
плазме крови, Р — концентрация вещества в плазме крови, V — концент¬ 
рация вещества в моче. 

По приведенной формуле рассчитывают абсолютное количество реаб-
сорбируемого вещества. При вычислении относительной реабсорбции (% R) 
определяют долю вещества, подвергшуюся обратному всасыванию по от¬ 
ношению к количеству вещества, профильтровавшегося в клубочках: 

% R = (1 - EFX)100. 

Для оценки реабсорбционной способности клеток проксимальных ка¬ 
нальцев важное значение имеет определение максимальной величины 
транспорта глюкозы (Т m G ) - Эту величину измеряют при полном насыще¬ 
нии глюкозой системы ее канальцевого транспорта. Для этого вводят в 
кровь раствор глюкозы и тем самым повышают ее концентрацию в клу-
бочковом фильтрате до тех пор, пока значительное количество глюкозы не 
начнет выделяться с мочой: 

T m G = F • PG - UG • V, 

где F — клубочковая фильтрация, PG — концентрация глюкозы в плазме 
крови, a UG — концентрация глюкозы в моче; Тm — максимальный ка-
нальцевый транспорт изучаемого вещества. Величина ТmG характеризует 
полную загрузку системы транспорта глюкозы; у мужчин эта величи¬ 
на равна 375 мг/мин, а у женщин — 303 мг/мин при расчете на 1,73 м2 по¬ 
верхности тела. 

11,2.3.3. Канальцевая секреция 
В выделении продуктов обмена и чужеродных веществ имеет значение 

их секреция из крови в просвет канальца против концентрационного и 
электрохимического градиентов. Этот дополнительный механизм выделе¬ 
ния ряда веществ, помимо их фильтрации в клубочках, позволяет быстро 
экскретировать некоторые органические кислоты и основания, а также не¬ 
которые ионы, например К + . Секреция органических кислот (феноловый 
красный, ПАГ, диодраст, пенициллин) и органических оснований (холин) 
происходит в проксимальном сегменте нефрона и обусловлена функцио¬ 
нированием специальных систем транспорта. Калий секретируется в ко¬ 
нечных частях дистального сегмента и собирательных трубках. Рассмот¬ 
рим механизм процесса секреции органических кислот на примере выде¬ 
ления почкой ПАГ. При введении ПАГ в кровь человека ее выделение с 
мочой зависит от фильтрации в клубочках и секреции клетками каналь¬ 
цев. Когда секреция ПАГ достигает максимального уровня (Тmран), она 
становится постоянной и не зависит от содержания ПАГ в плазме крови. 
Механизм секреции органических кислот включает ряд этапов. В базаль-
ной плазматической мембране имеется Na +-K +-ATФaзa, которая удаляет 
из клетки ионы Na + и способствует поступлению в клетку ионов К + . Бо¬ 
лее низкая концентрация в цитоплазме ионов Na + позволяет поступать 
внутрь клетки ионам Na + по градиенту концентрации при участии натрие¬ 
вых котранспортеров. Один из типов такого котранспортера способствует 
поступлению через базальную плазматическую мембрану а-кетоглутарата 
и Na + . В этой же мембране имеется анионный обменник, который удаляет 
из цитоплазмы а-кетоглутарат в обмен на поступающий из межклеточной 
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жидкости в клетку парааминогиппурат, диодраст или некоторые иные ор¬ 
ганические кислоты. Это вещество движется по клетке в сторону люми-
нальной мембраны и через нее проходит в просвет канальца по механизму 
облегченной диффузии. Угнетение дыхания цианидами, разобщение дыха¬ 
ния и окислительного фосфорилирования в присутствии динитрофенола 
снижают и прекращают секрецию. Уровень секреции зависит от числа пе¬ 
реносчиков в мембране. Секреция ПАГ возрастает пропорционально уве¬ 
личению концентрации ПАГ в крови до тех пор, пока все молекулы пере¬ 
носчика не насыщаются ПАГ. Максимальная скорость транспорта ПАГ 
достигается в тот момент, когда количество ПАГ, доступное для транспор¬ 
та, становится равным количеству молекул переносчика, которые могут 
образовывать комплекс с ПАГ. 

Поступившая в клетку ПАГ движется по цитоплазме к апикальной 
мембране и с помощью имеющегося в ней специального механизма выде¬ 
ляется в просвет канальца. Способность клеток почки к секреции органи¬ 
ческих кислот и оснований носит адаптивный характер. Если в течение 
нескольких дней часто инъецировать ПАГ (или пенициллин), то интен¬ 
сивность секреции возрастает. Это обусловлено тем, что в клетках прокси¬ 
мальных канальцев при участии систем белкового синтеза вырабатывают¬ 
ся вещества, являющиеся необходимыми компонентами процесса перено¬ 
са через мембрану органических веществ. 

Подобно секреции органических кислот, секреция органических осно¬ 
ваний (например, холин) происходит в проксимальном сегменте нефрона 
и характеризуется Тm. Системы секреции органических кислот и основа¬ 
ний функционируют независимо друг от друга, при угнетении секреции 
органических кислот секреция оснований не нарушается. 

Транспорт в нефроне К+ характеризуется тем, что К+ не только подвер¬ 
гается обратному всасыванию, но и секретируется клетками эпителия ко¬ 
нечных отделов нефрона и собирательных трубок. При реабсорбции из 
просвета канальца К+ поступает в эпителиальную клетку, где концентра¬ 
ция К+ во много раз выше, чем в канальцевой жидкости, и К+ диффунди¬ 
рует из клетки через базальную плазматическую мембрану в тканевую ин-
терстициальную жидкость, а затем уносится кровью. При секреции К+ по¬ 
ступает в клетку в обмен на Na + через эту же мембрану с помощью нат¬ 
рий-калиевого насоса, который удаляет Na + из клетки; тем самым поддер¬ 
живается высокая внутриклеточная концентрация К + . При избытке К+ в 
организме система регуляции стимулирует его секрецию клетками каналь¬ 
цев. Возрастает проницаемость для К+ мембраны клетки, обращенной в 
просвет канальца, появляются «каналы», по которым К+ по градиенту 
концентрации может выходить из клетки. Скорость секреции К+ зависит 
от градиента электрохимического потенциала на этой мембране клетки: 
чем больше электроотрицательность апикальной мембраны, тем выше 
уровень секреции. При введении в кровь и поступлении в просвет каналь¬ 
ца слабо реабсорбируемых анионов, например сульфатов, увеличивается 
секреция К + . Таким образом секреция К+ зависит от его внутриклеточной 
концентрации, проницаемости для К+ апикальной мембраны клетки и 
градиента электрохимического потенциала этой мембраны. При дефиците 
К+ в организме клетки конечных отделов нефрона и собирательных тру¬ 
бок прекращают секрецию К+ и только реабсорбируют его из канальцевой 
жидкости. В этом случае К+ из просвета канальца транспортируется через 
апикальную плазматическую мембрану внутрь клетки, движется по цито¬ 
плазме в сторону основания клетки и через базальную плазматическую 
мембрану поступает в тканевую жидкость, а затем в кровь. Приведенные 
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данные указывают на высокую пластичность клеток этих отделов каналь¬ 
цев, способных под влиянием регуляторных факторов перестраивать свою 
деятельность, изменяя направление транспорта К + , осуществляя то его ре-
абсорбцию, то секрецию. 

Определение величины канальцевой секреции. Секреторную функцию 
проксимальных канальцев измеряют с помощью веществ, которые выде¬ 
ляются из организма главным образом посредством канальцевой секре¬ 
ции. В кровь вводят ПАГ (или диодраст) вместе с инулином, который слу¬ 
жит для измерения клубочковой фильтрации. Величина транспорта (Т) ор¬ 
ганического вещества ( T S

P A H ) при секреции (S) его из крови в просвет ка¬ 
нальца определяется по разности между количеством этого вещества, вы¬ 
деленным почкой (UPAH *V), и количеством попавшего в мочу вследствие 
фильтрации в (С 1 п Рран) : 

Приведенная формула характеризует величину секреции вещества поч¬ 
кой при любом уровне загрузки секреторной системы. В то же время мерой 
работы секреторного аппарата почки служит его максимальная загрузка. 

При условии полного насыщения секреторного аппарата ПАГ опреде¬ 
ляется величина максимального канальцевого транспорта ПАГ (Тm р a н )» 
которая является мерой количества функционирующих клеток прокси¬ 
мальных канальцев. У человека Т m р a н составляет 80 мг/мин на 1,73 м2 

поверхности тела. 

11.2.4. Определение величины почечного плазмо- и кровотока 
Непрямые методы измерения величины почечного кровотока основаны 

на оценке способности клеток почечных канальцев к секреции — практи¬ 
чески полному извлечению из околоканальцевой жидкости (и соответст¬ 
венно из плазмы крови) ряда органических кислот и их секреции в про¬ 
свет канальца. С этой целью используют ПАГ или диодраст, которые сек-
ретируются клетками почечных канальцев столь эффективно, что при не¬ 
высокой их концентрации в артериальной крови она полностью очищает¬ 
ся от этих веществ при однократном прохождении через почку. Используя 
те же обозначения, можно рассчитать очищение от ПАГ по формуле: 

Срaн = V Uран/ Рран 

Это позволяет измерить величину эффективного почечного плазмотока, 
т.е. то количество плазмы, которое протекает по сосудам коркового веще¬ 
ства почки и омывает клетки проксимального сегмента нефрона. Так как 
эритроциты не содержат ПАГ, для расчета величины эффективного почеч¬ 
ного кровотока (ERBF) необходимо ввести в формулу величину, учитыва¬ 
ющую соотношение между эритроцитами и плазмой крови (показатель ге-
матокрита — Ht): 

ERBF = С Р А Н / (1 - Ht). 

Выше шла речь об эффективном плазмотоке и кровотоке. Для опреде¬ 
ления общего кровотока и плазмотока через почки необходимо знать, ско¬ 
лько ПАГ остается в оттекающей из почки крови. Так как считается, что 
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ПАГ полностью извлекается из крови, протекающей по корковому веще¬ 
ству почки, то наличие в почечной вене небольшого количества ПАГ обу¬ 
словлено тем, что часть крови минует корковое вещество почки и посту¬ 
пает в сосуды мозгового вещества. Доля кровотока через мозговое вещест¬ 
во почки составляет около 9 %, а кровоток во внутреннем мозговом веще¬ 
стве (сосочек) равен лишь 1 % от общего почечного кровотока. 

У мужчин эффективный почечный плазмоток составляет около 
655 мл/мин (на 1,73 м2 площади поверхности тела), общий плазмоток ра¬ 
вен 720 мл/мин, а общий кровоток через почки — 1300 мл/мин. Чтобы 
определить, сколько жидкости из плазмы крови подвергается клубочко-
вой фильтрации, рассчитывают фильтрационную фракцию (FF): 

FF = СIn / С Р А Н . 

Фильтрационная фракция составляет около 0,2, т.е. равна почти 20 % 
от объема плазмы, протекающей через почку. 

11.2.5. Синтез веществ в почках 
В почках образуются некоторые вещества, выделяемые в мочу (напри¬ 

мер, гиппуровая кислота, аммиак) или поступающие в кровь (ренин, про-
стагландины, глюкоза, синтезируемая в почке, и др.). Гиппуровая кислота 
образуется в клетках канальцев из бензойной кислоты и гликокола. В 
опытах на изолированной почке было показано, что при введении в арте¬ 
рию раствора бензойной кислоты и гликокола в моче появляется гиппуро¬ 
вая кислота. В клетках канальцев при дезаминировании аминокислот, 
главным образом глутамина, из аминогрупп образуется аммиак. Он посту¬ 
пает преимущественно в мочу, частично проникает и через базальную 
плазматическую мембрану в кровь, и в почечной вене аммиака больше, 
чем в почечной артерии. 

11.2.6. Осмотическое разведение 
и концентрирование мочи 
Способностью к осмотическому разведению мочи, т. е. способностью к 

выделению мочи с меньшей концентрацией осмотически активных ве¬ 
ществ, а следовательно, с меньшим осмотическим давлением, чем плазма 
крови, обладают почки млекопитающих, птиц, рептилий, амфибий, пре¬ 
сноводных рыб и круглоротых. В то же время способностью к образова¬ 
нию мочи с большей концентрацией осмотически активных веществ, т. е. 
с большей осмотической концентрацией, чем кровь, обладают лишь почки 
теплокровных животных. Многие исследователи пытались разгадать фи¬ 
зиологический механизм этого процесса, но лишь в начале 50-х годов 
XX века была обоснована гипотеза, согласно которой образование осмоти¬ 
чески концентрированной мочи обусловлено деятельностью поворотно-
противоточной множительной системы в почке. 

Принцип противоточного обмена достаточно широко распространен в 
природе и используется в технике. Механизм работы такой системы рас¬ 
смотрим на примере кровеносных сосудов в конечностях арктических жи¬ 
вотных. Во избежание больших потерь тепла кровь в параллельно распо¬ 
ложенных артериях и венах конечностей течет таким образом, что теплая 
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Рис. 11.5. Функционирование 
поворотно-противоточной си¬ 
стемы. 
А — теплообменник в сосудистой 
системе конечностей арктических 
животных; Б — модель поворот¬ 
но-противоточной множительной 
системы в исходном состоянии 
(а) и в периоде эффективного 
концентрирования мочи (б). Объ¬ 
яснение в тексте. 

артериальная кровь согревает охлажденную венозную кровь, движущуюся 
к сердцу (рис. 11.5, А). В стопу притекает артериальная кровь низкой тем¬ 
пературы, что резко уменьшает теплоотдачу. Здесь такая система функци¬ 
онирует только как противоточный обменник; в почке же она обладает 
множительным эффектом, т. е. увеличением эффекта, достигаемого в каж¬ 
дом из отдельных сегментов системы. Для лучшего понимания ее работы 
рассмотрим систему, состоящую из трех параллельно расположенных тру¬ 
бок (рис. 11.5, Б). Трубки I и II дугообразно соединены на одном из кон¬ 
цов. Стенка, общая для обеих трубок, обладает способностью переносить 
ионы, но не пропускать воду. Когда в такую систему через вход I налива¬ 
ют раствор концентрации 300 мосмоль/л (рис. 11.5, Б, а) и он не течет, то 
через некоторое время в результате транспорта ионов в трубке I раствор 
станет гипотоническим, а в трубке II — гипертоническим. В том случае, 
когда жидкость течет по трубкам непрерывно, начинается концентрирова¬ 
ние осмотически активных веществ (рис. 11.5, Б, б). Перепад их концент¬ 
раций на каждом уровне трубки вследствие одиночного эффекта транс¬ 
порта ионов не превышает 200 мосмоль/л, однако по длине трубки проис¬ 
ходит умножение одиночных эффектов, и система начинает работать как 
противоточная множительная. Так как по ходу движения жидкости из нее 
извлекаются не только ионы, но и некоторое количество воды, концентра¬ 
ция раствора все более повышается по мере приближения к изгибу петли. 
В отличие от трубок I и II в трубке III регулируется проницаемость стенок 
для воды: когда стенка становится водопроницаемой — начинает пропус¬ 
кать воду, объем жидкости в ней уменьшается. При этом вода идет в сто¬ 
рону большей осмотической концентрации в жидкость возле трубки, а 
соли остаются внутри трубки. В результате этого растет концентрация 
ионов в трубке III и уменьшается объем содержащейся в ней жидкости. 
Концентрация в ней веществ будет зависеть от ряда условий, в том числе 
от работы противоточной множительной системы трубок I и П. Как будет 
ясно из последующего изложения, работа почечных канальцев в процессе 
осмотического концентрирования мочи похожа на описанную модель. 

В зависимости от состояния водного баланса организма почки выделя¬ 
ют гипотоническую (осмотическое разведение) или, напротив, осмотиче¬ 
ски концентрированную (осмотическое концентрирование) мочу. В про-
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ЮЩИХ. 

A — состояние водного диуреза; Б — состояние антидиуреза; Э — электролиты; НЭ — не¬ 
электролиты; ДК — дистальный сегмент нефрона; М — мочевина. Цифры у просвета клу¬ 
бочка обозначают в процентах долю Э и НЭ в воде (Н2О) ультрафильтрата и реабсорбцию 
этих веществ (цифры у обозначений Э и НЭ в корковом веществе). Цифры в просвете ка¬ 
нальца и вне нефрона без специальных буквенных обозначений указывают на осмоляль-
ность жидкости в соответствующем месте почки. 

цессе осмотического концентрирования мочи в почке принимают участие 
все отделы канальцев, сосуды мозгового вещества, интерстициальная 
ткань, которые функционируют как поворотно-противоточная множите¬ 
льная система. Из 100 мл фильтрата, образовавшегося в клубочках, около 
60—70 мл реабсорбируется к концу проксимального сегмента. Концентра¬ 
ция осмотически активных веществ в оставшейся в канальцах жидкости 
такая же, как и в ультрафильтрате плазмы крови, хотя состав жидкости от¬ 
личается от состава ультрафильтрата вследствие реабсорбции ряда веществ 
вместе с водой в проксимальном канальце (рис. 11.6). Далее канальцевая 
жидкость переходит из коркового вещества почки в мозговое, перемеща¬ 
ясь по петле нефрона до вершины мозгового вещества (где каналец изги¬ 
бается на 180°), переходит в восходящий отдел петли и движется в направ¬ 
лении от мозгового к корковому веществу почки. 

Функциональное значение различных отделов петли нефрона неодно¬ 
значно. Поступающая из проксимального канальца в тонкий нисходящий 
отдел петли нефрона жидкость попадает в зону почки, в интерстициаль-
ной ткани которой концентрация осмотически активных веществ выше, 
чем в корковом веществе почки. Это повышение осмоляльной концентра¬ 
ции в наружной зоне мозгового вещества обусловлено деятельностью тол-
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стого восходящего отдела петли нефрона. Его стенка непроницаема для 
воды, а клетки транспортируют Cl - , Na + в интерстициальную ткань. Стен¬ 
ка нисходящего отдела петли проницаема для воды. Вода всасывается из 
просвета канальца в окружающую интерстициальную ткань по осмотиче¬ 
скому градиенту, а осмотически активные вещества остаются в просвете 
канальца. Концентрация осмотически активных веществ в жидкости, по¬ 
ступающей из восходящего отдела петли в начальные отделы дистального 
извитого канальца, составляет уже около 200 мосмоль/кг Н 2О, т. е. она 
ниже, чем в ультрафильтрате. Поступление С1- и Na + в интерстициальную 
ткань мозгового вещества увеличивает концентрацию осмотически актив¬ 
ных веществ (осмоляльная концентрация) межклеточной жидкости в этой 
зоне почки. На такую же величину растет и осмоляльная концентрация 
жидкости, находящейся в просвете нисходящего отдела петли. Это обу¬ 
словлено тем, что через водопроницаемую стенку нисходящего отдела пет¬ 
ли нефрона в интерстициальную ткань по осмотическому градиенту пере¬ 
ходит вода, в то же время осмотически активные вещества остаются в про¬ 
свете этого канальца. 

Чем дальше от коркового вещества по длиннику почечного сосочка на¬ 
ходится жидкость в нисходящем колене петли, тем выше ее осмоляльная 
концентрация. Таким образом, в каждых соседних участках нисходящего 
отдела петли имеется лишь небольшое нарастание осмотического давле¬ 
ния, но вдоль мозгового вещества почки осмоляльная концентрация жид¬ 
кости в просвете канальца и в интерстициальной ткани постепенно растет 
от 300 до 1450 мосмоль/кг Н 2О. 

На вершине мозгового вещества почки осмоляльная концентрация 
жидкости в петле нефрона возрастает в несколько раз, а ее объем умень¬ 
шается. При дальнейшем движении жидкости по восходящему отделу пет¬ 
ли нефрона, особенно в толстом восходящем отделе петли, продолжается 
реабсорбция Сl- и Na + , вода же остается в просвете канальца. В началь¬ 
ные отделы дистального извитого канальца всегда — и при водном диуре¬ 
зе, и при антидиурезе — поступает гипотоническая жидкость, концентра¬ 
ция осмотически активных веществ в которой менее 200 мосмоль/кг Н 2О. 

При уменьшении мочеотделения (антидиурез), вызванном инъекцией 
АДГ или секрецией АДГ нейрогипофизом при дефиците воды в организ¬ 
ме, увеличивается проницаемость стенки конечных частей дистального 
сегмента (связующий каналец) и собирательных трубок для воды. Из ги¬ 
потонической жидкости, находящейся в связующем канальце и собира¬ 
тельной трубке коркового вещества почки, вода реабсорбируется по осмо¬ 
тическому градиенту, осмоляльная концентрация жидкости в этом отделе 
увеличивается до 300 мосмоль/кг Н 2О, т. е. становится изоосмотичной 
крови в системном кровотоке и межклеточной жидкости коркового веще¬ 
ства почки. Концентрирование мочи продолжается в собирательных труб¬ 
ках; они проходят параллельно канальцам петли нефрона через мозговое 
вещество почки. Как отмечалось выше, в мозговом веществе почки посте¬ 
пенно возрастает осмоляльная концентрация жидкости и из мочи, находя¬ 
щейся в собирательных трубках, реабсорбируется вода; концентрация 
осмотически активных веществ в жидкости просвета канальца выравнива¬ 
ется с таковой в интерстициальной жидкости на вершине мозгового веще¬ 
ства. В условиях дефицита воды в организме усиливается секреция АДГ, 
что увеличивает проницаемость стенок конечных частей дистального сег¬ 
мента и собирательных трубок для воды. 

В отличие от наружной зоны мозгового вещества почки, где повышение 
осмолярной концентрации основано главным образом на транспорте Na + и 
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Cl- , во внутреннем мозговом веществе почки это повышение обусловлено 
участием ряда веществ, среди которых важнейшее значение имеет мочеви¬ 
на — для нее стенки проксимального канальца проницаемы. В проксималь¬ 
ном канальце реабсорбируется до 50 % профильтровавшейся мочевины, од¬ 
нако в начале дистального канальца количество мочевины несколько боль¬ 
ше, чем количество мочевины, поступившей с фильтратом. Оказалось, что 
имеется система внутри почечного кругооборота мочевины, которая участ¬ 
вует в осмотическом концентрировании мочи. При антидиурезе АДГ увели¬ 
чивает проницаемость собирательных трубок мозгового вещества почки не 
только для воды, но и для мочевины. В просвете собирательных трубок 
вследствие реабсорбции воды повышается концентрация мочевины. Когда 
проницаемость канальцевой стенки для мочевины увеличивается, она диф¬ 
фундирует в мозговое вещество почки. Мочевина проникает в просвет пря¬ 
мого сосуда и тонкого отдела петли нефрона. Поднимаясь по направлению 
к корковому веществу почки по прямому сосуду, мочевина непрерывно 
участвует в противоточном обмене, диффундирует в нисходящий отдел пря¬ 
мого сосуда и нисходящую часть петли нефрона. Постоянное поступление 
во внутреннее мозговое вещество мочевины, Na + и Сl-, реабсорбируемых 
клетками тонкого восходящего отдела петли нефрона и собирательных тру¬ 
бок, удержание этих веществ благодаря деятельности противоточной систе¬ 
мы прямых сосудов и петель нефрона обеспечивают повышение концентра¬ 
ции осмотически активных веществ во внеклеточной жидкости во внутрен¬ 
нем мозговом веществе почки. Вслед за увеличением осмоляльной концен¬ 
трации окружающей собирательную трубку интерстициальной жидкости 
возрастает реабсорбция воды из нее и повышается эффективность осморе-
гулирующей функции почки. Эти данные об изменении проницаемости ка¬ 
нальцевой стенки для мочевины позволяют понять, почему очищение от 
мочевины уменьшается при снижении мочеотделения. 

Прямые сосуды мозгового вещества почки, подобно канальцам петли 
нефрона, образуют противоточную систему. Благодаря такому расположе¬ 
нию прямых сосудов обеспечивается эффективное кровоснабжение мозго¬ 
вого вещества почки, но не происходит вымывания из крови осмотически 
активных веществ, поскольку при прохождении крови по прямым сосудам 
наблюдаются такие же изменения ее осмотической концентрации, как и в 
тонком нисходящем отделе петли нефрона. При движении крови по на¬ 
правлению к вершине мозгового вещества концентрация осмотически ак¬ 
тивных веществ в ней постепенно возрастает, а во время обратного движе¬ 
ния крови к корковому веществу соли и другие вещества, диффундирую¬ 
щие через сосудистую стенку, переходят в интерстициальную ткань. Тем 
самым сохраняется градиент концентрации осмотически активных ве¬ 
ществ внутри почки и прямые сосуды функционируют как противоточная 
система. Скорость движения крови по прямым сосудам определяет коли¬ 
чество удаляемых из мозгового вещества солей и мочевины и отток реаб-
сорбируемой воды. 

В случае водного диуреза функции почек отличаются от описанной ра¬ 
нее картины. Проксимальная реабсорбция не изменяется, в дистальный 
сегмент нефрона поступает такое же количество жидкости, как и при ан¬ 
тидиурезе. Осмоляльность мозгового вещества почки при водном диурезе 
в 3 раза меньше, чем на максимуме антидиуреза, а осмотическая концент¬ 
рация жидкости, поступающей в дистальный сегмент нефрона, такая же — 
приблизительно 200 мосмоль/кг Н 2О. При водном диурезе стенка конеч¬ 
ных отделов почечных канальцев остается водопроницаемой, а из протека¬ 
ющей мочи клетки продолжают реабсорбировать Na + . В итоге выделяется 
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гипотоническая моча, концентрация осмотически активных веществ в ко¬ 
торой может снижаться до 50 мосмоль/кг Н 2О. Проницаемость канальцев 
для мочевины низкая, поэтому мочевина экскретируется с мочой, не на¬ 
капливаясь в мозговом веществе почки. 

Таким образом, деятельность петли нефрона, конечных частей дисталь-
ного сегмента и собирательных трубок обеспечивает способность почек 
вырабатывать большие объемы разведенной (гипотоническая) мочи — до 
900 мл/ч, а при дефиците воды экскретировать всего 10—12 мл/ч мочи, в 
4,5 раза более осмотически концентрированной, чем кровь. Способность 
почки осмотически концентрировать мочу исключительно развита у неко¬ 
торых пустынных грызунов, что позволяет им длительное время обходить¬ 
ся без воды. 

11.2.7. Гомеостатические функции почек 
Для поддержания почками постоянства объема и состава внутренней 

среды, и прежде всего крови, существуют специальные системы рефлек¬ 
торной регуляции, включающие специфические рецепторы, афферентные 
пути и нервные центры, где происходит переработка информации. Коман¬ 
ды к почке поступают по эфферентным нервам или гуморальным путем. 

В целом перестройка работы почки, ее приспособление к непрестанно 
изменяющимся условиям определяются преимущественно влиянием на 
гломерулярный и канальцевый аппарат аргинин-вазопрессина [антидиуре¬ 
тический гормон (АДГ)], альдостерона, паратирина и ряда других гормо¬ 
нов. 

Роль почек в осмо- и волюморегуляции. Почки являются основным ор¬ 
ганом осморегуляции. Они обеспечивают выделение избытка воды из ор¬ 
ганизма в виде гипотонической мочи при увеличенном содержании воды 
(гипергидратация) или экономят воду и экскретируют мочу, гипертониче¬ 
скую по отношению к крови, при обезвоживании организма (дегидрата¬ 
ция). 

После питья воды или при ее избытке в организме снижается концент¬ 
рация растворенных осмотически активных веществ в крови и падает ее 
осмоляльность. Это уменьшает активность центральных осморецепторов, 
расположенных в области супраоптического ядра гипоталамуса, а также 
периферических осморецепторов, имеющихся в печени, почке и других ор¬ 
ганах, что приводит к снижению секреции АДГ нейрогипофизом и увели¬ 
чению выделения воды почкой. Центральные осморецепторы открыл анг¬ 
лийский физиолог Верней, а представление об осморегулирующем реф¬ 
лексе и периферических осморецепторах разработал А. Г. Гинецинский. 

При обезвоживании организма или введении в сосудистое русло гипер¬ 
тонического раствора NaCl увеличивается концентрация осмотически ак¬ 
тивных веществ в плазме крови, возбуждаются осморецепторы, усиливает¬ 
ся секреция АДГ, возрастает всасывание воды в канальцах, уменьшается 
мочеотделение и выделяется осмотически концентрированная моча (схема 
11.1). В эксперименте было показано, что, помимо осморецепторов, сек¬ 
рецию АДГ стимулируют натрийрецепторы. При введении в область 
III желудочка мозга гипертонического раствора NaCl наблюдался антидиу¬ 
рез, если же вводить в то же место гипертонический раствор сахарозы, то 
мочеотделение не уменьшается. 

Осморецепторы высокочувствительны к сдвигам концентрации осмоти¬ 
чески активных веществ в плазме крови. При увеличении концентрации в 
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С х е м а 11.1. Регуляция водо- и электролитовыделительной функции почки 

плазме осмотически активных веществ на 1 % (около 3 мосмоль/кг Н 2О) 
концентрация аргинин-вазопрессина в плазме крови у человека возрастает 
на 1 пт/мл 1. Повышение концентрации осмотически активных веществ в 
плазме на 1 мосмоль/кг Н2О вызывает благодаря выделению АДГ увеличе¬ 
ние осмотической концентрации мочи почти на 100 мосмоль/кг Н2О, a 
переход от состояния водного диуреза до максимального осмотического 
концентрирования мочи требует десятикратного возрастания активности 
АДГ в крови — с 0,5 до 5 пг/мл. 

Помимо осмо- и натрийрецепторов, уровень секреции АДГ определяет 
активность волюморецепторов, воспринимающих изменение объема внут-
рисосудистой и внеклеточной жидкости. Ведущее значение в регуляции 
секреции АДГ имеют рецепторы, которые реагируют на изменение напря¬ 
жения сосудистой стенки в области низкого давления. Прежде всего это 
рецепторы левого предсердия, импульсы от которых передаются в ЦНС по 
афферентным волокнам блуждающего нерва. При увеличении кровена¬ 
полнения левого предсердия активируются волюморецепторы и угнетается 
секреция АДГ, что вызывает усиление мочеотделения. Поскольку актива¬ 
ция волюморецепторов в отличие от осморецепторов обусловлена увели¬ 
чением объема жидкости, т. е. возросшим содержанием в организме воды 
и солей натрия, возбуждение волюморецепторов приводит к увеличению 
экскреции почкой не только воды, но и натрия. Эти процессы связаны с 
секрецией натрийуретического гормона, уменьшением секреции ренина, 
ангиотензина, альдостерона, при этом снижается тонус симпатической 
нервной системы, в результате уменьшается реабсорбция натрия и возрас¬ 
тают натрийурез и мочеотделение. В конечном счете восстанавливается 
объем крови и внеклеточной жидкости. 

1 1 пг (пикограмм) = 10 - 1 2 г. 
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Роль почек в регуляции ионного состава крови. Почки являются эффек-
торным органом системы ионного гомеостаза. В организме существуют 
системы регуляции баланса каждого из ионов. Для некоторых ионов уже 
описаны специфические рецепторы, например натрийрецепторы. Рефлек¬ 
торная регуляция транспорта ионов в почечных канальцах осуществляется 
как периферическими, так и центральными нервными механизмами. 

Регуляция реабсорбции и секреции ионов в почечных канальцах осуще-
, ствляется несколькими гормонами. Реабсорбция натрия возрастает в ко¬ 
нечных частях дистального сегмента нефрона и собирательных трубках 
Пбд влиянием гормона коркового вещества надпочечника альдостерона. 
Этот гормон выделяется в кровь при уменьшении концентрации натрия в 
плазме крови и уменьшении объема циркулирующей крови. В усилении 
выделения натрия почкой участвует натрийуретический гормон, одним из 
мест образования которого являются предсердия. При увеличении объема 
циркулирующей крови, повышении объема внеклеточной жидкости в ор¬ 
ганизме усиливается секреция в кровь этого пептидного гормона. 

Секрецию калия в дистальном сегменте и собирательных трубках уси¬ 
ливает альдостерон. Инсулин уменьшает выделение калия Алкалоз сопро¬ 
вождается усилением выделения калия, а при ацидозе калийурез уменьша¬ 
ется. 

При уменьшении концентрации кальция в крови паращитовидные же¬ 
лезы выделяют паратгормон, который способствует нормализации уровня 
кальция в крови, в частности благодаря увеличению его реабсорбции в по¬ 
чечных канальцах и высвобождению из кости. При гиперкальциемии, а 
также под влиянием гастрина (или подобного ему вещества), вырабатыва¬ 
емого в пищеварительном тракте в процессе всасывания кальция, стиму¬ 
лируется выделение в кровь парафолликулярными клетками щитовидной 
железы кальцитонина, который способствует уменьшению концентрации 
Са 2 + в плазме крови благодаря увеличению экскреции этого иона почкой 
и переходу Са 2 + в кость. В регуляции обмена Са 2 + участвуют образующие¬ 
ся в почке активные формы витамина D 3 , в частности 1,25(ОН)2 холекаль-
циферол. В почечных канальцах регулируется уровень реабсорбции Mg 2 + , 
С1-, SO4

2-, а также микроэлементов. 
Роль почек в регуляции кислотно-основного состояния. Почки участвуют 

в поддержании постоянства концентрации Н+ в крови, экскретируя кис¬ 
лые продукты обмена. Активная реакция мочи у человека и животных мо¬ 
жет очень резко меняться в зависимости от состояния кислотно-основного 
состояния организма. Концентрация Н+ при ацидозе и алкалозе различа¬ 
ется почти в 1000 раз, при ацидозе рН может снижаться до 4,5, при алка¬ 
лозе — превышать 8,0. Это способствует участию почек в стабилизации рН 
плазмы крови на уровне 7,36. Механизм подкисления мочи основан на 
секреции клетками канальцев Н + . В апикальной плазматической мембра¬ 
не и цитоплазме клеток различных отделов нефрона находится фермент 
карбоангидраза (КА), катализирующий реакцию гидратации СО 2 : 

СО2 + Н2О <-> Н2СО3 + Н+ + HCO3

-. 

Секреция Н+ создает условия для реабсорбции вместе с гидрокарбона¬ 
том эквивалентного количества Na + . Наряду с натрий-калиевым насосом 
и электрогенным натриевым насосом, обусловливающим перенос Na + с 
С1-, реабсорбция Na + с гидрокарбонатом играет важную роль в поддержа¬ 
нии натриевого баланса. Фильтрующийся из плазмы крови гидрокарбонат 
соединяется с секретированным клеткой Н+ и в просвете канальца пре-
514 



вращается в Н 2 СО 3 . Образование Н+ происходит следующим образом 
Внутри клетки вследствие гидратации СО2 образуется Н 2 СО 3 и диссоции¬ 
рует на Н+ и HCO -

3. В просвет канальца секретируется Н + , протоны свя¬ 
зываются не только с HCO3

- но и с такими соединениями, как двузаме-
щенный фосфат (Na 2HPО 4), и некоторыми другими, в результате чего уве¬ 
личивается экскреция титруемых кислот (ТА~) с мочой. Это способствует 
выделению кислот и восстановлению резерва оснований в плазме крови. 
Наконец, секретируемый Н+ может связываться в просвете канальца с 
NH3, образующимся в клетке при дезаминировании глутамина и ряда ами¬ 
нокислот и диффундирующим через мембрану в просвет канальца, в кото¬ 
ром образуется ион аммония: NH3 + Н+ -> NH 4

+ . Этот процесс способст¬ 
вует сбережению в организме Na* и К + , которые реабсорбируются в ка¬ 
нальцах. Таким образом, общая экскреция кислот почкой складывается из 
трех компонентов — титруемых кислот, аммония и гидрокарбоната. 

При питании мясом образуется большое количество кислот и моча ста¬ 
новится кислой, а при потреблении растительной пищи рН сдвигается в 
основную сторону. При интенсивной физической работе из мышц в кровь 
поступает значительное количество молочной и фосфорной кислот и поч¬ 
ки увеличивают выделение «кислых» продуктов с мочой. 

11.2.8. Экскреторная функция почек 
Почки играют ведущую роль в выделении из крови нелетучих конечных 

продуктов обмена и чужеродных веществ, попавших во внутреннюю среду 
организма. В процессе метаболизма белков и нуклеиновых кислот образу¬ 
ются различные продукты азотистого обмена (у человека — мочевина, мо¬ 
чевая кислота, креатинин и др.). Катаболизм пуриновых оснований в ор¬ 
ганизме человека останавливается на уровне образования мочевой кисло¬ 
ты, в клетках некоторых животных имеются ферменты, обеспечивающие 
распад пуриновых оснований до СО2 и аммиака. Мочевая кислота в почке 
человека фильтруется в клубочках, затем реабсорбируется в канальцах, 
часть мочевой кислоты секретируется клетками в просвет нефрона. Обыч¬ 
но экскретируемая фракция мочевой кислоты довольно низкая (9,8 %), 
что указывает на реабсорбцию значительного количества мочевой кислоты 
в канальцах. Интерес к изучению механизмов транспорта мочевой кисло¬ 
ты в почечных канальцах обусловлен резко возросшей частотой заболева¬ 
ния подагрой, при которой нарушен обмен мочевой кислоты. 

Образующийся в течение суток креатинин, источником которого слу¬ 
жит креатинфосфорная кислота, выделяется почками. Его суточная экск¬ 
реция зависит не столько от потребления мяса с пищей, сколько от массы 
мышц тела. Креатинин, как и мочевина, свободно фильтруется в почеч¬ 
ных клубочках, с мочой выводится весь профильтровавшийся креатинин, 
в то время как мочевина частично реабсорбируется в канальцах. 

Помимо перечисленных, имеется много разнообразных веществ, посто¬ 
янно удаляемых почкой из крови. О том, какие вещества удаляет или раз¬ 
рушает почка, можно судить при изучении состава крови у людей с уда¬ 
ленными почками. В их крови, помимо мочевины, креатинина, мочевой 
кислоты, накапливаются гормоны (глюкагон, паратирин, гастрин), фер¬ 
менты (рибонуклеаза, ренин), производные индола, глюкуроновая кислота 
и др. 

Существенно, что физиологически ценные вещества при их избытке в 
крови начинают экскретироваться почкой. Это относится как к неоргани-
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ческим веществам, о которых шла речь выше при описании осмо-, волю-
мо- и ионорегулирующей функции почек, так и к органическим вещест¬ 
вам — глюкозе, аминокислотам. Повышенная экскреция этих веществ мо¬ 
жет в условиях патологии наблюдаться и при нормальной концентрации в 
крови, когда нарушена работа клеток, реабсорбирующих то или иное про¬ 
фильтровавшееся вещество из канальцевой жидкости в кровь. 

11.2.9. Инкреторная функция почек 
В почках вырабатывается несколько биологически активных веществ, 

позволяющих рассматривать ее как инкреторный орган. Гранулярные 
клетки юкстагломерулярного аппарата выделяют в кровь ренин при умень¬ 
шении АД в почке, снижении содержания натрия в организме, при пере¬ 
ходе человека из горизонтального положения в вертикальное. Уровень вы¬ 
броса ренина из клеток в кровь изменяется и в зависимости от концентра¬ 
ции Na + и С1- в области плотного пятна дистального канальца, обеспечи¬ 
вая регуляцию электролитного и клубочково-канальцевого баланса. Ренин 
синтезируется в гранулярных клетках афферентной артериолы юкстагло¬ 
мерулярного аппарата и представляет собой протеолитический фермент. В 
плазме крови он отщепляет от ангиотензиногена, находящегося главным 
образом во фракции альфа2-глобулина, физиологически неактивный пептид, 
состоящий из 10 аминокислот, — ангиотензин I. В плазме крови под влия¬ 
нием ангиотензинпревращающего фермента от ангиотензина I отщепля¬ 
ются 2 аминокислоты и он превращается в активное сосудосуживающее 
вещество ангиотензин II. Он повышает АД благодаря сужению артериаль¬ 
ных сосудов, усиливает секрецию альдостерона, увеличивает чувство жаж¬ 
ды, регулирует реабсорбцию натрия в дистальных отделах канальцев и со¬ 
бирательных трубках. Все перечисленные эффекты способствуют норма¬ 
лизации объема крови и АД. 

В почке синтезируется активатор плазминогена — урокиназа. В мозго¬ 
вом веществе почки и клубочках образуются простагландины. Они участву¬ 
ют, в частности, в регуляции почечного и общего кровотока, увеличивают 
выделение натрия с мочой, уменьшают чувствительность клеток канальцев 
к АДГ. Клетки почки извлекают из плазмы крови образующийся в печени 
прогормон — витамин D3 и превращают его в физиологически активный 
гормон — активные формы витамина D3. Этот стероид стимулирует обра¬ 
зование кальцийсвязывающего белка в кишечнике, способствует освобож¬ 
дению кальция из костей, регулирует его реабсорбцию в почечных каналь¬ 
цах. Почка является местом продукции эритропоэтина, стимулирующего 
эритропоэз в костном мозге. В почке вырабатывается брадикинин, являю¬ 
щийся сильным вазодилататором. 

11.2.10. Метаболическая функция почек 
Почки участвуют в обмене белков, липидов и углеводов. Не следует 

смешивать понятия «метаболизм почек», т. е. процесс обмена веществ в их 
паренхиме, благодаря которому осуществляются все формы деятельности 
почек, и «метаболическая функция почек». Данная функция обусловлена 
участием почек в обеспечении постоянства концентрации в крови ряда 
физиологически значимых органических веществ. В почечных клубочках 
фильтруются измененные белки, низкомолекулярные белки, пептиды. 
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Клетки проксимального отдела нефрона расщепляют их до аминокислот 
или дипептидов и транспортируют через базальную плазматическую мемб¬ 
рану в кровь. Это способствует восстановлению в организме фонда амино¬ 
кислот, что важно при дефиците белков в рационе. При заболеваниях по¬ 
чек эта функция может нарушаться. Почки способны синтезировать глю¬ 
козу (глюконеогенез) При длительном голодании почки могут синтезиро¬ 
вать до 50 % от общего количества глюкозы, образующейся в организме и 
поступающей в кровь. Почки являются местом синтеза фосфатидилинози-
та — необходимого компонента плазматических мембран. Для энерготрат 
почки могут использовать глюкозу или свободные жирные кислоты. При 
низком уровне глюкозы в крови клетки почки в большей степени расходу¬ 
ют жирные кислоты, при гипергликемии преимущественно расщепляется 
глюкоза. Значение почек в липидном обмене состоит в том, что свободные 
жирные кислоты могут в клетках почек включаться в состав триацилгли-
церина и фосфолипидов и в виде этих соединений поступать в кровь. 

11.2.11. Принципы регуляции реабсорбции 
и секреции веществ в клетках почечных канальцев 
Почки способны в широком диапазоне изменять интенсивность транс¬ 

порта различных веществ воды, электролитов и неэлектролитов. Это яв¬ 
ляется непременным условием выполнения почкой ее основного назначе¬ 
ния — стабилизации основных физических и химических показателей 
жидкостей внутренней среды. Широкий диапазон изменения скорости ре¬ 
абсорбции каждого из профильтровавшихся в просвет канальца веществ, 
необходимых для организма, требует существования соответствующих ме¬ 
ханизмов регуляции функций клеток. Действие гормонов и медиаторов, 
влияющих на транспорт ионов и воды, состоит в изменении функций (или 
числа) ионных или водных каналов, переносчиков, ионных насосов. Изве¬ 
стно несколько вариантов биохимических механизмов, с помощью кото¬ 
рых гормоны и медиаторы регулируют транспорт веществ клеткой нефро-
на. В одном случае происходит активирование генома и усиливается син¬ 
тез специфических белков, ответственных за реализацию гормонального 
эффекта, в другом — изменение проницаемости и работы насосов проис¬ 
ходит без непосредственного участия генома. 

Сравнение особенностей действия альдостерона и вазопрессина позво¬ 
ляет раскрыть сущность обоих вариантов регуляторных влияний. Альдо-
стерон увеличивает реабсорбцию N a + в клетках почечных канальцев. Из 
внеклеточной жидкости альдостерон проникает через базальную плазма¬ 
тическую мембрану в цитоплазму клетки, соединяется с рецептором, и об¬ 
разовавшийся комплекс поступает в ядро (рис. 11.7). В ядре стимулируется 
ДНК-зависимый синтез тРНК и активируется образование белков, необ¬ 
ходимых для увеличения транспорта Na + . Альдостерон стимулирует синтез 
компонентов натриевого насоса (Na +—К +-АТФазы), ферментов цикла 
трикарбоновых кислот и натриевых каналов, по которым N a + входит в 
клетку через апикальную мембрану из просвета канальца. В обычных, фи¬ 
зиологических условиях одним из факторов, ограничивающих реабсорб¬ 
цию Na + , является проницаемость для N a + апикальной плазматической 
мембраны. Возрастание числа натриевых каналов или времени их откры¬ 
того состояния увеличивает вход Na + в клетку, повышает содержание Na + 

в ее цитоплазме и стимулирует активный перенос N a + и клеточное ды¬ 
хание. 
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Рис. 11.7. Механизм действия альдостерона и вазопрессина на реабсорбцию на¬ 
трия и воды. Объяснение в тексте. 

Увеличение секреции К+ под влиянием альдостерона обусловлено воз¬ 
растанием калиевой проницаемости апикальной мембраны и транспорта 
К+ из клетки в просвет канальца. Усиление синтеза Na +—К +-АТФазы при 
действии альдостерона обеспечивает усиленное поступление К+ в клетку 
из внеклеточной жидкости и благоприятствует секреции К + . 

Другой вариант механизма клеточного действия гормонов рассмотрим 
на примере АДГ (вазопрессин). Он взаимодействует со стороны внекле¬ 
точной жидкости с V2-рецептором, локализованным в базальной плазма¬ 
тической мембране клеток конечных частей дистального сегмента и соби¬ 
рательных трубок. При участии G-белков происходит активация фермента 
аденилатциклазы и из АТФ образуется 3',5'-АМФ (цАМФ), который сти¬ 
мулирует протеинкиназу А и встраивание водных каналов (аквапорины) в 
апикальную мембрану. Это приводит к увеличению проницаемости для 
воды. В дальнейшем цАМФ разрушается фосфодиэстеразой и превращает¬ 
ся в 5'-АМФ 

11.2.12. Регуляция деятельности почек 
Почка служит исполнительным органом в цепи различных рефлексов, 

обеспечивающих постоянство состава и объема жидкостей внутренней 
среды. В ЦНС поступает информация о состоянии внутренней среды, 
происходит интеграция сигналов и обеспечивается регуляция деятельно¬ 
сти почек при участии эфферентных нервов или эндокринных желез, гор¬ 
моны которых регулируют процесс мочеобразования. Работа почки, как и 
других органов, подчинена не только безусловнорефлекторному контро¬ 
лю, но и регулируется корой большого мозга, т. е. мочеобразование может 
меняться условнорефлекторным путем. Анурия, наступающая при болевом 
раздражении, может быть воспроизведена условнорефлекторным путем. 
Механизм болевой анурии основан на раздражении гипоталамических 
центров, стимулирующих секрецию вазопрессина нейрогипофизом. Наря-
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ду с этим усиливаются активность симпатической части автономной нерв¬ 
ной системы и секреция катехоламинов надпочечниками, что и вызывает 
резкое уменьшение мочеотделения вследствие снижения клубочковой 
фильтрации и увеличения канальцевой реабсорбции воды. 

Не только уменьшение, но и увеличение диуреза может быть вызвано 
условнорефлекторным путем. Многократное введение воды в организм со¬ 
баки в сочетании с действием условного раздражителя приводит к образо¬ 
ванию условного рефлекса, сопровождающегося увеличением мочеотделе¬ 
ния. Механизм условнорефлекторной полиурии в данном случае основан 
на том, что из коры большого мозга импульсы поступают в гипоталамус и 
уменьшается секреция АДГ. Импульсы, поступающие по эфферентным 
нервам почки, регулируют гемодинамику и работу юкстагломерулярного 
аппарата почки, оказывают прямое влияние на реабсорбцию и секрецию 
ряда неэлектролитов и электролитов в канальцах. Импульсы, поступающие 
по адренергическим волокнам, стимулируют транспорт натрия, а по холи-
нергическим — активируют реабсорбцию глюкозы и секрецию органиче¬ 
ских кислот. Механизм изменения мочеобразования при участии адренер-
гических нервов обусловлен активацией аденилатциклазы и образованием 
цАМФ в клетках канальцев. Катехоламинчувствительная аденилатциклаза 
имеется в базолатеральных мембранах клеток дистальных извитых каналь¬ 
цев и начальных отделов собирательных трубок. Афферентные нервы почки 
играют существенную роль как информационное звено системы ионной ре¬ 
гуляции, обеспечивают осуществление рено-ренальных рефлексов 

11.2.13. Количество, состав и свойства мочи 
Диурезом называют количество мочи, выделяемое человеком за опреде¬ 

ленное время. Эта величина у здорового человека колеблется в широких 
пределах в зависимости от состояния водного обмена. При обычном вод¬ 
ном режиме за сутки выделяется 1—1,5 л мочи. Концентрация осмотиче¬ 
ски активных веществ в моче зависит от состояния водного обмена и со¬ 
ставляет 50—1450 мосмоль/кг Н 2 О. После потребления значительного ко¬ 
личества воды и при функциональной пробе с водной нагрузкой (испытуе¬ 
мый выпивает воду в объеме 20 мл на 1 кг массы тела) скорость мочеотде¬ 
ления достигает 15—20 мл/мин. В условиях высокой температуры окружа¬ 
ющей среды вследствие возрастания потоотделения количество выделяе¬ 
мой мочи уменьшается. Ночью во время сна диурез меньше, чем днем. 

Состав и свойства мочи. С мочой могут выделяться большинство ве¬ 
ществ, имеющихся в плазме крови, а также некоторые соединения, синте¬ 
зируемые в почке. С мочой выделяются электролиты, количество которых 
зависит от их потребления с пищей, а концентрация в моче — от уровня 
мочеотделения. Суточная экскреция N a + составляет 40—220 ммоль, К+ — 
25-125, С1- - 110-250, С а 2 + - 1-4, M g 2 + - 1-5, SO4

2 - - 15-30 ммоль. 
Почки служат главным органом экскреции конечных продуктов азоти¬ 

стого обмена. У человека при распаде белков образуется мочевина, состав¬ 
ляющая до 90 % азота мочи; ее суточная экскреция достигает 25—35 г. С 
мочой выделяется 0,4—1,2 г азота аммиака, 0,2—0,7 г мочевой кислоты 
(при потреблении пищи, богатой пуринами, выделение возрастает до 2— 
3 г). Креатин, образующийся в мышцах из фосфокреатина, переходит в 
креатинин; его выделяется около 1,5 г/сут. В небольшом количестве в 
мочу поступают некоторые производные продуктов гниения белков в ки¬ 
шечнике — индол, скатол, фенол, они в основном обезвреживаются в 
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печени, где образуются парные соединения с серной кислотой — индок-
силсерная, скатоксилсерная и другие кислоты. Белки в нормальной моче 
выявляются в очень небольшом количестве (суточная экскреция не пре¬ 
вышает 125 мг). Небольшая протеинурия наблюдается у здоровых людей 
после тяжелой физической нагрузки и исчезает после отдыха. 

Глюкоза в моче в обычных условиях не выявляется. При избыточном 
потреблении сахара, когда концентрация глюкозы в плазме крови превы¬ 
шает 10 ммоль/л, при гипергликемии иного происхождения наблюдается 
глюкозурия — выделение глюкозы с мочой. 

Цвет мочи зависит от величины диуреза и уровня экскреции пигментов. 
Цвет меняется от светло-желтого до оранжевого. Пигменты образуются из 
билирубина желчи в кишечнике, где билирубин превращается в уробилин 
и урохром, которые частично всасываются в кишечнике и затем выделя¬ 
ются почками. Часть пигментов мочи представляет собой окисленные в 
почке продукты распада гемоглобина. 

С мочой выделяются различные биологически активные вещества и продук¬ 
ты их превращения, по которым в известной степени можно судить о функ¬ 
ции некоторых желез внутренней секреции. В моче обнаружены производ¬ 
ные гормонов коркового вещества надпочечников, эстрогены, АДГ, витами¬ 
ны (аскорбиновая кислота, тиамин), ферменты (амилаза, липаза, трансами-
наза и др.). При патологии в моче обнаруживаются вещества, обычно в ней 
не выявляемые, — ацетон, желчные кислоты, гемоглобин и др. 

11.2.14. Мочеиспускание 
Образующаяся в почечных канальцах моча выделяется в почечную ча¬ 

шечку, а затем в фазе систолы почечной чашечки происходит опорожне¬ 
ние в почечную лоханку. Последняя постепенно заполняется мочой, и по 
достижении порога раздражения возникают импульсы от барорецепторов, 
сокращаются мышцы почечной лоханки, раскрывается просвет мочеточ¬ 
ника, и моча благодаря сокращениям его стенки продвигается в мочевой 
пузырь. Объем мочи в пузыре постепенно увеличивается, его стенка растя¬ 
гивается, но вначале напряжение стенок не изменяется и давление в моче¬ 
вом пузыре не растет. Когда объем мочи в пузыре достигает определенно¬ 
го предела, круто нарастает напряжение гладкомышечных стенок и повы¬ 
шается давление жидкости в его полости. Раздражение механорецепторов 
мочевого пузыря определяется растяжением его стенок, а не увеличением 
давления. Если поместить мочевой пузырь в капсулу, которая препятство¬ 
вала бы его растяжению, то повышение давления внутри пузыря не вызо¬ 
вет рефлекторных реакций. Существенное значение имеет скорость на¬ 
полнения пузыря: при быстром растяжении мочевого пузыря резко увели¬ 
чивается импульсация в афферентных волокнах тазового нерва. После 
опорожнения пузыря напряжение стенки уменьшается и быстро снижает¬ 
ся импульсация. 

В процессе мочеиспускания моча выводится из мочевого пузыря в резу¬ 
льтате рефлекторного акта. Наступают сокращение гладкой мышцы стен¬ 
ки мочевого пузыря, расслабление внутреннего и наружного сфинктеров 
мочеиспускательного канала, сокращение мышц брюшной стенки и дна 
таза; в это же время происходит фиксация грудной стенки и диафрагмы. 
В результате моча, находившаяся в мочевом пузыре, выводится из него. 

При раздражении механорецепторов мочевого пузыря импульсы по 
центростремительным нервам поступают в крестцовые отделы спинного 
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мозга, во II — IV сегментах которого находится рефлекторный центр моче¬ 
испускания. Первые позывы к мочеиспусканию появляются у человека, 
когда объем содержимого пузыря достигает 150 мл, усиленный поток им¬ 
пульсов наступает при увеличении объема до 200—300 мл. Спинальный 
центр мочеиспускания находится под влиянием вышележащих отделов 
мозга, изменяющих порог возбуждения рефлекса мочеиспускания. Тормо¬ 
зящие влияния на этот рефлекс исходят из коры большого мозга и средне¬ 
го мозга, возбуждающие — из заднего гипоталамуса и переднего отдела 
моста мозга. 

Возбуждение центра мочеиспускания вызывает импульсацию в пара¬ 
симпатических волокнах тазовых внутренностных нервов, при этом стиму¬ 
лируется сокращение мышцы мочевого пузыря, давление в нем возрастает 
до 20—60 см вод. ст., расслабляется внутренний сфинктер мочеиспуска¬ 
тельного канала. Поток импульсов к наружному сфинктеру мочеиспуска¬ 
тельного канала уменьшается, его мышца — единственная исчерченная в 
мочевыводящих путях, иннервируемая соматическим нервом — ветвью 
полового нерва, расслабляется, и начинается мочеиспускание. 

