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Ярослав Степанюк

ОСОБЛИВОСТІ ОРГАНІЗАЦІЇ ОСНОВНОЇ НЮХОВОЇ ЦИБУЛИНИ
ТА ПІРІФОРМНОЇ КОРИ КОМАХОЇДНИХ, РУКОКРИЛИХ, 

ГРИЗУНІВ ТА ПРИМАТІВ

Підкіркові центри нюхового аналізатора впродовж багатьох десятиліть 
цікавлять вчених різних галузей, а найбільше -  нейрогістологів. Класичні 
роботи у цій області проведені такими відомими гістологами, як Гошков [5, 
с.404], Сепп [8, 104], Са]а1 [13, с.94], Есіш^ег [11, с. 102], Неггіск [15, с.44] та 
багатьма іншими. Такий інтерес, очевидно, можна пояснити тим, що ню
ховий аналізатор є найдревнішим аналізатором, який вже на перших етапах 
еволюційного розвитку хребетних забезпечив домінуючий дистантний зв’я
зок із зовнішнім середовищем. Крім того, поява нюхового аналізатора сти
мулювала розвиток кінцевого та проміжного мозку [11,с.94; 8, с.56].

Відомо, що шлях нюхового аналізатора починається аксонами рецеп
торних клітин, далі йде ряд переключень (нюхова цибулина, первинна 
нюхова кора, таламус, нова кора). Ми поставили за мету дослідити мор
фологію та цитоахітектоніку основної нюхової цибулини (ЬиІЬиз оІГасІо- 
гіиз) та передньої ділянки препіріформної кори (ге§іо ргаерігіїоптш) у 
порівняльному аспекті, а також, вияснити залежність диференціації даних 
органів та клітинних елементів від способу життя та поведінки.

Вибір структур пояснюється високим ступенем кореляції між розміра
ми нюхової цибулини та піріформної кори [2, с.99]. Також доведені потуж
ні зв’язки мітральних клітин з піріформною корою [16]. Для досягнення 
даної мети ми поставили наступні завдання: визначити ширину цитоархі- 
тектонічних шарів, лінійні розміри, об’єм нейронів та їх ядер, щільність 
нейронів, та зробити індексацію даних вимірів з подальшим порівнянням.
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Об’єкти досліджень
Об’єктом нашого дослідження були вибрані статевозрілі види рядів 

Іпзесііуога, СЬігорІега, Косіепііа, Ргітаїез, що мають відмінності у способі 
життя та поведінці і належать до таких екологічних груп: літаючі -  Иусіа- 
Іиз посіиіа В о\у6ісЬ, 1825; підземні -  Таїра еигореае, Ьіппаеиз, 1758; назем
ні спеціалізовані -  деревні -  Тираіа §1І8, Каїїіез, 1821; наземного способу 
життя -  Сгосісіига Іеисобоп, \Уа§1ег, 1831; Миз тизсиїиз, Ьіппаеиз, 1758; 
Егіпасеиз еигореиз, Ьіппаеиз, 1758.

Я. Степанюк. Особливості організації основної нюхової цибулини та піріформної кори
комахоїдних, рукокрилих, гризунів та приматів

Матеріал і методи дослідження
Мозок забитих тварин фіксували у 5% розчині нейтрального форма

ліну. Фарбування тотальних мікропрепаратів товщиною 15 мкм. Нрово- 
дили за методом Нісля (креозил-віолетом). Вимірювання ширини окремих 
цитоархітектонічних шарів, поздовжніх і поперечних діаметрів клітин та їх 
ядер проводили звичайним окуляр-метричним методом за допомогою гвин
тового окуляр-мікрометра (МОВ-1-16*) [1]. Об’єм тіл клітин та їх ядер виз

начали за формулою: У = —-— , де а -  найбільша вісь клітини, проведена

через ядерце; Ь -  найменша вісь клітини, проведена через ядерце [2, с.52].
Визначення щільності клітин в одиниці площі проводили сітчастим 

окуляр-мікрометром за стандартною методикою [1, с.44].
Статистичну обробку отриманих даних проводили за загальноприй

нятими методиками [6, с. 107] на комп’ютері Репііит II, 266 МНг в 
програмах Місгозой ЕхсеІ та МаїЬсасІ 2000.

