ФИЗИОЛОГИЯ ВОЗБУЖДЕНИЯ
ЛЕКЦИЯ ПЕРВАЯ
ОСНОВНЫЕ ПОНЯТИЯ ФИЗИОЛОГИИ ВОЗБУЖДЕНИЯ
Главой «Физиология возбуждения» мы начинаем изучение важнейшего раздела физиологической науки — физиологии нерв​ной системы.
Изучение физиологии нервной системы — этого «распоряди​теля» и «распределителя» всех функций живого организма, по образному выражению И. П. Павлова, требует глубокого и тща​тельного ознакомления с теми основными жизненными явления​ми и процессами, которые обеспечивают выполнение нервной системой регулирующей и координационной роли в организме.
Известно, что одним из основных законов биологии, общим для всех ступеней эволюционного развития животного мира, яв​ляется закон единства организмами среды. Животный  (и расти​тельный) организм может существовать лишь при условии удов​летворения   требованиям этого закона.   А так как окружающая организм среда находится в непрерывном развитии и движении, то претворение в жизнь этого основного закона неизбежно требу​ет приспособления организма к меняющимся условиям существования требует, другими Словами; проявления ответной изменчивости живых организмов.   Приспособительная   изменчивость живых образований при перестройках внешней среды идет в на​правлении  изменения  их физиологических свойств  и функцио​нальных отправлений.
В основе изменения функциональных отправлений живых возбудимых систем лежат процессы возбуждения и торможения.
Процесс возбуждения проявляется в функциональных отправлениях живых образований, процесс торможения — в прекраще​нии функциональных отправлений.
Из сочетания во времени процессов возбуждения и торможе- _ния в отдельном физиологическом образовании формируется по ходу приспособительной изменчивости жизнедеятельность этого образования. Из сочетания во времени процессов возбуждения и торможения в различных живых образованиях — тканях и ор​ганах— формируется жизнедеятельность организма а, целом.
В регуляции функции сложного многоклеточного организма особо важная роль принадлежит, как уже указывалось, деятель-
ности нервной системы, другими словами, процессам возбужде​ния, и торможения, протекающим в нервной системе. Вот почему глава «Физиология возбуждения», которую правильнее было бы назвать «Физиологией возбуждения и торможения», предпосыла​ется обычно изучению физиологии нервной системы. К такой ло​гике овладения физиологической наукой обязывает и историче​ская последовательность событий, так как все основные факты физиологии возбуждения и торможения были добыты исследова​телями в основном в опытах на нервной (отчасти мышечной) системе животного организма.
Материал, содержащийся в лекции, направлен на обоснова​ние основного тезиса, выдвинутого отечественной физиологией,— тезиса о генетическом родстве, единстве процессов возбуждения и торможения.
Однако в изложении научных данных мы будем придержи​ваться исторической последовательности.
В историческом плане физиологическая наука шла от изуче​ния процесса возбуждения к изучению процесса торможения.
Объясняется это высокой внешней выразительностью процесса возбуждения, большей легкостью, и доступностью его исследова-
ния. В связи с этим можно сказать, что если физиология возбуж​дения в настоящее время изучена со всей тщательностью, с ис​пользованием новых приемов и техники исследования, физиоло​гия торможения относится, напротив, к числу спорных и дискуссионных глав науки, где косность и консерватизм научно​го мышления проявляются наиболее наглядно и выразительно.
Под возбуждением понимается активный процесс, которым живая ткань отвечает на раздражение, т. е. на воздействие извне.
Этот активный процесс заключается в ряде последовательных реакций, сопровождающихся освобождением живой тканью раз-личных видов энергии. Отсюда процесс  возбуждения, возникая и
протекая в живой ткани, имеет ряд внешних признаков, из ко​торых одни являются общими для любой живой ткани, качест​венно _неспецифическими, a другие, напротив, имеют неодина​ковое выражение в реакции различных тканей на воздействие извне, т. е. являются специфическими.
К числу неспецифических, общих для всех живых образо​ваний признаков возбуждения относится протекание в любой живой ткани под влиянием внешнего раздражителя физико-хи​мических и химических реакций, связанных с освобождением различных видов энергии — электрической, тепловой и, по ряду сведений, и лучистой. Во избежание путаницы в освоении основ​ных понятий подчеркиваем сразу, что интенсивность энергети​ческого обмена при возбуждении, равно как и конкретное содер​жание физико-химических и особенно химических реакций, характеризующих собой процесс возбуждения в живых образова​ниях, занимающих различное место в эволюционном, сравни-

тельно-физиологическом ряду, могут быть неодинаковыми. До-
статочно вспомнить, например, что в мякотных нервах позвоноч-
ных процесс возбуждения связан с расходом энергии в миллионы раз меньшим,  нежели  процесс возбуждения,  протекающий в иннервируемой этим  нервом  скелетной  мышце. Однако и  в нерве, и в мышце, как и в любой живой ткани, процесс возбуж​дения начинается изменением ионного обмена в системе «клет-
ка - окружающая среда»,  сопровождающимся  освобождением различных видов энергии, прежде всего электрической, что при современной   технике   физиологического   эксперимента   может быть точно учтено по отношению к живому образованию. 
К специфическим признакам  возбуждения относятся функ-циональные отправления живой ткани,   являющиеся   конечным
звеном в сложной многозвеньевой реакции ткани на воздействие извне. Так, например, для мышечной ткани специфическим при​знаком возбуждения является сокращение её, лежащее в основе
разнообразных двигательных реакций организма. Для желези-стой_эпителиальнои клетки специфическим показателем возбуждения является выделение секрета и т. д. Эти специфические проявления возбуждения возникают и совершенствуются в про​цессе эволюционного и индивидуального созревания организма и требуют для своего осуществления специального морфологи​ческого субстрата и особых физиологических свойств реагирую​щего живого образования.
Из всего сказанного вытекает определение понятия функции как приспособительной реакции живого образования на воздей​ствие извне, в основе которой лежит процесс возбуждения.
Любая живая ткань обладает определенными свойствами, которые претерпевают закономерные изменения по ходу индиви​дуального развития организма. Эти свойства изменяются с вы​сокой степенью обратимости при реакции ткани на внешнее воздействие и необратимо утрачиваются при отмирании ткани.
К таким основным свойствам живой ткани относятся возбу​димость и функциональная подвижность.
_ Под возбудимостью мы понимаем способность живой ткани реагировать возбуждением на воздействие извне. Подчеркнем  особо, что возбудимостью обладают все_ живые ткани. По​пытка отдельных ученых подразделить ткани на возбудимые (нервы и мышцы) и невозбудимые по отдельным специфическим признакам в цепи реакций, составляющих в своей совокупности Процесс возбуждения, порочна методологически и глубоко ан​тинаучна. Ее ошибочность выступает особенно ярко в свете современного состояния физиологии, вскрывшей общность фи​зиологических механизмов в реакции самых разнообразных жи​вых образований на самые разнообразные воздействия извне. 

Однако возбудимость различных тканей может быть весьма различной. Если для вызова возбуждении, например, скелетной
мышцы теплокровного животного требуется определенная сила внешнего воздействия, то для возбуждения других тканей того же животного и даже других его скелетных мышц может потре​боваться значительно большая или меньшая сила внешнего воздействия. Более того, возбудимость одной и той же ткани может существенно изменяться в процессе ее жизнедеятельности как в сторону повышения, так и в сторону снижения.
Другим  основным  свойством любой живой ткани  является
функциональная подвижность её. Под функциональной подвижностью мы понимаем способность ткани реагировать на воздей​ствие извне с определённой скоростью. Таким образом, функциональная подвижность и скорость реагирования ткани по сво​ему содержанию тождественные понятия.
.Различные ткани отличаются друг от друга своей функцио​нальной подвижностью. В одних тканях реакция на воздействие извне длится тысячные и даже миллионные доли секунды (на​пример, мякотные нервы позвоночных животных). В других тканях возбуждение протекает столь медленно, что это может быть выявлено при непосредственном визуальном наблюдении без применения сколько-нибудь сложных методов исследования. По этому поводу достаточно вспомнить протекание во времени одиночных сокращений, с одной стороны, скелетной мышцы конечности, а с другой - гладкой мышцы, желудка или кишеч-
ника у одного и того же животного, например лягушки.
К числу основных понятий физиологии возбуждения отно​сятся понятия раздражение и раздражитель.
Раздражением обозначается процесс воздействия на живую ткань агентов внешней по отношению к этой ткани среды — из​менение среды существования.
_ Раздражитель — это причина, способная вызвать возбужде​ние, т. е. агент внешней среды существования организма или внутренней среды организма, который, действуя на ткани, органы организма или на организм в целом, вызывает активную
реакцию живого образования. Раздражители могут быть под-разделены по своей энергетической природе на химические, ме-

ханические, температурные, лучистые, электрические и др.
По биологическому значению все раздражители могут быть подразделены на адекватные и неадекватные.
Адекватными раздражителями называются агенты, действую​щие на определенные возбудимые системы организма в естест​венных условиях существования этого последнего. Так, напри​мер, для органа зрения адекватным раздражителем будет опре-
деленный участок   шкалы   электромагнитных   волн – видимые световые лучи, для органа слуха - колебания воздушных волн известной частоты_(от 16 до 20000 гц), для температурных ре- цепторов  кожи— изменения    температуры     внешней     среды 
и т. д.

К неадекватным раздражителям относятся агенты внешней среды, не являющиеся в натуральных условиях существования организма средством возбуждения различных органов чувств,

но тем не менее способные при достаточной силе и длительности своего воздействия вызвать возбуждение в раздражаемой ткани.
Имеются все основания утверждать, что все   агенты внеш-
него мира, равно как и все сдвиги во внутренних средах орга​низма, при соблюдении указанного выше условия (их достаточ​ной силе и длительности) могут сделаться раздражителями, вызывающими ответную приспособительную реакцию живой ткани.
Основная причина развития животного мира состоит в том, что по ходу осуществления приспособительных реакций на все многообразие агентов природы сопровождающие эти реакции изменения физиологических свойств закрепляются, увязываясь с сопутствующими изменениями морфологических свойств реа​гирующего субстрата. Эволюционируя в ряду поколений, эти сдвиги ведут к возникновению новых, более совершенных форм единства организма со средой.
Ведущей проблемой как теоретической, так и эксперимен​тальной физиологии является изучение различных форм актив​ных реакций тканей и органов организма, организма в целом на разнообразные воздействия извне. Так как основное условие любого эксперимента - максимальное приближение изучаемого процесса к натуральной обстановке его протекания в живом организме, то вопрос об удачном выборе искусственного раздра​жителя живой ткани приобретает существенное значение.
За исключением раздела физиологии рецепторов или органов чувств, при разработке проблемы возбуждения в качестве сред​ства вызова ответной реакции различных возбудимых систем организма используются неадекватные раздражители. Среди этих последних наиболее широкое распространение получил электрический ток. Можно сказать, что вся глава физиологии возбуждения, включая и современное состояние вопроса, постро​ена на фактическом материале, связанном с применением в ка​честве раздражителя живой ткани электрического тока.
Это положение обусловлено следующими причинами. Прежде всего электрический ток, применяемый в широких рамках фи​зиологического эксперимента, не оказывает на живую ткань вредного необратимого влияния. Далее, электрический ток как раздражитель может быть точно градуирован по силе, длитель-ности и характеру (градиенту) своего воздействия на живую ткань (рис. 1). Наконец, и это, может быть, наиболее сущест​венно, электрический ток близок, если не тождествен, по своей природе натуральным механизмам возникновения и распростра-нения возбуждения в живых тканях, родствен натуральным ме​ханизмам совозбуждения отдельных функциональных единиц в
сложных возбудимых системах организма. Достаточно вспом​нить, что, согласно экспериментальным данным последних лет, фактор натуральной иннервации — распространение волны возбуждения по нерву и передача возбуждения через периферический синапс с нерва на иннервируемый орган — тесно связан с механизмом так назыв аемых круговых электрических токов. 
Все эти особенности и обеспечили широкое использование электрического тока как раздражителя живой ткани. 
Подведем итоги сказанному выше демонстрацией очень про​стого опыта. Цель этой демонстрации — показать, что самые разнообразные воздействия извне могут явиться раздражителем возбудимой живой ткани, вызывающим в этой живой ткани
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Рис 1. Градуировка электрического тока: А — по силе; Б — по дли​тельности; В — по градиенту
ответную реакцию. Опыт будет проведен нами на так называе​мом нервно-мышечном препарате лягушки, состоящем из седа​лищного нерва и иннервируемой им икроножной мышцы. С дав​них пор этот препарат служит излюбленным объектом изучения вопросов физиологии нервной и мышечной систем. Одной из причин, объясняющих широкую популярность этого препарата в экспериментальной физиологии, является то, что наряду с вы​сокой возбудимостью и функциональной подвижностью обоих звеньев этого препарата — и нерва, и мышцы — наблюдается еще и высокая выразительность процесса. возбуждения, проявляю​щегося в сокращении икроножной мышцы. Изучая особенности этой сократительной реакции — ее латентного периода, скорости протекания, ее величины и других показателей, физиолог может сделать ряд далеко идущих выводов об условиях возникновения и протекания возбуждения как в нерве, так и в мышце непо​средственно. Этот препарат до последнего времени широко ис​пользуется во всех учебных лабораториях высших учебных заведений для изучения вопросов физиологии возбуждения.
Так, если приготовленный нервно-мышечный препарат за​крепить системой зажимов и, соединив ахиллесово сухожилие мышцы с писчиком, начать последовательно воздействовать на нерв как на более возбудимое звено препарата различными раздражителями — механическим (щипок пинцетом), химиче​ским (накладывание кристаллов NaCl), термическим (прикос​новение нагретой стеклянной палочкой) и электрическим, то увидим, что любое внешнее воздействие ведет к сокращению 10

мышцы, т. е. вызывает возникновение в нерве возбуждения, рас​пространяющегося вдоль по нерву и вызывающего в свою оче-| редь возбуждение, а следовательно, и сокращение мышцы.
Таким образом, наш основной тезис о том, что любой агент внешнего мира при его достаточной силе воздействия может быть раздражителем живой ткани, вызывающим ее ответную реакцию, подтверждается в этом простом опыте.
Далее, мы можем сделать вывод о том, что из всех исполь​зованных нами раздражителей электрический ток обладает яв​ным преимуществом как в отношении возможности тонкой гра​дуировки его по силе воздействия на живую ткань, так и по срочности и обратимости вызываемых им ответных реакций. Этот последний вывод подводит нас к рассмотрению основного вопроса физиологии возбуждения — вопроса о взаимозависимо​стях, существующих между раздражением и возбуждением, меж​ду характером внешнего воздействия и особенностями ответной реакции живой ткани.
ЗАКОНЫ РАЗДРАЖЕНИЯ
Реакция живой ткани на раздражение зависит от особенно​стей этого раздражения. Другими словами, живая ткань, орга​низм в целом своей реакцией отображают качественные и коли​чественные особенности воздействия из внешнего мира.
Вся совокупность фактов современной экспериментальной физиологии убедительно свидетельствует о том, что при сущест​вовании биологически общих, принципиально единых пусковых механизмов дальнейшее протекание процесса возбуждения и тем более конечный результат, проявляющийся в функциональном отправлении, может быть весьма различен не только для тканей, занимающих различное место в эволюционном, сравнительно-фи​зиологическом ряду, но и для одних и тех же тканей в различных условиях их раздражения.
Именно это основное условие и является естественнонаучной базой теории познания, объясняющей возможность точного и тонкого отражения объективно существующего мира в реакциях организма, в том числе и в высшей нервной и психической дея​тельности человека.
Отрицание существования взаимозависимостей между фак​торами природы, действующими на организм, и ответными реак​циями организма не только противоречит твердо установленным фактам, но и уводит нас в область отрицания познания сущест​вующего мира, ставит под вопрос само объективное существо​вание этого мира. Именно эти тенденции и составили в свое время содержание так называемого «физиологического идеа​лизма», отдельные проявления которого сохранились в зарубеж​ной физиологической науке вплоть до наших дней.
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зиолог Г. Боудич выдвинул концепцию о подчинении нормальной деятельности функционирующего сердца так называемому за​кону «все или ничего». Согласно этой концепции, сердце при каждом очередном приступе активности дает максимум энерге​тической продукции, обеспечивающей максимальное сокращение сердечной мышцы («все»). Пауза в деятельности сердца пони​малась Боудичем как следствие полной растраты рабочих по​тенциалов («ничего») по поводу предыдущего приступа актив​ности, связанное с необходимостью восстановления энергетиче​ских ресурсов для обеспечения нового цикла активности.
Концепция «все или ничего» прочно вошла в обиход зару​бежной физиологической науки, причем сфера ее приложения резко расширилась. В начале XX века ведущие английские фи​зиологические школы были склонны оценивать с позиций кон​цепции «все или ничего» активность почти всех живых образо​ваний, подвергнутых к тому времени экспериментальному иссле​дованию. По ранним представлениям крупнейшего английского физиолога центральной нервной системы Ч. Шеррингтона, дея​тельность не только периферических нервов и скелетной муску​латуры, но и центральной нервной системы подчиняется зави​симости «все или ничего».
Идеологическая сторона этой системы мышления ясна. Так называемый закон «все или ничего» является по методологиче​ской сущности детищем «закона» специфической энергии, вы​двинутого в физиологической науке родоначальником физиоло​гического идеализма И. Мюллером. На самом деле концепция «все или ничего» утверждает, что реакция живой ткани не зави​сит от условий внешнего воздействия, а или совсем не возникает (если раздражитель слаб), или при любой надпороговой силе раздражения оказывается всегда одинаковой, не отражающей собой особенностей внешнего раздражения и связанной всегда с полной тратой всех наличных энергетических ресурсов.
Эта концепция подрывает теоретические основы эволюцион​ной физиологии и, будучи приложена к закономерностям дея​тельности головного мозга, отрицает самую возможность позна​ния существующего вне организма внешнего мира.
Методологическая порочность концепции «все или ничего» наряду с общей неубедительностью ее фактического обоснования побудили А. А. Ухтомского вступить в решительную и упорную полемику со сторонниками этой концепции. Огромной заслугой Ухтомского перед отечественной и мировой физиологией яв​ляется вскрытие антинаучного содержания концепции «все или ничего» и в теоретическом, философском, и в экспериментальном плане.
Основным направлением этой дискуссии, проведенной шко​лой Ухтомского, было последовательное критическое изучение
новом, более современном методическом уровне эксперимен-.

тальных данных, служивших опорой концепции «все или ни​чего».
Как известно, экспериментальной основой   концепции   «все
или ничего» явились наблюдения английских, а позже японских физиологов, проведенные на нервно-мышечном препарате ля​гушки. Известный английский физиолог К. Люкас (1910), раз​дражая мышечные препараты лягушки, состоящие из небольшо​го числа волокон, электрическими ударами постепенно нараста​ющей силы, обнаружил, что увеличение мышечного сокращения происходит не по плавной кривой, а скачками.