Раздражение рецепторов при растяжении стенки пузыря рефлекторно 
по эфферентным волокнам тазовых внутренностных нервов вызывает со¬ 
кращение мышцы мочевого пузыря и расслабление его внутреннего сфин¬ 
ктера. Растяжение пузыря и продвижение мочи по мочеиспускательному 
каналу ведет к изменению импульсации в половом нерве, и наступает рас¬ 
слабление наружного сфинктера. Движение мочи по мочеиспускательному 
каналу играет важную роль в акте мочеиспускания, оно рефлекторно по 
афферентным волокнам полового нерва стимулирует сокращение мочево¬ 
го пузыря. Поступление мочи в задние отделы мочеиспускательного кана¬ 
ла и его растяжение способствуют сокращению мышцы мочевого пузыря. 
Передача афферентных и эфферентных импульсов этого рефлекса осуще¬ 
ствляется по подчревному нерву. 

11.2.15. Последствия удаления почки и искусственная почка 
После удаления одной почки у человека и животных в течение несколь¬ 

ких недель увеличивается масса оставшейся почки, наступает ее компен¬ 
саторная гипертрофия. Клубочковая фильтрация возрастает в оставшейся 
почке почти в 1,5 раза по сравнению с исходным уровнем, увеличивается 
реабсорбционная и секреторная способность нефронов. Одна почка 
успешно обеспечивает стабильность состава внутренней среды. После уда¬ 
ления обеих почек или их выключения у человека в течение нескольких 
дней развивается уремия, в крови возрастает концентрация продуктов азо¬ 
тистого обмена, содержание мочевины может увеличиваться в 20—30 раз, 
нарушаются кислотно-основное состояние и ионный состав крови, разви¬ 
ваются слабость, расстройство дыхания, и через несколько дней наступает 
смерть. 

Для временного замещения некоторых функций почек во время острой 
и хронической почечной недостаточности,'а также постоянно у больных с 
удаленными почками используется аппарат «искусственная почка». Он 
представляет собой диализатор, в котором через поры полупроницаемой 
мембраны кровь очищается от шлаков, в результате чего нормализуется ее 
состав. Сконструированы десятки различных типов аппаратов искусствен¬ 
ной почки — спиральный, улиточный, пластинчатый. В этих аппаратах 
используют пленки, радиус пор в которых около 3 нм. Через эти поры 
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проходят (как и в почечном клубочке) низкомолекулярные компоненты 
плазмы, но не проникают белки. По одну сторону пленки непрерывно 
протекает кровь пациента, поступающая из артерии и после прохождения 
через аппарат вливаемая в его вену, по другую сторону находится раствор 
для диализа. Он по ионному составу и осмотической концентрации подо¬ 
бен плазме крови. Больного подключают к аппарату искусственная почка 
обычно 2—3 раза в неделю. С помощью этого метода удается поддержи¬ 
вать жизнь больных более 25 лет. Один сеанс гемодиализа длится несколь¬ 
ко часов. Важную роль в проведении регулярных гемодиализов сыграло 
использование артериовенозных шунтов, которые вживляют в лучевую ар¬ 
терию и вену предплечья, в результате чего исчезает необходимость хирур¬ 
гических операций перед каждым сеансом гемодиализа. В клинике гемо¬ 
диализ иногда сочетают с гемосорбцией, что дает возможность дополни¬ 
тельно удалить из крови ряд веществ, которые должна была бы экскрети-
ровать почка. 

11.2.16. Возрастные особенности структуры и функции почек 
У человека к моменту рождения нефроны в основном сформированы. 

У новорожденного почечный плазмоток и гломерулярная фильтрация в 
несколько раз ниже, чем у взрослого человека. Эти показатели достигают 
уровня взрослого при расчете на стандартную величину площади поверх¬ 
ности тела к концу первого — началу второго года жизни. В клетках про¬ 
ксимальных канальцев у новорожденных резко снижена способность к 
секреции органических кислот, которая постепенно нарастает в течение 
первых нескольких месяцев жизни. В почках новорожденных недостаточ¬ 
но эффективно осуществляется осмотическое концентрирование мочи, 
слабо действует АДГ, что обусловлено незрелостью многих элементов по¬ 
чек. Определенную роль в низком осмотическом концентрировании мочи 
у детей первых месяцев жизни играют и высокая степень утилизации бел¬ 
ков, и обусловленная этим низкая концентрация мочевины в крови и 
моче, а следовательно, и в мозговом веществе почки. 

Основные процессы, обеспечивающие мочеобразование, достигают 
уровня взрослого человека к началу второго года жизни и сохраняются до 
45—50 лет, после чего происходит медленное снижение почечного плазмо-
тока, гломерулярной фильтрации, канальцевой секреции, осмотического 
концентрирования мочи. Отмечается параллельное уменьшение крово¬ 
снабжения нефронов и функциональной способности их клеток. 



Глава 12 РЕПРОДУКТИВНАЯ ФУНКЦИЯ 

Репродуктивная функция — процесс воспроизведения себе подобных 
живых организмов, способствующий сохранению и продолжению суще¬ 
ствования вида на протяжении поколений. 

Сознательный характер воспроизведения у человека придает проблеме 
репродукции не только биологическое, но и большое социальное значе¬ 
ние. Освещение вопросов репродукции человека требует изучения всего 
комплекса морфофизиологических особенностей, поведенческих приспо¬ 
соблений, процессов оплодотворения, беременности, родов, лактации. 

12.1. ПОЛОВАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ 
Первичное звено процесса половой дифференциации — генетический 

пол. Он создается в момент оплодотворения. При слиянии яйцеклетки, в 
которой имеется Х-хромосома, со сперматозоидом, несущим Y-хромосо-
му, зародыш будет формироваться по мужскому типу. Сперматозоид, не¬ 
сущий Х-хромосому, предопределяет развитие особи по женскому типу. 

Генетический пол определяет будущую генетическую программу орга¬ 
низма, в частности дифференцирование его половых желез — истинный, 
или гонадный, пол. Истинным его называют потому, что, определяя га-
метный пол (способность половой железы образовывать сперматозоиды 
или яйцеклетки), гонады тем самым выявляют роль данного индивидуума 
в процессе воспроизведения. Наряду с этим гонадный пол определяет 
также гормональный пол — специфичность и направленность воздейст¬ 
вия половых гормонов, которые формируют фенотип человека с харак¬ 
терным строением и развитием внутренних и наружных половых орга¬ 
нов, вторичных половых признаков — морфологический (или соматиче¬ 
ский) пол. 

На ранних стадиях эмбриогенеза зародышевые гонады не дифференци¬ 
рованы по полу. На 7—8-й неделе беременности под влиянием Y-хромосо-
мы происходит дифференцировка семенников. Вскоре они начинают про¬ 
дуцировать мужские половые гормоны — андрогены, под влиянием кото¬ 
рых происходит развитие эмбриона по мужскому типу. Яичники в эмбрио¬ 
нальном периоде неактивны. Дифференцировка по женскому типу идет 
пассивно, не требуя контроля со стороны половых желез. Поэтому форми¬ 
рование половых органов у плодов женского пола происходит позднее, 
чем у мужского. 

Наружные мужские половые органы формируются к 19—20-й неделе 
внутриутробного развития. В этом сроке при ультразвуковом исследова¬ 
нии можно установить пол будущего ребенка. 

С момента рождения пол определяется строением наружных половых 
органов — гражданский (или акушерский) пол, в соответствии с которым 
ребенка воспитывают — пол воспитания. В период полового созревания 
половые железы начинают интенсивно вырабатывать соответствующие 
мужские или женские половые гормоны, под влиянием которых у подро¬ 
стка появляются вторичные половые признаки и эротические пережива¬ 
ния. 
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12.2. ПОЛОВОЕ СОЗРЕВАНИЕ 
Процесс полового созревания организма человека происходит по мере 
становления гормональной функции половых желез. 

Ребенок рождается с высокодифференцированными половыми органа¬ 
ми. При этом в яичниках новорожденной девочки имеется обилие перво¬ 
начальных фолликулов, в яичках у мальчиков недифференцированные се¬ 
менные клетки. В детском возрасте (от 1 года до 7 лет) как наружные, так 
и внутренние гениталии развиваются медленно в связи с невысоким уров¬ 
нем половых гормонов. Возрастающая насыщенность организма половы¬ 
ми гормонами обусловливает комплекс физиологических и анатомических 
преобразований. 

В препубертатном периоде (с 8 до 11 — 12 лет) увеличивается секреция 
гонадотропных гормонов гипофизом. Начинается развитие половых орга¬ 
нов. У девочек в яичниках происходит рост фолликулов и синтез половых 
гормонов, в первую очередь эстрогенов. У мальчиков семенники активно 
продуцируют тестостерон, в яичках начинается интенсивное деление не¬ 
дифференцированных семенных клеток. Происходит «скачок» роста. Ска¬ 
чок роста у девочек начинается раньше, чем у мальчиков, поэтому девочки 
в этом периоде, как правило, выше ростом. Интенсивно развивается кост-
но-мышечный аппарат. Формируется характерный женский или мужской 
тип телосложения. У девочек происходит увеличение окружности таза, от¬ 
ложение жировой ткани на бедрах, у мальчиков — увеличение ширины 
плеч. Появляются вторичные половые признаки: начинается оволосение 
на лобке, в подмышечных впадинах; у девочек начинается рост молочных 
желез. Препубертатный период у девочек завершается наступлением пер¬ 
вой менструации — менархе (в среднем к 12 годам). 

В пубертатном периоде (с 12—13 до 16—18 лет) усиливается и упорядо¬ 
чивается синтез гонадотропинов, активизируется гормональная деятель¬ 
ность половых желез. Интенсивно идет развитие половых органов, вто¬ 
ричных половых признаков. Завершается оволосение по женскому (лобок 
с горизонтальной границей волос) и мужскому типу (на лобке с переходом 
на белую линию живота; на лице бакенбарды, усы, борода; на груди). У 
мальчиков изменяется тембр голоса (мутация). Потовые и сальные железы 
усиленно секретируют, выделяя специфический запах. Менструальный 
цикл у девочек приобретает овуляторный характер. В яичках у мальчиков 
идет активное деление незрелых половых клеток, приводящее к появле¬ 
нию зрелых сперматозоидов к 16 годам. К концу периода полового созре¬ 
вания женский организм готов к наступлению и вынашиванию беремен¬ 
ности, мужской организм позволяет совершать полноценный половой акт, 
включая способность оплодотворять яйцеклетку. 

Необходимо отметить, что процесс полового созревания включает в 
себя не только развитие половых признаков, но и становление такой не¬ 
отъемлемой черты человеческого организма, как половое поведение. 

12.3. ПОЛОВОЕ ПОВЕДЕНИЕ ЧЕЛОВЕКА 

С биологической точки зрения программа полового поведения человека 
и животных определяется генетически заложенным половым инстинктом, 
в основе которого лежат врожденные алгоритмы поведения (безусловные 
рефлексы), направленные на обеспечение продолжения рода. Однако в от-
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личие от животных у человека половое (сексуальное) поведение находится 
под контролем сознания и является одним из вариантов социального по¬ 
ведения. Биологические факторы принадлежности к мужскому или жен¬ 
скому полу, определяющие соответствующие различия в половом поведе¬ 
нии, тесно связаны с психологическими и социальными факторами. 

Психосексуальное развитие человека происходит поэтапно. В детском 
возрасте формируется половое самосознание. В первой фазе этого этапа 
происходит осознание собственной половой принадлежности. Во вто¬ 
рой — возникает любопытство, направленное на половые признаки. Фор¬ 
мирование полового самосознания происходит под влиянием воспитания 
(с учетом половой принадлежности — выбор одежды, прически, игры, иг¬ 
рушки и др.) До 1,5 лет происходит знакомство со своим телом на уровне 
гениталий. К 3 годам ребенок четко осознает себя мальчиком или девоч¬ 
кой. С 3 до 7 лет проходит период полоролевых игр с имитацией сексуаль¬ 
ного взаимодействия (игры в «семью», «доктора» и др.). 

Препубертатный период характеризуется формированием стереотипа 
полоролевого поведения. 

В детском и препубертатном периодах проходит понятийная стадия 
формирования полового сознания, которая к половому влечению как та¬ 
ковому отношения не имеет, но играет чрезвычайно важную роль в фор¬ 
мировании сексуальности. 

В пубертатном периоде происходит формирование либидо (половое 
влечение). Важный признак пубертатного развития — установление регу¬ 
лярной активности гонад, которая проявляется у девушек менструациями, 
у юношей — эякуляциями (семяизвержение). Вначале это неадекватные 
ночные поллюции (непроизвольные семяизвержения), не всегда связан¬ 
ные с эротическими снами. На смену неадекватным приходят адекватные, 
связанные с эротическими снами и переживаниями. 

В пубертатном периоде формирование либидо проходит следующие 
(после понятийной) 3 стадии. Романтическая (или платоническая) стадия 
характеризуется выраженными эмоциональными компонентами, высоким 
накалом чувств, эротическими фантазиями платонического типа (асексу¬ 
альными). Значение платонической стадии — в возвышении физиологиче¬ 
ского инстинкта до истинно человеческой любви. Эротическая — выража¬ 
ется в стремлении к нежности и ласкам (словесным и тактильным) без со¬ 
вершения генитального полового акта. Сексуальная стадия проявляется 
так называемой юношеской гиперсексуальностью — любопытство к любом 
сексуальной и генитальной тематике, у юношей — спонтанные эрекции с 
выраженным половым возбуждением, ночными поллюциями. 

Основная тенденция пубертатного периода — стремление к самоутвер¬ 
ждению всех сторон личности — находит проявление и в половой сфере, в 
большинстве случаев завершаясь началом половой жизни (у большинства 
к 18—19 годам). 

Различие в полоролевых стереотипах поведения мужчин и женщин 
сказывается прежде всего на структуре полового влечения. У женщин 
уже в понятийной стадии отмечается бессознательная тяга к материн¬ 
ству — игра в куклы, «дочки-матери» и др. Приоритетное развитие мате¬ 
ринского инстинкта над собственно сексуальными тенденциями сохраня¬ 
ется на всех этапах формирования либидо. Платоническая стадия у жен¬ 
щин дольше, однако эротичность значительно меньше. Сексуальная ста¬ 
дия либидо (появление влечения к близости, способности к пережива¬ 
нию оргазма) возникает, как правило, после начала регулярной половой 
жизни. 
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Период зрелой сексуальности наступает с установлением стабильного 
уровня индивидуальной половой активности. 

Физиология полового акта. Половой акт (коитус, совокупление, копуля¬ 
ция) складывается из четырех последовательно сменяющих друг друга ста¬ 
дий, или фаз: фазы нарастающего возбуждения, плато-фазы, оргастиче¬ 
ской фазы и фазы разрешения, расслабления. 

Комплекс проявлений, наблюдающихся в процессе совокупления, со¬ 
ставляет копулятивный (половой) цикл. Полнота и качество реализации 
сексуальных реакций у человека обеспечиваются последовательной актива¬ 
цией морфофункциональных комплексов или составляющих копулятивно-
го цикла. Некоторые из этих комплексов у мужчин и женщин имеют одина¬ 
ковую природу. К ним относится нейрогуморальная составляющая, связан¬ 
ная с деятельностью всей эндокринной системы и ЦНС. Она обеспечивает 
силу полового влечения. Столь же идентична мужская и женская психиче¬ 
ская составляющая. Она обеспечивает адекватную направленность полово¬ 
го влечения, избирательность в удовлетворении сексуальных потребностей, 
соответствие сексуального поведения сложившимся социальным традици¬ 
ям и нормам. Другие составляющие имеют структурно-функциональные 
различия. У мужчин выделяют эрекционную составляющую — конечный 
исполнительный аппарат, обеспечивающий механическую сторону полово¬ 
го акта. Анатомо-физиологическим субстратом ее являются спинальные 
центры эрекции и половой член. Эякуляторная составляющая, основанная 
на интеграции структурных элементов, от предстательной железы до коры 
большого мозга, обеспечивает главную биологическую задачу всей половой 
активности — выделение мужского оплодотворяющего начала. 

У женщин вместо эрекционной и эякуляторной имеет место генитосег-
ментарная составляющая. 

Круг физиологических реакций при половом сношении чрезвычайно 
широк, в него вовлекаются практически все физиологические системы ор¬ 
ганизма. Происходит эрекция грудных сосков, «половое покраснение» 
кожи лица, туловища, непроизвольные спазматические сокращения от¬ 
дельных мышечных групп лица, туловища, конечностей и ректального 
сфинктера, изменение глубины и ритма дыхания, тахикардия, подъем АД, 
гипергидроз. Это — общие реакции организма. 

Сексуальные реакции женщины. Фаза нарастающего возбуждения начи¬ 
нается в результате психологических и физических стимулирующих воз¬ 
действий Усиливается кровенаполнение половых органов, что приводит к 
увеличению их размеров, особенно клитора. Слизистая влагалища увлаж¬ 
няется. Это облегчает и делает безболезненным введение и фрикции (кои-
тальные движения) полового члена. Введение полового члена и начало 
фрикций приводят к удлинению и расслаблению верхних 2/3 влагалища. 
В фазе плато возбуждение несколько нарастает в ответ на продолжающие¬ 
ся фрикции Усиливается кровенаполнение нижней трети влагалища и 
происходит местное сужение (образуется оргастическая манжетка). Возни¬ 
кают непроизвольные сокращения мышц тазового дна. Оргастическая 
фаза — кульминация полового сношения. Увеличивается мышечное на¬ 
пряжение во всем теле. Отмечается 5—8 сильных сокращений с интерва¬ 
лом 0,8 с оргастической манжетки, внутренних половых органов. В фазе 
разрешения происходит обратное развитие описанных изменений, умень¬ 
шение кровенаполнения половых органов — детумесценция, наступает 
чувство удовлетворенности и расслабления. 

Сексуальные реакции мужчины. В фазе нарастающего возбуждения про¬ 
исходит увеличение прилива артериальной крови к половым органам при 
526 



некотором затруднении оттока крови по венам. В связи с этим происходит 
переполнение кровью кавернозных тел, наступает эрекция (увеличение 
объема и напряжения) полового члена. Из мочеиспускательного канала 
выделяется небольшое количество прозрачного секрета. Мошонка сокра¬ 
щается, яички подтягиваются, повышается тонус мышц промежности. В 
фазе плато эрекция возрастает. Для оргазма характерен спазм (сокраще¬ 
ние) сфинктера мочевого пузыря, ритмичное сокращение мышц полового 
члена и мышц поясницы с интервалом 0,8 с. У мужчин оргазм сопровож¬ 
дается семяизвержением в результате сокращения семявыносящих путей и 
уретры. При этом эякулят выбрасывается наружу под большим давлением. 
В фазе разрешения происходит обратное развитие общих и местных реак¬ 
ций организма, возникает детумесценция, исчезает эрекция. 

Для гармоничной половой жизни и реализации функции воспроизведе¬ 
ния необходимо адекватное функционирование зрелых женских и муж¬ 
ских половых органов. 

12.4. ФИЗИОЛОГИЯ ЖЕНСКИХ ПОЛОВЫХ ОРГАНОВ 
Женские половые органы принято делить на наружные и внутренние. 

Наружные половые органы (лобок, большие и малые половые губы, кли¬ 
тор, преддверие влагалища) являются главным органом полового чувства. 
Богато снабженные нервными окончаниями, они имеют рефлекторные 
связи с другими органами и системами, участвуют в реализации полового 
чувства и специфических физиологических процессов. Внутренние поло¬ 
вые органы (влагалище, матка, маточные трубы и яичники) выполняют 
функцию деторождения. Влагалище участвует в оплодотворении, в акте 
родов, препятствует проникновению патогенной микрофлоры в матку, 
трубы и брюшную полость; через влагалище наружу выводится менстру¬ 
альная кровь и секрет желез шейки и тела матки. 

В маточных трубах происходит оплодотворение Матка выполняет мен¬ 
струальную функцию — в ее слизистой происходят циклические измене¬ 
ния, создающие необходимые условия для беременности. Во время бере¬ 
менности матка является плодовместилищем, в родах — в качестве изго¬ 
няющей силы способствует рождению плода. Яичники выполняют 2 функ¬ 
ции: генеративную (созревание фолликула и овуляция) и эндокринную 
(выработка женских половых гормонов и небольшого количества андроге-
нов). 

В женском организме происходят ритмически повторяющиеся процес¬ 
сы, называемые менструальным циклом. Биологическое значение этих из¬ 
менений заключается в подготовке организма к осуществлению репродук¬ 
тивной функции. При этом происходят циклические изменения в системе 
гипоталамус — гипофиз — яичники, в гормонально-зависимых органах-
мишенях (половые органы, молочные железы), а также в нервной, эндо¬ 
кринной, сердечно-сосудистой и других системах организма. 

Регуляцию менструального цикла осуществляют 5 иерархических уров¬ 
ней: I — ткани-мишени (эндометрий), II — яичники, III — гипофиз, IV — 
гипоталамус, V — надгипоталамические структуры. Каждый из этих уров¬ 
ней регулируется вышележащими структурами. 

Надгипоталамическими мозговыми структурами — корой большого 
мозга, ретикулярной формацией, лимбической системой — воспринима¬ 
ются циклические гуморальные (в первую очередь гормональные) и реф¬ 
лекторные воздействия из полового аппарата, а также сигналы из внешней 
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среды. Отсюда нервные импульсы передаются в ядра гипоталамуса. В ре¬ 
гуляции функции гипоталамических нейронов ведущая роль принадлежит 
дофамину, норадреналину и серотонину. 

В ядрах гипоталамуса вырабатывается специфический нейросекрет — 
рилизинг-гормон люлиберин, под влиянием которого выделяются гонадо-
тропные гормоны гипофиза. В аденогипофизе секретируются 3 гонадо-
тропных гормона: фолликулостимулирующий (ФСГ), лютеинизирующий 
(ЛГ) и лютеотропный (ЛТГ) или пролактин. 

Под влиянием гонадотропных гормонов в яичнике возникают цикличе¬ 
ски повторяющиеся изменения — яичниковый цикл. В первой (фоллику¬ 
лярная) фазе цикла под влиянием ФСГ происходят рост и развитие фол¬ 
ликула, а также образование в нем фолликулярных гормонов — эстроге¬ 
нов. Созревание фолликула занимает первую половину менструального 
цикла. ЛГ и ФСГ способствуют овуляции — разрыву созревшего фоллику¬ 
ла и выходу из его полости созревшей яйцеклетки, готовой к оплодотворе¬ 
нию. На месте лопнувшего фолликула под действием ЛГ развивается жел¬ 
тое тело, которое синтезирует прогестерон и небольшое количество эстро¬ 
генов и андрогенов. ЛТГ поддерживает функционирование желтого тела. 
Фаза желтого тела (лютеиновая) занимает вторую половину менструально¬ 
го цикла. 

Гормоны фолликула и желтого тела, образовавшиеся под влиянием го¬ 
надотропных гормонов гипофиза, вызывают циклические изменения в 
органах-мишенях, и в первую очередь в эндометрии (фолликулярный гор¬ 
мон — фазу пролиферации, гормоны желтого тела — фазу секреции). 

В результате секреторных изменений в слизистой матки накапливаются 
гликоген, фосфор, кальций и другие вещества, удлиняются сосуды функ¬ 
ционального слоя, что создает благоприятные условия для развития заро¬ 
дыша, если произойдет оплодотворение. Если беременность не наступает, 
желтое тело яичника регрессирует, функциональный слой эндометрия от¬ 
торгается (фаза десквамации) и начинается новый менструальный цикл. 

Регуляция менструальной функции осуществляется по механизму об¬ 
ратной связи. Например, выделенные гипофизом гонадотропины вызыва¬ 
ют секрецию эстрогенов и гестагенов яичниками. При достижении значи¬ 
тельного уровня гормонов яичников последние оказывают тормозящее 
влияние на секрецию гонадотропных гормонов. 

12.5. ФИЗИОЛОГИЯ МУЖСКИХ ПОЛОВЫХ ОРГАНОВ 

В функциональном отношении мужские половые органы подразделяют 
на половые железы — яички (семенники), дополнительные половые обра¬ 
зования (придаточные половые железы), половые (семявыводящие) пути и 
органы совокупления. 

Яички выполняют двойную функцию: герминативную (образование 
мужских половых клеток — спермиев) и внутрисекреторную (выделение 
мужских половых гормонов — андрогенов и небольшого количества эстро¬ 
генов). Одной из важнейших функций андрогенов является поддержание 
сперматогенеза. 

Сперматогенез — процесс превращения недифференцированных семен¬ 
ных клеток в зрелые спермин — осуществляется в канальцах яичка. Не¬ 
дифференцированные половые клетки (сперматогонии) располагаются на 
внутренней поверхности мембраны извитых канальцев яичка. В результате 
митотического деления число сперматогонии приумножается, они увели-
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чиваются в размерах и превращаются в сперматоциды 1-го порядка с дип¬ 
лоидным набором хромосом 46 XY. После их первого (редукционное) де¬ 
ления, занимающего 3/8 времени сперматогенеза, образуются 2 спермато-
цида 2-го порядка с гаплоидным набором хромосом — 22 аутосомы и 1 по¬ 
ловая — X или Y. Второе (митотическое) деление сперматоцидов 2-го по¬ 
рядка довольно быстро приводит к образованию сперматид. Морфологи¬ 
ческие изменения в сперматиде, включающие перестройку ядра и цито-
плазматических элементов, завершаются образованием спермиев и также 
длятся около 3/8 времени сперматогенеза. Таким образом, развитие и диф¬ 
ференциация спермиев проходят в 3 этапа: 1) пролиферация сперматого-
ний — сперматоцитогенез; 2) деление и созревание сперматоцитов — 
сперматогенез; 3) дифференциация сперматид в спермин — спермиогенез. 
Сперматогенез у человека занимает 74—75 сут. 

По мере созревания клетки сперматогенного эпителия продвигаются к 
просвету канальца. Спермин выходят в просвет канальцев, накапливаются 
в придатке, где происходит их дозревание. 

Регуляция функции яичек. Нервная система и ее гипоталамические цен¬ 
тры участвуют в регуляции функций яичек нейрогенным путем и через 
секрецию гипофиза, гормоны которого стимулируют функцию мужских 
половых желез. 

Гонадотропин-рилизинг-гормон (гонадолиберин), вырабатываемый в 
аркуатных ядрах гипоталамуса, оказывает прямое влияние на стимуляцию 
или торможение секреции гормонов гипофиза. Выработку рилизинг-гор-
мона стимулирует дофамин, тормозит серотонин, выделяемый эпифизом. 
У мужчин функционирует постоянный тонический центр секреции рили-
зинг-гормона в отличие от циклического у женщин. 

Аденогипофиз секретирует гонадотропные гормоны, которые оказыва¬ 
ют влияние на функцию семенников. Фолликулостимулирующий гормон 
(сперматогенезстимулирующий гормон) активно влияет на сперматогенез, 
стимулирует эпителий канальцев яичка, инициирует митотическую фазу 
сперматогенеза. Лютеинизирующий гормон у мужчин стимулирует разви¬ 
тие, созревание интерстициальных клеток (гормон, стимулирующий ин-
терстициальные клетки) и биосинтез андрогенов, в частности тестостеро¬ 
на, который обеспечивает спермиогенез. Лютеотропный гормон участвует 
в регуляции половой функции у мужчин, потенцирует действие ЛГ и ФСГ, 
направленное на восстановление и поддержание сперматогенеза, увеличи¬ 
вает массу семенников, усиливает обменные процессы в яичке. Сущестьу-
ет и обратная связь: малые дозы андрогенов стимулируют, а избыточные 
тормозят функцию гипоталамо-гипофизарной системы. 

Экскреторная функция мужских половых органов. В придатке яичка под 
действием андрогенов происходит окончательное накопление и дозрева¬ 
ние спермиев, обретающих способность двигаться и оплодотворять яйце¬ 
клетку. 

По семявыносящему, а затем семявыбрасывающему протоку спермин 
проводятся от хвоста придатка яичка к мочеиспускательному каналу. Мо¬ 
чеиспускательный канал проводит семенную жидкость в момент эякуля¬ 
ции. Эякуляция — рефлекторный акт, регуляция которого осуществля¬ 
ется симпатическими и парасимпатическими отделами нервной системы 
и под действием импульсов из ThХ11—L1V, S11—S1V сегментов спинного 
мозга. 

Важную роль в половой деятельности мужчины играет предстательная 
железа — андрогензависимый орган, поставляющий около 25—35 % плаз¬ 
мы спермы. Секрет простаты определяет внешний вид. запах семени и со-

529 



держит вещества, способствующие половому возбуждению и активации 
сперматозоидов. Функционально предстательная железа тесно связана с 
семявыводящими путями. Семенные пузырьки вырабатывают студневид¬ 
ной консистенции секрет, который составляет основной объем спермы 
(субстрат для сохранения сперматозоидов). Мелкие добавочные железы, 
расположенные по ходу мочеиспускательного канала, дополняют своим 
отделяемым состав семени. 

Половой член при возбуждении (эрекции) увеличивается и приобретает 
значительную плотность, что играет важную роль в выполнении половой 
функции и проведении эякулята к шейке матки. 

12.6. ФИЗИОЛОГИЯ БЕРЕМЕННОСТИ 
Оплодотворение. Оплодотворением называется процесс слияния муж¬ 

ской и женской половых клеток (сперматозоида и яйцеклетки). Во время 
овуляции яйцеклетка выходит из разорвавшегося фолликула, захватыва¬ 
ется фимбриями маточной трубы и попадает в трубу. Оплодотворение 
происходит обычно в ампулярном отделе трубы. Яйцеклетка живет 1 — 
2 сут, сперматозоид — до 4 сут. Попадая в матку, сперматозоиды, а их от 
80 до 100 млн в 1 мл, сразу начинают гибнуть, а продукты их распада 
обеспечивают жизнь и продвижение оставшихся. Головка сперматозоида 
имеет акросому — мембранный пузырек, содержащий ферменты. При со¬ 
прикосновении с яйцеклеткой содержимое акросомы высвобождается и 
способствует прохождению сперматозоида внутрь яйцеклетки, после чего 
образуется барьер, препятствующий проникновению других сперматозои¬ 
дов. При проникновении лишних сперматозоидов зародыш гибнет. При 
слиянии ядерного материала мужской и женской половых клеток образу¬ 
ется единое ядро зиготы. Зигота, объединяющая отцовскую и материн¬ 
скую наследственность, приобретает свойства к активному размножению 
и дифференцировке. С момента оплодотворения начинается беремен¬ 
ность. 

Беременность. В течение 3 дней происходит продвижение плодного 
яйца по трубе за счет перистальтических движений трубы, продольной 
складчатости слизистой оболочки трубы и мерцания ресничек эпителия в 
сторону матки. На стадии морулы плодное яйцо попадает в матку. Следу¬ 
ющие 3 дня плодное яйцо находится в матке, продолжается деление, мо-
рула превращается в бластоцисту. Все это время зародыш питается за 
счет запасов питательных веществ яйцеклетки. На 7—8-й день происхо¬ 
дит прикрепление зародыша к стенке матки — имплантация. Матка вы¬ 
рабатывает факторы, растворяющие блестящую оболочку бластоцисты, а 
трофобласт (наружные клетки зародыша) выделяет ферменты, растворя¬ 
ющие эндометрий. Зародыш погружается в слизистую оболочку матки и 
питается за счет нее. Этот момент — критический в жизни эмбриона. 
Произойдет ли имплантация и где? Это определит его дальнейшую 
жизнь. Если продвижение замедлено или раньше выделится протеолити-
ческий фермент, имплантация может произойти в трубе, если продвиже¬ 
ние происходит слишком быстро и зародыш не готов к имплантации, то 
она не происходит вообще. 

Трофобласт продуцирует хорионный гонадотропин (ХГ), который по¬ 
падает в кровь и дает сигнал организму матери, что наступила беремен¬ 
ность, это побуждает его к перестройке. ХГ поддерживает желтое тело, оно 
продолжает выделять гормоны и превращается в желтое тело беременно-
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сти. Трофобласт разрастается, превращается в хорион, из которого в по¬ 
следующем формируется плацента. Одновременно происходит и рост 
внутренних слоев клеток зародыша — эмбриобласта. Из эмбриобласта 
формируется эмбрион, затем плод и амниотическая полость, окруженная 
оболочками. Эмбрион соединен с хорионом аллантоисом — выростом из 
заднего конца первичной кишки, по нему идут сосуды к хориону (аллан-
тоисное кровообращение). В дальнейшем из аллантоиса формируется пу¬ 
повина, по которой проходят две артерии и вена. 

С 3-й по 8-ю неделю формируются зачатки органов. К концу 3-й не¬ 
дели в эмбрионе сформировалось и начинает биться сердце, формируется 
головной мозг и нервная трубка, на 4-й неделе идет закладка внутренних 
органов, на 8-й — половая дифференциация плода. В это же время с 3-й 
по 8-ю неделю происходит плацентация. До этого времени гормональную 
функцию выполняет желтое тело. С 7—8-й недели начинается его рег¬ 
ресс, и выработку гормонов постепенно берет на себя формирующаяся 
плацента. 

К концу 12-й недели беременности завершается плацентация, устанав¬ 
ливается плодово-плацентарный кровоток, гормональная функция перехо¬ 
дит к фетоплацентарному комплексу, завершается активный органогенез 
плода. В 15—20 нед беременности происходит усиленный рост головного 
мозга, в 20—24 нед — формирование основных функциональных систем 
организма. 

С 38-й недели беременность считается доношенной, так как к этому 
времени заканчивается морфофункциональное развитие плода, он имеет 
все условия к внеутробному существованию. В среднем у человека бере¬ 
менность продолжается 280 дней (40 нед). 

Изменения в организме беременной женщины. С момента наступления 
беременности многие органы и системы женщины претерпевают изме¬ 
нения, направленные на создание оптимальных условий для развития 
плода. 

В ЦНС беременной под действием постоянной афферентной импульса-
ции от интерорецепторов матки, раздражаемых плодным яйцом, формиру¬ 
ется доминанта беременности. В течение беременности, за исключением 
последних 1 — 1,5 нед, возбудимость спинного мозга и рецепторов матки 
понижена, что обеспечивает «покой» (инертность матки). 

С начала беременности прогрессивно увеличивается продукция пролак-
тина гипофизом. Он стимулирует функцию желтого тела и блокирует со¬ 
зревание фолликулов и менструальную функцию, подготавливает молоч¬ 
ные железы к лактации. Секреция ФСГ и ЛГ значительно снижается. 
В яичниках прекращаются циклические процессы и овуляция. В одном из 
яичников развивается новая железа внутренней секреции — желтое тело 
беременности, оно продолжает секретировать прогестерон и эстрогены, 
которые вызывают гестационные изменения в организме. Прогестерон 
способствует гипертрофии миометрия, васкуляризации его и релаксации. 
Эстрогены нормализуют биохимические процессы, энергетический обмен, 
активность ферментов. 

Наиболее глубокие изменения во время беременности происходят в 
матке. Длина небеременной матки составляет 7—8 см, масса 50 г; к концу 
беременности она увеличивается до 37 —38 см и достигает массы 1000— 
1500 г (без плодного яйца). Объем полости матки увеличивается в 500 раз, 
стенки значительно утолщаются. В гипертрофии стенки матки участвуют 
все ее элементы, в особенности мышечные волокна, каждое из которых 
удлиняется в 10—12 раз и утолщается в 4—5 раз. Увеличивается число 
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нервных элементов матки, образуются новые чувствительные рецепторы, 
передающие импульсы от плода в ЦНС матери. Значительно увеличивает¬ 
ся сосудистая сеть и кровоснабжение матки. 

Плацента является новым органом, осуществляющим многообразные 
функции, в том числе и эндокринную. Она секретирует хорионный гона-
дотропин, близкий по своим свойствам с ЛГ, который влияет на развитие 
надпочечников и гонад плода, на процессы обмена гормонов в плаценте. 
Плацентарный лактоген синтезируется плацентой всю беременность, до¬ 
стигая максимального уровня к 39-й неделе беременности. Плацентарный 
лактоген регулирует углеводный и липидный обмен, усиливает синтез бел¬ 
ка в организме плода, от чего в определенной мере зависит его масса. 
Плацента вырабатывает прогестерон, эстрогены. Основным эстрогеном 
фетоплацентарного комплекса является эстриол. 

Происходят изменения в иммунной системе. Увеличение содержания 
гормонов в крови способствует снижению клеточного иммунитета женщи¬ 
ны, что в сочетании с барьерной функцией плаценты, оболочек и вод пре¬ 
пятствует отторжению плода. 

Увеличивается обмен веществ — основной обмен повышается на 15— 
20 %. 

Сердечно-сосудистая система также претерпевает изменения. Увеличи¬ 
вается ОЦК на 25—45 % в основном за счет объема циркулирующей плаз¬ 
мы. Снижается АД за счет увеличения сосудистого русла (развитие сосуди¬ 
стой сети беременной матки приводит к уменьшению общего перифериче¬ 
ского сопротивления). Наблюдается физиологическая тахикардия, повы¬ 
шается венозное давление в крупных венах, увеличивается минутный объ¬ 
ем сердца на 30 %. 

Увеличивается дыхательный объем легких на 30—40 %, на 10 % повыша¬ 
ется частота дыхания. 

Во время беременности увеличивается нагрузка на почки и печень. Рас¬ 
ширяются почечные лоханки, расширяются и удлиняются мочеточники. 
Усиливается кровоснабжение почек и печени. 

Функциональная система мать—плод. Уникальным примером функцио¬ 
нальной системы, объединенной общей, биологически важной функцией 
сохранения жизни на Земле, является функциональная система 
мать—плод. В этой системе материнский организм обеспечивает оптима¬ 
льные условия для нормального развития плода, а плод поддерживает соб¬ 
ственный гомеостаз. Главным связующим звеном между ними является 
плацента. Плацента, околоплодные воды и плодные оболочки образуют 
единый комплекс. 

Взаимодействие организмов матери и плода осуществляется посредст¬ 
вом нервных и гуморальных связей. Эти связи могут осуществляться, ми¬ 
нуя плаценту — экстраплацентарно (через амниотическую жидкость, 
плодные оболочки) и интраплацентарно. Интраплацентарный — самый 
обширный и информативный канал связи. 

В организмах матери и плода различают рецепторы, воспринимающие 
информацию, регуляторные и исполнительные механизмы. Воспринимаю¬ 
щие рецепторы расположены в эндометрии, сосудах матки, в стенках пу¬ 
почных артерий и вен, а также в сосудах, коже, кишечнике плода. Регуля¬ 
торные механизмы организма матери включают ЦНС и эндокринную сис¬ 
тему. 

Регуляторные механизмы плода формируются в процессе его развития. 
Сначала развивается афферентная импульсация от сердца — первого рабо¬ 
тающего органа к ЦНС; в 9 нед (когда появляются движения плода) — от 
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скелетных мышц в ЦНС; в 11 нед появляются дыхательные движения и 
начинается импульсация в дыхательные центры. С 13-й недели начинает 
функционировать гипофиз плода. С 12-й по 16-ю неделю происходит со¬ 
зревание коры большого мозга плода и она отвечает на внешние раздра¬ 
жители (осуществляется эфферентная импульсация). 

При помощи системы мать—плацента—плод совершается дыхание, пи¬ 
тание, выделение продуктов метаболизма, формирование гормонального и 
иммунного статуса плода. 

Между кровотоком матери и плода прямого сообщения нет. Процесс 
газообмена осуществляется в результате доставки к плаценте по артериям 
пуповины венозной крови, которая в этом органе путем диффузии отдает 
СО2 и поглощает O2 в силу чего возвращающаяся к плоду кровь в пу¬ 
почной вене является артериальной. Потребность плода в кислороде не¬ 
велика. В связи с отсутствием теплоотдачи и незначительной двигатель¬ 
ной активностью окислительные процессы в его организме обеспечивают 
лишь построение развивающихся тканей. Зато плод нуждается в обиль¬ 
ной доставке питательных веществ — белков, жиров, углеводов, неорга¬ 
нических веществ, микроэлементов, витаминов, воды. Плацента обладает 
селективной проницаемостью в отношении питательных веществ и гор¬ 
монов. Эти вещества поступают при помощи плацентарного кровообра¬ 
щения из материнской крови в состоянии, пригодном для усвоения орга¬ 
низмом плода. Продукты метаболизма доставляются из организма плода 
через плаценту в кровь матери, откуда выводятся выделительными орга¬ 
нами беременной, главным образом почками, и инактивируются пече¬ 
нью. 

В процессе беременности плацента заменяет плоду недостающие фун¬ 
кции гематоэнцефалического барьера, защищая нервные центры и весь 
его организм от воздействия вредных веществ. Однако барьерная функ¬ 
ция плаценты избирательна, и для некоторых веществ (алкоголь, нико¬ 
тин, токсичные вещества, лекарственные средства и др.) она оказывается 
недостаточной. Будучи посредником в создании гормонального комплек¬ 
са системы мать—плод, плацента играет роль железы внутренней секре¬ 
ции. Здесь происходит синтез, секреция и превращение гормонов белко¬ 
вой и стероидной структуры из материнских и плодовых предшественни¬ 
ков. Через плаценту могут транспортироваться и неизмененные гормоны. 
Обладая системой факторов, тормозящих иммунокомпетентные клетки 
матери, плацента является компонентом иммунобиологической защиты 
плода. 

Важную роль в обеспечении гомеостаза плода играют околоплодные 
воды (амниотическая жидкость) — биологически активная окружающая 
среда, промежуточная между плодом и организмом матери. На ранних эта¬ 
пах развития околоплодные воды участвуют в питании плода. Через око¬ 
лоплодные воды выделяются продукты метаболизма плода, обеспечивается 
водно-солевой (осмотический) гомеостаз. Околоплодные воды являются 
важнейшей частью защитной системы, предохраняющей плод от потери 
тепла, механических и инфекционных воздействий, защищают эмбрион и 
плод от непосредственного контакта с внутренней поверхностью плодного 
мешка, обеспечивают свободные движения плода. 

Строгая последовательность развития органов и систем плода, а также 
процессов адаптации организма матери запрограммирована генетически. 
В экстремальных условиях благодаря функциональной интеграции испол¬ 
нительных механизмов в системе мать—плацента—плод при нарушении 
функции определенных органов матери происходит активация и морфо-
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функциональная перестройка гомологичных органов и систем плода. Од¬ 
нако при физиологической беременности такая компенсаторная актива¬ 
ция возможна лишь при небольшой интенсивности действующего фактора 
(физиологический стресс). 

Методы оценки состояния плода. Современные медицинские техноло¬ 
гии позволяют проводить оценку внутриутробного состояния плода на 
протяжении всей беременности. 

Предпочтение отдается неинвазивным методам. Определение уровня 
альфа-фетопротеина используется для выявления врожденных и наследст¬ 
венных заболеваний плода. О состоянии фетоплацентарного комплекса 
судят по уровню гормонов крови беременной (хорионный гонадотропин, 
плацентарный лактоген и др.). Ультразвуковое исследование — наиболее 
доступный, информативный метод исследования состояния плода. Оценка 
жизнедеятельности эмбриона в ранние сроки беременности (до 12 нед) 
основывается на регистрации его сердечной деятельности и двигательной 
активности. В более поздние сроки УЗИ позволяет получить информацию 
о строении практически всех органов и систем плода, определить его ды¬ 
хательные движения, тонус, качественную характеристику двигательной 
активности, а также количество околоплодных вод, структуру и степень 
зрелости плаценты. С совершенствованием УЗ-аппаратуры появилась воз¬ 
можность допплерометрического измерения скорости кровотока в сосудах 
плода, пуповины и в маточных артериях. 

Для оценки сердечной деятельности плода используют электро-, фо-
нокардиографию, кардиотокографию плода. При непрямой ЭКГ плода 
электроды накладывают на переднюю брюшную стенку беременной, при 
прямой — непосредственно на головку плода при открытой шейке матки 
во время родов. При ФКГ плода регистрацию звуковых сигналов произ¬ 
водят при наложении микрофона в точку наилучшего прослушивания его 
сердечных тонов. Кардиотокография (КТГ) — непрерывная одновремен¬ 
ная регистрация частоты сердечных сокращений плода и тонуса матки — 
ведущий метод наблюдения за сердечной деятельностью плода во время 
беременности и в родах. Благодаря простоте проведения и информатив¬ 
ности этот метод вытеснил методы фоно- и электрокардиографии плода. 
Современные кардиомониторы плода основаны на эффекте Допплера. 
Их использование позволяет регистрировать изменения интервалов меж¬ 
ду отдельными циклами сердечной деятельности плода, которые преоб¬ 
разуются в изменение частоты сердечных сокращений и отображаются в 
виде светового, звукового и графического изображения. Приборы осна¬ 
щены также датчиками, позволяющими регистрировать одновременно 
сократительную деятельность матки и движения плода. При непрямой 
(наружная) КТГ наружный УЗ-датчик помещается на передней брюшной 
стенке. При использовании во время родов прямой (внутренней) КТГ 
специальный спиралевидный электрод закрепляют на головке плода. 

Комплексная ультразвуковая диагностика состояния дыхательных дви¬ 
жений, сердечной деятельности, двигательной активности и тонуса плода, 
а также оценки количества околоплодных вод, структурных особенностей 
плаценты позволяет оценить биофизический профиль плода. 

Наличие УЗ-техники с высокой разрешающей способностью расшири¬ 
ло применение инвазивных внутриматочных методов оценки состояния 
плода (хорионбиопсию, амниоцентез, кордоцентез и др.). 

К инвазивным методам относится также амниоскопия — визуальная 
оценка состава и количества околоплодных вод с помощью эндоскопа, 
введенного в цервикальный канал. 
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12.7. ФИЗИОЛОГИЯ РОДОВ И ПОСЛЕРОДОВОГО 
ПЕРИОДА 
Роды — безусловнорефлекторный акт, в результате которого происхо¬ 

дит изгнание жизнеспособного плода и элементов плодного яйца (плацен¬ 
та с оболочками и околоплодными водами) из полости матки. 

Причины наступления родов. Среди многочисленных факторов, контро¬ 
лирующих начало родов, наиболее важная роль принадлежит нейрогумо-
ральным и гормональным системам материнского организма и фетопла-
центарного комплекса. К началу родов у беременной преобладают процес¬ 
сы торможения в коре большого мозга и повышается возбудимость под¬ 
корковых структур. Усиливаются спинномозговые рефлексы, повышается 
возбудимость матки. 

Матка начинает все сильнее реагировать на механические, химические 
(гормоны, электролиты и др.) и другие раздражения, исходящие из орга¬ 
низма беременной, от плода и из внешней среды. В то же время повыша¬ 
ется активность этих раздражителей матки. 

Большое значение в развитии родовой деятельности принадлежит гор¬ 
мональным факторам. Понижается уровень прогестерона, тормозящего 
спонтанную активность матки. Возрастает уровень эстрогенов, повышаю¬ 
щих чувствительность миометрия к сокращающим веществам. Под дейст¬ 
вием эстрогенов, синтезируемых системой мать — плацента — плод при 
непосредственном участии гипофизарно-надпочечниковой системы плода 
активируется синтез простагландинов. Они играют ключевую роль в раз¬ 
вязывании непосредственно родовой деятельности и стимулируют секре¬ 
цию окситоцина в гипофизе матери и плода. На фоне повышенной возбу¬ 
димости матки особенно значителен эффект окситоцина, ацетилхолина и 
других веществ, вызывающих сокращения матки. 

Большое значение в возникновении родовой деятельности принадле¬ 
жит также серотонину, адреналину, норадреналину, гистамину (уровень их 
повышается перед родами) и кининовой системе. 

Весь комплекс нервных и эндокринных изменений, происходящих в 
организме перед родами, составляет так называемую родовую доминанту, 
определяющую наступление и правильное течение родов. 

Родовой акт. В течении родового акта выделяют 3 периода. В I периоде 
происходит раскрытие шейки матки за счет непроизвольных периодически 
повторяющихся сокращений матки — схваток. Во время схваток в мускула¬ 
туре матки происходят процессы контракции (сокращение мышечных во¬ 
локон и мышечных пластов) и ретракции (смещение мышечных пластов по 
отношению друг к другу). Водителем ритма волн сокращений является 
группа мышечных клеток, расположенных в трубных углах матки. Для фи¬ 
зиологически развивающейся родовой деятельности характерны координи-
рованность (согласованность) и реципрокность (взаимосвязанность) сокра¬ 
щений всех отделов матки. По мере развития родовой деятельности интен¬ 
сивность и продолжительность схваток постепенно нарастают, а интервалы 
между схватками уменьшаются. Сокращающиеся мышечные волокна тела 
матки растягивают круговую мускулатуру шейки матки (дистракция), что 
ведет к раскрытию маточного зева. Кроме того, раскрытию шейки матки 
способствует внедрение напряженного, наполненного амниотической жид¬ 
костью плодного пузыря, который вдавливается сокращениями тела матки 
в канал шейки и действует наподобие гидравлического клина. При полном 
или почти полном раскрытии шейки матки происходит разрыв плодного 
пузыря и отхождение передних околоплодных вод. 
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Полное раскрытие шейки матки (10—12 см) указывает на окончание I 
периода. 

Во II периоде происходит изгнание плода из матки через родовые пути. 
К этому времени матка и влагалище представляют единую родовую труб¬ 
ку. После некоторого ослабления родовой деятельности (адаптация к уме¬ 
ньшению объема полости матки после излития вод) схватки вновь усили¬ 
ваются. Они способствуют продвижению плода по родовому каналу, кото¬ 
рое началось в конце периода раскрытия. Головка плода опускается в ма¬ 
лый таз, что ведет к изменению характера родовой деятельности: к схват¬ 
кам присоединяются потуги — рефлекторное сокращение поперечнополо¬ 
сатых мышц брюшного пресса, диафрагмы, тазового дна. При этом сила 
потуг может регулироваться рожающей женщиной. Под влиянием возрас¬ 
тающего внутриматочного и внутрибрюшного давления совершается про¬ 
движение плода через родовой канал. Головка плода преодолевает сопро¬ 
тивление со стороны родовых путей, растягивает половую щель и рождает¬ 
ся. За ней рождается все туловище и изливаются задние околоплодные 
воды. 

В III периоде от стенок матки отделяются и рождаются плацента и 
плодные оболочки (послед), чему способствуют последовые схватки и по¬ 
туги. 

Сократительную деятельность матки во время родов можно оценить 
субъективными (пальпация) и объективными (наружная и внутренняя гис-
терография) методами. Гистерография — регистрация частоты и силы со¬ 
кращений матки с графическим изображением физиологических сигналов 
на калибровочной ленте. Наружную гистерографию проводят с примене¬ 
нием электрических датчиков (непрямая электрогистерография с передней 
брюшной стенки, реогистерография) и с использованием датчиков регист¬ 
рации механической активности (пневматические, гидравлические, меха-
но- и фотоэлектрические приборы). При этом на регистрируемые показа¬ 
тели влияют толщина подкожной жировой клетчатки, напряжение мышц 
передней брюшной стенки. Внутренняя гистерография проводится с испо¬ 
льзованием датчиков регистрации внутриматочного давления (радиотеле¬ 
метрия, баллонометрия, измерение давления в сосудах пуповины в III пе¬ 
риоде родов и др.), с применением электрических датчиков. Внутренняя 
гистерография более точна, однако при использовании этих методов суще¬ 
ствует риск инфицирования и вскрытия плодного пузыря. 

В послеродовом периоде, который начинается с момента рождения по¬ 
следа и продолжается 6—8 нед, происходит обратное развитие всех орга¬ 
нов и систем, которые подвергались изменениям во время беременности и 
родов. Исчезают возникшие изменения в эндокринной, нервной, сердеч¬ 
но-сосудистой и других системах. Происходит становление и расцвет фун¬ 
кции молочных желез. Наиболее выражены инволюционные процессы в 
половых органах, особенно в матке. После рождения последа матка умень¬ 
шается из-за резкого сокращения мускулатуры. Внутренняя стенка матки 
после отделения последа представляет обширную раневую поверхность с 
наиболее выраженными деструктивными изменениями в области плацен¬ 
тарной площадки (место прикрепления плаценты). Сокращения мускула¬ 
туры матки способствуют остановке кровотечения, так как при этом сжи¬ 
маются просветы сосудов плацентарной площадки с образованием в них 
тромбов. Инволюция матки происходит быстро, уменьшается гипертро¬ 
фия мышечных клеток, отмечается обратное развитие межмышечной со¬ 
единительной ткани и сосудов. Одновременно происходит процесс зажив¬ 
ления внутренней поверхности матки и постепенная регенерация элемен-
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тов, составляющих эндометрий. В процессе заживления внутренней по¬ 
верхности матки появляются послеродовые выделения — лохии (распада¬ 
ющиеся частицы децидуальной оболочки, сгустки крови и другие отторга¬ 
ющиеся тканевые элементы). 

В яичниках в послеродовом периоде заканчивается регресс желтого 
тела и начинается созревание фолликулов. Менструации у женщин в по¬ 
слеродовом периоде отсутствуют в связи с выделением большого количе¬ 
ства пролактина у кормящих матерей. Первая менструация после родов 
происходит на фоне отсутствия овуляции, в дальнейшем овуляторный 
цикл восстанавливается. У некоторых женщин наступление овуляции и 
беременность возможны в течение первых месяцев после родов, даже на 
фоне кормления ребенка. 

12.8. АДАПТАЦИЯ ОРГАНИЗМА НОВОРОЖДЕННОГО 
К УСЛОВИЯМ ВНЕУТРОБНОЙ ЖИЗНИ 
В родах ребенок испытывает нарастающую гипоксию в момент схваток, 

болевые нагрузки при изгнании его из утробы матери. После рождения 
условия жизни новорожденного радикально изменяются. Он попадает в 
новую среду с иной гравитацией, температурой, с массой зрительных, так¬ 
тильных, звуковых и других раздражителей. Ребенку необходим иной тип 
дыхания, способ получения питательных веществ, что сопровождается из¬ 
менениями практически во всех функциональных системах организма. 
Физиологические реакции, отражающие адаптацию к родам, новым усло¬ 
виям жизни называют переходными (транзиторные). Они появляются в 
родах или после рождения и длятся около месяца (период новорожденно-
сти). 

Адаптация ЦНС проявляется первичной ориентировочной реакцией на 
обилие внешних и внутренних раздражителей. Первые секунды жизни ре¬ 
бенок обездвижен (родовой катарсис), а затем под влиянием выброса 
большого количества катехоламинов и рефлекторного раздражения аффе¬ 
рентных путей ЦНС происходят глубокий вдох, крик, возбуждение тони¬ 
ческих рефлексов — синдром «только что родившегося ребенка». 