Результати і обговорення
Нюхові цибулини с підкірковим органом нюхової системи хребетних і 

являють собою парне утворення переднього мозку. У всіх досліджуваних 
видів вони мають схожу будову і складаються з таких шарів: шар волокон 
або поверхневе фібрилярне сплетення, шар нюхових клубочків або гло- 
мерул, зовнішній плексіморфний шар (переферична плексіморфна зона), 
шар мітральних клітин, внутрішній або центральний плексіморфний шар 
(виявлений лише у вечірниці), зовнішній та внутрішній зернистий шари, а 
також шар волокон і глії.

Фібрилярний шар складається з немієлізованих волокон, які переплі
таються між собою. Це сплетення покриває майже всю цибулину. Зовніш
ній волокнистий шар у досліджуваних видів істотних відмінностей не має. 
У нюховій цибулині аксони рецепторних клітин багатьма пучками входять 
в нюхові клубочки (§Іотеги1і) і лише тут утворюють синапси з апікаль
ними дендритами мітральних і кісточкових клітин. У кожен клубочок 
надходить один або два дендрити від нижче розташованих шарів з однієї 
сторони, та десятки тисяч аксонів нюхових рецепторів з периферії [4]. Са
ме тут проходить передача імпульсу з першого сенсорного нейрона на
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другий. Клубочків багато, вони оточені своєрідною капсулою з нейроглії 
та зернистих нейронів, які власне формують видимі у світловий мікроскоп 
зовнішні контури гломерул. Ряд авторів виділяє зону дрібних пригломе- 
рулярних нейронів -  зовнішній гранулярний шар [9, 10]. Індекс товщини 
гломерулярного шару має максимальне значення в рудої вечірниці (163,5), 
це пояснюється розміщенням гломерул у два ряди. Найменший індекс тов
щини -  у крота європейського (61,9), оскільки гломерули мають сплощену 
еліпсовидну форму та розміщені в один ряд. У інших видів індекс товщини 
гломерулярного шару зростає в наступному порядку: тупайя (62,97), 
білозубка (100,7), їжак (122,08), миша (123,15). Об’єм гломерул найбіль
ший у їжака (881144,9±210560), найменший -  у вечірниці (34809,3±5010,5). 
В інших видів він має наступні значення -  кріт (41802,4±6496), білозубка 
(71236,9±2395), миша (90210,3±7034,4), тупайя (220646,7±2200). У тупайї 
гломерули округлої форми та розташовані в один ряд, на окремих ділянках -  
в чотири. Клубочки крота за формою витягнуті еліпсовидні розташовані в 
один чітко виражений ряд, що, на наш погляд, є прогресивною ознакою. 
Гломерули вечірниці мають також округлу форму та залягають у два шари. 
Гломерули білозубки, їжака та миші округлої або овальної форми, 
розташовані в один ряд. Найбільша щільність вищевказаних структур -  у 
тупайї (9831,5±14 118,57), найменша -  в їжака (171,6±8,2), у миші та ве
чірниці вона приблизно однакова і становить (1526,03±76,23 і 1056±98,2) 
відповідно, в крота -  2113,07±83,86, а в білозубки -  3520,12±160,4.