На основании этих данных Люкас пришел к заключению, что увеличение сократительного ответа мышцы при увеличении силы раздражения зависит не от градуального характера возбужде​ния, а лишь от статистического фактора. При малой пороговой силе раздражения реагируют лишь наиболее возбудимые мы​шечные волокна. Постепенное увеличение силы раздражения ведет к постепенному же вступлению в реакцию все менее воз​будимых волокон. Каждое отдельное мышечное волокно реаги​рует по правилу «все или ничего», т. е. отвечает на надпороговое для него раздражение максимальным сокращением. Суммирова​ние сокращений отдельных волокон создает внешнюю видимость градуального характера ответа мышцы в целом.
К аналогичным выводам пришел позже и известный японский физиолог Г. Като (1934), воспроизводивший опыт Люкаса на нервно-мышечном препарате с одиночным искусственно изоли​рованным нервным волокном.
Электрофизиологические исследования процесса возбужде​ния, осуществляющегося в натуральных возбудимых единицах — одиночных нервных волокнах и иннервируемых ими мышечных волокнах, проведенные учениками Ухтомского, позволили уста​новить истинные отношения, существующие в активности живых образований. Оказалось, что основной, первичной во времени формой возбуждения в одиночных нервных и мышечных волок​нах являются, как и в любой живой ткани, принципиально гра​дуальные сдвиги в обменных процессах, точно отображающие своей величиной величину раздражающего воздействия (см. рис. 17). На известном критическом уровне этой градуальной реакции возникает вторая форма реакции — скачкообразный, быстро развивающийся во времени неградуальный сдвиг в об​менных процессах. Эта форма ответа свойственна лишь нервной и мышечной тканям, и именно она служит пусковым механиз​мом, обеспечивая проявление специфических функциональных ч отправлений этих тканей (см. рис. 18).
Эволюция процесса возбуждения в нервной и мышечной си​стемах шла в направлении повышения срочности и энергетиче​ской экономичности ответных реакций. Отсюда понятно, почему вторичная по времени возникновения, фило- и онтогенетически
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реакции требуется определенная критическая, пороговая дли​тельность раздражителя. Увеличение длительности внешнего ''воздействия за пределами порога ведет к увеличению и функп,н-
более молодая форма возбуждения, лежащая в основе проведе​ния возбуждения в нерве и сокращения мышцы, оказывается срочной н относительно не зависящей в своем энергетическом .проявлении от условий внешнего раздражения. Общий ответ, об​щая сумма физиологических сдвигов, составляющих реакцию любой живой ткани на воздействие извне, всегда зависит от осо​бенностей и, в частности, от силы внешнего воздействия. Тот факт, что отдельные, частные, хотя бы и существенные по рабо​чему эффекту, звенья общего процесса возбуждения в опреде​ленных условиях раздражения обнаруживают известную неза​висимость от этих условий раздражения, отнюдь не противоречит основному выводу о принципиальной градуальности процесса возбуждения.
Ошибка в опытах Люкаса и Като заключается в том, что, сосредоточив свое внимание лишь на одной стороне сложного процесса возбуждения и пренебрегая эволюционным подходом к оценке явлений, они возвели в ранг общего биологического зако​на частные особенности реакции частного вида живых образо​ваний— мышечной ткани.
В полном соответствии с высказываниями Ухтомского экспе​риментальные данные последних лет свидетельствуют о том, что закон «все или ничего» является не законом и не принципом ре​агирования, а всего лишь частным механизмом активности от​дельных возбудимых образований, например, сердца теплокров​ных в определенных условиях их существования.
Целостная реакция любого живого образования полностью удовлетворяет всем основным требованиям закона силы раздра​жения.
ЛЕКЦИЯ ВТОРАЯ
ЗАКОНЫ РАЗДРАЖЕНИЯ (ПРОДОЛЖЕНИЕ) Закон длительности раздражения
Реакция живой ткани зависит не только от силы раздраже​ния извне, но и от времени действия^этого раздражителя. Зави​симости, существующие между длительностью'раздражения и ""бтветом раздражаемой ткани, могут быть сформулированы сле^Ч дующим образом: чем длительнее  раздражение,    тем   сильнее} (до известных пределов) и ответная реакция живой ткани.         I .—- Напомним еще раз, что общая сумма физиологических сдвй* гов, составляющих ответ ткани на раздражение, нарастает с на​растанием длительности раздражения без ограничений. Что ка​сается возбуждения, связанного с функциональным   отправле​нием ткани, то для  проявления  минимальной  функциональной
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ональных отправлении ткани вплоть   до
мальной величины; Дальнейшее увеличение длительности разд--ряЖеТТйя уж<Г~не~ведет к нарастанию функциональных отправ​лений ткани.
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Зависимость между длительностью раздражения и ответным возбуждением — функцией физиологического образования — приведена на рис. 3.
А
6
Рис.   3.   Зависимость  ответной реакции ткани от длительности раздражения   (схема). А — по​роговая   длительность  раздра​жения; £ — максимальная дли​тельность раздражения: по      оси      абсцисс— длительность раздражения,  по оси  ординат — ве​личина ответа (в усл. ед.)
Учение о взаимозависимостях, существующих между длительно​стью раздражения и ответной ре​акцией ткани, является по своему содержанию учением о роли фак​тора времени в возбуждении жи​вых образований. |j связи с ооль-шим теоретическим значением этого вопроса остановимся вкрат​це на истории его становления, весьма поучительной и для обще​го понимания путей развития фи​зиологической науки.
Физиология возбуждения бе​рет свое начало от исследований Э. Дюбуа-Реймона, впервые при​ступившего к экспериментальной
разработке этой проблемы. Он обосновал понятия электрофизио​логии как науки об основных проявлениях возбуждения и устано​вил основные зависимости, определяющие отношения между раз​дражением и ответной реакцией живой ткани.
Вклад Дюбуа-Реймона в науку был высоко оценен уже со​временниками. Тем не менее именно этот высокий авторитет Дю​буа-Реймона оказал отрицательное влияние на развитие учения о роли фактора времени в возбуждении живой ткани.
Изучая влияние на нервно-мышечный препарат лягушки по​стоянного тока, Дюбуа-Реймон совершенно правильно сформу​лировал зависимости, существующие между силой тока и от​ветной сократительной реакцией мышцы при ее непрямом (через нерв) раздражении. Однако попытка Дюбуа-Реймона выявить отношения, существующие между величиной сократительного от​вета мышцы и длительностью раздражения, не дала результа-Т0в. Дозируя длительность постоянного электрического тока в пределах неизменной силы тока от 1 сек и выше (до многих де​сятков секунд), он не смог обнаружить разницы в величине от-Цетного сокращения мышцы. Законы действия тока на живую были сформулированы Дюбуа-Реймоном следующим об-
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разом: «На ткань оказывает действие не длительность прохож] дения электрического тока, а изменение густоты силовых лини! в единицу времени».
В своей утверждающей части этот вывод Дюбуа-Реймона со| вершенно правилен. Он ставит вопрос о роли срочности, гради] ента во времени раздражителя в раздражении живой ткани. Чт< касается первой части вывода, то здесь он допустил ошибку, ликом зависящую от несовершенной техники исследования. Kai мы увидим далее, в пределах времени раздражения, использс ванного Дюбуа-Реймоном, наблюдения его верны, но отнюдь ж охватывают полностью реально существующих в природе отжн шений. Схематическое изображение данных Дюбуа-Реймона ведено на рис. 4, А.
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Рис. 4. Зависимость между силой и длительностью поро​гового    раздражения.     Л— данные    Дюбуа-Реймона;
Б — данные Фика и Энгельмана:
по оси абсцисс — длительность   раздражения, по оси ординат — сила раздражения  (в усл. ед.)
В 70-х годах прошлого столетия физиологи А. Фик (1863) Т. Энгельман (1870), один в опытах на гладкой мускулатур* моллюска, другой — на мышцах мочеточника кролика, устано​вили независимо друг от друга совершенно определенные othoj шения между длительностью раздражения и величиной ответ ного сокращения мышцы. Зависимость между длительностью силой раздражения, необходимого для вызова порогового сокра​щения гладких мышц, в опытах Фика и Энгельмана приведена? на рис. 4, В.
Опыты Фика и Энгельмана указывают на то, что факто] времени — длительность раздражения — принимает активш участие в формировании ответной реакции живой ткани. Однак< авторитет научного имени Дюбуа-Реймона был столь велик, чт эти противоречащие его научным взглядам работы не оказал! никакого влияния на развитие физиологической мысли.
С 80-х годов прошлого века к разработке проблемы времен! в возбуждении приступил классик русской физиологии Н. Е, Вв< денский, посвятивший этой проблеме всю свою жизнь. Последе^
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вательный и глубокий мыслитель, Введенский был искателем нового и в области теории, и в области методов исследования. Поставив перед собой задачу изучения активности живых обра​зований в широком сравнительно-физиологическом аспекте (нер​вы мышцы, мионевральный синапс, центральная нервная систе​ма), он направил свои исследования по пути максимального при​ближения обстановки опыта к естественным условиям. Смело ломая установившиеся традиции науки, сосредоточившей внима​ние на изучении одиночного приступа возбуждения, Введенский впервые в истории физиологии предпринял всестороннее изуче​ние ритмической активности нервной и мышечной систем как на​туральной формы деятельности этих образований. В качестве исследуемых показателей активности им были избраны электри​ческие сдвиги — токи действия, сопровождающие возникновение каждого приступа возбуждения в ритмическом ряду. Это направ​ление научных поисков потребовало от него разработки и внед​рения в экспериментальную практику нового метода исследова​ния — метода телефонической регистрации физиологических явлений.
Исследования Введенского стали новой главой в физиологии возбуждения. Оказалось, что конечные результаты ответа ткани на раздражения определяются, с одной стороны, особенностями этого раздражения, причем не только его силой, но и частотой. С другой стороны, ответ ткани зависит от ее физиологического состояния — возбудимости и прежде всего функциональной под​вижности. Интервал возбуждения, т. е. длительность протекания возбуждения в ткани, выступил в этих исследованиях основной характеристикой физиологических свойств и функциональных отправлений ткани. Учение Введенского об относительной функ​циональной подвижности (1892), являясь теоретической базой для понимания законов эволюции функций в животном мире, обосновывает роль фактора времени в физиологии возбуждения. Замечательные труды Введенского, открывшие новую эпоху в научном мировоззрении, не были оценены по заслугам его со​временниками. К сожалению, они недооценены полностью и сей​час, что немало задерживает развитие физиологической науки. Это недопонимание ценности научных открытий Введенского привело к тому, что проблема времени в возбуждении привлекла
себе должное внимание лишь в XX в. после  работ  крупного
ранцузского физиолога Л. Лапика. Лапику принадлежит заслуга создания учения о хронаксии
ак о пороговом времени, пороговой длительности раздражения,
-обходимой для вызова возбуждения живой ткани. Это учение своему содержанию является оригинальной по методическим Щриемам разработкой идеи Введенского об относительной функ-
юнальной подвижности ткани.  К чести Лапика   необходимо что он всегда отдавал дань огромным   заслугам Вве-
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денского как своего исторического   предшественника в   ученш о роли фактора времени в возбуждении.
Лапику удалось установить точные отношения, существую-щие между длительностью раздражения и ответной реакцие-ткани. Используя технику исследования, позволяющую иметь де​ло с длительностью раздражения порядка тысячных и миллион/] ных долей секунды, он в опытах на обычном нервно-мышечно! препарате лягушки доказал правильность выводов Фика и Эн.|
[image: image4.png]



гельмана.
Рис. 5. Зависимость меж​ду силой и длительно​стью порогового раздра​жения. Кривая «сила — длительность» по Лапи​ку, Вейссу и Гоорвегу:
0—1 — реобаза, 0—3 — хро-наксия. 0—4.—полезное вре^ ыя; по оси абсцисс — дли​тельность раздражения, по оси ординат — сила раздра​жения (в усл. ед.)
Оказалось, что если брать в качест ве раздражителя токи даже очень боль} шой силы, но малой длительности, т( ответной сократительной реакции цы как при прямом, так и непрямом раздражении не возникает. Для пол] чения  первого,  наименьшего  по вел! чине сократительного   ответа   мышщ требуется раздражать ее в течение oi ределенного порогового времени. Ув« личение длительности раздражения в* дет к уменьшению силы раздраженш требуемой для   получения    порогового сокращения мышцы.    При неизменно! силе раздражения увеличение длител] ности за пределы его пороговой вел! чины влечет за собой  нарастание р< акции мышцы.
Отношения между длительностью и силой    порогового раз; ражения, обнаруженные Лапиком, могут быть выражены гипер^ болой, обе ветви которой идут асимптотично по отношению не осям координат, а к линиям,   параллельным    осям    координат (рис. 5). Это последнее обстоятельство   указывает   на   то, чт<| раздражители как очень малой силы (меньшей, нежели порой вая), так и очень малой длительности (также меньшей, нежел порог времени раздражения) реакции ткани типа надпороговог< возбуждения вызвать не могут.
' Далее, анализируя кривую Лапика, можно сделать еще одш чрезвычайно важный вывод. Оказывается, что обратные гипер: болические отношения между силой и длительностью пороговой: раздражения существуют лишь для определенных, ограничен​ных значений этих параметров. Увеличение длительности разд-i ражения за известный критический предел уже не влечет з; собой дальнейшего снижения пороговой силы раздражения. Рав​ным образом увеличение силы раздражения сверх определен​ной критической величины требует для вызова пороговой реак-j ции ткани одинаковых, хотя и очень малых, значений длитель-1 ности раздражения.
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Для различных тканей критические значения силы и длитель​ности раздражения сугубо различны. Сравнительно-физиологи​ческий анализ вопроса позволяет сделать вывод, что наимень​шее по абсолютной величине пороговое время раздражения при​суще периферической соматической нервной системе и скелетной мышце. Эти наблюдения, вполне подтверждающие ранние вы​воды Введенского о высокой функциональной подвижности нервной и мышечной (поперечнополосатой) тканей, позволяют объяснить и ошибочное заключение Дюбуа-Реймона, отрицав​шего роль длительности раздражения для вызова ответной реак​ции ткани, и опыты Фика и Энгельмана.
Все эти исследователи вследствие несовершенной техники работы имели дело с относительно очень большой длитель​ностью раздражения. Поэтому Дюбуа-Реймон, работавший на высокоподвижных двигательном нерве и скелетной мышце ля​гушки, оперировал в таких условиях опыта, когда, судя по кри​вой Лапика, гиперболическая зависимость между силой и длительностью раздражения теряется и пороговая сила тока остается неизменной при любой длительности его (см. рис. 5). Фик и Энгельман, экспериментировавшие, напротив, на мед​ленно реагирующих гладких мышцах, имели возможность даже в несовершенных технических условиях выяснить истинные за​висимости. Это произошло потому, что пороговая длительность раздражения для гладких мышц относительно очень велика, и зависимость между длительностью и силой раздражения, выра​женная гиперболической кривой, относится к столь большим значениям времени, оперирование которыми было вполне до​ступно Фику и Энгельману даже в их несовершенных условиях опыта.
Таким образом, как и на всем протяжении истории физиоло-.гии, успех дела решился достоинствами метода работы. Недо​статочное внимание к этой стороне дела, пренебрежение эволю​ционным подходом к оценке фактов привело к ошибочным вы​водам даже такого крупного исследователя, как Дюбуа-Реймон.
Остановимся на методах исследования фактора времени в возбуждении живых образований.
Дюбуа-Реймон, изучая влияния постоянного тока на нервно-Мышечный препарат, имел дело с очень простой установкой. Основной частью этой установки является струнный реохорд, Позволяющий раздражать нерв током различной силы. Длитель​ность раздражения градуировалась грубо вручную путем замы-ключа на различное время (рис. 6, А).
Лапик, стремясь к возможно более тонкой градуировке вре-раздражения в пределах дробных долей секунды, исполь-в своих первых опытах так называемый пистолет Вейсса, КОТОРОГО дана на рис. 6, Б. Здесь длительность раздраже-измерялась временем пролетания пули между контактами
2]
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где S — расстояние между контактами, а V — скорость  полет4 пули. При постоянной V легко градуировать время раздражений
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А и Б. При ударе пули в контакт А происходит его замыкание, электрический ток начинает   проходить   через   раздражаему! ткань. Удар пули в контакт   Б размыкает   цепь и прекраща< раздражение ткани. Таким образом, время раздражения ткан(| (t) будет равно:
Рис.   6.   Установка   для   исследования   роли   факторов силы и длительности (времени) раздражения. А —"уста​новка Дюбуа-РеЙмона;  Б — пистолет Вейсса;  В — кон​денсаторный хронаксиметр Лапика — Бургиньона
путем изменения расстояния между контактами. Этот ocrpoyi ный метод, позволяющий иметь дело с длительностью раздраже ния порядка миллионных долей секунды, был вскоре усоверше» ствован Лапиком: в качестве   подвижной   части   системы 6i использован не полет пули, а движение.била маятника, совериш щего с определенной скоростью колебательные движения межд| двумя раздвижными контактами. Тот же принцип был почти о; повременно использован в физиологии и К. Люкасом.
Десятилетием позже один из виднейших учеников Лапика Ж. Бургиньон предложил новый метод промеров времени pas дражения, сохранивший свое практическое значение вплоть наших дней. Этот метод основан на использовании в качеств* способа градуировки длительности раздражения разрядов кон денсаторов различной емкости. Известно, что   время   разряд* конденсатора   прямо пропорционально  его  емкости.  Поэтому если конденсатор известной емкости  предварительно  зарядит* током  известного   напряжения,  а  затем  разрядить  его  чер< ткань, эта ткань будет раздражаться током строго определенно!! интенсивности и столь  же-строго  определенной  длительности! t=RC. В приведенной нами простой  формуле  R — сопротивле) ние рабочей цепи, включая и сопротивление объекта, а С — ei
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хость конденсатора. Если К измеряется в омах, С — в фарадах, то искомое время будет выражено в секундах.
Принципиальная схема описанного конденсаторного прибора дается на рис. 6, В.
Вернемся к анализу закона длительности раздражения. Если между величиной ответной реакции ткани и длительностью раз​дражения существует та же прямая зависимость, что и между величиной ответа ткани и силой раздражения, то очевидно, что между пороговой длительностью и силой раздражения должны существовать обратные отношения. Для вызова пороговой по величине реакции ткани требуются определенная сила и дли​тельность раздражения. Увеличение силы раздражения должно неизбежно сопровождаться уменьшением длительности и наобо​рот, так как при несоблюдении этого правила ответная реакция будет уже не пороговой величины, а пропорционально больше.
Как мы уже говорили выше по поводу опытов Лапика, отно​шения между силой и длительностью раздражения выражаются гиперболой, ветви которой асимптотичны линиям, параллельным осям координат.