Первый самостоятельный вдох, который является началом собственно¬ 
го газообмена в легких ребенка, осуществляется под действием ретикуляр¬ 
ной формации на дыхательный центр. Активируют ретикулярную форма¬ 
цию многие факторы. После перевязки пуповины и прекращения связи 
плода с матерью через плаценту в крови ребенка нарастает концентрация 
СО 2 и падает концентрация О 2 . Нарастающие гипоксемия, гиперкапния, 
ацидоз и другие метаболические изменения, а также комплекс температур¬ 
ных и других стимулов в момент рождения приводят к возбуждению дыха¬ 
тельного центра. На протяжении 2—3 дней наблюдается транзиторная ги¬ 
первентиляция легких. После перехода на самостоятельное дыхание (пер¬ 
вый вдох расправляет легкие) периодически появляются вспышки дыхате¬ 
льных движений с глубоким вдохом и затрудненным выдохом, которые 
направлены на компенсацию ацидоза при рождении. 

Важным этапом адаптации к условиям внеутробной жизни является 
транзиторное кровообращение. В связи с началом легочного дыхания и 
ликвидацией плацентарно-пуповинного кровотока происходит перестрой¬ 
ка кровообращения. Заполнение газами легких вызывает значительное 
уменьшение сопротивления в легочных сосудах, что приводит к увеличе¬ 
нию кровотока в легких. Постепенно, через определенные промежутки 
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времени происходит закрытие фетальных шунтов: овального отверстия, 
артериального (боталлов) и венозного (аранцев) протоков. 

Происходят перестройки в системе пищеварения в связи с переходом 
на новый лактотрофный тип питания — идет заселение кишечника бакте¬ 
риальной флорой. Переходные состояния в системе пищеварения характе¬ 
ризуются транзиторными катаром кишечника и дисбактериозом. 

Перестройка эндокринной системы проявляется в виде полового криза 
(нагрубание молочных желез, десквамативный вульвовагинит у девочек), а 
также переходной гиперфункцией гипофиза, надпочечников и др. 

Адаптация системы мочевыделения к измененной гемодинамике, гор¬ 
мональному фону, к большим потерям воды выражается в транзиторной 
олигурии, протеинурии, повышенном выделении солей. 

12.9. ЛАКТАЦИЯ 

Лактация — образование и выделение молока молочной железой. Это 
завершающая фаза полного цикла размножения, предназначенная для 
вскармливания потомства, присущая млекопитающим. 

Необходимыми составляющими процесса лактации являются маммоге-
нез — рост и развитие молочных желез, лактогенез — совокупность изме¬ 
нений в молочных железах, обусловливающих способность синтезировать 
молоко, лактопоэз — секреция и выделение молока. 

Развитие молочной железы. К моменту рождения девочки ее молочные 
железы не развиты, имеются лишь главные выводные млечные протоки. 
В периоде полового созревания под действием гормонов яичника, а также 
гормонов гипофиза происходит рост и пролиферация молочных ходов, 
развитие альвеол. 

В репродуктивном периоде продолжаются циклические изменения в 
железах под действием гормонов яичника. В фолликулярной фазе проис¬ 
ходит клеточная пролиферация в протоково-дольчатой структуре, в лютей-
новой — стимуляция дольчато-альвеолярного развития. 

Молочная железа зрелой женщины состоит из 15—20 долей (сегменты) 
железистой ткани, разделенной сосудистой, соединительной и жировой 
тканью. Сегменты состоят из мелких долек, последние — из альвеол, име¬ 
ющих канальцы. Канальцы сливаются в протоки, которые заканчиваются 
выводными млечными протоками в соске. Сосок окружен пигментирован¬ 
ным пятном — ареолой, содержащим гладкую мышцу. 

Во время беременности, с первых ее недель наблюдается интенсивный 
рост долек с образованием новых секреторных альвеол и дальнейшее раз¬ 
витие системы молочных ходов, усиливается кровоснабжение, развивается 
жировая ткань. Пролиферативные изменения в молочных железах продол¬ 
жаются и в послеродовом периоде. Полного развития молочные железы 
достигают после первых срочных родов. 

Нейрогуморальная регуляция лактации. Регуляция лактации осуществ¬ 
ляется двумя путями — гормональным и нервно-рефлекторным. Гормоны 
играют роль в появлении лактации, нервно-рефлекторные процессы — в 
ее поддержании. Во время беременности изменяется продукция половых и 
гонадотропных гормонов. В большом количестве начинает выделяться 
пролактин гипофизом, плацента продуцирует лактоген. Центральная роль 
в регуляции лактации принадлежит гипоталамусу и гипофизу. Гипотала¬ 
мус вырабатывает нейросекреты, оказывающие влияние на выделение гор¬ 
монов гипофизом: пролактостатин — тормозящее, пролактолиберин — 
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стимулирующее. Пролактин продуцируется в аденогипофизе и стимулиру¬ 
ет первичную выработку молока в альвеолах. Нейрогипофиз выделяет ок-
ситоцин, последний участвует в процессе молокоотдачи. Избыточная сек¬ 
реция во время беременности сдерживается стероидными гормонами яич¬ 
ников и плаценты, в частности прогестероном. Сразу после родов сдержи¬ 
вающее воздействие плаценты устраняется и молочные железы заполня¬ 
ются молозивом в течение первых суток. 

Рецептивное поле, заложенное в коже соска и ареолы молочной железы 
при кормлении грудью поддерживает лактацию путем нейрогуморальных 
рефлексов, которые активируют спинномозговые пути, идущие в гипота¬ 
ламус. Это стимулирует выработку пролактолиберина, пролактина и окси-
тоцина. Окситоцин вызывает сокращение клеток миоэндотелия, окружаю¬ 
щих альвеолы, они сжимаются, проталкивая молоко в систему выводных 
протоков. При этом возникает и сокращение матки, что содействует ско¬ 
рой и полной ее инволюции. Поэтому кормление ребенка является одним 
из существенных моментов, обеспечивающих физиологическое течение 
послеродового периода. 

Таким образом, в лактации участвуют два материнских рефлекса — 
рефлекс производства и рефлекс удаления молока. Поддержанию лакта¬ 
ции служит и соответствующее поведение кормящегося ребенка. В момент 
кормления ребенка подключаются дополнительные рефлексы: поисковый 
(заставляет ребенка отыскивать сосок), сосательный (ритмичные сокраще¬ 
ния нижней челюсти, создающие отрицательное давление, и перистальти¬ 
ка языка) и глотательный рефлексы. 

Секреция и выделение молока. Молоко образуется в секреторных клетках 
альвеол. При этом происходит поглощение молочной железой «предшест¬ 
венников» молока из крови, синтез составных частей молока в секреторных 
клетках альвеол, формирование и накопление синтезированных продуктов 
внутри секреторных клеток и отделение молока в полость альвеол. Молоч¬ 
ная железа начинает сскретировать молозиво с 13—14-й недели беременно¬ 
сти. Сразу после родов происходит быстрое увеличение секреции. В тече¬ 
ние первых суток молочная железа наполняется молозивом. Ко вторым сут¬ 
кам происходит изменение состава молока. Выраженное увеличение объема 
молока происходит на 3—5-е сутки. Причем в одних случаях прилив молока 
происходит постепенно, а в других — бурно (в течение нескольких часов). 
С момента прилива молока секреция постепенно увеличивается в течение 
2 мес и может оставаться на этой высоте до конца лактации. 

Объем молока, вырабатываемый каждой железой, зависит в первую 
очередь не от уровня гормонов, а от эффективности отсасывания и/или 
сцеживания. Обе железы находятся под одинаковым гормональным воз¬ 
действием, но количество вырабатываемого ими молока может быть раз¬ 
личным в зависимости от количества, отсасываемого ребенком. Чем луч¬ 
ше опорожняется железа, тем больше прилив молока, позволяющий удов¬ 
летворить возрастающую потребность. При переполнении и неэффектив¬ 
ном отводе молока увеличивается кровоток, создается лимфатический 
отек, накапливаются супрессивные пептиды, в результате чего выработка 
молока снижается. Этот механизм позволяет снизить бесполезное пере¬ 
производство молока. Если активно функционирующая молочная железа 
не опорожняется от молока, то процесс секреции быстро угнетается, 
вплоть до полного прекращения лактации. 

В сутки продуцируется в среднем от 600 до 1500 мл молока. Продолжи¬ 
тельность лактации колеблется от 3 до 24 мес, в зависимости от индивиду¬ 
альных особенностей женщины и от того, как долго мать кормит ребенка. 
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Состав грудного молока. Грудное молоко обеспечивает адаптацию ново¬ 
рожденного и его успешный переход к независимой жизни после родов, в 
связи с чем в разные периоды лактации грудное молоко имеет отличаю¬ 
щийся состав. В первые 2 дня послеродового периода молочные железы 
секретируют молозиво, на 2—3-й сутки — молозивное молоко, а с 4—5-го 
дня — переходное молоко. Через 7—14 дней после родов секрет молочной 
железы приобретает постоянный состав и называется зрелым молоком. 
Молозиво — густая желтоватая жидкость основной реакции. В его состав 
входят молозивные тельца (лейкоциты с мелкими жировыми включения¬ 
ми или эпителиальные клетки в состоянии жирового перерождения), мо¬ 
лочные шарики (фрагменты лактоцитов неправильной формы). Молозиво 
отличается от зрелого молока своими органолептическими свойствами и 
химическим составом. Оно содержит меньше углеводов и водораствори¬ 
мых витаминов, но богаче зрелого грудного молока белками, жирами, ми¬ 
неральными веществами и жирорастворимыми витаминами. Альбумины и 
глобулины молозивного молока, не подвергаясь гидролизу в пищевари¬ 
тельном тракте, могут частично проходить через стенку кишечника в неиз¬ 
мененном состоянии. В состав молозива входят большое количество им¬ 
муноглобулинов и множество других защитных факторов, которые играют 
большую роль в формировании иммунитета новорожденного. 

Зрелое молоко — белая непрозрачная жидкость с характерным запахом, 
сладковатым вкусом и слабой основной реакцией. Оно состоит из молоч¬ 
ной плазмы и жира. Молочная плазма содержит белки (казеиноген, лакто-
альбумин, лактоглобулин), молочный сахар (лактоза), неорганические 
соли, а также небольшое количество лицетина и азотистых экстрактивных 
веществ. Жиры зрелого молока преимущественно состоят из нейтральных 
глицеридов (трипальмаитин, тристеарин и триолеин), в меньшем количе¬ 
стве содержат глицериды миристиновой, масляной, капроновой и других 
кислот. 



Глава 13 СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ 

13.1. ОБЩАЯ ФИЗИОЛОГИЯ СЕНСОРНЫХ СИСТЕМ 
Сенсорной системой (анализатор, по И.П. Павлову) называют часть 

нервной системы, состоящую из воспринимающих элементов — сенсор¬ 
ных рецепторов, получающих стимулы из внешней или внутренней среды, 
нервных путей, передающих информацию от рецепторов в мозг, и тех час¬ 
тей мозга, которые перерабатывают и анализируют эту информацию. Пе¬ 
редача сенсорных сигналов сопровождается многократным их преобразо¬ 
ванием и перекодированием и завершается высшим анализом и синтезом 
(опознание образа), после чего формируется ответная реакция организма. 

Информация, поступающая в мозг, необходима не только для простых 
и сложных рефлекторных актов, но и для психической деятельности чело¬ 
века. И.М. Сеченов писал, что «психический акт не может явиться в со¬ 
знании без внешнего чувственного возбуждения». Если осознание сенсор¬ 
ной информации происходит, возникает ощущение. Понимание ощуще¬ 
ния приводит к восприятию. 

И.П. Павлов считал анализатором совокупность рецепторов (перифери¬ 
ческий отдел анализатора), путей проведения возбуждения (проводниковый 
отдел), а также нейронов, анализирующих раздражитель в коре мозга (цен¬ 
тральный отдел анализатора). 

13.1.1. Методы исследования сенсорных систем 
Для изучения сенсорных систем используют электрофизиологические, 

нейрохимические, поведенческие и морфологические исследования на 
животных, психофизиологический и электрофизиологический анализ вос¬ 
приятия у здорового и больного человека, методы картирования мозга. 
Сенсорные функции также моделируют и протезируют. 

Моделирование сенсорных функций позволяет изучать на биофизиче¬ 
ских или компьютерных моделях такие свойства сенсорных систем, кото¬ 
рые пока недоступны для экспериментальных методов. 

Протезирование сенсорных функций практически проверяет истинность 
наших знаний о них. Примером могут быть электрофосфеновые зритель¬ 
ные протезы, которые восстанавливают зрительное восприятие у слепых 
людей разными сочетаниями точечных электрических раздражений зрите¬ 
льной области коры большого мозга. 

13.1.2. Общие принципы строения сенсорных систем 
Основными общими принципами построения сенсорных систем вы¬ 

сших позвоночных животных и человека являются следующие: 
* многослойность, т.е. наличие нескольких слоев нервных клеток, первый 

из которых связан с рецепторами, а последний — с нейронами моторных 
областей коры большого мозга. Это свойство дает возможность специа¬ 
лизировать нейронные слои на переработку разных видов сенсорной ин-
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формации, что позволяет организму быстро реагировать на простые сиг¬ 
налы, анализируемые уже на первых уровнях сенсорной системы. Созда¬ 
ются также условия для избирательного регулирования свойств нейрон¬ 
ных слоев путем нисходящих влияний из других отделов мозга; 

• многоканальность сенсорной системы, т. е. наличие в каждом слое мно¬ 
жества (от десятков тысяч до нескольких миллионов) нервных клеток, 
связанных с множеством клеток следующего слоя. Наличие множества 
таких параллельных каналов обработки и передачи информации обеспе¬ 
чивает сенсорной системе детальность анализа сигналов и большую на¬ 
дежность; 

• разное число элементов в соседних слоях, что формирует «сенсорные во¬ 
ронки». Так, в сетчатке глаза человека насчитывают 130 млн фоторецеп¬ 
торов, а в слое ганглиозных клеток сетчатки нейронов в 100 раз меньше 
(«суживающаяся воронка»). На следующих уровнях зрительной системы 
формируется «расширяющаяся воронка»: число нейронов в первичной 
проекционной области зрительной области коры в тысячи раз больше, 
чем ганглиозных клеток сетчатки. В слуховой и в ряде других сенсор¬ 
ных систем от рецепторов к коре большого мозга идет «расширяю¬ 
щаяся воронка». Физиологический смысл «суживающейся воронки» за¬ 
ключается в уменьшении избыточности информации, а «расширяющей¬ 
ся» — в обеспечении дробного и сложного анализа разных признаков 
сигнала; 

• дифференциация сенсорной системы по вертикали и по горизонтали. 
Дифференциация по вертикали заключается в образовании отделов, каж¬ 
дый из которых состоит из нескольких нейронных слоев. Таким обра¬ 
зом, отдел представляет собой более крупное морфофункциональное об¬ 
разование, чем слой нейронов. Каждый отдел (например, обонятельные 
луковицы, кохлеарные ядра слуховой системы или коленчатые тела) осу¬ 
ществляет определенную функцию. Дифференциация по горизонтали за¬ 
ключается в различных свойствах рецепторов, нейронов и связей между 
ними в пределах каждого из слоев. Так, в зрении работают два паралле¬ 
льных нейронных канала, идущих от фоторецепторов к коре большого 
мозга и по-разному перерабатывающих информацию, поступающую от 
центра и от периферии сетчатки глаза. 

13.1.3. Основные функции сенсорной системы 
Сенсорная система выполняет следующие основные функции, или опе¬ 

рации, с сигналами: 1) обнаружение; 2) различение; 3) передачу и преоб¬ 
разование; 4) кодирование; 5) детектирование признаков; 6) опознание 
образов. Обнаружение и первичное различение сигналов обеспечивается 
рецепторами, а детектирование и опознание сигналов — нейронами коры 
большого мозга. Передачу, преобразование и кодирование сигналов осу¬ 
ществляют нейроны всех слоев сенсорных систем. 

Обнаружение сигналов начинается в рецепторе — специализированной 
клетке, эволюционно приспособленной к восприятию раздражителя опре¬ 
деленной модальности из внешней или внутренней среды и преобразова¬ 
нию его из физической или химической формы в форму нервного возбуж¬ 
дения. 

Классификация рецепторов. В практическом отношении наиболее важ¬ 
ное значение имеет психофизиологическая классификация рецепторов по 
характеру ощущений, возникающих при их раздражении. Согласно этой 
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классификации, у человека различают зрительные, слуховые, обонятель¬ 
ные, вкусовые, осязательные рецепторы, термо-, проприо- и вестибулоре-
цепторы (рецепторы положения тела и его частей в пространстве) и рецеп¬ 
торы боли. 

Существуют рецепторы внешние (экстерорецепторы) и внутренние {ин-
терорецепторы). К экстерорецепторам относятся слуховые, зрительные, 
обонятельные, вкусовые, осязательные. К интерорецепторам относятся ве-
стибуло- и проприорецепторы (рецепторы опорно-двигательного аппара¬ 
та), а также висцерорецепторы (сигнализируют о состоянии внутренних 
органов). 

По характеру контакта со средой рецепторы делят на дистантные, по¬ 
лучающие информацию на расстоянии от источника раздражения (зрите¬ 
льные, слуховые и обонятельные), и контактные — возбуждающиеся при 
непосредственном соприкосновении с раздражителем (вкусовые, тактиль¬ 
ные). 

В зависимости от природы раздражителя, на который они оптимально 
настроены, рецепторы разделены на фоторецепторы, механорецепторы 
(слуховые, вестибулярные и тактильные рецепторы кожи, рецепторы 
опорно-двигательного аппарата, барорецепторы сердечно-сосудистой сис¬ 
темы), хеморецепторы (включающие рецепторы вкуса и обоняния, сосуди¬ 
стые и тканевые рецепторы), терморецепторы (рецепторы кожи и внутрен¬ 
них органов, центральные термочувствительные нейроны), болевые (ноци-
цептивные) рецепторы. 

Все рецепторы делят на первично-чувствующие и вторично-чувствующие. 
К первым относятся рецепторы обоняния, тактильные и проприорецепто¬ 
ры. Они различаются тем, что преобразование энергии раздражения в 
энергию нервного импульса происходит у них в первом нейроне сенсор¬ 
ной системы. К вторично-чувствующим относятся рецепторы вкуса, зре¬ 
ния, слуха, вестибулярного аппарата. У них между раздражителем и пер¬ 
вым нейроном находится специализированная рецепторная клетка, не ге¬ 
нерирующая импульсы. Таким образом, первый нейрон возбуждается не 
непосредственно, а через рецепторную (не нервную) клетку. 

Общие механизмы возбуждения рецепторов. При действии стимула на 
рецепторную клетку происходит преобразование энергии внешнего раз¬ 
дражения в рецепторный сигнал, или трансдукция сенсорного сигнала. 
Этот процесс включает в себя три основных этапа: 1) взаимодействие сти¬ 
мула, т. е. кванта света (зрение), молекулы пахучего или вкусового вещест¬ 
ва (обоняние, вкус), или механической силы (слух, осязание) с рецептор-
ной белковой молекулой, которая находится в составе клеточной мембра¬ 
ны рецепторной клетки; 2) усиление сенсорного сигнала и его передача 
внутри рецепторной клетки; 3) открывание или блокирование находящих¬ 
ся в мембране рецептора ионных каналов, через которые начинает или 
прекращает течь ионный ток, что в свою очередь приводит к деполяриза¬ 
ции или гиперполяризации этой мембраны (возникает так называемый ре¬ 
цепторный потенциал). В первично-чувствующих рецепторах этот потен¬ 
циал действует на наиболее чувствительные участки мембраны, способные 
генерировать потенциалы действия — электрические нервные импульсы. 
Во вторично-чувствующих рецепторах рецепторный потенциал вызывает 
усиление (в случае деполяризации) или ослабление (в случае гиперполяри¬ 
зации) выделения медиатора из пресинаптического окончания самой ре¬ 
цепторной клетки. Медиатор (например, ацетилхолин), воздействуя на по-
стсинаптическую мембрану первого нейрона, расположенного после ре¬ 
цептора, изменяет ее поляризацию (генерируется постсинаптический по-
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тенциал). Постсинаптический потенциал первого нейрона сенсорной сис¬ 
темы называют генераторным потенциалом, так как он вызывает генера¬ 
цию импульсного ответа (в первично-чувствующих рецепторах рецептор-
ный и генераторный потенциалы — одно и то же). 

Абсолютную чувствительность сенсорной системы измеряют порогом 
реакции. Чувствительность и порог — обратные понятия: чем выше порог, 
тем ниже чувствительность, и наоборот. Обычно принимают за пороговую 
такую силу стимула, вероятность восприятия которого равна 0,5 или 0,75 
(правильный ответ о наличии стимула в половине или в 3/4 случаев его дей¬ 
ствия). Более низкие значения интенсивности считаются подпороговыми, 
а более высокие — надпороговыми. Выяснено, что и в подпороговом диа¬ 
пазоне реакция на сверхслабые раздражители возможна, но она неосозна¬ 
ваема (не доходит до порога ощущения). Так, если снизить интенсивность 
вспышки света настолько, что человек уже не может сказать, видел он ее 
или нет, от его руки можно зарегистрировать неощущаемую кожно-гальва-
ническую реакцию на данный сигнал. 

Чувствительность рецепторных элементов к адекватным раздражите¬ 
лям, к восприятию которых они эволюционно приспособлены, предельно 
высока. Так, обонятельный рецептор может возбудиться при действии 
одиночной молекулы пахучего вещества, фоторецептор — одиночным 
квантом света. 

Различение сигналов. Важная характеристика сенсорной системы — 
способность замечать различия в свойствах одновременно или последова¬ 
тельно действующих раздражителей. Различение начинается в рецепторах, 
но в этом процессе участвуют нейроны всей сенсорной системы. Оно ха¬ 
рактеризует то минимальное различие между стимулами, которое сенсор¬ 
ная система может заметить (дифференциальный, или разностный, порог). 

Порог различения интенсивности раздражителя практически всегда 
выше ранее действовавшего раздражения на определенную долю (закон 
Вебера). Так, усиление давления на кожу руки ощущается, если увеличить 
груз на 3% (к стограммовой гирьке надо добавить 3 г, а к двухсотграммо¬ 
вой — 6 г). Эта зависимость выражается формулой: dl/I = const, где / — 
сила раздражения, dl — ее едва ощущаемый прирост (порог различения), 
const — постоянная величина (константа). Аналогичные соотношения по¬ 
лучены для зрения, слуха и других органов чувств человека. 

Зависимость силы ощущения от силы раздражения (закон Вебера— 
Фехнера) выражается формулой: Е = а • log I + Ь, где Е — величина ощуще¬ 
ния, /— сила раздражения, а и b — константы, различные для разных мо¬ 
дальностей стимулов. Согласно этой формуле, ощущение увеличивается 
пропорционально логарифму интенсивности раздражения. 

Пространственное различение основано на распределении возбуждения 
в слое рецепторов и в нейронных слоях. Так, если два раздражителя возбу¬ 
дили два соседних рецептора, то различение этих раздражителей невоз¬ 
можно и они будут восприняты как единое целое. Необходимо, чтобы 
между двумя возбужденными рецепторами находился хотя бы один невоз¬ 
бужденный. Для временного различения двух раздражений необходимо, 
чтобы вызванные ими нервные процессы не сливались во времени и что¬ 
бы сигнал, вызванный вторым стимулом, не попадал в рефрактерный пе¬ 
риод от предыдущего раздражения. 

Передача и преобразование сигналов. Благодаря этим процессам сенсор¬ 
ная система доносит до высших центров мозга наиболее важную (сущест¬ 
венную) информацию о раздражителе в форме, удобной для его надежного 
и быстрого анализа. 
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Преобразования сигналов могут быть условно разделены на простран¬ 
ственные и временные. Среди пространственных преобразований выделя¬ 
ют изменения соотношения разных частей сигнала. Так, в зрительной и 
соматосенсорной системах на корковом уровне значительно искажаются 
геометрические пропорции представительства отдельных частей тела или 
частей поля зрения. В зрительной области коры резко расширено пред¬ 
ставительство информационно наиболее важной центральной ямки сет¬ 
чатки при относительном сжатии проекции периферии поля зрения 
(«циклопический глаз»). В соматосенсорной области коры также преиму¬ 
щественно представлены наиболее важные для тонкого различения и ор¬ 
ганизации поведения зоны — кожа пальцев рук и лица («сенсорный го-
мункулюс»). 

Ограничение избыточности информации и выделение существенных при¬ 
знаков сигнала. Зрительная информация, идущая от фоторецепторов, могла 
бы очень быстро насытить все информационные резервы мозга. Избыточ¬ 
ность сенсорных сообщений ограничивается путем подавления информа¬ 
ции о менее существенных сигналах. Менее важно во внешней среде то, 
что неизменно либо изменяется медленно во времени и в пространстве. 
Например, на сетчатку глаза длительно действует большое световое пятно. 
Чтобы не передавать все время в мозг информацию от всех возбужденных 
рецепторов, сенсорная система пропускает в мозг сигналы только о нача¬ 
ле, а затем о конце раздражения {временное преобразование), причем до 
коры доходят сообщения только от рецепторов, которые лежат по контуру 
возбужденной области {пространственное преобразование). 

Кодирование информации. Кодированием называют совершаемое по 
определенным правилам преобразование информации в условную фор¬ 
му — код. В сенсорной системе сигналы кодируются двоичным кодом, т.е. 
наличием или отсутствием электрического импульса в тот или иной мо¬ 
мент времени. Такой способ кодирования крайне прост и устойчив к по¬ 
мехам. Информация о раздражении и его параметрах передается в виде от¬ 
дельных импульсов, а также групп или «пачек» импульсов («залпы» импу¬ 
льсов). Амплитуда, длительность и форма каждого импульса одинаковы, 
но число импульсов в пачке, частота их следования, длительность пачек и 
интервалов между ними, а также временной «рисунок» пачки различны и 
зависят от характеристик стимула. Сенсорная информация кодируется и 
числом одновременно возбужденных нейронов, а также местом возбужде¬ 
ния в нейронном слое. 

Особенности кодирования в сенсорных системах. В отличие от телефон¬ 
ных или телевизионных кодов, которые декодируются восстановлением 
первоначального сообщения в исходном виде, в сенсорной системе такого 
декодирования не происходит. Еще одна важная особенность нервного ко¬ 
дирования — множественность кодов. Так, для одного и того же свойства 
сигнала (например, его интенсивности) сенсорная система использует не¬ 
сколько кодов: частотой и числом импульсов в пачке, числом возбужден¬ 
ных нейронов и их локализацией в слое, В коре используется также пози¬ 
ционное кодирование. Оно заключается в том, что какой-то признак раз¬ 
дражителя вызывает возбуждение определенного нейрона или небольшой 
группы нейронов, расположенных в определенном месте нейронного слоя. 
Например, возбуждение небольшой локальной группы нейронов зритель¬ 
ной области коры означает, что в определенной части поля зрения появи¬ 
лась световая полоска определенного размера и ориентации. Появление 
полоски другой ориентации вызывает возбуждение соседней группы ней¬ 
ронов зрительной коры. 
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Детектирование сигналов — это избирательное выделение сенсорным 
нейроном того или иного признака раздражителя, имеющего поведенче¬ 
ское значение. Такой анализ осуществляют нейроны-детекторы, избира¬ 
тельно реагирующие лишь на определенные параметры стимула. Так, ти¬ 
пичный нейрон зрительной области коры отвечает разрядом лишь на 
одну определенную ориентацию темной или светлой полоски, располо¬ 
женной в определенной части поля зрения. При других наклонах той же 
полоски ответят другие нейроны. В высших отделах сенсорной системы 
сконцентрированы детекторы сложных признаков и целых образов. 
Примером могут служить детекторы лиц в нижневисочной области коры 
мозга. 

Опознание образов — это конечная и наиболее сложная операция сен¬ 
сорной системы. Она заключается в отнесении образа к тому или иному 
классу объектов, с которыми ранее встречался организм, т. е. в классифи¬ 
кации образов. Синтезируя, т.е. объединяя сигналы от нейронов-детекто¬ 
ров, высший отдел сенсорной системы формирует «образ» раздражителя и 
сравнивает его с множеством образов, хранящихся в памяти. Опознание 
завершается принятием решения о том, с каким объектом или ситуацией 
встретился организм. В результате этого происходит восприятие, т. е. мы 
осознаем, чье лицо видим перед собой, кого слышим, какой запах чувст¬ 
вуем. 

Опознание часто происходит независимо от изменчивости сигнала. Мы 
надежно опознаем, например, предметы при различной их освещенности, 
окраске, размере, ракурсе, ориентации и положении в поле зрения. Это 
означает, что сенсорная система формирует независимый от изменений 
ряда признаков сигнала (инвариантный) сенсорный образ. 

13.1.4. Механизмы переработки информации 
в сенсорной системе 
Переработка информации в сенсорной системе осуществляется процес¬ 

сами возбудительного и тормозного взаимодействия нейронов. Возбудите¬ 
льное взаимодействие заключается в том, что аксон каждого нейрона, 
приходя в вышележащий слой сенсорной системы, активирует несколько 
нейронов, каждый из которых в свою очередь получает сигналы от неско¬ 
льких клеток предыдущего слоя. 

Совокупность рецепторов, сигналы которых поступают на данный 
нейрон, называют его рецептивным полем. Рецептивные поля соседних 
нейронов частично перекрываются. В результате такой организации свя¬ 
зей в сенсорной системе образуется так называемая нервная сеть. Благо¬ 
даря ей повышается чувствительность системы к слабым сигналам, а так¬ 
же обеспечивается высокая приспособляемость к меняющимся условиям 
среды. 

Тормозная переработка сенсорной информации основана на том, что 
каждый возбужденный сенсорный нейрон активирует тормозной интер¬ 
нейрон. Интернейрон в свою очередь подавляет импульсацию как самого 
возбудившего его элемента (последовательное, или возвратное, торможе¬ 
ние), так и его соседей по слою (боковое, или латеральное, торможение). 
Сила этого торможения тем больше, чем сильнее возбужден первый эле¬ 
мент и чем ближе к нему соседняя клетка. Значительная часть операций 
по снижению избыточности и выделению наиболее существенных сведе¬ 
ний о раздражителе производится латеральным торможением. 
546 



13.1.5. Адаптация сенсорной системы 

Сенсорная система обладает способностью приспосабливать свои свой¬ 
ства к условиям среды и потребностям организма. Сенсорная адаптация — 
общее свойство сенсорных систем, заключающееся в приспособлении к 
длительно действующему (фоновому) раздражителю. Адаптация проявля¬ 
ется в снижении абсолютной и повышении дифференциальной чувствите¬ 
льности сенсорной системы. 

Субъективно адаптация проявляется в привыкании к действию посто¬ 
янного раздражителя (например, мы не замечаем непрерывного давления 
на кожу привычной одежды). 

Адаптационные процессы начинаются на уровне рецепторов, охватывая 
и все нейронные уровни сенсорной системы. Адаптация выражена слабо 
только в вестибуло- и проприорецепторах. По скорости данного процесса 
все рецепторы делятся на быстро- и медленно адаптирующиеся. Первые 
после развития адаптации практически не посылают в мозг информации о 
длящемся раздражении. Вторые эту информацию передают в значительно 
ослабленном виде. Когда действие постоянного раздражителя прекращает¬ 
ся, абсолютная чувствительность сенсорной системы восстанавливается. 
Так, после выключения света абсолютная чувствительность зрения в тем¬ 
ноте резко повышается. 

В сенсорной адаптации важную роль играет эфферентная регуляция 
свойств сенсорной системы. Она осуществляется за счет нисходящих вли¬ 
яний более высоких на более низкие ее отделы. Происходит как бы пере¬ 
настройка свойств нейронов на оптимальное восприятие внешних сигна¬ 
лов в изменившихся условиях. Состояние разных уровней сенсорной сис¬ 
темы контролируется также ретикулярной формацией, включающей их в 
единую систему, интегрированную с другими отделами мозга и организма 
в целом. 

Эфферентные влияния в сенсорных системах чаще всего имеют тормоз¬ 
ной характер, т.е. приводят к уменьшению их чувствительности и ограни¬ 
чивают поток афферентных сигналов. 

13.1.6. Взаимодействие сенсорных систем 
Взаимодействие сенсорных систем осуществляется на спинальном, 

ретикулярном, таламическом и корковом уровнях. Особенно широка ин¬ 
теграция сигналов в ретикулярной формации. В коре большого мозга 
происходит интеграция сигналов высшего порядка. В результате образо¬ 
вания множественных связей с другими сенсорными и неспецифически¬ 
ми системами многие корковые нейроны приобретают способность отве¬ 
чать на сложные комбинации сигналов разной модальности. Это особен¬ 
но свойственно нервным клеткам ассоциативных областей коры большо¬ 
го мозга, которые обладают высокой пластичностью, что обеспечивает 
перестройку их свойств в процессе непрерывного обучения опознанию 
новых раздражителей. Межсенсорное (кросс-модальное) взаимодействие 
на корковом уровне создает условия для формирования «схемы мира» и 
непрерывной увязки, координации с ней собственной «схемы тела» орга¬ 
низма. 
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13.2. ЧАСТНАЯ ФИЗИОЛОГИЯ СЕНСОРНЫХ СИСТЕМ 

13.2.1. Зрительная система 

Зрение эволюционно приспособлено к восприятию электромагнитных 
излучений в узкой части их диапазона (видимый свет). Зрительная сис¬ 
тема дает мозгу более 90 % всей сенсорной информации. 

Зрение — многозвеньевой процесс, начинающийся с проекции изобра¬ 
жения на сетчатку биологического оптического прибора — глаза. Затем 
происходит возбуждение фоторецепторов, передача и преобразование зри¬ 
тельной информации в нейронных слоях зрительной системы, а заканчи¬ 
вается зрительное восприятие принятием высшими корковыми отделами 
этой системы решения о зрительном образе. 

Строение и функции оптического аппарата глаза. Глазное яблоко имеет 
шарообразную форму, что облегчает его повороты для наведения на рас¬ 
сматриваемый объект. На пути к светочувствительной оболочке глаза (сет¬ 
чатка) лучи света проходят через несколько прозрачных сред — роговицу, 
хрусталик и стекловидное тело. Определенная кривизна и показатель пре¬ 
ломления роговицы и в меньшей мере хрусталика определяют преломле¬ 
ние световых лучей внутри глаза (рис. 13.1). 

Преломляющую силу любой оптической системы выражают в диоптри¬ 
ях (D). Одна диоптрия равна преломляющей силе линзы с фокусным рас¬ 
стоянием 100 см. Преломляющая сила здорового глаза составляет 59 D 
при рассматривании далеких и 70,5 D — при рассматривании близких 
предметов. Чтобы схематически представить проекцию изображения пред¬ 
мета на сетчатку, нужно провести линии от его концов через узловую точ¬ 
ку глаза (в 7 мм сзади от роговой оболочки). На сетчатке получается изоб¬ 
ражение, резко уменьшенное, перевернутое сверху вниз и справа налево. 

Аккомодация. Аккомодацией называют приспособление глаза к ясному 
видению объектов, удаленных на разное расстояние. Для ясного видения 
объекта необходимо, чтобы он был сфокусирован на сетчатке, т. е. чтобы 
лучи от всех точек его поверхности проецировались на поверхность сет¬ 
чатки. Когда мы смотрим на далекие предметы, их изображение сфокуси¬ 
ровано на сетчатке и они видны ясно. Зато изображение близких предме¬ 
тов при этом расплывчато, так как лучи от них собираются за сетчаткой. 
Главную роль в аккомодации играет хрусталик, изменяющий свою кривиз¬ 
ну и, следовательно, преломляющую способность. При рассматривании 
близких предметов хрусталик делается более выпуклым, благодаря чему 
лучи, расходящиеся от какой-либо точки объекта, сходятся на сетчатке. 
Механизмом аккомодации является сокращение ресничных мышц, кото¬ 
рые изменяют выпуклость хрусталика. Хрусталик заключен в тонкую про¬ 
зрачную капсулу, которую всегда растягивают, т. е. уплощают, волокна 
ресничного пояска (циннова связка). Сокращение гладких мышечных кле¬ 
ток ресничного тела уменьшает тягу цинновых связок, что увеличивает 
выпуклость хрусталика в силу его эластичности. Ресничные мышцы ин-
нервируются парасимпатическими волокнами глазодвигательного нерва. 
Введение в глаз атропина нарушает передачу возбуждения к этой мышце, 
что ограничивает аккомодацию глаза при рассматривании близких пред¬ 
метов. Наоборот, вещества, имитирующие действие парасимпатических 
волокон этого нерва — пилокарпин и эзерин — вызывают сокращение 
этой мышцы. 
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Рис. 13.1. Механизм аккомодации (по 
Гельмголъцу). 
В левой половине хрусталик (7) уплощен 
при рассматривании далекого предмета, а 
справа он стал более выпуклым за счет ак¬ 
комодационного усилия при рассматрива¬ 
нии близкого предмета: 1 — склера; 2 — 
сосудистая оболочка; 3 — сетчатка; 4 — ро¬ 
говица; 5 — передняя камера; 6 — радуж¬ 
ная оболочка; 7 — хрусталик; 8 — стекло¬ 
видное тело; 9 — ресничная мышца, рес¬ 
ничные отростки и ресничные (цинновы) 
связки; 10 — центральная ямка; 11 — зри¬ 
тельный нерв. 

11 

Для нормального глаза молодого человека дальняя точка ясного виде¬ 
ния лежит в бесконечности (рис. 13.2, а), а лучи фокусируются на сетчатке 
(рис. 13.2, б). Далекие предметы он рассматривает без всякого напряжения 
аккомодации, т. е. без сокращения ресничной мышцы. Ближайшая точка 
ясного видения благодаря аккомодации находится на расстоянии 10 см от 
глаза. 

Старческая дальнозоркость. Хрусталик с возрастом теряет эластичность, 
и при изменении натяжения цинновых связок его кривизна меняется 
мало. Поэтому ближайшая точка ясного видения находится теперь не на 
расстоянии 10 см от глаза, а отодвигается от него. Близкие предметы при 
этом видны плохо. Это состояние называется старческой дальнозорко¬ 
стью, или пресбиопией. Пожилые люди вынуждены пользоваться очками с 
двояковыпуклыми линзами. 

Аномалии рефракции глаза. Две главные аномалии рефракции глаза — 
близорукость, или миопия, и дальнозоркость, или гиперметропия, — обу¬ 
словлены не недостаточностью преломляющих сред глаза, а изменением 
длины глазного яблока. 

Близорукость. Если продольная ось глаза слишком длинная, то лучи от 
далекого объекта сфокусируются не на сетчатке, а перед ней, в стекловид¬ 
ном теле (рис. 13.2, в). Такой глаз называется близоруким, или миопиче-
ским. Чтобы ясно видеть вдаль, необходимо перед близорукими глазами 
поместить вогнутые стекла, которые отодвинут сфокусированное изобра¬ 
жение на сетчатку (рис. 13.2, д). 

Дальнозоркость. Противоположна близорукости дальнозоркость, или 
гиперметропия. В дальнозорком глазу продольная ось глаза укорочена, и 
поэтому лучи от далекого объекта фокусируются не на сетчатке, а за ней 
(рис. 13.2, г). Этот недостаток рефракции может быть компенсирован ак¬ 
комодационным усилием, т. е. увеличением выпуклости хрусталика. По¬ 
этому дальнозоркий человек напрягает аккомодационную мышцу, рас-
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Рис. 13.2. Рефракция в нор¬ 
мальном (а, б), близоруком 
(в) и дальнозорком (г) глазу. 
Оптическая коррекция бли¬ 
зорукости (д) и дальнозорко¬ 
сти (е). 

сматривая не только близкие, но и далекие объекты. При рассматривании 
близких объектов аккомодационные усилия дальнозорких людей недоста¬ 
точны. Поэтому для чтения дальнозоркие люди должны пользоваться оч¬ 
ками с двояковыпуклыми линзами, усиливающими преломление света 
(рис. 13.2, е). Гиперметропию не следует путать со старческой дальнозор¬ 
костью. Общее у них лишь то, что необходимо пользоваться очками с 
двояковыпуклыми линзами. 

Астигматизм. К аномалиям рефракции относится также астигматизм, 
т.е. неодинаковое преломление лучей в разных направлениях (например, 
по горизонтальному и вертикальному меридиану). Астигматизм обуслов¬ 
лен не строго сферической поверхностью роговой оболочки. При астигма¬ 
тизме сильных степеней эта поверхность может приближаться к цилинд¬ 
рической, что исправляется цилиндрическими очковыми стеклами, ком¬ 
пенсирующими недостатки роговицы. 

Зрачок и зрачковый рефлекс. Зрачком называют отверстие в центре ра¬ 
дужной оболочки, через которое лучи света проходят внутрь глаза. Зрачок 
повышает четкость изображения на сетчатке, увеличивая глубину резкости 
глаза. Пропуская только центральные лучи, он улучшает изображение на 
сетчатке также за счет устранения сферической аберрации. Если прикрыть 
глаз от света, а затем открыть его, то расширившийся при затемнении зра¬ 
чок быстро суживается («зрачковый рефлекс»). Мышцы радужной оболоч¬ 
ки изменяют величину зрачка, регулируя поток света, попадающий в глаз. 
Так, на очень ярком свету зрачок имеет минимальный диаметр (1,8 мм); 
при средней дневной освещенности он расширяется (2,4 мм); в темноте 
расширение максимально (7,5 мм). Это приводит к ухудшению качества 
изображения на сетчатке, но увеличивает чувствительность зрения. Преде¬ 
льные вариации диаметра зрачка изменяют его площадь примерно в 17 
раз; во столько же раз меняется при этом световой поток. Между интен¬ 
сивностью освещения и диаметром зрачка существует логарифмическая 
зависимость. Реакция зрачка на изменение освещенности имеет адаптив¬ 
ный характер, так как в небольшом диапазоне стабилизирует освещен¬ 
ность сетчатки. 

В радужной оболочке имеется два вида мышечных волокон, окружаю¬ 
щих зрачок: кольцевые, иннервируемые парасимпатическими волокнами 
глазодвигательного нерва, и радиальные, иннервируемые симпатическими 
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нервами. Сокращение кольцевых мышц вызывает сужение, сокращение 
радиальных — расширение зрачка. Соответственно этому ацетилхолин и 
эзерин вызывают сужение, а адреналин — расширение зрачка. Зрачки рас¬ 
ширяются во время боли, при гипоксии, а также при эмоциях, усиливаю¬ 
щих возбуждение симпатической системы (страх, ярость). Расширение 
зрачков — важный симптом ряда патологических состояний, например бо¬ 
левого шока, гипоксии. 

У здоровых людей размеры зрачков обоих глаз одинаковые. При осве¬ 
щении одного глаза зрачок другого тоже суживается; такая реакция назы¬ 
вается содружественной. В некоторых патологических случаях размеры 
зрачков обоих глаз различны (анизокория). 

Структура и функции сетчатки. Сетчатка представляет собой внутрен¬ 
нюю светочувствительную оболочку глаза. Она имеет сложную многослой¬ 
ную структуру (рис. 13.3). Здесь расположены два вида вторично-чувству¬ 
ющих, различных по своему функциональному значению фоторецепторов 
(палочки и колбочки) и несколько видов нервных клеток. Рецепторный 
сигнал от палочек и колбочек передается через синапс первой нервной 
клетке сетчатки — биполярному нейрону. Сигналы от биполярных нейро¬ 
нов синаптически передаются ганглиозным клеткам сетчатки, которые 
посылают свои импульсные сигналы в подкорковые зрительные центры. 
В процессах передачи и переработки информации в сетчатке важную роль 
играют также горизонтальные и амакриновые клетки. Все перечисленные 
нейроны сетчатки с их отростками образуют нервный аппарат глаза, кото¬ 
рый не только передает информацию в зрительные центры мозга, но и 
участвует в ее анализе и переработке. Поэтому сетчатку называют частью 
мозга, вынесенной на периферию. 

Волокна (аксоны) ганглиозных клеток собираются вместе и образуют 
зрительный нерв. Место выхода зрительного нерва из сетчатки — диск 
зрительного нерва, называют слепым пятном. Оно не содержит фоторе¬ 
цепторов и поэтому нечувствительно к свету. Мы не ощущаем наличия 
«дыры» в сетчатке. 

Рассмотрим структуру и функции слоев сетчатки, следуя от наружного 
(заднего, наиболее удаленного от зрачка) слоя сетчатки к внутреннему 
(расположенному ближе к зрачку) ее слою. 

Слой пигментного эпителия образован эпителиальными клетками, со¬ 
держащими внутриклеточные органеллы — меланосомы, придающие это¬ 
му слою черный цвет. Черный пигмент экранирует, т.е. поглощает доходя¬ 
щий до него свет, не давая ему отразиться и рассеяться, что способствует 
созданию на сетчатке более четкого изображения. Клетки пигментного 
эпителия плотно окружают светочувствительные наружные сегменты па¬ 
лочек и колбочек многочисленными отростками. 

Пигментный эпителий играет решающую роль в ресинтезе (регенера¬ 
ция) зрительного пигмента после его обесцвечивания, в фагоцитозе на¬ 
ружных сегментов палочек и колбочек для их обновления, в защите фото¬ 
рецепторов от опасности светового повреждения избыточным светом, а 
также в переносе к ним кислорода и других необходимых им веществ. 
Контакт между клетками пигментного эпителия и фоторецепторами дово¬ 
льно слабый, что иногда приводит к отслойке сетчатки — опасному глаз¬ 
ному заболеванию. При этом происходит дегенерация рецепторов вследст¬ 
вие нарушения их метаболизма. 

Фоторецепторы. К пигментному слою изнутри примыкает слой фото¬ 
рецепторов: палочек и колбочек. В сетчатке каждого глаза человека нахо¬ 
дится 6—7 млн колбочек и 110—125 млн палочек. Они распределены в сет-
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чатке неравномерно. Центральная ямка сетчатки (fovea centralis) содержит 
только колбочки (до 140 тыс. на 1 мм2). По направлению от центра к пе¬ 
риферии сетчатки их число уменьшается, а число палочек возрастает, так 
что на дальней периферии имеются только палочки. Колбочковый аппарат 
сетчатки функционирует в условиях больших освещенностей, он обеспе¬ 
чивают дневное и цветовое зрение; намного более светочувствительный 
палочковый аппарат ответствен за сумеречное зрение. 

Цвет воспринимается лучше всего при действии света на центральную 
ямку сетчатки, где расположены почти исключительно колбочки; здесь же 
и наибольшая острота зрения. По мере удаления от центра сетчатки вос¬ 
приятие цвета и пространственное разрешение становятся хуже. Перифе¬ 
рия сетчатки, где находятся исключительно палочки, не воспринимает 
цвета. Зато световая чувствительность палочкового аппарата сетчатки во 
много раз больше, чем у колбочкового. В сумерках из-за резкого пониже¬ 
ния «колбочкового» зрения и преобладания «периферического» зрения мы 
не различаем цвет («ночью все кошки серы»). 

Нарушение функции палочек, возникающее при недостатке в пище ви¬ 
тамина А, вызывает расстройство сумеречного зрения — так называемую 
куриную слепоту: человек совершенно слепнет в сумерках, но днем зрение 
остается нормальным. Наоборот, при поражении колбочек возникает свето¬ 
боязнь: человек видит при слабом свете, но слепнет при ярком освещении. 
В этом случае может развиться и полная цветовая слепота — ахромазия. 

Строение фоторецепторной клетки. Фоторецепторная клетка — палочка 
или колбочка — состоит из чувствительного к действию света наружного 
сегмента, содержащего зрительный пигмент, внутреннего сегмента, соеди¬ 
нительной ножки, ядерной части с крупным ядром и пресинаптического 
окончания. Палочка и колбочка сетчатки обращены своими светочувстви¬ 
тельными наружными сегментами к пигментному эпителию, т. е. в сторо¬ 
ну, противоположную свету. Поэтому свет на пути к наружным сегментам 
рецепторов проходит через очень тонкие и прозрачные для него нервные 
слои сетчатки. Полагают, что эта особенность устройства глаза связана с 
необходимостью обеспечить регенерацию зрительного пигмента, а также 
непрерывное обновление наружных сегментов фоторецепторов, приблизив 
их к пигментному слою сетчатки. 

У человека наружный сегмент фоторецептора содержит около тысячи 
фоторецепторных дисков. Наружный сегмент палочки намного длиннее, 
чем колбочки, и содержит больше зрительного пигмента. Фоторецептор-
ный диск образован двумя мембранами, соединенными по краям. Мемб¬ 
рана диска — типичная биологическая мембрана, образованная двойным 
липидным слоем, в который погружены молекулы белков. Мембрана дис¬ 
ка обладает низкой вязкостью. В результате этого молекулы белка в ней 
быстро вращаются (броуновское движение) и медленно перемещаются 
вдоль диска. Это позволяет белкам часто сталкиваться и взаимодейство¬ 
вать между собой. Наружный сегмент фоторецептора соединен с внутрен¬ 
ним модифицированной ресничкой. 

Внутренний сегмент содержит крупное ядро и метаболический аппарат 
клетки, в том числе митохондрии, обеспечивающие энергетические по¬ 
требности фоторецептора, и аппарат Гольджи. Он принимает участие в 
синтезе белка и, таким образом, обновлении мембран наружного сегмен¬ 
та, который обновляется за 2—3 нед. Во внутреннем сегменте происходит 
синтез и включение молекул зрительного пигмента в фоторецепторную 
мембрану диска. Наружные сегменты колбочек также постоянно обновля¬ 
ются, но с меньшей скоростью. 
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Пресинаптическое окончание рецептора устроено несколько необычно: 
оно содержит синаптическую ленту, вокруг которой много синаптических 
пузырьков, содержащих нейромедиатор — глутамат. 

Зрительные пигменты. В палочках сетчатки человека содержится пиг¬ 
мент родопсин с максимумом спектра поглощения 500 нанометров (нм). 
В наружных сегментах трех типов колбочек (сине-, зелено- и красночувст-
вительных) содержится 3 типа зрительных пигментов, максимумы спек¬ 
тров поглощения которых находятся в синей (420 нм), зеленой (531 нм) и 
красной (558 нм) частях спектра. Красный колбочковый пигмент получил 
название «йодопсин». Молекула зрительного пигмента сравнительно не¬ 
большая; состоит из большей белковой части (опсин) и меньшей хромо¬ 
форной части {ретиналь, или альдегид витамина А). Ретиналь может нахо¬ 
диться в различных пространственных конфигурациях, т. е. изомерных 
формах, но только одна из них — 11-цис-изомер ретиналя выступает в ка¬ 
честве хромофорной группы всех известных зрительных пигментов. Ис¬ 
точником ретиналя в организме служат каротиноиды, при недостатке ко¬ 
торых (дефицит витамина А) развивается «куриная слепота». 

Молекулярная физиология фоторецепции. Последовательность молеку¬ 
лярных событий в наружном сегменте палочки, ответственных за ее воз¬ 
буждение, довольно сложна. При поглощении кванта света в молекуле 
зрительного пигмента происходит мгновенная изомеризация ее хромофор¬ 
ной группы: 11-цис-ретиналь выпрямляется и превращается в полностью-
транс-ретиналь. Эта реакция длится всего около 1 пс ( 1 - 1 2 с), а свет выпол¬ 
няет в ней роль спускового, или триггерного, фактора, запускающего ме¬ 
ханизм фоторецепции. Вслед за фотоизомеризацией ретиналя происходят 
пространственные изменения и в белковой части молекулы (опсин). В ре¬ 
зультате родопсин обесцвечивается и переходит в состояние метародопси-
на II. С этого момента молекула зрительного пигмента приобретает спо¬ 
собность к взаимодействию с другим белком — трансдуцином (Т). В комп¬ 
лексе с метародопсином II трансдуцин переходит в активное состояние и 
обменивает связанный с ним в темноте гуанозиндифосфат (ГДФ) на гуа-
нозинтрифосфат (ГТФ). Метародопсин II способен активировать около 
500—1000 молекул трансдуцина, что приводит к усилению светового сиг¬ 
нала. 

Это первый этап усиления светового сигнала в фоторецепторе. Акти¬ 
вированная молекула трансдуцина в свою очередь активирует одну моле¬ 
кулу фермента фосфодиэстеразы (ФДЭ). Активированная ФДЭ с ЕЫСО-
кой скоростью разрушает молекулы циклического гуанозинмонофосфата 
(цГМФ), причем каждая молекула ФДЭ разрушает несколько тысяч мо¬ 
лекул цГМФ. Это второй этап усиления сигнала в механизме фоторецеп¬ 
ции. В результате работы усилительного каскада в цитоплазме наружного 
сегмента рецептора падает концентрация свободного цГМФ. Это приво¬ 
дит к закрытию ионных каналов в плазматической мембране наружного 
сегмента, которые были открыты в темноте и через которые внутрь клет¬ 
ки входили Na + и Са 2 + . Ионный канал закрывается вследствие того, что 
из-за падения концентрации свободного цГМФ в клетке от канала отхо¬ 
дят молекулы цГМФ, которые были связаны с ним в темноте и держали 
его открытым. 

Уменьшение входа Na + внутрь наружного сегмента приводит к гипер¬ 
поляризации его мембраны, т.е. возникновению на ней рецепторного по¬ 
тенциала. Градиенты концентрации Na + и К+ поддерживаются на плазма¬ 
тической мембране палочки активной работой натрий-калиевого насоса, 
локализованного в мембране внутреннего сегмента. Гиперполяризацион-
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ный рецепторный потенциал, возникший на мембране наружного сегмен¬ 
та, распространяется вдоль клетки до ее пресинаптического окончания и 
уменьшает скорость выделения медиатора (глутамат). Таким образом, фо-
торецепторный процесс завершается уменьшением скорости выделения 
нейромедиатора из пресинаптического окончания фоторецептора. 

Не менее сложен и механизм восстановления исходного темнового со¬ 
стояния фоторецептора, т. е. его способности ответить на следующий све¬ 
товой стимул. Для этого необходимо вновь открыть ионные каналы в 
плазматической мембране. Открытое состояние канала обеспечивается его 
тесной связью с молекулами цГМФ, что обеспечивается повышением кон¬ 
центрации свободного цГМФ в цитоплазме. Через открытый канал внутрь 
клетки вновь начинают входить Na + и Са 2 +, деполяризуя мембрану рецеп¬ 
тора и переводя его в «темновое» состояние. Вследствие этого из преси¬ 
наптического окончания вновь ускоряется выход медиатора. 

Нейроны сетчатки. Фоторецепторы сетчатки синаптически связаны с 
биполярными нейронами. При действии света уменьшается выделение ме¬ 
диатора (глутамат) из пресинаптического окончания фоторецептора, что 
приводит к гиперполяризации мембраны биполярного нейрона. От него 
нервный сигнал передается на ганглиозные клетки, аксоны которых явля¬ 
ются волокнами зрительного нерва. Передача сигнала как с фоторецепто¬ 
ра на биполярный нейрон, так и от него на ганглиозную клетку происхо¬ 
дит безымпульсным путем. Биполярный нейрон не генерирует импульсов 
ввиду предельно малого расстояния, на которое он передает сигнал. 

На 130 млн фоторецепторных клеток приходится только 1 млн 250 тыс. 
ганглиозных клеток, аксоны которых образуют зрительный нерв. Это зна¬ 
чит, что импульсы от многих фоторецепторов сходятся (конвергируют) че¬ 
рез биполярные нейроны к одной ганглиозной клетке. Фоторецепторы, 
соединенные с одной ганглиозной клеткой, образуют ее рецептивное поле. 
Таким образом, каждая ганглиозная клетка суммирует возбуждение, воз¬ 
никающее в большом числе фоторецепторов. Это повышает световую чув¬ 
ствительность, но ухудшает пространственное разрешение. Лишь в центре 
сетчатки, в районе центральной ямки, каждая колбочка соединена с одной 
так называемой карликовой биполярной клеткой, с которой соединена 
также всего одна ганглиозная клетка. Это обеспечивает здесь высокое про¬ 
странственное разрешение, но резко уменьшает световую чувствитель¬ 
ность. 