Безпосередньо за клубочками розміщується зовнішній плексіморфний 
або молекулярний шар [3, с.44]. Порівняно з іншими шарами, він бідний на 
клітинні елементи та чітко відмежований від оточуючих шарів. Основу ша
ру складають кісточкові або султановидні клітини [8, с.66] та додаткові 
дендрити мітральних клітин. Найбільша товщина шару -  в рудої вечірниці 
та їжака, а найменша -  в крота. У тупайї та білозубки ці величини майже 
однакові. В зовнішньому плексіморфному шарі крота, їжака, вечірниці та 
тупайї, виявлено два типи клітин, у білозубки і миші -  три. Перший тип 
клітин -  великі пірамідні, з добре зафарбованою цитоплазмою та чітким 
контуром ядра, схожі на однойменні клітини мітрального шару -  кісточ
кові клітини. Даний тип наявний у всіх досліджуваних видів. Величини 
лінійних значень клітин даного типу зростають у такій послідовності: 
тупайя (8,6; 4,34), їжак (12,2; 7,82), кріт (16,9; 8,94), вечірниця (18,27; 
16,02), миша (22,72; 12,1), білозубка (23,81; 13,6). Значення об’ємів їх тіл 
клітин наступні -  їжак (1057,54±32,1), вечірниця (884,6±42,2), тупайя 
(683,1±131), миша (675±13,02), кріт (572,76±53,6), білозубка (451,7±46,9). 
Другий тип нейронів виявлено в білозубки (великі овальні), їжака (великі 
веретеновидні) та миші (середні за об’ємом овальної форми нейрони). 
Індекси лінійних значень клітин другого типу найбільші -  в білозубки 
(13,3; 11,14), найменші -  у їжака (7,8; 4,38), а миші -  10,47; 7,85. Об’єм 
нейронів має наступні значення: їжак (214±5,6), білозубка (165,03±6,1),
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миша (128,9±5,25). Третій тип наявний у всіх досліджуваних видів, крім 
їжака, представлений дрібними веретеновидної, овальної та неправильної 
форми клітинами. Об’єм тіл нейронів зменшується у такій послідовності: 
тупайя звичайна (74,6±8 мкм3), кріт європейський (58±7,9 мкм3), миша хат
ня (24,18±2 мкм3), руда вечірниця (24±1 мкм3). Індекси поперечного та поз
довжнього діаметрів клітин є найбільшими в миші (7,96; 3,87), а наймен
шими в тупайї (2,27; 1,57). В інших видів вони становлять: у вечірниці -  
7,3; 5,74), білозубки -  7,1; 6,08, крота -  5,97; 4,73.

Мітральні або дзвоноподібні клітини, найбільші нейрони нюхової 
цибулини, відповідають клітинам Пуркіньє мозочка [8]. Вони трикутні за 
формою, добре зафарбовані, з добре помітним ядром та ядерцем, верши
ною направлені в глибину шарів нюхової цибулини, залягають в один або 
3-4 (руда вечірниця) шари. Характерною особливістю мітральних клітин є 
наявність дендритного протоплазматичного стовбура, що направлений в 
зону клубочків і утворює там густе розгалуження. В білозубки мітральні 
клітини розміщуються здебільшого в один ряд, в окремих ділянках нагро
маджуються у 2-4. На ділянках нагромадження мітральні клітини дрібніші, 
зафарбовані інтенсивніше. У їжака, крота і миші клітини даного шару 
залягають в один, рідше -  у два шари. Найбільший об’єм клітин даного 
шару -  у їжака (1231,6±231,2), а найменший у крота (210,5±7,79). У бі
лозубки він становить -  379,07±26,6, у вечірниці -  405±63,3, миші -  
429,3±17,94, тупайї -  1103,06±133. Індекси лінійних значень білозубки 
(23,34; 12,71) та вечірниці (22,7; 13,21) -  найбільші, тупайї (5,26; 3,88) -  
найменші. Аналогічні індекси крота -  12,03; 6,42, миші -  18,36; 10,76, 
їж ака- 12,9; 8,18. Щільність клітин даного шару зростає в наступній послі
довності: їжак (7854±256,2), тупайя (8336±423,5), миша (19227,27±1530,6), 
вечірниця (20240±1670,0), білозубка (26682±15770), кріт (40230±2120,2).

За шаром мітральних клітин у вечірниці залягає внутрішній плексі- 
морфний шар або внутрішнє сплетення. В інших видів його немає. Він 
утворений, здебільшого, колатералями аксонів мітральних клітин. Та є до
сить вузьким і бідним на клітинні елементи.

Зовнішній зернистий шар представлений клітинами-зернами, які кон
тактують з мітральними та кісточковими клітинами. Це найбільш широкий 
шар нюхової цибулини. Зернисті клітини залягають шарами або своє
рідними островками, які розділені волокнами. Клітини мають овальну або 
округлу форму. Характерною ознакою клітин даного шару є наявність ін
тенсивно зафарбованого ядра, що займає значну частину перикаріону. 
Об’єми тіл клітин-зерен зростають у такому порядку: білозубка 
(14,47±1,86), кріт (16,6±1,38), вечірниця (23±0,9), тупайя (31,8±2,3), їжак 
(48,5±1,2), миша (54,8±1,43). Індекси лінійних вимірів найбільші -  в миші 
(10,94; 5,01), а найменші -  у тупайї (2,2; 1,89), у крота -  3,87; 3,18, їжака -  
4,16; 2,87, білозубки -  6,43; 4,52, вечірниці -  6,26; 6,08. Крім вищеопи
саних клітин у внутрішньому зернистому шарі вечірниці та їжака виявлено
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крупні клітини із світлозафарбованою цитоплазмою та ядром. За формою 
вони схожі до мітральних клітин. Об’єм цих клітин та ядер у їжака значно 
більший, ніж у вечірниці. Щільність клітин даного шару найбільша -  в бі
лозубки (2218819,7±115131,6). В інших видів вона становить: у вечірниці -  
1194328±35437, в їжака -  1145356±57687,9, у тупайї -  781250±34022, у ми
ші -  168698,86±4906,27, у крота -  91144,8±4500.

