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НЕРВНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ МЕЛАНОФОРОВ
Экспериментальная работа проводилась на изолированных чешуях. 

Чешуи вынимались из своих влагалищ и переносились в физиологический 
раствор электролитов, изосмотичный с 0,1 М NaGl. Испробовав различные 
рецепты физиологических растворов, я остановился на смеси четырех 
хлоридов: 0,1 М NaCl—450+0, W КС1—10+0,066 М СаС12—10+0,066 М 
MgCl2—10, которую в дальнейшем буду называть «тетралитом». В каче­
стве буфера употреблялась смесь фосфатов (Na2HPO4 и NaH2PO4) в отно­
шении 6 : 3 или 6 : 4; pH раствора колебался между 6,5 и 7,0. Этот раствор 
в опытах разбавлялся или замещался другими изосмотичными растворами 
электролитов или неэлектролитов. Концентрация прибавляемых к тетра­
литу обычно в ничтожных количествах гормонов, алкалоидов и других 
веществ с высоким или неизвестным молекулярным весом определялась 
в весовых процентах к солевому раствору.

Для микроскопического исследования чешуи помещались на стеклян­
ную пластинку с вделанными платиновыми электродами и покрыва­
лись покровным стеклом на восковых ножках. Под покровное стекло 
пропускался с одной стороны непрерывный ток испытуемого раствора из 
воронки, а с противоположной стороны отток регулировался свешиваю­
щейся с предметного столика фильтровальной бумажкой; измерялось 
число капе ь, протекавших под покровным стеклом в одну минуту, — 
обычно от 4 до 6. Сначала для регистрации я пользовался микрофотогра­
фиями, делая до 100 снимков в каждом дневном опыте, но последнее время 
предпочел зарисовку при помощи рисовального аппарата, что отнимало1 
меньше времени и давало даже более надежные результаты.

Для получения количественных данных микрофотографии и рисунки 
обрабатывались следующим образом. Измерялись в миллиметрах по два 
перпендикулярных диаметра всех зарисованных или сфотографированных 
клеток (точнее их пигментированных частей), и затем диаметры всех клеток 
поля зрения складывались. Так как в течение опыта поле зрения не изме­
нялось, то для каждого момента (с точностью до 1мин.) получалось в мм 
число, характеризующее линейную контракцию или экспансию пигмен­
тированной кииоплазмы. Полученные цифровые результаты наносились 
на кривую, по абсциссе которой откладывалось время с начала опыта 
в минутах и часах, а по ординатам—измеренная длина пигментированной 
киноплазмы. Таким образом эти кривые вполне соответствуют обычным 
кривым мускульного сокращения, так как и в последних измеряется ли­
нейное, а не объемное сокращение.
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К сожалению, мне не удалось при моей методике изучать результаты 
непосредственного раздражения неовов так как У У аты
входящие в чешуйку, на живом объекте нельзя най™ ^льчаишие нервы, 
жденной чешуйки происходит макс и мал к к а к к Р ыРывании неповре- 
быстро сменяющаяся экспансией в физиологическ^р^ств^ 
^Гщ^ ра^йЗ^ер^а^

= Существенно, что эта^ция

Интересные данные получены путем поопускяпкя попл-, 
ную изолированную чешуйку переменного₽тока-обычной 
нии платиновых электродов около 12 мм. Немедленно вслед за замыка-
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Фнг. 1 Опыт 531. При замыкании переменного тока 9 V
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ного^оі^ н„аблюдается при длительном действии перемен-
ока. Вслед за первой максимальной контракцией киноплачмя 

мотря на продолжающееся действие электрического тока начикяот к

X“TZ“T 2=ТЬСЯ-"°мума и через /2-2 мин. происходит снова быстрая контракция, сменяю- 
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Фиг. 2. Опыт 522. Вибрации при длительном 
воздействии переменного тока 2 V между 
13.40 и 14.10. Изменение pH тетралита от 

4,27 до 6,6 не оказывает влияния.

щаяся через 72 — 2 мин. новой экспансией. Такие периодические биения 
могут продолжаться довольно долгое время (30 мин. и более). Когда элек­
трический ток размыкается, наступает спокойная полная экспансия 
(Фиг- 2).