Взаимодействие соседних нейронов сетчатки обеспечивается горизон¬ 
тальными и амакриновыми клетками, через отростки которых распростра¬ 
няются сигналы, меняющие синаптическую передачу между фоторецепто¬ 
рами и биполярными клетками (горизонтальные клетки) и между бипо¬ 
лярными и ганглиозными клетками (амакриновые клетки). Амакриновые 
клетки осуществляют боковое торможение между соседними ганглиозны¬ 
ми клетками. 

Кроме афферентных волокон, в зрительном нерве есть и центробеж¬ 
ные, или эфферентные, нервные волокна, приносящие к сетчатке сигналы 
из мозга. Полагают, что эти импульсы действуют на синапсы между бипо¬ 
лярными и ганглиозными клетками сетчатки, регулируя проведение воз¬ 
буждения между ними. 

Нервные пути и связи в зрительной системе. Из сетчатки зрительная ин¬ 
формация по волокнам зрительного нерва (II пара черепных нервов) 
устремляется в мозг. Зрительные нервы от каждого глаза встречаются у 
основания мозга, где формируется их частичный перекрест (хиазма). Здесь 
часть волокон каждого зрительного нерва переходит на противоположную 
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Рис. 13.4. Электроретинограм-
ма (по Гравиту). 
а, Ь, с, d — волны ЭРГ; стрелками 
указаны моменты включения и вы¬ 
ключения вспышки света. 

от своего глаза сторону. Частичный перекрест волокон обеспечивает каж¬ 
дое полушарие большого мозга информацией от обоих глаз. Проекции эти 
организованы так, что в затылочную долю правого полушария поступают 
сигналы от правых половин каждой сетчатки, а в левое полушарие — от 
левых половин сетчаток. 

После зрительного перекреста зрительные нервы называют зрительными 
трактами. Они проецируются в ряд мозговых структур, но основное число 
волокон приходит в таламический подкорковый зрительный центр — наруж¬ 
ное коленчатое тело (НКТ). Отсюда сигналы поступают в первичную проек¬ 
ционную область зрительной зоны коры (стриарная кора, или поле 17 по 
Бродману). Вся зрительная зона коры включает несколько полей, каждое из 
которых обеспечивает свои, специфические функции, но получает сигналы 
от всей сетчатки и в общем сохраняет ее топологию, или ретинотопию (сиг¬ 
налы от соседних участков сетчатки попадают в соседние участки коры). 

Электрическая активность центров зрительной системы. Электрические 
явления в сетчатке и зрительном нерве. При действии света в рецепторах, а 
затем и в нейронах сетчатки генерируются электрические потенциалы, от¬ 
ражающие параметры действующего раздражителя. Суммарный электри¬ 
ческий ответ сетчатки глаза на действие света называют электроретино-
граммой (ЭРГ). Она может быть зарегистрирована от целого глаза или не¬ 
посредственно от сетчатки. Для этого один электрод помещают на поверх¬ 
ность роговой оболочки, а другой — на кожу лица вблизи глаза либо на 
мочку уха. На электроретинограмме различают несколько характерных 
волн (рис. 13.4). Волна а отражает возбуждение внутренних сегментов фо¬ 
торецепторов (поздний рецепторный потенциал) и горизонтальных кле¬ 
ток. Волна Ь возникает в результате активации глиальных (мюллеровские) 
клеток сетчатки ионами калия, выделяющимися при возбуждении бипо¬ 
лярных и амакриновых нейронов. Волна с отражает активацию клеток 
пигментного эпителия, а волна d — горизонтальных клеток. 

На ЭРГ хорошо отражаются интенсивность, цвет, размер и длитель¬ 
ность действия светового раздражителя. Амплитуда всех волн ЭРГ увели¬ 
чивается пропорционально логарифму силы света и времени, в течение 
которого глаз находился в темноте. Волна d (реакция на выключение) тем 
больше, чем дольше действовал свет. Поскольку в ЭРГ отражена актив¬ 
ность почти всех клеток сетчатки (кроме ганглиозных), этот показатель 
широко используется в клинике глазных болезней для диагностики и кон¬ 
троля лечения при различных заболеваниях сетчатки. 

Возбуждение ганглиозных клеток сетчатки приводит к тому, что по их 
аксонам (волокна зрительного нерва) в мозг устремляются импульсы. Ган-
глиозная клетка сетчатки — это первый нейрон «классического» типа в 
цепи фоторецептор — мозг. Описано три основных типа ганглиозных кле¬ 
ток: отвечающие на включение (on-реакция) и выключение света (off-pe-
акция), а также на то и другое (on-off-реакция) (рис. 13.5). 
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Рнс. 13.5. Импульсация двух ганглиозных клеток сетчатки и их концентрические 
рецептивные поля. Тормозные зоны рецептивных полей заштрихованы. Показаны 
реакции на включение и выключение света при стимуляции световым пятном 
центра рецептивного поля и его периферии. 

Диаметр рецептивных полей ганглиозных клеток в центре сетчатки зна¬ 
чительно меньше, чем на периферии. Эти рецептивные поля имеют круг¬ 
лую форму и концентрически построены: круглый возбудительный центр 
и кольцевая тормозная периферическая зона или наоборот. При увеличе¬ 
нии размера светового пятнышка, вспыхивающего в центре рецептивного 
поля, ответ ганглиозной клетки увеличивается (пространственная сумма-
ция). 

Одновременное возбуждение близко расположенных ганглиозных кле¬ 
ток приводит к их взаимному торможению: ответы каждой клетки делают¬ 
ся меньше, чем при одиночном раздражении. В основе этого эффекта ле¬ 
жит латеральное, или боковое, торможение. Благодаря круглой форме ре¬ 
цептивные поля ганглиозных клеток сетчатки производят так называемое 
поточечное описание сетчаточного изображения: оно отображается очень 
тонкой мозаикой, состоящей из возбужденных нейронов. 

Электрические явления в подкорковом зрительном центре и зрительной зо¬ 
не коры. Картина возбуждения в нейронных слоях подкоркового зритель-
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ного центра — наружного, или латерального, коленчатого тела (НКТ), ку¬ 
да приходят волокна зрительного нерва, во многом сходна с той, которая 
наблюдается в сетчатке. Рецептивные поля этих нейронов также круглые, 
но меньшего размера, чем в сетчатке. Ответы нейронов, генерируемые в 
ответ на вспышку света, здесь короче, чем в сетчатке. На уровне наружных 
коленчатых тел происходит взаимодействие афферентных сигналов, при¬ 
шедших из сетчатки, с эфферентными сигналами из зрительной области 
коры, а также через ретикулярную формацию от слуховой и других сен¬ 
сорных систем. Эти взаимодействия обеспечивают выделение наиболее су¬ 
щественных компонентов сенсорного сигнала и процессы избирательного 
зрительного внимания. 

Импульсные разряды нейронов наружного коленчатого тела по их аксо¬ 
нам поступают в затылочную часть полушарий большого мозга, где распо¬ 
ложена первичная проекционная область зрительной зоны коры (стриар-
ная кора, или поле 17). Здесь происходит значительно более специализи¬ 
рованная и сложная, чем в сетчатке и наружном коленчатом теле, перера¬ 
ботка зрительной информации. Нейроны зрительной зоны коры имеют не 
круглые, а вытянутые (по горизонтали, вертикали или в одном из косых 
направлений) рецептивные поля небольшого размера. Благодаря этому 
они способны выделять из цельного изображения отдельные фрагменты 
линий с той или иной ориентацией и расположением (детекторы ориента¬ 
ции) и избирательно на них реагировать. 

В каждом небольшом участке зрительной зоны коры по ее глубине 
сконцентрированы нейроны с одинаковой ориентацией и локализацией 
рецептивных полей в поле зрения. Они образуют колонку нейронов, про¬ 
ходящую вертикально через все слои коры. Колонка — пример функцио¬ 
нального объединения корковых нейронов, осуществляющих сходную 
функцию. Многие нейроны зрительной зоны коры избирательно реагиру¬ 
ют на определенные направления движения (дирекциональные детекторы) 
либо на какой-то цвет, а часть нейронов лучше всего отвечает на относи¬ 
тельную удаленность объекта от глаз. 

Для оценки передачи сигналов на разных уровнях зрительной системы 
часто используют регистрацию суммарных вызванных потенциалов (ВП), 
которые у животных можно одновременно отводить от всех отделов систе¬ 
мы, а у человека — от зрительной зоны коры с помощью наложенных на 
кожу головы электродов. Сравнение вызванного световой вспышкой отве¬ 
та сетчатки (ЭРГ) и ВП коры большого мозга позволяет установить лока¬ 
лизацию патологического процесса в зрительной системе человека. 

Зрительные функции. Световая чувствительность. Абсолютная чувстви¬ 
тельность зрения. Для возникновения зрительного ощущения необходимо, 
чтобы световой раздражитель имел некоторую минимальную (пороговая) 
энергию. Минимальное число квантов света, необходимое для возникно¬ 
вения ощущения света, в условиях темновой адаптации колеблется от 8 до 
47. Рассчитано, что одна палочка может быть возбуждена всего одним 
квантом света. Таким образом, чувствительность рецепторов сетчатки в 
наиболее благоприятных условиях световосприятия физически предельна. 
Одиночные палочки и колбочки сетчатки различаются по световой чувст¬ 
вительности несущественно, однако число фоторецепторов, посылающих 
сигналы на одну ганглиозную клетку, в центре и на периферии сетчатки 
различно. Число колбочек в рецептивном поле в центре сетчатки пример¬ 
но в 100 раз меньше числа палочек в рецептивном поле на периферии сет¬ 
чатки. Соответственно и чувствительность палочковой системы в 100 раз 
выше, чем колбочковой. 
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Зрительная адаптация. При переходе от темноты к свету наступает вре¬ 
менное ослепление, а затем чувствительность глаза постепенно снижается. 
Это приспособление зрительной системы к условиям яркой освещенности 
называется световой адаптацией. Обратное явление {темповая адаптация) 
наблюдается при переходе из светлого помещения в почти не освещенное. 
В первое время человек почти ничего не видит из-за низкой чувствитель¬ 
ности фоторецепторов и зрительных нейронов. Постепенно начинают вы¬ 
являться контуры предметов, а затем различаются и их детали, так как 
чувствительность фоторецепторов и зрительных нейронов в темноте по¬ 
степенно повышается. 

Повышение световой чувствительности во время пребывания в темноте 
происходит неравномерно: в первые 10 мин она увеличивается в десятки 
раз, а затем в течение часа — в десятки тысяч раз. Важную роль в этом 
процессе играет восстановление зрительных пигментов. Пигменты колбо¬ 
чек в темноте восстанавливаются быстрее родопсина палочек, поэтому в 
первые минуты пребывания в темноте адаптация обусловлена процессами 
в колбочках. Этот первый период адаптации не приводит к большим изме¬ 
нениям чувствительности глаза, так как абсолютная чувствительность кол-
бочкового аппарата невелика. 

Следующий период адаптации обусловлен восстановлением родопсина 
палочек. Этот период завершается только к концу первого часа пребы¬ 
вания в темноте. Восстановление родопсина сопровождается резким (в 
100 000—200 000 раз) повышением чувствительности палочек к свету. 
В связи с максимальной чувствительностью в темноте только палочек сла¬ 
бо освещенный предмет виден лишь периферическим зрением. 

Существенную роль в адаптации, помимо зрительных пигментов, игра¬ 
ет переключение связей между элементами сетчатки. В темноте площадь 
возбудительного центра рецептивного поля ганглиозной клетки увеличи¬ 
вается вследствие ослабления горизонтального торможения. При этом уве¬ 
личивается конвергенция фоторецепторов на биполярные нейроны и би¬ 
полярных нейронов на ганглиозную клетку. Вследствие такой пространст¬ 
венной суммации световая чувствительность на периферии сетчатки в 
темноте возрастает. 

Световая чувствительность глаза зависит и от влияний ЦНС. Раздражение 
некоторых участков ретикулярной формации ствола мозга повышает частоту 
импульсов в волокнах зрительного нерва. Влияние ЦНС на адаптацию сет¬ 
чатки к свету проявляется и в том, что освещение одного глаза понижает све¬ 
товую чувствительность неосвещенного глаза. На чувствительность к свету 
оказывают влияние также звуковые, обонятельные и вкусовые сигналы. 

Яркостный контраст. Взаимное латеральное торможение зрительных 
нейронов лежит в основе общего, или глобального, яркостного контраста. 
Так, серая полоска бумаги, лежащая на светлом фоне, кажется темнее та¬ 
кой же полоски, лежащей на темном фоне. Причина в том, что светлый 
фон возбуждает множество нейронов сетчатки, а их возбуждение тормозит 
клетки, активированные полоской. Поэтому на ярко освещенном фоне се¬ 
рая полоска кажется более темной, чем на черном фоне. Наиболее сильно 
латеральное торможение действует между близко расположенными нейро¬ 
нами, осуществляя локальный контраст. Происходит кажущееся усиление 
перепада яркости на границе поверхностей разной освещенности. Этот 
эффект называют также подчеркиванием контуров: на границе яркого 
поля и темной поверхности можно видеть две дополнительные линии (еще 
более яркую линию на границе светлого поля и очень темную линию на 
границе темной поверхности). 
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Слепящая яркость света. Слишком яркий свет вызывает неприятное 
ощущение ослепления. Верхняя граница слепящей яркости зависит от 
адаптации глаза: чем дольше была темновая адаптация, тем меньшая яр¬ 
кость света вызывает ослепление. Если в поле зрения попадают очень яр¬ 
кие (слепящие) объекты, они ухудшают различение сигналов в значитель¬ 
ной части сетчатки (на ночной дороге водителей ослепляют фары встреч¬ 
ных машин). При тонких зрительных работах (длительное чтение, работа с 
компьютером, сборка мелких деталей, работа хирурга) надо пользоваться 
только рассеянным светом, не ослепляющим глаза. 

Инерция зрения, слитие мельканий и последовательные образы. Зритель¬ 
ное ощущение появляется не мгновенно. Прежде чем возникнет ощуще¬ 
ние, в зрительной системе должны произойти многократные преобразова¬ 
ния и передача сигналов. Время «инерции зрения», необходимое для воз¬ 
никновения зрительного ощущения, в среднем равно 0,03—0,1 с. Это ощу¬ 
щение исчезает также не сразу после того, как прекратилось раздраже¬ 
ние, — оно держится еще некоторое время. Если в темноте водить по воз¬ 
духу какой-либо яркой точкой (например, горящей спичкой), то мы уви¬ 
дим не движущуюся точку, а светящуюся линию. Быстро следующие одно 
за другим световые раздражения сливаются в одно непрерывное ощу¬ 
щение. 

Минимальная частота следования световых стимулов (например, вспы¬ 
шек света), при которой происходит слияние отдельных ощущений, назы¬ 
вается критической частотой слияния мельканий. На этом свойстве зре¬ 
ния основаны кино и телевидение: мы не видим промежутков между отде¬ 
льными кадрами, так как зрительное ощущение от одного кадра еще длит¬ 
ся до появления другого. Это и обеспечивает иллюзию непрерывности 
изображения и его движения. 

Ощущения, продолжающиеся после прекращения раздражения, называ¬ 
ются последовательными образами. Если посмотреть на включенную лампу 
и закрыть глаза, то она видна еще в течение некоторого времени. Если же 
после фиксации взгляда на освещенном предмете перевести взгляд на 
светлый фон, то некоторое время можно видеть негативное изображение 
этого предмета, т. е. светлые его части — темными, а темные — светлыми 
(отрицательный последовательный образ). Причина его в том, что возбуж¬ 
дение от освещенного объекта локально тормозит (адаптирует) определен¬ 
ные участки сетчатки; если после этого перевести взор на равномерно 
освещенный экран, то его свет сильнее возбудит те участки, которые не 
были возбуждены ранее. 

Цветовое зрение. Весь видимый нами спектр электромагнитных излуче¬ 
ний заключен между коротковолновым (длина волны от 400 нм) излучени¬ 
ем, которое мы называем фиолетовым цветом, и длинноволновым излуче¬ 
нием (длина волны до 700 нм), называемым красным цветом. Остальные 
цвета видимого спектра (синий, зеленый, желтый, оранжевый) имеют про¬ 
межуточные значения длины волны. Смешение лучей всех цветов дает бе¬ 
лый цвет. Он может быть получен и при смешении двух так называемых 
парных дополнительных цветов: красного и синего, желтого и синего. 
Если произвести смешение трех основных цветов — красного, зеленого и 
синего, то могут быть получены любые цвета. 

Теории цветоощущения. Наибольшим признанием пользуется трехком-
понентная теория (Г. Гельмгольц), согласно которой цветовое восприятие 
обеспечивается тремя типами колбочек с различной цветовой чувствитель¬ 
ностью. Одни из них чувствительны к красному цвету, другие — к зелено¬ 
му, третьи — к синему. Всякий цвет оказывает действие на все три цвето-
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ощущающих элемента, но в разной степени. Эта теория прямо подтверж¬ 
дена в опытах, где микроспектрофотометром измеряли поглощение излу¬ 
чений с разной длиной волны у одиночных колбочек сетчатки человека. 

Согласно другой теории, предложенной Э. Герингом, в колбочках есть 
вещества, чувствительные к бело-черному, красно-зеленому и желто-сине¬ 
му излучениям. В опытах, где микроэлектродом отводили импульсы ганг-
лиозных клеток сетчатки животных при освещении монохроматическим 
светом, обнаружили, что разряды большинства нейронов (доминаторы) 
возникают при действии любого цвета. В других ганглиозных клетках (мо¬ 
дуляторы) импульсы возникают при освещении только одним цветом. Вы¬ 
явлено 7 типов модуляторов, оптимально реагирующих на свет с разной 
длиной волны (от 400 до 600 нм). В сетчатке и зрительных центрах найде¬ 
но много так называемых цветооппонентных нейронов. Действие на глаз 
излучений в какой-то части спектра их возбуждает, а в других частях спек¬ 
тра — тормозит. Считают, что такие нейроны наиболее эффективно коди¬ 
руют информацию о цвете. 

Цветовая слепота. Частичная цветовая слепота была описана в конце 
XVIII века Д. Дальтоном, который сам ею страдал (поэтому аномалию 
цветовосприятия назвали дальтонизмом). Дальтонизм встречается у 8 % 
мужчин и намного реже у женщин: возникновение его связывают с отсут¬ 
ствием определенных генов в половой непарной у мужчин Х-хромосоме. 
Для диагностики дальтонизма, важной при профессиональном отборе, ис¬ 
пользуют полихроматические таблицы. Люди, страдающие этим заболева¬ 
нием, не могут быть водителями транспорта, так как они не различают 
цвет огней светофоров и дорожных знаков. Существует три разновидности 
частичной цветовой слепоты: протанопия, дейтеранопия и тританопия. 
Каждая из них характеризуется отсутствием восприятия одного из трех 
основных цветов. 

Люди, страдающие протанопией («краснослепые»), не воспринимают 
красного цвета, сине-голубые лучи кажутся им бесцветными. Лица, стра¬ 
дающие дейтеранопией («зеленослепые»), не отличают зеленые цвета от 
темно-красных и голубых. При тританопии — редко встречающейся ано¬ 
малии цветового зрения, не воспринимаются лучи синего и фиолетового 
цвета. Все перечисленные виды частичной цветовой слепоты хорошо объ¬ 
ясняются трехкомпонентной теорией цветоощущения. Каждый вид этой 
слепоты — результат отсутствия одного из трех колбочковых цветовоспри-
нимающих веществ. Встречается и полная цветовая слепота — ахромазия, 
при которой в результате поражения колбочкового аппарата сетчатки че¬ 
ловек видит все предметы лишь в разных оттенках серого. 

Восприятие пространства. Острота зрения. Остротой зрения называется 
максимальная способность глаза различать отдельные детали объектов. 
Остроту зрения определяют по наименьшему расстоянию между двумя 
точками, которые глаз различает, т. е. видит отдельно, а не слитно. Нор¬ 
мальный глаз различает две точки, видимые под углом в 1/(угловая мину¬ 
та). Максимальную остроту зрения имеет желтое пятно. К периферии от 
него острота зрения намного ниже (рис. 13.6). Острота зрения измеряется 
при помощи специальных таблиц, которые состоят из нескольких рядов 
букв или незамкнутых окружностей различной величины. Острота зрения, 
определенная по таблице, выражается обычно в относительных величинах, 
причем нормальная острота принимается за единицу. Встречаются люди, 
обладающие сверхостротой зрения (visus более 2). 

Поле зрения. Если фиксировать взглядом небольшой предмет, то его 
изображение проецируется на желтое пятно сетчатки. В этом случае мы ви-
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Рис. 13.6. Острота зрения в разных 
частях сетчатки. 

дим предмет центральным зрени¬ 
ем. Его угловой размер у человека 
1,5—2°. Предметы, изображения 
которых падают на остальные ме¬ 
ста сетчатки, воспринимаются пе¬ 
риферическим зрением. Простран¬ 
ство, видимое глазом при фикса¬ 
ции взгляда в одной точке, назы¬ 
вается полем зрения. Измерение 
границы поля зрения производят 
периметром. Границы поля зре¬ 
ния для бесцветных предметов 
составляют книзу 70°, кверху — 
60°, внутрь — 60° и кнаружи — 
90°. Поля зрения обоих глаз у че¬ 
ловека частично совпадают, что 
имеет большое значение для вос¬ 
приятия глубины пространства. 

Оценка расстояния. Восприятие глубины пространства и оценка рас¬ 
стояния до объекта возможны как при зрении одним глазом (монокуляр¬ 
ное зрение), так и двумя глазами (бинокулярное зрение). Во втором случае 
оценка расстояния гораздо точнее. Некоторое значение в оценке близких 
расстояний при монокулярном зрении имеет явление аккомодации. Для 
оценки расстояния имеет значение также то, что образ предмета на сет¬ 
чатке тем больше, чем он ближе. 

Значение движения глаз для зрения. При рассматривании любых предметов 
глаза двигаются. Глазные движения осуществляют 6 мышц, прикрепленных 
к глазному яблоку несколько кпереди от его экватора. Это 2 косые и 4 пря¬ 
мые мышцы — наружная, внутренняя, верхняя и нижняя. Движение двух 
глаз совершается одновременно и содружественно. Рассматривая близкие 
предметы, необходимо сводить (конвергенция), а рассматривая далекие 
предметы — разводить зрительные оси двух глаз (дивергенция). Важная роль 
движений глаз для зрения определяется также тем, что для непрерывного по¬ 
лучения мозгом зрительной информации необходимо движение изображе¬ 
ния на сетчатке. Как уже упоминалось, импульсы в зрительном нерве возни¬ 
кают в момент включения и выключения светового изображения. При для¬ 
щемся действии света на одни и те же фоторецепторы импульсация в волок¬ 
нах зрительного нерва быстро прекращается и зрительное ощущение при не¬ 
подвижных глазах и объектах исчезает через 1—2 с. Чтобы этого не случи¬ 
лось, глаз при рассматривании любого предмета производит не ощущаемые 
человеком непрерывные скачки (саккады). Вследствие каждого скачка изоб¬ 
ражение на сетчатке смещается с одних фоторецепторов на новые, вновь вы¬ 
зывая импульсацию ганглиозных клеток. Продолжительность каждого скач¬ 
ка равна сотым долям секунды, а амплитуда его не превышает 20°. Чем слож¬ 
нее рассматриваемый объект, тем сложнее траектория движения глаз. Они 
как бы прослеживают контуры изображения, задерживаясь на наиболее ин¬ 
формативных его участках (например, в лице — это глаза). Кроме того, глаз 
непрерывно мелко дрожит и дрейфует (медленно смещается с точки фикса¬ 
ции взора), что также важно для зрительного восприятия. 
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Бинокулярное зрение. При взгляде на какой-либо предмет у человека с 
нормальным зрением не возникает ощущения двух предметов, хотя и име¬ 
ется два изображения на двух сетчатках. Изображения всех предметов по¬ 
падают на так называемые корреспондирующие, или соответственные, 
участки двух сетчаток, и в восприятии человека эти два изображения сли¬ 
ваются в одно. Надавите слегка на один глаз сбоку: немедленно начнет 
двоиться в глазах, потому что нарушилось соответствие сетчаток. Если же 
смотреть на близкий предмет, конвергируя глаза, то изображение ка¬ 
кой-либо более отдаленной точки попадает на неидентичные (диспарат¬ 
ные) точки двух сетчаток. Диспарация играет большую роль в оценке рас¬ 
стояния и, следовательно, в видении глубины рельефа. Человек способен 
заметить изменение глубины, создающее сдвиг изображения на сетчатках 
на несколько угловых секунд. Бинокулярное слитие, или объединение, 
сигналов от двух сетчаток в единый нервный образ происходит в первич¬ 
ной зрительной коре. 

Оценка величины объекта. Величина предмета оценивается как функ¬ 
ция величины изображения на сетчатке и расстояния предмета от глаза. 
В случае, когда расстояние до незнакомого предмета оценить трудно, воз¬ 
можны грубые ошибки в определении его величины. 

13.2.2. Слуховая система 
Слуховая система — одна из важнейших дистантных сенсорных систем 
человека в связи с возникновением у него речи как средства межлично¬ 
стного общения. 

Акустические (звуковые) сигналы представляют собой колебания воз¬ 
духа с разной частотой и силой. Они возбуждают слуховые рецепторы, на¬ 
ходящиеся в улитке внутреннего уха. Рецепторы активируют первые слу¬ 
ховые нейроны, после чего сенсорная информация передается в слуховую 
область коры большого мозга через ряд последовательных отделов, кото¬ 
рых особенно много в слуховой системе. 

13.2.2.1. Структура и функции наружного и среднего уха 
Наружное ухо. Наружный слуховой проход проводит звуковые колеба¬ 

ния к барабанной перепонке. Барабанная перепонка, отделяющая наруж¬ 
ное ухо от барабанной полости, или среднего уха, представляет собой тон¬ 
кую (0,1 мм) перегородку, имеющую форму направленной внутрь ворон¬ 
ки. Перепонка колеблется при действии звуковых колебаний, пришедших 
к ней через наружный слуховой проход. 

Среднее ухо. В заполненном воздухом среднем ухе находятся три косточ¬ 
ки: молоточек, наковальня и стремечко, которые последовательно передают 
колебания барабанной перепонки во внутреннее ухо. Молоточек вплетен 
рукояткой в барабанную перепонку, другая его сторона соединена с нако¬ 
вальней, передающей колебания стремечку. Благодаря особенностям гео¬ 
метрии слуховых косточек стремечку передаются колебания барабанной пе¬ 
репонки уменьшенной амплитуды, но увеличенной силы. Кроме того, по¬ 
верхность стремечка в 22 раза меньше барабанной перепонки, что во столь¬ 
ко же раз усиливает его давление на мембрану овального окна. В результате 
этого даже слабые звуковые волны, действующие на барабанную перепон-
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ку, способны преодолеть сопротивление мембраны овального окна пред¬ 
дверия и привести к колебаниям жидкости в улитке. Благоприятные усло¬ 
вия для колебаний барабанной перепонки создает также слуховая (евстахи¬ 
ева) труба, соединяющая среднее ухо с носоглоткой, что служит выравнива¬ 
нию давления в нем с атмосферным. В стенке, отделяющей среднее ухо от 
внутреннего, кроме овального, есть еще круглое окно улитки, тоже закры¬ 
тое мембраной. Колебания жидкости улитки, возникшие у овального окна 
преддверия и прошедшие по ходам улитки, достигают, не затухая, круглого 
окна улитки. Если бы круглого окна не было, то из-за несжимаемости жид¬ 
кости колебания ее были бы невозможны. 

В среднем ухе расположены две мышцы: напрягающая барабанную пе¬ 
репонку и стременная. Первая из них, сокращаясь, усиливает натяжение 
барабанной перепонки и тем самым ограничивает амплитуду ее колебаний 
при сильных звуках, а вторая фиксирует стремечко и тем самым ограничи¬ 
вает его движения. Рефлекторное сокращение этих мышц наступает через 
10 мс после начала сильного звука и зависит от его амплитуды. Этим внут¬ 
реннее ухо автоматически предохраняется от перегрузок. При мгновенных 
сильных раздражениях (удары, взрывы и др.) этот защитный механизм не 
успевает сработать, что может привести к нарушениям слуха (например, у 
взрывников и артиллеристов). 

13.2.2.2. Структура и функции внутреннего уха 
Строение улитки. Во внутреннем ухе находится улитка, содержащая 

слуховые рецепторы. Улитка представляет собой костный спиральный ка¬ 
нал, образующий 2,5 витка. Диаметр костного канала у основания улитки 
0,04 мм, а на вершине ее — 0,5 мм. По всей длине, почти до самого конца 
улитки, костный канал разделен двумя перепонками: более тонкой — 
преддверной (вестибулярной) мембраной (мембрана Рейсснера) и более 
плотной и упругой — основной мембраной. На вершине улитки обе эти 
мембраны соединяются, и в них имеется овальное отверстие улитки — ге-
ликотрема. Вестибулярная и основная мембрана разделяют костный канал 
улитки на три хода: верхний, средний и нижний (рис. 13.7). 

Верхний канал улитки, или лестница преддверия, у овального окна 
преддверия через овальное отверстие улитки сообщается с нижним кана¬ 
лом улитки — барабанной лестницей. Верхний и нижний каналы улитки 
заполнены перилимфой, напоминающей по составу цереброспинальную 
жидкость. 

Между верхним и нижним каналами проходит средний — перепонча¬ 
тый канал. Полость этого канала не сообщается с полостью других кана¬ 
лов и заполнена эндолимфой, в составе которой в 100 раз больше калия и 
в 10 раз меньше натрия, чем в перилимфе, поэтому эндолимфа заряжена 
положительно по отношению к перилимфе. 

Внутри среднего канала улитки на основной мембране расположен зву-
ковоспринимающий аппарат — спиральный (кортиев) орган, содержащий 
рецепторные волосковые клетки (вторично-чувствующие механорецепто-
ры). Эти клетки трансформируют механические колебания в электриче¬ 
ские потенциалы. 

Передача звуковых колебаний по каналам улитки. Колебания мембраны 
овального окна преддверия вызывают колебания перилимфы в верхнем и 
нижнем каналах улитки, которые доходят до круглого окна улитки. Пред-
дверная мембрана очень тонкая, поэтому жидкость в верхнем и среднем 
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каналах колеблется так, как будто оба канала едины. Упругим элементом, 
отделяющим этот как бы общий верхний канал от нижнего, является 
основная мембрана. Звуковые колебания, распространяющиеся по пери-
лимфе и эндолимфе верхнего и среднего каналов как бегущая волна, при¬ 
водят в движение эту мембрану и через нее передаются на перилимфу 
нижнего канала. 

Расположение и структура рецепторных клеток спирального органа. На 
основной мембране расположены два вида рецепторных волосковых кле¬ 
ток (вторично-чувствующие механорецепторы) внутренние и наружные, 
отделенные друг от друга кортиевыми дугами. Внутренние волосковые 
клетки располагаются в один ряд; общее число их по всей длине перепон¬ 
чатого канала достигает 3500. Наружные волосковые клетки располагают¬ 
ся в 3—4 ряда; общее число их 12 000 — 20 000. Каждая волосковая клетка 
имеет удлиненную форму; один ее полюс фиксирован на основной мемб¬ 
ране, второй находится в полости перепончатого канала улитки. На конце 
этого полюса есть волоски, или стереоцилии. Волоски рецепторных кле¬ 
ток омываются эндолимфой и контактируют с покровной (текториальной) 
мембраной, которая по всему ходу перепончатого канала расположена над 
волосковыми клетками. 

Механизмы слуховой рецепции. При действии звука основная мембрана 
начинает колебаться, наиболее длинные волоски рецепторных клеток (сте¬ 
реоцилии) касаются покровной мембраны и несколько наклоняются. От¬ 
клонение волоска на несколько градусов приводит к натяжению тончай¬ 
ших вертикальных нитей, связывающих между собой верхушки соседних 
волосков данной клетки. Это натяжение чисто механически открывает от 
1 до 5 ионных каналов в мембране стереоцилии. Через открытый канал в 
волосок начинает течь калиевый ионный ток. Сила натяжения нити, необ¬ 
ходимая для открывания одного канала, ничтожна, около 2*10-13 ньюто¬ 
нов. Еще более удивительным кажется то, что наиболее слабые из ощуща¬ 
емых человеком звуков растягивают вертикальные нити, связывающие 
верхушки соседних стереоцилий, на расстояние, вдвое меньшее, чем диа¬ 
метр атома водорода. 

Тот факт, что электрический ответ слухового рецептора достигает мак¬ 
симума уже через 100—500 мкс, означает, что ионные каналы мембраны 
открываются непосредственно механическим стимулом без участия вто¬ 
ричных внутриклеточных посредников. Это отличает механорецепторы от 
значительно медленнее работающих фоторецепторов. 

Деполяризация пресинаптического окончания волосковой клетки при¬ 
водит к выходу в синаптическую щель нейромедиатора (глутамат или ас-
партат). Воздействуя на постсинаптическую мембрану афферентного во¬ 
локна, медиатор вызывает генерацию в нем возбуждающего постсинапти-
ческого потенциала и далее генерацию распространяющихся в нервные 
центры импульсов. 

Открывания всего нескольких ионных каналов в мембране одной сте¬ 
реоцилии явно мало для возникновения рецепторного потенциала доста¬ 
точной величины. Важным механизмом усиления сенсорного сигнала на 
рецепторном уровне слуховой системы является механическое взаимодей¬ 
ствие всех стереоцилий (около 100) каждой волосковой клетки. Оказалось, 
что все стереоцилии одного рецептора связаны между собой в пучок тон¬ 
кими поперечными нитями. Поэтому когда сгибаются один или несколько 
более длинных волосков, они тянут за собой все остальные волоски. В ре¬ 
зультате этого открываются ионные каналы всех волосков, обеспечивая 
достаточную величину рецепторного потенциала. 
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Электрические явления в улитке. При отведении электрических потен¬ 
циалов от разных частей улитки обнаружено 5 различных феноменов: 2 из 
них — мембранный потенциал покоя слуховой рецепторной клетки и по¬ 
тенциал эндолимфы — не обусловлены действием звука; 3 других электри¬ 
ческих явления — микрофонный потенциал улитки, суммационный по¬ 
тенциал и потенциалы слухового нерва — возникают под влиянием звуко¬ 
вых раздражений. Если ввести в улитку электроды, соединить их с дина¬ 
миком через усилитель и подействовать на ухо звуком, то динамик точно 
воспроизведет этот звук. Описываемое явление называют микрофонным 
эффектом улитки, а регистрируемый электрический потенциал назван 
кохлеарным микрофонным потенциалом. Доказано, что он генерируется на 
мембране волосковой клетки в результате деформации волосков. Частота 
микрофонных потенциалов соответствует частоте звуковых колебаний, а 
амплитуда потенциалов в определенных границах пропорциональна ин¬ 
тенсивности звука. 

В ответ на сильные звуки большой частоты (высокие тона) отмечают 
стойкий сдвиг исходной разности потенциалов (суммационный потенциал). 
Различают положительный и отрицательный суммационные потенциалы. 
Их величины пропорциональны интенсивности звукового давления и силе 
прижатия волосков рецепторных клеток к покровной мембране. 

Микрофонный и суммационный потенциалы рассматривают как сум¬ 
марные рецепторные потенциалы волосковых клеток. Полагают, что от¬ 
рицательный суммационный потенциал генерируется внутренними, а 
микрофонный и положительный суммационные потенциалы — наружны¬ 
ми волосковыми клетками. И наконец, в результате возбуждения рецеп¬ 
торов происходит генерация импульсного сигнала в волокнах слухового 
нерва. 

Иннервация волосковых клеток спирального органа. Сигналы от волоско¬ 
вых клеток поступают в мозг по 32 000 афферентных нервных волокон, 
входящих в состав улитковой ветви VIII пары черепных нервов. Они явля¬ 
ются дендритами ганглиозных нервных клеток спирального ганглия. Око¬ 
ло 90 % волокон идет от внутренних волосковых клеток и лишь 10 % — от 
наружных. Сигналы от каждой внутренней волосковой клетки поступают в 
несколько волокон, в то время как сигналы от нескольких наружных воло¬ 
сковых клеток конвергируют на одном волокне. Помимо афферентных во¬ 
локон, спиральный орган иннервируется эфферентными волокнами, иду¬ 
щими из ядер верхнеоливарного комплекса (оливокохлеарные волокна). 
При этом эфферентные волокна, приходящие к внутренним волосковым 
клеткам, оканчиваются не на самих этих клетках, а на афферентных во¬ 
локнах. Считают, что они оказывают тормозное воздействие на передачу 
слухового сигнала, способствуя обострению частотного разрешения. Эф¬ 
ферентные волокна, приходящие к наружным волосковым клеткам, воз¬ 
действуют на них непосредственно и, возможно, регулируя их длину, 
управляют чувствительностью как их самих, так и внутренних волосковых 
клеток. 

Электрическая активность путей и центров слуховой системы. Даже в 
тишине по волокнам слухового нерва следуют спонтанные импульсы со 
сравнительно высокой частотой (до 100 имп/с). При звуковом раздраже¬ 
нии частота импульсации в волокнах нарастает и остается повышенной в 
течение всего времени, пока действует звук. Степень учащения разрядов 
различна в разных волокнах и обусловлена интенсивностью и частотой 
звукового воздействия. В центральных отделах слуховой системы много 
нейронов, возбуждение которых длится в течение всего времени действия 
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звука. На низких уровнях слуховой системы сравнительно немного нейро¬ 
нов, отвечающих лишь на включение и выключение звука (нейроны on-, 
off- и on-off-типа). На высоких уровнях системы процент таких нейронов 
возрастает. В слуховой зоне коры большого мозга много нейронов, вы¬ 
званные разряды которых длятся десятки секунд даже после прекращения 
звука. 

На каждом из уровней слуховой системы с помощью макроэлектродов 
можно зарегистрировать характерные по форме вызванные потенциалы, 
отражающие синхронизированные реакции (ВПСП, ТПСП и импульсные 
разряды) больших групп нейронов и волокон. 

13.2.2.3, Слуховые функции 
Анализ частоты звука (высота тона). Звуковые колебания разной час¬ 

тоты вовлекают в колебательный процесс основную мембрану улитки на 
всем ее протяжении неодинаково. Локализация амплитудного максимума 
бегущей волны на основной мембране зависит от частоты звука. Таким 
образом, в процесс возбуждения при действии звуков разной частоты мак¬ 
симально вовлекаются разные рецепторные клетки спирального органа. 
В улитке сочетаются 2 типа кодирования, или механизма различения, вы¬ 
соты тонов: пространственный и временной. Пространственное кодирова¬ 
ние основано на определенном расположении возбужденных рецепторов 
на основной мембране. Однако при действии низких и средних тонов, 
кроме пространственного, осуществляется и временное кодирование: ин¬ 
формация передается по определенным волокнам слухового нерва в виде 
импульсов, частота следования которых повторяет частоту звуковых коле¬ 
баний. О настройке отдельных нейронов на всех уровнях слуховой систе¬ 
мы на определенную частоту звука свидетельствует наличие у каждого из 
них специфической частотно-пороговой характеристики — зависимости 
пороговой интенсивности звука, необходимой для возбуждения нейрона, 
от частоты звуковых колебаний. Для каждого нейрона существует опти¬ 
мальная, или характеристическая, частота звука, на которую порог реак¬ 
ции нейрона минимален, а в обе стороны по диапазону частот от этого оп¬ 
тимума порог резко возрастает. При надпороговых звуках характеристиче¬ 
ская частота дает и наибольшую частоту разрядов нейрона. Таким обра¬ 
зом, каждый нейрон настроен на выделение из всей совокупности звуков 
лишь определенного, достаточно узкого участка частотного диапазона. Ча¬ 
стотно-пороговые кривые разных клеток не совпадают, а в совокупности 
перекрывают весь частотный диапазон слышимых звуков, обеспечивая 
полноценное их восприятие. 

Анализ интенсивности звука. Сила звука кодируется частотой импульса-
ции и числом возбужденных нейронов. Увеличение числа возбужденных 
нейронов при действии все более громких звуков обусловлено тем, что 
нейроны слуховой системы отличаются друг от друга по порогам реакций. 
При слабом стимуле в реакцию вовлекается лишь небольшое число наибо¬ 
лее чувствительных нейронов, а при усилении звука в реакцию вовлекает¬ 
ся все большее число дополнительных нейронов с более высокими порога¬ 
ми реакций. Кроме того, пороги возбуждения внутренних и наружных ре-
цепторных клеток неодинаковы: возбуждение внутренних волосковых кле¬ 
ток возникает при большей силе звука, поэтому в зависимости от его ин¬ 
тенсивности меняется соотношение числа возбужденных внутренних и на¬ 
ружных волосковых клеток. 
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Рис. 13.8. Область звуково¬ 
го восприятия человека За¬ 
висимость пороговой ин¬ 
тенсивности звука (звуковое 
давление, дин/см) от часто¬ 
ты тональных звуков (Гц). 
Линия AEFGD — абсолют¬ 
ные пороги, ABCD — по¬ 
роги болевого ощущения, 
вызываемого громкими зву¬ 
ками 

13.2.2.4. Слуховые ощущения 
Тональность (частота) звука. Человек воспринимает звуковые колеба¬ 

ния с частотой 16—20 000 Гц. Этот диапазон соответствует 10—11 октавам. 
Верхняя граница частоты воспринимаемых звуков зависит от возраста че¬ 
ловека: с годами она постепенно понижается, и пожилые люди часто не 
слышат высоких тонов. Различение частоты звука характеризуется тем ми¬ 
нимальным различием по частоте двух близких звуков, которое еще улав¬ 
ливается человеком. При низких и средних частотах человек способен за¬ 
метить различия в 1—2 Гц. Встречаются люди с абсолютным слухом: они 
способны точно узнавать и обозначать любой звук даже при отсутствии 
звука сравнения. 

Слуховая чувствительность. Минимальную силу звука, слышимого че¬ 
ловеком в половине случаев его предъявления, называют абсолютным по¬ 
рогом слуховой чувствительности. Пороги слышимости зависят от частоты 
звука. В области частот 1000—4000 Гц слух человека максимально чувстви¬ 
телен. В этих пределах слышен звук, имеющий ничтожную энергию. При 
звуках ниже 1000 и выше 4000 Гц чувствительность резко уменьшается: 
например, при 20 и при 20 000 Гц пороговая энергия звука в миллион раз 
выше (нижняя кривая AEFGD на рис. 13.8). 

Усиление звука может вызвать неприятное ощущение давления и даже 
боль в ухе. Звуки такой силы характеризуют верхний предел слышимости 
(кривая ABCD на рис. 13.8) и ограничивают область нормального слухово¬ 
го восприятия. Внутри этой области лежат и так называемые речевые 
поля, в пределах которых распределяются звуки речи. 

Громкость звука. Кажущуюся громкость звука следует отличать от его 
физической силы. Ощущение нарастания громкости не идет строго парал¬ 
лельно нарастанию интенсивности звучания. Единицей громкости звука 
является бел. Эта единица представляет собой десятичный логарифм отно¬ 
шения действующей интенсивности звука I к пороговой его интенсивно¬ 
сти 10. В практике в качестве единицы громкости обычно используют де¬ 
цибел (дБ), т. е. 0,1 бела. Дифференциальный порог по громкости в сред¬ 
нем диапазоне слышимых частот (1000 Гц) составляет всего 0,59 дБ, а на 
краях шкалы частот доходит до 3 дБ. Максимальный уровень громкости 
звука, вызывающий болевое ощущение, равен 130—140 дБ над порогом 
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слышимости человека. Громкие звуки (рок-музыка, рев реактивного дви¬ 
гателя) приводят к поражению волосковых рецепторных клеток, их гибели 
и к снижению слуха. Таков же эффект хронически действующего громкого 
звука даже не запредельной громкости. 

Адаптация. Если на ухо долго действует тот или иной звук, то чувстви¬ 
тельность к нему падает. Степень этого снижения чувствительности (адап¬ 
тация) зависит от длительности, силы звука и его частоты. Механизмы 
адаптации в слуховой системе изучены не полностью. Участие в слуховой 
адаптации нейронных механизмов типа латерального и возвратного тор¬ 
можения несомненно. Известно также, что сокращения m. tensor tympani 
и т. stapedius могут изменять силу сигнала, передаваемого на улитку. Кро¬ 
ме того, раздражение определенных зон ретикулярной формации среднего 
мозга приводит к угнетению вызванной звуком электрической активности 
улиткового ядра и слуховой зоны коры. 

Бинауральный слух. Человек и животные обладают пространственным 
слухом, т. е. способностью определять положение источника звука в про¬ 
странстве. Это свойство основано на наличии бинаурального слуха, или 
слушания двумя ушами. Для него важно и наличие двух симметричных 
половин на всех уровнях слуховой системы. Острота бинаурального слуха 
у человека очень высока: положение источника звука определяется с точ¬ 
ностью до 1 углового градуса. Основой этого служит способность нейро¬ 
нов слуховой системы оценивать интерауральные (межушные) различия во 
времени прихода звука на правое и левое ухо и в интенсивности звука на 
каждом ухе. Если источник звука находится в стороне от средней линии 
головы, звуковая волна приходит на одно ухо несколько раньше и имеет 
большую силу, чем на другом ухе. Оценка удаленности источника звука от 
организма связана с ослаблением звука и изменением его тембра. 

При раздельной стимуляции правого и левого уха через наушники за¬ 
держка между звуками уже в 11 мкс или различие в интенсивности двух 
звуков на 1 дБ приводят к кажущемуся сдвигу локализации источника зву¬ 
ка от средней линии в сторону более раннего или более сильного звука. 
В слуховых центрах есть нейроны с острой настройкой на определенный 
диапазон интерауральных различий по времени и интенсивности. Найде¬ 
ны также клетки, реагирующие лишь на определенное направление дви¬ 
жения источника звука в пространстве. 

13.2.3. Вестибулярная система 
Вестибулярная система играет наряду со зрительной и соматосенсорной 
системами ведущую роль в пространственной ориентировке человека. 
Она получает, передает и анализирует информацию об ускорениях 
или замедлениях, возникающих в процессе прямолинейного или враща¬ 
тельного движения, а также при изменении положения головы в про¬ 
странстве. 

При равномерном движении или в условиях покоя рецепторы вестибу¬ 
лярной сенсорной системы не возбуждаются. Импульсы от вестибулоре-
цепторов вызывают перераспределение тонуса скелетных мышц, что обес¬ 
печивает сохранение равновесия тела. Эти влияния осуществляются реф¬ 
лекторным путем через ряд отделов ЦНС. 

Строение и функции рецепторов вестибулярной системы. Перифериче¬ 
ским отделом вестибулярной системы является вестибулярный аппарат, 
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Рис. 13.9. Строение лабиринта 
височной кости. 
1, 2, 3 — полукружные каналы; 4 — 
ампулы каналов; 5, 6 — преддверие, 
которое разделяется на два мешочка; 
7 — улитка. 

расположенный в лабиринте 
пирамиды височной кости. 
Он состоит из преддверия и 
трех полукружных каналов. 
Кроме вестибулярного аппа¬ 
рата, в лабиринт входит улит¬ 
ка, в которой располагаются 
слуховые рецепторы. Полу¬ 
кружные каналы (рис. 13.9) 
располагаются в трех взаимно 
перпендикулярных плоско¬ 
стях: верхний — во фронталь¬ 
ной, задний — в сагиттальной 
и латеральный — в горизонта¬ 
льной. Один из концов каж¬ 
дого канала расширен (ам¬ 
пула). 

Вестибулярный аппарат 
включает в себя также два ме¬ 
шочка: сферический и эллип¬ 
тический, или маточку. Пер¬ 
вый из них лежит ближе к улитке, а второй — к полукружным каналам. 
В мешочках преддверия находится отолитовый аппарат: скопление рецеп-
торных клеток (вторично-чувствующие механорецепторы) на возвышени¬ 
ях, или пятнах. Выступающая в полость мешочка часть рецепторной клет¬ 
ки оканчивается одним более длинным подвижным волоском и 60—80 
склеенными неподвижными волосками. Эти волоски пронизывают желе¬ 
образную мембрану, содержащую кристаллики карбоната кальция — ото¬ 
литы. Возбуждение волосковых клеток преддверия происходит вследствие 
скольжения отолитовой мембраны по волоскам, т. е. их сгибания. 

В перепончатых полукружных каналах, заполненных, как и весь лаби¬ 
ринт, плотной эндолимфой (ее вязкость в 2—3 раза больше, чем у воды), 
рецепторные волосковые клетки сконцентрированы только в ампулах в 
виде крист. Они также снабжены волосками. При движении эндолимфы во 
время угловых ускорений, когда волоски сгибаются в одну сторону, воло¬ 
сковые клетки возбуждаются, а при противоположно направленном движе¬ 
нии — тормозятся. Это связано с тем, что механическое управление ионны¬ 
ми каналами мембраны волоска с помощью микрофиламентов, описанное 
в разделе «механизмы слуховой рецепции», зависит от направления сгиба 
волоска: отклонение в одну сторону приводит к открыванию каналов и де¬ 
поляризации волосковой клетки, а отклонение в противоположном направ¬ 
лении вызывает закрытие каналов и гиперполяризацию рецептора. В воло¬ 
сковых клетках преддверия и ампулы при их сгибании генерируется рецеп-
торный потенциал, который усиливает выделение ацетилхолина и через си¬ 
напсы активирует окончания волокон вестибулярного нерва. 
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Волокна вестибулярного нерва (отростки биполярных нейронов) на¬ 
правляются в продолговатый мозг. Импульсы, приходящие по этим волок¬ 
нам, активируют нейроны бульбарного вестибулярного комплекса, в со¬ 
став которого входят ядра: преддверное верхнее, или Бехтерева, преддвер-
ное латеральное, или Дейтерса, Швальбе и др. Отсюда сигналы направля¬ 
ются во многие отделы ЦНС: спинной мозг, мозжечок, глазодвигательные 
ядра, кору большого мозга, ретикулярную формацию и ганглии автоном¬ 
ной нервной системы. 

Электрические явления в вестибулярной системе. Даже в полном покое в 
вестибулярном нерве регистрируется спонтанная импульсация. Частота 
разрядов в нерве повышается при поворотах головы в одну сторону и тор¬ 
мозится при поворотах в другую (детекция направления движения). Реже 
частота разрядов повышается или, наоборот, тормозится при любом дви¬ 
жении. У 2/3 волокон обнаруживают эффект адаптации (уменьшение часто¬ 
ты разрядов) во время длящегося действия углового ускорения. Нейроны 
вестибулярных ядер обладают способностью реагировать и на изменение 
положения конечностей, повороты тела, сигналы от внутренних органов, 
т.е. осуществлять синтез информации, поступающей из разных источни¬ 
ков. 

Комплексные рефлексы, связанные с вестибулярной стимуляцией. Ней¬ 
роны вестибулярных ядер обеспечивают контроль и управление различны¬ 
ми двигательными реакциями. Важнейшими из этих реакций являются ве-
стибулоспинальные, вестибуловегетативные и вестибулоглазодвигатель-
ные. Вестибулоспинальные влияния через вестибуло-, ретикуло- и рубро-
спинальные тракты изменяют импульсацию нейронов сегментарных уров¬ 
ней спинного мозга. Так осуществляется динамическое перераспределение 
тонуса скелетных мышц и включаются рефлекторные реакции, необходи¬ 
мые для сохранения равновесия. Мозжечок при этом ответствен за фази-
ческий характер этих реакций: после его удаления вестибулоспинальные 
влияния становятся по преимуществу тоническими. Во время произволь¬ 
ных движений вестибулярные влияния на спинной мозг ослабляются. 

В вестибуловегетативные реакции вовлекаются сердечно-сосудистая си¬ 
стема, пищеварительный тракт и другие внутренние органы. При сильных 
и длительных нагрузках на вестибулярный аппарат возникает патологиче¬ 
ский симптомокомплекс, названный болезнью движения, например мор¬ 
ская болезнь. Она проявляется изменением сердечного ритма (учащение, а 
затем замедление), сужением, а затем расширением сосудов, усилением 
сокращений желудка, головокружением, тошнотой и рвотой. Повышенная 
склонность к болезни движения может быть уменьшена специальной тре¬ 
нировкой (вращение, качели) и применением ряда лекарственных средств. 

Вестибулоглазодвигательные рефлексы (глазной нистагм) состоят в 
медленном движении глаз в противоположную вращению сторону, сменя¬ 
ющемся скачком глаз обратно. Само возникновение и характеристика вра¬ 
щательного глазного нистагма — важные показатели состояния вестибу¬ 
лярной системы; они широко используются в морской, авиационной и 
космической медицине, а также в эксперименте и клинике. 

Основные афферентные пути и проекции вестибулярных сигналов. Есть 
два основных пути поступления вестибулярных сигналов в кору большого 
мозга: прямой — через дорсомедиальную часть вентрального постлатера¬ 
льного ядра и непрямой — вестибуло-церебеллоталамический путь через 
медиальную часть вентролатерального ядра. В коре большого мозга основ¬ 
ные афферентные проекции вестибулярного аппарата локализованы в зад¬ 
ней части постцентральной извилины. В моторной зоне коры спереди от 
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нижней части центральной борозды обнаружена вторая вестибулярная 
зона. 

Функции вестибулярной системы. Вестибулярная система помогает ор¬ 
ганизму ориентироваться в пространстве при активном и пассивном дви¬ 
жении. При пассивном движении корковые отделы системы запоминают 
направление движения, повороты и пройденное расстояние. Следует под¬ 
черкнуть, что в нормальных условиях пространственная ориентировка 
обеспечивается совместной деятельностью зрительной и вестибулярной 
систем. Чувствительность вестибулярной системы здорового человека 
очень высока: отолитовый аппарат позволяет воспринять ускорение пря¬ 
молинейного движения, равное всего 2 см/с 2. Порог различения наклона 
головы в сторону — всего около 1°, а вперед и назад — 1,5—2°. Рецептор-
ная система полукружных каналов позволяет человеку замечать ускорения 
вращения 2—3°/с2. 

13.2.4. Соматосенсорная система 
В соматосенсорную систему включают систему кожной чувствительно¬ 
сти и чувствительную систему скелетно-мышечного аппарата, главная 
роль в которой принадлежит проприорецепции. 