Внутрішній зернистий шар та шар волокон і глії залягає найглибше. 
Основу шару складають клітини-зерна та гліальні клітини. Об’єм зернис
тих клітин є найбільшим в їж ака- 99,1 ±31,9, а у миші -  58,1 ±2,55, тупайї-  
47,1±4,9, крота -  46,9±1,6, вечірниці -  24±1,0, білозубки -  11,65±0,03, від
повідно. Індекси лінійних вимірів у миші хатньої -  8,09; 5,99, вечірниці -  
7,3; 5,7, білозубки -  6,71; 4,17, крота -  6,032; 4,308, їжака -  5,02; 3,73, 
тупайї -  2,67; 2,08. У внутрішньому зернистому шарі вечірниці та їжака 
розміщуються веретеновидні клітини, об’єм яких значно більший за об’єм 
клітин-зерен. Веретеновидні клітини вечірниці у три рази більші за анало
гічні клітини їжака. Щільність клітин даного шару найбільша -  у миші 
(1074187,95±80101,06) та їжака (753265±28845,9), в інших видів вона сут
тєво не відрізняється і становить: 334551±15469 (кріт), 300635,4±147468,5 
(білозубка), 318283±16322,2 (вечірниця) та 314647±38563,9 (тупайя).

Основна маса волокон, що виходять з нюхової цибулини, закінчується 
в піріформній корі, яка розміщується назад від задньої та латеральної части
ни переднього нюхового ядра, латерально межує з новою корою, від якої 
відмежована рінальною борозною. Медіальна її частина зливається з нюхо
вим горбиком, а задня -  з периамігдалоїдною корою [3]. Характерною особ
ливістю піріформної кори є наявність двох щільних плексіморфних шарів. 
Перший шар займає всю її поверхневу область, другий -  всю глибоку поло
вину кори і є погано диференційованим, оскільки дифузно межує з сусідні
ми структурами. Між двома шарами розміщується густоклітинний [7] шар, 
утворений великими пірамідними, щільно розміщеними нейронами. Піра
мідні клітини піріформної кори схожі на такі ж неокортекса та гіпокампа.