Рассмотрим эту кривую зависимости между силой и длитель​ностью раздражения, или, как ее обычно называют в физиоло​гии возбуждения, кривую «сила — длительность». По оси аб​сцисс откладывается время — длительность раздражения, по оси ординат — сила раздражения. Шкалы времени и силы разд​ражения различны для различных тканей в зависимости от их физиологических свойств — возбудимости и функциональной под​вижности. Гиперболическая кривая «сила — длительность» ха​рактеризует собой отношения между величиной силы и длитель​ности раздражения, необходимые для вызова пороговой реакции ткани. Значения силы и длительности раздражения, лежащие налево от этой кривой, относятся к подпороговым. Их воздейст​вие на ткань ограничивается лишь вызовом изменений в физи​ологических свойствах ткани (пропорциональных величине подпорогового раздражения). Значения силы и длительности, ле​жащие направо от кривой, соответствуют надпороговым раздра-.-Жениям. При их воздействии на ткань имеет место надпороговая •^реакция, сопровождающаяся функциональными отправлениями •^кани, опять-таки пропорциональная величине надпорогового к£аздражения.
Кривая «сила — длительность» выражается уравнением
^5!,
Q
*
х
' — пороговая сила   раздражения, х — пороговая   длитель-раздражения,  а и b — константы, характеризующие осо-«юсти этой кривой. Константа а, определяющая   собой кру-"" кривой «сила — длительность», является характеристикой раздражения ткани. Константа Ъ определяет собой на-
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можно убедиться, что если пороговая сила у будет равна 26, то уравнение превращается в
Ь = -^
чальную ординату, через которую проходит асимптота нижне! ветви гиперболы. По своему физиологическому значению кош станта b соответствует силе раздражения при стабильной дли| тельности его, когда обратные отношения между силон длительностью раздражения уже теряются и дальнейше! увеличение длительности раздражения уже не влечет за собо) уменьшения силы раздражения для вызова порогового ответ; ткани.
Понятие порога силы раздражения, выдвинутое в свое времз Дюбуа-Реймоном, тождественно по своему содержанию имение . этой константе Ь. В связи с этим можно дать еще одно, более то l/fi'oe определение понятия порога силы раздражения, или реобаз!
Рддбащ — это пороговая сила раздражения при достаточнс большой длительности этого раздражения.
Анализ кривой «сила — длительность» позволяет сдела'| очень важный вывод о существовании не только силовой, но временных характеристик раздражения. Так, для каждой живс ткани независимо от особенностей характеризующей ее крив( «сила — длительность», независимо от крутизны этой кривой значения начальной ординаты существует определенное полец нов время раздражения (0—4 на рис. 5). Под полезным вр( менем в физиологии возбуждения понимается величина nopi. говой — наименьшей длительности раздражения при порогово| силе раздражения (равной значению b — реобазе).
Сам термин «полезное время» указывает на то, что дальне? шее увеличение времени раздражения при данной неизменнс силе раздражения, равной реобазе, уже не влечет за собой пр< порционального нарастания функциональных отправлений ткаш
Величина полезного времени раздражения различна для pas личных тканей и вполне может быть использована как показ; тель временных особенностей протекания в ткани процесса ai тивности, т. е. как показатель одного из основных физиологич< ских свойств живой ткани — ее функциональной подвижност
Однако в экспериментальной физиологии эта мера времен! возбуждения не используется, что связано со значительной труд​ностью ее практического измерения.
С 1908 г. в теоретической и экспериментальной   физиологи! х/широко используется другая временная характеристика раздра-J ь\/ жения, предложенная Л. Лапиком.— мюндкрия. Подвергнув ма-г        тематическому анализу кривую  «сила — длительность»,   Лапш пришел к выводу, что за временную характеристику  раздраже! ния живой ткани должно быть взято пороговое время раздра^ жения при силе этого раздражения, равной   не  одной, а   двут реобазам. Так, произведя соответствующие подстановки в урав| нение
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При Ь, условно принятом за единицу (мера пороговой силы раз​дражения), х = а. Другими словами, х — величина порогового времени раздражения, равного двум реобазам, выступает как константа времени раздражения живой ткани.
Эту константу времени раздражения Лапик и предложил на​звать хронаксией.
Таким образом, хронаксия — это пороговое время (длитель​ность) раздражения ткани при силе тока равной двум реобазам.
ся
По своему физиологическому содержанию хронаксия являет-
про-
11рггаозжд£Ша_В-Ткани^.Следовательно, величина хронаксии
подвижности Л'кани, так
возбуждения, активности в
как очевидно, что чем_быстрее возникает процесс
тем быстрее протекает во времени и весь цикл
ткани.
~~~
"
о хронаксии как хронологической характеристике про​цесса возбуждения получило широкое распространение в миро​вой физиологии. Популярности этого учения немало способство​вала и практическая доступность метода хронаксиметрии.
Вплоть до последнего времени наибольшим распростране-"нием пользуется метод конденсаторной хронаксиметрии, предло​женный в 1916 г. Бургиньоном. Схема простейшего конденсатор​ного хронаксиметра была уже дана выше. В Советском Союзе первые хронаксиметрические исследования были осуществлены в 1929 г. в физиологической лаборатории Ю. М. Уфлянда (Ле​нинградский институт по изучению профессиональных забо​леваний).
Литературные данные мировой физиологии, пополнившие Данные школы Лапика, убедительно свидетельствуют о том, что -различные физиологические образования характеризуются раз-, личными величинами хронаксии, колеблющимися от стотысяч​ных долей секунды (нервная система позвоночных животных и человека) до целых секунд и даже минут (гладкая мускулатура [беспозвоночных). Эти сравнительно-физиологические особенно-проливают свет на пути эволюционного развития живых ^образований.
Величина хронаксии, более или менее постоянная для состоя-*   физиологического   покоя   какой-либо     ткани,   изменяется t JpH переходе этой ткани на режим активности, что  опять-таки способствовать изучению механизмов функционирования образований. Наконец, действие на ткани, на организм Челом альтерирующих, патогенных агентов также ведет к за-
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кономерным изменениям хронаксии тех или иных тканей ил| органов. Отсюда уже много лет назад наметился путь к широк( му внедрению метода хронаксиметрии в клиническую практик]
Отдавая должное большим заслугам Л. Лапика в обоснов; нии учения о хронологической характеристике процесса возбуз дения, мы с тем большим уважением должны помнить об истш ном создателе учения о роли фактора времени в возбуждении классике русской физиологической науки Н. Е. Введенском.
Типичные зависимости между пороговой силой и длительщ стью раздражения установлены в последние десятилетия и показаниях отдельных возбудимых единиц — одиночных нер! ных и мышечных волокон. Это обстоятельство позволяет раз прийти к выводу, что закон длительности раздражения ляется объективным законом природы, наглядно опровергающш концепцию «все или ничего» и раскрывающим новые сторон! отражения внешнего мира реакцией живой ткани.
Метод хронаксиметрии можно продемонстрировать на челс| веке, в частности, определить  хронаксию  (и  реобазу) нервнх и мышечной тканей, например двигательных волокон срединно! нерва и общего сгибателя пальцев верхней конечности.
Для измерения хронаксии используют конденсаторный хр< наксиметр,   принципиальная   схема   которого   описана   выш< В практике клинической хронаксиметрии для  раздражения и< следуемых тканей человека мерным   электрическим   током и< пользуется   обычно  монополярный   метод.   Один   электрод анод — большого размера накладывается на какой-либо индифЦ ферентный участок тела, второй активный электрод — катод малого размера накладывается на определенные области (обьп но на так называемые двигательные точки) исследуемых ткане! В связи с различными размерами электродов возбуждение воз] никает лишь в области наложения малого электрода, где густот* силовых линий тока достаточно велика. Электроды употребля​ются  обычно   серебряные,   хлорированные,   покрытые   сверх; слоем ваты и марли, смоченных раствором Рингера.
Практические приемы определения хронаксии ткани при по​мощи конденсаторного хронаксиметра очень   просты.   Сначал; находится реобаза — пороговое напряжение раздражающего то​ка, определяемое по возникновению  минимального сокращена мышцы. Реобаза определяется при максимальной длительности) прохождения тока через ткань. Практически это достигается ш способу Дюбуа-Реймона путем замыкания ключа хронаксимет-] ра от руки на время, приблизительно равное 1 сек. После опре-деления реобазы найденное напряжение удваивается и этим xo-J ком, равным двум реобазам, последовательно заряжают и затет 1$зряжают через объект исследования конденсаторы различныз ей от меньших к большим. Емкость   конденсатора, npi имело место первое минимальное по величин*

•    ращение мышцы, и служит мерой хронаксии. Величина хро​ксии высчитывается,  как  указывалось   выше,   по   формуле
\t~RC.
Найдя реобазу и хронаксию, мы можем определить и всю [кривую «сила — длительность», измеряя пороговое время для (силы раздражения, равной последовательно 1, U/2, 2, 3 и т. д. [реобазам.
Так же просто удостовериться непосредственно в существова​нии зависимостей между длительностью раздражения и величи​ной ответной реакции, постулируемых законом длительности раздражения. Для этого достаточно после определения хронак​сии перейти к раздражению ткани током той же силы (равной .двум реобазам), но все большей длительности, используя для этой цели разряды конденсаторов все большей емкости.
Демонстрация убеждает нас в правильности всех рассмот-: ренных выше зависимостей.
.    Закон градиента раздражения
Изучение отношений, существующих между силой и дли​тельностью внешнего раздражения, с одной стороны, и ответ​ной реакцией ткани — с другой, вполне подготавливает к тому, чтобы допустить, что и другие особенности раздражения долж-|Ны оказывать свое влияние на раздражаемое образование.
К числу очень важных сторон воздействий из внешнего мира (на живую ткань относится быстрота нарастания рязгт,гяжа'пшрго [воздействия во времени. У5£е"первым естествоиспытателям было Известно, что медленно нарастающее по величине раздражение | извне может не вызвать ответной реакции ткани даже в том слу​чае, если конечная величина этого раздражения относительно очень велика. Эта зависимость была подмечена в опытах с раз--(дражающим действием медленно нарастающего тока на нервно-I мышечный препарат лягушки еще Дюбуа-Реймоном и позже вы​ражена в сформулированном им законе раздражения ткани по​стоянным электрическим током.
Последующая разработка вопроса, проведенная в 80-х годах
прошлого столетия известным русским физиологом Б. Ф. Вериго
и позже уже в 30-х годах нашего века выдающимся английским
физиологом А. Хиллом, позволила окончательно выяснить суще-
,ствующие отношения между градиентом — быстротой нараста​
ния paздpaжej^ия_ цлхв£тной[реакцией^ткани. " •

одержание з1Гконаградйе~Нта~" раздражения следующее: ре-акция живой ткани зависит от градиента (крутизны) раздраже-шия — чем выше градиент раздражения, тем сильнее (до извест​ных пределов) реакция живой ткани (рис. 7).
В основе проявления этого закона лежит повышение порога возбудимости ткани при раздражении, протекающее параллель-
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в   ней -сдвигов^ ведущих  к ого~7>т-
но возникновениюи проявлению йЩЩбро? правления ткади (рис. "STT^
- Скоростьн врастания местных сдвигов, лежащих в основе возбуждения, зависит от градиента раздражения. Она т£м__ниже, чем ниже_ градиент раздражения. Поэтому при низком градиенте раздражения изменения, происходящие в ткани, протекают так медленно, что не успевают достигнуть смещающегося уровня
порога.
Физиологический смысл_закона градиента раздражения за​ключается в снижении эффективности раздражения при медлен-
мсек
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Рис.   8.   Физиологические механизмы аккомодации:
1 — скорость     роста   местной
активности       (возбуждения),
2 — скорость    роста    порога
возбуждения
Рис. 7. Зависимость между силой и градиентом порогового раздра​жения — кривая аккомодации: по оси абсцисс — время роста раздра​жающего стимула, по оси ординат — ая сила раздражения (в величи​нах, кратных реобазе)
IlU^uiunci»
   ,
нах,  кратных реобазе)
ном нарастании его действия на живое образование, в приспо​соблении, или, как говорят, в аккомодации живого образования к медленному действию внешнего раздражителя.
Биологическое значение этого закона очевидно. Медленно на​
растающий во времени раздражитель не требует срочных при-!
способительных перестроек организма.   Отказ  живого   образо​
вания от ответа на него за счет проявления процесса аккомода​
ции обеспечивает этому образованию возможность реагировать!
изменением текущих функциональных отправлений на действие!
других раздражителей.
!
Между пороговой силой и градиентом раздражения сущест-]
вуют вполне определенные отношения, которые находят выраже-]
ние в так называемой кривой «сила — градиент» (см. рис. 7).|
Математически эта кривая выражается формулой
]
у = ах-\-Ь,
где у — пороговая  сила  раздражения, х — пороговый   градиент раздражения, b — константа силы раздражения (пороговая сил; при мгновенной скорости нарастания раздражения, т. е. при от-j сутствии процесса аккомодации), а — константа градиента раз-! дражения (константа аккомодации).
2.8

По своему физиологическому содержанию константа акко​модации представляет собой скорость нарастания порога воз​буждения ткани при раздражении (см. рис. 8).
Константа аккомодации имеет размерность времени и при​надлежит к числу хронологических характеристик ткани, отоб​ражающих собой важные стороны процесса возбуждения. Меж​ду величинами хронаксии и аккомодации существуют вполне определенные отношения.
Метод аккомодометрии широко применяется в наши дни и б интересах разработки вопросов теории возбуждения, и в ин​тересах практического использования константы аккомодации для оценки текущего состояния ткани.
Подведем итоги рассмотренной темы.
Реакция живой ткани является функцией от характера внеш​него воздействия, отображая своими особенностями особенности внешнего воздействия.
Наряду с этим реакция живой ткани является функцией от физиоло! ических    особенностей    ткани — от    ее   возбудимости, ^ определяющей    различное   значение пороговой силы раздраже- / ния, ее функциональной подвижности,   определяющей различное значение пороговой длительности раздражения,  и от ее аккомо​дации, определяющей различное значение порогового градиента раздражения.
Изменчивость внешней и внутренней среды существования, изменчивость физиологических свойств обеспечивают многообра​зие ответных реакций живых образований на раздражение извне.
ЛККЦИЯ ТРЕТЬЯ
ОСНОВНЫЕ ПРОЯВЛЕНИЯ ВОЗБУЖДЕНИЯ
Биоэлектрические явления
В первой лекции мы говорили о том, что процессы, протекаю​щие в живой ткани при возбуждении, ведут к освобождению различных видов энергии. Эти энергетические признаки и ис​пользуются физиологами для изучения процесса возбуждения.
Возникновение и распространение возбуждения неразрывно связано с изменением электрического потенциала — клеточного заряда живой ткани. Электрические изменения могут быть отнесены к числу наиболее ранних и наиболее точных показате​лей возбуждения. Как мы увидим позже, уже первые сдвиги, происходящие в живой ткани под влиянием воздействия извне и заключающиеся в изменении ионного обмена в системе «клет​ка—окружающая среда», ведут к строго определенному и зако​номерно 'Протекающему изменению электрического состояния
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высоколабильном нерве, если соблюдаются основные условия, определяющие переход возбуждения в торможение, другими сло​вами, если ритмы раздражения извне превосходят текущий уро​вень функциональной подвижности — максимальный ритм актив​ности ткани.
После микроэлектрофизиологических исследований послед​них десятилетий, проведенных на изолированном одиночном нервном волокне, стало ясно, что типичные переходы возбуж​дения в торможение и обратно происходят и в этом высокола​бильном нервном образовании (см. рис. 20, Д и Е и рис. 25, Д).
В естественных условиях иннервации организма, когда и «станция отправления» — центральная нервная система (или ре​цепторы), и «станция назначения» — эффектор (или централь​ная нервная система)—имеют функциональную подвижность, значительно более низкую, чем нервный проводник, этот по​следний не вступает на путь торможения и без искажения несет ритмические импульсы к месту назначения. Именно наивысшая относительная функциональная подвижность и превращает нерв​ное волокно в идеальный аппарат связи в организме.
Тем не менее в искусственной обстановке эксперимента и нервное волокно, как и все другие доступные исследованию жи​вые образования, полностью подчиняется закономерностям опти​мума и пессимума.
Закономерности оптимума и пессимума, выявленные Введен​ским в опытах на нервно-мышечном препарате лягушки, высту​пают в свете современного состояния физиологической науки как основные общие закономерности реагирования всех живых образований на воздействие извне.

вием слишком сильного или частого раздражения извне, но и действием наркотиков, ядов и других агентов.
Другой не менее важной предпосылкой Введенского к созда​нию учения о парабиозе явилась мысль о том, что если тормо​жение, возникающее в случае частых и сильных раздражений, есть продукт возбуждения, то не является ли начальная реакция на наркотики и другие вещества, т. е стадия наркоза, предше​ствующая угнетению, возбуждением. Другими словами, не су-
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Рис. 26. Отношения между силой и частотой раздра​жения и ответной реакцией нерва в различные ста​дии парабиоза. А —норма; Б—уравнительная (транс​формационная) стадия; В — парадоксальная стадия; Г — схема постановки опыта Введенского по изуче​нию парабиоза:
/,  2,  3 — три  пары раздражающих  электродов,  наложенных на   различные   области   нерва
ЛЕКЦИЯ СЕДЬМАЯ
УЧЕНИЕ О ПАРАБИОЗЕ
Учение о парабиозе является дальнейшим развитием Н. Е. Введенским его взглядов на взаимоотношения между воз​буждением и торможением. Вместе с тем его учение о парабиозе имеет огромное самостоятельное значение в освещении ведущего вопроса физиологии возбуждения — вопроса об основных формах активности живых образований, основных формах уравновешива​ния организма со средой его существования.
Содержание учения о парабиозе изложено Введенским в его классическом труде «Возбуждение, торможение и наркоз» (1901). Ломая существовавшие представления о природе воз​буждения и торможения, он ставит вопрос о том, не является ли торможением и угнетение функции, вызванное не только дейст-
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шествует ли в природе, помимо обычного волнового возбуждения, еще иной формы возбуждения.
Рассмотрим факты, добытые Введенским. Основные опыты, направленные на выяснение всех этих вопросов, были проведены им на обычном нервно-мышечном препарате лягушки. Обобщен​ная схема опытов приведена на рис. 26.
Нерв этого препарата в средней своей части подвергался воздействию различных альтерирующих веществ. На область альтерации, выше и ниже ее, накладывались электроды от уста​новки, позволяющей раздражать нерв индукционными электри​ческими ударами различной силы и частоты. Показателем ответа нерва на это пробное раздражение служило сокраще​ние мышцы, регистрируемое миографическим способом. Измене​ние сократительной реакции мышцы по ходу альтерации нерва давало сведения об изменениях проводимости (электроды /) и возбудимости (электроды 2) альтерируемого участка нерва. В ряде опытов Введенским был использован4 и гальванометри-
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ческий метод наблюдения. Накладывание одного из неполяри​зующихся электродов на область альтерации, а другого — на ниже расположенные, не альтерируемые области нерва позволило ему изучить характер электрических сдвигов, возникающих в нер​ве под влиянием действия альтерирующих веществ.