13.2.4.1. Кожная рецепция 
Кожные рецепторы. Рецепторная поверхность кожи огромна (1,4— 

2,1 м 2). В коже сосредоточено множество рецепторов, чувствительных к 
прикосновению, давлению, вибрации, теплу и холоду, а также к болевым 
раздражениям. Их строение весьма различно. Они локализуются на разной 
глубине кожи и распределены неравномерно по ее поверхности. Больше 
всего таких рецепторов в коже пальцев рук, ладоней, подошв, губ и поло¬ 
вых органов. У человека в коже с волосяным покровом (90 % всей кожной 
поверхности) основным типом рецепторов являются свободные окончания 
нервных волокон, идущих вдоль мелких сосудов, а также более глубоко ло¬ 
кализованные разветвления тонких нервных волокон, оплетающих волосяную 
сумку. Эти окончания обеспечивают высокую чувствительность волос к 
прикосновению. Рецепторами прикосновения являются также осязатель¬ 
ные мениски (диски Меркеля), образованные в нижней части эпидермиса 
контактом свободных нервных окончаний с модифицированными эпите¬ 
лиальными структурами. Их особенно много в коже пальцев рук. В коже, 
лишенной волосяного покрова, находят много осязательных телец (тельца 
Мейсснера). Они локализованы в сосочковом слое дермы пальцев рук и 
ног, ладонях, подошвах, губах, языке, половых органах и сосках молочных 
желез. Эти тельца имеют конусовидную форму, сложное внутреннее стро¬ 
ение и покрыты капсулой. Другими инкапсулированными нервными 
окончаниями, но расположенными более глубоко, являются пластинчатые 
тельца, или тельца фатера—Пачини (рецепторы давления и вибрации). 
Они есть также в сухожилиях, связках, брыжейке. В соединительноткан¬ 
ной основе слизистых оболочек, под эпидермисом и среди мышечных во¬ 
локон языка находятся инкапсулированные нервные окончания луковиц 
(колбы Краузе). 

Теории кожной чувствительности многочисленны и во многом проти¬ 
воречивы. Наиболее распространенным является представление о наличии 
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специфических рецепторов для 4 основных видов кожной чувствительно¬ 
сти: тактильной, тепловой, холодовой и болевой. Согласно этой теории, в 
основе разного характера кожных ощущений лежат различия в простран¬ 
ственном и временном распределении импульсов в афферентных волок¬ 
нах, возбуждаемых при разных видах кожных раздражении. Результаты ис¬ 
следования электрической активности одиночных нервных окончаний и 
волокон свидетельствуют о том, что многие из них воспринимают лишь 
механические или только температурные стимулы. 

Механизмы возбуждения кожных рецепторов. Механический стимул 
приводит к деформации мембраны кожного рецептора. В результате этого 
электрическое сопротивление мембраны уменьшается, увеличивается ее 
проницаемость для Na + . Через мембрану рецептора начинает течь ионный 
ток, приводящий к генерации рецепторного потенциала. Как только ре-
цепторный потенциал достигает критического уровня деполяризации, в 
рецепторе генерируются импульсы, распространяющиеся по нервному во¬ 
локну в ЦНС. 

Адаптация кожных рецепторов. По скорости адаптации при длящемся 
действии раздражителя большинство кожных рецепторов разделяют на 
быстро- и медленно адаптирующиеся. Наиболее быстро адаптируются так¬ 
тильные рецепторы, расположенные в волосяных фолликулах, а также 
пластинчатые тельца. Большую роль в этом играет капсула тельца: она 
ускоряет адаптационный процесс (укорачивает рецепторный потенциал), 
так как хорошо проводит быстрые и гасит медленные изменения давле¬ 
ния. Поэтому пластинчатое тельце реагирует на сравнительно высокочас¬ 
тотные вибрации 40—1000 Гц, а максимальную чувствительность имеет 
при 300 Гц. Адаптация кожных механорецепторов приводит к тому, что 
мы перестаем ощущать постоянное давление одежды или привыкаем но¬ 
сить на роговице глаз контактные линзы. 

Свойства тактильного восприятия. Ощущение прикосновения и давле¬ 
ния на кожу довольно точно локализуется, т. е. относится человеком к 
определенному участку кожной поверхности. Эта локализация вырабаты¬ 
вается и закрепляется в онтогенезе при участии зрения и проприорецеп-
ции. Абсолютная тактильная чувствительность существенно различается в 
разных частях кожи: от 50 мг до 10 г. Пространственное различение на 
кожной поверхности, т. е. способность человека раздельно воспринимать 
прикосновение к двум соседним точкам кожи, также сильно отличается в 
разных ее участках. На слизистой оболочке языка порог пространственно¬ 
го различия равен 0,5 мм, а на коже спины — более 60 мм. Эти отличия 
обусловлены главным образом различными размерами кожных рецептив¬ 
ных полей (от 0,5 мм 2 до 3 см2) и степенью их перекрытия. 

Температурная рецепция. Температура тела человека колеблется в срав¬ 
нительно узких пределах, поэтому информация о температуре окружаю¬ 
щей среды, необходимая для деятельности механизмов терморегуляции, 
имеет особо важное значение. Терморецепторы располагаются в коже, ро¬ 
говице глаза, в слизистых оболочках, а также в ЦНС (в гипоталамусе). 
Они делятся на два вида: холодовые и тепловые (их намного меньше и в 
коже они лежат глубже, чем холодовые). Больше всего терморецепторов в 
коже лица и шеи. Гистологический тип терморецепторов до конца не вы¬ 
яснен, полагают, что ими могут быть безмиелиновые окончания дендри-
тов афферентных нейронов. 

Терморецепторы разделяют на специфические и неспецифические. 
Первые возбуждаются лишь температурными воздействиями, вторые отве¬ 
чают и на механическое раздражение. Рецептивные поля большинства 
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терморецепторов локальны. Терморецепторы реагируют на изменение 
температуры повышением частоты генерируемых импульсов, устойчиво 
длящимся в течение всего времени действия стимула. Повышение частоты 
импульсации пропорционально изменению температуры, причем постоян¬ 
ная импульсация у тепловых рецепторов наблюдается в диапазоне темпе¬ 
ратуры от 20 до 50 °С, а у холодовых — от 10 до 41 °С. Дифференциальная 
чувствительность терморецепторов велика: достаточно изменить темпера¬ 
туру на 0,2 °С, чтобы вызвать длительные изменения их импульсации. 

В некоторых условиях холодовые рецепторы могут быть возбуждены и 
теплом (выше 45 °С). Этим объясняется возникновение острого ощущения 
холода при быстром погружении в горячую ванну. Важным фактором, 
определяющим установившуюся активность терморецепторов, связанных 
с ними центральных структур и ощущения человека, является абсолютное 
значение температуры. В то же время начальная интенсивность темпера¬ 
турных ощущений зависит от разницы температуры кожи и действующего 
раздражителя, его площади и места приложения. Так, если руку держали в 
воде температуры 27 °С, то в первый момент при переносе руки в воду, 
нагретую до 25 °С, она кажется холодной, однако уже через несколько се¬ 
кунд становится возможной истинная оценка абсолютной температуры 
воды. 

Болевая рецепция. Болевая, или ноцицептивная, чувствительность имеет 
особое значение для выживания организма, так как сигнализирует об 
опасности при действии любых чрезмерно сильных и вредных агентов. 
В симптомокомплексе многих заболеваний боль является одним из пер¬ 
вых, а иногда и единственным проявлением патологии и важным показа¬ 
телем для диагностики. Однако корреляция между степенью болевых ощу¬ 
щений и тяжестью патологического процесса отмечается не всегда. Не¬ 
смотря на интенсивные исследования, до сих пор не удается решить во¬ 
прос о существовании специфических болевых рецепторов и адекватных 
им болевых раздражителей. 

Сформулированы 2 гипотезы об организации болевого восприятия: 
1) существуют специфические болевые рецепторы (свободные нервные 
окончания с высоким порогом реакции); 2) специфических болевых ре¬ 
цепторов не существует и боль возникает при сверхсильном раздражении 
любых рецепторов. 

В электрофизиологических опытах на одиночных нервных волокнах 
типа С обнаружено, что некоторые из них реагируют преимущественно ча 
чрезмерные механические, а другие — на чрезмерные тепловые воздейст¬ 
вия. При болевых раздражениях небольшие по амплитуде импульсы воз¬ 
никают также в нервных волокнах группы А. Соответственно разной ско¬ 
рости проведения импульсов в нервных волокнах групп С и А отмечается 
двойное ощущение боли: вначале четкое по локализации и короткое, а за¬ 
тем — длительное, разлитое и сильное (жгучее) чувство боли (рис. 13.10). 

Механизм возбуждения рецепторов при болевых воздействиях пока не 
выяснен. Предполагают, что особенно значимыми являются изменения 
рН ткани в области нервного окончания, так как этот фактор обладает бо¬ 
левым эффектом при встречающейся в реальных условиях концентрации 
Н + . Таким образом, наиболее общей причиной возникновения боли мож¬ 
но считать изменение концентрации Н+ при токсическом воздействии на 
дыхательные ферменты или при механическом либо термическом повреж¬ 
дении клеточных мембран. Не исключено также, что одной из причин 
длительной жгучей боли может быть выделение при повреждении клеток 
гистамина, протеолитических ферментов, воздействующих на глобулины 
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Рис. 13.10. Развитие болевого 
ощущения во времени. 
а — нормальная кожа; б — кожа с 
повышенной болевой чувствительно¬ 
стью. 

межклеточной жидкости и приводящих к образованию ряда полипептидов 
(например, брадикинина), которые возбуждают окончания нервных воло¬ 
кон группы С. 

Адаптация болевых рецепторов возможна: ощущение укола от продол¬ 
жающей оставаться в коже иглы быстро проходит. Однако в очень мно¬ 
гих случаях болевые рецепторы не обнаруживают существенной адапта¬ 
ции, что делает страдания больного особенно длительными и мучитель¬ 
ными и требует применения анальгетиков. Болевые раздражения вызыва¬ 
ют ряд рефлекторных соматических и вегетативных реакций. При уме¬ 
ренной выраженности эти реакции имеют приспособительное значение, 
но могут привести и к тяжелым патологическим эффектам, например к 
болевому шоку. Среди этих реакций отмечают повышение мышечного 
тонуса, частоты сердечных сокращений и дыхания, повышение давления, 
сужение зрачков, увеличение содержания глюкозы в крови и ряд других 
эффектов. 

При ноцицептивных воздействиях на кожу человек локализует их до¬ 
статочно точно, но при заболеваниях внутренних органов часты так назы¬ 
ваемые отраженные боли, проецирующиеся в определенные части кожной 
поверхности (зоны Захарьина—Геда). Так, при стенокардии, кроме болей 
в области сердца, ощущается боль в левой руке и лопатке. Наблюдаются и 
обратные эффекты, когда при локальных тактильных, температурных и 
болевых раздражениях определенных «активных» точек кожной поверхно¬ 
сти включаются цепи рефлекторных реакций, опосредуемых центральной 
и автономной нервной системой. Они могут избирательно изменять кро¬ 
воснабжение и трофику тех или иных органов и тканей. Методы и меха¬ 
низмы иглоукалывания (акупунктура), локальных прижиганий и тониче¬ 
ского массажа активных точек кожи в последние десятилетия стали пред¬ 
метом исследования рефлексотерапии. 

Для уменьшения или снятия болевых ощущений в клинике используют 
множество специальных веществ — анальгетических, анестетических и 
наркотических. По локализации действия их делят на вещества местного и 
общего действия. Анестетические вещества местного действия (например, 
новокаин) блокируют возникновение и проведение болевых сигналов от 
рецепторов в спинной мозг или структуры ствола мозга. Анестетические 
вещества общего действия (например, эфир) снимают ощущение боли, 
блокируя передачу импульсов между нейронами коры большого мозга и 
ретикулярной формации мозга (погружают человека в наркотический 
сон). 

В последние годы открыта высокая аналгезирующая активность так на¬ 
зываемых нейропептидов, большинство из которых представляет собой 
либо гормоны (вазопрессин, окситоцин, АКТГ), либо их фрагменты. 
Часть нейропептидов являются фрагментами липотропного гормона (эн-
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Рис. 13.11. Мышечное веретено. 
Проксимальный конец интрафузаль-
ного мышечного волокна (1), при¬ 
крепленного к волокну скелетной 
мышцы; 2 — дистальный конец этого 
волокна, прикрепленного к фасции; 
3 — ядерная сумка; 4 — афферентные 
волокна; 5 — гама-эфферентные волок¬ 
на; 6 — двигательное волокно, иду¬ 
щее к скелетной мышце. 

дорфины). Аналгезирующее 
действие нейропептидов осно¬ 
вано на том, что они даже в 
минимальных дозах (микро¬ 
граммы) меняют эффектив¬ 
ность передачи в синапсах с 
«классическими» нейромедиа-
торами (ацетилхолин, норад-
реналин), в частности, между 
первым и вторым сенсорными 
нейронами (задние столбы 
спинного мозга и другие 
структуры). С использованием 
нейропептидов связывают на¬ 
дежды на эффективное лече¬ 
ние ряда нервно-психических 
заболеваний. 

Мышечная и суставная ре¬ 
цепция (проприорецепция). В 
мышцах млекопитающих жи¬ 
вотных и человека содержится 
три типа специализированных 
рецепторов: первичные окон¬ 
чания мышечных веретен, вто¬ 
ричные окончания мышечных 
веретен и сухожильные рецеп¬ 
торы Гольджи. Эти рецепторы 
реагируют на механические 
раздражения и участвуют в ко¬ 
ординации движений, являясь 
источником информации о состоянии двигательного аппарата. 

Мышечные веретена. Мышечное веретено представляет собой неболь¬ 
шое продолговатое образование длиной несколько миллиметров, шириной 
десятые доли миллиметра, расположенное в толще мышцы (рис. 13.11). 
В разных скелетных мышцах число веретен на 1 г ткани варьирует от не¬ 
скольких единиц до сотни. 

Каждое веретено покрыто капсулой. Внутри капсулы находится пучок 
мышечных волокон. Эти волокна называют интрафузальными в отличие 
от всех остальных волокон мышцы, называемых экстрафузальными. Вере¬ 
тена расположены параллельно экстрафузальным волокнам, поэтому при 
растяжении мышцы нагрузка на веретена увеличивается, а при сокраще¬ 
нии уменьшается. 
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Различают интрафузальные волокна двух типов: 1) более толстые и 
длинные с ядрами, сосредоточенными в средней, утолщенной части во¬ 
локна — ядерно-сумчатые и 2) более короткие и тонкие с ядрами, распо¬ 
ложенными цепочкой — ядерно-цепочечные. На интрафузальных волок¬ 
нах спирально расположены чувствительные окончания афферентных во¬ 
локон группы 1а — первичные окончания, и чувствительные окончания 
афферентных волокон группы II — вторичные окончания. Импульсация, 
идущая от веретен по афферентным волокнам группы 1а, в спинном мозге 
моносинаптически возбуждает мотонейроны своей мышцы и через тормо¬ 
зящий интернейрон тормозит мотонейроны мышцы-антагониста (рецип-
рокное торможение). Афферентные волокна группы II возбуждают мото¬ 
нейроны мышц-сгибателей и тормозят мотонейроны мышц-разгибателей. 
Имеются данные, что афферентные волокна группы II, идущие от 
мышц-разгибателей, могут возбуждать мотонейроны своей мышцы. 

Веретена имеют и эфферентную иннервацию: интрафузальные мышеч¬ 
ные волокна иннервируются аксонами, идущими к ним от у-мотонейро-
нов. Эти так называемые у-эфферентные волокна подразделяют на дина¬ 
мические и статические. В расслабленной мышце импульсация, идущая от 
веретен, невелика. Веретена реагируют импульсацией на удлинение (рас¬ 
тяжение) мышцы, причем у первичных окончаний частота импульсации 
зависит главным образом от скорости удлинения, а у вторичных — от дли¬ 
ны мышцы (динамический и статический ответы). Активация у-эфферен-
тов приводит к повышению чувствительности веретен, причем динамиче¬ 
ские у-эфференты преимущественно усиливают реакцию на скорость уд¬ 
линения мышцы, а статические — на длину. Активация у-эфферентов и 
без растяжения мышцы сама по себе вызывает импульсацию афферентов 
веретен вследствие сокращения интрафузальных мышечных волокон. По¬ 
казано, что возбуждение альфа-мотонейронов сопровождается возбуждением 
у-мотонейронов (а-у-коактивация). Уровень возбуждения у-системы тем 
выше, чем интенсивнее возбуждены а-мотонейроны данной мышцы, т. е. 
чем больше сила ее сокращения. Таким образом, веретена реагируют на 
два воздействия: периферическое — изменение длины мышцы, и центра¬ 
льное — изменение уровня активации гама системы. Поэтому реакции вере¬ 
тен в условиях естественной деятельности мышц довольно сложны. При 
растяжении пассивной мышцы наблюдается активация рецепторов вере¬ 
тен, вызывающая рефлекс на растяжение. При активном сокращении 
мышцы уменьшение ее длины оказывает на рецепторы веретена дезакти¬ 
вирующее действие, а возбуждение гама -мотонейронов, сопутствующее воз¬ 
буждению а-мотонейронов, вызывает активацию рецепторов. Вследствие 
этого импульсация от рецепторов веретен во время движения зависит от 
нескольких факторов: соотношения длины мышцы, скорости ее укороче¬ 
ния и силы сокращения. 

Таким образом, веретена можно рассматривать как непосредственный 
источник информации о длине мышцы и ее изменениях, если только 
мышца не возбуждена. При активном состоянии мышцы необходимо учи¬ 
тывать влияние гама--системы. Во время активных движений у-мотонейроны 
поддерживают импульсацию веретен укорачивающейся мышцы, что дает 
возможность рецепторам реагировать на неравномерность движения как 
увеличением, так и уменьшением частоты импульсации и участвовать та¬ 
ким образом в коррекции движений. 

Сухожильные рецепторы Гольджи находятся в зоне соединения мышеч¬ 
ных волокон с сухожилием и расположены последовательно по отноше¬ 
нию к мышечным волокнам. Сухожильные рецепторы слабо реагируют на 
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растяжение мышцы, но возбуждаются при ее сокращении. Интенсивность 
их импульсации примерно пропорциональна силе сокращения мышцы, 
что дает основание рассматривать сухожильные рецепторы как источник 
информации о силе, развиваемой мышцей. Идущие от этих рецепторов 
афферентные волокна относятся к группе Ib. На спинальном уровне они 
через интернейроны вызывают торможение мотонейронов собственной 
мышцы и возбуждение мотонейронов мышцы-антагониста. Информация 
от мышечных рецепторов по восходящим путям спинного мозга поступает 
в высшие отделы ЦНС, включая кору большого мозга, и участвует в кине¬ 
стезии. 

Суставные рецепторы изучены меньше, чем мышечные. Известно, что 
суставные рецепторы реагируют на положение сустава и на изменения су¬ 
ставного угла, участвуя таким образом в системе обратных связей от дви¬ 
гательного аппарата и в управлении им. 

Передача и переработка соматосенсорной информации. Чувствительность 
кожи и ощущение движения обусловлены проведением в мозг сигналов от 
рецепторов по двум основным путям (трактам): лемнисковому и спинотала-
мическому, значительно различающимся по своим морфологическим и фун¬ 
кциональным свойствам. Существует и третий путь — латеральный тракт 
Морина, близкий по ряду характеристик к лемнисковой системе. 

Лемнисковый путь. На всех уровнях этот путь состоит из относительно 
толстых и быстропроводящих миелиновых нервных волокон. Он передает 
в мозг сигналы о прикосновении к коже, давлении на нее и движениях в 
суставах. Отличительная особенность этого пути заключается в быстрой 
передаче в мозг наиболее точной информации, дифференцированной по 
силе и месту воздействия. Первые нейроны этого пути находятся в спин¬ 
номозговом узле; их аксоны в составе задних столбов восходят к тонкому 
(ядро Голля) и клиновидному (ядро Бурдаха) ядрам продолговатого мозга, 
где сигналы передаются на вторые нейроны лемнискового пути. Часть во¬ 
локон, в основном несущих сигналы от суставных рецепторов, оканчива¬ 
ется на мотонейронах сегментарного спинального уровня. Проприоцеп-
тивная чувствительность передается в спинном мозге также по дорсально¬ 
му спинно-мозжечковому и некоторым другим путям. 

В продолговатом мозге в тонком ядре сосредоточены в основном вто¬ 
рые нейроны тактильной чувствительности, а в клиновидном ядре — вто¬ 
рые нейроны проприоцептивной чувствительности. Аксоны этих нейронов 
образуют медиальную петлю и после перекреста на уровне олив направля¬ 
ются в специфические ядра таламуса — вентробазальный ядерный комп¬ 
лекс. В этих ядрах концентрируются третьи нейроны лемнискового пути; 
их аксоны направляются в соматосенсорную зону коры большого мозга. 

По мере перехода на все более высокие уровни изменяются некоторые 
важные свойства нейронов лемнискового пути. Значительно увеличивают¬ 
ся (в продолговатом мозге в 2—30, а в коре большого мозга в 15—100 раз) 
размеры рецептивных полей нейронов. Ответы клеток становятся все бо¬ 
лее продолжительными: даже короткое прикосновение к коже вызывает 
залп импульсов, длящийся несколько секунд. Отмечено появление так на¬ 
зываемых нейронов новизны, реагирующих на смену раздражителя. Не¬ 
смотря на увеличение размеров рецептивных полей, нейроны остаются до¬ 
статочно специфичными (нейроны поверхностного прикосновения, глубо¬ 
кого прикосновения, нейроны движения в суставах и нейроны положения 
или угла сгибания суставов). Для корковой части лемнискового пути ха¬ 
рактерна четкая топографическая организация, т. е. проекция кожной по¬ 
верхности осуществляется в кору большого мозга по принципу «точка в 
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Рис. 13.12. Корковое представительство 
кожной чувствительности (чувствитель¬ 
ный гомункулюс). 
1 — половые органы; 2 — пальцы; 3 — ступ¬ 
ня; 4 — голень; 5 — бедро; 6 — туловище; 7 — 
шея; 8 — голова; 9 — плечо; 10—11 — локоть; 
12 — предплечье; 13 — запястье; 14 — кисть; 
15—19 — пальцы; 20 — глаз; 21 — нос; 22 — 
лицо; 23 — верхняя губа; 24, 26 — зубы; 25 — 
нижняя губа; 27 — язык; 28 — глотка; 29 — 
внутренние органы. 
Размеры изображений частей тела соответст¬ 
вуют размерам сенсорного представительства. 

точку». При этом площадь коркового представительства той или иной час¬ 
ти тела определяется ее функциональной значимостью: формируется так 
называемый сенсорный гомункулюс (рис. 13.12). 

Удаление соматосенсорной зоны коры приводит к нарушению способ¬ 
ности локализовать тактильные ощущения, а ее электростимуляция вызы¬ 
вает ощущение прикосновения, вибрации и зуда. В целом роль соматосен¬ 
сорной зоны коры состоит в интегральной оценке соматосенсорных сиг¬ 
налов, во включении их в сферу сознания, полисенсорный синтез и в сен¬ 
сорное обеспечение выработки новых двигательных навыков. 

Спиноталамический путь значительно отличается от лемнискового. Его 
первые нейроны также расположены в спинномозговом узле, откуда они 
посылают в спинной мозг медленно проводящие безмиелиновые нервные 
волокна. Эти нейроны имеют большие рецептивные поля, иногда включа¬ 
ющие значительную часть кожной поверхности. Вторые нейроны данного 
пути локализуются в сером веществе спинного мозга, а их аксоны в соста¬ 
ве восходящего спиноталамического пути направляются после перекреста 
на спинальном уровне в вентробазальный ядерный комплекс таламуса 
(дифференцированные проекции), а также в вентральные неспецифиче¬ 
ские ядра таламуса, внутреннее коленчатое тело, ядра ствола мозга и гипо¬ 
таламус. Локализованные в этих ядрах третьи нейроны спиноталамическо¬ 
го пути лишь частично дают проекции в соматосенсорную зону коры. 

Спиноталамический путь с более медленной передачей афферентных 
сигналов, со значительно менее четко дифференцированной информацией 
о разных свойствах раздражителя и с менее четкой топографической лока¬ 
лизацией служит для передачи температурной, всей болевой и в значите¬ 
льной мере — тактильной чувствительности. 

Болевая чувствительность практически не представлена на корковом 
уровне (раздражение коры большого мозга не вызывает боли), поэтому 
считают, что высшим центром болевой чувствительности является тала-
мус, где 60 % нейронов в соответствующих ядрах четко реагирует на боле¬ 
вое раздражение. Таким образом, эта система играет важную роль в орга¬ 
низации генерализованных ответов на действие болевых, температурных и 
тактильных раздражителей, сигналы о которых идут через структуры ство¬ 
ла, подкорковые образования и кору большого мозга. 
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13.2.5. Обонятельная система 
Рецепторы обонятельной системы расположены в области верхних но¬ 

совых ходов. Обонятельный эпителий находится в стороне от главного ды¬ 
хательного пути, он имеет толщину 100—150 мкм и содержит рецепторные 
клетки диаметром 5—10 мкм, расположенные между опорными клетками. 
Общее число обонятельных рецепторов у человека около 10 млн. На по¬ 
верхности каждой обонятельной клетки имеется сферическое утолще¬ 
ние — обонятельная булава, из которой выступает по 6—12 тончайших 
(0,3 мкм) ресничек длиной до 10 мкм. Обонятельные реснички погружены 
в жидкую среду, вырабатываемую обонятельными (боуменовы) железами. 
Наличие ресничек в десятки раз увеличивает площадь контакта рецептора 
с молекулами пахучих веществ. 

Булава является важным цитохимическим центром обонятельной клетки. 
Обонятельная рецепторная клетка — биполярная; на апикальном полю¬ 

се ее находятся реснички, а от базальной части отходит безмиелиновый 
аксон. Аксоны рецепторов образуют обонятельный нерв, который прони¬ 
зывает основание черепа и вступает в обонятельную луковицу. Подобно 
вкусовым клеткам и наружным сегментам фоторецепторов, обонятельные 
клетки постоянно обновляются. Продолжительность жизни обонятельной 
клетки около 2 мес. 

Молекулы пахучих веществ попадают в слизь, вырабатываемую обоня¬ 
тельными железами, с постоянным током воздуха или из ротовой полости 
во время еды. Принюхивание ускоряет приток пахучих веществ к слизи. 
В слизи молекулы пахучих веществ на короткое время связываются с обо¬ 
нятельными нерецепторными белками. Некоторые молекулы достигают 
ресничек обонятельного рецептора и взаимодействуют с находящимся в 
них обонятельным рецепторным белком. В свою очередь обонятельный 
белок активирует, как и в случае фоторецепции, ГТФ-связывающий белок 
(G-белок), а тот в свою очередь — фермент аденилатциклазу, синтезирую¬ 
щую цАМФ. Повышение в цитоплазме концентрации цАМФ вызывает от¬ 
крывание в плазматической мембране рецепторной клетки натриевых ка¬ 
налов и как следствие — генерацию деполяризационного рецепторного 
потенциала. Это приводит к импульсному разряду в аксоне рецептора (во¬ 
локно обонятельного нерва). 

Обонятельные клетки способны реагировать на миллионы различных 
пространственных конфигураций молекул пахучих веществ. Между тем 
каждая рецепторная клетка способна ответить физиологическим возбуж¬ 
дением на характерный для нее, хотя и широкий, спектр пахучих веществ. 
Существенно, что эти спектры у разных клеток сходны. Вследствие этого 
более чем 50 % пахучих веществ оказываются общими для любых двух 
обонятельных клеток. 

Раньше считали, что низкая избирательность отдельного рецептора 
объясняется наличием в нем множества типов обонятельных рецепторных 
белков, однако теперь выяснено, что каждая обонятельная клетка имеет 
только один тип мембранного рецепторного белка. Сам же этот белок спо¬ 
собен связывать множество пахучих молекул различной пространственной 
конфигурации. Правило «одна обонятельная клетка — один обонятельный 
рецепторный белок» значительно упрощает передачу и обработку инфор¬ 
мации о запахах в обонятельной луковице — первом нервном центре пере¬ 
ключения и обработки хемосенсорной информации в мозге. 

Наличие всего одного обонятельного белка в каждом рецепторе обу¬ 
словлено не только тем, что каждая обонятельная клетка экспрессирует 
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только один из сотен генов обонятельных белков, но и тем, что в пределах 
данного гена экспрессируется только одна из двух аллелей — материнская 
или отцовская. Вероятно, что генетически обусловленные индивидуаль¬ 
ные различия в порогах восприятия определенных запахов связаны с фун¬ 
кциональными отличиями в механизмах экспрессии гена обонятельного 
рецепторного белка. 

Электроольфактограмма. Суммарный электрический потенциал, регист¬ 
рируемый от поверхности обонятельного эпителия, называют электрооль-
фактограммой. Это монофазная негативная волна с амплитудой до 10 мВ и 
длительностью несколько секунд, возникающая в обонятельном эпителии 
даже при кратковременном воздействии на него пахучего вещества. Неред¬ 
ко на электроольфактограмме можно видеть небольшое позитивное откло¬ 
нение потенциала, предшествующее основной негативной волне, а при до¬ 
статочной длительности воздействия регистрируется большая негативная 
волна на его прекращение (оff-реакция). Иногда на медленные волны элек-
троольфактограммы накладываются быстрые осцилляции, отражающие 
синхронные импульсные разряды значительного числа рецепторов. 

Кодирование обонятельной информации. Как показывают исследования G 
помощью микроэлектродов, одиночные рецепторы отвечают увеличением 
частоты импульсации, которое зависит от качества и интенсивности стиму¬ 
ла. Каждый обонятельный рецептор отвечает не на один, а на многие паху¬ 
чие вещества, отдавая «предпочтение» некоторым из них. Считают, что на 
этих свойствах рецепторов, различающихся по своей настройке на разные 
группы веществ, может быть основано кодирование запахов и их опознание 
в центрах обонятельной сенсорной системы. При электрофизиологических 
исследованиях и при оптической регистрации активности обонятельной лу¬ 
ковицы выявлено, что ее электрический ответ на действие запаха зависит от 
пахучего вещества: при разных запахах меняется пространственная мозаика 
возбужденных и заторможенных участков луковицы. Предполагают, что это 
может служить способом кодирования обонятельной информации. 

Центральные проекции обонятельной системы. Особенность обонятель¬ 
ной системы состоит, в частности, в том, что ее афферентные волокна не 
переключаются в таламусе и не переходят на противоположную сторону 
мозга. Выходящий из луковицы обонятельный тракт состоит из несколь¬ 
ких пучков, которые направляются в разные отделы переднего мозга: пе¬ 
реднее обонятельное ядро, обонятельный бугорок, препириформную кору, 
периамигдалярную кору и часть ядер миндалевидного комплекса. Связь 
обонятельной луковицы с гиппокампом, пириформной корой и другими 
отделами обонятельного мозга осуществляется через несколько переклю¬ 
чений. Показано, что наличие значительного числа центров обонятельно¬ 
го мозга не является необходимым для опознания запахов, поэтому боль¬ 
шинство нервных центров, в которые проецируется обонятельный тракт, 
можно рассматривать как ассоциативные центры, обеспечивающие связь 
обонятельной сенсорной системы с другими сенсорными системами и ор¬ 
ганизацию на этой основе ряда сложных форм поведения — пищевой, 
оборонительной, половой и др. 

Эфферентная регуляция активности обонятельной луковицы изучена 
пока недостаточно, хотя есть морфологические предпосылки, свидетельст¬ 
вующие о возможности таких влияний. 

Чувствительность обонятельной системы человека чрезвычайно вели¬ 
ка: один обонятельный рецептор может быть возбужден одной молекулой 
пахучего вещества, а возбуждение небольшого числа рецепторов приводит 
к возникновению ощущения. В то же время изменение интенсивности 
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действия веществ (порог различения) оценивается людьми довольно грубо 
(наименьшее воспринимаемое различие в силе запаха составляет 30—60 % 
от его исходной концентрации). У собак эти показатели в 3—6 раз выше. 
Адаптация в обонятельной системе происходит сравнительно медленно 
(десятки секунд или минуты) и зависит от скорости потока воздуха над 
обонятельным эпителием и от концентрации пахучего вещества. 

13.2.6. Вкусовая система 
В процессе эволюции вкус формировался как механизм выбора или от-
вергания пищи. В естественных условиях вкусовые ощущения комбини¬ 
руются с обонятельными, тактильными и термическими, также создава¬ 
емыми пищей. 

Важным обстоятельством является то, что предпочтительный выбор пищи 
отчасти основан на врожденных механизмах, но в значительной мере зависит 
от связей, выработанных в онтогенезе условнорефлекторным путем. 

Вкус, так же как и обоняние, основан на хеморецепции. Вкусовые ре¬ 
цепторы несут информацию о характере и концентрации веществ, поступа¬ 
ющих в рот. Их возбуждение запускает сложную цепь реакций разных отде¬ 
лов мозга, приводящих к различной работе органов пищеварения или к уда¬ 
лению вредных для организма веществ, попавших в рот с пищей. 

Рецепторы вкуса (вкусовые почки) расположены на языке, задней стен¬ 
ке глотки, мягком небе, миндалинах и надгортаннике. Больше всего их на 
кончике, краях и задней части языка. Каждая из примерно 10 000 вкусо¬ 
вых почек человека состоит из нескольких (2—6) рецепторных клеток и, 
кроме того, из опорных клеток. Вкусовая почка имеет колбовидную фор¬ 
му; у человека ее длина и ширина около 70 мкм. Вкусовая почка не дости¬ 
гает поверхности слизистой оболочки языка и соединена с полостью рта 
через вкусовую пору. 

Вкусовые клетки — наиболее коротко живущие эпителиальные клетки 
организма: в среднем через каждые 250 ч старая клетка сменяется моло¬ 
дой, движущейся к центру вкусовой почки от ее периферии. Каждая из ре¬ 
цепторных вкусовых клеток длиной 10—20 мкм и шириной 3—4 мкм име¬ 
ет на конце, обращенном в просвет поры, 30—40 тончайших микроворси¬ 
нок толщиной 0,1 — 0,2 мкм и длиной 1—2 мкм. Считают, что они играют 
важную роль в возбуждении рецепторной клетки, воспринимая те или 
иные химические вещества, адсорбированные в канале почки. В области 
микроворсинок расположены активные центры — стереоспецифические 
участки рецептора, избирательно воспринимающие разные адсорбирован¬ 
ные вещества. Этапы первичного преобразования химической энергии 
вкусовых веществ в энергию нервного возбуждения вкусовых рецепторов в 
деталях еще не известны. 

Электрические потенциалы вкусовой системы. В опытах с введением 
микроэлектрода внутрь вкусовой почки животных показано, что суммар¬ 
ный потенциал рецепторных клеток изменяется при раздражении языка 
разными веществами (сахар, соль, кислота). Этот потенциал развивается 
довольно медленно: максимум его достигается к 10—15-й секунде после 
воздействия, хотя электрическая активность в волокнах вкусового нерва 
начинается значительно раньше. 

Проводящие пути и центры вкуса. Проводниками всех видов вкусовой 
чувствительности служат барабанная струна и языкоглоточный нерв, ядра 

581 



которых в продолговатом мозге содержат первые нейроны вкусовой систе¬ 
мы. Многие из волокон, идущих от вкусовых рецепторов, отличаются 
определенной специфичностью, так как отвечают учащением импульсных 
разрядов лишь на действие соли, кислоты и хинина. Другие волокна реа¬ 
гируют на сахар. Наиболее убедительной считается гипотеза, согласно ко¬ 
торой информация о 4 основных вкусовых ощущениях: горьком, сладком, 
кислом и соленом — кодируется не импульсацией в одиночных волокнах, 
а разным распределением частоты разрядов в большой группе волокон, 
по-разному возбуждаемых вкусовым веществом. 

Вкусовые афферентные сигналы поступают в ядро одиночного пучка 
ствола мозга. От ядра одиночного пучка аксоны вторых нейронов восходят 
в составе медиальной петли до дугообразного ядра таламуса, где располо¬ 
жены третьи нейроны, аксоны которых направляются в корковый центр 
вкуса. Характер преобразований вкусовых афферентных сигналов на всех 
уровнях вкусовой системы исследован пока недостаточно. 

Вкусовые ощущения и восприятие. У разных людей абсолютные пороги 
вкусовой чувствительности к разным веществам существенно отличаются 
вплоть до «вкусовой слепоты» к отдельным агентам (например, к креати¬ 
ну). Абсолютные пороги вкусовой чувствительности во многом зависят 
от состояния организма (они изменяются в случае голодания, беременно¬ 
сти и др.). При измерении абсолютной вкусовой чувствительности воз¬ 
можны 2 ее оценки: возникновение неопределенного вкусового ощуще¬ 
ния (отличающегося от вкуса дистиллированной воды) и осознанное 
опознание определенного вкуса. Порог восприятия, как и в других сен¬ 
сорных системах, выше порога ощущения. Пороги различения минима¬ 
льны в диапазоне средних концентраций веществ, но при переходе к бо¬ 
льшим концентрациям резко повышаются. Поэтому 20 % раствор сахара 
воспринимается как максимально сладкий, 10 % раствор натрия хлори¬ 
да — как максимально соленый, 0,2 % раствор соляной кислоты — как 
максимально кислый, а 0,1 % раствор хинина сульфата — как максималь¬ 
но горький. Пороговый контраст (dI/I) для разных веществ значительно 
колеблется. 

Вкусовая адаптация. При длительном действии вкусового вещества на¬ 
блюдается адаптация к нему (снижается интенсивность вкусового ощуще¬ 
ния). Продолжительность адаптации пропорциональна концентрации рас¬ 
твора. Адаптация к сладкому и соленому развивается быстрее, чем к горько¬ 
му и кислому. Обнаружена и перекрестная адаптация, т. е. изменение чув¬ 
ствительности к одному веществу при действии другого. Применение не¬ 
скольких вкусовых раздражителей одновременно или последовательно дает 
эффекты вкусового контраста или смешения вкуса. Например, адаптация к 
горькому повышает чувствительность к кислому и соленому, адаптация к 
сладкому обостряет восприятие всех других вкусовых стимулов. При сме¬ 
шении нескольких вкусовых веществ может возникнуть новое вкусовое 
ощущение, отличающееся от вкуса составляющих смесь компонентов. 

13.2.7. Висцеральная система 
Большая роль в жизнедеятельности организма принадлежит висцераль¬ 
ной, или интерорецептивной, сенсорной системе. Она воспринимает из¬ 
менения внутренней среды организма и поставляет центральной и авто¬ 
номной нервной системе информацию, необходимую для рефлекторной 
регуляции работы всех внутренних органов. 
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Типичными в этом отношении являются рефлексы Геринга и Брейе-
ра (саморегуляция дыхания), рефлексы с прессо- и хеморецепторов ка-
ротидного синуса, рефлекторное выделение желудочного сока, рефлек¬ 
торные акты мочеиспускания и дефекации, рефлекторные кашель и рво¬ 
та и др. 

Интерорецепторы. Описаны разнообразные интерорецепторы, или ин-
тероцепторы, которые представлены свободными нервными окончаниями 
(дендриты нейронов спинальных ганглиев или клеток Догеля II типа из 
периферических ганглиев автономной нервной системы), инкапсулиро¬ 
ванными нервными окончаниями: пластинчатые тельца (тельца Фате-
ра—Пачини), колбы Краузе, расположенные на особых гломусных клетках 
(рецепторы сонного и аортального клубочков). Механорецепторы реагиру¬ 
ют на изменение давления в полых органах и сосудах, их растяжение и 
сжатие. Хеморецепторы сообщают ЦНС об изменениях химизма органов и 
тканей. Их роль особенно велика в рефлекторном регулировании и под¬ 
держании постоянства внутренней среды организма. Возбуждение хеморе¬ 
цепторов головного мозга может быть вызвано высвобождением из его 
элементов гистамина, индольных соединений, изменением содержания в 
желудочках мозга СО2 и другими факторами. Рецепторы сонных клубоч¬ 
ков реагируют на недостаток в крови кислорода, на снижение величины 
рН (в пределах 6,9—7,6) и повышение напряжения СО 2. Терморецепторы 
ответственны за начальный, афферентный этап процесса терморегуляции. 
Сравнительно мало исследованными остаются пока осморецепторы: они 
обнаружены в интерстициальной ткани вблизи капилляров. 

Проводящие пути и центры висцеральной сенсорной системы. Проводя¬ 
щие пути представлены в основном блуждающим, чревным и тазовым 
нервами. Блуждающий нерв передает афферентные сигналы в ЦНС по 
тонким волокнам с малой скоростью от практически всех органов грудной 
и брюшной полости, чревный нерв — от желудка, брыжейки, тонкого от¬ 
дела кишечника, а тазовый — от органов малого таза. В составе этих нер¬ 
вов имеются как быстро-, так и медленно проводящие волокна. Импульсы 
от многих интерорецепторов проходят по задним и вентролатеральным 
столбам спинного мозга. 

Интероцептивная информация поступает в ряд структур ствола мозга и 
подкорковые образования. Так, в хвостатое ядро поступают сигналы от 
мочевого пузыря, в задневентральное ядро — от многих органов грудной, 
брюшной и тазовой областей. Исследование нейронов таламуса обнаружи¬ 
ло факт конвергенции на многих из них как соматических, так и вегета¬ 
тивных влияний. 

Важную роль играет гипоталамус, где имеются проекции чревного и 
блуждающего нервов. В мозжечке также обнаружены нейроны, реагирую¬ 
щие на раздражение чревного нерва. 

Высшим отделом висцеральной системы является кора большого мозга. 
Двустороннее удаление коры сигмовидной извилины резко и надолго по¬ 
давляет условные реакции, выработанные на механическое раздражение 
желудка, кишечника, мочевого пузыря, матки. В условнорефлекторном 
акте, начинающемся при стимуляции интерорецепторов, участвуют лим-
бическая система и сенсомоторные зоны коры большого мозга. 

Висцеральные ощущения и восприятие. Возбуждение некоторых интеро¬ 
рецепторов приводит к возникновению четких, локализованных и осозна¬ 
ваемых ощущений, т е. к восприятию (например, при растяжении стенки 
мочевого пузыря или прямой кишки). В то же время возбуждение интеро¬ 
рецепторов сердца и сосудов, печени, почек, селезенки, матки и ряда дру-
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гих органов не вызывает ясно осознаваемых ощущений. Возникающие в 
этих случаях сигналы часто имеют подпороговый характер. И.М. Сеченов 
указывал на «темный, смутный» характер этих ощущений. Только при вы¬ 
раженном патологическом процессе в том или ином внутреннем органе 
эти сигналы доходят до сознания и нередко сопровождаются болевыми 
ощущениями. 

Изменение состояния внутренних органов, регистрируемое висцераль¬ 
ной сенсорной системой, даже если оно не осознается человеком, может 
оказывать значительное влияние на его настроение, самочувствие и пове¬ 
дение. Это связано с тем, что интероцептивные сигналы доходят до высо¬ 
ких уровней ЦНС (вплоть до коры большого мозга), что может приводить 
к изменениям активности многих нервных центров, выработке новых 
условнорефлекторных связей. Особенно важна роль интероцептивных 
условных рефлексов в формировании сложных цепных реакций, составля¬ 
ющих пищевое, половое и другие формы поведения и являющихся важной 
частью жизнедеятельности человека и животных. 



Глава 14 ИНТЕГРАТИВНАЯ ДЕЯТЕЛЬНОСТЬ 
МОЗГА ЧЕЛОВЕКА 

14.1. УСЛОВНОРЕФЛЕКТОРНАЯ ОСНОВА ВЫСШЕЙ 
НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ 

Кора большого мозга и ближайшие к ней подкорковые структуры явля¬ 
ются высшим отделом ЦНС человека и животных. Основная функция это¬ 
го отдела — осуществление сложных поведенческих реакций организма, 
составляющих основу высшей нервной деятельности. 

14.1.1. Условный рефлекс 
Одним из основных элементарных актов высшей нервной деятельности 

является условный рефлекс. Биологическое значение условных рефлексов 
заключается в резком расширении числа сигнальных, значимых для орга¬ 
низма раздражителей, что обеспечивает несравненно более высокий уро¬ 
вень адаптивного поведения. Условнорефлекторный механизм лежит в 
основе формирования любого приобретенного навыка, в основе процесса 
обучения. Структурно-функциональной базой условного рефлекса служат 
кора и подкорковые образования мозга. 

Сущность условнорефлекторной деятельности организма сводится к 
превращению индифферентного раздражителя в сигнальный благодаря 
многократному подкреплению раздражения безусловным стимулом, вслед¬ 
ствие чего ранее индифферентный раздражитель ассоциируется в жизни 
организма с биологически важным событием и тем самым сигнализирует о 
наступлении этого события. При этом в качестве эффекторного звена реф¬ 
лекторной дуги условного рефлекса может выступать любой иннервируе-
мый орган. В организме человека и животных нет органа, работа которого 
не могла бы измениться под влиянием условного рефлекса. Любая функ¬ 
ция организма может быть усилена или подавлена в результате формиро¬ 
вания соответствующего условного рефлекса. 

Физиологический механизм, лежащий в основе условного рефлекса, 
представлен на рис. 14.1. В зоне коркового представительства условного 
стимула и коркового (или подкоркового) представительства безусловного 
стимула формируются два очага возбуждения. Очаг возбуждения, вызван¬ 
ный безусловным стимулом, как более сильный (доминантный) притяги¬ 
вает к себе возбуждение из очага более слабого возбуждения, вызванного 
условным стимулом. После нескольких повторных предъявлений условно¬ 
го и безусловного раздражителей между этими двумя зонами «проторяет¬ 
ся» устойчивый путь движения возбуждения: от очага, вызванного услов¬ 
ным стимулом, к очагу, вызванному безусловным стимулом. В результате 
изолированное предъявление только условного стимула приводит к реак¬ 
ции, вызываемой ранее безусловным стимулом. 

В качестве главных клеточных элементов центрального механизма об¬ 
разования условного рефлекса выступают вставочные и ассоциативные 
нейроны коры большого мозга. 
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Кора мозга 

Рис. 14.1. Образование 
условного рефлекса. 
1, II — очаги возбуждения в 
коре большого мозга; 1 — аф¬ 
ферентные пути условного 
сигнала; 2 — рецепторы поло¬ 
сти рта; 3 — эфферентные 
пути; 4 — центр в продолгова¬ 
том мозге; 5 — слюнная желе¬ 
за; 6, 7 — афферентные пути 
безусловного сигнала; 8 — чув¬ 
ствительные нейроны; 9 — 
вставочные нейроны. 

Для образования условного рефлекса необходимо соблюдение следую¬ 
щих правил: 
• индифферентный раздражитель (который должен стать условным, сиг¬ 

нальным) должен иметь достаточную силу для возбуждения определен¬ 
ных рецепторов; 

• индифферентный раздражитель должен подкрепляться безусловным 
стимулом, причем индифферентный раздражитель либо несколько пред¬ 
шествует, либо предъявляется одновременно с безусловным; 

• раздражитель, используемый в качестве условного, должен быть слабее 
безусловного; 

• для выработки условного рефлекса необходимо нормальное физиологи¬ 
ческое состояние корковых и подкорковых структур, образующих цент¬ 
ральное представительство соответствующего условного и безусловного 
стимулов, отсутствие сильных посторонних раздражителей и значитель¬ 
ных патологических процессов в организме. 
При соблюдении указанных условий практически на любой стимул 

можно выработать условный рефлекс. 
И.П. Павлов первоначально предполагал, что условный рефлекс обра¬ 

зуется на уровне кора—подкорковые образования. В более поздних рабо¬ 
тах он объяснял формирование условнорефлекторной связи образованием 
связи на уровне корковых зон представительства условного и безусловного 
стимулов. 
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Последующие нейрофизиологические исследования привели к разра¬ 
ботке, экспериментальному и теоретическому обоснованию нескольких 
гипотез об образовании условного рефлекса. Данные современной нейро¬ 
физиологии указывают на возможность разных уровней формирования 
условнорефлекторной связи (кора—кора, кора—подкорковые образования, 
подкорковые образования—подкорковые образования) при доминирую¬ 
щей роли в этом процессе корковых структур. Очевидно, физиологиче¬ 
ский механизм образования условного рефлекса представляет собой слож¬ 
ную динамическую организацию корковых и подкорковых структур мозга. 

Несмотря на определенные индивидуальные различия, условные реф¬ 
лексы характеризуются следующими общими свойствами: 
• все условные рефлексы представляют собой одну из форм приспособи¬ 

тельных реакций организма к меняющимся условиям среды; 
• условные рефлексы относятся к категории приобретаемых в ходе инди¬ 

видуальной жизни рефлекторных реакций и отличаются индивидуаль¬ 
ной специфичностью; 

• все виды условнорефлекторной деятельности носят сигнальный преду¬ 
предительный характер; 

• условнорефлекторные реакции образуются на базе безусловных рефлек¬ 
сов; без подкрепления условные рефлексы со временем подавляются. 

14.1.2. Методы изучения условных рефлексов 

Классические исследования условнорефлекторной деятельности орга¬ 
низма, заложившие основу учения И. П. Павлова о высшей нервной дея¬ 
тельности, были проведены с использованием рефлексов слюноотделения 
(эффекторное звено рефлекторной дуги — слюнные железы). Методика 
сводится к следующей схеме. Для выработки пищевого условного рефлек¬ 
са животному предъявляют индифферентный по отношению к безуслов¬ 
ному рефлексу слюноотделения стимул (например, световой или звуковой 
раздражитель) с последующим или одновременным подкреплением его бе¬ 
зусловным раздражителем (пища). Для сбора слюны у животного предва¬ 
рительно производят операцию выведения протока слюнной железы на 
наружную поверхность кожи. Характеристики как безусловного, так и вы¬ 
рабатываемого на его основе условного рефлекса изучают путем анализа 
качественного или количественного состава выделяемой слюны. При вы¬ 
работке оборонительного условного рефлекса (например, на болевое раз¬ 
дражение) в качестве подкрепляющего безусловного рефлекса в этой схе¬ 
ме используют электрическое раздражение кожи. 

Впоследствии при изучении условнорефлекторной деятельности живот¬ 
ных и человека стали широко применять и другие методики, например 
двигательные условные рефлексы. В этом случае эффекторное звено реф¬ 
лекторной дуги образовано мышцами, обеспечивающими те или иные 
двигательные акты. 

При анализе нейрофизиологического механизма образования и реали¬ 
зации условнорефлекторной деятельности, наряду с изучением слюноотде¬ 
лительных и двигательных показателей рефлекторной реакции, в настоя¬ 
щее время широко используют методы регистрации электрофизиологиче¬ 
ских, биохимических показателей функционирования нервной системы; 
изучают вегетативные и поведенческие компоненты сложных условнореф-
лекторных актов животного и человека. 
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14.1.3. Стадии образования условного рефлекса 
В формировании и укреплении условного рефлекса различают 2 ста¬ 

дии: начальную (генерализация условного возбуждения) и конечную — 
стадию упроченного условного рефлекса (концентрация условного воз¬ 
буждения) 

Начальная стадия генерализованного условного возбуждения в сущности 
является продолжением более общей универсальной реакции организма 
на любой новый для него раздражитель, представленной безусловным 
ориентировочным рефлексом Ориентировочный рефлекс- это генера-
лизованная многокомпонентная реакция организма на достаточно силь¬ 
ный внешний раздражитель, охватывающая многие его физиологические 
системы, включая и вегетативные Биологическое значение ориентиро¬ 
вочного рефлекса заключается в мобилизации функциональных систем 
организма для лучшего восприятия раздражителя, т.е. ориентировочный 
рефлекс носит приспособительный характер Внешне ориентировочная 
реакция, названная И П Павловым рефлексом «что такое?», проявляется 
у животного в настораживании, прислушивании, обнюхивании, повороте 
глаз и головы в сторону стимула Такая реакция — результат широкого 
распространения возбудительного процесса из очага начального возбуж¬ 
дения, вызванного действующим агентом, на окружающие центральные 
нервные структуры Ориентировочный рефлекс в отличие от других без¬ 
условных рефлексов быстро угнетается при повторных применениях сти¬ 
мула. 

Начальная стадия образования условного рефлекса состоит в формиро¬ 
вании временной связи не только на данный конкретный условный раз¬ 
дражитель, но и на все родственные ему по характеру стимулы Нейрофи¬ 
зиологический механизм заключается в иррадиации возбуждения из центра 
проекции, условного раздражителя на нервные клетки окружающих проек¬ 
ционных зон, близких в функциональном отношении клеткам централь¬ 
ного представительства условного раздражителя, на который образуется 
условный рефлекс Чем дальше от начального исходного очага, вызванно¬ 
го основным стимулом, подкрепляемым безусловным стимулом, находит¬ 
ся зона, охваченная иррадиацией возбуждения, тем меньше вероятность 
активации этой зоны Следовательно, на начальной стадии генерализации 
условного возбуждения, характеризуемой обобщенной генерализованной 
реакцией, условнорефлекторный ответ наблюдается на сходные, близкие 
по смыслу стимулы как результат распространения возбуждения из проек¬ 
ционной зоны основного условного стимула 

По мере укрепления условного рефлекса процессы иррадиации возбуж¬ 
дения сменяются процессами концентрации, ограничивающими очаг воз¬ 
буждения только зоной представительства основного стимула. В результа-
те наступает уточнение условного рефлекса На конечной стадии упрочен¬ 
ного условного рефлекса происходит концентрация условного возбуждения 
условноанорефлекторная реакция наблюдается лишь на заданный стимул, а 
на побочные, близкие по характеристике, раздражители — прекращается 
На стадии концентрации условного возбуждения происходит локализация 
возбудительного процесса только в зоне центрального представительства 
условного стимула, сопровождаемая торможением реакция на побочные 
стимулы Внешним проявлением этой стадии является дифференцирова¬ 
ние параметров действующего условного стимула — специализация услов¬ 
ного рефлекса 
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14.1.4. Виды условных рефлексов 
По отношению условного сигнала к вызываемой им реакции различают 

натуральные и искусственные условные рефлексы. 
Натуральными называют условные рефлексы, которые образуются на 

раздражители, являющиеся естественными признаками безусловного сти¬ 
мула, на базе которого они вырабатываются (например, запах мяса при 
кормлении им) Натуральные условные рефлексы по сравнению с искусст¬ 
венными отгличаются большей легкостью образования и большей прочно¬ 
стью 

Искусственными называют условные рефлексы образующиеся на сти¬ 
мулы, которые обычно не имеют прямого отношения подкрепляющему 
их безусловному стимулу (например, световой раздражитель! подкрепляе¬ 
мый пищей), 4 

В зависимости от природы рецепторных структур, на которые действу¬ 
ют условные стимулы, различают экстероцептивные, интероцептивные и 
проприоцептивные условные рефлексы 

Экстероцетпивные условные рефлексы образуемые на стимулы, воспри¬ 
нимаемые наружными рецепторами тела, составляют основную массу 
условнорефлекторных реакций, обеспечивающих адаптивное поведение 
животных и человека в условиях изменяющееся внешней среды 

Интероцептивные условные рефлексы вырабатываемые, на раздражения 
интерорецепторов, обеспечивают физиологические процессы гомеостати-
ческой регуляции функции внутренних органов 

Проприоцептивные условные рефлексы, формируемые на раздражение 
собственных рецепторов скелетных мышц туловища и конечностей, со¬ 
ставляютоснову всex двигательных навыков животных и человека. 

В зависимости от структуры применяемого условного стимула различа¬ 
ют простые и сложные (комплексные) условные рефлексы 

В случае простого условного рефлекса в качестве условного стимула ис¬ 
пользуется простой раздражитель (свет, звук и др) В реальных условиях 
функционирования организма в качестве условных сигналов выступают, 
как правило, не отдельные раздражители, а их временные и пространст¬ 
венные комплексы 

В это случае в качестве условного стимула выступает либо вся окружа¬ 
ющая животное обстановка, либо части ее в виде комплекса сигналов 

Одной из разновидностей такого комплексного условного рефлекса яв¬ 
ляется стереотипный условный рефлекс, образуемый на определенный вре¬ 
менной или пространственный комплекс стимулов. 

