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Математическое рассмотрение двухкамерной диффузионной модели си­
напса быстрого фазного волокна млекопитающего позволило установить 
наличие двухтактного механизма снижения концентрации ацетилхолина 
(АХ) в первичной синаптической щели и показать зависимость между 
выраженностью вторичных складок и быстродействием нервно-мышечного 
прибора (‘).

В настоящей работе делается попытка сопоставления теоретических вы­
водов (') с некоторыми литературными морфо-физиологическими факта­
ми, полученными при экспериментальном изучении синапсов разных ти­
пов мышечных волокон позвоночных, для дальнейшего выяснения роли 
субсинаптического аппарата (см. табл. 1).

При сравнении I, II и III типов мышечных волокон обращает внимание 
тот факт, что постепенное возрастание мембранного и критического потен­
циалов (табл. 1, №№ 5, 6) сопровождается в этом ряду а) увеличением 
количества АХ, выбрасываемого в синаптическую полость во время еди­
ничного первого импульса, что приводит к возрастанию амплитуды потен­
циала концевой пластинки (п.к.п.) (табл. 1, №№ 7, 9); б) укорочением 
постсинаптического тока (п.с.т.), п.к.п. и ростом пропускной способности 
их синапсов (табл. 1, №№ 10, 11, 12).

Представляется весьма вероятным, что совмещение в ходе эволюции 
процессов а) и б) приводит к противоречивым требованиям, предъявляе­
мым к холинэстеразе (ХЭ) (табл. 1, №№ 7, 8).

Рассмотрим трехкомпонентную биохимическую систему

[ХЭ] —[АХ] —[ХР] (1)
в синапсе тонического волокна после раздражения двигательного нерва:

V' [Холин] + [Уксусная кислота] «— [ХЭ] [АХ] + [ХР] [ХР-АХ], (2) 

где V' — внутренняя полость синапса, состоящего из одной камеры (табл. 1; 
№ 1), а ХР — синаптические холинорецеиторы.

В системе (2) одновременно протекают две биохимические реакции

[АХ] + [ХР] [ХР-АХ], (3)
[ХОЛ] + [УК] - [ХЭ] + [АХ]. (4)

Считается, что общность субстрата этих реакций и необратимость (4) 
служат причиной прекращения (3) и, следовательно, создают основу для 
уменьшения длительности п.с.т. с повышением интенсивности гидролиза 
АХ. Такое ускорение гидролиза медиатора может быть достигнуто, напри­
мер, за счет увеличения количества или активности энзима. Однако ве­
роятным следствием этого процесса, идущего на фоне уменьшения сопро­
тивления мышечной мембраны, будет снижение эффективности (3), па­
дение величины п.с.т. и амплитуда п.к.п. Таким образом действительно, 
требование к ХЭ, связанное с сокращением длительности п.с.т. в однока-
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Таблица 1

Некоторые морфо-физиологнчэские особенности нервно-мышечных синапсов разных типов

№№
п.п.

Тип синапса

I. Холинэргический тонических 
и промежуточных волокон

II. Холинэргический медлен­
ных фазных волокон

III. Холинэргический быстрых 
фазных волокон

1

2

3

4

5

6

7

Морфология (схема)

Тип системы

Способ снижения концентрации медиатора 
в первичной синаптической камере

Трехмерная диаграмма концентрацион­
ного профиля медиатора в синаптической 
полости (приблизительно) *

Мембранный потенциал мышечного во­
локна

Критический потенциал мышечного во- 
окна

Закрытая (')

Однотактный, медленный, 
преимущественно за счет гид­
ролиза АХ холинэстеразой (х)г

Количество АХ, выделяющегося на один (7) 
нервный импульс

Закрытая, с внутренней 
«дыркой» малого диаметра (1)

Двухтактный. Первый такт— 
быстрый — диффузия в синап­
тические складки; второй 
такт — медленный — гидролиз' 
холинэстеразой)1)

Закрытая, с внутренней 
«дыркой» большого диаметра 
( Двухтактный. Первый такт— 
быстрый (ускоренная диффу­
зия в синаптические склад­
ки); второй такт — медленный 
(ускоренный гидролиз ХЭ) (■)

I (в 0,1 мсек.)

55 мв (лягушка) (5) 65 мв (лягушка) (5)
78,6 мв (крыса)

Меньше, чем в фазном (’)

75—80 мв
(6)

8,2 мв (крыса) (6)

I (в 0,5 мсек.)
(лягушка) (5)
85,2 мв (крыса) (в)

11,2 мв (крыса) (8)

Больше, чем в тоническом



LO
I

мерной системе (2) (процесс б)), оказывается про­
тиворечащим требованию, обеспечивающему уве­
личение амплитуды п.к.п. в эволюции (процесс 
а)).