Результаты опытов оказались столь определенными и значи​тельными, что позволили поставить вопрос о существовании об​щей, единой реакции нервной ткани на действие самых разнооб​разных внешних агентов. Оказалось, что под влиянием любого из испробованных Введенским альтерирующих агентов (наркоти​ков, ядов, солевых растворов различной концентрации, постоян​ного электрического тока, температурных воздействий и др.), не ведущих к возникновению обычного волнового импульса, имеет место строго определенное изменение функционального состояния нерва.
Изучая особенности сократительной реакции мышцы на проб​ное раздражение верхней неальтерируемой части нерва (элект​роды / на рис. 26), Введенский выявил несколько характерных стадий функциональных сдвигов в альтерируемой области нерва, последовательно и закономерно сменяющих друг друга во вре​мени.
Для реакции нормального неальтерированного нерва харак терны обычные отношения между силой и частотой пробного раздражения и величиной ответа, подчиняющиеся закону силы раздражения. Увеличение силы и частоты раздражения за пре​делы порога возбуждения ведет к нарастанию величины ответа (см. рис. 26, Л).
Под влиянием альтерации нерва эти обычные силовые отно​шения претерпевают характерные изменения. Спустя известно^ время величина ответной реакции нерва на пробное раздраже? ние различной силы делается, судя по сократительным ответам мышцы, одинаковой. Уравнивание реакции происходит за счет прогрессирующего снижения величины ответов мышцы на проб​ные раздражения падпороговой силы (см. рис. 26, £). Эта ста-Мдия функциональных сдвигов была названа Введенским «транс​формирующей», или «провизорной». Первый термин находит объяснение, как мы. увидим ниже, во внутренней природе физио​логических сдвигов, составляющих содержание этой стадии. Второй термин указывает на ход последующих событий в обла​сти альтерации нерва.
В настоящее время эту стадию принято обычно называть «уравнительной».
Следующий этап процесса альтерации нерва выражается в дальнейшем углублении функциональных сдвигов, дальнейшем все прогрессирующем снижении ответов препарата на пробные раздражения нарастающей силы (или частоты). Эти сдвиги при​водят к проявлению новой стадии, названной Введенским «па-
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радоксальной». На данном этапе альтерации ответ нерва на по​
роговые и припороговые по силе раздражения еще достаточно
выразителен. Ответы же па надпороговые раздражения имеют ве​
личину тем меньшую, чем выше сила (или частота) пробного
раздражения. При полном развитии этой стадии ответы на дос​
таточно сильное (или частое) пробное раздражение отсутствуют
вовсе (см. рис. 26, В).
1
Третья, последняя, стадия в ходе функциональных сдвигов характеризуется полным отсутствием ответов альтерированного нерва на всю шкалу сил и частот пробного раздражения. Эта стадия была названа Введенским «тормозящей». При раздраже​нии области альтерации непосредственно выявляется тот же по​следовательный ход функциональных сдвигов. Можно указать лишь, что полная утеря прямой возбудимости альтерированной области наступает несколько позже возникновения блока прово​димости.
Время наступления отдельных стадий парабиотических сдви​гов, их относительная длительность и количественная вырази​тельность могут быть сугубо различными в зависимости от ряда обстоятельств, прежде всего от природы альтерирующего агента и от дозировки — интенсивности действия этого агента. Однако все три стадии функциональных сдвигов в обязательном порядке проявляются в реакции нерва на самые разнообразные воздейст​вия извне. Эта общая реакция нерва на внешнее воздействие бы​ла названа Введенским парабиозом^.
Физиологическая природа реакции парабиотического типа была вскрыта, в основном, еще исследованиями самого Введен​ского. Окончательное разъяснение она получила в последующие годы в работах его последователей, направленных на микро-электрофизиологический анализ парабиотического процесса.
Изучение электрической стороны ответов альтерированного нерва на пробные раздражения различной частоты и силы по​зволяет понять физиологическое содержание отдельных стадий парабиоза как развитие в области парабиотизации процесса трансформации ритма волновых возбуждений, приходящих из выше расположенной нормальной, не альтерируемой области
нерва.
Нормальный, не альтерированный нерв проводит по всей сво​ей длине к мышце без трансформации ритмы возбуждения, не превышающие текущих значений его максимального ритма воз​буждения (рис. 27, А). В ответ на эту ритмическую импульса-цию мышца развивает тетаническое сокращение, высота которо​го нарастает в известных пределах, ограничиваемых оптималь​ным ритмом возбуждения мышцы, пропорционально нарастанию ритмов нервных импульсов.
1 «Пара» — около, «биос» — жизнь  (греч.).
75
\
При развитии парабиотического процесса функциональная подвижность парабиотической области постепенно снижается, изохронность нервного проведения нарушается. Вследствие этого очаг развивающегося парабиоза начинает отвечать на приходя​щие к нему из нормальных, выше расположенных частей нерва частые импульсы не синхронным, а трансформированным рит​мом волн возбуждения, не превышающим текущие значения про​грессивно снижающегося максимального ритма возбуждения.
На определенных этапах развития парабиоза обязательно наступает такая стадия, когда некоторая умеренная ритмика
/
г
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Рис. 27. Трансформация ритма возбуждения в парабиотиче-ском участке нерва (собственные данные). А — норма; Б — уравнительная стадия парабиоза; В — парадоксальная
стадия парабиоза:
; — частота    раздражения    100  пер/сек,   2—200  пер/сек,   3—600   пер/сек. Интенсивность  раздражения  вдвое   выше  порога
пробной импульсации будет соответствовать максимальному рит​му возбуждения парабиотической области нерва.Ответ на более высокие ритмы импульсации будет трансформирован по частоте. Если трансформированные ритмы в различных условиях пробного раздражения оказываются близкими друг к другу, то частотная сторона раздражения мышцы с нерва также уравнивается, Эта ситуация и лежит в основе уравнительной стадии парабиоза (см. рис. 27, Б).
Дальнейшее развитие парабиотического процесса связано с дальнейшей все нарастающей трансформацией ритмов волновых импульсов. Альтерирующее действие парабиотического агента, суммируясь с альтерирующим же влиянием на парабиотическую область волновых импульсов, создает условия для снижения функциональной подвижности очага парабиоза уже по ходу дей​ствия пробного раздражения. Это динамическое снижение функ​циональной подвижности выражено при прочих равных услови​ях тем резче, чем выше частота и сила пробного раздражения.
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Отсюда на данном уровне развития парабиоза ответ парабиоти​ческой области будет наивысшим по ритму при наиболее низких частотах (и силах) пробного раздражения (см. рис. 27, В). Более высокие частоты пробного раздражения будут вести к прогрес​сивно нарастающей трансформации ритма в области парабиоза, а следовательно, и к снижению ритма нервной импульсации мыш​цы. Ответ мышцы будет падать параллельно росту пробного раздражения нерва, что и отразит содержание парадоксальной стадии парабиотического процесса.
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Последняя, тормозящая  стадия   парабиотического   процесса связана с дальнейшим снижением функциональной подвижности очага парабиоза, когда любой пробный  раздражитель уже не способен   вызвать  волновую актив​ность    парабиотизированной    обла​сти, а лишь углубляет парабиотиче-   о ское состояние нерва.
Рис. 28. Электрические сдви​ги в нерве при развитии па​рабиоза (по Введенскому).
Гальванометрическое исследова​ние позволило Введенскому устано​вить, что парабиотические стадии функциональных сдвигов развивают​ся на фоне прогрессивно нарастаю​щей градуальной электроотрица​тельности очага парабиотизации (рис. 28).
Взаимоотношения и взаимодей​ствия, существующие между очагом развивающегося парабиоза и приходящими к нему волновыми импульсами, привели Введен​ского к следующему вполне оправданному выводу, имеющему важнейшее значение для физиологии возбуждения. Парабиоз — это особое неволновое, длительное, принципиально градуальное возбуждение, возникающее в ответ на самые разнообразные внешние воздействия.
Таким образом, начав с изучения физиологических механиз​мов действия на нерв наркотиков, Введенский обнаружил особую, ранее не известную физиологам форму активности живых обра​зований. Эта форма активности связана закономерными отноше​ниями с активностью волнового типа и ведет на известном уров​не своего развития к торможению этой волновой активности.
Учение о парабиозе получило дальнейшую разработку в тру​дах многочисленных последователей Введенского.
Наибольший интерес представляло собой выяснение основно​го положения, выдвинутого Введенским, положения о том, что парабиоз является формой возбуждения более общей, чем вол​новое возбуждение. Решение этого вопроса потребовало широ​ких по масштабу сравнительно-физиологических исследований.
Начало этим исследованиям было положено   самим   Введен-
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ским. Еще в ранних своих работах, посвященных проблеме пара​биоза, он высказал предположение о том, что пессимальное тор​можение, складывающееся б двигательных окончаниях нервно-мышечного прибора, по своей физиологической природе является. примером натурального функционального парабиоза этих окон​чаний. Видя в мионевральном синапсе своеобразный функцио-i нальный аналог — модель центральной нервной системы, Введен-• ский уже тогда высказал предположение о подчинении натураль​ной активности центральной нервной системы закономерностям .парабиотического процесса. Специальная разработка этого во​проса, проведенная Введенским совместно с А. А. Ухтомским, додтвердила это предположение.
Наилучшим доказательством правоты идеи Введенского слу​жат работы павловской школы. В 20-х годах нашего века один из видных представителей школы Павлова — И. П. Разенков, оперируя методом условных рефлексов, обнаружил в особенно​стях высшей нервной деятельности собак все основные стадии па​ра биотического процесса, установленные в свое время Введен​ским.
За последние несколько десятков лет мировая электрофизио​логическая наука накопила богатейший материал, убедительно свидетельствующий о том, что основной формой активности цент​ральной нервной системы, всех ее отделов от коры больших полу​шарий головного мозга до спинного мозга, является градуальная неволновая активность, несущая черты парабиотического про​цесса.
Еще в 30-х годах нашего столетия крупный английский физи​олог Э. Д. Эдриан, изучая деятельность нервных ганглиев насе​комых, выявил градуально нарастающую, длительную деполяри​зацию нервных клеток. Данные Эдриана открыли современную главу электрофизиологии центральной нервной системы, демон​стративно подтвердившую мысль Введенского об особом значении градуального неволнового возбуждения в активности мало​лабильных физиологических образований. В свете этих исследо​ваний волновая импульсация выступает как вторичная, производ​ная форма активности центральной нервной системы, возника​ющая на известном уровне первичной, неволновой градуальной активности. Рабочий эффект волновой активности от полноцен​ной ритмической импульсации до торможения ее зависит от те​кущего уровня неволновой, градуальной компоненты возбуж​дения.
Таким образом, мысль Введенского о подчинении всех звень​ев нервной системы зависимостям парабиотического процесса нашла полное подтверждение в данных развивающейся физиоло​гической науки.
Богатый материал, полностью подтверждающий основные выводы Введенского, дала сравнительная физиология.
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Микроэлектрофизиологические исследования, проведенные в последние годы на кафедре физиологии Ленинградского педаго? гического института, позволили обнаружить, что реакция клеток самых различных тканей — мышечной, соединительной, эпители​альной— на самые разнообразные воздействия извне протекает по типу относительно медленно развивающихся градуальных сдвигов клеточных потенциалов. Особенности этой клеточной ре--акции полностью отображают собой последовательный ход раз? вития парабиотического процесса, установленный в гальвано​метрических опытах Введенского.
Наши исследования позволяют ставить вопрос о подчинении активности живых образований в самом широком сравни^ельно-физиологическом ряду общим зависимостям парабиотического процесса.
Если вспомнить, что даже в высоколабильном нервном во​локне высоковольтный неградуальный волнообразно распростра​няющийся импульс возникает лишь вторично на определенном уровне градуально развивающейся «местной» активности, то уче​ние Введенского о парабиотическом стационарном неволновом возбуждении как основной форме активности живых образова​ний встанет во всем его высоком общебиологическом значении.
В качестве курьеза укажем на то обстоятельство, что честь открытия «местного состояния возбужденности», заложившего основы учения о первичной «местной» составляющей импульса возбуждения в нерве, принадлежит К. Люкасу, вначале реши​тельно отвергавшему- значение исследований Введенского. На этом примере можно еще раз убедиться в том, что методически неверный, антиэволюционный подход к оценке физиологических событий служит источником крупных ошибок в научных выводах даже очень талантливых ученых.
Другой стороной разработок проблематики парабиоза яви​лось дальнейшее тщательное изучение физиологического содер​жания парабиотической реакции от начала ее возникновения при действии альтерирующих агентов до наиболее глубоких стадий развития.
Еще сам Введенский в своих гальванометрических исследова​ниях показал, что развитие парабиоза представляет собой ха​рактерный двухфазный процесс электрических изменений очага парабиоза, где первая фаза электропозитивности закономерно и последовательно сменяется фазой прогрессивно нарастающей электронегативности (см. рис. 28).
Эти наблюдения Введенского находят полное подтверждение в микроэлектрофизиологических исследованиях последних лет. Нам удалось показать, что развитие парабиотической реакции любой ткани на любое воздействие извне оказывается типичным двухфазным процессом сдвигов клеточных или мембранных по​тенциалов. Первая фаза этой реакции выражается в росте мем-
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бранного потенциала — в гиперполяризации клетки, вторая фа​за — в прогрессивной деполяризации клетки — снижении мемб​ранного потенциала до нуля.
Длительность во времени и количественная характеристика обеих фаз парабиотических сдвигов могут давать большие коле​бания в зависимости от физиологических свойств парабиотизиру-емого субстрата и от характера парабиотизирующего агента. Однако принципиальный ход процесса сохраняется всюду единым.
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Рис. 29. Сравнительно-физиологическая характеристика отно​шений, существующих между различными параметрами. А — клеточный потенциал; Б — максимальный ритм возбуж​дения; В —оптимальный ритм возбуждения; Г— параметр аккомодации X; Д—порог возбудимости.
По оси абсцисс: 1 — мякотное нервное волокно, 2 —скелетная попереч​нополосатая мышечная ткань, 3 —сердечная и гладкая мышечная ткань, 4 — соединительная ткань, 5 —эпителиальная ткань, б —эмбри​ональные ткани; 7 — малигнизированная ткань, 8 ~ отмирающая ткань; по оси ординат — относительные величины различных парамет​ров. Стрелки указывают на принципиальную изменчивость параметров живой ткани.
Специальные исследования на одиночных нервных и мышеч​ных волокнах позволяют утверждать, что первая фаза парабио​за протекает на фоне роста функциональной подвижности ткани. Развитие второй фазы, в полном согласии с данными самого Введенского, увязывается с закономерным снижением и функци​ональной подвижности, и возбудимости. Результаты наших ис​следований, характеризующих отношения, существующие между различными физиологическими параметрами в ходе развития па* рабиотического процесса, даны на рис. 29.
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Строго определенные отношения между величиной мембран​ного потенциала и различными показателями физиологического состояния ткани при общности парабиотической природы реаги​рования живых образований на воздействие извне превращают величину мембранного потенциала в своеобразный обобщенный критерий физиологических свойств и функциональных отправле​ний живых образований в широком сравнительно-физиологиче​ском ряду (рис. 29).
Абсолютные значения мембранного потенциала, динамика его во времени позволяют понять, пребывает ли данная ткань в со​стоянии относительного покоя или находится на различных стади​ях парабиотического реагирования на воздействие извне. Величи​на мембранного потенциала позволяет определить относительное место данной ткани в сравнительно-физиологическом ряду и предвидеть особенности функциональных отправлений ткани в текущее время и на ближайшее будущее.
Существующие зависимости могут быть сформулированы сле​дующим образом: между величиной клеточного потенциала и физиологическими свойствами живых образований (биологиче​ских элементов) существуют отношения, определяемые зависи​мостями парабиотического процесса,
Мы полагаем, что в ходе дальнейшего развития физиологии этот вывод выступит как общий биологический закон, наглядно свидетельствующий об огромном вкладе в науку, сделанном Н. Е. Введенским.
Разработка учения о парабиозе показала, что между невол​новой, парабиотической и волновой активностью живых образо​ваний существуют строго определенные отношения.
Наши собственные микроэлектрофизиологические исследо​вания позволяют утверждать, что активность волнового типа свойственна отнюдь не всем живым образованиям, а лишь тка​ням, специализировавшимся на функции проведения возбужде​ния, — мышечной и в особенности нервной. Да и для этих тка​ней, как уже неоднократно указывалось, волновая активность, несмотря на высокий рабочий эффект, является вторичной во времени, производной стадией активности. Для всех других тка​ней общей и единственной формой активности служат двухфаз​ные изменения клеточных потенциалов, подчиняющиеся зависи​мостям парабиотического процесса.
Развитие парабиотического процесса в нервной и мышечной тканях имеет свои своеобразные черты. На известном уровне вто​рой фазы парабиоза, другими словами, на известном уровне де​поляризации парабиотический очаг может начать генерировать волновые импульсы — пики. Эта стадия, соответствующая оп​ределенным отрезкам уравнительной стадии парабиоза, была на​звана нами «стадией собственного ритма», так как ритмика ге​нерируемых волновых импульсов всегда соответствует текущим
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значениям оптимального —«собственного» —ритма возбужде​ния очага парабиоза. Углубление парабиотического процесса — нарастание деполяризации — ведет к урежению, а затем к полно​му прекращению волновой импульсации очага парабиоза (гра​ница уравнительной стадии). На еще более высоком уровне па-рабиотической деполяризации теряется способность очага пара​биоза к волновым ответам на непосредственное раздражение извне.
Эти последние данные подтверждают ранее высказанное Вве​денским предположение по поводу учения об оптимуме и песси-муме раздражения о том, что физиологический механизм тормо​жения волновой активности — это снижение возбудимости и функциональной подвижности возбудимого субстрата.
Огромное значение для понимания природы натуральных ви​дов торможения имеет выдвинутое в свое время Л. Л. Василь​евым и экспериментально подтвержденное в работах кафедры физиологии Ленинградского педагогического института имени А. И. Герцена положение о двух основных формах, двух различ​ных физиологических механизмах торможения волновой актив​ности.
Изученное в классических трудах Введенского пессимальное торможение связано своей физиологической природой со второй фазой парабиотической реакции ткани на воздействие извне — критической деполяризацией субстрата и сопровождающим его снижением возбудимости и функциональной подвижности.