Различают также условные рефлексы, вырабатываемые на одновремен¬ 
ные и последовательные комплексы стимулов, на последовательную цепь 
условных раздражителей, разделенных определенным временным проме¬ 
жутком 

Следовые условные рефлексы формируются в том случае, когда безуслов¬ 
ный подкрепляющий раздражитель предъявляется лишь после окончания 
действия условного стимула 

Различают условые рефлексы первого, второго, третьего и т.д. поряд-
кa. Если условный стимул подкрепляется безусловным, образуется услов¬ 
ный рефлекс первого порядка Условный рефлекс второго порядка образуется, 
если условный стимул (например, свет) подкрепляется не безусловным, а 
условным раздражителем, на который ранее был образован условный реф-
лекс.Условные рефлексы второго и более сложного порядка образуются 
труднее и отличаются меньшей прочностью. 
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К условным рефлексам второго и более высокого порядка относятся 
вырабатываемые на словесный сигнал (слово представляет здесь сигнал, 
на который ранее был образован условный рефлекс при подкреплении его 
безусловным стимулом). 

14.1.5. Торможение условных рефлексов 
Функционирование условнорефлекторного механизма базируется на 

двух основных нервных процессах: возбуждении и торможении. При этом 
по мере становления, упрочения условного рефлекса возрастает роль тор¬ 
мозного процесса. 

В зависимости от природы физиологического механизма, лежащего в 
основе тормозного эффекта на условнорефлекторную деятельность орга¬ 
низма, различают безусловное (внешнее и запредельное) и условное (внут¬ 
реннее) торможение условных рефлексов. 

Внешнее торможение условного рефлекса возникает под действием дру¬ 
гого постороннего условного или безусловного раздражителя. При этом 
основная причина подавления условного рефлекса не зависит от самого 
тормозимого рефлекса и не требует специальной выработки. Внешнее тор¬ 
можение наступает при первом предъявлении соответствующего сигнала. 

Запредельное торможение условного рефлекса развивается либо при 
чрезмерно большой силе стимула, либо при низком функциональном со¬ 
стоянии ЦНС, на уровне которого обычные пороговые раздражители при¬ 
обретают характер чрезмерных. Запредельное торможение имеет охраните¬ 
льное значение. 

Биологический смысл внешнего торможения условных рефлексов сво¬ 
дится к обеспечению реакции на главный, наиболее важный для организ¬ 
ма в данный момент времени стимул при одновременном подавлении ре¬ 
акции на второстепенный стимул, в качестве которого в этом случае вы¬ 
ступает условный стимул. 

Условное (внутреннее) торможение условного рефлекса требует специа¬ 
льной выработки. Поскольку развитие тормозного эффекта связано с ней¬ 
рофизиологическим механизмом образования условного рефлекса, такое 
торможение относится к категории внутреннего, а проявления его связаны 
с определенными условиями (например, повторное применение условного 
стимула без подкрепления). 

Биологический смысл внутреннего торможения условных рефлексов 
состоит в том, что изменившиеся условия внешней среды (прекращение 
подкрепления условного стимула безусловным) требует соответствующего 
приспособительного изменения в условнорефлекторном поведении. 
Условный рефлекс угнетается, поскольку перестает быть сигналом, пред¬ 
вещающим появление безусловного стимула. 

Различают 4 вида внутреннего торможения: угасание, дифференциров-
ка, условный тормоз, запаздывание. 

Если условный раздражитель предъявляется без подкрепления без¬ 
условным, то через некоторое время после изолированного применения 
условного стимула реакция на него угасает. Такое торможение условного 
рефлекса называется угасательным. Угасание условного рефлекса — это 
временное торможение рефлекторной реакции. Оно не означает исчезно¬ 
вение данной рефлекторной реакции. Спустя некоторое время новое 
предъявление условного стимула без подкрепления его безусловным вна¬ 
чале вновь приводит к проявлению условнорефлекторной реакции. 
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Если у животного или человека с выработанным условным рефлек¬ 
сом на определенную частоту звукового стимула (например, звук метро¬ 
нома с частотой 50 в секунду) близкие по смыслу раздражители (звук 
метронома с частотой 45 или 55 в секунду) не подкреплять безусловным 
стимулом, то условнорефлекторная реакция на последние подавляется. 
Такой вид внутреннего торможения называют дифференцировочным. Оно 
лежит в основе многих форм обучения, связанных с выработкой тонких 
навыков. 

Если условный стимул, на который образован условный рефлекс, при¬ 
меняется в комбинации с некоторым другим стимулом и их комбинация 
не подкрепляется безусловным стимулом, наступает торможение условно¬ 
го рефлекса, вызываемого этим стимулом. Этот вид условного торможения 
называется условным тормозом. 

Запаздывательное торможение наступает тогда, когда подкрепление 
условного сигнала безусловным раздражителем осуществляется с большим 
опозданием (2—3 мин) по отношению к моменту предъявления условного 
раздражителя. 

14.1.6. Динамика основных нервных процессов 
Основные нервные процессы (возбуждение и торможение) в ЦНС об¬ 

ладают способностью одновременно или последовательно влиять на функ¬ 
циональное состояние соседних зон. Это влияние проявляется в усилении 
или ослаблении выработанных условных рефлексов. 

Одна из характерных особенностей процесса возбуждения — свойство 
его распространения, вовлечения в этот процесс новых областей коры 
мозга. Распространение нервного процесса из центрального очага на окру¬ 
жающую зону называется иррадиацией возбуждения. Противоположный 
процесс — ограничение зоны очага возбуждения называется концентра¬ 
цией возбуждения. Иррадиация и концентрация нервных процессов состав¬ 
ляют основу индукционных отношений в ЦНС. 

Индукцией называется свойство основного нервного процесса (возбуж¬ 
дения и торможения) вызывать вокруг себя и после себя противополож¬ 
ный эффект. Если предъявлять положительный условный сигнал сразу по¬ 
сле действия дифференцировочного раздражителя, вызывающего в зоне 
центрального представительства условного стимула тормозное состоя¬ 
ние — дифференцировочное торможение, то наступит усиление условного 
рефлекса. Это означает, что тормозной процесс, развивающийся в резуль¬ 
тате действия дифференцировочного раздражителя, вызывает вокруг себя 
и после себя состояние повышенной возбудимости. По характеру влияния 
различают положительную и отрицательную индукцию, по времени — од¬ 
новременную и последовательную индукцию. 

Положительная индукция наблюдается в том случае, когда очаг тормоз¬ 
ного процесса сразу или после прекращения тормозящего стимула создает 
в окружающей его зоне область повышенной возбудимости. 

Отрицательная индукция имеет место, когда очаг возбуждения создает 
вокруг себя и после себя состояние пониженной возбудимости. Функцио¬ 
нальная роль отрицательной индукции заключается в том, что она обеспе¬ 
чивает процесс концентрации условного возбуждения, исключение побоч¬ 
ных реакций на другие возможные раздражения. 

Если очаг центрального возбуждения сменяется в следующий момент 
времени (после прекращения вызывающего это возбуждение стимула) тор-
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можением этой же зоны, то говорят о феномене отрицательной последова¬ 
тельной индукции. 

Как правило, скорость процессов иррадиации и концентрации возбуди¬ 
тельного процесса в 2—3 раза больше, чем скорость тормозного процесса. 

14.1.7. Типы высшей нервной деятельности 
Представление о типологических особенностях нервной системы чело¬ 
века и животных является одним из определяющих в павловском учении 
о высшей нервной деятельности (ВНД). Соотношение силы, уравнове¬ 
шенности и подвижности основных нервных процессов определяет ти¬ 
пологию ВНД индивида. 

Систематизация типов ВНД основана на оценке трех основных особен¬ 
ностей процессов возбуждения и торможения: силы, уравновешенности и 
подвижности, выступающих как результат унаследованных и приобретен¬ 
ных индивидуальных качеств нервной системы. Тип как совокупность 
врожденных и приобретенных свойств нервной системы, определяющих 
характер взаимодействия организма и среды, проявляется в особенностях 
функционирования физиологических систем организма и прежде всего са¬ 
мой нервной системы, ее высших «этажей», обеспечивающих ВНД. 

Типы ВНД формируются на основе как генотипа, так и фенотипа. Ге¬ 
нотип формируется в процессе эволюции под влиянием естественного от¬ 
бора, обеспечивая развитие наиболее приспособленных к окружающей 
среде индивидов. Под влиянием реально действующих на протяжении ин¬ 
дивидуальной жизни условий внешней среды генотип формирует фенотип 
организма. 

Современные представления о типах ВНД в значительной степени мо¬ 
гут отождествляться с четырьмя типами человеческого темперамента (хо¬ 
лерический, меланхолический, флегматический, сангвинический), выде¬ 
ленными еще древнегреческим врачом Гиппократом (IV в. до нашей эры) 
на основе наблюдения за поведением людей. Сложная комбинация пере¬ 
даваемых по наследству особенностей в сочетании с большим разнообра¬ 
зием индивидуально приобретенного поведения позволяет лишь в самых 
общих чертах идентифицировать определенный тип ВНД. 

В условнорефлекторной деятельности сила процесса возбуждения опре¬ 
деляется скоростью и прочностью выработки условных рефлексов, сила 
процесса торможения находит отражение в скорости и прочности выра¬ 
ботки дифференцировочного и запаздывающего торможения. Подвиж¬ 
ность нервных процессов оценивается в показателях прочности переделки 
сигнального значения условных раздражителей (с возбудительного на тор¬ 
мозной и наоборот). 

Комбинация этих параметров центрального возбуждения и торможения 
образует следующие четыре типа высшей нервной деятельности (схема 14.1). 

Сангвинический тип характеризуется достаточной силой и подвижно¬ 
стью возбудительного и тормозного процессов (сильный, уравновешен¬ 
ный, подвижный). 

Флегматический тип отличается достаточной силой обоих нервных про¬ 
цессов при относительно низких показателях их подвижности (сильный, 
уравновешенный, инертный). 

Холерический тип характеризуется высокой силой возбудительного про¬ 
цесса с явным преобладанием его над тормозным и повышенной подвиж-
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ностью, лабильностью основных нервных процессов (сильный, неуравно¬ 
вешенный, безудержный). 

Меланхолический тип характеризуется явным преобладанием тормозно¬ 
го процесса над возбудительным и их низкой подвижностью (слабый, не¬ 
уравновешенный, инертный). 

Необходимо иметь в виду, что отмеченные выше типы ВНД представ¬ 
ляют собой крайние классические типы, которые в чистом виде либо во¬ 
обще не встречаются, либо встречаются очень редко. 

Существенные различия в типологии человека (в отличие даже от вы¬ 
сших животных) обусловлены наличием у него второй сигнальной систе¬ 
мы, его мыслительной творческой деятельностью. На это обстоятельство 
обратил внимание еще И. П. Павлов, который предложил применительно 
к человеку различать два типа: художественный и мыслительный. Для ху¬ 
дожественного типа характерно образное мышление; познавательные про¬ 
цессы и творческая деятельность преимущественно ориентированы на яр¬ 
кие художественные образы; в общем поведении человека преобладают 
стимулы первой сигнальной системы, вызывающие в мозге их яркие обра¬ 
зы. Напротив, у мыслительного типа процессы познания, мышление преи¬ 
мущественно оперируют абстрактными понятиями, определяющими в ин¬ 
дивидуальном поведении становятся сигналы сигналов — стимулы второй 
сигнальной системы. Естественно, это два крайних значения в типологии 
человека; обычно в индивидуальной типологии человека можно лишь го¬ 
ворить о предрасположенности, большей или меньшей выраженности од¬ 
ного из типов ВНД. 

14.2. ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ ПАМЯТИ 
В формировании и осуществлении высших функций мозга важное зна¬ 
чение имеет общебиологическое свойство фиксации, хранения и вос¬ 
произведения информации, объединяемое понятием «память». 

Память как основа процессов обучения и мышления включает в себя 
четыре тесно связанных между собой процесса: запоминание, хранение, уз¬ 
навание, воспроизведение. На протяжении жизни человека его память ста¬ 
новится вместилищем огромного количества информации: в течение 60 
лет, в том числе и активной творческой деятельности, человек способен 
воспринять 1013—1016 бит информации, из которой реально используется 
не более 5—10 %. Это указывает на значительную избыточность памяти и 
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важное значение не только процессов запоминания, но и процесса забы¬ 
вания. Не все, что воспринимается, переживается или делается человеком, 
сохраняется в памяти: значительная часть воспринятой информации со 
временем забывается. Забывание проявляется в невозможности узнать, 
припомнить что-либо или в виде ошибочного узнавания, припоминания. 
Причиной забывания могут стать разные факторы, связанные как с самим 
материалом, его восприятием, так и с отрицательными влияниями других 
раздражителей, действующих непосредственно вслед за заучиванием. Про¬ 
цесс забывания в значительной мере зависит от биологического значения 
воспринимаемой информации, вида и характера памяти. Забывание в ряде 
случаев может носить положительный характер, например память на отри¬ 
цательные сигналы, неприятные события. 

В результате процесса научения возникают физические, химические и 
морфологические изменения в нервных структурах, которые сохраняются 
некоторое время и оказывают существенное влияние на осуществляемые ор¬ 
ганизмом рефлекторные реакции. Совокупность таких структурно-функцио¬ 
нальных изменений в нервных образованиях, известная под названием энг-
рамма (след) действующих раздражителей, становится важным фактором, 
определяющим все разнообразие приспособительного поведения организма. 

Виды памяти классифицируют по форме проявления (образная, эмоци¬ 
ональная, логическая, или словесно-логическая), по временной характе¬ 
ристике, или продолжительности (мгновенная, краткосрочная, долго¬ 
срочная). 

Образная память проявляется формированием, хранением и воспроизве¬ 
дением ранее воспринятого образа реального сигнала, его нервной модели. 
Под эмоциональной памятью понимают воспроизведение некоторого пере¬ 
житого ранее эмоционального состояния при повторном предъявлении сиг¬ 
нала, вызвавшем первичное возникновение такого эмоционального состоя¬ 
ния. Эмоциональная память характеризуется высокой скоростью и прочно¬ 
стью. В этом, очевидно, главная причина более легкого и устойчивого запо¬ 
минания человеком эмоционально окрашенных сигналов, раздражителей. 
Напротив, серая, скучная информация запоминается намного труднее и 
быстро стирается в памяти. Логическая (словесно-логическая, семантическая) 
память — память на словесные сигналы, обозначающие как внешние объ¬ 
екты и события, так и вызванные ими ощущения и представления. 

Мгновенная (иконическая) память заключается в образовании мгновен¬ 
ного отпечатка, следа действующего стимула в рецепторной структуре. 
Этот отпечаток, или соответствующая физико-химическая энграмма 
внешнего стимула, отличается высокой информативностью, полнотой 
признаков (отсюда и название «иконическая память», т.е. четко прорабо¬ 
танное в деталях отражение) действующего сигнала, но и высокой скоро¬ 
стью угасания (хранится не более 100—150 мс, если не подкрепляется). 
Нейрофизиологический механизм иконической памяти, очевидно, заклю¬ 
чается в процессах рецепции действующего стимула и ближайшего после¬ 
действия (когда реальный стимул уже не действует), выражаемого в следо¬ 
вых потенциалах, формирующихся на базе рецепторного электрического 
потенциала. Продолжительность и выраженность этих следовых потенциа¬ 
лов определяются как силой действующего стимула, так и функциональ¬ 
ным состоянием воспринимающих мембран рецепторных структур. Стира¬ 
ние следа памяти происходит за 100—150 мс. 

Биологическое значение иконической памяти заключается в обеспече¬ 
нии анализаторных структур мозга возможностью выделения отдельных 
признаков и свойств сенсорного сигнала, распознавания образа. Икониче-
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Рис. 14.2. Циркуляция 
возбуждения по цепоч¬ 
ке нейронов(1, 4)и по 
одному (3, 5) нейрону; 
РП — рецептивное 
поле. 

ская память хранит в себе не только информацию, необходимую для чет¬ 
кого представления о сенсорных сигналах, поступающих в течение долей 
секунды, но и содержит несравненно больший объем информации, чем 
может быть использован и реально используется на последующих этапах 
восприятия, фиксации и воспроизведения сигналов. 

При достаточной силе действующего стимула иконическая память пе¬ 
реходит в категорию краткосрочной (кратковременная) памяти. 

Краткосрочная память — оперативная память, обеспечивающая выпол¬ 
нение текущих поведенческих и мыслительных операций. В основе ее ле¬ 
жит повторная многократная циркуляция импульсных разрядов по круго¬ 
вым замкнутым цепям нервных клеток (рис. 14.2). Кольцевые структуры 
могут быть образованы и в пределах одного и того же нейрона путем воз¬ 
вратных сигналов, образуемых концевыми разветвлениями аксонного от¬ 
ростка на дендритах этого же нейрона. В результате многократного про¬ 
хождения импульсов по этим структурам в последних постепенно образу¬ 
ются стойкие изменения, закладывающие основу последующего формиро¬ 
вания долгосрочной памяти. В кольцевых структурах могут участвовать не 
только возбуждающие, но и тормозящие нейроны. Продолжительность 
краткосрочной памяти составляет секунды, минуты после непосредствен¬ 
ного действия соответствующего сообщения, явления, предмета. Ревербе-
рационная гипотеза природы краткосрочной памяти допускает наличие 
замкнутых кругов циркуляции возбуждения как внутри коры большого 
мозга, так и между корой и подкорковыми образованиями (в частности, 
таламокортикальные нервные круги), содержащими как сенсорные, так и 
гностические (обучаемые, распознающие) нервные клетки. Внутрикорко-
вые и таламокортикальные реверберационные круги как структурная 
основа нейрофизиологического механизма краткосрочной памяти образо¬ 
ваны корковыми пирамидными клетками V—VI слоев преимущественно 
лобных и теменных областей коры большого мозга. 

Участие структур гиппокампа и лимбической системы мозга в кратко¬ 
срочной памяти связано с реализацией этими нервными образованиями 
функции различения новизны сигналов и считывания поступающей аффе¬ 
рентной информации на входе бодрствующего мозга. Реализация феноме¬ 
на краткосрочной памяти не связана с существенными химическими и 
структурными изменениями в нейронах и синапсах, так как для соответст¬ 
вующих изменений в синтезе матричных (информационных) РНК требу¬ 
ется большее время. 

Несмотря на различия гипотез о природе краткосрочной памяти, ис¬ 
ходной их предпосылкой является возникновение непродолжительных об¬ 
ратимых изменений физико-химических свойств мембраны, а также дина-
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мики медиаторов в синапсах. Ионные токи через мембрану в сочетании с 
кратковременными метаболическими сдвигами во время активации си¬ 
напсов могут привести к изменению эффективности синаптической пере¬ 
дачи, длящейся несколько секунд. 

Превращение краткосрочной памяти в долгосрочную (консолидация па¬ 
мяти) в общем виде обусловлено наступлением стойких изменений синап¬ 
тической проводимости как результат повторного возбуждения нервных 
клеток. По данным нейрофизиологии и нейрохимии, в основе долгосроч¬ 
ной памяти лежат процессы синтеза белковых молекул в клетках головно¬ 
го мозга. В консолидации памяти участвует много факторов, облегчающих 
передачу импульсов по синаптическим структурам (усиленное функцио¬ 
нирование определенных синапсов, повышение их проводимости для 
адекватных импульсных потоков). Одним из таких факторов может слу¬ 
жить известный феномен посттетанической потенциации (см. главу 4), 
поддерживаемый реверберирующими потоками импульсов: раздражение 
афферентных нервных структур приводит к достаточно длительному (де¬ 
сятки минут) повышению проводимости мотонейронов спинного мозга. 
Это означает, что возникающие при стойком сдвиге мембранного потен¬ 
циала физико-химические изменения постсинаптических мембран, веро¬ 
ятно, служат основой для образования следов памяти, отражающихся в из¬ 
менении белкового субстрата нервной клетки. 

Определенное значение в механизмах долгосрочной памяти имеют из¬ 
менения, наблюдающиеся в медиаторных механизмах, обеспечивающих 
процесс химической передачи возбуждения с одной нервной клетки на 
другую, например взаимодействие медиаторов с рецепторными белками 
постсинаптической мембраны и ионами (Na +, K +, Са 2 +). Динамика транс¬ 
мембранных токов этих ионов делает мембрану более чувствительной к 
действию медиаторов. Установлено, что процесс обучения сопровождается 
повышением активности фермента холинэстеразы, разрушающей ацетил-
холин, а вещества, подавляющие действие холинэстеразы, вызывают су¬ 
щественные нарушения памяти. 

Одной из распространенных химических теорий памяти является гипо¬ 
теза Хидена о белковой природе памяти. По мнению автора, информация, 
лежащая в основе долговременной памяти, кодируется, записывается в 
структуре полинуклеотидной цепи молекулы. Разная структура импульс¬ 
ных потенциалов, в которых закодирована определенная сенсорная ин¬ 
формация в афферентных нервных проводниках, приводит к разной пере¬ 
стройке молекулы РНК, к специфическим для каждого сигнала перемеще¬ 
ниям нуклеотидов в их цепи. Таким образом, происходит фиксация каж¬ 
дого сигнала в виде специфического отпечатка в структуре молекулы РНК. 
Исходя из гипотезы Хидена, можно предположить, что глиальные клетки, 
участвующие в трофическом обеспечении функций нейрона, включаются 
в метаболический цикл кодирования поступающих сигналов путем изме¬ 
нения нуклеотидного состава синтезирующих РНК. Весь набор вероятных 
перестановок и комбинаций нуклеотидных элементов обеспечивает воз¬ 
можность фиксировать в структуре молекулы РНК огромный объем ин¬ 
формации: теоретически рассчитанный ее объем составляет 1015—1020 бит, 
что значительно перекрывает реальный объем человеческой памяти. Про¬ 
цесс фиксации информации в нервной клетке находит отражение в синте¬ 
зе белка, в молекулу которого вводится соответствующий следовой отпеча¬ 
ток изменений в молекуле РНК. При этом молекула белка становится чув¬ 
ствительной к специфическому узору импульсного потока, тем самым она 
как бы узнает тот афферентный сигнал, который закодирован в этом им-
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Рис. 14.3. Иммунохимический механизм формирования памяти (по И.П. Ашма-
рину). 
КБ — катионные белки, открывающие путь комплексам фрагментов синаптического антиге¬ 
на с РНК через оболочку клетки; Л — клетка глии (аналог лимфоцитов); М — клетка глии 
(аналог макрофагов); Н — нейрон; 1, 2, 3 — участки синаптического антигена (зона синтеза 
заштрихована); 4 — комплекс фрагмента синаптического антигена с РНК; 5 — антитела для 
синапсов. Тонкими линиями изображены мРНК, толстыми — ДНК хромосом. 

пульсном паттерне. В результате происходит освобождение медиатора в 
соответствующем синапсе, приводящее к передаче информации с одной 
нервной клетки на другую в системе нейронов, ответственных за фикса¬ 
цию, хранение и воспроизведение информации. 

Возможным субстратом долгосрочной памяти являются некоторые пеп¬ 
тиды гормональной природы, простые белковые вещества, специфический 
белок S-100. К таким пептидам, стимулирующим, например, условнореф-
лекторный механизм обучения, относятся некоторые гормоны (АКТГ, со-
матотропин, вазопрессин и др.). Интересная гипотеза об иммунохимиче-
ском механизме формирования памяти, предложенная И.П. Ашмариным, 
основана на признании важной роли активной иммунной реакции в кон¬ 
солидации, формировании долгосрочной памяти. Суть этого представле¬ 
ния состоит в следующем: в результате метаболических процессов на си-
наптических мембранах при реверберации возбуждения на стадии форми¬ 
рования краткосрочной памяти образуются вещества, играющие роль ан¬ 
тигена для антител, вырабатываемых в глиальных клетках. Связывание ан¬ 
титела с антигеном происходит при участии стимуляторов образования 
медиаторов или ингибитора ферментов, разрушающих, расщепляющих эти 
стимулирующие вещества (рис. 14.3). 
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Значительное место в обеспечении нейрофизиологических механизмов 
долгосрочной памяти отводится глиальным клеткам, число которых в 
центральных нервных образованиях на порядок превышает число нерв¬ 
ных клеток. Предполагают, что на стадии образования и упрочения 
условного рефлекса в прилегающих к нервной клетке глиальных клетках 
усиливается синтез миелина, который окутывает концевые тонкие раз¬ 
ветвления аксонного отростка и тем самым облегчает проведение по ним 
нервных импульсов, в результате чего повышается эффективность синап-
тической передачи возбуждения. В свою очередь стимуляция образования 
миелина происходит в результате деполяризации мембраны олигодендро-
цита (глиальной клетки) под влиянием поступающего нервного импуль¬ 
са. Таким образом, в основе долгосрочной памяти могут лежать сопря¬ 
женные изменения в нервно-глиальном комплексе центральных нервных 
образований. 

Возможность избирательного выключения краткосрочной памяти без 
нарушения долгосрочной и избирательного воздействия на долгосрочную 
память в отсутствие каких-либо нарушений краткосрочной памяти обычно 
рассматривают как свидетельство разной природы нейрофизиологических 
механизмов, лежащих в их основе. Косвенным доказательством наличия 
определенных различий в механизмах краткосрочной и долгосрочной па¬ 
мяти являются особенности расстройств памяти при повреждении струк¬ 
тур мозга. Так, при некоторых очаговых поражениях мозга (поражение ви¬ 
сочных зон коры, структур гиппокампа) при его сотрясении наступают 
расстройства памяти, выражающиеся в потере способности запоминать те¬ 
кущие события или события недавнего прошлого (произошедшие незадол¬ 
го до воздействия, вызвавшего данную патологию) при сохранении памяти 
на прежние, давно случившиеся события. Однако ряд других воздействий 
оказывает однотипное влияние и на краткосрочную и на долгосрочную 
память. По-видимому, несмотря на некоторые заметные различия физио¬ 
логических и биохимических механизмов, ответственных за формирование 
и проявление краткосрочной и долгосрочной памяти, в их природе намно¬ 
го больше общего, чем различного. Их можно рассматривать как последо¬ 
вательные этапы единого механизма фиксации и упрочения следовых про¬ 
цессов, протекающих в нервных структурах под влиянием повторяющихся 
или постоянно действующих сигналов. 

14.3. ЭМОЦИИ 
Эмоция — специфическое состояние психической сферы, одна из форм 
целостной поведенческой реакции, вовлекающая многие физиологиче¬ 
ские системы и обусловленная как потребностями организма, так и 
уровнем возможного их удовлетворения. 

Субъективность категории эмоции проявляется в переживании челове¬ 
ком его отношения к окружающей действительности. Эмоции — рефлек¬ 
торные реакции организма на внешние и внутренние раздражения, харак¬ 
теризующиеся ярко выраженной субъективной окраской и включающие 
практически все виды чувствительности. 

Эмоции не имеют биологической и физиологической ценности, если 
организм располагает достаточной информацией для удовлетворения сво¬ 
их желаний, основных своих потребностей. Широта потребностей, а зна¬ 
чит, и разнообразие ситуаций, когда у индивида формируется эмоциона-
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льная реакция, значительно варьируют. Человек с ограниченными потреб¬ 
ностями реже дает эмоциональные реакции по сравнению с людьми с вы¬ 
сокими и разнообразными потребностями, например с потребностями, 
связанными с социальным статусом его в обществе. 

Эмоциональное возбуждение как результат определенной мотивацион-
ной деятельности теснейшим образом связано с удовлетворением потреб¬ 
ностей человека: пищевой, защитной и половой. Эмоция как активное 
состояние специализированных мозговых структур определяет изменения 
в поведении организма в направлении либо минимизации, либо макси¬ 
мизации этого состояния. Мотивационное возбуждение, ассоциируемое с 
разными эмоциональными состояниями (жажда, голод, страх), мобилизу¬ 
ет организм к быстрому и оптимальному удовлетворению потребности. 
Удовлетворенная потребность реализуется в положительной эмоции, ко¬ 
торая и выступает в качестве подкрепляющего фактора. Эмоции возника¬ 
ют в эволюции в виде субъективных ощущений, позволяющих животно¬ 
му и человеку быстро оценивать как сами потребности организма, так и 
действия на него различных факторов внешней и внутренней среды. 
Удовлетворенная потребность вызывает эмоциональное переживание по¬ 
ложительного характера и определяет направление поведенческой деяте¬ 
льности. Положительные эмоции, закрепляясь в памяти, выполняют важ¬ 
ную роль в механизмах формирования целенаправленной деятельности 
организма. 

Эмоции проявляются при недостатке точных сведений и путей дости¬ 
жения жизненных потребностей. Такое представление о природе эмоции 
позволяет формировать ее информационную природу в следующей форме 
(П. В. Симонов): Э = П (Н — С), где Э — эмоция (определенная количе¬ 
ственная характеристика эмоционального состояния организма, обычно 
выражаемая важными функциональными параметрами физиологических 
систем организма, например частота сердечных сокращений, артериальное 
давление, уровень адреналина в организме и т.д.); П — жизненно важная 
потребность организма (пищевые, оборонительные, половые рефлексы), 
направленная на выживание индивида и продолжение рода, у человека до¬ 
полнительно еще определяемая социальными мотивами; Н — информа¬ 
ция, необходимая для достижения цели, удовлетворения данной потребно¬ 
сти; С — информация, которой владеет организм и которая может быть 
использована для организации целенаправленных действий. 

Дальнейшее развитие эта концепция получила в трудах Г. И. Косицко-
го, который'предложил оценивать величину эмоционального напряжения 
по формуле: 

СН = Ц (И н • В н • Э н - И с • В с • Э с ) , 

где СН — состояние напряжения, Ц — цель, И н , В н , Эн — необходимые 
информация, время и энергия, И с , В с , Эс — существующие у организма 
информация, время и энергия. 

Первая стадия напряжения (CHI) — состояние внимания, мобилизация 
активности, повышение работоспособности. Эта стадия имеет тренирую¬ 
щее значение, повышая функциональные возможности организма. 

Вторая стадия напряжения (СНП) характеризуется максимальным уве¬ 
личением энергетических ресурсов организма, повышением артериального 
давления, увеличением частоты сердцебиений, дыхания. Возникает стени-
ческая отрицательная эмоциональная реакция, имеющая внешнее выраже¬ 
ние в форме ярости, гнева. 
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Третья стадия напряжения (СНШ) — астеническая отрицательная ре¬ 
акция, характеризующаяся истощением ресурсов организма и находящая 
свое психологическое выражение в состоянии ужаса, страха, тоски. 

Четвертая стадия напряжения (CHIV) — стадия невроза. 
Эмоции следует рассматривать как дополнительный механизм активно¬ 

го приспособления организма к окружающей среде при недостатке точных 
сведений о способах достижения его целей. Адаптивность эмоциональных 
реакций подтверждается тем обстоятельством, что они вовлекают в уси¬ 
ленную деятельность лишь те органы и системы, которые обеспечивают 
лучшее взаимодействие организма и окружающей среды. На это же обсто¬ 
ятельство указывает резкая активация во время эмоциональных реакций 
симпатического отдела вегетативной нервной системы, обеспечивающей 
адаптационно-трофические функции организма. В эмоциональном состо¬ 
янии наблюдается значительное повышение интенсивности окислитель¬ 
ных и энергетических процессов в организме. 

Эмоциональная реакция есть суммарный результат как величины 
определенной потребности, так и возможности удовлетворения этой по¬ 
требности в данный момент. Незнание средств и путей достижения цели 
представляется источником сильных эмоциональных реакций, при этом 
растет чувство тревоги, навязчивые мысли становятся неодолимыми. Так, 
эмоциональное ощущение страха характерно для человека, если он не 
располагает средствами возможной защиты от опасности. Ощущение 
ярости возникает у человека, когда он желает сокрушить противника, то 
или иное препятствие, но не располагает соответствующей силой (ярость 
как проявление бессилия). Человек испытывает горе (соответствующая 
эмоциональная реакция), когда он не имеет возможности восполнить 
утрату. 

Знак эмоциональной реакции можно определить по формуле П. В. Си¬ 
монова. Отрицательная эмоция возникает в случае, когда Н > С и, напро¬ 
тив, положительная эмоция ожидается, когда Н < С. Так, человек испы¬ 
тывает радость при избытке у него информации, необходимой для дости¬ 
жения цели, когда цель оказывается ближе, чем мы думали (источник 
эмоции — неожиданное приятное сообщение, неожиданная радость). 

В теории функциональной системы П. К. Анохина нейрофизиологиче¬ 
ская природа эмоций связывается с представлениями о функциональной 
организации приспособительных действий животных и человека на осно¬ 
ве понятия об «акцепторе действия». Сигналом к организации и функци¬ 
онированию нервного аппарата отрицательных эмоций служит факт рас¬ 
согласования «акцептора действия» — афферентной модели ожидаемых 
результатов с афферентацией о реальных результатах приспособительного 
акта, 

Эмоции оказывают существенное влияние на субъективное состояние 
человека: в состоянии эмоционального подъема более активно работает 
интеллектуальная сфера организма, человека посещает вдохновение, по¬ 
вышается творческая активность. Эмоции, особенно положительные, иг¬ 
рают большую роль в качестве мощных жизненных стимулов для сохране¬ 
ния высокой работоспособности и здоровья человека. Все это дает основа¬ 
ние считать, что эмоция — состояние высшего подъема духовных и физи¬ 
ческих сил человека. 

Представление об эмоциях как целостной системе организации центра¬ 
льных нервных структур определяет важное значение в ее реализации та¬ 
ких структур мозга, как гиппокамп, гипоталамус, миндалина, лобные от¬ 
делы коры большого мозга. 
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14.4. СОН И ГИПНОЗ 

14.4.1. Сон 
Сон — жизненно необходимое периодическое функциональное состоя¬ 
ние, характеризующееся специфическими электрофизиологическими, 
соматическими и вегетативными проявлениями. 

Периодическое чередование естественного сна и бодрствования отно¬ 
сится к так называемым циркадианным ритмам и во многом определяется 
суточным изменением освещенности. Человек примерно треть своей жиз¬ 
ни проводит во сне, что обусловило давний и пристальный интерес иссле¬ 
дователей к этому состоянию. 

Теории механизмов сна. Согласно концепции 3. Фрейда, сон — это состо¬ 
яние, в котором человек прерывает сознательное взаимодействие с внеш¬ 
ним миром во имя углубления в мир внутренний, при этом внешние раз¬ 
дражения блокируются. Биологической целью сна является отдых. 

Гуморальная концепция основную причину наступления сна объясняет 
накоплением продуктов метаболизма во время периода бодрствования. 
Большую роль в индуцировании сна имеют специфические пептиды, на¬ 
пример пептид «дельта-сна». 

Теория информационного дефицита основной причиной наступления 
сна полагает ограничение сенсорного притока. В наблюдениях на добро¬ 
вольцах в процессе подготовки к космическому полету было выявлено, что 
сенсорная депривация (резкое ограничение или прекращение притока 
сенсорной информации) приводит к наступлению сна. 

Тесным образом с этой концепцией связана теория нервных центров 
сна. Впервые Гесс показал, что стимуляция определенных зон гипоталаму¬ 
са или ретикулярной формации может вызвать сон (рис. 14.4). 

По определению И. П. Павлова и многих его последователей, естест¬ 
венный сон представляет собой разлитое торможение в корковых и под¬ 
корковых структурах, прекращение контакта с внешним миром, угашение 
афферентной и эфферентной активности, отключение на период сна 
условных рефлексов, а также развитие общей и частной релаксации. Со¬ 
временные физиологические исследования не подтвердили наличия раз¬ 
литого торможения. Так, при микроэлектродных исследованиях обнаруже¬ 
на высокая степень активности нейронов во время сна практически во 
всех отделах коры большого мозга. Из анализа паттерна этих разрядов был 
сделан вывод, что состояние естественного сна представляет иную органи¬ 
зацию активности головного мозга, отличающуюся от активности мозга в 
состоянии бодрствования. 

Интересные результаты были получены при проведении полиграфиче¬ 
ских исследований во время ночного сна: в течение всей ночи непрерыв¬ 
но на многоканальном регистраторе фиксировали электрическую актив¬ 
ность мозга — электроэнцефалограмму (ЭЭГ) в различных точках син¬ 
хронно с регистрацией быстрых (БДГ) и медленных (МДГ) движений 
глаз и электромиограммы скелетных мышц, а также ряд вегетативных по¬ 
казателей — деятельность сердца, пищеварительного тракта, дыхание, 
температуру и др. 

ЭЭГ во время сна. Открытие Азеринским и Клейтманом явления «бы¬ 
строго», или «парадоксального», сна, во время которого были обнаруже¬ 
ны быстрые движения глазных яблок (БДГ) при закрытых веках и общей 
полной мышечной релаксации, послужило основанием для современных 
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исследований физиологии сна. Оказалось, что сон представляет собой 
совокупность двух чередующихся фаз: «медленного», или «ортодоксаль¬ 
ного», сна и «быстрого», или «парадоксального», сна. Название этих фаз 
сна обусловлено характерными особенностями ЭЭГ: во время «медленно¬ 
го» сна регистрируются преимущественно медленные волны, а во время 
«быстрого» сна — быстрый бета-ритм, характерный для бодрствования 
человека, что и дало основание называть эту фазу «парадоксальным» 
сном. 

На основании электроэнцефалографической картины сон подразделяют 
на несколько стадий. 

• Стадия I — дремота, процесс погружения в сон. Для этой стадии харак¬ 
терна полиморфная ЭЭГ, исчезновение альфа-ритма. В течение ночного 
сна эта стадия обычно непродолжительна (1—7 мин). Иногда можно на¬ 
блюдать медленные движения глазных яблок, при этом быстрые их дви¬ 
жения полностью отсутствуют. 

А Стадия II характеризуется появлением на ЭЭГ так называемых сонных 
веретен (12—18 в 1 с) и вертекс-потенциалов, двухфазовых волн с ампли¬ 
тудой около 200 мкВ на общем фоне электрической активности амплиту¬ 
дой 50—75 мкВ, а также К-комплексов (вертекс-потенциал с последую¬ 
щим «сонным веретеном»). Эта стадия является наиболее продолжитель¬ 
ной из всех; она может занимать около 50 % времени всего ночного сна. 
Движения глаз не наблюдаются. 

• Стадия III характеризуется наличием К-комплексов и ритмической ак¬ 
тивностью (5—9 в 1 с) и появлением медленных, или дельта-волн (0,5—4 
в 1 с) с амплитудой выше 75 мкВ. Суммарная продолжительность дель¬ 
та-волн в этой стадии занимает от 20 до 50 % от всей III стадии. Отсутст¬ 
вуют движения глаз. Довольно часто эту стадию сна называют дель¬ 
та-сном. 

А Стадия IV — стадия «быстрого», или «парадоксального», сна характери¬ 
зуется наличием десинхронизированной смешанной активности на ЭЭГ: 
быстрые низкоамплитудные ритмы (по этим проявлениям напоминает 
стадию I и активное бодрствование — бета-ритм), которые могут чередо¬ 
ваться с низкоамплитудными медленными и с короткими вспышками 
альфа-ритма, пилообразными разрядами, БДГ при закрытых веках. 

Ночной сон обычно состоит из 4—5 циклов, каждый из которых начи¬ 
нается с первых стадий «медленного» сна и завершается «быстрым» сном. 
Длительность цикла у здорового взрослого человека относительно стаби¬ 
льна и составляет 90—100 мин. В первых двух циклах преобладает «мед¬ 
ленный» сон, в последних — «быстрый», а «дельта»-сон резко сокращен и 
даже может отсутствовать. 

Продолжительность «медленного» сна составляет 75—85 %, а «парадок¬ 
сального» — 15—25 % от общей продолжительности ночного сна. 

Мышечный тонус во время сна. На протяжении всех стадий «медленно¬ 
го» сна тонус скелетных мышц прогрессивно падает. 

Вегетативные сдвиги во время сна весьма разнообразны. При «медлен¬ 
ном» сне урежаются работа сердца и частота дыхания, по мере углубления 
«медленного» сна может быть частичная обструкция верхних дыхательных 
путей и появление храпа. Секреторная и моторная функции пищеварите¬ 
льного тракта по мере углубления «медленного» сна уменьшаются. Темпе¬ 
ратура тела перед засыпанием снижается, и по мере углубления «медлен¬ 
ного» сна это снижение прогрессирует. Полагают, что снижение темпера-
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туры тела может являться одной из причин наступления сна. Пробуждение 
сопровождается повышением температуры тела. 

В «быстром» сне частота сердцебиений может превышать частоту серд¬ 
цебиений в бодрствовании, возможно возникновение различных форм 
аритмий и значительное изменение АД. Дыхание нерегулярное, нередко 
возникает длительное апноэ. Секреторная и моторная активность пищева¬ 
рительного тракта практически отсутствует. Для стадии «быстрого» сна ха¬ 
рактерно наличие эрекции полового члена и клитора, которая наблюдает¬ 
ся с рождения. 

Функциональное значение отдельных стадий сна различно. В настоя¬ 
щее время сон в целом рассматривают как активное состояние, как фазу 
суточного (циркадианного) биоритма, выполняющую адаптивную функ¬ 
цию. Во сне происходит восстановление объемов кратковременной памя¬ 
ти, эмоционального равновесия, нарушенной системы психологических 
защит. 

Во время «дельта»-сна происходит организация информации, поступив¬ 
шей в период бодрствования с учетом степени ее значимости. Предполага¬ 
ют, что во время «дельта»-сна происходит восстановление физической и 
умственной работоспособности, что сопровождается мышечной релакса¬ 
цией и приятными переживаниями; важным компонентом этой компенса¬ 
торной функции является синтез белковых макромолекул, в том числе в 
ЦНС, которые в дальнейшем используются во время «быстрого» сна. 

Сон и психическая деятельность, сновидения. При засыпании утрачива¬ 
ется волевой контроль за мыслями, нарушается контакт с реальностью и 
формируется так называемое регрессивное мышление. Оно возникает при 
уменьшении сенсорного притока и характеризуется наличием фантастиче¬ 
ских представлений, диссоциацией мыслей и образов, отрывочных сцен. 
Возникают гипнагогические галлюцинации, которые представляют собой 
серии зрительных застывших образов (типа слайдов); при этом субъектив¬ 
но время течет значительно быстрее, чем в реальном мире. В «дельта»-сне 
возможны разговоры во сне. Напряженная творческая деятельность резко 
увеличивает продолжительность «быстрого» сна. 

Первоначально было установлено, что сновидения возникают в фазе 
«быстрого» сна. Позднее было показано, что сновидения характерны и для 
«медленного» сна, особенно для стадии «дельта»-сна. Причины возникно¬ 
вения, характер содержания, физиологическая значимость сновидений 
давно привлекали внимание исследователей. У древних народов сновиде¬ 
ния были окружены мистическими представлениями о потусторонней 
жизни и отождествлялись с общением с умершими. Содержанию сновиде¬ 
ний приписывались функции толкований, предсказаний или предписаний 
к последующим действиям или событиям. Множество исторических па¬ 
мятников свидетельствует о значительном влиянии содержания сновиде¬ 
ний на бытовую и социально-политическую жизнь людей практически 
всех древних культур. 

В античную эпоху истории человечества сновидения интерпретирова¬ 
лись также в их связи с активным бодрствованием и эмоциональными по¬ 
требностями. Сон, как определял Аристотель, является продолжением ду¬ 
шевной жизни, которой живет человек и в бодрствующем состоянии. За¬ 
долго до психоанализа 3. Фрейда Аристотель полагал, что сенсорная функ¬ 
ция редуцируется во сне, уступая чувствительности сновидений к эмоцио¬ 
нальным субъективным искажениям. 

И.М. Сеченов называл сновидения «небывалыми комбинациями быва¬ 
лых впечатлений». 
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Сновидения видят все люди, однако многие их не помнят. Полагают, 
что в одних случаях это связано с особенностями механизмов памяти у 
конкретного лица, а в других — это является своеобразным механизмом 
психологической защиты. Происходит как бы вытеснение неприемлемых 
по содержанию сновидений, т. е. мы «стараемся забыть». 

Физиологическое значение сновидений заключается в том, что в снови¬ 
дениях используется механизм образного мышления для решения проб¬ 
лем, которые не удалось решить в бодрствовании с помощью логического 
мышления. Ярким примером может служить известный случай с 
Д.И. Менделеевым, который «увидел» структуру своей периодической си¬ 
стемы элементов во сне. 

Сновидения являются механизмом своеобразной психологической за¬ 
щиты — примирения нерешенных конфликтов в бодрствовании, снятия 
напряжения и тревоги. Достаточно вспомнить пословицу «утро вечера 
мудренее». При решении конфликта во время сна происходит запомина¬ 
ние сновидений, в противном случае сновидения вытесняются или возни¬ 
кают сновидения устрашающего характера — «снятся одни кошмары». 

Эмоциональная окраска сновидений у мужчин и женщин различается. 
Как правило, в сновидениях мужчины более агрессивны, в то время как у 
женщин в содержании сновидений большое место занимают сексуальные 
компоненты. 

Сон и эмоциональный стресс. Исследования показали, что эмоциона¬ 
льный стресс существенно влияет на ночной сон, изменяя продолжитель¬ 
ность его стадий, т.е. нарушая структуру ночного сна, и изменяет содер¬ 
жание сновидений. Наиболее часто при эмоциональном стрессе отмеча¬ 
ют сокращение периода «быстрого» сна и удлинение латентного периода 
засыпания. У испытуемых перед экзаменом сокращалась общая продол¬ 
жительность сна и отдельных его стадий. У парашютистов перед сложны¬ 
ми прыжками увеличиваются период засыпания и первая стадия «мед¬ 
ленного» сна. 

14.4.2. Гипноз 
Гипноз — от греч. hypnos — сон. Однако, пожалуй, это единственное, 
что объединяет эти два понятия. Гипноз по своей сущности резко отли¬ 
чается от состояния естественного сна. 

Гипноз — особое состояние человека, вызываемое искусственно, с по¬ 
мощью внушения и отличающееся избирательностью реагирования, повы¬ 
шенной восприимчивостью к психологическому воздействию гипнотизи¬ 
рующего и к понижению восприимчивости к другим влияниям. 

Различают несколько стадий гипноза. 

• Стадия гипноидности сопровождается мышечным и психическим рас¬ 
слаблением, миганием и закрыванием глаз. 

• Стадия легкого транса, для которой характерна каталепсия конечностей, 
т.е. конечности могут длительное время находиться в необычном поло¬ 
жении. 

• Стадия среднего транса, при которой возникают амнезия, изменения 
личности; возможны простые гипнотические внушения. 

А Стадия глубокого транса характеризуется полным сомнамбулизмом, 
фантастическими внушениями. 
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Теории гипноза. Согласно теории частичного сна, созданной школой 
И.П. Павлова, гипноз рассматривают как искусственно вызванный час¬ 
тичный сон. В эксперименте на животных или в клинических наблюдени¬ 
ях на людях условнорефлекторным путем в головном мозге испытуемых 
создавали так называемый сторожевой центр, или очаг активного стойкого 
возбуждения, через который осуществлялся контакт с гипнотизером. 
Остальные зоны коры были заторможены. Активность «сторожевого цент¬ 
ра» вполне достаточна для связи гипнотизера и пациента, однако эта связь 
осуществляется на подсознательном уровне и недостаточна для осознания 
пациентом реальной ситуации. 

Согласно этой теории, гипнотическое состояние подразделяется на 
три фазы: 1) уравнительную, в которую все раздражители независимо от 
их интенсивности действуют одинаково; 2) парадоксальную, когда слабый 
раздражитель оказывает эффект, в то время как сильный раздражитель 
не действует; 3) ультрапарадоксальную, когда возникает ответ на дейст¬ 
вие стимулов, на которые организм в состоянии бодрствования не реаги¬ 
рует. 

Теория психоанализа, предложенная школой 3. Фрейда, во главу угла 
ставит взаимоотношения гипнотизера и гипнотизируемого («сумасше¬ 
ствие вдвоем»). Гипнотизер играет роль всемогущего родителя; «гипно¬ 
тизер бессознательно желает магической власти и господства над па¬ 
циентом». У гипнотизера возникает парадоксальная ситуация: одно¬ 
временная потребность в близости и ощущение необходимости в дистан¬ 
ции. 

Восприимчивость к гипнозу. Оценка степени восприимчивости к гип¬ 
нотическому воздействию затрудняется вследствие отсутствия объектив¬ 
ных критериев оценки глубины транса. Считают, что восприимчивость к 
гипнозу зависит от того, насколько индивидуум способен «включать в 
себя» внешний стимул, сделать его частью своего «я». Определенное зна¬ 
чение в восприимчивости к гипнозу имеют взаимоотношения гипноти¬ 
зера и гипнотизируемого. Каждый «играет» ту роль, которую он выбрал 
для себя, и получает то, что хотел. При этом существенную роль играют 
личность, известность, социальный престиж и соответствующая внеш¬ 
ность гипнотизера. Восприимчивость к гипнозу резко возрастает в боль¬ 
ших группах, при этом усиливает гипнотическое воздействие «эффект 
толпы». 

Техника гипноза. С больным проводят подготовительную беседу, опре¬ 
деляют уровень образования, культуры, социальный статус. Проводят тес¬ 
ты, определяющие степень внушаемости пациента, после чего осуществ¬ 
ляют собственно гипнотическое воздействие. 

Применение гипноза в лечебных целях может проводиться в различных 
направлениях. Различают терапию посредством гипноза и терапию под 
гипнозом. В терапии посредством гипноза различают два подхода: первый 
предложен школой И.П. Павлова и включает в себя «снятие симптомов» 
путем словесного внушения, гипнотический сон; второй — школой 
3. Фрейда и представляет собой метод «перестройки» личности («замеще¬ 
ние» симптомов). 

В терапии под гипнозом используют метод прямого внушения для изме¬ 
нения поведения; метод «катарсиса», с помощью которого проявляются 
подавленные, «вытесненные» эмоции, что позволяет выявить происхожде¬ 
ние различных психосоматических расстройств; метод гипноанализа, с по¬ 
мощью которого под гипнозом происходят активация симптомов и их по¬ 
следующий анализ в бодрствовании или под гипнозом. 
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14.5. ОСНОВЫ ПСИХОФИЗИОЛОГИИ 

14.5.1. Нейрофизиологические основы психической 
деятельности 
Основой психического мира являются сознание, мышление, интеллек¬ 
туальная деятельность человека, представляющие собой высшую форму 
адаптивного поведения. Психическая деятельность — это качественно 
новый, более высокий, чем условнорефлекторное поведение, уровень 
высшей нервной деятельности, свойственный человеку. 

В развитии психического мира человека как эволюционизирующей 
формы отражения можно выделить следующие стадии. 

• Стадия элементарной сенсорной психики — отражение отдельных свойств 
предметов, явлений окружающего мира в форме ощущений. В отличие от 
ощущений восприятие — результат отражения предмета в целом и вместе 
с тем нечто все еще более или менее расчлененное (это начало построе¬ 
ния своего «Я» как субъекта сознания). Более совершенной формой кон¬ 
кретно-чувственного отражения действительности, формируемой в про¬ 
цессе индивидуального развития организма, является представление. 
Представление — образное отражение предмета или явления, проявляю¬ 
щееся в пространственно-временной связи составляющих его признаков 
и свойств. В нейрофизиологической основе представлений лежат цепи 
ассоциаций, сложные временные связи. 

• Стадия формирования интеллекта и сознания, реализующаяся на осно¬ 
ве возникновения целостных осмысленных образов с пониманием свое¬ 
го «Я» в этом мире, своей как познавательной, так и созидательной твор¬ 
ческой деятельности. Психическая деятельность человека, наиболее 
полно реализующая этот высший уровень психики, определяется не то¬ 
лько количеством и качеством впечатлений, осмысленных образов и по¬ 
нятий, но и существенно более высоким уровнем потребностей, выходя¬ 
щим за пределы чисто биологических потребностей. Человек желает уже 
не только «хлеба», но и «зрелищ» и соответствующим образом строит 
свое поведение. Его действия становятся как следствием получаемых 
впечатлений и порождаемых ими мыслей, так и средством активного их 
добывания. Соответствующим образом меняется в эволюции и соотно¬ 
шение объемов корковых зон, обеспечивающих сенсорные, гностиче¬ 
ские и логические функции в пользу последних. 

Психическая деятельность человека состоит не только в построении бо¬ 
лее сложных нервных моделей окружающего мира (основа процесса по¬ 
знания), но и в производстве новой информации, разных форм творчест¬ 
ва. Несмотря на то что многие проявления психического мира человека 
оказываются оторванными от непосредственных стимулов внешнего мира 
и кажутся не имеющими под собой реальных объективных причин, нет со¬ 
мнения, что начальными, запускающими их факторами являются вполне 
детерминированные явления и предметы. Эта идея, высказанная И.М. Се¬ 
ченовым в виде тезиса «все акты сознательной и бессознательной деятель¬ 
ности человека по способу происхождения — суть рефлексы», остается об¬ 
щепризнанной. 

Субъективность психических процессов заключается в том, что они яв¬ 
ляются свойством индивидуального организма, не существуют и не могут 
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существовать вне конкретного индивидуального мозга с его перифериче¬ 
скими нервными окончаниями и нервными центрами и не являются абсо¬ 
лютно точной зеркальной копией окружающего нас реального мира. 

Простейшим психическим элементом в работе мозга является ощуще¬ 
ние. Оно служит тем элементарным актом, который, с одной стороны, свя¬ 
зывает нашу психику с внешним воздействием, а с другой — является эле¬ 
ментом сложных психических процессов. Ощущение — это осознанная ре¬ 
цепция, т.е. в акте ощущения присутствует определенный элемент созна¬ 
ния и самосознания. 

Ощущение возникает как результат пространственно-временного рас¬ 
пределения паттерна возбуждения, однако для исследователей еще непре¬ 
одолимым представляется переход от знания пространственно-временной 
картины возбужденных и заторможенных нейронов к самому ощущению 
как нейрофизиологической основе психики. Переход от поддающегося 
физико-химическому анализу нейрофизиологического процесса к ощуще¬ 
нию есть основной феномен элементарного психического акта, феномен 
сознания. 

В этом плане понятие «психическое» представляется как осознанное 
восприятие действительности, уникальный механизм развития процесса 
естественной эволюции, механизм трансформации нейрофизиологических 
механизмов в категории сознания субъекта. Психическая деятельность че¬ 
ловека во многом обусловлена способностью отвлекаться от реальной дей¬ 
ствительности и осуществлять переход от непосредственных чувственных 
восприятий к воображаемой действительности («виртуальная» реальность). 
Человеческая способность представить себе возможные последствия своих 
действий — высшая форма абстрагирования, которая недоступна живот¬ 
ному. Ярким примером может служить поведение обезьяны в лаборатории 
И.П. Павлова: животное каждый раз гасило горевший на плоту огонь во¬ 
дой, которую оно приносило в кружке из находившегося на берегу бака, 
хотя плот находился в озере и со всех сторон был окружен водой. 