Вторым, количественно, установленным, но 
трудно объяснимым фактом является наличие в 
синапсах фазных мышц позвоночных большого 
«избытка» ХЭ, что заставило усомниться в спра­
ведливости закона действия масс для системы 
(1) двухкамерного нервно-мышечного соединения (13-16)

Встает вопрос о существе тех механизмов, с по­
мощью которых теоретические противоречия, свя­
занные с эволюционным процессом повышения 
быстродействия синапсов, оказались разрешенны­
ми природой столь странным образом, что система 
в целом как будто бы перестала подчиняться за­
кону действия масс.

Анализ (1) в двухтактном синап­
се. В начале первого такта (1) может существен­
ным образом зависеть от неблагоприятных усло­
вий для энзиматического гидролиза медиатора, 
когда основная его масса находится в первичной 
камере (табл. 1, III, № 4) (17,1S). Поэтому первый 
такт, связанный прежде всего с диффузионным пе­
рераспределением (д.п.) АХ, можно представить в 
виде 

Vi [ХЭ] [АХ] 4- [ХР] а [ХР-АХ
д.п. | (5)

V2 [ХЭ] 1

где V! — первичная, a V2 —вторичная синаптиче­
ские камеры.

В начале второго такта (1) может иметь харак­
тер

V1 [ХОЛ] + [УК] <- [ХЭ] + [АХ]' -Ь [ХР] - [ХР • АХ]

V2 [ХОЛ] 4- [УК]«- [ХЭ] 4- [АХ]' 4- [ХР] [ХР• АХ]
(6)

или

V1 [ХОЛ] 4-[УК] <-[ХЭ] 4-[АХ]' [ХР]

1 1 (7)
V2 [ХОЛ] 4-[УК]«—[ХЭ] 4* [АХ]'

где [АХ]'— концентрация медиатора, создавшая­
ся в системе через т мсек после (5). Для синапсов 
III типа (табл.1), у которых длина вторичной 
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складки I составляет около 1ц, а время выравнивания (т = Z2/Z) (19)) даже 
при максимальном значении коэффициента диффузии медиатора (7,6- 

■ 10~6 см2-сек~1) сопоставимо с продолжительностью п.с.т., приходится 
признать справедливость (7). Следовательно, в такой системе второй такт, 
связанный прежде всего с энзиматическим гидролизом АХ (4), осущест­
вляется уже после того, как медиатор потерял свою физиологическую ак­
тивность вследствие д.п. В результате система работает по схеме (5) — 
(7), основная особенность которой состоит в территориально-временном 
разобщении (3) от (4) (ср. (5) с (7)). Легко заметить, что степень тако­
го физико-биохимического разобщения зависит от двух особенностей си­
стемы: 1) от длины и объема вторичных складок и 2) от пороговой чув­
ствительности синаптических ХР к медиатору. С другой стороны, сама воз­
можность двухтактного режима работы двухкамерного синапса по схеме 
(5) — (7) связана с чрезвычайной ролью внутрисинаптической диффузии, 
которая при доставке медиатора к местам основных запасов энзима (18) 
в полном соответствии со вторым законом термодинамики обеспечивает 
снижение [АХ] в системе.

Анализ морфо-фпзиологпческпх особенностей синапсов в процессе 
перехода однокамерных систем в двухкамерные обнаруживает хорошую 
корреляцию между постепенным ростом интенсивности внутриспнаптп- 
ческоп диффузии и укорочением п.с.т. (табл. 1, №№ 1, И). Это обстоя­
тельство, как и наличие «избытка» ХЭ в двухкамерных синапсах, говорит 
о возможности постепенного возникновения и существования двухтакт­
ного механизма работы этих образований.

В то же время функционирование двухкамерного синапса по схеме 
(5) — (6), принципиально неотличающейся от (2), напротив, должно 
было бы сопровождаться удлинением п.с.т., так как возрастание длины 
складки в 20 раз увеличивает время выравнивания в 400 раз. Кроме того, 
в схеме (5)—(6), как и в (2), нельзя усмотреть теоретической возмож­
ности создания «избытка» энзима без нарушения закона действия масс 
в биохимической системе синапса (1).

Таким образом, вторичная складка в двухкамерном синапсе выполня­
ет по крайней мере следующие функции: 1) разобщает (3) и (4); 
2) исключает ХЭ из процесса регуляции длительности п.с.т.; 3) устраня­
ет противоречие в тех требованиях, которые предъявляет к энзиму 
эволюционный процесс; 4) обеспечивает возможность создания «запаса» 
ХЭ в синапсе для «отработанного» медиатора и в итоге 5) увеличивает 
пропускную способность системы.
Институт эволюционной физиоловии и биохимии Поступило
им. И. М. Сеченова 3 VIII 1972
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