Загальна товщина піріформної кори є найбільшою у їжака -  500±25,1. 
В інших видів лінійні значення цієї величини зростають у наступній послі
довності: миша (241,4±12,3), кріт (300,95±10,2), білозубка (320±32), вечір
ниця (340±21,1), тупайя (370±31,1). Цікаво, що, проіндексувавши ці зна
чення, ми отримаємо такі дані: тупайя -  186,4, кріт -  324,18, миша -  333,3, 
їжак -  359,3, вечірниця -  477,9, білозубка -  556,6. Зовнішній плексіморф- 
ний шар є бідним на клітинні елементи. У миші хатньої, їжака та білозубки 
в ньому виділили два типи нейронів, в інших -  по одному. В даному шарі 
переважають дрібні, овальної, веретеновидної та неправильної форми 
нейрони з інтенсивно зафарбованою цитоплазмою та ядром. Індекси ши
рини та довжини нейронів найменші -  у тупайї (2,46; 1,82), найбільші -  у 
білозубки (10,07; 4,24), у крота та миші вони приблизно однакові -  6,032; 
4,56 та 6,87; 3,9. Вечірниця та їжак мають такі індекси: 8,47; 6,52 та 3,72;
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2,56. Об’єми нейронів першого типу у всіх досліджуваних видів суттєво не 
відрізняються. Нейрони другого типу -  великі пірамідні, добре зафарбо
вані, ядро та ядерце чітко видно. Об’єм нейронів другого типу становить у 
білозубки -  337,7±18,26, миші -  562,1±54,6, їжака -  783,18±84,26. Щіль
ність клітин даного шару є найбільшою у білозубки, крота та вечірниці 
(626913,9±16187,6; 406280,4± 16266,7; 445773,9±46747,8), відповідно вона 
найменша -  в тупайї, їжака та миші (104744,7±6843,5; 136580±7727,06; 
136580±7727,06). Другий шар -  густоклітинний, утворений, в основному, 
великими і середніх розмірів (білозубка) овальними та пірамідними кліти
нами, аксони яких направлені в зовнішній плексіморфний шар. Лінійні 
індекси пірамідних клітин першого типу зростають у такій послідовності: 
вечірниця (27,6; 15,1), білозубка (21,2; 13,91), миша (18,56; 10,76), кріт 
(13,43; 8,64), їжак (12,13; 6,42), тупайя (7,16; 3,57). Об’єм перикаріону 
нейронів є найбільшим у їжака (760,4± 128,8) та вечірниці (654,4±82,7), у 
інших видів цей показник приблизно однаковий (тупайя -  426±103,8; кріт -  
428±39,8; миша -  430,8±23; білозубка -  433,8±63,8). Ядра нейронів -  
великі, овальної форми, з добре зафарбованою оболонкою. Клітини дру
гого типу -  великі овальні (їжак, вечірниця, тупайя) та овальні з середнім 
об’ємом (кріт, білозубка). Лінійні індекси та об’єм великих нейронів оваль
ної форми є найбільшими у їжака, а найменшими у тупайї. Об’єм середніх 
овальних нейронів білозубки більший (55,1±3,5), ніж у крота (40,3±2,4). 
Нейрони другого типу у миші хатньої відсутні. Щільність нейронів густо- 
клітинного шару має наступні значення: білозубка -  994172,4±24939,1, кріт -  
905357,8±27764,5, миша -  427224,8±11545,6, їжак -  321206,9±4564,2, ве
чірниця -  243252,3±17052,9, тупайя -  241001,04±13555,7.

Внутрішній плексіморфний шар погано диференційований, оскільки 
щільно межує з сусідніми структурами, і тому виділити його границі в ок
ремих випадках неможливо. У даному шарі виділено два основних типи 
нейронів -  великі, середні, малі овальні та великі пірамідні нейрони. Дру
гий тип виявлено у всіх досліджуваних видів. Об’єм перикаріону цього ти
пу є найбільшим у їжака (1141,94±108,7), а найменшим -  у вечірниці 
(315,6±32,1) та крота (345,6±34,9); у бурозубки -  380±28,2, тупайї -  
447,7±83,1, миші -  860,9±131. Не дивлячись на те, що у їжака об’єм 
перикаріону -  найбільший, його лінійні індекси мають такі значення: 
14,65; 7,36. Тоді, як у білозубки вони становлять -  24,3; 12,52, у миші -  
19,19; 14,49, у вечірниці -  18,04; 13,8. Найменші значення цих індексів 
виявлено у тупайї -  7,85; 3,62. Індекси крота європейського приблизно такі 
ж, як у їжака і становлять -  13,02; 7,86. Великі овальні нейрони наявні у всіх 
видів, крім миші хатньої, у якої ідентифіковано дрібні овальні. У вечірниці 
нейрони другого типу відсутні. За об’ємом великі овальні нейрони є най
більшими в їжака -  1282,2±86,1, у всіх інших видів вони суттєво не відріз
няються. Найбільші лінійні індекси у білозубки -  17,74; 12, найменші -  в 
тупайї -  5,99; 3,82, а у крота -  10,91; 8,33. Щільність клітин шару зростає у

Я.Степанюк. Особливості організації основної нюхової цибулини та піріформної кори
комахоїдних, рукокрилих, гризунів та приматів
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наступній послідовності: тупайя (61457,14±6090,5), вечірниця
(97688,1 ±7049,8), миша (103975,7±9207), білозубка (126456±5621), їжак 
(129836,06±6898,2), кріт (136451,6±9088,5).