Вопрос о том, действует ли здесь электрический ток непосредственно 
на меланофор пли через посредство нерва, решается достаточно опреде­
ленно в последнем смысле. Чешуйки денервируются по методу, предло­
женному Гудричем, т. е. вырываются из кожи и немедленно вкладываются 
обратно в их собственное влагалище на несколько дней. При таких усло­
виях они приживают, в них восстанавливается кровообращение, но обо­
рванные нервы дегенерируют, и уже через 1—2 суток меланофоры утра­
чивают чувствительность к раздражению переменным током, даже более 
высокого вольтажа (до 12 V). Ни единичной контракции, ни пульсаций 
таким путем получить не удается. 
Но гормональное воздействие (ад­
реналин) и в денервированной 
чешуйке неизменно вызывает 
стойкую контракцию без пульса­
ций. Отсюда приходится заклю­
чить, что электрическое раздра­
жение действует на хроматофор 
только через посредство нервного 
синапса. '

Можно привести и другое не 
менее убедительное доказатель­
ство того, что раздражение от 
замыкания электрического тока 
передается исключительно через 
посредство нервов. Кураре счи­
тается ядом, парализующим окон­
чания двигательных нервов. Если 
в течение 10 и более минут про­
мывать неденервированную и реа­
гирующую на электрический ток 
чешуйку раствором кураре, то 
она теряет способность отвечать 
сокращением на замыкание элек­
трического тока, хотя в ответ на действие адреналина хроматофоры 
нормально контрагируют. т г

Мне часто приходилось брать для исследования чешуйку, по соседству 
с которой уже ранее было вынуто несколько чешуек. Чтобы проверить, 
сохранилась ли у этой чешуйки иннервация или она была нарушена пред­
шествующими операциями, я всегда в начале нового опыта проверял ее 
на раздражимость электрическим током. Если реакции на замыкание 
тока не получалось, а в ответ на промывание адреналином меланофоры 
контрагировали, я считал такую чешуйку денервированной.

Реакция меланофоров на переменный ток оказывается совершенно 
тождественной с реакцией на некоторые изменения в составе физиологи­
ческого солевого раствора. В моем обычном тетралите концентрация KG1 
равна 0,002 М. Если не изменяя осмотического давления раствора довести 
в нем содержание К+-ионов (за счет других катионов) до 0,02 М, то при про­
мывании таким раствором нормальной снабженной нервами чешуйки 
можно наблюдать немедленную (обычно через 1—3 мин.) максимальную 
контракцию всех меланофоров. При замене в этот момент измененного соле­
вого раствора нормальным тетралитом, содержащим 0,002 М КС1, начи-

6 Доклады Акад. Наук СССР, 1940, т. XXVIII, № 5. 465



нается экспансия и через 20—30 мин пня ттлт™™™, -
ного уровня. В ряде опытов удавалось многократно выадвать^яГтТшк 

последовательных реакций, не упу­
ская определенных меланофоров из 
поля зрения микроскопа, так как
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Фиг. 3. Опыт 236. Контракция при замене 
тетралита t смесью тетралита и 0 1 КС1 
в отношении 3:1 (к). Экспансии ’ в тет­

ралите.

перемена протока растворов совер­
шалась через капилляр без пере­
мещения предметного стекла.

На фиг. 3 приведена кривая 
одного из многочисленных подоб­
ных опытов (№ 236), составлен­
ная на основании подсчета 33 
микрофотографий. Эта кривая поч­
ти тождественна с кривою реакций 
на переменный ток (фиг. 1). Еще 
более' наглядно сходство между 
кривыми раздражения электриче­
ским током и измененным элек­
тролитным раствором при более 
длительном воздействии этих раз­
дражителей. Если оставить че- 
шуйку в физиологическом растворе 
с повышенным до 0,02 М содержа­
нием KG1 на несколько десятков минут, то мы увидим, что вслед за 

тракцией последует неполная начальной максимальной кон- 
экспансия, а затем ряд периодическихпульсации с промежутками около 

1/2—3 мин. (фиг. 4). При смене 
измененного физиологического рас­
твора тетралитом с 0,002 М КС1 

в отношении 1:1.

Фиг. 4. Опыт 459. Вибрации при длитель­
ном воздействии смесью тетралита и 0,1 КС1

происходит нормальная экспансия.
Реакция меланофоров на повы­

шенное содержание К+ имеет место 
лишь при целости нервного синап­
са. После полной денервации или 
после кураризирования она исче­
зает, так же как реакция на элек­
трический ток. Отсюда мы можем 
заключить, что обе реакции соот­
ветствуют нервному раздражению.