Высокий уровень абстракции в явлениях психического мира человека 
определяет трудности в решении кардинальной проблемы психофизиоло¬ 
гии — нахождении нейрофизиологических коррелятов психического, ме¬ 
ханизмов превращения материального нейрофизиологического процесса в 
субъективный образ. Основная трудность в объяснении специфических 
особенностей психических процессов на основе физиологических меха¬ 
низмов деятельности нервной системы заключается в недоступности пси¬ 
хических процессов прямому изучению. Психические процессы тесней¬ 
шим образом связаны с физиологическими, но не сводятся к ним. 

Вторая сигнальная система. Для обеспечения несравненно более высо¬ 
кого уровня абстрагирования у человека появляется и развивается вторая 
сигнальная система: устная и письменная речь. Если даже у высших жи¬ 
вотных выработка условных рефлексов третьего и четвертого порядка 
представляется достаточно трудной задачей, то у человека слово в виде 
условного обозначения, знака, не имеющего реального объективного од¬ 
нозначного физического содержания в виде предметов и явлений материа¬ 
льного мира, становится достаточно сильным и прочным стимулом. Одно 
и то же явление или предмет на разных языках обозначаются словами, 
имеющими разное звучание и написание. 

В основе психической деятельности лежат не элементарные процессы 
возбуждения и торможения, а системные, объединяющие многие одновре¬ 
менно протекающие в мозге процессы анализа и синтеза в интегрирован¬ 
ное целое. Психическая деятельность — функция целостного мозга, когда 
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на основе интеграции многих нейрофизиологических механизмов мозга 
возникает новое качество — психика. При этом нервная модель стимула 
есть не что иное, как нейрофизиологическая основа формирования субъек¬ 
тивного образа. Субъективный образ возникает на базе нервных моделей 
при декодировании информации и сравнении ее с реально существующим 
материальным объектом. 

В настоящее время установлены следующие корреляции между различ¬ 
ными проявлениями психической деятельности и нейрофизиологически¬ 
ми показателями работы мозга: 
• «волны ожидания» на ЭЭГ, которые регистрируются в ответ на сигнал, 

предупреждающий о предстоящей команде к действию; 
• поздние компоненты вызванного потенциала, ассоциируемые с корко¬ 

выми механизмами оценки смыслового содержания сенсорных сигналов; 
• мозговые коды психической деятельности в виде определенных паттер¬ 

нов импульсной активности нейронов. 
При мультиклеточном отведении импульсных реакций корковых ней¬ 

ронов установлена специфичность паттернов импульсных потенциалов 
нервных клеток и нейронных ансамблей не только в отношении физиче¬ 
ских (акустических) сигналов, но и семантического (смыслового) содержа¬ 
ния воспринимаемых слов (Н.П. Бехтерева). 

Психической деятельности человека эволюционно предшествуют неко¬ 
торые элементы психического поведения у высших животных. К ним от¬ 
носится психонервная деятельность, направляемая воспроизведением обра¬ 
зов предыдущего опыта, основанная на образном поведении животного, 
когда основным действенным стимулом для запускания какого-либо пове¬ 
денческого акта становится не сам реальный объективный стимул окружа¬ 
ющей среды, а «нейронный» образ этого стимула, сформировавшийся в 
нервных центрах. Поведенческие акты, определяемые психонервной дея¬ 
тельностью, возникают при воспроизведении образа жизненно важного 
объекта, приводящего к удовлетворению какой-либо органической по¬ 
требности животного и человека. Например, в случае индивидуального 
пищевого поведения таким конечным объектом является пища. Воспроиз¬ 
веденный «образ» пищи проецируется в определенном месте внешней сре¬ 
ды и служит стимулом для движения животного к данному месту подобно 
тому, как это происходит, когда действительно пища располагается в этом 
месте. На определенном этапе формирования «психического» образа пищи 
он оказывается более сильным стимулом, чем реальная пища: животное 
подбегает к месту, ассоциируемому животным с пищей, но в действитель¬ 
ности не содержащей ее. 

Форма поведения животных и человека, определяемая образами, харак¬ 
теризуется тем, что при помощи проецируемых в мозге образов внешних 
объектов у индивида устанавливаются пространственные отношения как 
между этими объектами, так и между собой и ними. Психонервная актив¬ 
ность интегрирует элементы внешней среды в одно целое переживание, 
производящее целостный образ. Такое воспроизведение образа может про¬ 
исходить и спустя длительное время после начального восприятия жиз¬ 
ненно важной ситуации. Иногда образ может удерживаться всю жизнь без 
повторного его воспроизведения. Образ фиксируется в памяти и извлека¬ 
ется оттуда для удовлетворения господствующей биологической потребно¬ 
сти в данный момент. В отличие от классических условных рефлексов, ко¬ 
торые требуют повторяемости, психонервный образ формируется сразу по¬ 
сле одной реализации поведенческого акта. 
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Нервным субстратом, ответственным за образное отражение, очевид¬ 
но, является система звездчатых нейронов с аксонами, образующими си-
наптические связи как с другими звездчатыми нейронами, так и через 
возвратные контакты с этим же звездчатым нейроном. При восприятии 
внешнего мира временная связь между воспринимающими сенсорную 
информацию звездчатыми нейронами коры большого мозга устанавли¬ 
вается сразу при первом одновременном или последовательном воз¬ 
буждении нервных клеток, образующих проекцию данного предмета, яв¬ 
ления. 

Другую форму сложных поведенческих реакций, связанных с психиче¬ 
ской сферой деятельности организма и прямо не сводимой к обычным 
условнорефлекторным реакциям, представляют экстраполяционные реф¬ 
лексы, основанные на способности животных и человека к прогнозиро¬ 
ванию событий, оценке, предвидению результатов своей деятельности в 
будущем. 

Экстраполяционная, или рассудочная, деятельность — это способность 
организма, наблюдая за течением важного события, улавливать законо¬ 
мерность его протекания. В результате, когда наблюдение прерывается, 
организм экстраполирует, т.е. мысленно продолжает ход события, соответ¬ 
ствующим образом строя свое поведение без специальной процедуры обу¬ 
чения. 

Экстраполяционная, или рассудочная, деятельность проявляется как 
генетически детерминированная врожденная способность использовать 
приобретенный в течение жизни опыт в новой, незнакомой среде. Харак¬ 
терное свойство элементарной рассудочной деятельности заключается в 
способности организма улавливать простейшие эмпирические законы, 
связывающие предметы и явления окружающей среды, оперировать ими 
при построении и реализации программ поведения в новых ситуациях. 
У человека эта способность развита в наибольшей степени и является од¬ 
ной из физиологических предпосылок, обеспечивающих возможность 
творческой деятельности. Экстраполяционная деятельность является 
важным объективным подходом к изучению элементарной рассудочной 
деятельности. 

Важнейшим элементом экстраполяции является опережение, предвос¬ 
хищение будущих событий как специализированная форма отражения 
действительности. Возможная природа феномена опережающего отраже¬ 
ния в структурах мозга, ответственных за высшие формы психической де¬ 
ятельности, по мнению П.К. Анохина, связана с разной скоростью проте¬ 
кания последовательных процессов в окружающей среде и структурах моз¬ 
га, обеспечивающих процесс отражения этой последовательности внеш¬ 
них явлений. Поскольку скорость процессов, протекающих в мозге, на не¬ 
сколько порядков выше, чем скорость процессов эволюции в окружающей 
среде, при достаточной длине последовательных событий на выходе систе¬ 
мы возможно (в отражающих структурах мозга) образование модели пред¬ 
мета окружающей среды раньше, чем это явление действительно возника¬ 
ет в окружающем мире. Естественно, для этого надо достаточно четко и 
верно экстраполировать действительный ход движения динамического по¬ 
следовательного процесса окружающей среды. 

Функция опережающего отражения, лежащего в основе формирования 
сложных целенаправленных поведенческих актов, в значительной степени 
управляется лобными отделами коры большого мозга. С их участием ассо¬ 
циируется функция опережения, направленная на обеспечение сложных, 
но не закрепленных долгим обучением динамичных стереотипов. 
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14.5.2. Психофизиология процесса принятия решения 
Вся жизнь человека состоит из принятия решений, непрерывной после¬ 
довательности операций выбора, при этом человек постоянно сталкива¬ 
ется с проблемой выбора между несколькими способами поведения. 

Принятие решения становится обязательным моментом в жизни, пове¬ 
дении человека: с момента рождения и до самой смерти он оказывается 
постоянно в состоянии необходимости принять те или иные решения, 
одни из которых осуществляются автоматически на подсознательном 
уровне, другие становятся предметом длительного раздумья, выбора одно¬ 
го из возможных вариантов. 

Процесс принятия решения — производное неопределенности ситуации, в 
которой оно совершается. При полной определенности, когда отсутствует 
возможность для альтернативных действий в сущности и нет никакой 
проблемы: решение принимается однозначно, автоматически, часто даже 
не затрагивая сферу сознания. Процесс выбора становится проблемой 
лишь тогда, когда в системе человек — окружающая среда присутствует 
неопределенность применительно к осуществлению действий, направлен¬ 
ных на достижение определенной цели. 

Чем больше степень этой неопределенности, тем меньше оснований 
для однозначного решения и тем более вероятностным оно становится. 
Мозг возмещает дефицит информации использованием более тонкого и 
сложного аппарата оценки вероятности того или иного события. Такое 
усложнение работы мозга, связанное с увеличением количества логиче¬ 
ских операций, требует большего времени для принятия решения. Поэто¬ 
му усиление элементов неопределенности ситуации неизбежно приводит к 
усилению величины латентного периода реакции. С увеличением числа 
дифференцируемых сигналов возрастает неопределенность проблемной 
ситуации, в которой выполняется процедура принятия решения и как 
следствие увеличивается время реакции. 

Познание психофизиологической основы интегративной деятельности 
высших отделов ЦНС, обеспечивающих процессы мышления, невозможно 
без установления физиологических механизмов принятия решения как уз¬ 
лового момента любой формы целенаправленного поведения. Процесс 
принятия решения является универсальным принципом анализа, синтеза 
и переработки в центральных нервных образованиях входной сенсорной 
информации и формирования выходной реакции. Принятие решения — 
ключевой акт в деятельности любой достаточно сложной биологической 
системы, функционирующей в реальных условиях внешней среды, нашед¬ 
ший свое кульминационное развитие и совершенствование в различных 
формах проявления высшей нервной деятельности. 

Суть процесса принятия решения сводится к нескольким моментам: 
восприятию и обработке афферентной информации, формированию поля 
альтернатив (набор возможных вариантов для последующего выбора), 
сравнительной оценке альтернативных действий в целях осуществления 
рационального выбора и собственно выбору — кульминации решении 
проблемы. Такое представление подтверждает гипотезу о принятии реше¬ 
ния как неизбежном итоге интегративного процесса, когда из множества 
альтернатив организм стремится выбрать одну, единственную, наилучшим 
образом обеспечивающую решение стоящей перед ним задачи. Рассматри¬ 
вая побудительные причины того или иного решения, следует отметить, 
что не может быть решения вообще, решения, не направленного на ка-
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кой-то определенный эффект, не имеющий определенной цели. Выбор 
при принятии решения в значительной мере обусловлен текущей мотива¬ 
цией. Выяснение нейрофизиологических механизмов, лежащих в основе 
операции выбора в альтернативной ситуации, направлено на дальнейшее 
углубление знаний о природе восприятия и переработки информации в 
коммуникационных системах мозга. Восприятие, отбор, фиксация и изв¬ 
лечение из памяти соответствующей информации, сравнительный анализ 
биологической значимости сигналов, выбор и реализация конкретного 
пути распространения возбуждения в нервных сетях, формирование эффе¬ 
рентных командных сигналов, поступающих к эффекторным органам, — 
все это важнейшие компоненты сложного процесса принятия решения. 
В информационных процессах, ассоциируемых с интеллектуальной твор¬ 
ческой деятельностью человека, широко используется оперативный меха¬ 
низм принятия решения. 

В процессе принятия решения различаются две принципиально различ¬ 
ные фазы: 1) генерация разнообразия, в которой из универсального много¬ 
образия действий выбирается класс возможных допустимых путей реше¬ 
ния, удовлетворяющих условиям решаемой задачи и 2) ограничение этого 
разнообразия с целью отбора единственного варианта действия. Структуру 
и последовательность действий, характеризующих механизм принятия ре¬ 
шения, обычно представляют в виде некоторого древовидного процесса, в 
котором по мере решения проблемы — принятия решения в широком 
смысле этого слова, отсекаются бесперспективные ветви. Такими бесперс¬ 
пективными ветвями являются действия, приводящие к повторяемости 
промежуточного результата, нарушению условий задачи и т.д. 

Степень уверенности лица, принимающего решение при выборе опре¬ 
деленной альтернативы, определяется величиной субъективной вероятно¬ 
сти этого альтернативного действия. Эти субъективные вероятности осно¬ 
ваны на трех эмпирически выведенных постулатах: 1) люди обычно пере¬ 
оценивают встречаемость событий, имеющих низкую вероятность, и недо¬ 
оценивают встречаемость событий, характеризующихся высокими значе¬ 
ниями вероятности; 2) люди считают, что событие, не наступившее в тече¬ 
ние некоторого времени, имеет большую вероятность наступления в бли¬ 
жайшем будущем; 3) люди переоценивают вероятность благоприятных для 
них событий и недооценивают вероятность неблагоприятных. 

Различают два основных способа принятия решения: алгоритмический 
и эвристический. Алгоритмический способ принятия решения предполагает 
наличие у лица, принимающего решение, значительной информации о 
проблемной ситуации. Алгоритмический способ принятия решения сво¬ 
дится к построению совокупности правил, следуя которым, автоматически 
достигается верное решение, т.е. имеется высокая гарантия верного реше¬ 
ния проблемы. 

При эвристическом способе получение верного результата при значи¬ 
тельном дефиците информации о проблемной ситуации не гарантируется, 
однако лицо, принимающее решение, используя различные эвристические 
приемы, может найти рациональное решение. Эвристические приемы со¬ 
кращают область поиска при решении сложной проблемы и хотя и не луч¬ 
шим образом, но все же удовлетворительно обеспечивают решение стоя¬ 
щих перед человеком проблем в течение достаточно короткого промежут¬ 
ка времени. 

Динамический характер интегральной оценки на клеточном уровне ор¬ 
ганизации нервной системы проявляется в использовании в разных усло¬ 
виях функционирования и в различных комбинациях одних и тех же ней-
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ронов. Такой динамизм клеточных механизмов интеграции и выбора опре¬ 
деляется особенностями сенсорного входа центрального нейрона, вариа¬ 
бельностью его рецептивного поля. Мотивационные влияния избиратель¬ 
но повышают возбудимость только тех нейронов и потенцируют только те 
рецептивные поля, которые когда-либо использовались в поведенческих 
актах. Обстановочная афферентация также модифицирует активацию ре¬ 
цептивных полей центральных нейронов. Сами мотивационные и обста¬ 
новочные влияния, определяющие «предпусковую интеграцию» нейрон¬ 
ного механизма принятия решения, не активируют центральные нейроны. 
Возбуждение последних происходит лишь на основе конвергенции на 
нервной клетке детонаторных влияний, определяемых функциональной 
организацией и топографией активируемых синапсов. 

Конвергенция на одном нейроне разных сенсорных потоков свидетель¬ 
ствует о том, что нервная клетка является достаточно сложным интегриру¬ 
ющим образованием, реализующим процесс принятия решения в виде ге¬ 
нерации отдельного потенциала действия или определенной временной 
последовательности потенциалов. Обеспечение целенаправленной дея¬ 
тельности системы на основе процесса принятия решения немыслимо без 
оценки эффективности произведенного действия, что в кибернетических 
системах осуществляется при помощи обратной связи. Структурную осно¬ 
ву такой обратной связи в нейронных структурах образуют коллатерали 
аксонов, поставляющих корковым и подкорковым нейронам точные ко¬ 
пии эфферентных возбуждений. 

Согласно теории функциональной системы П.К. Анохина, принятие 
решения означает перевод одного системного физиологического процесса 
(афферентный синтез) в другой (программа действия). Этот механизм об¬ 
разует критический момент интегративной деятельности, когда разнооб¬ 
разные комбинации физиологических возбуждений, формируемых в цент¬ 
ральных проекционных зонах мозга под влиянием соответствующих сен¬ 
сорных потоков, преобразуются в эфферентные потоки импульсов — обя¬ 
зательные исполнительные команды. В понятиях кибернетики нервной 
системы процесс принятия решения означает освобождение организма от 
чрезвычайно большого количества степеней свободы, выбор и реализацию 
лишь одной из них. 

Временные характеристики нейронных механизмов, обеспечивающих 
процесс принятия решения, находят отражение в компонентах вызванного 
потенциала. Процесс принятия решения по времени (100—300 мс в разных 
сенсорных системах) соответствует длительности нейрофизиологического 
механизма восприятия и переработки сенсорной информации, идентифи¬ 
цируемого по первичному ответу вызванного потенциала. Более поздние 
компоненты вызванного потенциала ассоциируются с функционировани¬ 
ем исполнительных механизмов. 

С помощью нейрофизиологических и клинических исследований уста¬ 
новлено, что лобные доли мозга являются основным нервным субстратом, 
осуществляющим принятие решения при реализации целесообразных про¬ 
извольных форм деятельности человека (А.Р. Лурия). Поражение лобных 
долей мозга, не затрагивающее физиологические процессы на входе систе¬ 
мы (восприятие информации), приводит к существенным нарушениям 
процесса выбора альтернативного действия. 

Усложнение проблемной ситуации приводит к достоверному увеличе¬ 
нию числа функциональных связей различных зон коры большого мозга, к 
формированию фокуса повышенной активности во фронтальных областях 
мозга. Активация теменных зон коры мозга наблюдается на заключитель-
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ных этапах процесса принятия решения, построения адекватной модели 
ситуации. Высокая неопределенность проблемной ситуации находит отра¬ 
жение в разной интенсивности роста функциональных связей корковых 
зон (по сравнению с фоновым состоянием). При снижении неопределен¬ 
ности в случае предъявления испытуемому дополнительной информации 
наблюдается концентрация нейронной активности в лобных и затылочных 
(для зрительной информации), в лобных и височных (для слуховой ин¬ 
формации) областях коры большого мозга. Это свидетельствует о том, что 
в основе нейрофизиологического процесса принятия решения лежат взаи¬ 
модействия первичных проекционных зон анализаторов и лобных долей 
мозга, играющих роль ведущего интегративного центра в коре мозга. 

14.5.3. Сознание 
Процесс сознания как заключительный этап процесса познания пред¬ 
ставляет собой многоэтапный психофизиологический феномен воспри¬ 
ятия, переработки и создания новой информации, на каждом из этапов 
которого складываются определенные формы детерминации, причинно-
следственной связи информационных процессов. 

Элементы сознания представлены на схеме 14.2. 
Сложные формы интегративной деятельности мозга человека сводятся 

к непрерывному анализу элементов внешнего мира и последующему син¬ 
тезу их в виде целостного восприятия. 

Тем самым осуществляется приспособительное поведение на основе 
достаточно точного отражения окружающей действительности в сознании 
человека. 

С х е м а 14.2. Структуры сознания 
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Опознавание 
(распознавание образа, построение 
нервной модели стимула, образа) 

Формирование эталона 
(эталонная нервная модель образа) 

Хранение (память) эталонной нервной модели 
образа — формирование информационного 

тезауруса индивида 
Сознание 

Познание 

Творчество 
формирование нового знания через ассоциацию 
данной информации с хранящимися в памяти 

нервными моделями родственных образов) 



Сознание человека — способность отделения себя («я») от других лю¬ 
дей и окружающей среды («не я»), адекватного отражения действительно¬ 
сти. Сознание базируется на коммуникации между людьми, развивается 
по мере приобретения индивидуального жизненного опыта и связано с ре¬ 
чью. На базе потребностей, как биологических, так и социальных, форми¬ 
руются подсознание (автоматизированные, неосознаваемые навыки и 
формы поведения), сознание (знания, передаваемые другим индивидуу¬ 
мам), сверхсознание (творческая активность, интуитивное поведение). 

Социальный аспект сознания заключается в том, что сознание выступа¬ 
ет в качестве способности к такой переработке знания, которая обеспечи¬ 
вает направленную передачу информации от одного лица к другому в виде 
абстрактных символов речи как главного средства межличностной комму¬ 
никации. 

Речь здесь выступает как материальная форма коммуникационного ас¬ 
пекта сознания. Сознание — знание, которое может быть передано и стать 
достоянием других членов общества с помощью слов, художественных произ¬ 
ведений и т. д. Для осознания явлений и предметов как окружающей сре¬ 
ды, так и внутренней жизни человека, необходимо участие речевых зон 
коры большого мозга, связь гностических зон новой коры с моторной ре¬ 
чевой областью в левом полушарии (у правшей ). 

Сознание отличается от более низко организованных форм психической 
деятельности выделением своего собственного «я» из окружающего мира. 

К сфере подсознания относится все то, что осознаваемо или может 
быть осознаваемым в определенных условиях. Это хорошо автоматизиро¬ 
ванные, глубоко усвоенные (интериоризированные) навыки. К подсозна¬ 
нию относится и интуиция, которая не связана с порождением новой ин¬ 
формации, предполагает лишь использование ранее накопленного опыта. 
В процессе эволюции подсознание возникает как средство защиты созна¬ 
ния от лишней работы, избыточной нагрузки. 

Судя по характеру биоэлектрической активности, различия между осо¬ 
знанными и неосознаваемыми реакциями (протекают на уровне подсозна¬ 
ния) заключаются в степени глобальности активации мозга и зависят от 
количества вовлеченных в реакцию структур мозга. 

Общебиологическая роль подсознательной обработки информации за¬ 
ключается в первичной фильтрации огромного количества входной ин¬ 
формации: на уровне подсознания, например, протекает рефлекторная ре¬ 
гуляция деятельности внутренних органов человека. Пока человек здоров, 
нет необходимости переводить интероцептивную информацию в сферу со¬ 
знательной деятельности. Поэтому человек «ощущает» свои внутренние 
органы лишь в случае формирования в них некоторого патологического 
процесса; в состоянии нормы для физиологической регуляции внутренних 
органов достаточно уровня автоматизированных подсознательных рефлек¬ 
торных реакций. Подключение сознания обычно достигается активацией 
большого количества корковых структур, вызываемой возбуждением рети¬ 
кулярной формации мозгового ствола. 

Установлено, что структуры мезэнцефалической ретикулярной форма¬ 
ции характеризуются мощным влиянием, активирующим сознание. Мини¬ 
мальный период активации мозговых структур для осознанного восприя¬ 
тия сигнала составляет 100—300 мс. 

Сверхсознание как источник образования новой информации, гипотез, 
открытий составляет основу высшего этапа творческого процесса. Его 
нейрофизиологический механизм заключается в трансформации следов 
памяти, родственных образов и понятий, порождении на основе их ассо-
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циации новых комбинаций, тем самым создание новых временных связей, 
порождаемых аналогией, законами логики (жесткой однозначной до мно¬ 
гозначной, вероятностной или даже размытой). При этом неосознавае-
мость творческой интуиции является средством защиты мыслительной де¬ 
ятельности от преждевременного вмешательства сознания, от давления ра¬ 
нее накопленного консервативного опыта. 

Таким образом, сознание является результатом нейрофизиологических 
процессов, происходящих в достаточно обширных областях мозга (кора 
большого мозга, таламокортикальные структуры, лимбическая система, 
ретикулярная формация ствола мозга). 

14.5.4. Мышление 
Мышление — высшая ступень человеческого познания, процесс отраже¬ 
ния в мозге окружающего реального мира, основанный на двух принци¬ 
пиально различных психофизиологических механизмах: образовании и 
непрерывном пополнении запаса понятий, представлений и выводе но¬ 
вых суждений и умозаключений. 

Мышление позволяет получить знание о таких объектах, свойствах и 
отношениях окружающего мира, которые не могут быть непосредственно 
восприняты при помощи первой сигнальной системы. Формы и законы 
мышления составляют предмет рассмотрения логики, а психофизиологи¬ 
ческие механизмы — соответственно психологии и физиологии. 

Мыслительная деятельность человека неразрывно связана со второй 
сигнальной системой. В основе мышления различают два процесса: пре¬ 
вращение мысли в речь (письменную или устную) и извлечение мысли, 
содержания из определенной его словесной формы сообщения. Мысль — 
форма обобщенного абстрагированного отражения действительности, обу¬ 
словленного некоторыми мотивами, специфический процесс интеграции 
определенных представлений, понятий в конкретных условиях социально¬ 
го развития. Поэтому мысль как элемент ВИД представляет собой резуль¬ 
тат общественно-исторического развития индивида с выдвижением на пе¬ 
редний план языковой формы переработки информации. 

Творческое мышление человека связано с образованием все новых поня¬ 
тий. Слово как сигнал сигналов обозначает динамичный комплекс конкрет¬ 
ных раздражителей, обобщенных в понятии, выраженном данным словом и 
имеющим широкий контекст с другими словами, с другими понятиями. 
В течение жизни человек непрерывно пополняет содержание формирую¬ 
щихся у него понятий расширением контекстных связей используемых им 
слов и словосочетаний. Любой процесс обучения, как правило, связан с 
расширением значения старых и образованием новых понятий. 

Словесная основа мыслительной деятельности во многом определяет 
характер развития, становления процессов мышления у ребенка, проявля¬ 
ется в формировании и совершенствовании нервного механизма обеспече¬ 
ния понятийного аппарата человека на базе использования логических за¬ 
конов умозаключений, рассуждений. Первые речедвигательные временные 
связи появляются к концу первого года жизни ребенка; в возрасте 9— 
10 мес слово становится одним из значимых элементов сложного стимула, 
но еще не выступает в качестве самостоятельного стимула. Соединение 
слов в последовательные комплексы, в отдельные смысловые фразы на¬ 
блюдается на втором году жизни ребенка. 
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Глубина мыслительной деятельности, определяющая умственные осо¬ 
бенности и составляющая основу человеческого интеллекта, во многом 
обусловлена развитием обобщающей функции слова. В становлении обоб¬ 
щающей функции слова у человека различают несколько этапов интегра-
тивной функции мозга. На первом этапе слово замещает чувственное вос¬ 
приятие определенного предмета (явление, событие), обозначаемого им. 
На этой стадии каждое слово выступает в качестве условного знака одного 
конкретного предмета; в слове не выражена его обобщающая функция, 
объединяющая все однозначные предметы этого класса. Например, слово 
«кукла» для ребенка означает конкретно ту куклу, которая есть у него, но 
не куклу в витрине магазина. Эта стадия приходится на конец 1-го — на¬ 
чало 2-го года жизни. 

На втором этапе слово замещает несколько чувственных образов, объе¬ 
диняющих однородные предметы. Слово «кукла» для ребенка становится 
обобщающим обозначением различных кукол, которых он видит. Такое 
понимание и использование слова происходит к концу 2-го года жизни. 
На третьем этапе слово заменяет ряд чувственных образов разнородных 
предметов. У ребенка появляется понимание обобщающего смысла слов: 
например, слово «игрушка» для ребенка обозначает и куклу, и мяч, и ку¬ 
бик, и др. Такой уровень оперирования словами достигается на 3-м году 
жизни. Наконец, четвертый этап интегративной функции слова, характе¬ 
ризуемый словесными обобщениями второго-третьего порядка, формиру¬ 
ется на 5-м году жизни ребенка (он понимает, что слово «вещь» обознача¬ 
ет интегрирующие слова предыдущего уровня обобщения, такие как «иг¬ 
рушка», «книга», «одежда» и др.). 

Этапы развития интегративной обобщающей функции слова как со¬ 
ставного элемента мыслительных операций тесно связаны с периодами 
развития познавательных способностей. Первый, начальный период при¬ 
ходится на этап развития сенсомоторных координации (ребенок в возра¬ 
сте 1,5—2 лет). Следующий — период предоперационального мышления 
(возраст 2—7 лет) определяется развитием языка: ребенок начинает ак¬ 
тивно использовать сенсомоторные схемы мышления. Третий период ха¬ 
рактеризуется развитием когерентных операций: у ребенка развивается 
способность к логическим рассуждениям с использованием конкретных 
понятий (возраст 7—11 лет). К началу этого периода в поведении ребенка 
начинают преобладать словесное мышление, активация внутренней речи 
ребенка. Наконец, последний, завершающий этап развития познаватель¬ 
ных способностей — это период формирования и реализации логических 
операций на основе развития элементов абстрактного мышления, логики 
рассуждений и умозаключений (11 — 16 лет). В возрасте 15—17 лет в 
основном завершается формирование нейро- и психофизиологических 
механизмов мыслительной деятельности. Дальнейшее развитие ума, ин¬ 
теллекта достигается за счет количественных изменений; все основные 
механизмы, определяющие сущность человеческого интеллекта, уже 
сформированы. 

Поиски однозначных, достаточно обоснованных корреляций между 
уровнем умственных способностей человека, глубиной мыслительных про¬ 
цессов и соответствующими структурами мозга все еще остаются малоус¬ 
пешными. Даже такой, казалось бы, интегральный и объективный показа¬ 
тель, как масса головного мозга, не является определяющим. Так, многие 
выдающиеся умы отличались значительными различиями в общей массе 
мозга (мозг И.С. Тургенева весил 2012 г, И.П. Павлова — 1653 г, Д.И. Мен¬ 
делеева — 1571 г). 
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14.6. ВТОРАЯ СИГНАЛЬНАЯ СИСТЕМА 

В процессе эволюции животного мира на этапе развития вида Homo sa¬ 
piens произошло качественное изменение системы сигнализации, обес¬ 
печивающее адаптивное поведение. Оно обусловлено появлением вто¬ 
рой сигнальной системы — возникновением и развитием речи, суть ко¬ 
торой заключается в том, что во второй сигнальной системе человека 
сигналы приобретают новое свойство условности — преобразуются в 
знаки в прямом смысле этого слова. 

В первой сигнальной системе все формы поведения, включая способы 
и средства взаимного общения, базируются исключительно на непосредст¬ 
венном восприятии действительности и реакции на натуральные раздра¬ 
жители. Первая сигнальная система обеспечивает формы конкретно-чув¬ 
ственного отражения. При этом вначале в организме формируется ощуще¬ 
ние отдельных свойств, предметов, явлений, воспринимаемых соответст¬ 
вующими рецепторными образованиями. На следующем этапе нервные 
механизмы ощущений усложняются, на их основе возникают другие, бо¬ 
лее сложные формы отражения — восприятия. И только с возникновени¬ 
ем и развитием второй сигнальной системы появляется возможность осу¬ 
ществления абстрактной формы отражения — образование понятий, пред¬ 
ставлений. 

В отличие от условных рефлексов животных, отражающих окружающую 
действительность с помощью конкретных слуховых, зрительных и других 
сенсорных сигналов, раздражители второй сигнальной системы отражают 
окружающую действительность с помощью обобщающих, абстрагирующих 
понятий, выражаемых словами. В то время как животные оперируют лишь 
образами, формируемыми на основе непосредственно воспринимаемых 
сигнальных раздражителей, человек с его развитой второй сигнальной сис¬ 
темой оперирует не только образами, но и связанными с ними мыслями, 
осмысленными образами, содержащими семантическую (смысловую) ин¬ 
формацию. Раздражители второй сигнальной системы в значительной сте¬ 
пени опосредованы мыслительной деятельностью человека. 

Физическая структура знака не зависит от объекта, который он обозна¬ 
чает. Одно и то же явление, предмет, мысль могут быть выражены с помо¬ 
щью различных звукосочетаний и на разных языках. Словесные сигналы 
совмещают в себе два свойства: смысловое (содержание) и физическое 
(звучание в устной речи, очертание букв и слов — в письменной). С помо¬ 
щью слова осуществляется переход от чувственного образа первой сигна¬ 
льной системы к понятию второй сигнальной системы. 

Существенное отличие словесных сигналов от естественных сигналов 
первой сигнальной системы обусловлено особенностями лежащих в их 
основе безусловных раздражителей. У животных биологическое значение 
воспринимаемых сигналов обусловлено только характером последующего 
подкрепления, при этом связь между новым сигнальным раздражителем и 
подкрепляющим его раздражителем каждый раз вырабатывается заново. 
Сигнальное значение слова определяется всем коллективным опытом лю¬ 
дей, пользующихся данной системой словесных знаков. Таким образом, 
информация, содержащаяся в самих словах, связана не с природой сигна¬ 
лизации явлений и предметов реальной действительности, а с отраженной, 
преломленной человеческим сознанием деятельностью. 

Умение использовать знаковую систему языка позволяет человеку опе¬ 
рировать осознанными понятиями об окружающей среде и представлять 
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любой предмет, любую ситуацию в форме мысленных моделей. Способ¬ 
ность оперировать абстрактными понятиями, выражаемыми произнесен¬ 
ными или написанными словами, служит основой мыслительной деятель¬ 
ности и составляет сущность высшей формы абстрактно-обобщенного от¬ 
ражения окружающей действительности. Оперирование речью (устной или 
письменной) дает человеку огромные преимущества в адаптивно-приспо¬ 
собительном поведении, в познании и рациональном использовании окру¬ 
жающей природы. 

Функция речи включает в себя способность не только кодировать, но и 
декодировать данное сообщение при помощи соответствующих условных 
знаков, сохраняя при этом его содержательное смысловое значение. В от¬ 
сутствие такого информационного моделирующего изоморфизма стано¬ 
вится невозможным использование этой формы общения в межличност¬ 
ной коммуникации Так, люди перестают понимать друг друга, если они 
пользуются разными кодовыми элементами (разные языки, недоступные 
всем участвующим в общении лицам) Такое же взаимное непонимание 
наступает и в том случае, если в одни и те же речевые сигналы закладыва¬ 
ется разное смысловое содержание. 

Система символов, используемая человеком, отражает наиболее важ¬ 
ные перцептивные и символические структуры в системе коммуникации. 
Следует заметить, что овладение языком существенно дополняет способ¬ 
ность к восприятию окружающего мира на базе первой сигнальной сис¬ 
темы, составляя тем самым ту «чрезвычайную прибавку», о которой гово¬ 
рил И.П Павлов, отмечая принципиально важное различие в содержа¬ 
нии ВНД человека по сравнению с животными. 

Слова как форма передачи мысли образуют единственную реально на¬ 
блюдаемую основу речевой деятельности. Смысл слов определяется струк¬ 
турой и объемом памяти, информационным тезаурусом индивида Смыс¬ 
ловая структура языка содержится в информационном тезаурусе субъекта 
в форме определенного семантического кода, преобразующего соответст¬ 
вующие физические параметры словесного сигнала в его семантический 
кодовый эквивалент. При этом устная речь служит в качестве средства не¬ 
посредственного прямого общения, письменная позволяет накапливать 
знания, информацию и выступает в качестве средства опосредованного во 
времени и пространстве общения. 

В нейрофизиологических исследованиях речевой деятельности показа¬ 
но, что при восприятии слов, слогов и их сочетаний в импульсной актив¬ 
ности нейронных популяций мозга человека формируются специфические 
паттерны с определенной пространственной и временной характеристи¬ 
кой. Использование разных слов и частей слов (слоги) в специальных 
опытах позволяет дифференцировать в электрических реакциях централь¬ 
ных нейронов как физические (акустические), так и смысловые компо¬ 
ненты мозговых кодов психической деятельности. 

Наличие информационного тезауруса индивида и его активное влияние 
на процессы восприятия и переработки сенсорной информации являются 
существенным фактором, объясняющим неоднозначную интерпретацию 
входной информации в разные временные моменты и в разном функцио¬ 
нальном состоянии человека Для выражения любой смысловой структуры 
существует множество разнообразных форм представлений, например 
предложений. Известная фраза1 «Он встретил ее на поляне с цветами», — 
допускает три разных смысловых понятия (цветы у него в руках, у нее в 
руках, цветы на поляне) Одни и те же слова, словосочетания также могут 
означать разные явления, предметы (бор, ласка, коса и др.). 
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Рис. 14.5. Локализация цен¬ 
тральных частей анализатора 
словесных сигналов в коре 
большого мозга человека 
Центр Брока (1), центр артику¬ 
ляции речи (2), центр контроля 
движения руки при письме (3), 
центр анализа речи (4), центр 
Вернике (5), центр письменных 
словесных сигналов (6), центр 
зрительного анализатора (7) 

Языковая форма коммуникации как ведущая форма обмена информа¬ 
цией между людьми, ежедневное использование языка, где лишь немногие 
слова имеют точный однозначный смысл, во многом способствует разви¬ 
тию у человека интуитивной способности мыслить и оперировать неточны¬ 
ми размытыми понятиями (в качестве которых выступают слова и слово¬ 
сочетания — лингвистические переменные) Человеческий мозг в процес¬ 
се развития его второй сигнальной системы, элементы которой допускают 
неоднозначные отношения между явлением, предметом и его обозначени¬ 
ем, приобрел замечательное свойство, позволяющее человеку действовать 
разумно и достаточно рационально в условиях вероятностного, «размыто¬ 
го» окружения, значительной информационной неопределенности. Это 
свойство основано на способности манипулировать неточными количест¬ 
венными данными, «размытой» логикой в противоположность формаль¬ 
ной логике и классической математике, имеющим дело только с точными, 
однозначно определенными причинно-следственными отношениями. Та¬ 
ким образом, развитие высших отделов мозга приводит не только к воз¬ 
никновению принципиально новой формы восприятия, передачи и пере¬ 
работки информации в виде второй сигнальной системы, но и принци¬ 
пиально новой формы мыслительной деятельности, построении умоза¬ 
ключений на базе использования многозначной логики. Человеческий 
мозг оперирует «размытыми», неточными терминами, понятиями, качест¬ 
венными оценками легче, чем количественными категориями, числами. 
По-видимому, постоянная практика использования языка с его вероятно¬ 
стным отношением между знаком и его денотатом (обозначаемое им явле¬ 
ние или предмет) послужила прекрасной тренировкой для человеческого 
ума в манипулировании нечеткими понятиями. Именно «размытая» логи¬ 
ка мыслительной деятельности человека, основанная на функции второй 
сигнальной системы, обеспечивает ему возможность эвристического реше¬ 
ния многих сложных проблем, которые невозможно решать обычными ал¬ 
горитмическими методами 

Функция речи осуществляется определенными структурами коры боль¬ 
шого мозга Двигательный центр речи, обеспечивающий устную речь, изве¬ 
стный как центр Брока, расположен у основания нижней фронтальной из¬ 
вилины (рис 14.5) При повреждении этого участка мозга наблюдаются 
расстройства двигательных реакции, обеспечивающих устную речь 

Акустический центр речи (центр Вернике) находится в области задней 
трети верхней височной извилины и в прилегающей части — надкраевой 
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извилине. Повреждение этих областей приводит к потере способности по¬ 
нимать смысл услышанных слов. Оптический центр речи расположен в уг¬ 
ловой извилине; поражение этого участка мозга лишает возможности уз¬ 
навать написанное. 

Левое полушарие ответственно за развитие отвлеченного логического 
мышления, связанного с преимущественной обработкой информации на 
уровне второй сигнальной системы. Правое полушарие обеспечивает вос¬ 
приятие и переработку информации преимущественно на уровне первой 
сигнальной системы. 

Несмотря на указанную определенную левополушарность локализации 
центров речи в структурах коры большого мозга, следует отметить, что на¬ 
рушения функции второй сигнальной системы обычно наблюдаются и при 
поражении многих других структур коры и подкорковых образований. 
Функционирование второй сигнальной системы определяется работой це¬ 
лостного мозга. 

Среди наиболее распространенных нарушений функции второй сигналь¬ 
ной системы различают агнозию — потерю свойства узнавания слов (зри¬ 
тельная агнозия наступает при поражении затылочной зоны, слуховая агно¬ 
зия — при повреждении височных зон коры большого мозга), афазию — на¬ 
рушение речи, аграфию — нарушение письма, амнезию — забывание слов. 

Слово как основной элемент второй сигнальной системы превращается 
в сигнал сигналов в результате процесса обучения и общения ребенка со 
взрослыми. Слово как сигнал сигналов, с помощью которого осуществляют¬ 
ся обобщение и абстракция, характеризующие человеческое мышление, 
стало той исключительной особенностью ВНД, которая обеспечивает не¬ 
обходимые условия прогрессивного развития человеческого индивидуума. 
Способность произносить и понимать слова развивается у ребенка в ре¬ 
зультате ассоциации определенных звуков — слов устной речи. Пользуясь 
языком, ребенок меняет способ познания: на смену чувственного (сенсор¬ 
ный и моторный) опыта приходит оперирование символами, знаками. 
Обучение уже не требует обязательного собственного чувственного опыта, 
оно может происходить опосредованно с помощью языка; чувства и дейст¬ 
вия уступают место слову. 

В качестве комплексного сигнального раздражителя слово начинает 
формироваться во второй половине первого года жизни ребенка. По мере 
роста и развития ребенка, пополнения его жизненного опыта расширяется 
и углубляется содержание используемых им слов. Основная тенденция 
развития слова заключается в том, что оно обобщает большое количество 
первичных сигналов и, отвлекаясь от их конкретного разнообразия, делает 
заключенное в нем понятие все более абстрактным. 

Высшие формы абстракции в сигнальных системах мозга обычно ассо¬ 
циируются с актом художественной, творческой деятельности человека в 
мире искусства, где продукт творчества выступает как одна из разновидно¬ 
стей кодирования и декодирования информации. Еще Аристотель подчер¬ 
кивал неоднозначный вероятностный характер информации, содержащей¬ 
ся в художественном произведении. Как и всякая другая знаковая сигна¬ 
льная система, искусство имеет свой специфический код, обусловленный 
историческими и национальными факторами. В плане общения информа¬ 
ционная функция искусства позволяет людям обмениваться мыслями и 
опытом, дает возможность человеку приобщиться к историческому и на¬ 
циональному опыту других, далеко отстоящих и во временном, и в про¬ 
странственном отношении от него людей. Лежащее в основе творчества 
знаковое или образное мышление осуществляется путем ассоциаций, ин-
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туитивных предвосхищений. С этим, видимо, связано и то обстоятельство, 
что многие авторы художественных произведений, художники и писатели 
обычно приступают к созданию произведения искусства в отсутствие 
предварительных четких планов, когда неясной представляется им конеч¬ 
ная форма продукта творчества, воспринимаемого другими людьми далеко 
не однозначно. Источником многогранности, многозначности такого ху¬ 
дожественного произведения служат недосказанность, дефицит информа¬ 
ции, особенно для читателя, зрителя в плане понимания произведения ис¬ 
кусства. Об этом говорил Э.Хемингуэй, сравнивая художественное произ¬ 
ведение с айсбергом: лишь небольшая часть его видна на поверхности 
(и может восприниматься всеми более или менее однозначно), большая и 
существенная часть скрыта под водой, что предоставляет зрителю и чита¬ 
телю широкое поле для воображения. 

14.7. ПРИНЦИП ВЕРОЯТНОСТИ И «РАЗМЫТОСТИ» 
В ВЫСШИХ ИНТЕГРАТИВНЫХ ФУНКЦИЯХ МОЗГА 
Эффективность адаптивного поведения человека в значительной степе¬ 
ни обусловлена уникальной способностью его мозга предвидеть, прогно¬ 
зировать наступление определенных событий, а значит, соответствую¬ 
щим образом подготовиться к ним. Образование условного рефлекса — 
один из ведущих приемов формирования приспособительного поведе¬ 
ния животного и человеческого организма — представляет собой физио¬ 
логический феномен преобразования неопределенной информации в 
определенную, т.е. реакцию на уменьшение неопределенности в среде. 

Прогнозирование на основе прошлого опыта не может быть абсолют¬ 
ным, прогнозирование всегда носит вероятностный характер. Под вероят¬ 
ностным прогнозированием понимается предвосхищение будущего, осно¬ 
ванное на усвоении вероятностной структуры прошлого опыта и восприя¬ 
тии информации о реально существующей ситуации. На основе вероятно¬ 
стного прогноза осуществляется подготовка к таким действиям, которые в 
наибольшей степени способствуют достижению цели. 

Способность к вероятностному прогнозу является результатом эволю¬ 
ции живых организмов в условиях вероятностно организованной среды. 
Прогнозы живого организма направлены на оптимизацию результатов его 
действий. Поскольку в естественных условиях организм сталкивается с 
множеством различных случайных воздействий, для построения рацио¬ 
нального прогноза необходима соответствующая статистическая обработка 
этих сигналов. Современные теории вероятностного обучения основаны 
на представлении о предсказании статистических закономерностей и вы¬ 
боре оптимальных стратегий поведения при обучении субъекта распозна¬ 
ванию вероятностной структуры раздражителей. 

Поведенческие реакции организма в соответствии с вероятностным 
прогнозом позволяют ему резко уменьшить число ошибочных реакций, 
следовательно, являются эффективным средством активного приспособле¬ 
ния к окружающей среде. 

В условиях неопределенного прогноза организм выполняет работу по 
подготовке к нескольким возможным действиям. Это соответствует ориен¬ 
тировочной реакции организма на неопределенность ситуации. Чем боль¬ 
ше неопределенность прогноза, тем больше физиологических систем вы¬ 
нужден подготовить к действию организм, тем более сильную ориентиро-
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вочную реакцию мы наблюдаем. Напротив, условнорефлекторную реак¬ 
цию следует рассматривать как ответ, организуемый на базе индивидуаль¬ 
ного опыта человека и позволяющий прогнозировать появление в буду¬ 
щем некоторой определенной ситуации. Условнорефлекторная реакция 
организма проявляется всегда в ситуации определенного прогноза, ориен¬ 
тировочная реакция — в условиях неопределенного прогноза. 

Характерной особенностью многих приобретаемых навыков является 
то, что они формируются в условиях стохастической внешней среды, ког¬ 
да вероятность одновременного наступления во времени и в пространстве 
двух разных стимулов почти всегда меньше единицы, и тем не менее через 
некоторое время в центральных нервных структурах, отвечающих за опре¬ 
деленные поведенческие реакции, формируется функциональная связь. 
Это в полной мере относится к механизму образования условного рефлек¬ 
са, наиболее распространенной ситуацией образования которого в реаль¬ 
ных условиях жизни живого организма является положение, когда вероят¬ 
ность подкрепления условного стимула безусловным почти никогда не до¬ 
стигает единицы, а сама последовательность подкрепляемых условных 
стимулов носит случайный характер. 

Вероятностный компонент реакции занимает значительное место на 
всех этапах условнорефлекторного акта, состоящего из ряда последовате¬ 
льно протекающих процессов в периферических, афферентно-эфферент-
ных и центральных ассоциативных системах. 

Вероятностная природа закономерностей формирования условнореф-
лекторной деятельности хорошо проявляется в опытах с нерегулярным 
подкреплением условного стимула безусловным. Результаты образования 
условных рефлексов, выработанных на раздражения, подкрепленные сте¬ 
реотипно или стохастически, указывают на отсутствие сколько-нибудь су¬ 
щественных различий в скорости формирования этих приспособительных 
ответов. В экспериментах по выработке двигательных условных рефлексов 
с частичным подкреплением установлено, что рефлекс вырабатывается 
тем лучше, чем выше вероятность подкрепления условного раздражителя 
безусловным. 

Решение многих задач повседневной жизни человека, связанных с хра¬ 
нением и воспроизведением информации, как правило, происходит при 
нечетких условиях, в ситуациях, недоступных точному количественному 
описанию. Одним из перспективных методических подходов к анализу и 
познанию неточно определенных, трудноформализуемых систем является 
теория «размытых» множеств и «размытых» алгоритмов, представляющая 
собой логическое развитие концепции вероятностного детерминизма яв¬ 
лений и процессов в сложных и сверхсложных системах. Теория «размы¬ 
тых» множеств и «размытых» алгоритмов в сущности является попыткой 
создания концептуальной основы для оперирования «размытыми» поняти¬ 
ями, «размытыми» представлениями в количественном или квазиколиче¬ 
ственном плане. 

В жизни человека число проблем, решаемых с большой точностью, на¬ 
много меньше, чем тех, которые могут решаться лишь приблизительно. 
Неопределенность в системе, известная под названием «размытость», иг¬ 
рает существенную роль в человеческом сознании, так как большинство 
явлений реального мира являются размытыми, одни в большей, другие в 
меньшей степени. Умение правильно решать неформализуемые пробле¬ 
мные ситуации в основном обусловлено способностью человеческого моз¬ 
га оперировать неколичественными терминами, нечеткими понятиями, 
Оперирование нечеткими понятиями является не слабостью, а силой, од-
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ним из самых больших приобретений человека, возникших в процессе 
эволюции живого мира. Решение, принятое приблизительно, грубо, но во¬ 
время, предпочтительнее вывода, который взвешен, выверен, вычислен 
но отстал от событий. Человек наращивает нечеткость понятий, когда же¬ 
лает проявить осторожность и не делать опрометчивых суждений. Усиле¬ 
ние расплывчатости — часто используемый людьми прием, когда другими 
способами вообще невозможно решение стоящей перед ним задачи. 

Принцип «размытости» лежит в основе многих форм сознательной ин¬ 
теллектуальной деятельности, в особенности в процессах распознавания 
образов, в логических операциях мышления, в устной и письменной речи 
и др. Видимо, вопросы точной оценки, абсолютного измерения имеют 
скорее теоретическое значение, а в практической деятельности человека 
необходима лишь приблизительная оценка ситуации, отдельных составля¬ 
ющих ее компонентов. Мозг человека допускает такую неточность, коди¬ 
руя информацию, достаточную для решения задачи элементами теории 
«размытых» множеств, при помощи которых он лишь приблизительно 
оценивает исходные данные. 

В повседневной жизни человек постоянно сталкивается с ситуациями, 
когда стратегия его поведения не может, а возможно, и не нуждается в 
точной регламентации. Об этом хорошо сказал Н. Винер, подчеркнувший, 
что главное из преимуществ человеческого мозга перед вычислительной 
машиной заключается в его способности оперировать нечетко очерченны¬ 
ми понятиями. Если бы человек использовал для решения проблемных 
ситуаций точные алгоритмы, то во многих случаях его работа сделалась бы 
невозможной, так как решение сложных информационных задач при по¬ 
мощи таких алгоритмов требует чрезвычайно большого объема информа¬ 
ции, огромных объемов памяти и длительного времени для переработки 
информации. 

Замечательное свойство человеческого мозга оперировать нечеткими, 
плохо формализованными понятиями во многом обусловлено ролью в его 
жизни такой ведущей формы описания информации, каким являются ес¬ 
тественные языки. Известно, что отличительной особенностью человече¬ 
ского языка является неоднозначное отношение между знаком и обозна¬ 
чаемым им предметом. Система языков как различная форма кодирования 
информации составляет весьма протяженную шкалу, один конец которой 
занят «тяжелыми» языками, другой — «мягкими». В «тяжелых» языках 
каждый знак имеет четкое и определенное значение различных математи¬ 
ческих или логических операций. Напротив, в «мягких» языках вероятно¬ 
стная структура содержания, обозначаемого данным языком, проявляется 
особенно хорошо. Крайним образцом «мягкого» языка может служить 
язык абстрактного искусства. На языковой шкале кодирования и декоди¬ 
рования информации современный разговорный или письменный язык 
занимает среднее положение. 

14.8. МЕЖПОЛУШАРНАЯ АСИММЕТРИЯ 
Одним из основных принципов функционирования полушарий большо¬ 
го мозга является асимметрия. 

Межполушарная асимметрия определяется двумя моментами: 1) асим¬ 
метричной локализацией нервного аппарата второй сигнальной системы 
и 2) доминированием правой руки как мощного средства адаптивного 
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поведения человека. Этим и объясняется, что первые представления о 
функциональной роли межполушарной асимметрии возникли тогда, ког¬ 
да удалось установить локализацию центров речи (моторный — центр 
Брока и сенсорный — центр Вернике в левом полушарии). Перекрестная 
проекция видов сенсорной чувствительности и нисходящих пирамидных 
путей в сочетании с левосторонней локализацией центра устной и пись¬ 
менной речи определяет доминирующую роль левого полушария в пове¬ 
дении человека. Экспериментальные данные подтверждают представле¬ 
ние о доминирующей роли левого полушария мозга в реализации функ¬ 
ций второй сигнальной системы, в мыслительных операциях, в творче¬ 
ской деятельности с преобладанием форм абстрактного мышления. Мож¬ 
но считать, что люди с левополушарным доминированием относятся к 
мыслительному типу, а с правополушарным доминированием — к худо¬ 
жественному. 

По данным современной нейро- и психофизиологии, левое полушарие 
большого мозга у человека специализируется на выполнении вербальных 
символических, правое — на обеспечении и реализации пространственных, 
образных функций. В этом проявляется важнейшая форма функциональ¬ 
ной асимметрии мозга — асимметрия психической деятельности. Повреж¬ 
дения левой височной области коры приводят обычно к существенным на¬ 
рушениям в моторной реализации функции языка: наблюдаются элементы 
заикания, нечеткое произношение и т.д.; повреждения в правой височной 
области приводят к нарушению в четкости образного восприятия и пред¬ 
ставления внешних стимулов, явлений, предметов; при стимуляции этой 
зоны у больных возникают очень яркие образы, воспоминания. Установ¬ 
лено, что правое полушарие быстрее обрабатывает информацию, чем ле¬ 
вое. Результаты пространственного зрительного анализа раздражителей в 
правом полушарии передаются в левое полушарие в центр речи, где про¬ 
исходят анализ смыслового содержания стимула и формирование осознан¬ 
ного восприятия. 

Человек с преобладанием правого полушария предрасположен к со¬ 
зерцательности и воспоминаниям, он тонко и глубоко чувствует и пере¬ 
живает, но медлителен и малоразговорчив. Доминирование левого полу¬ 
шария ассоциируется у человека с большим словарным запасом, актив¬ 
ным его использованием, с высокой двигательной активностью, целеуст¬ 
ремленностью, высокой способностью экстраполяции, предвидения, про¬ 
гнозирования. Отмечены определенные различия и в типах мыслитель¬ 
ных операций у людей с доминированием правого или левого полуша¬ 
рия. В процессах обучения правое полушарие реализует процессы дедук¬ 
тивного мышления (вначале осуществляются процессы синтеза, а затем 
анализа). Левое полушарие преимущественно обеспечивает процессы ин¬ 
дуктивного мышления (вначале осуществляется процесс анализа, а затем 
синтеза). 

Во многих исследованиях установлены феноменологические особенно¬ 
сти межполушарной асимметрии в динамике образования условного реф¬ 
лекса, формирования определенного навыка. Несмотря на то что межпо-
лушарное взаимодействие препятствует совершенствованию, укреплению 
условного рефлекса, на начальных стадиях это взаимодействие принимает 
определенное участие в образовании условного рефлекса. При этом благо¬ 
даря активации тормозных влияний симметричных зон коры через мозо¬ 
листое тело стимулируется образование условнорефлекторной связи; в 
случае закрепления рефлекса доминирующее полушарие мозга тормозит 
проявления условнорефлекторной памяти. 
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Рис. 14.6. Межполушарные взаимоотношения (по В.Л. Бианки). 
Кора: вверху — ассоциативная, внизу — проекционная; полушария: слева — левое, справа — 
правое; стрелки: жирные стрелки — доминирующие влияния, тонкие — недоминирующие, 
белые стрелки — облегчающие влияния, прерывистые — тормозящие; 1,5 — транскалло-
зальные влияния; 2, 7, 10 — восходящие афферентные влияния; 3, 8 — дивергенция возбуж¬ 
дения; 4 — конвергенция; 6 — экстракаллозальные влияния; 9 — межзональные транскалло-
зальные влияния; II — межзональные внутриполушарные влияния; 12, 13 — транскалло-
зальные облегчающие влияния; 14, 15 — транскаллозальные тормозящие влияния; 16 — экс¬ 
тракаллозальные облегчающие влияния; 17 — экстракаллозальные тормозящие влияния. 

