorinius jéjimus, kurie
jvyksta reciau nei 1 (Sherrington, 1906, Crowe, Linnartz 1985; Guzulaitis, 2013). Todél
posinapsiniy jvykiy laikiné integracija vykstanti neurono lygmenyje yra keliomis eilémis
greitesnis procesas (Guzulaitis, 2013).

Ko gero, daugiau nei prie§ Simtmetj mokslininkai pastebéjo, jog ritmiskas judéjimas
gali biti sukeltas ir spinalizuotuose gyviinuose (Sherrington, 1906; Brown, 1911), kai nuo
galvos smegeny atskiriamas nugaros smegeny neuroninis tinklas (Guzulaitis, 2013). Anot
Guzulai¢io (Guzulaitis, 2013), spinalizacija rodo, kad ritmiski judesiai generuojami bei
koordinuojami nugaros smegeny neurony tinkly (Guzulaitis, 2013). Taip pat svarbu pabrézti,
kad jiems nebiitina aukstesniy smegeny centry struktiry kontrolé (Guzulaitis, 2013). Sis
ritminis aktyvumas neurony tinkle organizuotas dviem budais. Pirmuoju btdu, judesiai
organizuojami refleksy grandinés principu. Kai aktyvuojama viena motoneurony grupé,
sutraukiami ty motoneurony inervuojami raumenys (Guzulaitis, 2013). Raumeny susitraukimo
metu aktyvuojasi aferentiniai neuronai. Aktyvavus aferentinius neuronus, jie savo ruoztu
neurony tinkle aktyvuoja interneuronus. Tuo tarpu, patys interneuronai slopina priesinga
(antagonisting) motoneurony grupe. Uztikrinama, kad tuo laiko momentu bty aktyvi tik viena
i§ antagonistiniy motoriniy neurony grupiy. Antagonistiné motoneurony grupé aktyvuojasi tik
tada, kai sumazéja motoriniy neurony aktyvumas. Taigi, ritmiskumas gali biiti pasiektas tik tuo
atveju, jei yra slopinamos antagonistinés motoneurony grupés ir antruoju budu, jei egzistuoja
aferentinio grjztamojo rysio pagalba. Neurony tinklas, gebantis generuoti ritminius motorinius
judesius be aferentinio griztamojo rysio, vadinamas centriniu paterno generatoriumi (CPQG).
Sis CPG aktyvuoja antagonistinius motorinius neuronus, kurie aktyvuoja atitinkamas raumeny
grupes (Guzulaitis, 2013).

Aptartuose atvejuose, moduliai yra vienpusiai, tai reiSkia — priesingos pusés — kaireés ir
desinés pusés. Taciau, yra atlikta eksperimentiniy tyrimy, jrodanciy, kad minéti moduliai yra
glaudziai susijg tie, kurie valdo priesingy pusiy galtines.Tarkim, jprastam, pavyzdziui, kairés
pusés kasymosi refleksui generuoti taip pat labai svarbus ir nugaros smegeny neuroninis
tinklas, kuris yra priesingoje nugaros smegeny pus¢je (Stein et al. 1995). Tyréjas Stein‘as kartu
su kolegomis tikina, jog prieSingy pusiy galines valdantis funkcinis nugaros smegeny
neuroninis tinklas turi susieta nerviniy lasteliy grupe, kuri gali kontroliuoti tiek kairés, tiek
desinés galtinés aktyvuma, judesius (Stein 1997).

Pagrindiné aplinkos, kurioje turi veikti neuroninés grandinés, ypatybé yra ta, kad

signalai yra ne tik daugiamaciai, bet ir labai koreliuojami (Sharpee, 2014). Tai pasakytina apie
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jutimo/sensorinius modalumus (Ruderman, Bialek, 1994; Simoncelli, Olshausen, 2001) ir

motorinius i$¢jimus (Todorov, 2004; Sharpee, 2014).

1.9. Vézlio nugaros smegeny neuroninis tinklas

Smegenys yra sudétingiausias kiino organas, o vidutiniskai vézlio smegenis sudaro 16
milijony neurony (Kverkova, et al., 2022), kuriy kiekvienas yra susijes su tukstanciais kity
neurony (Stein, 2018).

Neurony tinklai vézlio nugaros smegenyse turi centrinius paterno generatoriaus (CPG)
modelius. CPG yra neurony tinklas, gebantis generuoti ritmiskg aktyvuma be sensorinio
griztamojo rySio (Guzulaitis, 2013; Stein, 2018). CPG sukuria uzpakaliniy galiniy motorinius
modelius, stebimus kasymosi, plaukimo ir uzpakaliniy galiiniy lenkimo reflekso metu.
Kiekvieng elgesj suaktyvina tam tikras odos ar elektriniy dirgikliy rinkinys. Kiekviena
kasymosi forma i$Saukiama $velniai taktiliniu biidu stimuliuojant tam tikras kiino pavirSiaus
vietas. Kickvieng plaukimo formg sukelia pastovaus daznio elektriné aksony stimuliacija tam
tikrose dorsolaterinio funikulo baltosios medziagos vietose. Uzpakaliniy galiiniy lenkimo
refleksas suzadinamas $velniu mechaniniu stimulu j uzpakaling galtne (Stein, 2018).

Raudonausiy rastuotyjy vézliy (Trachemys scripta elegans (Wied-Neuwied, 1839))
morfologija ir fiziologija suteikia techniniy pranasumy galiiniy elgesio nugaros smegeny
kontrolés tyrimams (Keifer, Stein, 1983; Naumann et al., 2015; Wyneken et al., 2008). Nors
vézliai yra $altakraujai gyviinai, taciau priklauso stuburiniy klasei, dél to ir paties stuburo
organizavimas panasus ] kity stuburiniy Siltakraujy gyviny. Vézlys yra patogus modelinis
organizmas elektrofiziologiniams tyrimams dél keliy priezasCiy. Pirmoji — vézliai yra
ektotermai ir geba fiziologiSkai prisitaikyti prie skirtingy temperatiiry skirtumy (Naumann et
al., 2015). Antroji, vézliy nervy sistema yra atspari anoksijai (Keifer, Stein, 1983; Hounsgaard,
Nicholson, 1990) (deguonies trilkumas audiniuose, organuose ir visame organizme), o vézliy
smegenys geba adaptuotis ekstremaliomis salygomis — iSgyventi anoksinius laikotarpius
(Keifer, Stein, 1983; Lutz, Milton, 2004; Naumann et al., 2015; Stein, 2018). PrieSingai negu
daugelis kity stuburiniy zinduoliy, Trachemys scripta elegans motoriniai neuronai gali iStverti
anoksinj laikotarpj kelias savaites kambario temperaturoje (Lutz et al., 2003; Lutz, Milton,
2004). Kita, labai svarbi priezastis yra ta, kad sudaroma galimybé tirti nugaros smegeny
neuroninj tinklg izoliuotai, atskirai ir nepriklausomai nuo aukStesniy smegeny centry
(Guzulaitis, 2013; Stein, 2018). Mokslinino R.Guzulaicio teigimu, spinalizuotiems gyviinams
galima aktyvuoti skirtingas motorines programas, organizuojamas nugaros smegeny

neuroninio tinklo lygmenyje (Guzulaitis, 2013). Autorius pabréZia ir kitg ne kg maziau svarby
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privalumg — $arvo mechaninis stabilumas (Guzulaitis, 2013). Judinant véZlio galtines, nugaros
smegenys i§ esmés nejuda arba juda tik labai minimaliai (Guzulaitis, 2013). Taip pat, verta
paminéti ir Siluminius Soko baltymus, kurie atlicka svarby vaidmenj vaidmenj. Tai svarbi
baltymy klasé, reikSminga adaptacijai, kuri saugo organizmg nuo jvairiy fiziologiniy stresoriy
1§ aplinkos. Jy veikimas panasus } molekuliniy Saperony, kurie apsaugo baltymus nuo
denatiiracijos, lankstymosi bei hipoksijos zalos (Lutz, Milton, 2004). Zinduoliy §irdys toleruoja
tik trumpus laikotarpius kraujo tiekimui be deguonies ir patiria didelius oksidacinius
pazeidimus (Bundgaard et al., 2019). Sie vézliai kelias savaites gali i§yyventi bedeguoninéje
aplinkoje, esant Zemai temperatirai, visiSkai pasikliaujant glikogeno atsargomis energijai
gauti. Laktatas, galutinis anaerobinés energijos apykaitos produktas, kaupiasi lastelése, todél
gali atsinaujinti citozolinis nikotinamido adenine dinukleotidas (NAD"), palaikantis ATP
gamyba (Bundgaard et al., 2019). Nors dauguma kity organy beveik visiskai sustabdo
medziagy apykaitg anoksijos metu, Sirdis plaka (nors ir létai), kad cirkuliuoty maistinés
medziagos, laktatas ir kiti produktai (Bundgaard et al., 2019). Taigi, gélavandeniai vézliai yra
vertingi modeliniai gyviinai, sKirti tirti ilgalaikj energijos apykaitos remodeliavima, kai $irdis
ilga laika yra visiskai be oksidacijos. Tai leidzia palyginti nattiraliai i§sivysciusius fiziologinés
tolerancijos anoksijai ir reoksigenacijai mechanizmus, kurie svarbis jvairiems moksliniams
tyrimams. Tokios ekstremalios salygos yra nepasiekiamos zinduoliy $irdziai, Smegenims, kurie
negali toleruoti net trumpy iSemijos, anoksijos periody (Bundgaard et al., 2019).