В настоящее время борются 
между собой два воззрения на при­
роду нервного раздражения. Одни 
физиологи считают, что в основе 
нервного раздражения эффекторных 
органов лежит перемещение элек­
трических потенциалов по нерву 
через синапс в реагирующую клет- 
КУ’ Другие устанавливают значе­
ние химических медиаторов (аце­
тилхолина и адреналина), обра­
зующихся в синапсе * Пптттт „ 
ский ток и на нарушение равноврЬстТП₽ИЗНаеМ’ ЧТ° РеакРия на электриче- 
_______ _ рушение равновесия электролитов тождественны и пол-

* См. последние выступления Дэля (0 и Кэннона
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Ж= n“-="
через синапс в эффекторную клетку должно «м, . потенЦиала по нерву
несущих заряд ионов, а, с другой стороны пепРмрВ°ЖДаТЬСЯ пеРемеЩением не может не вызывать иЕениГ^Хппа^
Кэннона и их сотрудников устачовле™ « Работами Леви, Дэля, 
глиозных и мускульных клеток апртпл КН°ВеНИе В си^апсах ган- 
вероятно, что эти мимолетно возникают™ п б™ И адРеналина- Весьма 
ства играют существенную поль в Ю быстР° разрушающиеся веще- 
органы, реакции которых отличаю?? едаче неРВН0В0 раздражения нэ такие 
чае эти вещества должны быть В таком слу-
рого порядка. Сотрудники Доля б7?у?Ы ™ическпми медиаторами вто- 
«казали мысль, чтоХй™ < > »”₽«»»» вы-
возникновение ацетилхолина ? й К синапсе влечет за собою 
а Бак (Д распространяет такой же взг?ядТнаТ°Г° пРедшестве1™а, 
активного адреналина под воздействием К+ Л пРоисхождение в синапсе

Весьма вероятно что уча ст Л Л К активный хинон.
нервного раздражения через синапсИаяп°?°В ВТ0р0Г0 П0Рядка в передаче 
нием тех эффекторных клеток реакпии ?? °Я ВТ0Ричным приспособле- 
лов (в особенности поперечно полосать^^^ реакциям муску-
чаются особой быстротой МеланогБопы англиозных клеток отли- 
КИМ быстро титя “ ™-
тому ИХ деятельность может обходиться бЙ?Л хронаксиеи, и по- 
порядка. У меня нет никаких данных кй/ Я медиатоРов второго 
такого участия. Ацетилхолин boS™?’ быо наличии
а адреналин несомненно очень активе^ Действует на работу меланофоров, 
Но для такого воздействия наличие Т ЭНерГ11ЧН° вызывая контракцию, 
ных синапсов не является неТбх™ Нервной иннервации и неповрежден- 
ризированные чешуйки совершен™ опи™?К денеРвиРованные и кура- 
налина. Это, конечно не Д °В° отвечают на действие адре-
дражении адреналин в синапсах меланоФоп^в °СТП’ ЧТ° И ПР® нервном раз- 
как медиатор второго порядка Но чтобм Р П°Д влиянием К+ образуется 
таться извлечь адренЗ „ ЭТ°’ следовало бы попы-
крови во время контракции после А Р°В ИЛП И3 оттекающей от чешуи 
звали, по техническим причинам очей м^р/ЙХ™1 “”’K° 
ала іколебаний иотенци- 
« кривыми Сокращений иелаяофороХХ^о SXT.X П°₽^ 
работах по нервно-мышечным эффектопам Н ??т ? Физиологическихтельном нервном раздражении показывает ч^о и^есГка?^ П₽П № 
мы имеем прерывистый процесс котопын здесь, как в мускулах, 
нервно-эффекторного аппарата так как в no™* В СВЯЗИ ° сохРанностью 
зированных чешуйках таких ппепывпст Д еРвиРованных или курари- калина или «го ХенйЙХ °’ лезвия Vpe-

в ряде опытов мною определено достаточно точно
повысить содержание К+ в физиологическом рас=’ уДк ° НЗД° 
контракцию меланофоров. Содержание 0 02 М Й I Р ’ бы получить 
мяльную быструю йнДзкнию’” “ржание 0 оІ» FX”1” Д“Т 
реакции, а растворы промежуточной концоЙтоан™ и™ ’ ="какой 
медленную контракцию, несколько райий™’” „Ла ” “ Vя’ 
ХТмиХП=Х7еХТие^
нервном или „веском*

6*
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определенное количество К-ионов, соответствующее 0,02 М раствору, 
и именно этим обеспечивается сохранение закона «все или ничего». Только 
в искусственном эксперименте мы можем заменить нервное раздражение 
воздействием на синапс более слабых концентраций К+, а потому здесь 
и возможно кажущееся нарушение этого закона.

При дальнейшем повышении содержания К+ в физиологическом рас­
творе сначала не было отступлений, и для получения быстрых максималь­
ных контракций и периодических вибраций я часто брал тетралит, в кото­
ром половина Na-ионов была заменена К-ионами (0,05 М КС1). Но при 
дальнейшем повышении содержания Кив чистом 0,1 М растворе КС1, 
происходит изменение: периодические вибрации ослабевают или вовсе 
не возникают, и контракция переходит в стойкую, а затем необратимую 
контрактуру.