Наряду с этим микроэлектрофизиологические исследования кафедры физиологии Ленинградского педагогического института убедительно свидетельствуют о том, что отсутствие волновой реакции нервной и мышечной тканей на пробные раздражения извне может иметь место и на известном критическом уровне раз​вития первой фазы парабиоза. Таким образом, помимо песси-мального торможения, существует торможение иной физиологи​ческой природы, связанное с критической гиперполяризацией фи​зиологического образования и имеющее в своей основе не сниже​ние, а повышение функциональной подвижности. Возбудимость ткани при проявлении этой формы торможения, как и при песси-мальном торможении, снижается. Есть основания предполагать, что форма торможения, осуществляемая на высоком уровне ла​бильности ткани, имеет особое значение в срочных приспособи​тельных реакциях организма.
Заканчивая изложение учения Введенского о парабиозе, ука​жем еще на две особенности парабиотической реакции ткани.
Парабиотический процесс вплоть до глубоких стадий его раз​вития является процессом принципиально обратимым. Прекра​щение парабиотизирующей альтерации приводит к восстановле​нию исходных физиологических свойств и функциональных от​правлений ткани, идущему путем, обратным ходу развития пара-
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биоза. Другими словами, если прекратить парабиотизацию на уровне блока проводимости очага парабиоза, процесс восста​новления пойдет от стадии тормозящей к стадии парадоксаль​ной, затем уравнительной и, наконец, через сдвиги, характерные для первой фазы парабиоза, происходит нормализация исход​ных функциональных показателей ткани.
Если продолжать парабиотизацию ткани и после блока про​водимости, парабиотический процесс будет прогрессивно разви​ваться путем дальнейшей деполяризации и снижения функ​циональной подвижности и возбудимости ткани. При достаточно длительной альтерации парабиотический процесс теряет свою обратимость, и ткань вступает на путь необратимой гибели — отмирания.
Таким образом, в полном согласии с высказываниями Вве​денского содержание глубоких стадий парабиоза отображает фи​зиологические механизмы перехода альтерированной ткани от жизни к смерти.
Последним разделом учения Введенского о парабиозе являет​ся его концепция о периэлектротоне, другими словами, концеп​ция о парабиотических дальнедействиях.
На первом этапе своих исследований проблемы парабиоза Введенский полагал, что парабиотическое возбуждение является стационарным, местным, не проявляющимся за пределами об​ласти непосредственной альтерации ткани. Однако в дальней​шем он решительно пересмотрел свои ранние выводы.
В настоящее время твердо установлено, что парабиотический процесс не является узко местным, а распространяется неволно​вым электротоническим путем за пределы очага парабиоза, охва​тывая весь возбудимый субстрат независимо от его структурной и функциональной сложности. Необходимо лишь помнить, что проявление парабиотических сдвигов за пределами непосредст​венно альтерируемой области происходит с резко выраженным временным и пространственным декрементом. Так, например, при возникновении очага парабиоза в нерве функциональные изме​нения парабиотического характера проявляются и в иннервиру-емой им мышце. Однако в силу декрементного характера параби​отических дальнедействий функциональные сдвиги в мышце обычно соответствуют первой фазе парабиоза еще и тогда, когда в нерве уже имеет место парабиотический блок проводимости. Другими словами, в силу принципиальной двухфазности параби​отического процесса возникновение очага парабиоза может вес​ти к установлению реципрокных отношений между отдельными звеньями сложной физиологической системы.
Современная физиология и прежде всего физиология нервной системы располагает огромным фактическим материалом, сви​детельствующим о важном значении неволновых, градуальных электротонических пространственных дальнедействий с очага
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активности в нервной системе — этом аппарате связи и регуля​ции функций в организме.
Физиологические механизмы этих связей и отношений полу​чают объяснение с позиций учения Введенского о парабиозе.
На основании всего изложенного можно заключить, что уче​ние Введенского о парабиозе имеет весьма большое значение не только для физиологии, но и для биологической науки в целом.
Во-первых, это учение поставило и решило вопрос о сущест​вовании новой формы возбуждения, биологически более общей, чем волновое. Учением о парабиозе вскрыты отношения, суще​ствующие между этими двумя формами активности, и тем самым намечены пути к пониманию законов эволюции функций живых образований.
Во-вторых, учение о парабиозе осветило сложнейший вопрос о природе торможения волновой активности, подтвердив генети​ческую связь, существующую между возбуждением и торможе​нием и выявив физиологические механизмы этой связи.
Разработка учения о парабиозе убедительно показала наличие двух основных форм торможения, осуществляющихся через меха​низмы различных фаз парабиотического процесса и имеющих различное биологическое значение.
В свете развития учения о парабиозе закономерности пара-биотического процесса выступают как закономерности любой ре​акции любой ткани на любое воздействие извне. Отсюда следует вывод, что закономерности парабиотического процесса могут быть определены как физиологические механизмы осуществления основного закона биологии — единства организма и среды.
В ходе дальнейшего развития биологической науки учению о парабиозе надлежит сыграть высокоположительную роль в каче​стве теоретической базы к познанию законов эволюции и инволю​ции различных форм натуральной и патологической активности тканей, органов и организма в целом в различных условиях его существования.

ФИЗИОЛОГИЯ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
ЛЕКЦИЯ ВОСЬМАЯ
ОСНОВНЫЕ ЧЕРТЫ ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОГО РАЗВИТИЯ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
Главным условием осуществления закона единства организма и среды является, как известно, приспособителыгая изменчивость живых образований по отношению к изменяющимся условиям существования.
Способность к приспособительной изменчивости возникла в. животном мире, по выражению Ухтомского, еще в донервный пе​риод его развития. Однако эволюция животного мира, структур​ное и функциональное усложнение и усовершенствование живот​ного организма тесно связаны с возникновением и развитием нервной системы, внесшей новые качественные особенности в приспособительное реагирование организма на сложную динами​чески меняющуюся совокупность внешних воздействий, составля​ющих собой среду существования живого организма.
Само понятие организма предполагает существование в нем особых систем связи, обеспечивающих целостность его существо​вания, взаимодействие его отдельных составляющих — клеток, тканей, органов — между собой и взаимодействие организма как единого целого с внешним миром. Отсюда понятно, что эволюци​онное совершенствование организма должно идти параллельно совершенствованию и его систем связи.
Наиболее древней, наиболее примитивной формой связи в ор​ганизме является механизм взаимодействия «от клетки к клетке». Реакция какой-либо клетки организма на непосредственное воз​действие извне, проявляющаяся обязательно в изменении обмена веществ, влечет за собой изменение жизнедеятельности соседней клетки вследствие стимулирующего влияния на нее продуктов-метаболизма первой клетки. Цепной характер этого механизма взаимодействия приводит к постепенному изменению функци​онального состояния всех клеток организма. Очевидно, что и ско​рость вступления в реакцию, и интенсивность этой реакции будут неодинаковы для различных клеток. Низкая срочность проявле​ния во времени, резко выраженный декремент указывают на не​совершенный характер этого типа связи.
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Следующей ступенью в процессе эволюции приспособительных реакций целостного организма на внешнее воздействие явилось возникновение и развитие системы гуморальной регуляции функ​ций. Поступление в жидкие среды организма — тканевую жид​кость, кровь, лимфу — продуктов метаболизма из клеток и тка​ней, переходящих из состояния покоя на режим физиологической •активности, служит причиной химической стимуляции других клеток и тканей. Срочность этого механизма регуляции растет параллельно росту скорости циркуляции жидких сред в организ​ме. Химический состав жидких сред организма претерпевает по​стоянные изменения, связанные с общими обменными процесса​ми в различных органах. Если в связи с этим учесть, что в процес​се эволюционного развития имеет место закономернное совершенствование гуморальной системы связи, проявляющееся в возникновении специализированной сосудистой системы, обеспе​чивающей прогрессивное возрастание скорости движения жидко​стей и рост срочности обменных процессов в системе «клетка — жидкая среда», то важная роль гуморальной системы связи в животном организме станет очевидной.
Возникновение нервной системы является физиологической основой дальнейшего совершенствования приспособительных ре​акций целостного организма на воздействие извне. Особая, ис​ключительная роль нервной системы в регуляции функциональ​ных отправлений организма находит объяснение в морфологиче​ских и физиологических особенностях этого аппарата связи. Нейронный принцип строения, лежащий в основе рефлекторного принципа деятельности, обеспечил нервной системе ведущее по​ложение среди других систем связи и регуляции в организме. Нервная система обусловливает прежде всего высокую срочность реакций организма. Скорость распространения нервного импуль​са во много раз превышает максимальную скорость передачи хи​мических раздражителей, осуществляемой путем передвижения жидкости в сосудистой системе. Далее, структурные и функцио​нальные черты нервной системы обеспечивают точную адресовку сигналов из внешней среды к определенным системам организма.
При помощи гуморальной системы связи внешние воздействия •через раздражение данной воспринимающей клетки {или специ​ализированного рецептора) передаются, по выражению А. А. Ух​томского, «всем, всем, всем», множеству клеток организма, вызы​вая диффузные, обобщенные реакции.
Наряду с этим нервная система, реагируя по рефлекторному принципу, несет возбуждение от рецептора к эффектору — испол​нительному прибору — не только срочно во времени, но и относи​тельно точно направленно, определяя тем самым быстроту, точ​ность и высокий рабочий эффект ответных реакций организма. Наконец, в силу специфических физиологических свойств нерв​ная система со всем сложным аппаратом рецепторов значитель-
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но повышает общую отзывчивость организма к воздействию из​вне (рис. 30).
Во избежание неясности подчеркнем здесь, что возникновение и совершенствование нервной системы связи в процессе эволю​ции животного мира отнюдь не означает, что более древние и менее совершенные механизмы связи и регуляции в организме пе​рестают функционировать и полностью теряют свое физиологиче​ское значение. Возникновение нового в биологии не только имеет своей генетической базой старое, нанесет это старое в себе, каче​ственно преобразуя и совершенствуя его черты.
Из последующих лекций станет ясным, что нервная система в самих механизмах своего функционирования со​храняет отдельные и весьма существенные черты, тож​дественные гуморальной хи​мической активации орга-
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Рис. 30. Схема отношений между гуморальной и нервной системами (по Ухтомскому). А — «станция отправления», 5 — «станция на​значения»
Далее, надо помнить, что эволюционное развитие но​вых функциональных сис​тем обычно сопровождается не регрессом, а сопутствую​щим совершенствованием и более, древних систем, иду​щем в направлении новых биологических специализаций. Так, в организме высших животных и человека, несмотря на то что-именно здесь нервный принцип регуляции функций приобретает наиболее совершенные формы, гуморальная регуляция функций, отступая на задний план как механизм связи, получает новое значение в регуляции некоторых других сторон жизнедеятельно​сти, как, например, имунных свойств, теплорегуляции, гормональ​ной регуляции и других существенно важных процессов, осущест​вляющихся в организме.
Но несмотря на сложный системный характер эволюции животных организмов, можно сделать вывод, что возникновение нервной системы означает качественно новый этап в поступа​тельном развитии животного мира. Этот вывод обязывает со всей ответственностью подойти к изучению нервной системы.
В процессе общей эволюции животных имеет место законо​мерная эволюция и нервной системы. Основная причина этого — необходимость приспособления организма к меняющимся усло​виям существования. Нервная система в процессе этого приспо​собительного существования организма в первую очередь отра​жает воздействия из внешнего мира и с усложнением условий су​ществования приспособительно эволюционирует.
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Возникновение нервной системы — аппарата, осуществляюще​го связь между клетками организма, воспринимающими внеш​нее воздействие, и клетками организма, отвечающими на это воздействие изменением своей функции, — неизбежно увязывает​ся с эволюционным развитием этих воспринимающих — рецеп-торных и исполнительных — эффекторных систем организма.
В наиболее простом виде отношения между воспринимающим и реагирующим приборами выступают на примере развития так называемой эпителиально-мышечной клетки (рис. 31).
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Рис. 31. Происхождение нервных клеток из эпителиально-мышечных клеток (схема). А, В, В — последовательные стадии развития
На ранней ступени развития многоклеточных организмов по​кровная клетка, воспринимающая раздражающее воздействие из внешней среды, отвечает на него изменением обменных процес​сов и связанным с ним изменением функциональных отправлений. Эти сдвиги протекают в клетке диффузно. Функциональная" спе​циализация отдельных частей клетки еще отсутствует. На следу​ющем этапе развития происходит дифференцировка покровной клетки в направлении обособления ее воспринимающей и эффек-торной частей. В рассматриваемом случае речь идет о возникно​вении в клетке сократительных мышечных структурных элемен​тов, определяющих характер реакции клетки на раздражение.
Процесс обособления эпителиальной и мышечной частей в са​мостоятельные клетки идет через возникновение особой системы связи между ними, имеющей сначала характер примитивных ци-топлазматических мостиков, а позднее превращающейся в само​стоятельную структурно специализированную нервную ткань.
На путях структурного и функционального развития нервной системы можно выделить несколько основных этапов.
Остановимся сначала на структурной эволюции нервной сис​темы.
Первые признаки нервной системы типа описанных выше свя​зей между элементами эпителиально-мышечной клетки можно ус-

мотреть уже у губок. Как оформленный аппарат связи нервная система возникает впервые у кишечнополостных (медузы, поли​пы, актинии). На этой первой ступени своего развития нервная система имеет наиболее примитивное строение типа нервной се​ти, расположенной в организме субэпителиально и лишенной структурной дифференцировки. Ганглии этой нервной системы диффузно разбросаны в сети нервных волокон и играют в основ​ном трофическую роль по отношению к нервной системе в целом.
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Рис. 32. Типы нервной системы. А — диффузная нервная си​стема, Б — узловая нервная система; В — трубчатая  нервная
система
Лишь у некоторых животных, в частности гидромедуз, в опреде​ленных участках тела имеются скопления нервных клеток — про​образ будущей центральной нервной системы. Это усложнение строения нервной системы проявляется в связи с возникновением подвижного образа жизни животных. Описанный нами наиболее примитивный тип строения носит название диффузного типа нерв​ной системы (рис. 32, Л).
Следующим более сложным типом строения является так на​зываемый узловой тип нервной системы (моллюски, черви, члени​стоногие). Здесь клеточные тела располагаются вдоль длинной оси организма, образуя скопления — узлы в отдельных сегментах тела (см. рис. 32, Б). Эти узлы связаны между собой и с различ​ен
ными участками тела нервными волокнами, представляющими собой отростки клеток. Каждый узел иннервирует в основном •соответствующий ему сегмент тела и отличается относительно высокой автономностью функционирования. На ранних ступенях развития узловой тип нервной системы представляет собой почти симметрично построенную цепочку нервных узлов.
В дальнейшем происходит преимущественное развитие голов​ного ганглия, связанное с изменением условий существования животных — с совершенствованием двигательного аппарата, обусловливающего передвижение тела животного в пространст​ве головным концом вперед. В этих условиях основная масса воз​действий извне падает именно на головной конец тела, что, с одной стороны, ведет к сосредоточению и развитию рецепторов преимущественно на данном участке тела, а с другой стороны, в •связи с только что указанным обстоятельством, влечет за собой и преимущественное развитие головного раздела нервной си​стемы.
Таким образом, по отношению к узловому типу нервной си​стемы можно с полным основанием говорить о подразделении нервной системы на два основных отдела — центральный и пери​ферический.
К числу характерных отличий нервной системы узлового типа -строения от нервной системы диффузного типа относится подраз​деление ее на отдельные структурные элементы — нейроны. Ней​рон представляет собой клетку с системой отростков. Связь меж​ду отдельными нейронами — увязка их в нервную систему, равно как и связи между нервной системой и различными клетками, тканями и органами организма, — осуществляется за счет специ​ализированных окончаний отростков нервной клетки.
Третьим, наиболее сложным и совершенным типом нервной системы, характерным для позвоночных животных и человека, является трубчатый тип нервной системы (см. рис. 32, В).
Нервная система развивается здесь из чувствительных экто-дермальных клеток, обособляющихся из общей эктодермы в осо-'бую пластину. Для трубчатого типа в особенности характерно подразделение нервной системы на центральный и перифериче​ский отделы. Центральная нервная система может быть подраз​делена на спинной мозг относительно примитивного сегментар​ного строения и головной мозг, отделы которого отличаются раз​личной сложностью строения, а общее развитие обнаруживает особенно отчетливую зависимость от развития организма живот​ного в целом. Нервная система трубчатого типа, как и нервная •система узлового типа, построена из отдельных структурных еди​ниц— нейронов.
Таким образом, основные принципы структурной эволюции нервной системы заключаются в следующем: 1) централизации клеточных элементов (начиная с гидромедуз)—сосредоточении
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клеток нервной системы в определенных участках тела; 2) пре​имущественном развитии головного конца нервной системы (на​чиная с низших червей); 3) разделении нервной системы на структурные единицы — нейроны.
Подчеркнем здесь еще раз, что возникновение нового в про​цессе структурного развития нервной системы не снимает пол​ностью возможности сохранения черт более древнего типа стро​ения.
Так, в особенностях строения и функции вегетативной нервной системы высших позвоночных и человека нельзя не усмотреть все основные структурные черты более примитивного узлового типа нервной системы, тогда как основные разделы нервной системы представлены здесь наиболее ярко выраженным трубчатым ти​пом строения.
Далее, в самом головном мозгу высших позвоночных и чело​века имеются разделы, построенные по типу диффузной нервной системы. Речь идет здесь о ретикулярной формации головного мозга, стоящей в настоящее время в центре внимания многих отечественных и зарубежных физиологов.
Основные принципы материалистической философии, на ко​торых базируется отечественная физиология, позволяют правиль​но оценить сравнительную физиологию центральной нервной си​стемы, сделать верные выводы о соотносительной физиологиче​ской роли отдельных частей центральной нервной системы для организма в целом.
Ряд серьезных и ответственных дискуссий, поднятых вокруг вопросов физиологии вегетативной нервной системы, физиологии ретикулярной формации головного мозга, может быть направлен по верному пути лишь при учете исторического принципа изуче​ния нервной системы.
Разумеется, и вегетативной нервной системе, и ретикулярной формации головного мозга — этим относительно примитивным по​строению отделам нервной системы — должна принадлежать определенная роль в регуляции известных сторон жизнедеятель​ности организма, прежде всего таких сторон, которые по своему биологическому содержанию могут быть увязаны с особенностя​ми иннервации, определяемыми структурными свойствами дан​ных отделов нервной системы (малой срочностью, диффузностью адресовки и т. д.). Отрицательное решение этого вопроса греши​ло бы и против фактов, и против логики. Однако совершенно очевидно, что более молодые в филогенетическом отношении, структурно более сложные отделы центральной нервной системы должны иметь ведущее значение в обеспечении основных функ​ций организма, подчиняя и регулируя деятельность других отде​лов нервной системы.
Структурное развитие нервной системы в филогенезе идет параллельно ее функциональной эволюции.