Veézlio nugyros smegenys sudarytos 1§ skirtingy segmenty (11 pav.). Jas sudaro 9
kakliniai (cervical, C1-C9), 10 krtininiy, dar vadinamy nugariniy (dorsal, D1-D10), 1-2
kryzmeniniai (sacral, S1-S2) ir mazdaug 16 uodeginiy (caudal, Cal-Ca-16) segmenty (11pav.)
(Gans et al., 1979; Guzulaitis, 2013; Stein, 2018).
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11 pav. Vézlio nugaros smegeny segmentai. Skai¢iai nurodo segmenty eilés numerj, pradedant nuo
kaklinés dallies. 1 atitinka pirmajj C1 kaklinj segmenta, 10 atitinka pirmajj nugarinj D1 segmentg, 20 — pirmajj
S1 kryzmeninj segmentg, o 24 — pirmajj Cal uodeginj segmenta.

Adaptatuota pagal Guzulaitis, 2013

Nugaros smegenyse akivaizdziai matomi du isplatéjimai (11 pav.): kaklinis ir strény srities
(Stein, 2018). Siuos isplatéjimuose isidéste motoriniai neuronai atitinkamai valdantys
priekines ir uZpakalines galtnes. Kriitininéje dalyje véZlys neturi raumeny, todél tuose
segmentuose motoneuronai nerandami. Taciau, kritininéje dalyje aptinkami sensorinial Ir
prieSganglijiniai neuronai (Nieuwenhuys et al., 1998). ISorinius vézlio kiauto pavirSius
inervuoja odos aferentiniai neuronai, kurie aktyvuojami $velnios mechaninés stimuliaCijos
metu (Currie, Stein 1990). Propriospinaliniai interneuronai turi savo lasteliy kiing nugaros
smegenyse ir aksong, kuris inervuoja kitus nugaros smegeny neuronus (Berkowitz
2004; Nissen et al., 2008 ). Siais propriospinaliniais rysiais yra sujungti kaklinis ir strény srities
iSplatéjimai (Guzulaitis, 2013).

Vézlio uzpakaliniy galiniy raumenys buvo garai aprasyti (Walker, 1973; Mayerl et al.,
2017). Strény srities iSplatéjime, D8, D9, D10, S1, S2 segmentuose, iSsidést¢ motoriniai
neuronai, kurie inervuoja uzpakalines galtines (Ruigrok, Crowe, 1984). Motoriniai neuronai
inervuoja Slaunies lenkiamajj raumenj — fleksoriy (hip flexor (HP)) ir §launies ekstensoriy (hip
extensor (HE)). HP motoneuronai iSsidéste D8-9 segmentuose, o antagonistiniai HE

motoneuronail — visame strény iSplatéjime (Ruigrok, Crowe, 1984).
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Nugaros smegeny neuroninis tinklas gali generuoti motorines programas: ¢jima,
plaukima, kasymasj ir t.t. (Stein, 2018). Motorinius atsakus galima sukelti ir be raumeny
aktyvumo, tokie atsakai vadinami fiktyviais. Taip atitolstama nuo sensorinio grjztamojo rysio,
tiriamas tik pavienis neurony tinklas, generuojantis ritmiskus motorinius aktyvumus. [rodytaa,
kad Sie fiktyvis kasymosi refleksy judesiai atitinka tuos, kurie stebimi realaus kasymosi
reflekso metu (Robertson et al., 1985). Lyté¢jimo dirgiklis ant vézlio kiino pavirSiaus sukelia
ritmiska motoring reakcija, vadinama kasymosi refleksu (Guzulaitis et al., 2016). Kitaip tariant,
kasymosi refleksas yra motorinis atsakas, kurio tikslas pasalinti dirgiklj nuo kiino pavirSiaus
(Stein, 2005; Stein 2018). Toks refleksas vézliui yra sukaliamas tada, kai jo kiino pavirSius yra
stimuliuojamas elektriniu arba taktiliniu stimulu (Guzulaitis, 2013). Kita vertus, pats kasymosi
reflekso motorinis atsakas yra tikslingas ir kryptingas — galtiné pasiekia stimuliuojama kiino
pavirSiaus vietg ir trinasi j ja (Stein, 2005; Stein 2018). Taigi, $io véZzlio kiino pavirSiaus ($arvo)
lytéjimo dirgiklis sukelia ritming motoring reakcija — kasymosi refleksa. O toks mechaninis
kiino stimuliavimas sukelia imtensyvy, ritmiska HF nervo aktyvumag bei registruojamo
motoneurono veikimo potencialo slenks¢io depoliarizacijas. Tai dar karta pagrindziamas
faktas, kad nugaros smegeny neurony tinkle yra koduojamos motorinés programaos.

Raudonausiai véZliai yra pusiau vandens gyviinai ir pasiZymi jvairiu judéjimo elgesiu
(Blob et al., 2008; Earhart, Stein, 2000; Mayerl et al., 2017; Rivera et al., 2006). Jie juda
vandenyje plaukdami j priekj, sukantis bei plaukdami atgal. Sie gyviinai pakankamai juda
sausumoje antzZeminio judé¢jimo (vaiks€iojimo) metu ] priekj, taip pat postkio Zingsniu
metu. Jie juda ir vandenyje ezery ir upeliy dugne vaiksc¢iojant dugnu, o tai sujungia uZpakaliniy
galtiniy judesiy ypatybes vaik$¢iojant ant Zemés su galtiniy atitraukimu, panasiai kaip plaukiant
1 priekj (Stein, 2018).

Veézliy kasymosi CPG tyrimai pazengée | priekj, kai buvo atrasta, kad vézlys turi tris
uzpakalinés gallinés kasymosi formas: rostraling, kiSeniné ir uodeginé (Mortin et al.,
1985; Robertson et al., 1985). Kiekviena forma naudoja atskirg uzpakalinés galinés dalj, kad
trintysi j kino pavirSiaus vietg, kuri yra mechaniSkai stimuliuojama (Stein, 2018). Pagrindinis
visy trijy kasymosi formy judesiy bruozas (Mortin et al., 1985) yra ritmiskas klubo lenkimo ir
klubo tiesimo kaitaliojimas (Stein, 2018). Atliktuose tyrimuose EMG jrasai visy trijy kasymosi
formy metu rodo ritmiska klubo lenkiamojo raumeny aktyvacijos ir klubo tiesiamyjy raumeny
aktyvavimo kaitg (Robertson et al., 1985). Pagrindiné kiekvienos kasymosi formos ypatybé yra
kelio sgnario iSplétimas, atsirandantis trynimo metu j stimuliuojamg vietg (Mortin et al., 1985;
Stein, 2018). Vézlio stuburo srityje yra pereinamoji zona: rostraliné kisené ir uodeginé kisené.