В моем распоряжении имеется большой экспериментальный материал 
по замене избыточных К+ другими катионами, а также замене С1~ другими 
анионами. По силе действия одновалентные катионы располагаются в сле­
дующий ряд:

К = Rb > NH3 > Li > Gs > Na;

а двувалентные катионы в ряд: Ba>Ca>Mg.
Каждый следующий член ряда дает более медленную кривую сокраще­

ния по сравнению с предыдущей и более длительный период скрытого 
раздражения. Этот последний всего ниже для К+, в избытке которого кон­
тракция начинается через 1—2 мин., а самый длинный для Na+: в 0,1 М 
растворе NaGl контракция наступает лишь через 1х/2—3 часа. Эти ряды 
несколько отличаются от классических рядов катионов, установленных 
Гофмейстером для разбухания белков и от порядка их действия на сте­
белек Zoothamnium [Кольцов (5)], а также от ряда Гёбера (s) по влиянию 
на гемолиз. Но так как и эти ряды не вполне точно совпадают друг с дру­
гом, приходится признать, что кроме чисто аддиктивной обусловленности 
в основе этих рядов лежат и какие-то специфические химические особен­
ности, которые по-разному проявляются в разных физико-химических 
и биологических реакциях. Качественное отличие воздействия погранич­
ного избытка Са++ и Mg++ выражается нередко в том, что при этом не все 
пигментные зерна скатываются в центральную каплю киноплазмы, а зна­
чительная часть их остается рассеянными в отростках. Может быть, это 
является доказательством того, что именно К-ионы, а не Са++ и не Mg++ 
сопровождают естественное нервное возбуждение. Что же касается осталь­
ных рассматриваемых здесь катионов, за исключением Na+, то они встре­
чаются в организме в незначительном количестве, и вряд ли могут счи­
таться естественными возбудителями нервного раздражения хроматофоров; 
это только экспериментальные заменители К+-ионов.

Из двувалентных ионов Са++ nMg++ действуют несколько слабее К+, а 
Ва++, наоборот, сильнее, так как уже прибавка 0,0066 М ВаС12 вызывает 
сразу максимальную контракцию, а 0,013 М—-уже стойкую контрактуру. 
Но в 0,0033 М ВаС12 наблюдаются пульсации.

Все рассмотренные катионы сходны между собою в том отношении, что 
вызывают реакцию лишь в неповрежденной чешуйке: при полной денерва­
ции и при кураризации контракция не наступает даже при замене физио­
логического раствора 0,1М растворами солей одновалентных катионов 
или в 0,066 М растворов бивалентов. Отсюда вытекает, что все эти кати­
оны проникают не через общую поверхность эктоплазмы меланофора, 
а только через неповрежденный синапс. Все перечисленные катионы сходны 
о К-ионами также в том отношении, что будучи применены не в слишком 
высоких концентрациях, они вызывают при длительном воздействии также 
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и периодические вибрации, частота и размахп которых несколько раз­
личны для разных катионов.

В своей работе о физиологическом ряде катионов [Кольцов (5)] я пока­
зал, что нельзя говорить только об антагонизме между группой однова­
лентных катионов и группой бивалентов, так как каждый последующий 
член в ряду катионов является в большей или меньшей степени антагони­
стом предшествующего. Это в особенности ясно в том случае, когда скры­
тый период для данного катиона-антагониста значительно превышает 
скрытый период для сравниваемого с ним йатиона. Катион Na+ с его 
особенно длинным скрытым периодом раздражения является весьма силь­
ным антагонистом для всех остальных и одно- и двувалентных катионов. 
После контракции в растворах последних почти все соли Na вызывают 
быструю экспансию.

Интересно отметить, что активная реакция—содержание водородных 
ионов в физиологическом электролитном растворе—не оказывает замет­
ного влияния на работу хроматофоров, как неповрежденных, так и денер­
вированных. На кривой фиг. 2, где показаны вибрации при длительном 
действии электрического тока в тетралите, видны также результаты изме­
нения pH в широких пределах от 4,47 почти до 7 при применении фосфат­
ного буфера. Едва заметные колебания размеров меланофоров в ту или 
иную сторону не превышают тех, которые наблюдаются порою при простом 
кратковременном перерыве тока, даже без всякого изменения солевого 
раствора. 0,05 М растворы одноосновного и двуосновного фосфатов Na 
являются, подобно большинству солей Na, антагонистами для вызываю­
щих контракцию солей других катионов. Невидимому, собственная буфер­
ная система меланофора и его синапса очень высока.
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