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В процессе филогенеза имеет место закономерный и последо​вательный рост возбудимости и функциональной подвижности нервной системы. Изменение этих основных физиологических по​казателей связано и с прогрессивным ростом скорости распро​странения возбуждения в нервной системе.
Динамика структурных- и физиологических свойств ложится в основу филогенетического формирования функциональных от​правлений нервной системы.
Возникновение рефлекторного принципа реагирования нерв​ной системы в его чистом виде — передача возбуждения от ре​цептора к эффектору через центральную нервную систему — воз​никает на уровне узлового типа нервной системы. Диффузная нервная система определяет диффузный же, обобщенный харак​тер нервных реакций, по отношению к которым понятие рефлек​са может быть применено лишь весьма относительно. На уровне трубчатого типа нервной системы происходит качественное совер​шенствование рефлекторного принципа функционирования нерв​ной системы — возникновение условнорефлекторной деятельно​сти нервной системы. Чрезвычайно важным как для понимания общих закономерностей филогенетического развития нервной системы, так и для освещения существенных сторон учения И. П. Павлова о высшей нервной деятельности является выясне​ние вопроса об истинной природе некоторых рефлекторных реак​ций животных с узловым типом нервной системы, о способности нервной системы узлового типа к условнорефлекторной деятель​ности.
Весьма возможно, что функциональные сдвиги, осуществля​ясь в процессе филогенетической эволюции параллельно струк​турным сдвигам, не совпадают с этими последними во времени, а опережают их и затем, закрепляясь в определенных стабиль​ных условиях существования животных, ведут и к морфологиче​ским изменениям функционирующего образования. Если это так, то ряд данных сравнительной физиологии, в частности, некоторые черты поведения отдельных представителей мира беспозвоноч​ных животных (например, насекомых) получат закономерное объяснение.
Перейдем к следующему вопросу — вопросу об эволюции ре​цепторов. Выше мы уже упоминали о том, что развитие нервной системы теснейшим образом связано с развитием рецепторов, т. е. физиологических образований, предназначенных для вос​приятия воздействий внешнего мира.
Первоначально рецепторы, в точном значении этого слова, в организме животных отсутствовали, и сдвиги во внешней среде являлись раздражителями тех, в основном, покровных клеток тела животного, на которые они непосредственно действовали. В ходе развития внешнего мира произошла постепенная специа​лизация покровных клеток тела (или внутренних органов тела)
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в восприятии отдельных раздражителей извне. Этот процесс спе​циализации, шедший в направлении повышения чувствительно​сти, реактивности отдельных клеток или группы клеток организ​ма к строго определенным раздражающим воздействиям, привел к возникновению особых физиологических приборов — рецепто​ров, обеспечивающих точное и срочное приспособительное реаги​рование организма на сигналы из внешнего мира.
Все рецепторы могут быть подразделены на две основные группы. К первой, структурно более простой, филогенетически более древней относятся так называемые контактные рецепторы, т. е. рецепторы, приходящие в состояние возбуждения по поводу непосредственного контактирующего действия на них внешних раздражений. Они расположены на всей поверхности тела и на поверхности внутренних органов. Контактные рецепторы в свою очередь могут быть подразделены на несколько подгрупп как по своему местоположению (экстерорецепторы, интерорецепторы, проприорецепторы), так и по конкретной специализации по от​ношению к воздействию тех или иных внешних факторов (боле​вые, температурные, тактильные и т. д.).
Ко второй, филогенетической более молодой, структурно бо​лее сложной группе относятся дистантные рецепторы. Как ука​зывает сам термин, эти рецепторы способны приходить в состоя​ние возбуждения под влиянием действия раздражителя, источник которого находится вне непосредственного контакта с организ​мом животного. Дистантные рецепторы сосредоточены на голов​ном конце тела и предназначены для восприятия значительно более сложных по природе раздражений.
И контактные и дистантные рецепторы по своему происхожде​нию представляют собой высокоспециализированные окончания нервной системы. Отсюда понятно, что эволюция структурных и функциональных особенностей рецепторного аппарата должна идти одновременно с эволюцией структурных и функциональных особенностей и нервной системы животного организма.
Анализ сравнительно-физиологических данных позволяет на​метить следующие отношения.
Диффузный тип нервной системы увязан с контактной рецеп​цией. Для узлового типа нервной системы характерно наряду с дальнейшим совершенствованием контактной рецепции возник​новение дистантной рецепции, здесь еще более примитивных и менее совершенных форм рецепции на расстоянии — рецепции обоняния и зрения.
Трубчатый тип нервной системы опирается в своем нормаль​ном функционировании на существование всех видов контактной и дистантной рецепции, причем обе категории рецепции претер​певают сложную и закономерную соотносительную эволюцию параллельно филогенетическому созреванию трубчатого типа нервной системы.
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- На основании всего сказанного вполне оправданно сделать вывод, что формирование рефлекторного принципа деятельности нервной системы, формирование центральной нервной системы как таковой со всеми ее структурными и функциональными осо​бенностями, происходящее под стимулирующим влиянием воз​действия извне, должно быть неразрывно связано с формирова​нием и аппарата рецепторов.
Этот аппарат рецепторов играет роль своеобразных ворот, предназначенных для восприятия воздействий из внешнего мира, стимулирующих развитие нервной системы. Реакции целостного организма на меняющиеся условия существования являются сложной функцией от его нервной системы и рецепторного аппа​рата. Чем сложнее строение, а следовательно, и функция нервной системы, тем сложнее и многообразнее функции организма, дру​гими словами, тем совершеннее его приспособительные реакции.
Для «донервного периода» существования животных организ​мов характерны местные реакции непосредственно раздражае​мого участка, перерастающие во времени в диффузные, обобщен​ные реакции целостного организма.
Возникновение диффузной нервной системы типа асинаптиче-ской нервной сети определяет диффузный же, обобщенный харак​тер относительно срочных во времени реакций организма как целого.
Нервная система узлового типа, представленная в основном короткими двухнейронными рефлекторными дугами, обеспечива​ет срочные, точно адресованные, ограниченные по месту ^прояв​ления сегментарные реакции организма.
Наконец, при трубчатом типе нервной системы, при,внешних воздействиях функционируют обычно многонейронные рефлек​торные дуги. Однако потенциально диффузный, обобщенный ха​рактер реакции организма ограничивается хорошо выраженным механизмом торможения в центральной нервной системе. Окон​чательный характер сформированной реакции на воздействие извне — срочный, точно адресованный, безусловнорефлекторный и условнорефлекторный ответ целостного организма.
На любом уровне филогенетического развития высшим орга​ном координации функций организма является филогенетически более молодой, структурно более сложный, наиболее совершен​ный в физиологическом отношении отдел нервной системы. Для трубчатого типа нервной системы «распорядителем и распреде​лителем» функций организма являются большие полушария го​ловного мозга.
Необходимо помнить, что наряду с осуществлением этого принципа все отделы нервной системы независимо от их струк​турной и функциональной дифференцировки выполняют единую общую роль аппарата, регулирующего жизнедеятельность орга​низма как «сложной замкнутой организации».
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ЛЕКЦИЯ ДЕВЯТАЯ
ПОНЯТИЕ О НЕЙРОНЕ
На первом этапе своего филогенетического развития нервная система представляла собой нервный синцитий, асинаптическую нервную сеть, оформленную в единое непрерывное целое цито-плазматическими связями. Укажем здесь на то, что по последним
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Рис. 33. Схематическое изображение различных нейронов. А—кожный  сензорный  нейрон;  Б — промежуточный   ней​рон; В — мотонейрон;
1 — дендритная зона, 2 — начало аксона (аксонный холмик), 3 — ак​сон,  4 — пресинаптические  нервные окончания
данным уже и на этом уровне развития нервной системы в от​дельных участках ее можно обнаружить как отдельные перифе​рические синапсы, так и отдельные нейроны, включенные в об​щую нервную сеть.
Эти данные дополнительно указывают на пути филогенетиче​ского формирования нервной системы. В основе этого формиро​вания лежит разделение нервной ткани на отдельные нервные
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элементы — нейроны (рис. 33). Нейрон представляет собой нерв​ную клетку с отростками, различными по величине, форме и числу.
Клеточное тело двигательных нейронов имеет один длинный отросток, который или вовсе не ветвится, или дает разветвления уже при входе в иннервируемый орган. Этот отросток покрыт по​чти по всей длине миелиновой оболочкой, построенной по типу отдельных сегментов, отделенных друг от друга перехватами Ранвье. Участок отростка, ближайший к клетке, и окончания его, непосредственно контактирующие с иннервируемым органом, сво​бодны от миелиновой оболочки. Осевая часть длинных отростков носит название аксона (осевой цилиндр). Помимо аксона, кле​точное тело двигательного нейрона имеет несколько более корот​ких, обычно ветвящихся отростков — дендритов.
Функциональные особенности отдельных частей нейрона раз​личны. Клеточное тело выполняет, в силу своих особых физиоло​гических свойств, с которыми мы ознакомимся ниже, регулирую​щую и трофическую функции по отношению к деятельности нерв​ной системы в целом (а следовательно, и по отношению ко всему организму). Отростки клеточного тела несут функцию связи — проведение возбуждения от одного структурного элемента нерв​ной системы — нейрона — к другому нейрону и от нейронов— к органам организма.
Естественный путь возбуждения в нервной системе лежит от аксона одного нейрона к дендритам или соме другого нейрона или от аксона к работающему органу. Область перехода-возбуж​дения с нейрона на нейрон в пределах нервной системы или с нейрона на работающий орган носит название синапса.
Из сказанного выше ясно, что следует различать понятия центрального синапса и периферического синапса. Синапс явля​ется не только аппаратом связи, но, в силу своих специфических свойств, и прибором, регулирующим функциональные отправле​ния физиологического образования, воспринимающего через си​напс нервные импульсы.
Ознакомление с нейронным принципом строения подводит нас к понятиям центральной и периферической нервной системы. Цен​тральная нервная система представлена совокупностью клеточ​ных тел и связующих их отростков. Периферическая нервная си​стема образована длинными отростками нейронов, составляющих нервные стволы.
Нейроны, составляющие в своей совокупности нервную сис​тему животного организма, по особенностям физиологических отправлений могут быть подразделены на три группы. К первой группе относятся нейроны, несущие возбуждение от непосредст​венно связанных с ними рецепторов в центральную нервную сис​тему. Это так называемые сензорные, афферентные, или чувстви​тельные нейроны. Их длинные отростки — проводники возбуж-
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дения — носят название центростремительных нервных волокон (рис. 33, Л).
Вторая группа нейронов передает возбуждение от централь​ной нервной системы к клеткам, тканям и органам. Эти нейроны носят название эфферентных, или моторных, а их длинные от​ростки, входящие в состав периферических нервов, называются центробежными нервами (рис. 33, В).
К третьей группе нейронов относятся так называемые вста* вочные нейроны, связывающие афферентные и эфферентные нейроны. Вставочные нейроны целиком расположены в пределах центральной нервной системы (рис. 33, Б).
Физиологические свойства клеточных тел и центральных си​напсов превращают центральную нервную систему в мощный орган регуляции функций как самой нервной системы, так и ор​ганизма в целом.
РЕФЛЕКС — ОСНОВНОЙ АКТ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
Деятельность нервной системы осуществляется по рефлектор​ному принципу. Внешнее раздражение в первую очередь воспри​нимается наиболее реактивной системой организма — его нерв​ной системой и прежде всего специализированными высокочувст​вительными периферическими окончаниями нервной системы — рецепторами.
Нервная система, придя под влиянием внешнего воздействия в состояние активности, передает возбуждение определенному органу, отвечающему на это возбуждение изменением своих функциональных отправлений.
Таким образом, воздействия из внешней среды благодаря дея​тельности нервной системы находят отражение в приспособи​тельной изменчивости организма.
Впервые в истории физиологической науки вопрос об отра​жающем принципе деятельности нервной системы был поднят знаменитым французским ученым Р. Декартом. Термин «реф​лекс» был введен в физиологию нервной системы чешским физи​ологом Я. Прохазка, заимствовавшим это выражение из терминологии оптической физики.
В широком биологическом смысле рефлекс может быть опре​делен как приспособительная реакция организма на раздражение извне, осуществляемая при помощи нервной системы.
Анатомический путь.осуществления рефлекса — рефлекторная дуга, представляющая собой функциональную единицу нервной системы в той же мере, как нейрон является ее структурной еди​ницей (рис. 34, 35, Л).
В рефлекторную дугу входит определенная совокупность ней​ронов, из которых одни являются обязательными компонентами
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4  Заказ № 435
любой рефлекторной дуги, другие характеризуют собой частные^ особенности определенных рефлекторных дуг. К числу обязатель​ных элементов каждой рефлекторной дуги принадлежат аффе​рентный и эфферентный нейроны. Помимо них, в состав рефлек​торной дуги могут входить один или несколько вставочных нейро​нов, за счет функционирования которых рефлекс из узко местного сегментарного   акта   превращается в целостную   деятельность, нервной системы, несмотря на строго определенный рабочий эф- ^ фект организма.

и связанный с ним афферентный нерв, эффектор и иннервирую-щий его эфферентный нерв и участок центральной нервной си-стемы'—центр рефлекторной дуги, в состав которого входят кле​точные тела афферентного и эфферентного нейронов (см. рис. 34, А).
Отсюда вытекает узкое определение рефлекса: рефлекс — это процесс передачи возбуждения, возникающего под влиянием внешнего воздействия, от рецептора к эффектору через централь​ную нервную систему. Основной функцией центральной нервной
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Рис- 34. Схема рефлекторной дуги. А—дуга собст​венного  рефлекса; Б— дэ:га  спинномозгового  сома​тического и вегетативного рефлекса; В — дуга много​этажного безусловного рефлекса
Сложность рефлекторной дуги, определяемая количеством вставочных нейронов, зависит от уровня развития нервной си​стемы и от общего биологического значения обусловливаемого ею акта ^деятельности организма. Для безусловного рефлекса характерно относительное постоянство рефлекторной дуги, или, как говорят, характерен врожденный анатомический субстрат рефлекса. Условнорефлекторная деятельность базируется на принципиально изменчивых рефлекторных дугах. (Структура дуги безусловного рефлекса может быть наглядно продемонстри​рована в опытах на спинальной лягушке.)
Таким образом, в состав наиболее примитивной рефлектор​ной дуги входят следующие обязательные компоненты: рецептор
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Рис. 35. Схематическое    изображение    нейронных связей  в  центральной нервной системе. А—Д—нарастание    сложности    межнейронных отно​шений:
/ — кожный сензорный нейрон, 2 — промежуточный  нейрон, 3 — эфферентный  альфа-нейрон,  4 — проприорецептивный  сензорный   нейрон,  5 — эфферентный  гамма-нейрон, б —нейрон  Реншоу, 7 — коллатераль эфферентного альфа-нейрона
системы является, следовательно, обеспечение срочной, точно на​правленной и тонко регулируемой связи между рецепторами и эффекторами, другими словами, между внешним миром и ответ​ной реакцией организма.
До сих пор, излагая рефлекторный принцип активности цент​ральной нервной системы, мы придерживались понятий, сложив​шихся в классический период становления физиологической на​уки (XIX — начало XX в.). Именно в эту историческую эпоху прежде всего трудами русских физиологов И. М. Сеченова, И. П. Павлова, Н. Е. Введенского, А. А. Ухтомского было обос​новано и развито учение о рефлекторной деятельности нервной системы, сыгравшее огромную роль в развитии физиологии.
Все основные положения рефлекторной теории, сформулиро​ванные в свое время классиками мировой и отечественной физи​ологии, остаются незыблемыми и в наши дни, точно отображая объективно существующие законы природы. Однако само понятие рефлекторной дуги как анатомического пути рефлекторной регу​ляции функций, данное нами с позиций классической физиоло​гии, в настоящее время получило существенное пополнение.
4*
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В последние годы накоплено огромное количество фактов, свидетельствующих о том, что нервная регуляция функций орга​низма обязательно включает контроль над деятельностью иннер-вируемого образования и коррекцию этой деятельности, основан​ные на механизме обратной связи. Сама деятельность ткани, ор​гана или сложной функциональной системы организма является причиной возникновения афферентной сигнализации с рецепто​ров этого органа в центральную нервную систему. Эта обратная афферентная сигнализация является в свою очередь причиной посылки нового потока эфферентных импульсов от центров на периферию.
Возникший акт циклического взаимодействия центров и пери​ферии продолжается вплоть до доведения деятельности иннерви-руемого образования до конечного рабочего эффекта, приспосо​бительного по своему биологическому значению.
Обнаружение важной роли обратной афферентной сигнализа​ции контрольного и коррекционного значения требует замены по​нятия рефлекторной дуги понятием рефлекторного кольца.
Структура рефлекторного кольца существенным образом от​личается от структуры разомкнутой на периферии рефлекторной дуги наличием дополнительных составных частей или звеньев: проприорецепторов иннервируемого органа, дополнительного аф​ферентного нейрона и системы вставочных нейронов, обеспечи​вающих подачу обратной сигнализации на моторные'центры реф​лекторного кольца.
С позиций принципа кольцевого реагирования нервной систе​мы находят объяснение как особенности иннервации органов, так и особенности саморегулирования деятельности центральной нервной системы как таковой. Вернемся еще раз к описанной вы​ше схеме кольцевой рефлекторной регуляции деятельности эф​фектора и пополним эту схему современными данными физиоло​гии нервной системы. Сама деятельность эффектора, например, скелетной мышцы, возникшая в результате импульсации с дви​гательного нерва, является, как мы указывали, причиной раздра​жения собственных рецепторов эффектора. Афферентные импуль​сы, возникающие вследствие раздражения проприорецептора, могут привести к повторному возбуждению двигательных цент​ров данного эффектора (рис. 35, Б). Однако этим роль обратной эфферентной импульсации не исчерпывается. В настоящее время хорошо известно, что проприорецепторы имеют собственную эф​ферентную иннервацию, представленную так называемыми гам​ма-волокнами, идущими в составе общих центробежных нервных путей к эффектору. Возбуждение гамма-волокон, возникшее реф​лекторным путем под влиянием афферентной импульсации с про​приорецептора, влияет на уровень возбуждения проприорецеп​тора. Таким образом, деятельность эффектора-мышцы обеспечи​вает через систему гамма-волокон высокий тонус активности
100

проприорецептивного звена рефлекторного кольца и тем самым, в результате двойной кольцевой иннервации, совершенствует конечный рабочий акт (рис. 35, В).
Интересный пример кольцевой саморегуляции деятельности центральной нервной системы связан с тормозной функцией так называемых клеток Реншоу. Рефлекторное раздражение двига​тельного нейрона, осуществленное обычным путем, через синап-тическую связь с промежуточного нейрона, ведет к возникновению в двигательном нейроне разряда надпороговых импульсов. Эти импульсы, распространяясь по коллатералям аксона двигательно​го нейрона, через соответствующий синаптический аппарат воз​буждают вставочный нейрон Реншоу. Кольцевые связи между клетками Реншоу и двигательным нейроном позволяют волновой импульсации с клеток Реншоу тонко модулировать активность двигательного нейрона, оказывая на него тормозящее действие
(рис. 35, Л-
Наконец, не исключена возможность, что некоторые нейроны могут использовать свои коллатерали для посылки импульсации в собственную сомо-дендритическую зону непосредственно (рис. 35, Д).