Sios zonos sukelia misry kasymosi refleksg (Mortin et al., 1985). Anot Guzulaigio, misrus
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motorinis atsakas gali biiti motorinio atsako pasikeitimas i§ vieno j kitg per porg ritmisky
aktyvumo periody — vidurinés kiino dalies kasymosi refleksas keiCiasi j uodeginés dalies
kasymosi refleksa (Guzulaitis, 2013). Taip pat galima sukelti plaukimo-kasymosi refleksa
(Earhart, Stein, 2000). Nefaziné vézlio uzpakaliniy galiiniy koordinacija biidinga, kai viena
galtiné lenkiasi, kita yra tiesiama. Kelio tiesimas atsiranda tada, kai Klubas yra jtrauktas. Tokia
koordinacija biidinga daugumai motoriniy atsaky (plaukimas, priekinés, vidurinés kiino dallies
kasymosi refleksas). Taciau dalis uzpakalinés kiino dalies kasymosi refleksas apibiidinamas
kaip fazinis koordinacijos tipas — galtinés tiesiamos ir lenkiamos vienu metu (Guzulaitis, 2013,
Stein, 2018). Tod¢l nugaros smegenyse vézlys keicia distalinio sanario (kelio) judesiy laika,
atsizvelgiant | proksimalinio sgnario (klubo) judesiy laika, kad gauty tinkamus kasymosi
judesius atitinkamose kiino vietose (Mortin et al., 1985). Svarbu paminéti ir tai, kad abiejy
pusiy motoriniai nervai yra dalinai aktyvis — stimuliuojant vienos pusés kasymosi refleksa,
kitos pusés nervai taip pat aktyvuojasi (Currie, Gonsalves, 1997). Reaguojant j vienos vietos
stimuliavimg atskleidziamas didelis motorinio paterno vézlio nugaros smegenyse
sudétingumas: nugaros smegeny neurony tinklai gali ne tik pasirinkti tam tikrg elgesio forma,
bet ir sujungti Siuos tinklus j keliy formy sudétinga, koordinuota, suderintg ir kombinuotg elgesj
(Robertson et al., 1985; Stein, 2018). O toks miSrus motoriniy programy organizavimas
patvirtina, jog neurony tinklai, kurie generuoja skirtingas ir atskiras programas, persidengia —
tie patys motoneuronai dalyvauja abiejy motoriniy programy generacijoje (Stein, 2018).

Pastovaus daznio elektriné aksony stimuliacija specifinése baltosios medziagos vietose,
vézlio kontralateraliniame dorsolateriniame funikule (cDLF — lot. contralateral dorsolateral
funiculus) sukélé galtniy plaukimo judesius (Lennard, Stein 1977; Lennard 1985; Stein,
1978). I8 pradziy démesys buvo sutelktas j plaukima, j priekj uzpakalinémis galiinémis, kurias
suaktyvino prieSingo kontralateralinio dorsolaterinio funikulo stimuliavimas vidurinéje
nugaros smegeny dalyje (Lennard, Stein 1977). Plaukimo i priekj forma uzpakalingje galiin¢je
buvo apibudinta galliniy judesiais ir pasirinkty klubo ir kelio raumeny elektriomiografijos
(EMG) veikla. Plaukimo j priekj jégos smugis jvyksta klubo tiesimo metu (Stein, 2018).
Tyréjai Lenardas ir Steinas (Lennard, Stein, 1977) atskleidé, kad uzpakalinés galiinés, esancios
priesingai kai kurioms stimuliavimo vietoms, pasizyméjo irklavimu, o priesingos galtinés leido
plaukti j priekj. Irklavimas buvo apibtdintas sveikiems vézliams besisukanc¢io plaukimo metu:
prieSingos uzpakalinés galinés plaukimas j priekj jvyko prieSinga galiine (Earhart, Stein,
2000; Welch, Currie 2014; Stein, 2018). Galinés irklavimo jégos smiigis jvyko klubo lenkimo
metu (Stein, 2018).
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2. METODIKA
2.1. Etinis patvirtinimas

Eksperimentai atlikti Lietuvoje, Vilniaus universitete, neurobiologijos ir biofizikos
katedroje. Chirurginés procediiros su gyviinais patvirtintos pagal nacionalinius teisés aktus bei
Lietuvos Respublikos (LR) jstatymus ir atliktos gavus LR valstybinés maisto ir veterinarijos
tarnybos leidimg (Nr. 0240) (Guzulaitis, 2013; Grigonis, Alaburda, 2017). Visi tyrimai atlikti
grieztai laikantis elgesio su laboratoriniais gyviinais nuostaty bei reikalavimy ir atitinka gyviiny

etikos politika.
2.2. Modelinis organizmas ir tiriamasis objektas

Tyrimo objektas — slenkscio atsistatymas, o modelinis organizmas, panaudotas istirti
motoneurony veikimo potencialo slenkséio atsistatyma po depoliarizacijos neuroninio tinklo
veikimo metu — baliniy vézliy Seimai (Emydidae) priklausantys suaugg raudonausiai rastuotieji

vézliai (Trachemys scripta elegans (Wied-Neuwied, 1839)) (12 pav.).

12 pav. Raudonausiai rastuotieji vézliai (Trachemys scripta elegans)
Adaptuota pagal Ettmar, 2013

Trachemys scripta elegans yra kile i$ pietry¢iy Jungtiniy Amerikos Valstijy (JAV) ir Siaurés

ryty Meksikos ir yra visame pasaulyje globaliai pripaZinta invaziné vézliy rasis (Ettmar, 2013).
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Vézliai buvo laikyti Vilniaus universiteto vivariume, su specialia vandens filtravimo ir
apSvietimo sistema. Vivariume nuolat buvo palaikoma pastovi vandens temperatiira (apie
+24°C) (Buisas, 2012). Vézliai reguliariai maitinti ir girdyti. Eksperimentams naudoti sveiki

bei suauge, nepriklausomai nuo lyties, Trachemys sricpta elegans.

2.3. Ex vivo $arvo-nugaros smegeny preparato paruosimas

Suauge raudonausiai rastuotieji vézliai (n=22), kuriy sarvo ilgis 10-15 cm, buvo gauti
i§ JAV. Chirurginés procediros buvo aprasytos anks¢iau kity mokslininky (Alaburda,
Hounsgaard 2003). Pati procedira prasideda nuo nejautros, kuri vézliams suteikiama pries
operacija — jie perkeliami ant susmulkinto tirpstan¢io ledo (apie 0°C) maziausiai dviems
valandoms, kad sulétinty jy metabolizma, sukelty mieguistuma ir dél hipoterminés anestezijos
(Melby, Altman, 1974), norint sumazinti stresa bei skausma (Melby, Altman, 1974; Alaburda,
Hounsgaard, 2003; Grigonis, Alaburda, 2017). Hipotermija (organizmo basena, kai kino
temperatara nukrinta zemiau tos, kuri svarbi ir reikalinga organizmo metabolizmui palaikyti
(Melby, Altman, 1974; Alaburda, Hounsgaard, 2003).

Eksperimentai atlikti kambario temperatiiroje (20-22°C). Pirmiausia, vézlys
atvésinamas, jo galva istraukiama is kiauto. Vézlys dekapituojamas, o galvos smegenys
mechaniskai suardomos. Osciliaciniu pjuklu pilvinéje vézlio sarvo dalyje yra iSpjaunama
ertmé, pro kurig jvedamas kateteris tiesiai j Sirdj. Intrakardinés perfuzijos badu kraujas
pakei¢iamas fiziologiniu skys¢iu — Ringerio tirpalu (kuriame yra: (mM) 120 NaCl, 5 KCl, 15
NaHCO3, 2 MgCla, 3 CaCl2 ir 20 CsH120s, prisotinta dujy misiniu — 98% O ir 2% CO», kad
pH baty 7,6) (Alaburda, Hounsgaard, 2003; Berg et al., 2008; Guzulaitis, 2013; Guzulaitis,
Hounsgaard, 2017).

Naudotas integruotas vézlio nugaros smegeny-sarvo preparatas (13 pav.), gauti tyrimo
duomenys. Siame tyrime registruotas motorinis nervas, kuris jnervuoja slaunies lenkiamaji
raumenj, vadinamg fleksoriumi — HF (13 pav.). O slaunies ekstensoriy HE (13 pav.) jnervuoja

antagonistiniai motoneuronai.
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13 pav. Ex vivo vézlio Sarvo-nugaros smegeny preparatas

Adaptuota pagal Guzulaitis, Hounsgaard, Alaburda, 2016.
Tokio preparato ypatinga savyb¢ yra ta, kad paliekama visiSkai nepaZeista nugaros smegeny
neurony tinklo dalis, teigé Guzulaitis, gebanti generuoti funkcionaly aktyvuma — kasymosi
refleksa — j nataraly dirgiklj (taktilinis véZlio Sarvo stimuliavimas) (Guzulaitis, 2013).

Pirmiausia, skersiniais pjtviais izoliuojama vézlio sarvo dalis su funkcionaliu neurony
tinklu, pasalinami raumenys ir galiinés (Grigonis, Alaburda, 2017). Tuomet, pjaviai yra
atliekami priekinéje (ties D3 arba D4 segmentu) ir uzpakalingje (ties D9 arba S2 segmentu)
nugaros smegeny dalyje (Alaburda, Hounsgaard, 2003; Guzulaitis, 2013; Grigonis, Alaburda,
2017). Motorinis nervas, Kuris jnervuoja HF, yra atskiriamas nuo jungiamyjy audiniy, kad biity
galima jj registruoti elektrodu (13 pav.) (Guzulaitis, 2013).