Висновки
Як вже було сказано вище, орган нюху володіє значною адаптацією до 

змін умов середовища. Тому, в залежності від екології виду, представники 
одного ряду можуть мати різний ступінь розвитку підкіркових центрів 
нюхового аналізатора. На основі проведеного морфометричного аналізу, 
нюхової цибулини та піріформної кори можна стверджувати про склад
ніший рівень організації цих ланок нюхового аналізатора у представників 
ряду комахоїдні, що належать до таких екологічних груп, як підземні 
(Таїра еигореае), та наземні спеціалізовані (Сгосібига Іеисобоп, Егіпасеиз 
еигореиз). У Тираіа §1із (наземні спеціалізовані деревні), очевидно, в ре
зультаті домінування зорового та слухового аналізаторів, рівень розвитку 
досліджуваних структур — найнижчий. У Миз тизсиїиз (наземний спосіб 
життя) дані структури розвинені добре, хоча дещо гірше, ніж у кома
хоїдних. Піріформна кора та нюхова цибулина Кусіаіиз посій 1а (літаючі) 
мають як примітивні, так і прогресивні риси будови, що можна пояснити 
освоєнням видом повітряного простору та зменшенням ролі нюхового 
аналізатора в екології виду.
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ОЬГАСТОМ Ш  А ^  КЕСЮ РКАЕРІМРОКМІ8 Ш Ш8ЕСТІУОКА, 

СНІКОРТЕКА, КОПЕЇЧТІА А №  РММАТЕ8
ТЬе ву$(о1о§іса1 зішсіиге оГ ЬиІЬиз оІГасіопиз апсі іЬе &опі агеа о ї іЬе ге§іо ргаері- 

г і Го п п і й  оГ зоте  гергезепіаііуез оГ іпзесііуога, СЬігорІега, Кобепііа апд Ргішаїез, ууЬісЬ 
Ье1оп§ іо сііЯегепі есоїодісаі §гоирз, \уаз гезеагсЬеіІ. ТЬе сотрагіп§ \уаз геаіігесі іог зисЬ 
іпбісепз аз сіепзіїу, а зіге, а уоіите, а Гогт оҐ іЬе пеигопз, соїоиг іпіепзіїу оГ іЬе сеііз апсі 
писіеоизез.
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ПОГЛИБЛЕННЯ УРАЖУЮЧОГО ВПЛИВУ ОКСИДАТИВНОГО 
СТРЕСУ ЗА УМОВ БЛОКАДИ Р-АДРЕНОРЕЦЕПТОРІВ 

ПРОПРАНОЛОЛОМ

Нашими попередніми дослідженнями було встановлено, що окси- 
дативний стрес характеризується накопиченням вторинних продуктів 
ланцюгового переокислення ліпідів (ЛПЛ) та активацією глутатіонза- 
лежної ланки антиоксидантної системи у печінці та нирках тварин [6, 
с.294, 15, с.53]. Кобальт індукує активацію вільнорадикального окислення 
ліпідів шляхом витіснення заліза із залізо-зв’язуючих білків, відновлення 
його до каталітично активної (Ре+2) форми та прискорення обох радикапо- 
утворюючих реакцій, а саме: утворення високоактивного гідроксильного 
радикалу ОН' у Репіоп реакції та безпосередня взаємодія йонів заліза з 
гідроперекисами ліпідів з утворенням алкоксильних радикалів КО\ Окрім 
цього кобальт здатний утворювати в організмі стабільні супероксо- та 
пероксокомплекси з киснем у вигляді йонних пар [Со3+0 2!] [19, с.531].

Позаяк у науковій літературі існує думка про те, що процеси ЛПЛ 
виступають у якості обов’язкового компоненту та первинного медіатору 
стрес-реакції [16, с.340], механізми подальшої активації ЛПЛ за умов стре
су пов’язують з посиленням функціональної активності гіпофізарно-над- 
ниркової системи, що призводить до викиду у кров’яне русло катехола- 
мінів і глюкокортикоїдів. У еволюційному плані вільнорадикальні процеси 
активації утворення гідроперекисів жирних кислот передували ейказа- 
ноїдній регуляції і саме через це продукти окислення ліпідів уможлив
люють нейрогуморальні зміни на рівні організму в цілому [14, с. 155]. З ін
шого боку з’ясовано, що у розвитку стресорної реакції провідною патоге
нетичною ланкою є активація вільнорадикального окислення в мембранах
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