Можно сделать основной вывод, что деятельность эффектора является результатом и одновременно причиной сложной суммы активизирующих влияний со всех синаптических приборов, нахо​дящихся в распоряжении эффекторного нейрона. Сложность и гибкость межцентральных отношений определяет высокое совер​шенство ответных реакций организма.
Расширение представлений о механизмах рефлекторной ин​нервации за счет введения понятия рефлекторного кольца рас​крывает новые широкие горизонты в изучении законов деятель​ности нервной системы.
Одна из современных проблем физиологии — проблема регу​ляции и саморегуляции функций организма — находит в прин​ципе кольцевого реагирования центральной нервной системы все необходимые данные для правильного решения.
Идея кольцевого функционирования нервной системы впервые была сформулирована более 100 лет назад в трудах А. М. Фило-мафитского — предшественника И. М. Сеченова. Несколько десятков лет позже идея кольцевого принципа иннервации была развита крупным русским физиологом А. Ф. Самойловым. Начи​ная с 30-х годов уже нашего столетия, концепция обратной аффе-рентации усиленно развивается в лаборатории П. К- Анохина. Все это несомненно свидетельствует о прогрессивных традициях отечественной физиологии.
Есть все основания ожидать, что приложение принципа реф​лекторного кольца к разработке проблемы нервной регуляции функций обеспечит более совершенное познание истинных, объ​ективно существующих законов биологии.
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Более подробное изложение современного состояния рефлек​торной теории составляет предмет лекций специального курса физиологии животных и человека.
СВОЙСТВА НЕРВНЫХ ВОЛОКОН
Обязательными элементами любой функциональной единицы нервной системы являются отростки нервной клетки — аксон и дендриты. Поэтому изучение рефлекторной функции нервной си​стемы требует ознакомления со строением, физиологическими свойствами и функциональными отправлениями отростков нерв​ной клетки. Проводниковая функция нервной системы определя​ется в основном особенностями строения и физиологических свойств длинных отростков нервной клетки — аксонов.
По своему функциональному значению периферические нерв​ные волокна могут быть разделены на две группы.
Первая группа представлена волокнами, связывающими ре​цепторы с центральной нервной системой. Эти волокна, как уже было указано выше, носят название сензорных, афферентных, чувствительных или центростремительных. Возбуждение, возни​кающее в рецепторах по поводу раздражения извне, по этим центростремительным волокнам поступает в центральную нерв​ную систему. Другая группа волокон связывает центральную нервную систему со всеми органами и тканями организма. Эти периферические нервные волокна называются двигательными, эфферентными, моторными или центробежными. Их функция за​ключается в проведении возбуждения от центральной нервной системы к эффекторам. Существование этой системы связи и поз​воляет центральной нервной системе осуществлять регуляцию деятельности всех органов организма.
Периферические нервные стволы, как правило, смешанные, т. е. содержат нервные волокна различного функционального зна​чения — сензорные и моторные.
Нервные волокна состоят из осевых цилиндров, или аксонов, и оболочек, происходящих из нейроглии. Аксон построен из мно​жества параллельно расположенных нейрофибрилл, являющихся продолжением фибриллярной сети нервной клетки.
Другой составной частью аксона является нейроплазма, так​же представляющая собой продолжение плазмы нервных клеток. Нейроплазма заполняет пространства между нейрофибриллами и образует периферическую часть аксона. По особенностям строения оболочки нервные волокна могут быть подразделены на две группы — мякотных и безмякотных волокон. Филогенети​чески более ранним, функционально менее совершенным типом строения является безмякотное нервное волокно, осевой цилиндр которого покрыт тонкой бесструктурной эндотелиальной обо​лочкой. 102

•В процессе эволюции нервной системы возник новый тип во​локон, оболочка которых содержит липоидное вещество — мие​лин, обладающий особыми физико-химическими свойствами и прежде всего высоким сопротивлением по отношению к электри​ческому току.
Особенности структуры нервных волокон связаны с характер​ными, специфическими особенностями их функциональных от​правлений.
Физиологические свойства периферической нервной системы свидетельствуют об особом месте ее в сравнительно-физиологи​ческом ряду систем живого организма.
Нервная система обладает высокой возбудимостью. Если мы отнесем к нервной системе и систему специализированных сен​зорных нервных окончаний — рецепторов, то возбудимость сен-зорной нервной системы, ее отзывчивость, реактивность по отношению к воздействию из внешнего мира будет наивысшей по сравнению со всеми другими физиологическими системами животного организма. Есть все основания говорить о том, что возбудимость периферической нервной системы, отростков нерв-нрй клетки по отношению к широкому диапазону раздражителей выше, чем возбудимость самой нервной клетки непосредственно. Такое положение вещей вполне оправдано соотносительной ролью отдельных частей рефлекторной дуги в восприятии раздра​жения извне.
Функциональная подвижность периферической нервной систе​мы также наивысшая в сравнительно-физиологическом отноше​нии. Скорость образования и протекания приступа возбуждения в нервном волокне выше, чем в любой другой ткани организма. Другими словами, продолжительность одиночного приступа воз​буждения в периферической нервной системе мала, а максималь​ный доступный нерву ритм волнового возбуждения относительно очень велик, значительно выше максимальных ритмов активно​сти других физиологических образований, в том числе и клеточ​ного тела нейрона непосредственно.
Судя по данным современной электрофизиологии, можно счи​тать, что максимальный ритм волнового возбуждения для нерв​ной клетки не превышает 100 импульсов в секунду. Оптимальный ритм возбуждения значительно ниже—10—12 в секунду. Для мякотного нервного волокна этой клетки — аксона — в условиях прямого раздражения максимальный ритм возбуждения равен 300—500 импульсов в секунду. Оптимальный ритм колеблется в пределах от 100 до 175 импульсов в секунду.
Если вспомнить, что функциональная подвижность и перифе​рического окончания сензорных нервов — рецептора и перифери​ческого двигательного синапса значительно ниже, чем функцио​нальная подвижность сензорных и двигательных периферических нервных волокон, то физиологическая роль отдельных звеньев
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рефлекторной дуги в осуществлении акта рефлекторной регуля​ции функции организма станет вполне очевидной. Совершенно ясно, что высокая функциональная подвижность сензорных пери​ферических нервов обеспечивает и точное воспроизведение любых ритмов волновой активности, возникающих в рецепторах по пово​ду раздражающего воздействия извне и донесение этих ритмов в центральную нервную систему без искажений. В свою очередь высоколабильные двигательные нервные волокна способны вос​произвести любой ритм возбуждения, генерируемый центральной нервной системой, и донести его, не трансформируя, до эф​фектора.
Сравнительно-физиологические свойства нервного волокна превращают его в совершенный алпарат связи, работающий точно по физиологическому эффекту и срочно во времени. Наряду с этим нервная клетка, центральная нервная система в целом, включая и понятие центрального синапса, в силу своих физиоло​гических особенностей и прежде всего относительно низкой функ​циональной подвижности, является, как мы увидим ниже, совер​шенным физиологическим прибором, регулирующим текущее состояние активности в пределах всей рефлекторной дуги.
Свойства нервных волокон зависят от особенностей их строе​ния. Так, и возбудимость, и функциональная подвижность мякот-ных волокон выше, чем безмякотных. По поводу этих отношений можно сделать вывод о том, что в процессе филогенеза имеет место последовательное и закономерное изменение основных фи​зиологических свойств нервных волокон, идущее в направлении роста возбудимости и функциональной подвижности.
На каждом определенном уровне филогенетического развития нервная система животного может быть представлена различны​ми по строению и физиологическим свойствам нервными волокна​ми. Чем выше общий уровень развития нервной системы, тем относительно выше гетерогенность ее отдельных разделов.
У высших животных и человека периферическая нервная си​стема представлена как мякотными, так и безмякотными волок​нами. Мякотные волокна входят в состав так называемой сома​тической нервной системы, обеспечивающей прямую (асинапти-ческую) связь с центральной нервной системой. К соматической нервной системе принадлежат сензорные нервы, связывающие рецепторы с центральной нервной системой, и двигательные, центробежные нервы, осуществляющие прямую связь между центральной нервной системой и скелетной мускулатурой.
Безмякотные нервы входят в состав вегетативной нервной системы, являющейся по своим функциональным отправлениям эфферентной, осуществляющей непрямую связь между централь​ной нервной системой и всеми органами.
Вегетативная нервная система выполняет главным образом трофическую функцию — регуляцию обмена веществ, а также
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тесно связанную с этой функцией регуляцию кровообращения в организме. По отношению к внутренним органам вегетативная нервная система несет дополнительно и двигательную функцию, иннервируя мускулатуру стенок этих органов.
Суммируя все изложенное выше, следует еще раз подчерк​нуть, что периферическая нервная система играет существенную роль в регуляции деятельности живого организма. При помощи афферентных нервов осуществляется связь между центральной нервной системой и рецепторами, другими словами, обеспечивает​ся восприятие организмом воздействий из внешнего мира. При по​мощи эфферентных нервов — соматических и вегетативных — центральная нервная система рефлекторно влияет на все органы, осуществляя, по выражению И. П. Павлова, тройной нервный контроль — регуляцию функции, кровоснабжения и трофики ор​ганов организма.
Все особенности структурных и физиологических свойств нерв​ного волокна связаны с выполнением им функции связи в орга​низме. Возникновение возбуждения в каком-либо участке нервно​го волокна является одновременно и непосредственной физиоло​гической причиной распространения возбуждения вдоль нервного проводника.
Общие неспецифические признаки активности в высоковозбу​димом и высоколабильном нервном волокне в качественном отно​шении однозначны с признаками активности в других живых образованиях. Ответ нервного волокна на раздражение извне проявляется в изменении обмена веществ и энергии, другими словами, процесс возбуждения (и торможения) в нервном волок​не столь же материален, как и в любом другом физиологическом образовании, в том числе и других структурных элементах нейрона.
К специфическим чертам активности нервного волокна можно отнести высокую экономичность процесса возбуждения, возраста​ющую в ходе филогенетического созревания нервной систе​мы. Эта высокая экономичность обмена веществ, малый расход энергии при возбуждении позволил в свое время А, А. Ухтомско​му заявить о том, что периферический нерв работает по принци​пу, ближе всего отвечающему работе совершенного физического прибора.
ЛЕКЦИЯ ДЕСЯТАЯ
ПРОВЕДЕНИЕ ВОЗБУЖДЕНИЯ В НЕРВНОМ ВОЛОКНЕ
Проведение возбуждения в нерве подчиняется определенным законам. Чтобы понять физиологические механизмы этих зако​нов, необходимо вспомнить вкратце основные положения совре-
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менной теории возбуждения, разработанной, как известно, имен​но в опытах на нервных волокнах.
Нервное волокно в состоянии покоя значительно отличается от омывающей его жидкой среды организма и по своему ионно​му составу, и по особенностям ионного обмена. Поддержание этих различий, другими словами ионный градиент в системе нервное волокно — среда осуществляется с помощью полупро​ницаемой мембраны, находящейся на поверхности волокна. Именно эта мембрана и является основной причиной разности ионных концентраций в нервном волокне и внешней по отноше​нию к нему тканевой жидкости. При возбуждении, как известно, поверхностная мембрана разрыхляется. Процесс разрыхления мембраны сопровождается передвижением ионов в направле​нии ионного градиента. Из нервного волокна во внешнюю по отношению к нему жидкую среду поступают ионы калия. Из тканевой жидкости в нервное волокно начинают усиленно по​ступать ионы натрия. В результате передвижения ионов натрия изменяются электрические свойства возбужденного участка нервного волокна. Характерный для состояния покоя поверхно​стный положительный заряд сменяется отрицательным, что при​водит к возникновению разности потенциалов между возбужден​ными и невозбужденными участками нервного волокна.
Эта разность потенциалов, или, как обычно ее называют, потенциал действия, служит в свою очередь причиной появле​ния электрических круговых токов, протекающих во внешней среде от положительно заряженной области поверхности нерв​ного волокна к отрицательно заряженной области. Другими сло​вами, во внешней среде круговые токи, генерирующие потенциа​лы действия, текут в направлении от участков нервного волокна, находящихся в состоянии покоя, к возбужденной области нерв​ного волокна. В самом нервном волокне круговые токи идут в противоположном направлении — от возбужденной области к не​возбужденной (рис. 36).
Механизм распространения возбуждения в нервном волокне заключается в раздражающем влиянии круговых токов на об​ласть нервного волокна, через которую круговые токи покидают волокно. Действие круговых токов на нерв в области выхода их во внешнюю среду может быть аналогизировано с раздражаю​щим действием катода постоянного тока. Поверхностная мем​брана волокна в месте выхода силовых линий тока претерпевает разрыхление. Сопутствующие этим сдвигам в свойствах мем​браны изменения ионного обмена между волокном и средой приводят к смене ранее положительного поверхностного заряда на отрицательный. Отсюда вся описанная выше картина с воз​никновением круговых токов, раздражающих новые, более уда​ленные, еще не возбужденные области нервного волокна и одно​временно способствующих восстановлению исходного состояния
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покоя в ранее   возбужденных   участках   волокна,   повторяется
снова.
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Особо подчеркнем, что круговые токи, возникающие в систе​ме «нервное волокно — среда» по поводу местного раздражения нерва, по самой сущности своей физической природы не явля​ются узко местными по своему проявлению, а охватывают все нервное волокно целиком. Однако вследствие высокого сопро​тивления проводящих сред круговые токи испытывают резко вы​раженное убывание в пространстве. Поэтому физиологический эффект действия круговых токов на нервное волокно также про​является с отчетливо выраженным декрементом. Круговые токи, покидающие волокно в не​посредственной   близости от очага возбуждения, яв​ляются по своей силе над-пороговым     раздражите​лем,    вызывающим    воз​буждения   в   соседних   с очагом   возбуждения  об​ластях нервного волокна. По мере удаления от оча​га раздражающее   дейст​вие круговых токов пада​ет, и они оказываются не​способными вызвать над-пороговое возбуждение в
нерве.
Рис. 36. Механизм распространения воз​буждения в нерве. А — общая схема ме​ханизма круговых токов; Б — безмякот-ное нервное волокно; В — мякотное нерв​ное волокно
Описанный декремент-ный механизм распрост​ранения возбуждения ха​рактерен для так называ​емых безмякотных нерв​ных волокон, одетых вдоль всей своей длины
гомогенной тонкой оболочкой, обладающей относительно низким омическим сопротивлением. Скорость проведения возбуждения в этих волокнах вследствие декрементного характера распростра​нения волны возбуждения относительно низка.
Выше было указано, что в процессе филогенетического раз​вития нервной системы нервные волокна, осуществляющие пря​мую связь центральной нервной системы с органами организма, одеваются сегментарной миелиновой оболочкой. Миелин обла​дает высоким омическим сопротивлением, поэтому появление миелиновой оболочки привело к возникновению особого меха​низма распространения возбуждения в мякотных волокнах. Круговые токи, возникающие в нервном волокне при возбужде​нии в результате разности потенциалов между возбужденной и
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невозбужденной областями волокна, могут выйти из волокна во внешнюю среду вследствие высокого электрического сопротив​ления миелина лишь в области перехватов Ранвье, лишенных миелиновой оболочки. Длина отдельных сегментов мякотных во​локон такова (1—2 мм), что круговые токи, возникающие в оча​ге возбуждения и покидающие нерв в области ближайшего пе​рехвата Ранвье, являются надпороговыми по своему физиче​скому значению для этой области нервного волокна. Новый очаг возбуждения служит средством раздражения волокна в обла​сти следующего перехвата Ранвье и так далее (см. рис. 36).
Таким образом, механизм распространения возбуждения в мякотных волокнах существенно отличается от механизма про​ведения возбуждения в безмякотных волокнах прежде всего в связи с тем, что в каждом последующем перехвате Ранвье воз​никает надпороговая волна возбуждения, В мякотных волокнах возбуждение распространяется без декремента. Далее, в мякот​ных волокнах возбуждение возникает скачками от одного пере​хвата к другому. Следовательно, общий суммарный физиологи​ческий путь для распространяющейся волны возбуждения здесь значительно короче, чем в безмякотных нервных волокнах, где в силу особенностей строения и связанного с этим строением рез​кого пространственного рассеивания круговых токов физиоло​гическим путем для волны возбуждения является вся длина нервного волокна.
Бездекрементный характер распространения и высокая ско​рость проведения волны возбуждения в мякотных волокнах обус​ловливает те формы иннервации в животном организме, которые требуют большой срочности и высокой рабочей эффективности. Отсюда понятно, почему именно макетные волокна служат для передачи воздействия из внешнего мира через рецепторные ап​параты в центральную нервную систему. Понятно также, почему двигательная иннервация скелетной мускулатуры, предназна​ченной осуществлять срочные движения частей тела по отноше​нию друг к другу или тела как целого в пространстве, представ​лена у позвоночных животных и человека мякотными нервными волокнами.
Напротив, для внутренних органов, двигательный аппарат которых построен из гладкой, медленно реагирующей мускула​туры, адекватной формой связи с центральной нервной систе​мой являются длительные во времени, медленные волны воз​буждения, приносимые по безмякотным нервным волокнам.
Декрементный характер нервной импульсации может быть оценен здесь как одно из дополнительных средств тонкой регу​ляции функций. Если вспомнить, что низкая функциональная подвижность безмякотных нервных волокон значительно огра​ничивает возможность использования в качестве формы нервной регуляции функции ритмические перестройки волновой импуль-
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сации, то  физиологическое  значение  декрементного  характера "нервных влияний станет очевидным.
В табл. 1 приведены данные, характеризующие скорость про​ведения возбуждения в мякотных и безмякотных нервах у раз​личных представителей животного мира.
Таблица    1 Скорость проведения возбуждения в различных нервах
	


Первые точные измерения скорости проведения возбуждения в нерве — седалищном нерве лягушки — были сделаны при по​мощи остроумной миографической методики известным немец​ким физиологом Г. Гельмгольцем. С тех пор были проведены многочисленные определения скорости распространения воз​буждения и в мякотных, и в безмякотных нервных волокнах различных животных и человека.
Принципиально методики исследования всюду едины. Нерв​ное волокно раздражается в двух разных областях. Ответ нерва на раздражение регистрируется или по сокращению мышцы (методика Гельмгольца), или по токам действия, возникающим в дистальной части нерва. Разница в длительности латентных периодов ответа нерва на оба раздражения указывает на время прохождения волной возбуждения пути по нерву между обеими раздражаемыми областями (рис. 37).