Vézlio nugaros smegeny-sarvo preparatas jtvirtinamas horizontalioje padétyje.
Nugariné kiauto dalis pritvirtinama (dazniausiai priklijuojama) prie specialios vonelés dugno,
0 pati vonelé jtvirtinama laikiklyje. Visas vézlio nugaros-sarvo smegeny preparatas yra trumpai
panardinamas j Ringerio tirpalg, 0 nugaros smegeny uodeginéje (kaudalinéje) preparato dalyje
jtvirtinamas plastikinis vamzdelis, pro kurj nugaros smegeny kanalas perfuzuojamos tuo paciu

fiziologiniu Ringerio tirpalu (13 pav.) (Alaburda, Hounsgaard, 2003; Guzulaitis, 2013).
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2.4. Plaukimo ir kasymosi sukélimas

Motorinés funkcijos, tokios kaip plaukimas, kasymasis, pasak mokslininky, yra
koduojamos nugaros smegeny neurony tinkle (Lennard, Stein, 1977; Stein, 2005). Vézlys,
Trachemys scripta elegans, naudoja savo uzpakalines galiines ritmiskiems judesiams sukelti
(Stein, 2005). Autoriai pabrézia, kad motorinis atsakas, kuris yra sukeltas be tiesioginio
raumeny aktyvumo, yra vadinamas fiktyviu motoriniu atsaku (Guzulaitis, 2013; Frigon, 2012).
Biitent analizuojant Siuos fiktyvius motorinius judesius yra nepaisomas sensorinis griztamasis
rySys, o tiriamas tik nugaros smegeny neuroninis tinklas, kuris ir sukuria minétus ritmiskus
galliniy judesius ir patj motorinj aktyvumg (Guzulaitis, 2013).

Plaukimg véZliui galima sukelti jj tiesiogiai panardinus j vandenj arba elektriskai
stimuliuojant besileidziancius traktus, kur yra i$sidéste tinklinio darinio nugaros smegeny
besileidziantys aksonai (Lennard, Stein, 1977; Guzulaitis, 2013) arba, kitaip tariant, fiktyvy
plaukimg sukelia cDLF (13 pav.) stimuliacija priekiniame nugaros smegeny segmente D3
(Lennard, Stein, 1977; Lennard, 1985; Stein, 2018). cDLF suaktyvina vézlio plaukimg j priekj
uzpakalinémis galtinémis (Lennard, Stein, 1977, Stein, 2018). Elektriniai stimulai (0,2-0,5 ms
ir 0,5-2 miliampery (MA) intensyvumo amplitudés impulsai, taikomi 5-15 Hz dazZniu)
plaukimo tinklo aktyvumui sukelti buvo taikomi cDLF ties C6 stuburo segmente, naudojant
bipolinj koncentrinj elektroda (13 pav.) (Guzulaitis et al., 2016; Guzulaitis, Hounsgaard,
Alaburda, 2016; Grigonis, Alaburda, 2017). Plaukimo judesiy pasikartojimy greitj galima
koreguoti, keic¢iant dirgiklio parametrus — elektriniy impulsy daznj.

Kasymosi refleksas buvo inicijuotas mechaniniu stimulu (Guzulaitis et al, 2013):
mechaniskai stimuliuojant vézlio Sarvg (M8-M9,5 dermatomas) arba pincetu suznybiant oda
prie uzpakalinés galinés (Alaburda, Hounsgaard, 2003; Guzulaitis, Alaburda, Hounsgaard,
2013; Guzulaitis et al., 2016). ISorinius vézlio Sarvo pavirSius inervuoja odos aferentiniai
neuronai, kurie ir yra aktyvuojami minétos mechaninés stimuliacijos buidu (Stein, 2018). Tam,
kad tiksliai kontroliuoti mechaninj stimulg (Sarvo stimuliavimas), buvo stimuliuojama su
ugnimi poliruota stikline lazdele/elektrodu, pritvirtintu prie garsiakalbio, valdomo funkciniu
signalo generatoriumi, membranos (Mortin et al., 1985; Berg et al., 2008; Guzulaitis et al.,
2016).

2.5. Duomeny registravimas ir apdorojimas

Motoriniai neuronai tirti naudojant vidulasteling potencialy registravimo metodika

(Brock et al., 1952; Buisas, 2012). Vidulasteliniai jrasai srovés fiksavimo rezimu buvo atlikti
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naudojant Axoclamp 2A arba Axoclamp 2B stiprintuva. Vidulgstelinei neurony registracijai
atlikti buvo naudojami astriis, stikliniai elektrodai iS plonasienio borosilikatino stiklo
(elektrodo varza 30-80 MQ), uzpildyti elektrody tirpalo miSiniu: 0.9 M CH3CO2K (kalio
acetatu) ir 0.1 M KCI (kalio chloridu) (Guzulaitis et al., 2016).

Vidulasteliniai jraSai buvo gauti i§ motoriniy neurony, kurie identifikuojami pagal
veikimo potencialy amplitude, jy vietg pilviniame (ventraliniame) rage, jy dydj — per jéjimo
varza ir atsako laiko konstanta (Grigonis et al., 2016; Grigonis, Alaburda, 2017.). Elektrodai
ivedami j motoneuronus, kurie valdo uzpakalines vézlio galiines ir yra iSsidéste nugaros
smegeny D8-S2 segmentuose (Guzulaitis et al., 2016).

Atsakai tinkami tolimesnei analizei (registravimui) buvo tie, kuriy ramybés potencialas
buvo stabilus bei neigiamesnis nei -50 mV ir tie, kurie neleidziant srovés, veikimo potencialy
spontaniSkai negeneravo. Motoneurony veikimo potencialy amplitudé turéjo bati didesné nei
70 mV (McDonagh et al., 1999). Tyrimo duomenims registruoti, apdoroti ir iSsaugoti
panaudota Clampex (Molecular Devices) kompiuteriné programa. Surinkti eksperimento
duomenys vaizduojami, analizuojami bei vertinami, naudojant Clampfit (Molecular Devices)

programing jranga.

2.6. Naudoti protokolai

Tyrimo metu nagrinéti dviejy tipy duomenys: vézlio kasymosi ir plaukimo refleksy

jrasai (14, 15 pav.), kuriuose matomas dirgiklio sukeltas motoneurony atsakas.

@ Clampfit - [09616026 - Analysis] —
'BF\\E Edit View Analyze EventDetection Configure Tools Window Help

el glele dlalrl gk os
ZlEi|l i
I &l bl st el 18 G @lel

e
1

14 pav. Nervinio tinklo ir motoneurono aktyvumas, generuojant kasymosi epizoda
Saltinis: sudaryta autoriaus, remiantis Clampfit programine jranga
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15 pav. Nervinio tinklo ir motoneurono aktyvumas, generuojant plaukimo epizoda
Saltinis: sudaryta autoriaus, remiantis Clampfit programine jranga

Tam panaudota mechaniné $arvo arba cDLF elektriné stimuliacija ex vivo $arvo-nugaros
smegeny preparate, norint sukelti du skirtingus motorinius ritmiskus elgesius — plaukimg ir
kasymasi.

Motoneuronai, tinkami tolimesnei analizei, tie, kurie generavo palaipsniui
pasikartojancius plitipsnius kasymosi ir plaukimo atvejais (14, 15 pav.). Kriterijai, pagal
kuriuos motoneuronai atrinkti analizei: neuronas ritmiskai aktyvus (sukeliamos bei
generuojamos ritmiskos veikimo potencialo sekos), depoliarizacijos metu generuoja bent 4
veikimo potencialus kiekvieno plitipsnio metu ir be didelio veikimo potencialy i$sibarstymo

kiekviename plitpsnyje. Plitipsniy skaicius varijuoja nuo 3 iki 15.
2.7. Duomeny analizé
Motoneurony veikimo potencialy slenks¢io adaptacijai (aktyvumui) ir poilsiui po

adaptacijos jvertinti buvo matuojama veikimo potencialo slenkstiné verté. Siame tyrime buvo
vertintas aktyvumas bei poilsis (16 pav.).
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16 pav. Analizuojamy jrasy schema
Sudaryta autoriaus

Aktyvumo trukmé laikyta motoneurono generuojamy veikimo potencialy plitipsnio trukmé
(trukmeé kiekvienam plifipsniui iSmatuota imant pirmg ir paskutinj veikimo potencialo
slenks¢ius) (16 pav.). Poilsio trukmé — pauzés tarp veikimo potencialy besikartojanciy
plitipsniy trukmé (nuo plitipsnio paskutinio veikimo potencialo slenksc¢io iki kito plitipsnio
pirmo veikimo potencialo slenks¢io) (16 pav.). Siame tyrime atskirai vertinti pradiniai ir
nusistovéje slenksciai pries ir po poilsio. Generuojant veikimo potencialy sekas (plitipsnius),
pirmo plitpsnyje veikimo potencialo slenkstis vadinamas pradiniu slenks¢iu (arba kitaip —
nustatytas pirmam veikimo potencialui), o paskutiniy trijy (suvidurkinti) plitipsnyje veikimo
potencialo slenks¢iai vadinami nusistovéjusiu slenksciu (arba Kitaip — nustatytas trims
paskutiniams veikimo potencialams) (16 pav.).