Синтетическая доминантная модель межполушарных взаимоотношений 
базируется на принципах симметрии и доминанты (рис. 14.6). В проекци¬ 
онных зонах коры преимущественно реализуется принцип гомотопично-
сти, а в ассоциативных — гетеротопичности. Главная роль транскаллозаль-
ных коммуникаций в проекционных зонах заключается в обмене сенсор¬ 
ной информацией, а в ассоциативных — в регуляции уровня возбудимости 
симметричных областей. Гомотопические связи в корковых структурах об¬ 
разуют как бы канву, на которой внутриполушарные влияния выписывают 
свой асимметричный узор. 



Функциональная межполушарная асимметрия, реализующая в своей 
динамике принцип доминанты, рассматривается как саморегулирующаяся 
система с обратной тормозной связью. Эта система состоит из связанных 
между собой первичных и вторичных доминантных очагов, образующихся 
и поддерживающихся за счет восходящих внутриполушарных и межполу-
шарных потоков возбуждения. При этом в доминирующем полушарии под 
влиянием восходящих внутриполушарных и межполушарных, а также гу¬ 
моральных воздействий формируется стойкий очаг повышенной возбуди¬ 
мости, способный к суммированию возбуждения, обладающий известной 
инерционностью и оказывающий тормозящее действие на недоминирую¬ 
щее полушарие. Передача межполушарных влияний осуществляется глав¬ 
ным образом по мозолистому телу, но определенное значение имеют и эк-
стракаллозальные пути. В соответствии с индуктивно-дедуктивной гипоте¬ 
зой правое полушарие осуществляет дедуктивную обработку информации, 
а левое — индуктивную (в правом полушарии доминируют процессы син¬ 
теза, а в левом — процессы анализа). В общем виде схема межполушарно-
го взаимодействия сводится к следующей последовательности аналити-
ко-синтетической деятельности полушарий большого мозга. Сначала пра¬ 
вое полушарие посредством дедуктивного метода (от общего к частному, 
от синтеза к анализу) оперативно оценивает ситуацию, затем левое полу¬ 
шарие на основе индуктивного метода (от частного к общему, от анализа к 
синтезу) вторично формирует представление об общей закономерности и 
разрабатывает соответствующую стратегию поведения. Результаты этого 
процесса передаются в противоположное полушарие в основном по систе¬ 
ме волокон мозолистого тела. 

Как образно подчеркивал В. Л. Бианки, левое полушарие обладает «за¬ 
конодательной властью, а правое — исполнительной», левое полушарие 
определяет цели, а правое реализует их выполнение. 

14.9. ОСНОВЫ ХРОНОФИЗИОЛОГИИ 
Роль фактора времени в деятельности живых систем изучает область ес¬ 
тествознания — хронобиология. Фундаментальным понятием хронобио¬ 
логии является хроном — закон, или правило, времени. 
Это полный объем алгоритмически предсказуемой временной структу¬ 

ры, генетически закодированной физиологической функции или системы, 
которая может быть синхронизирована с окружающей средой и может из¬ 
меняться в эволюции. Следовательно, хроном — это генетически обуслов¬ 
ленная, развившаяся в процессе эволюции закодированная временная 
структура многочастотных ритмов, периодов роста развития и зрелости, 
развития как функции возраста с выраженными изменениями в начальном 
и позднем периодах жизни человека. Частью хронобиологии является хро¬ 
нофизиология — наука о временной зависимости физиологических процес¬ 
сов. В состав хронобиологии входит и хрономедицина с разделами хронопа¬ 
тология, хронофармакология, хронотерапия. 

Объектом изучения хронофизиологии являются биологические часы — 
механизмы отсчета времени живым организмом. Различают два рода био¬ 
логических часов: оценку астрономического времени — биологические 
ритмы и измерение промежутков времени — аутохронометрию. Изучение 
организации функций во времени, их ритмичности имеет большое тео¬ 
ретическое и практическое значение для всех сторон жизни здорового и 
больного человека. 



14.9.1. Биологические ритмы 
Древняя форма отсчета времени в живых организмах в известной мере 
закреплена генетически. Биологическим ритмом (биоритм) называют 
автоколебательный процесс в биологической системе, характеризую¬ 
щийся последовательным чередованием фаз напряжения и расслабле¬ 
ния. Биоритмология (наука, изучающая биоритмы) использует матема¬ 
тическую теорию колебаний. 

Характеристику каждого биоритма можно изобразить графически в 
виде хронограммы. Принцип построения хронограммы суточного измене¬ 
ния частоты сердечных сокращений представлен на рис. 14.7. Как видно, 
хронограмма имеет синусоидальный характер. В ней различают: 1) период; 
2) фазу напряжения; 3) фазу расслабления; 4) амплитуду напряжения; 
5) амплитуду расслабления; 6) акрофазу; 7) размах данного биоритма. 

Любая точка хронограммы (фаза) обозначает результирующий эффект 
противоположных физиологических механизмов, лежащих в основе обеих 
фаз — напряжения и расслабления. В данном примере речь идет о комп¬ 
лексах механизмов, учащающих работу сердца (возбуждение симпатиче¬ 
ских нервов, секреция катехоламинов мозговым веществом надпочечни¬ 
ков) и замедляющих работу сердца (возбуждение парасимпатического от¬ 
дела нервной системы, понижение тонуса центров симпатико-адреналовой 
системы и др.). 

Период — это время, необходимое для завершения одного полного цик¬ 
ла ритмического процесса. Фазы напряжения и расслабления характеризуют 
усиление и спад функции в течение суток. Амплитуда — разница между 
максимальной и минимальной выраженностью функции в дневное (амп¬ 
литуда напряжения) и ночное (амплитуда расслабления) время. Размах — 
разница между максимальной и минимальной выраженностью функций в 
рамках всего суточного цикла. Акрофаза — время, на которое приходится 
наивысшая точка данного биоритма. Если в повторных измерениях био¬ 
ритма положение акрофазы меняется, то диапазон отклонений рассматри¬ 
вается в качестве зоны блуждания фазы. При согласованности ритмов гово¬ 
рят о синхронизации, а в случае рассогласования во времени — о десинхро-
низации, которую нередко сопровождает патологический синдром — де 
синхроноз. Поддержание ритмических процессов зависит от задатчиков 
времени (синхронизаторов) — физических или социальных. Например, че¬ 
редование света и темноты служит задатчиком суточных ритмов. 

j Ритмичность биологических процессов — неотъемлемое и универсаль 
ное свойство живой материи на всех уровнях ее существования — от моле¬ 
кулярного до организменного, популяционного, биогеоценотического 

, Живые организмы в течение многих миллионов лет живут в условиях рит 
мических изменений геофизических параметров среды. Основной смысл 
временной организации состоит в согласованности течения ритмически: 

1 процессов внутри организма с ритмами вне его. Биоритмы — это эволю 
ционно закрепленная форма адаптации, определяющая выживаемость ор 
ганизмов путем приспособления их к ритмически меняющимся условиям 
среды обитания. Закрепленность этих биоритмов обеспечила опережаю 
щий характер изменения функций. Это означает, что физиологические 
процессы начинают меняться еще до того, как произойдут соответствую 
щие изменения в окружающей среде. Грубое нарушение ритмических про 
цессов чревато опасностью развития патологии, а их прекращение несо 
вместимо с жизнью. 
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Рис. 14.7. Структура хронограммы на примере циркадианного ритма частоты сер¬ 
дечных сокращений (ЧСС). 
На абсциссе — время суток (фаза); на ординате — ЧСС (уд/мин). 1 — временной период 
(сутки), 2 — фаза напряжения (день), 3 — фаза расслабления (ночь), 4 — амплитуда напря¬ 
жения, 5 — амплитуда расслабления, 6 — акрофаза, 7 — размах, 8 — зона блуждания фазы. 
Точки — результаты отдельных измерений. Пунктирная хронограмма и светлые точки — по¬ 
вторное измерение (остальные объяснения в тексте). 

Классификация биологических ритмов. К настоящему времени у челове¬ 
ка и животных описано около 1000 биоритмов, что продиктовало необхо¬ 
димость их классифицировать. 

По выполняемой функции биоритмы делят на физиологические — рабо¬ 
чие циклы функционирования клеток, органов и систем организма и цир-
каритмы — группу из четырех биоритмов, близких к геофизическим цик¬ 
лам: суткам, сезону, месяцу и году. Их назначение — приурочивать биоло¬ 
гическую активность к благоприятному времени. 

По величине периода выделяют следующие виды ритмов. 
Микроритмы (от долей секунды до 30 мин): осцилляции на молекуляр¬ 

ном уровне (синтез и распад АТФ, образование молекулярных комплексов 
и др.), периодичность перистальтики кишечника, частота дыхания. 

Ритмы средней частоты (от 30 мин до 28 ч) — ультрадианные (до 20 ч) 
и циркадианные (околосуточные — 20—28 ч) ритмы: чередование сна и 
бодрствования, суточные изменения температуры тела, работоспособно¬ 
сти, мочеобразования, артериального давления. Циркадианный ритм — 
основной ритм физиологических функций человека. 

Мезоритмы (длительностью от 28 ч до 6—7 дней): циркасептальные рит¬ 
мы (около 7 дней); с этими ритмами связана работоспособность человека, и 
в практику издавна вошла традиция выходного дня в конце каждой недели. 

Макроритмы (от 20 дней до года): циркануальные, или окологодовые, 
ритмы; в эту группу входят сезонные и околомесячные (циркасинодиче-
ские) ритмы. 

Мегаритмы (длительностью в десяток или многие десятки лет): этому 
виду колебаний подчинены некоторые инфекционные процессы (эпиде¬ 
мии); примером мегаритма может служить и волнообразное изменение 
физического развития людей на протяжении многих веков (чередование 
процессов акселерации и ретардации). 

Известны многолетние биологические ритмы. Так, через 5—6 лет у че¬ 
ловека наблюдаются подъемы творческой активности, индивидуальной ре-
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зультативности спортсменов через 2 года, у спортсменок — через год 
Описан трехлетний волновой процесс становления эндокринных функций 
у детей с 7 до 13 лет. Тот же ритм установлен для иммунных процессов в 
организме. Перечень подобных процессов, имеющих большой не только 
теоретический, но и клинический интерес, достаточно велик (Ф.И. Кома 
ров, С И . Рапопорт). Описана зависимость критерия здоровья от времени 
и года рождения. 

14.9.1.1. Циркадианные ритмы у человека 
Термины «циркадианный» и «циркануальный» предложены в 1959 г 

Ф. Халбергом. «Цирк» (от лат. circus — круг) в данном случае означае-
«около» или «вокруг», так как точного совпадения с сутками или длитель 
ностью года нет. 

Между перечисленными типами биоритмов существуют переходы. Если 
выявляется ритм более короткий, для его обозначения прибавляют при 
ставку «ультра», если более длительный — «инфра». К примеру, циркади 
анный ритм — околосуточный, а более короткий (однако не микро 
ритм) — ультрадианный, более длительный — инфрадианный. 

Подавляющее большинство физиологических процессов в организм» 
человека связано со световым режимом, изменяется закономерно в тече 
ние суток. Циркадианный ритм представляет собой суммарный результат 
действия эндогенного осциллятора (колебательная система, самостоятель 
но поддерживающая эндогенный ритм благодаря замкнутой внутри отри 
цательной обратной связи) и экзогенных влияний. 

Температура тела на протяжении суток изменяется на 0,6—1,0 °С (см 
главу 11) и не зависит от того, спит или бодрствует человек. Температура 
тела зависит от активности человека и влияет на продолжительность сна 
В наблюдениях в условиях длительной изоляции человека (проживание в 
пещере) со свободнотекущими ритмами отмечено, что если засыпани< 
совпадает с минимальной температурой тела, то сон длится 8 ч; если че 
ловек засыпал при относительно высокой температуре тела, то длитель 
ность сна могла достигать 14 ч. В нормальных условиях люди с нормаль 
ным 24-часовым циклом бодрствование — сон обычно засыпают с пони 
жением и просыпаются с подъемом температуры тела, не замечая этого 
Человек со времени существования вида Homo sapiens имел высокую ак 
тивность в дневное время суток. Этим можно объяснить то, что со време 
нем суток связана интенсивность основного обмена — он выше днем 
чем ночью. 

От времени суток зависят интенсивность мочеобразования и концент 
рация в крови регулирующих этот процесс гормонов. У здорового челове 
ка на дневное время приходится акрофаза экскреции воды, электролитов 
продуктов азотистого обмена; на ночное время — экскреция аммиака и 
Н + . Клубочковая фильтрация днем выше, чем ночью, канальцевая реаб 
сорбция воды выше ночью, чем днем. Акрофазы экскреции различны: 
компонентов мочи несинхронны. 

Не менее выражена циркадианная ритмичность деятельности сердеч 
но-сосудистой системы. В ночное время снижаются частота сердечного 
ритма, артериальное и венозное давление. Причем максимальное и мини 
мальное значения систолического и диастолического артериального давле 
ния у людей в определенные часы суток выходят за пределы принятых за. 
норму величин, т.е. существуют «нормы» артериального давления в зави 
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симости от времени суток. Это относится ко многим принятым за кон¬ 
станты параметрам физиологических функций. 

В деятельности органов дыхания также выражены циркадианные изме¬ 
нения частоты и глубины дыхания, легочной вентиляции, объемов и емко¬ 
стей легких с акрофазой в дневное время. При этом акрофазы сопротивле¬ 
ния воздушному потоку в бронхах максимальны утром и вечером, а растя¬ 
жимости легких наблюдают в 9 и 13 ч. 

Характерные изменения претерпевает система крови: кроветворение в 
красном костном мозге наиболее интенсивно утром, селезенка и лимфати¬ 
ческие узлы наиболее активны в 17—20 ч. Максимальная концентрация 
гемоглобина в крови наблюдается с 11 до 13 ч, минимальная — в ночное 
время. Циркадианность характерна для числа эритроцитов и лейкоцитов в 
крови. Установлено, что максимальный подъем количества лимфоцитов 
приходится на период от 24 до 9 ч, а минимальное содержание — в 18 ч, и 
эта картина зеркально противоположна (инверсна) суточному распределе¬ 
нию числа сегментоядерных нейтрофилов. 

Показатели иммунитета человека колебательно изменяются. Это спра¬ 
ведливо по отношению к активности естественных киллеров (лимфоци¬ 
ты), к противоопухолевому иммунитету. На протяжении суток в организме 
имеются периоды наибольшей чувствительности к канцерогенам (факто¬ 
ры, вызывающие раковые заболевания), опухолевым клеткам и периоды 
максимальной резистентности, когда защитные силы организма оптималь¬ 
но сбалансированы. Известно, что ритмы деления клеток во многих злока¬ 
чественных опухолях находятся в противофазе по отношению к ритмам 
нормальных тканей. 

Моторная и секреторная деятельность пищеварительного тракта нато¬ 
щак и после стимулирования приемом пищи существенно ниже в ночное, 
чем в дневное, время. Имеется циркадианная ритмичность резорбтивной 
активности пищеварительного тракта, пищеварительных и непищевари¬ 
тельных функций печени. 

Существенны циркадианные колебания концентрации гормонов в крови. 
Акрофаза для кортизола приходится на 6 ч утра. В это время отмечается 
минимальная концентрация тиреотропного гормона. Акрофаза для инсу¬ 
лина отмечается около полудня, для ренина, соматотропина, пролактина и 
тиреотропина — в ночные часы, тестостерона — в ночные и утренние 
часы. Кортикотропин (АКТГ) выделяется из гипофиза максимально во 
второй половине ночи. С ритмами гипоталамо-гипофизарной системы 
связаны колебания функции периферических эндокринных желез, но мак¬ 
симум уровня их секреторной активности отстает на 2—3 ч от выделения 
гипофизарных гормонов. Важно, что циркадианность характерна не толь¬ 
ко для секреции гормонов, но и реактивности к ним различных клеток и 
тканей. 

Наличие циркадианной активности различных физиологических систем 
и органов рассматривается как один из диагностических критериев состо¬ 
яния здоровья, а нарушение ритмичности в форме ее отсутствия или иска¬ 
жения — как показатель предпатологии и патологии. Например, у боль¬ 
ных гипертонической болезнью акрофазы минутного и систолического 
объемов сердца и АД передвинуты с дневного времени на ночное; выраже¬ 
на инверсия ритма уровня кетостероидов, возбудимости зрительных цент¬ 
ров и ряда других функциональных показателей. У больных язвенной бо¬ 
лезнью ночью не снижаются артериальное кровяное давление, уровень 
моторики и секреции желудка. Описано нарушение ритмичности экскре¬ 
ции с мочой ряда гормонов и электролитов при сахарном диабете. 
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Умственное и физическое утомление существенно изменяет ритмич 
ность физиологических процессов. Это явление десинхроноза рассматри 
вается как обязательный компонент стресса. 

Выраженность ритмологических проявлений зависит от индивидуал] 
ных, в том числе типологических, особенностей человека, выработанного 
стереотипа времени сна и бодрствования и др. Специалисты, занимающи 
еся физиологией труда, считают, что максимальная работоспособность ( 
соответственно активность) существует в два временных периода: с 10 до 
12 и с 16 до 18 ч, в 14 ч отмечен спад работоспособности, есть он и в в< 
чернее время. Однако у большой группы людей (50 %) повышена работо 
способность в утреннее время («жаворонки») или в вечернее и ночное вр< 
мя («совы»). Считается, что «жаворонков» больше в среде рабочих и слу 
жащих, а «сов» — среди представителей творческих профессий. Впрочем 
есть мнение, что «жаворонки» и «совы» формируются в результате много 
летнего, предпочтительно утреннего или вечернего, бдения. Во всяко 
случае эти особенности следует учитывать при индивидуализации режим 
труда, отдыха, приема пищи, что может повысить функциональную резу 
льтативность. 

Представляет интерес вопрос о том, как изменяются циркадианнь 
ритмы человека в условиях добровольной изоляции от внешнего мир 
Были проведены наблюдения за людьми, длительно (до полугода и боле< 
находящимися в пещере и организующими свою активность и сон незави-
симо от дня и ночи на поверхности Земли. У таких добровольцев в первь 
дни и недели оценка длительности суток могла укорачиваться (редко) 
удлиняться (часто) При последующей изоляции «сутки» испытуемого ста 
бильно удлинялись, приближаясь к 24,8-часовым «лунным суткам». В ре 
зультате этого французский спелеолог Мишель Сиффр последний 179-
день своего пребывания в пещере оценил как 151-е сутки, считая кажды 
«сутки» за цикл бодрствование — сон. 

В естественных условиях ритм физиологической активности человек 
синхронизирован с его социальной активностью, обычно высокой днем 
низкой ночью. Сочетание акрофаз многих функций в одно и то же врем 
суток позволило организму увеличить потенциал своей работоспособност 
при одновременной экономичности физиологической регуляции. 

При перемещении человека через временные пояса (особенно быстр 
на самолете через несколько временных поясов) наблюдается десинхрони-
зация функций. Она проявляется в усталости, раздражительности, рас 
стройстве сна, умственной и физической угнетенности; иногда наблюда 
ются расстройство пищеварения, изменение АД. Эти явления возникают 
результате десинхронизации циркадианных, астрономических и социаль 
ных ритмов. Человек, покидая место своего постоянного жительства, ка 
бы несет с собой на новое место свой привычный ритм. 

Через некоторое время эти ритмы согласуются, но для разных направ 
лений перемещения человека и разных функций это время будет неодина 
ковым. При перелетах в западном направлении биологические часы отста 
ют по отношению к 24-часовому солнечному циклу, и для приспособле 
ния к распорядку дня на новом месте должна произойти фазовая задержк 
биологических часов. При перелете в восточном направлении происходи 
их ускорение. Организму легче осуществить фазовую задержку, чем ускс 
рение, поэтому после перелетов в западном направлении ритмы синхро 
низируются быстрее, чем при перелете в обратном направлении. Люд 
имеют существенные индивидуальные различия в скорости синхрониза 
ции ритмов при перемещениях. Скорость синхронизации прямо завися 



от того, как скоро прилетевший на новое место человек включится в ак¬ 
тивную деятельность и сон по местному времени, насколько он в этом за¬ 
интересован. 

Если поездка недлительная и предстоит скорое возвращение, то не сто¬ 
ит перестраивать на местное время свои биологические часы, так как 
предстоит их быстрая возвратная «перенастройка». Это небезвредно для 
организма человека, если такие «перенастройки» частые, например у пи¬ 
лотов дальних авиалиний. 

Одним из видов десинхронизации биологического и социального рит¬ 
мов активности является работа в вечернюю и ночную смену на предпри¬ 
ятиях с круглосуточным режимом работы. Обычно рабочие и служащие 
этих предприятий работают одну неделю в утреннюю, вторую — в вечер¬ 
нюю и третью — в ночную смену. При переходе с одной смены на дру¬ 
гую происходит десинхронизация биоритмов, и они не полностью вос¬ 
станавливаются к следующей рабочей неделе, так как на перестройку 
биоритмов человека в среднем необходимо примерно 2 нед. У работни¬ 
ков с напряженным трудом (например, авиадиспетчеры, авиапилоты, во¬ 
дители ночного транспорта) и переменной сменностью работы нередко 
наблюдается десинхроноз. У этих людей отмечаются различные виды па¬ 
тологии, связанные со стрессом, — язвенная болезнь, артериальная ги-
пертензия, неврозы, требующие индивидуальной профилактики и кор¬ 
рекции. 

Исследования связи эндогенных биоритмов с экзогенными датчиками 
ритмов в изолирующих человека от внешней среды камерах показали воз¬ 
можность «укоротить» сутки до 18 ч, постепенно изменяя продолжитель¬ 
ность фаз сна и бодрствования. Попытка «сжать» сутки до 16 ч оказалась 
безуспешной, и у испытуемых проявлялись различные, в основном психи¬ 
ческие, расстройства. «Удлинение» суток в условиях камеры испытуемыми 
переносилось несколько легче и функциональные расстройства у них от¬ 
мечались при навязывании «суток» длительностью 40 ч и более. 

Существенная зависимость функционального состояния человека от 
времени суток дает объяснение многим явлениям, в том числе преимуще¬ 
ственной приуроченности приступов астмы, стенокардии, внезапной 
смерти к ночному времени. 

Показаны циркадианные изменения реактивности организма человека, 
его органов и систем по отношению к токсинам и ряду фармакологиче¬ 
ских веществ. Описаны хронофармакологические эффекты противотре-
вожных, антидепрессивных препаратов, сердечно-сосудистых средств, гис-
тамина, этанола и ряда других экзогенных и эндогенных веществ. Это яв¬ 
ление нашло применение в практической медицине при использовании 
разных дозировок препаратов в дневное и ночное время. Например, бе-
та-адреноблокаторы и блокаторы кальциевых каналов в целом успешнее 
снижают АД и меняют сердечный ритм при назначении в утренние и 
дневные часы по сравнению с вечерними и ночными. 

Короткопериодные ритмы у человека. Микроритмы и ультрадианные 
ритмы достаточно распространены у человека и имеют разную периодич¬ 
ность для различных функций. 

Минутный периодизм обнаружен в биоэлектрической активности бодр¬ 
ствующего и спящего мозга. Современными методами удается выделить 
колебания сверхмедленных потенциалов с периодом до десятков минут. 
Такие флюктуации лучше выражены при монотонной операторской деяте¬ 
льности и легко дезорганизуются под действием внешних раздражителей. 
Сходный колебательный режим показан в импульсной активности нейро-



нов различных областей головного мозга и в неэлектрических процессах в 
частности в характере выброса медиаторов, интенсивности потребление 
кислорода тканями, латентности двигательного ответа, позного мышечно¬ 
го тонуса, сердечного ритма, АД, почечной экскреции, перистальтики же¬ 
лудка и кишечника, физической работоспособности, психических функ¬ 
ций: памяти, восприятия, процессов обучения. Наиболее регулярные ко 
лебания психических процессов обнаруживают у лиц, занятых сменной 
работой, либо при психопатологии. 

Микроритмы обладают индивидуальной вариабельностью и непостоян 
ством амплитудно-частотных характеристик. Поэтому они имеют большую 
прогностическую ценность и могут быть использованы в клинической 
практике (например, для определения индивидуальной фармакологиче 
ской чувствительности), спортивной медицине, космонавтике, а также в 
эксперименте. Современным методом подобных исследований является: 
моделирование на мелких лабораторных животных короткопериодны 
флюктуации поведения: естественных (выявляющихся, например, в про 
цессе принудительного плавания) и искусственных — в результате воздей 
ствия на мозг некоторых психотропных средств. 

У людей в течение суток несколько раз (с ультрадианной ритмично 
стью) повышается и снижается содержание гормонов в крови. С периодо1 
90—100 мин претерпевает изменения электрическая активность коры бо 
льшого мозга. Этим колебаниям ЭЭГ тоже соответствуют изменения ряд 
психических процессов, в том числе внимания, мотивации, сна. Показан 
ультрадианная синхронность изменений ЭЭГ и периодической моторно 
активности пищеварительного тракта. 

Человек принимает пищу несколько раз в сутки, что связано с пищева 
рительными возможностями его желудочно-кишечного тракта. Такой при 
ем пищи периодически активирует все висцеральные системы организма 
повышает интенсивность обмена веществ и является причиной yльтpaди 
анной ритмичности ряда физиологических процессов. Прием пищи явля 
ется не единственным фактором, влияющим на ультрадианный ритм фи 
зиологических функций. 

Инфрадианные ритмы прослежены у животных в виде сезонных изм< 
нений функций (зимняя спячка, сезонные изменения эндокринных, в то 
числе половых, функций и т.д.). 

У человека описано свыше 50 физиологических процессов, обладающие 
сезонной периодичностью. В их числе — приуроченные к временам roда 
флюктуации умственной и физической работоспособности, состоят 
внутренних органов, обмена веществ. Подобно животным человек демо1 
стрирует наибольшую физиологическую активность в весенне-летний п 
риод, а минимальную — в зимний сезон. Правда, созданная людьми для 
своего комфортного существования искусственная внешняя среда, сбалан 
сированное питание, наличие социальных задатчиков времени делают не 
менее зависимыми от климатических воздействий. Все это несколько н 
велирует сезонные колебания функций. Однако в случае критических с 
стояний, особенно при заболеваниях, эти флюктуации дают о себе знать 
особой отчетливостью. 

Установлено, например, что тяжелые формы полиомиелита развиваю 
ся чаще в летне-осенний период. Заболеваемость ревматизмом повышает 
ся осенью и зимой. Наиболее вероятно обострение язвенной болезни же 
лудка и двенадцатиперстной кишки весной и осенью. Обострения гипер 
тонической болезни чаще наблюдаются в зимние месяцы. Прогрессирую 
щая стенокардия напряжения редко возникает летом, тогда как в январе 



апреле и октябре отмечают три пика развития заболевания. Инфаркт мио¬ 
карда более вероятен в осенне-зимний период года. Показана возмож¬ 
ность сезонной профилактики болезней (Ф.И. Комаров, С И . Рапопорт). 
С ритмами солнечной активности А.Л. Чижевский справедливо связывал 
«эхо солнечных бурь» — ряд заболеваний человека. Примером инфрадиан-
ного ритма с месячным периодом у человека является менструальный 
цикл женщин, составляющий около 28 сут. 

14.9.2. Аутохронометрия 
Внутренний отсчет интервалов времени, или аутохронометрия, является 
более поздним и физиологически более сложным (по сравнению с био¬ 
ритмами) эволюционным приобретением. Благодаря механизмам син¬ 
хронизации различных физиологических процессов в строго определен¬ 
ные временные интервалы организм имеет возможность формировать 
адекватный ответ практически в любой момент своего существования. 

Эта сторона деятельности биологических часов у людей благодаря вы¬ 
сокой кортиколизации функций позволяет не только измерять промежут¬ 
ки времени, но и осуществлять сопоставление настоящих, прошлых и бу¬ 
дущих временных интервалов, а также оценивать последовательность со¬ 
бытий. Человек может фиксировать и воспроизводить без измерительных 
приборов, руководствуясь лишь субъективным «чувством времени», самые 
разные интервалы. Временная пунктуальность лежит в основе успеха и ре¬ 
зультативности практически любого вида деятельности. 

Оцениваемые временные отрезки не суммируются с текущими биоло¬ 
гическими ритмами, а измеряются однократно, каждый раз заново, неза¬ 
висимо от величины промежутка времени. Таким образом отсчитываются 
как интервалы длиной в несколько секунд, минут, часов, так и продолжи¬ 
тельность собственной жизни. 

Аутохронометрия предопределяется прежде всего генотипическими 
особенностями, что роднит ее с биоритмами. При всей субъективности 
оценки длительности временного отрезка его абсолютная величина (на¬ 
пример, индивидуальная минута у человека) достаточно характерна для 
каждого индивидуума и, обнаруживая колебания под действием ряда пере¬ 
менных факторов, тем не менее в среднем сохраняется на одном и том же 
уровне. 

Полагают, что механизм работы биологических часов первого рода 
(аутохронометрия) отчасти основан на различных периферических микро¬ 
ритмах — непроизвольных движениях тела, мигании, сердцебиении, дыха¬ 
тельных и пищеварительных флюктуациях, интенсивности метаболизма. 
На уровне клетки отсчет времени связывают с процессами транспорта 
ионов через мембраны. Популярна гипотеза, согласно которой исходным 
измерителем времени является скорость взаимодействия молекул РНК и 
ДНК в клетке, а также «хрононгипотеза» о наличии в структуре ДНК уча¬ 
стка, контролирующего ритмические процессы. 

Однако перечисленные процессы — лишь «секундные стрелки» биоло¬ 
гических часов, внешнее выражение внутреннего отсчета времени, за ко¬ 
торым скрываются глубинные механизмы аутохронометрии. Основной ис¬ 
точник эндогенного управления биологическими часами представлен со¬ 
дружественной деятельностью ряда структур головного мозга и нейроэн-
докринными аппаратами. 
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Внутренний отсчет интервалов времени, при всей его общности с рит 
мическими процессами (в основном короткопериодного диапазона), явля 
ется приобретенной функцией, обладающей условнорефлекторной приро 
дой. 

Выработка условного рефлекса на время, введенная в эксперименталь 
ную практику еще И.П. Павловым, является общепринятым приемом, по 
зволяющим определять способность организма к отсчету интервалов вре 
мени. 

По образному выражению хронобиолога A.M. Алпатова, данный реф 
леке представляет собой своеобразные «песочные часы» — затухающие 
следы прошлых возбуждений. Он основан на каком-либо безусловном 
рефлексе, проявляющемся через одинаковые отрезки времени. В результа 
те каждый раз по истечении данного интервала как бы сама по себе возни 
кает реакция «на чистое время», вызывающаяся ранее действием безуслов 
ного раздражителя. 

Главной особенностью условного рефлекса на время у человека являет 
ся активное участие в механизмах его выработки второй сигнальной систе 
мы, создающей условия для обобщения и абстрагирования времени. По, 
влиянием непосредственных (наличных) ритмических раздражителей вы 
рабатывается способность самопроизвольно (без участия первосигнальны 
стимулов) воспроизводить заданный интервал времени. Это происходи 
путем самоприказов, при активирующем влиянии нервной системы и ак 
туализации «эталонов времени», хранящихся в долгосрочной и кратко 
срочной памяти. Поэтому современные исследования чувства времени лю 
дей проводят с использованием компьютерных программ, позволяющих 
высокой точностью измерять искажение самостоятельного воспроизведе 
ния временного интервала. 

Степень искажения астрономического времени служит мерилом адапта 
ционных возможностей человека. Показано, что люди с высокой адапта 
цией к нагрузкам (физическим, интеллектуальным, эмоциональным и др. 
способны «растягивать» время. Их минута, например, чаще превышае 
физическое время, достигая порой 80—85 с. Лица с низкими адаптивными 
способностями нередко отсчитывают минуту в более быстром темпе (37-
55 с). Кроме того, если у хорошо адаптирующихся лиц суточный ритм 
длительности субъективной минуты выражен, то у плохо адаптирующих 
ся — его практически нет. Различия в среднесуточной величине индивиду 
альной минуты у них лежат в пределах всего 4 % [Моисеева Н.И. и др. 
1985]. 

Из этих фактов видно, что нормальная аутохронометрия тесно связан 
с циркадианным ритмом и базируется на нем. 

Немаловажным сопутствующим показателем уровня невротической 
тревожности и состояния психического здоровья в целом является соот 
ношение в оценке разных временных промежутков. В норме большие от 
резки времени, как правило, недооцениваются, а меньшие переоценива 
ются, либо наблюдается субъективное «растягивание» большинства ин 
тервалов. 

Оценка времени изменяется в зависимости от эмоционального состоя 
ния человека, возраста, типологических особенностей, уровня восприятия 
интенсивности обменных процессов, фазы менструального цикла (у жен 
щин), геофизических факторов. Субъективное ощущение того, что «врем 
то — мчится, то — длится» обусловлено наличием интересной задачи, час 
той сменой впечатлений и событий либо монотонной стереотипной дея 
тельностью. 
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14.9.3. Регуляция биологических часов млекопитающих 
Понимание механизмов управления биоритмами и аутохронометрией, 

безусловно, кардинальная проблема хронофизиологии и хрономедицины. 
За последние годы в данной области достигнут существенный прогресс, 
хотя многие моменты остаются неясными. Наиболее подробно разработан 
вопрос о регуляции околосуточных и других циркаритмов. 

Пейсмекеры биологических ритмов. С появлением клеточной организа¬ 
ции живой материи возникла необходимость координации физико-хими¬ 
ческих процессов, протекающих в отдельных компонентах клетки, подчи¬ 
нению их ритмам окружающей среды. На ранних этапах эволюции ритми¬ 
ческие процессы многоклеточных организмов регулировались специфиче¬ 
скими химическими веществами — «цитогормонами». 

Эта форма регуляции ритмов сохраняется в организме млекопитаю¬ 
щих животных и человека. Наиболее отчетливо она видна на самых ран¬ 
них стадиях пренатального онтогенеза. Дробление яйцеклетки происхо¬ 
дит ритмично во времени и в количественном отношении. Такая ритмич¬ 
ность обеспечивается химической регуляцией: сразу же после слияния 
генетического материала материнского и отцовского организма в зиготе 
начинается синтез ацетилхолина и стероидных гормонов, аналогичных 
гормонам взрослого организма. Если искусственно нарушить синтез этих 
веществ, то дробление прекращается вследствие нарушения его ритмич¬ 
ности. 

По мере усложнения организации живых организмов возникало все 
больше и больше эндогенных водителей ритмов, или пейсмекеров (от англ. 
pacemaker — делающий шаг), в разных органах и тканях. Примерами мо¬ 
гут служить иерархически организованная проводящая система сердца, 
пейсмекеры дыхательного центра продолговатого мозга, перистальтики и 
сегментации тонкой кишки, пейсмекер, вызывающий мышечную дрожь. 

Естественно, что целостность организма могла быть обеспечена только 
в случае синхронизации этих многочисленных пейсмекеров между собой, 
а также в случае согласованности их с ритмическими изменениями внеш¬ 
ней среды. Эта важнейшая биологическая задача, по существу являющаяся 
частью основного направления эволюции — развития механизмов адапта¬ 
ции, была решена путем формирования двух взаимосвязанных регулятор-
ных систем — нервной и эндокринной. При этом нервная система взяла 
на себя функцию взаимосвязи ритмической активности организма с пери¬ 
одическими изменениями окружающей среды, а эндокринная система 
оказалась «вставленной» между нервными механизмами и периферически¬ 
ми органами. 

Центральный нервный механизм, обеспечивающий циркаритмику мле¬ 
копитающих, представлен деятельностью ряда структур головного мозга, 
объединенных в многокомпонентную иерархическую систему. В соответ¬ 
ствии с мультиосцилляторной теорией циркадианной организации, сфор¬ 
мулированной Питтендраем (1984), данная система складывается из мно¬ 
жества пейсмекеров, находящихся друг с другом в определенных суборди¬ 
национных отношениях. 

Первичным пейсмекером признано парное образование переднего гипо¬ 
таламуса — супрахиазматическое ядро (СХЯ), способное генерировать им¬ 
пульсы не только в целостном организме, но и в условиях in vitro. Разру¬ 
шение СХЯ приводит к поломке большинства циркадианных и других 
ритмов. Впервые это заметил К. Рихтер в конце 60-х годов XX века в опы¬ 
тах на крысах. Клинические наблюдения свидетельствуют о том, что у че-
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ловека при поражении этого ядра опухолью происходят глубокие наруше¬ 
ния ритма сна и бодрствования. 

По нервным путям от сетчатки глаза, ядер шва среднего мозга и ряда 
других мозговых образований в СХЯ поступает информация о режиме 
освещенности, питания, социальном окружении. В ответ на пришедшие 
сигналы СХЯ подстраивает под них свою активность, чтобы в дальнейшем 
регулировать околосуточную ритмику. Однако роль ядра заключается не 
столько в навязывании ритма всему организму, сколько в согласовании по 
частоте и фазе подчиненных ему ритмов, которые зарождаются во вторич¬ 
ных пейсмекерах. Из таких структур-посредников с хронофизиологических 
позиций наиболее изучены базальные ганглии, гиппокамп, некоторые 
ядра гипоталамуса (Э.Б. Арушанян, 2000). Каждый вторичный осциллятор 
при организации циркаритмики подчинен СХЯ и в свою очередь способен 
самостоятельно задавать эндогенную ритмику короткопериодного диапа¬ 
зона. Базальные ганглии в основном обеспечивают двигательный компо¬ 
нент околосуточной ритмики условнорефлекторного поведения, гиппо¬ 
камп и ядра лимбической системы — его эмоционально-мотивационную 
составляющую, ядра гипоталамуса — работу эндокринных желез и вегета¬ 
тивных функций. Вторичные пейсмекеры связаны не только с соответст¬ 
вующим исполнительным аппаратом, но тесно взаимодействуют с первич¬ 
ным осциллятором и между собой. 

В указанных пейсмекерных механизмах особое место занимают сопря¬ 
женные антагонистические отношения СХЯ с эпифизом. Эпифиз («третий 
теменной глаз») оценивают как нейроэндокринный трансдуктор, т.е. ор¬ 
ган, передающий информацию об освещенности среды от нервной систе¬ 
мы к эндокринной. Иначе говоря, эпифиз образует «мостик» между пер¬ 
вичным ритмоводителем нервного происхождения (СХЯ) и эндокринны¬ 
ми механизмами согласования ритмов. 

Основной гормон эпифиза — мелатонин — поступает в гипоталамус. 
Таким образом, через мелатонин СХЯ связано с гипоталамическими ней-
росекреторными клетками, вырабатывающими нейрогормоны и регулиру¬ 
ющими гормональную секрецию аденогипофиза. Мелатонин при этом 
ограничивает активность СХЯ, препятствуя «ускорению хода биологиче¬ 
ских часов» и делая рисунок суточных колебаний поведения более четким. 
В случае же удаления эпифиза биологические часы начинают «спешить», 
т.е. СХЯ, лишенные эпифизарного сдерживающего контроля, задают рит¬ 
мику, несколько более частую по сравнению с фотопериодизмом. 

Мозговая регуляция аутохронометрии. В опытах на крысах, кошках и 
собаках установлено, что внутренний отсчет интервалов времени (во вся¬ 
ком случае у этих животных) регулируется теми же мозговыми структура¬ 
ми, которые являются пейсмекерами биологических ритмов. Клинические 
исследования подтверждают, что у человека при опухолевых и других по¬ 
ражениях гиппокампа, базальных ганглиев, эпифиза наблюдаются резкие 
искажения ориентации в текущем времени. Кора большого мозга, где 
формируется представление о временнбй структуре событий, имеет прин¬ 
ципиальное для аутохронометрии значение лишь при ее взаимодействии с 
нижерасположенными отделами. 

Однако результаты экспериментов свидетельствуют о том, что суборди¬ 
национные отношения между аппаратами мозга при организации отсчета 
отрезков времени складываются несколько иначе, чем при управлении 
биоритмами. Способность к выработке условного рефлекса на время по¬ 
сле стереотаксического разрушения большого количества отделов голов¬ 
ного мозга экспериментальных животных сохраняется, за исключением 
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лишь нескольких мозговых субстанций. Если удален эпифиз либо повреж¬ 
дены базальные ганглии, аутохронометрический навык значительно осла¬ 
бевает. В случае разрушения гиппокампа — исчезает бесследно. А при по¬ 
вреждении СХЯ, наоборот, улучшается. К такому же оптимизирующему 
эффекту приводят инъекции мелатонина. Следовательно, специфической 
мозговой структурой, ответственной за аутохронометрию, является гиппо-
камп. Эпифиз и базальные ганглии, вероятно, служат вторичными аппара¬ 
тами, регулирующими внутренний отсчет времени. СХЯ, столь необходи¬ 
мое для ритмических процессов жизнедеятельности, напротив, обладает 
отрицательными (антихронотропными) свойствами по отношении к чувст¬ 
ву временной пунктуальности. 

Эта, на первый взгляд, парадоксальная ситуация объяснима природой 
обеих сторон деятельности биологических часов — биоритмов и аутохро-
нометрии. Очевидное единство двух хронофизиологических феноменов, 
обеспечивающих временное поведение в целом, оборачивается их опре¬ 
деленной противоположностью. Колебательные процессы (биологические 
ритмы) отличаются большей стабильностью и упорядоченностью, тогда 
как аутохронометрия, напротив, требует дестабилизации поведения, даю¬ 
щей возможность выбора из хаотического разнообразия реакций того оп¬ 
тимального ответа, который был бы адекватен постоянно меняющимся 
условиям среды. Вот почему ритморганизующая структура — СХЯ — ока¬ 
зывается ведущим пейсмекером биоритмов и «мешает» оперативному 
срабатыванию чувства времени. И наоборот, без гиппокампа — типично¬ 
го ритмдезорганизатора — не обходится внутренний отсчет отрезков вре¬ 
мени. 

Таким образом, в естественных условиях обеспечивается плавная гар¬ 
моничная адаптация живого организма к меняющимся временным факто¬ 
рам среды. Когда происходит приспособление к периодическим явлениям 
(фотопериодизм, сезонная динамика и пр.) мозговые осцилляторы обеспе¬ 
чивают синхронность течения большинства физиологических реакций, т.е. 
проявляют определенную стабильность. В случае же, когда на первый 
план встает необходимость оперативной (непериодическая) фиксации и 
воспроизведения временных промежутков, вероятно, теми же функцио¬ 
нальными системами создаются условия для дезорганизации ритмики, а 
значит, для обеспечения нормальных аутохронометрических процессов с 
целью опережающего достижения оптимально полезного для организма 
результата. 
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— эфферентные 63, 65 
Нейтрофилы 245 
Нервы блуждающие 420 
— симпатические 420 
Нефрон(ы) интракортикальные 493 
— кровоснабжение 492 
— строение 492 
— суперфициальные 493 
— юкстамедуллярные 493 
Норадреналин 92 
Нутрициология 470 

Обмен белков 451 
— валовый 465 
— веществ 451 

белковый 221 
воды 459 
жировой 221 
липидов 455 
общий 461 
регуляция 221 
углеводный 221, 457 

— фосфатидов 457 
— энергии при труде умственном 469 

физическом 468 
Овершут 53 
Оксигемоглобин 361 
Олигодендроциты 66 
Оплодотворение 530 
Органы выделения 490 
Органы половые женские 527 

мужские 528 
Осморецепторы периферические 512 
— центральные 512 
Отдел парасимпатический 437 

Память долгосрочная 596 
— краткосрочная 595 
— логическая 594 
— мгновенная 594 
— образная 594 
— эмоциональная 594 
Паратгормон 219 
Пейсмекеры биологических ритмов 

млекопитающих 636 
Пептиды регуляторные желудочно-ки¬ 

шечного тракта 399 
Период послеродовой 535 
Печень 490 
— участие в обмене белков 443 

витаминов 443 
липидов 443 

эритрокинетике 443 
— функции(я) 443 

экскреторная 443 
Пигменты желчные 428 
— нейронов 60 
Питание 470 
— адекватное 476 
— нормы 477 
— основы теоретические 474 
— сбалансированное полноценное 475 
Пищеварение 386 
— аутолитическое 389 
— в желудке 413 

полости рта 408 
тонкой кишке 422 

— значение 398 
— полостное 432 

регуляция 397 
— пристеночное 432 
— симбионтное 388 
— собственное 388 
Пищеварительный тракт, деятельность 

экскреторная 446 
система иммунная 449 
участие в водно-солевом обмене 446 
функции(я) непищеварительные 

446 
эндокринная 447 

Плацента 532 
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Поведение человека половое 524 
Поле рецептивное 98 
Половые стероиды 207 
Потенциал генераторный 63 
— действия 51 
— калиевый равновесный 49 
— максимальный диастолический 55 
— пейсмекерный 55 
— рецепторный 63 
Почка(и), деятельность, регуляция 518 
— искусственная 521 
— роль в волюморегуляции 512 

осморегуляции 512 
регуляции ионного состава крови 

514 
кислотно-основного состояния 

514 
— структура, особенности возрастные 

522 
— удаление, последствия 521 
— физиология 490 
— функция(и) гомеостатические 512 

инкреторная 516 
метаболическая 516 
методы изучения 491 
особенности возрастные 522 

— экскреторная 515 
Принятие решения, процесс психофи¬ 

зиологический 610 
Проведение возбуждения по нервам 67 

сальтаторное 68 
изолированное 68 

Прогнозирование вероятностное 621 
Пространство мертвое физиологическое 

356 
Психофизиология, основы 606 
Пульс артериальный 313 

методы регистрации 314 
— венный 319 
Пучок Говерса 120 
— Флексига 120 

Рвота 422 
Реабсорбция канальцевая 495, 498 
Реакции(я) адаптационные 31 

долговременная 33 
неспецифические 31 

— рефлекторная(ые) 98, 99 
бульбарные 99 
диэнцефальные 99 
кортикальные 99 
мезэнцефальные 99 
специфические 32 
спинномозговые 99 
срочная 33 

Регуляция гормональная, принципы 
199 
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Резистентность организма неспецифи¬ 
ческая 249 

Рекрет 93 
Релаксация желудка пищевая рецептив¬ 

ная 420 
Реография интегральная 289 
Реполяризация 53 
Рефлекс(ы) автономные 24, 121, 188 
— ахиллов 123 
— Бабинского 123 
— барорецепторный 324 
— безусловные 99 
— брюшной 123 
— вегетативные 188 
— висцеро-висцеральный 189 
— висцеродермальный 190 
— висцеромоторные 121 
— висцеросенсорный 190 
— висцеросоматический 189 
— Геринга—Брейера 312 
— дермовисцеральный 
— защитные 125 
— зрачковый 550 
— интегративные 100 
— интероцептивные 99 
— коленный 123 
— координационные 100 
— местные 24 
— миотатические 121 
— пищевого поведения 125 
— поддержания позы 125 
— подошвенный 123 
— предплечья разгибательный 133 

сгибательный 123 
— проприоцептивные 99 
— сложнейшие 101 
— статические 125 
— статокинетические 125 
— с глотки 371 

рецепторов бронхиол 372 
слизистой оболочки полости носа 

371 
трахеи 372 

— условный 99, 585 
виды 589 
изучение, методы 587 
образование, стадии 588 
торможение 590 

— центральные 24 
— экстероцептивные 99 
— элементарные 100 
Рефракция глаза, аномалии 549 
Рецепторы 27, 63 
— вкуса 581 
— Гольджи 576 
— кожные 571 

адаптация 572 



возбуждение 572 
— системы обонятельной 579 
Рецепция болевая 573 
— мышечная 575 
— суставная 575 
— температурная 572 
Речь, центр акустический 619 

двигательный 619 
оптический 620 

Рибосомы 59 
Ригидность децеребрационная 128 
Рилизинг-фактор 200 
Ритмы биологические 627 
— инфрадианные 633 

классификация 628 
-— короткопериодные 632 

циркадианные 629 
Роды, физиология 535 

Саморегуляция 427 
Саркомер 77 
Связь(и) 26 
— обратные(ая) 26 

отрицательная 26 
положительная 26 

— прямая 26 
Секрет 93 
Секреция внутренняя 93 
— канальцевая 495, 504 
— желудочная 415 
— кишечная 431 
— паралитическая 411 
— торможение 416 
Сенсорные системы, частная физиоло¬ 

гия 548 
Сердечный выброс 288 
Сетчатка, нейроны 554 
— структура 551 
— функции 551 
Сердце, деятельность, влияние центра¬ 

льной нервной системы 299 
механизмы внутриклеточные 294 
регуляция 293 

• гуморальная 302 
рефлекторная 300 

—-— условнорефлекторная 301 
ритм 283 

— мерцание 279 
— механизмы регуляторные внесердеч-

ные 295 
— наполнение кровью 285 
— проведение возбуждения 274 
— рефлексы внутрисердечные 295 
— трепетание 279 
— функции(я) 291 

нагнетательная 284 
эндокринная 306 

— явления электрические 274 
Синапсы 69 
Синдром Броун-Секара 121 
Система(ы) AB0 
— вестибулярная, функции 571 

явления электрические 570 
— висцеральные 582 
— вкусовая 581 
— гемостаза 261 
— диффузная эндокринная 399 
— дыхательная 351 

факторы защиты гуморальные 382 
клеточные 381 
механические 379 

функции защитные 378 
— зрительная 548 

активность электрическая 555 
нервные пути 554 

— калликреин-кининовая 327 
— комплемента 252 
— крови 272 
— лимбическая 197 

организация морфофункциональ-
ная 139 

— лимфатическая 342 
строение 342 
функции 346 

— мать—плод функциональная 532 
— мышечная, оценка функционального 

состояния 87 
— нервная автономная 187 

синаптическая передача возбуж¬ 
дения 182 

физиология 171 
часть метасимпатическая 178 

парасимпатическая 177 
симпатическая 176 

вегетативная см. Система нереу.ая 
автономная 

центральная, методы исследования 
97 

— обонятельная 579 
— поворотно-противоточная множите¬ 

льная 507 
— простагландинов 327 
— резус 258 
— сенсорные, методы исследования 541 

общая физиология 541 
строение 541 
функции основные 542 

— сердца проводящая 277 
— сигнальная вторая 607 
— слуховая 562 

активность электрическая 565 
— соматосенсорная 571 
— сосудистая 307 
— функциональная 26 
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аппараты управления 29 
принцип взаимодействия 28 

иерархии 30 
изоморфизма 28 

Скорость кровотока объемная 314 
Слух бинауральный 568 
Слуховая(ые) чувствительность 567 
— ощущения 566 
— функции 566 
Слюна, свойства 410 
— состав 410 
Слюноотделение, регуляция 409, 410 
Сновидения 603 
Сознание 613 
Созревание половое 524 
Сок кишечный 431 
Сокращение(я) мышечное(ые) 77 
—- режимы 81, 82, 83 

теплообразование 85, 86 
энергетика 85 

— систолические 420 
— тонические 420 
Сома 59 
Сон 601 
— механизмы 601 
— сновидения 603 
— стадии 603 
— стресс эмоциональный 604 
— электроэнцефалограмма 602 
Сосуды, влияния гуморальные 322 
— иннервация 321 
Сперматогенез 528 
Статины 200 
Ствол мозга 123 
Стимуляция гуморальная 425 

Таламус, организация морфофункцио-
нальная 131 

Тело миндалевидное 141 
— нейрона 59 
Тельца пластинчатые 114, 115 
— Фатера—Пачини см. Тельца пластин¬ 

чатые 
Теория голода и насыщения 386 

гормональная 387 
метаболическая 387 
термостатическая 387 

— «скользящих нитей» 80 
Теплоизлучение 485 
Теплообразование 482 
Теплоотдача 483 
Теплопроведение 484 
Терморегуляция 480 
— физическая 483 
— химическая 482 
Терморецепторы 173, 543 
Тироксин 218 
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Ткани возбудимые 39 
лабильность 55 
физиология 39 

Ткань железистая физиология 93 
— мышечная 74 
— нервная, физиология 58 
Ток переменный 58 
— постоянный 56 
Тракт пищеварительный 393 

кровоснабжение 402 
микрофлора 440 
функция моторная 393 

Транспорт кислорода 360 
— макромолекул 394 
— углекислого газа 364 
Тремор 136 
Трийодтиронин 218 
Тромбоциты 260 
Тропины 200 
Тропомиозин 77 
Тропонин 77 

Углеводы нейронов 62 
Узел(узлы) крылонебный 178 
— паравертебральные 176 
— превертебральные 177 
— ресничный 177 
— ушной 178 
Улитка, строение 563 
Управление 21 
Ухо внутреннее 563 
— наружное 562 
— среднее 562 

Фибринолиз 270 
— механизм активации внешний 270 

внутренний 270 
— неферментативный 271 
— ферментативный 271 
Фильтрация клубочковая 495 
— гломерулярная см. Фильтрация клу¬ 

бочковая 
Фонокардиография 290 
Формация ретикулярная 197, 488 

моста 127 
ствола мозга 129 

Формула лейкоцитарная 245 
Фоторецепторы 543 
Функции(я) пищеварительные, влияние 

гиперкинезии 445 
гипокинезии 444 

— репродуктивная 523 
— физиологическая 17 

саморегуляция 25 

Хеморецепторы 173, 543 
— артериальные 373 



— центральные 373 
Холинорецепторы 183 
— мускариновые 183 
— никотиновые 183 
Хрономедицина 626 
Хронофизиология 626 

Цветовое зрение 559 
Цветовой показатель 239 
Центр(ы) гипоталамический 195 
— голода 386 
— дыхательный 126, 366 

функция гомеостатическая 366 
двигательная 366 

— менструальный 527 
— мочеиспускания 521 
— насыщения 386 
— нервный 103 
— пищевой 386 
— регуляции висцеральных функций 193 
— сердечный 286 
— слюноотделения 126 
— сосудодвигательный 126, 195, 322 
— спинальные 194 
— спиноцилиарный 194 
— стволовые 194 
— яичниковый 528 
Цитокины 254 

Часы биологические 626 

Шок спинальный 123 

Эйкозаноиды 210 
Экскрет 93 

Экстерорецепторы 543 
Электрокардиограмма 280 
Электроэнцефалограмма во время сна 

601 
Эмоция 598 
Эндосекреция см. Секреция внутренняя 
Эндотелий 228 
Энергообмен, методы исследования 

461 
Эозинофилы 246 
Эритрон 240 
Эритропоэз, регуляция 242 
Эритроциты 237 
— функции 240 
Эубиоз 442 

Ядра(о) ассоциативные 133 
— базальные 144 
— Бехтерева 126, 127 
— блуждающих нервов 125 
— вентромедиальное 196 
— Вестфаля—Эдингера 177 
— гипоталамуса 142 
— Дейтерса 126, 127 
— Келликера—Фюзе 
— красные 128 
— нейрона 60 
— неспецифические 133 
— парабрахиальное медиальное 369 
— паравентрикулярное 196 
— подкорковые см. Ядра подкорковые 
— специфические 132 
— хвостатое 144 
— Якубовича 
Ядрышко 60 
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