Veikimo potencialu laikomas potencialas, kai depoliarizacijos greitis tampa daugiau
nei 10 mV/ms (Schwindt, Crill, 1982, Grigonis et al., 2016, Grigonis, Alaburda, 2017).

Slenkscio depoliarizacija aktyvumo metu — skirtumas tarp dviejy slenksciy, pries ir po
aktyvumo. Depoliarizacija elektrofizologijoje reiskia potencialo judéjima (kilimg) aukstyn.
Slenkstinio potencialo depoliarizacijos dydis veikimo potencialo plifipsniy metu, susidarantis
plaukimo ir kasymosi metu, jvertintas kaip skirtumas tarp pirmojo veikimo potencialo
slenks¢io ir paskutiniy trijy vidurkio. Na, o poilsio metu slenkstis nesidepoliarizuoja — jis

hiperpoliarizuojasi. Slenkscio hiperpoliarizacija poilsio metu yra potencialy skirtumas tarp

52



pries tai buvusio plitipsnio paskutinio veikimo potencialo slenkscio ir sekancio plitipsnio pirmo
slenkscio. Taigi, kai slenkstis kyla (didéja) — jis depoliarizuojasi nuovargio, aktyvumo metu ir
vyksta adaptacija, kai slenkstis leidziasi — jis hiperpoliarizuojasi poilsio metu, Kitaip tariant,
mazeja ir vyksta atsistatymas.

Tyrime buvo tikrintas koks vidutinis potencialas tarp veikimo potencialy plaukimo bei
kasymosi metu, nes jis gali turéti jtakos slenksc¢io kitimui. Ramybés biisenos membranos
potencialas yra prie$ kasymosi ir plaukimo epizodus. Prasideda kasymosi, plaukimo epizodai,
potencialas tarp plitipsniy yra depoliarizuotas. Poilsis priklauso nuo to, kiek potencialas yra
artimas ramybés potencialui. Tikrinta, ar plaukimo, kasymosi metu vidutinis membranos
potencialas yra didesnis ar maZesnis ir kiek jis depoliarizuotas, lyginant su ramybés potencialu.
Kuo ar¢iau ramybés potencialui, tuo labiau potencialas yra hiperpoliarizuotas.

Koreliacija tarp kintamyjy buvo jvertinta naudojant Pirsono (Pearson) tiesinés
koreliacijos koeficients, kitaip dar vadinama Pirsono R statistiniu testu. Sis testas matuoja rysio
stiprumg tarp skirtingy kintamyjy ir jy sasajy, tarp slenkscio ir aktyvumo bei poilsio trukmiy
neuroninio tinklo veikimo metu. Pirsono koreliacijos koeficientas pateikia verte intervale tarp
-1ir 1. Jei koreliacijos koeficientas lygus 0 — tai tie kintamieji statistiS$kai nepriklausomi.

Duomenys baigiamajam darbui buvo analizuojami statistiS8kai. Imties normalingumas
tikrintas prie§ statistinj vertinimg — jsitikinama, ar imc¢iai galioja normalinis pasiskirstymas.
Tam naudojamas Sapiro-Vilko testas, kuris paremtas statistiniu patikimumu, norint pagrjstai
atmesti klaidinga hipoteze. Sapiro-Vilko kriterijus rodo, ar normalumo prielaida yra patenkinta.
Normalinio pasiskirstymo atveju reik§mingas yra Stjudento t statistinis kriterijus. O skirtumas
tarp vidurkiy jvertinamas Stjudento poriniu t-testu. Konkreéiai T-testas ir nustato, ar skirtumas
tarp dviejy grupiy vidurkiy yra reikSmingas. Jei p verté maziau nei 0,05, vidurkiai patikimai
skiriasi, 0 jei daugiau nei 0,05, vadinasi, patikimai nesiskiria.

Duomenys tyrimo rezultatuose standartiskai pateikiami kaip imties vidurkis =+

standartinis nuokrypis (n = plitipsniy skaicius).
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3. REZULTATAI
3.1. Aktyvumo ir poilsio trukmiy charakteristika

Panaudota mechaniné stuburo ir elektriné cDLF stimuliacija ex vivo nugaros smegeny
preparate, siekiant sukelti du skirtingus ritminius motorinius atsakus — plaukimg ir kasymasi,
kurie atsispindi neuroninio tinklo veikimo metu. Zinoma, kad nugaros smegeny motoneurony
membranos potencialas ritmiSkai depoliarizuojasi generuojant motorines programas
(Alaburda, Hounsgaard, 2003), o pasiekus slenkstj, motoneuronai generuoja veikimo
potencialo plitipsniy sekas. Atsizvelgiant j tai, buvo jvertintas motoneurony veikimo potencialo
slenkstis tiek kasymosi, tiek plaukimo metu. Slenkstinis potencialas depoliarizuojasi per
veikimo potencialo plitipsnius, susidaranc¢ius plaukimo bei kasymosi metu.

Tyrimo metu iSanalizuoti plaukimo, kasymosi atvejai. ISnagrinéti 196 plaukimo bei 184
kasymosi epizodai.

Aktyvumo vidutiné verté plaukimo metu buvo 0,98+0,49 s, kasymosi buvo patikimai

trumpesné ir lygi 0,72+0,56 s (17 pav.).
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17 pav. Plaukimo, kasymosi epizody aktyvumo ir poilsio trukmés
*-p <0,05 (reikSmingai skiriasi)

Poilsio (intervalai tarp plitpsniy) vidutinés trukmés plaukimo metu gautos 0,73+0,39 s, o

kasymosi metu — 1,13+0,46 s (17 pav.). Atlikus t-testa gautos p vertés zenkliai mazesnés nei
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0,05. Lyginant viduting aktyvumo ir poilsio trukmes plaukimo ir kasymosi metu gauta, kad
abiem atvejais p<0,00001. Taigi, t-testas parodé, jog tiek plaukimo, tiek kasymosi metu
aktyvumo ir poilsio trukmés patikimai skiriasi. Gauta, jog aktyvumo trukmés plaukimo metu

yra ilesnés nei kasymosi metu, taciau, poilsio trukmés ilgesnés yra kasymosi metu (17 pav.).

3.2. Pradiniai ir nusistovéje veikimo potencialo slenksciai

Tyrimo metu palyginti ir pradiniai bei nusistovéje veikimo potencialo slenksciai.
Plaukimo metu pradinis veikimo potencialo slenkstis buvo apie -45,28+4,40mV, nusistovéjes
—-39,66+5,04 mV (18 pav.). Taigi, slenkstis depoliarizavosi vidutinis§kai 5,62 mV. Bendrai,

Sie rezultatai rodo, kiek slenkstis depoliarizavosi per aktyvumo perioda.

Plaukimo epizodai Kasymosi epizodai

-10

-20

-30

-40

Veikimo potencialo slenkstis, mV

-50

-60 \ \ ns /

Pradinis slenkstis Nusistovéjes slenkstis

18 pav. Plaukimo, kasymosi epizody pradiniai ir nusistovéje veikimo potencialo slenkséiai
*- p <0,05 (reikSmingai skiriasi)
ns —p > 0,05 (nesiskiria)
Kasymosi metu pradinis veikimo slenkstis depoliarizavosi nuo -45,8694 iki -38,325 mV
(nusistovéjes slenkstis) (18 pav.). Slenkstis vidutiniSkai depoliarizavosi 7,54 mV. Atliktas t-
testas parodé, kad pradinis veikimo potencialo slenkstis kasymosi ir plaukimo atveju
statistiSkai nesiskiria — p verté lygi 0,33, o nusistovéjes — skiriasi — p verté lygi 0,023.

Nusistovéjes slenkstis labiau depoliarizuotas kasymosi nei plaukimo metu (18 pav.).
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Ankstesnio bakalaurinio darbo tyrimo metu naudotos 200, 500, 1000 ms aktyvumo
trukmés. Sio tyrimo metu gauti duomenys rodo, kad, lyginant su ankstesniu bakalauriniu darbu
dalis trukmiy persidengia, dalis neuroninio tinklo veikimo metu, kaip matéme, yra ilgesnés
(daugiau nei 1000 ms). Todé¢l, i§ ankstesnio tyrimo, kur sistemingai buvo kei¢iamos trukmes,
pasiimamos pana$iausios ir artimiausios trukmés neuroninio tinklo veikimo dydziams — 0,5 s

irls.

3.3. Slenksc¢io depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmeés plaukimo ir

kasymosi metu

Remiantis bakalauriniu darbu, trukmiy intervalai yra svarbiis. Todél, pasitelkus
koreliacinj metoda, reikia pabandyti patikrinti ir i$siaiskinti, kokia statistiné priklausomybé yra
tarp slenkscio ir aktyvumo bei poilsio trukmiy kintamyjy tinklo veikimo metu.

Tiriant slenksCio depoliarizacijos priklausomyb¢ nuo aktyvumo trukmeés, plaukimo
metu trukmés varijuoja diapazone nuo 0,2 iki 2,5 s (19 pav.), kasymosi metu —nuo 0,2 iki 1,8
s (20 pav.). Slenkscio depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés (tiek plaukimo,

tiek kasymosi atvejais) parodo, kiek plitipsnio metu slenkstis pasikeicia. (19, 20 pav.).
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19 pav. Slenkscio depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés plaukimo metu

Plaukimo metu slenkstis kei¢iasi nuo mazdaug 2 iki 10 mV ir vyksta jo depoliarizacija. Didelis

duomeny iSsibarstymas rodo variabilumg tarp epizody. O apskaiciuotas Pirsono koreliacijos
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koeficientas, kuris lygus 0,16, vaizduoja silpng teigiamg koreliacijg (19 pav.). Taigi, matomas
teigiamas polinkis — didéjant aktyvumo trukmei, slenks¢io depoliarizacija taip pat didéja (19
pav.).

Vertinant slenksc¢io depoliarizacijos priklausomybe¢ nuo aktyvumo trukmés kasymosi

metu tendencija panasi. Slenkstis depoliarizuojasi nuo 2 iki 15 mV (20 pav.).
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20 pav. Slenks¢io depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés kasymosi metu

Bakalauriniame darbe gauti tyrimo rezultatai rodo, kad slenks¢io atsistatymas prasideda po 100
ms. Slenkstis depoliarizuojasi nuo 40,5+£8,9 mV iki -37,7£8,9 mV, o atsistato per 700 ms. Po
800 ms veikimo potencialo slenkstis buvo -40,1+8,9 mV ir nesiskyré nuo kontrolinio. Taigi,
po 800 ms slenkstis pilnai atsistato. Kadangi slenkstis didéja ne viso aktyvumo metu, o su antru,
treciu veikimo potencialu jis depoliarizuojasi, toks ir pasilieka, o priklausomybé susilpnéja.
Slenkscio adaptacijos metu stebima silpna teigiama koreliacija (20 pav.), o Pirsono koreliacijos
koeficientas lygus 0,21. Taip yra todél, kad didéjant aktyvumo trukmei, depoliarizacija irgi
did¢ja. Visa depoliarizacija vyksta i$ karto, per kelis Simtus milisekundziy, vadinasi, realiai
slenkstis depoliarizuojasi per pirmus veikimo potencialus.

I$ ankstesniy darby aisku, kad slenkscio depoliarizacija vyksta pakankamai greitai.
Plaukimo, kasymosi metu depoliarizacijos procesas vyksta pirmomis keliomis Simtomis
milisekundémis. O ilginant depoliarizacijos trukme, slenkstis jau daugiau nesidepoliarizuoja.
Todél kilo hipotezé patikrinti, o kaip slenkstis priklauso nuo depoliarizacijos trukmés, kai tos

poilsio ir aktyvumo trukmés yra mazesnés. Tam jvertinti, i§ visos imties buvo parinkti tik tie
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duomenys, kuriy aktyvumo ir poilsio trukmé ne ilgesné negu 0,5 ir 1 s (21, 22, 23, 24 pav.).
Tikétasi, kad priklausomybé turéty biiti stipresné prie trumpy trukmiy. Nors imtis zenkliai
sumaze¢ja, taciau matome stipresng teigiamag koreliacija plaukimo metu, kai aktyvumo trukmé

iki 0,5 s (21 pav.). Gauname, kad Pirsono koreliacijos koeficientas lygus 0,42.
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21 pav. Slenks¢io depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés plaukimo metu iki 0,5 s

Slenks¢iui depoliarizuojantis plaukimo metu iki 1 s gauname vél silpnesne koreliacijg (22

pav.), kaip ir pradiniuose duomenyse.
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22 pav. Slenks¢io depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés plaukimo metu iki 1 s
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Stebima ta pati tendencija — didéjant aktyvumo trukmei, slenkstis lieka depoliarizuotas ir
priklausomybeé silpnéja. Pirsono koreliacijos koeficientas lygus 0,21.
Slenksc¢iui depoliarizuojantis iki 0,5 s, koreliacija stipresné, teigiama, o Pirsono

koreliacijos koeficientas lygus 0,31 (23 pav.).
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Aktyvumo trukmé, s
23 pav. Slenks¢io depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés kasymosi metu iki 0,5 s
Taciau slenksciui depoliarizuojantis kasymosi metu iki 1 s matome analogiska situacija kaip ir
plaukimo metu didéjant aktyvumo trukmei, slenkstis iSlieka depoliarizuotas — koreliacija

teigiama, bet vél silpnéja (24 pav.). Tai rodo apskaiciuotas Pirsono koreliacijos koeficientas,

kuris lygus 0,23.
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Aktyvumo trukmé, s

24 pav. Slenks¢io depoliarizacijos priklausomybé nuo aktyvumo trukmés kasymosi metu iki 1's

3.4. Slenkscio atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés plaukimo ir
kasymosi metu

Toliau nagrin¢jamas slenks¢io hiperpoliarizacijos (atsistatymo) priklausomybé nuo
poilsio trukmés plaukimo ir kasymosi atvejais (25, 26 pav.). Duomenys rodo, kiek veikimo
potencialo slenkstis atsistato tarp plitipsniy. Slenkstis depoliarizuojasi ir atsistato nuo mazdaug

2 iki 12 mV (25 pav.).
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25 pav. Slenks¢io atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés plaukimo metu
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Slenksc¢io atsistatymo metu stebima silpna neigiama koreliacija — Pirsono koreliacijos
koeficientas lygus -0,29 (25 pav.). I§ grafiko matyti, kad didéjant poilsio trukmei, slenks¢io
depoliarizacija mazéja (25 pav.).

Kaip minéta anksciau, poilsio priklausomybés grafikai (tiek plaukimo, tiek kasymosi
atvejais) rodo, kiek motoneurony slenkstis atsistaté po adaptacijos, priklausomai nuo poilsio
laiko. Matome, kad daugumos motoneurony slenkstis pasiekia atsistatymg, taciau, didéjant
poilsio trukmei, depoliarizacija taip pat did¢ja. Kitaip tariant, kuo daugiau ilsisi, tuo maziau
atsistato (26 pav.).
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26 pav. Slenkscio atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés kasymosi metu

IS to darome jzvalga, kad matoma tendencija néra logiska ir reikSminga. Stebima silpna
teigiama koreliacija (26 pav.). Pirsono koreliacijos koeficientas lygus 0,16. Membranos
potencialas tarp plitipsniy yra ikislenkstinis tac¢iau depoliarizuotas ramybés potencialo
atzvilgiu, kas gali jtakoti slenksCio atsistatymg.. Buvo tikrinami potencialai prie§ plitipsnius ir
tarp plitipsniy kasymosi ir plaukimo atvejais. Pirmiausia rasti potencialai prie§ plifipsnius,
veliau suskaiciuotas vidurkis tarp plitipsniy gauty potencialy ir gautas skirtumas. Gauta, kad
vidutinis membranos potencialas tarp plitipsniy kasymosi metu buvo depoliarizuotas 4,87+5,51

mV, o plaukimo — 5,28+5,16 mV (27 pav.) lyginant su ramybés potencalu.
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27 pav. Membranos potencialo depoliarizacija tarp plifipsniy plaukimo ir kasymosi metu
ns—p > 0,05 (nesiskiria)

Gauti rezultatai buvo jvertinti t-testu, p verté gauta 0,74. Potencialas tarp plitipsniy panasiai
depoliarizuotas tiek plaukimo, tiek kasymosi metu.
Taciau, buvo palyginta ir absoliuti membranos potencialo tarp potencialo verté

kasymosi ir plaukimo metu (28 pav.).
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28 pav. Membranos potencialas tarp pliipsniy plaukimo ir kasymosi metu
*-p < 0,05 (reik§mingai skiriasi)

Membranos potencialas ,mV

Matome, kad plaukimo metu membranos potencialas tarp plitipsniy buvo -58,48+5,85 mV, o
kasymosi metu — -63,03%7,99 mV (28 pav.). Siuo atveju taip pat buvo tikrintas statistinis
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patikimumas. Patenkinus normalumo prielaida Sapiro Vilko testu, kad gauti duomenys yra
normalingi, atliktas Stjudento porinis t-testas — p verté lygi 0,0053 — kintamieji statistiSkai
skiriasi, plaukimo metu membranos potencialas labiau depoliarizuotas tarp plitipsniy. Gauta
teigiama koreliacijg kasymosi metu tarp VP slenkscio ir poilsio trukmés negalima paaiskinti
membranos potencialo tarp pliipsniy verte: neigiamesnis membranos potencialas tarp
plitipsniy turéty lemti efektyvesnj veikimo potencialo slenkscio atsistatyma.

Tiriant slenkscio depoliarizacijos priklausomybe¢ nuo poilsio trukmés, plaukimo metu
trukmés varijuoja diapazone mazdaug nuo 0,25 iki 3 s, kasymosi metu — nuo 0,5 iki 2,5 s.
Koreliacijos tikrintos kaip minéta anks¢iau — sumazinant aktyvumo trukmes plaukimo ir
kasymosi metu iki 0,5 ir iki 1 s (29, 30, 31, 32 pav.).
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Poilsio laikas, s
29 pav. Slenkscio atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés plaukimo metu iki 0,5 s
Slenksc€iui depoliarizuojantis plaukimo metu iki 0,5 s gauname silpng teigiamg koreliacijg (29
pav.). Pirsono koreliacijos koeficientas lygus 0,21. Na, o slenks¢iui depoliarizuojantis iki 1 S

plaukimo metu, stebima silpna neigiama koreliacija (30 pav.) — Pirsono Kkoreliacijos

koeficientas lygus -0,20.
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Poilsio laikas, s

30 pav. Slenkscio atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés plaukimo metu iki 1s

Toliau tikrintos priklausomybés su sutrumpintomis trukmémis kasymosi metu (31, 32
pav.). Nors imtis itin maZza, ta¢iau matome gan stiprig teigiamg koreliacijg kasymosi metu (31
pav.), kai aktyvumo trukmé iki 0,5 s. Gauname, kad Pirsono koreliacijos koeficientas lygus
0,57.

Slenkscio depoliarizacija, mV

0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6
Poilsio laikas, s

31 pav. Slenks¢io atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés kasymosi metu iki 0,5 s
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32 pav. Slenkséio atsistatymo priklausomybé nuo poilsio trukmés kasymosi metu iki 1 s

Taciau slenksciui depoliarizuojantis kasymosi metu iki 1 s stebima silpna teigiama koreliacija

(32 pav.). Gauname, jog Pirsono koreliacijos koeficientas lygus 0,21.
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TYRIMO REZULTATU APTARIMAS

Tyrimo metu vertintos aktyvumo bei poilsio trukmés. Rezultatai parodé, jog tiek
plaukimo, tick kasymosi metu aktyvumo ir poilsio trukmés statistiSkai skiriasi. Gauta, jog
aktyvumo trukmés plaukimo metu yra ilgesnés nei kasymosi metu, taciau, poilsio trukmés
plaukimo metu yra trumpesnés nei kasymosi metu. Taip pat, tyrimo metu vertinti pradiniai ir
nusistovéje veikimo potencialy slenks¢iai. Gauta, kad plaukimo metu slenkstis depoliarizavosi
562 mV, o kasymosi metu 7,54 mV. StatistiSkai jvertinus rezultatus, nustatyta, kad
nusistovéjes slenkstis reik§mingai skiriasi. Stebimas ilgesnis plaukimas (ilgesnis epizodas), bet
depoliarizacija mazesné.

Ivertinome motoneurony veikimo potencialo slenks¢io susidaryma plaukimo ir
kasymosi metu. Plaukimo metu naudojami elektriniai stimulai, kurie sukelia artefaktus.
Elektriskai stimuliuojant, impulsas persiduoda ir susiformuoja triuk§mas. Kasymasis — jau
mechaninis stimulas, signalas garsiakalbyje, elektrinio stimulo néra. Gauta, kad didéjant
aktyvumo trukmei, slenks¢io depoliarizacija did¢ja. Slenkscio depoliarizacijos priklausomybé
nuo aktyvumo trukmés tiek kasymosi, tiek plaukimo atvejais vaizduoja silpng teigiamag
koreliacija. Kadangi visa depoliarizacija jvyksta i§ karto, per kelis $imtus milisekundziy, tai
rodo, kad slenkstis depoliarizuojasi per laika, kai sugeneruojami keli pirmi veikimo potencialai.
Patikrinus, kaip slenkstis depoliarizuojasi esant trumpy trukmiy intervalams, kaip ir tikétasi,
stebimos koreliacijos yra stipresnés. Taciau, sumazinus aktyvumo trukmg iki 1 s trukmés
stebima adaptacija gaunama silpnesné nei iki 0,5 s. Tai patvirtina prielaida, kad depoliarizacija
vyksta nedelsiant ir iSkart, jau po mazdaug 100 ms. Na, o tiriant plaukimo metu slenkscio
atsistatymo priklausomybe nuo poilsio trukmés stebima silpna neigiama koreliacija. Matome,
jog did¢jant poilsio trukmei, slenksc¢io depoliarizacija mazéja. Taciau, kasymosi metu gauname
teigiama koreliacija — didéjant poilsio trukmei, depoliarizacija taip pat did¢ja. Kitaip tariant,
kuo daugiau ilsisi, tuo maZiau atsistato.

Aptariant rezultatus reikéty pabrézti, kad tokio pobtidzio tyrimg apsunkina tai, kad
veikiant neuroniniam tinklui negalima kontroliuoti tiek paciy plitipsniy, tiek intervaly tarp
plitipsniy trukmés. Bakalaurinio darbo metu tyrimas vyko ne tinklo veikimo metu, o in vitro,
kei¢iant varginimo ir poilsio trukmes. Visas §io tyrimo diapazonas sutampa su tuo, kg tyriau
ankstesniame minétame darbe in vitro pjuviuose laisvai keisdama intervalus (33 pav.).
Matome, kad poilsio laikas kinta nuo 100 iki 1000 ms, o atsistatymas vyksta bégant laikui ir

matosi, jog slenksciai daugiausiai skiriasi ties mazomis vertémis (33 pav.).
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33 pav. Pradinio slenkscio atsistatymas, tirtas bakalaurinio darbo metu
*-p < 0,05 (reiksmingai skiriasi)
ns—p > 0,05 (nesiskiria)
VP — veikimo potencialas

Atsistatymas stipriausias tas, kuris jvyksta per kelis Simtus milisekundziy — po 100, 200
ms — o po to pradeda panaséti ir pilnai atsistato tik po 800 ms (statistiSkai patikimai nesiskiria)
(33 pav.). O i§ dabartiniy duomeny, iSnagrinéjus visus turimus epizodus, matome, kad
aktyvumo epizodai truko vidutiniskai nuo 0,7 iki 1 s. PanaSu, kad depoliarizacija jvyksta, bet
ji 1ivyko epizodo pradZioje, po to didzigja epizodo dalj slenkstis buvo depoliarizuotas. Galbiit
dél to ir nematéme stiprios koreliacijos. Kitaip tariant, atsistatymas jau jvykes, pagaunamas tas
momentas, kai slenkstis jau biina atsistatgs.

Kalbant apie poilsio priklausomybés tendencijg, atsistatymas jvyksta pakankamai
greitai, visa priklausomybé yra trumpuose laiko masteliuose, o turimuose duomenyse laiko
intervalai ilgesni. Plaukimo ir kasymosi epizody trukmés mazos, tarp plifipsniy veikimo
potencialy slenkstis praktiSkai atsistato, fiziologiniy trukmiy pakanka, kiekvienas plitipsnis
prasideda naujai — jau atsistat¢s. Taciau, sumazinus imtj ir atrinkus tik tuos epizodus, kur
aktyvumo bei poilsio trukmés ne didesnés nei 0,5 ir 1 sekundé, koreliacija gauname stipresne,
bet, zinoma, ne visur. Taciau, ¢ia iSkyla dar viena problema — kad atrinkus tam tikro intervalo
trukmes, tiek aktyvumo, tiek poilsio, turime mazos imties duomenis. Taip pat, svarbu atkreipti
démes;j, kad fiziologiskai veikiant neuroniniam tinklui vyksta ir depoliarizacija, ir atsistatymas,
o esant anks¢iau minétoms aktyvumo, poilsio ir varginimo trukméms adaptacija ir atsistatymas

ivyksta greiciau, todél ir yra silpnos koreliacijos.
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Pries daugel] mety pastebéta, kad nugaros smegeny neuroninis tinklas generuoja
koordinuotus judesius (Sherrington, 1906). Siandien jau laikoma, kad primityviis judesiai ir
refleksai yra organizuoti neurony tinklo. Tai galimybé suprasti neurony tinklo funkcionavimo
principus ir pritaikyti juos kitiems tyrimams. Siam funkciniam stuburo smegeny neurony
tinklui tirti panaudotas panaudotas izoliuotas vézlio nugaros smegeny-Sarvo preparatas.
Preparatas panaudotas istirti, kaip motoneurony slenkstinis potencialas kinta funkcinio
motorinio elgesio — kasymosi ir plaukimo metu.

Vieni tyréjai rodo, kad stuburo motoneurony membranos potencialas ritmiskai
depoliarizuojasi generuojant motorines programas (Robertson, Stein, 1988; Alaburda,
Hounsgaard, 2003), o pasiekus slenkstj, motoneuronai generuoja veikimo potencialo
pliipsnius (Grigonis, Alaburda, 2017). Neurony tinklo veikimo metu slenkstis i§ tiesy
depoliarizuojasi per veikimo potencialy plitipsnius ir atsistato tarp plitipsniy iki Siek tiek
depoliarizuoto lygio (slenkséio dinamikos tyrimai motoneuronuose kasymosi ir plaukimo
metu) (Grigonis, Alaburda, 2017). Slenks¢io depoliarizacijos dydis generuojant funkcines
motorines programas buvo labai panaSus kaip ir sukeltas kvadratinés srovés impulsy
stimuliacijos. Manoma, kad mechanizmas, kuriuo grindziama slenks¢io depoliarizacija, gali
biti susijusi su natrio kanaly prieinamumo sumazéjimu dél inaktyvacijos (Powers et al., 1999).
Mokslininky eksperimentai atskleid¢, kad visgi natrio kanaly inaktyvacija dalyvauja
depoliarizuojant slenkstj (Grigonis, Alaburda, 2017). Nors membranos laidumo padidéjimas
mazdaug 50 % nekeicia veikimo potencialo slenks¢io motoneuronuose (Grigonis et al., 2016),
taciau, neuroninio tinklo veikimo metu laidumo padidé¢jimas yra fazinis ir gali biiti netolygiai
pasiskirstes motoneurony dendrituose ir somose (Alaburda et al., 2005; Berg et al., 2008). Visa
tai lemia pastebimg slenks¢io depoliarizacijg (Grigonis, Alaburda, 2017). Taip pat svarbu
paminéti, kad veikimo potencialai inicijuojami pradiniame aksono segmente, kuris yra
mazdaug 10 pum atstumu nuo somos motoneuronuose (Duflocq et al., 2011). Todél atliekant
intralgstelinius jrasus somoje, membranos laidumo poky¢iai, atsirandantys tarp somos ir
pradinio aksono segmento, taip pat gali turéti jtakos iSmatuotam slenkstiniam potencialui
(Grigonis, Alaburda, 2017).

Kiti tyr¢jai uzfiksavo, kad veikimo potencialo slenkstis hiperpoliarizuojasi kaciy
motoneuronuose fiktyvaus judéjimo (Krawitz et al., 2001) ir fiktyvaus kasymosi metu
(Power et al., 2010 ), taip pat ziurkiy motoneuronuose lokalizacijos metu (MacDonell et al.,
2015). Tai padidina motoneurony jaudrumg. Taciau, fiktyvaus svorio palaikymo metu kaciy

motoneurony slenkstinis potencialas depoliarizuojasi (Power et al., 2010).
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Taigi, atlickant tiriamgjj darbg, neiSvengta ir metodiniy apribojimy. Vienas i$
apribojimy, kad matomas didelis duomeny issibarstymas. Slenkstis — gana iSsibarstes
parametras, jam jtakos gali turéti matavimo tikslumas. Problema atsiranda tada, kai matuojami
elektrofiziologiniai dydziai, nes potencialas gali varijuoti j vieng ar kita puse¢. Kitas svarbus
niuansas tas, kad, veikiant neuroniniam tinklui, nejmanoma palankiai valdyti, reguliuoti
parametry, poilsio ir aktyvumo trukmés funkcinio tinklo veikimo metu néra kontroliuojamos
ar kitaip veikiamos (valdomos), dél to negalima nustatyti tikro priezastinio, pasekminio rysio,
taciau galima surasti koreliacinj. Taip pat dar vienas i§ darbo ribotumy yra tai, kad Siame darbe
néra galimybés keisti epizody trukmés (padaryti didesnes, ar mazesnes), duomenys yra tokie,

kokie gauti tinklo veikimo metu.
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ISVADOS

1. Aktyvumo trukmeés plaukimo metu yra ilgesnés nei kasymosi metu, taciau, ilgesnés
poilsio trukmés yra kasymosi metu.

2. Vidutinis membranos potencialas yra teigiamesnis plaukimo nei kasymosi metu.

3. Pradinis veikimo potencialo slenkstis tiek kasymosi, tiek plaukimo metu statistiskai
nesiskiria, nusistovéjes — kasymosi metu yra didesnis nei plaukimo metu.

4. Slenkscio depoliarizacija kasymosi ir plaukimo metu rodo silpng priklausomybe nuo
aktyvumo trukmés, taciau, sumazinus imtj ir analizuojant trumpesnius aktyvumo
epizodus, priklausomybé nuo aktyvumo trukmeés stipréja.

5. Slenkséio atsistatymas kasymosi ir plaukimo metu rodo silpng priklausomybe nuo
poilsio trukmés, taciau, sumazinus imtj ir analizuojant trumpesnius poilsio epizodus,

priklausomybé nuo poilsio trukmés stipréja.

70



Kotryna Caikauskaité

NUGAROS SMEGENU MOTONEURONU VEIKIMO POTENCIALO SLENKSCIO
ATSISTATYMAS PO DEPOLIARIZACIJOS NEURONINIO TINKLO VEIKIMO
METU

SANTRAUKA

Veikimo potencialo slenkstis, jo dinamika yra gerai Zinomi ir apraSyti. Désningumai
apie veikimo potencialo slenks¢io atsistatymg yra istirti, kai motoneuronai stimuliuojami
vidulasteliniu registravimo baidu, per elektroda leidZiama srove. Zinoma, jog slenkstis
depoliarizuojasi ir funkcinio nugaros smegeny neuroninio tinklo veikimo metu, bet nezinoma,
kaip jis atsistato po depoliarizacijos tarp aktyvumo epizody.

Integruotame vézlio nugaros smegeny-sarvo preparate, sukeldami plaukimo ir
kasymosi refleksus, tyréme, kaip slenkscio atsistatymas priklauso nuo poilsio ir aktyvumo
trukmiy.

Gauta, kad plaukimo metu aktyvumo trukmés yra ilgesnés nei kasymosi metu. Taciau,
ilgesnés poilsio trukmés stebimos jau, priesingai, kasymosi metu. Slenks¢io depoliarizacija per
aktyvumo perioda didesné yra kasymosi nei plaukimo metu. Toliau, pasitelkus koreliacinés
analizés metoda, vertintas slenkscio atsistatymas po depoliarizacijos. Slenkscio atsistatymas
kasymosi ir plaukimo metu nuo poilsio trukmés vaizduoja silpng priklausomybe. O slenkséio
depoliarizacija nuo aktyvumo trukmés taip pat rodo silpng priklausomybg¢. Taciau, abiem

atvejais, sutrumpinus laikg, priklausomybé stipréja.
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Kotryna Caikauskaité

RECOVERY FROM DEPOLARIZATION OF ACTION POTENTIAL THRESHOLD
IN SPINAL MOTONEURONS DURING NEURAL NETWORK ACTIVITY

SUMMARY

The threshold dynamics are known and investigated when motoneurons are stimulated
by intracellular recording and current is applied through the electrode. The threshold is also
known to depolarize during the functional neural network activity of the spinal cord. Hovewer,
the recovery after depolarization between episodes of activity is still unclear.

In this study we examined the dependence of threshold recovery on rest and activity
durations with an integrated adult turtle ex vivo carapace-spinal cord preparation inducing
swimming and scratching reflexes.

We found that the duration of activity is longer during swimming than during
scratching. However, longer rest periods are already observed, in contrast, during scratching.
Threshold depolarization during the activity period is greater during scratching than during
swimming. Threshold recovery after depolarization was evaluated using correlation analysis.
It was found that during scratching and swimming from the duration of rest and depolarization
of the threshold from the duration of activity represent both represent a weak dependence. In

such cases, the shortening of time increases the dependency.
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dalj, atlikti darbus, jgyti naujy, naudingy ziniy.

Galiausiai, reiSkiu padéka ir savo Seimai, draugams uz supratinguma, kurie visg $j laikg
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