Скорость распространения возбуждения высчитывается по общеизвестной формуле
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где V — искомая скорость, S — длина волокна между раздра​жаемыми областями, t — время прохождения возбужде​ния от одной области к другой.
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Данные табл. 1 показывают, что мякотные нервы проводят возбуждение во много раз быстрее безмякотных. Так, например, безмякотные симпатические нервы теплокровных животных про​водят возбуждение в 100 раз медленнее, нежели двигательные нервы этих животных.
Далее, в пределах каждой группы волокон можно отчетливо обнаружить филогенетическое совершенствование функции, проявляющееся в последовательном росте скорости проведения как для мякотных, так и для безмякотных волокон животных,
находящихся на разных
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ступенях        эволюции.
Рис. 37. Определение скорости проведения возбуждения   в нерве. А, Б — две раздра​жаемые области   нерва,   разделенные рас​стоянием S
В пределах одного класса позвоночных скорость проведения возбуждения в двига​тельных нервах у теп​локровных животных приблизительно в 3 ра​за выше, чем у холодно​кровных. Наибольшая скорость проведения возбуждения наблюда​ется в мякотных нерв​ных волокнах человека. Очень показатель​ны данные, характеризующие скорость проведения возбуждения в двигательных нервах теплокровных животных во время зимней спячки. Наблюдаемое здесь резкое снижение скорости распро​странения возбуждения свидетельствует о том, что функцио​нальные отправления периферической нервной системы находятся в тесной зависимости от состояния центральной нервной системы. Переход животного на режим зимней спячки, т. е. длительного и стойкого торможения ведущих отделов центральной нервной системы, связан с понижением функции проведения в перифери​ческой нервной системе. Биологический смысл такого рода пере​стройки очевиден.
Следует обратить внимание на то обстоятельство, что ско​рость распространения возбуждения в периферической нервной системе животного организма относительно невелика. Получен​ные со времен Гельмгольца экспериментальные данные опро​вергли бытовавшую ранее в физиологической науке идею о чрез​вычайно высоких скоростях возбуждения в нерве. Данные, при​веденные в табл. 1, указывают, что даже в мякотных нервах человека волна возбуждения распространяется со скоростью, равной приблизительно 400 км/час. Это еще раз подтвержда​ет то, что нервное волокно — это наиболее лабильный и наибо​лее экономично работающий физиологический прибор — имеет
ПО

биологическую специфику функционирования, обязывающую к особой осторожности. при научном моделировании, экстраполя-циях и обобщениях.
Проведение возбуждения в мякотных и безмякотных нерв​ных волокнах подчиняется общим законам, знание которых не​обходимо для правильного понимания функционирования пери​ферической нервной системы.
Первым из этих общих законов, установленных еще в XIX сто​летии, должен быть назван закон физиологической целостности нервного волокна, который может быть сформулирован следую​щим образом: возбуждение распространяется по нервному во​локну лишь при соблюдении основного условия — сохранения физиологической целостности нерва.
Местная альтерация, ведущая к временной или необратимой утере нервным волокном в определенной области его физио​логических свойств — возбудимости и функциональной подвиж​ности,- ведет и к нарушению проводимости этой области нерв​ного волокна. Блок проводимости может иметь место и тогда, когда анатомическая целостность нерва сохраняется полностью.
Для безмякотных нервных волокон этот закон сохраняет все свое значение и в наши дни. Что касается мякотных волокон, то микроэлектрофизиологические исследования, проведенные в недавние годы на одиночных нервных волокнах, позволяют ста​вить вопрос о возможности скачкообразного «перепрыгивания» волны возбуждения через область альтерации, если эта область не выходит по протяженности за пределы длины одного сег​мента нервного волокна и если нервное волокно в пределах этого сегмента сохранило способность к проведению электриче​ских токов -г- круговых токов действия.
Вторым законом проведения возбуждения в нервном волокне является закон изолированного проведения возбуждения. Волна возбуждения, возникшая в нервном волокне, охватывает все фибриллы нервного волокна, но с одного нервного волокна на другое в пределах общего нервного ствола перейти не может.
Биологическое значение этого положения достаточно ясно. Периферические нервы представляют собой общие нервные стволы, составленные из функционально различных нервных во​локон. Достаточно вспомнить, что в состав, например, седалищ​ного нерва позвоночного животного входит несколько тысяч волокон, как мякотных, так и безмякотных, из которых одни являются центростремительными, сензорными, другие — эффе​рентными, осуществляющими все виды нервного контроля над всеми видами деятельности иннервируемых систем. Легко пред​ставить себе, насколько неэкономичными, хаотичными и лишен​ными точного рабочего эффекта были бы рефлекторные реак​ции организма, если бы раздражение одного из тысяч нервных волокон приводило к возбуждению всех волокон общего ствола.
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В свете этих рассуждений закон изолированного проведения возбуждения выступает как действенное условие упорядочения нервной регуляции функций организма.
Однако следует иметь в виду, что в связи с развитием физио​логической науки внесены существенные поправки в этот закон. Так, еще в середине прошлого века по поводу изучения феноме​на вторичного тетануса известным физиологом Л. Германном был поставлен вопрос об относительности закона изолирован​ного проведения возбуждения. Этот вопрос неоднократно под​нимался в специальной физиологической литературе и в после​дующие годы. В настоящее время после вскрытия конкретных физиологических механизмов распространения импульса воз​буждения в нервном волокне, после обнаружения ведущей роли в этих механизмах круговых электрических токов в системе «нервное волокно — среда» есть все основания говорить о том, что возникновение возбуждения в одном волокне общего нерв​ного ствола не должно оставаться безразличным для функцио​нальных свойств других волокон. Можно думать, что петли кру​говых токов могут проходить вне возбужденного волокна не только в межтканевой жидкости, но и в соседних волокнах об​щего ствола. Однако высокое омическое сопротивление нервных волокон и особенно одевающих их оболочек делает эти влияния круговых токов недостаточными для вызова надпорогового рас​пространяющегося возбуждения.
На основании данных современной физиологии нервной си​стемы можно сделать следующее заключение. В нормальных условиях существования организма надпороговое возбуждение имеет место лишь в непосредственно возбуждаемом нервном во​локне. Распространение волнового импульса в этом волокне через механизмы круговых токов оказывает подпороговое воз​действие на соседние нервные волокна, изменяя их функциональ​ное состояние и тем самым подготавливая их к последующей
деятельности.
В свете этих предположений смешанный нервный ствол вы​ступает не как механическое объединение функционально раз​общенных единиц, а как сложная единая функциональная си* стема, все части которой находятся между собой в определенном взаимодействии. Если последующие морфологические исследо​вания подтвердят анатомическую близость функционально свя​занных между собой волокон в общих нервных стволах, то вы​сказанное нами предположение получит веское подкрепление.
С внесением поправок закон изолированного проведения сохраняет свое значение для физиологии нервной системы в
наши дни.
Третьим и последним законом нервного проведения является закон двустороннего проведения возбуждения в нервном во​локне. Волна возбуждения, возникнув в какой-либо области
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нервного волокна, распространяется в обе стороны от очага сво​его возникновения.
Этот закон опирается на гомогенную структуру нервного во​локна, предполагающую и физиологическую однозначность пути распространения волны возбуждения в любой области нервного волокна. В условиях лабораторного эксперимента закон двусто​роннего проведения возбуждения убедительно подтверждается.
Однако следует иметь в виду, что в естественных условиях функционирования нервной системы «станцией отправления» нервного импульса является всегда определенное звено рефлек​торной дуги и поэтому в пределах функционирования рефлектор​ной дуги ее нервные волокна проводят возбуждение всегда в строго определенном направлении — от «станции отправления» к «станции назначения». Обратный путь для нервного импульса закрыт вследствие пребывания ранее возбужденного участка нервного волокна в состоянии рефрактерности — в состоянии угнетения возбудимости и проводимости.
Все изложенное выше приводит нас к заключению, что струк​турные и физиологические особенности периферической нервной системы определили высокое совершенство ее функциональных отправлений — высокую функциональную подвижность — способ​ность срочно генерировать и проводить разнообразные ритмы нервных импульсов, высокую экономичность процесса возбуж​дения, а следовательно, и высокую функциональную устойчи​вость, практическую неутомляемость нервной системы. Все эти особенности, совершенствующиеся в процессе филогенетического развития, обеспечили исключительную роль периферической нервной системы как системы связи в организме.
СВОЙСТВА СИНАПСОВ
Изучение физиологии центральной нервной системы требует ознакомления со всеми звеньями рефлекторной дуги — этой функциональной единицы нервной системы. Прежде всего необ​ходимо остановиться на аппарате, обеспечивающем связь между отдельными нейронами рефлекторной дуги, между двигательным нейроном и эффектором.
Этот аппарат связи между структурными элементами реф​лекторной дуги носит название синапса. Соответственно топогра​фическим и функциональным признакам можно выделить поня​тия центрального и периферического синапсов. Под центральным синапсом мы понимаем область контакта между отдельными нейронами в центральной нервной системе, точнее, область кон​такта между окончаниями аксона одного нейрона и дендритами, а по современным данным, и клеточным телом следующего ней​рона. Другими словами, существуют аксодендритические и ак-сосомэтические центральные синапсы (рис. 38,Л). Перифериче-
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ским синапсом называется   область   контакта   между аксоном двигательного нейрона и работающим органом.
Строение и функциональные отправления синапса отличают​ся рядом особенностей. Ознакомимся с типичными чертами строения синапса на примере хорошо изученной си н этнической связи между окончаниями двигательного нервного волокна и скелетной мышцы.
Лишенные мякотной оболочки окончания разветвлений аксо​на двигательного волокна образуют своеобразные утолщения — синаптические бляшки. Эти бляшки и являются той частью нерв​ного волокна, которые осуществляют посылку нервного импуль​са в мышцу. Область скелетной мышцы, находящаяся в ближай​шем контакте с синаптической бляшкой нервного окончания,
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носит название субсинап​тической мембраны мио-неврального синапса. В процессе филогенетиче​ского развития двигатель​ного аппарата животного организма субсинаптиче-ская область мышцы при​обрела особые свойства,
А      •
°
обеспечивающие       опти-
Рис. 38. Схема строения синапса  (-4)  и элементарного синаптического образова​ния (Б):
1 — синаптическая бляшка (утолщение нервно​го  окончания),  2 —субсннаптнческая  мембра​на, 3 — постсинаптическая мембрана
мальные условия переда​чи нервного импульса на мышцу.
Между синаптической бляшкой нервного волок​на и субсинаптической мембраной мышцы суще​ствует микроскопическое пространство — синаптическая щель, заполненная тканевой жидкостью. Ширина этой синаптической щели равна приблизительно 200А. Область мышцы, непосредст​венно примыкающая к субсинаптической мембране, называется постсинаптической мембраной. По своим физиологическим свой​ствам постсинаптическая мембрана близка к субсинаптической мембране. Весь этот сложный физиологический прибор — синап​тическая бляшка двигательного нервного волокна, отделенная от него синаптической щелью, субсинаптическая мембрана и при​мыкающая к ней постсинаптическая мембрана скелетной мыш​цы— образует в совокупности периферический мионевральный синапс, предназначенный для передачи возбуждения с двига​тельного нерва на иннервируемую им мышцу (см. рис. 38).
Особенности функционирования позволяют охарактеризовать мионевральный синапс как физиологическое образование, отли​чающееся высокой возбудимостью. Это определение относится в первую очередь к субсинаптической мембране скелетной
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мышцы, обладающей весьма высокой чувствительностью по от​ношению к действию раздражающего агента и прежде всего по отношению к химическим воздействиям. Другой характер​ной чертой мионеврального синапса является его относительно низкая функциональная подвижность. По всей видимости, эту особенность физиологических свойств надо отнести не столько к двигательным нервным окончаниям как таковым, сколько опять-таки к субсинаптической области скелетной мышцы.
Классическим доказательством низкой функциональной по​движности мионеврального синапса является известный опыт Н. Е. Введенского с пессимумом мышечного сокращения. Высо​кие ритмы нервных импульсов блокируются в мионевральном синапсе развивающимся процессом пар абиотического торможе​ния. По отношению к мышце этот синаптический блок прово​димости является наглядным примером охранительного тормо​жения, защищающего мышечную ткань от чрезмерно интенсив​ной, расточительной деятельности.
Дополнительной особенностью мионеврального синапса является его относительно высокая утомляемость, значительно превосходящая не только утомляемость двигательного нерва — физиологического прибора, отличающегося, как мы указывали, высокой устойчивостью физиологических свойств, но и мышцы в условиях ее прямого раздражения.
Все эти особенности позволяют мионевральному синапсу тонко координировать деятельность мышц за счет трансформа​ции текущих ритмов нервной активности.
Таким образом, периферический синапс не просто анатоми​ческий путь передачи возбуждения с одного звена рефлекторной дуги на другое, а физиологический прибор, осуществляющий наряду с функцией проведения и координацию деятельности эф​фектора.
Типичные для периферического синапса физиологические черты — высокая реактивность по отношению к химическим раз​дражителям, нарочитая тенденция к пессимальному торможе​нию, повышенная утомляемость — полностью относятся и к цент​ральному синапсу. Поэтому центральный синапс выступает как сложный аппарат, осуществляющий в пределах центральной нервной системы функцию связи между нейронами и принимаю​щий непосредственное участие в выполнении координационной деятельности центральной нервной системы.
Проведение возбуждения через синапс отличается рядом су​щественных особенностей от распространения возбуждения в нервном проводнике. К числу главных отличий относится низкая скорость и односторонний характер синаптического проведения.
Закон одностороннего проведения приложим как к цент​ральным, так и к периферическим синапсам. Через любое синап-тическое образование возбуждение распространяется лишь в
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одном направлении: от окончания аксона к дендритам и клеточ​ному телу следующего нейрона в центральном синапсе и от окон​чания аксона к эффектору в периферическом синапсе.
Путь распространения возбуждения в синапсе определяется структурными и физиологическими особенностями этого прибо​ра. Если гомогенное по строению и физиологическим свойствам нервное волокно способно проводить возбуждение от области раздражения в обе стороны вдоль своей длины, то односторон​нее проведение возбуждения в синапсе должно быть связано с его структурной сложностью и физиологической неоднозначно​стью— гетерогенностью отдельных звеньев синаптического ап​парата.
Распространение возбуждения в гетерогенном физиологиче​ском приборе возможно лишь постольку, поскольку возбужде​ние, возникающее в определенном звене этого прибора, способно быть надпороговым раздражителем следующего звена. Естест​венный путь синаптического проведения, связанный с нормально функционирующей рефлекторной дугой, организован в струк​турном и функциональном отношениях таким .образом, чтобы полностью удовлетворять этому необходимому условию.
Напротив, распространение импульсов в обратном, как го​ворят, антидромном направлении — от дендритов одного нейрона к окончаниям аксона другого нейрона или от эффектора к окон​чаниям иннервирующего его двигательного волокна — закрыто в силу отсутствия указанных выше необходимых условий. Анти​дромная волна возбуждения может оказать известное влияние на физиологические свойства соседнего звена рефлекторной ду​ги, однако вызвать в нем надпороговую активность не в со​стоянии.
Одностороннее проведение возбуждения через синаптические образования рефлекторных дуг — одно из главных средств упо​рядоченной, строго координированной рефлекторной деятельно​сти центральной нервной системы.
ЛЕКЦИЯ ОДИННАДЦАТАЯ
ПЕРЕДАЧА ВОЗБУЖДЕНИЯ В СИНАПСАХ
Физиологические механизмы проведения возбуждения через синапс в течение многих лет являются предметом оживленной научной дискуссии.
Для нервного волокна физиологической основой распростра​нения надпорогового возбуждения в настоящее время принят механизм круговых токов. Другими словами, по отношению к активности периферической нервной системы господствующей теорией является концепция об электрическом механизме пере​дачи возбуждения.
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Приложение этой теории к механизмам синаптического про​ведения встретило ряд возражений, связанных с трудностью объяснения некоторых особенностей физиологии синапсов, преж​де всего рассмотренного нами" ранее одностороннего характера распространения волны возбуждения, а также медленности си​наптического проведения во времени. Наиболее трудно объяс​нить вопрос о качественно различных физиологических эффек​тах синаптических влияний на иннервируемый прибор, так как проблема генетической связи возбуждения и торможения, кон​цепция о природе торможения как результата суммирования сдвигов, возникающих в ткани по поводу повторных волн воз​буждения, поднятая в классическом учении Н. Е. Введенского, оставалась долгое время проблемой, недооцененной даже в на​шей отечественной физиологии.
Простейшее разрешение всех этих затруднений — в призна​нии того, что основной причиной возбуждения эффектора яв​ляется не лишенный специфичности электрический импульс, а иной по природе раздражитель, качественно различный в раз​личных по рабочему эффекту случаях рефлекторной регуляции функций.
С начала 20-х годов XX века после известных опытов О. Леви было принято, что таким раздражающим фактором в механиз​мах синаптического проведения являются особые химические вещества, выделяемые нервными окончаниями. Для объяснения различных возбуждающих или тормозящих физиологических эффектов иннервационных воздействий было дополнительно до​пущено, что эти химические посредники синаптического проведе​ния, или, как их назвали, медиаторы, могут быть сугубо различ​ными по своей природе.
Именно такое объяснение было дано, например, антагони​стическим иннервационным влияниям парасимпатического и симпатического отделов вегетативной нервной системы. Разра​ботка вопроса дала достаточно убедительный материал, свиде​тельствующий о том, что окончания симпатических нервов в состоянии активности выделяют вещество, чрезвычайно близкое, если не тождественное по своей химической структуре адрена​лину— этому важному химическому регулятору функций ор​ганизма.
Парасимпатические нервы в состоянии активности продуци​руют холиноподобные вещества, оказывающие на иннервируе​мый орган иной по сравнению с медиатором симпатической нервной системы эффект физиологического действия.
Сторонники медиаторной теории допускают, что и различные физиологические эффекты иннервационных влияний со стороны соматической нервной системы — явления возбуждения и тор​можения в центральной нервной системе и периферических ор​ганах— в основе своей имеют различные «возбуждающие» и
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«тормозящие» вещества, выделяемые нервными окончаниями со​матических нейронов.
Теория медиаторов в настоящее время общепринята. Однако в крайней своей трактовке она неверна и содержит ряд ошибоч​ных положений, препятствующих правильному развитию науч​ных идей. Уже много лет назад А. А. Ухтомский, объясняя с по​зиций эволюционной физиологии механизм синаптической пере​дачи, предостерегал от злоупотреблений на этом пути. Он указывал на то, что объяснение различных форм иннервацион-ных влияний существованием качественно различных в каждом отдельном случае химических посредников означает уход в сто​рону от научного решения проблемы эволюции функции.
Развивая взгляды Ухтомского, можно построить следующую схему, соответствующую данным современной физиологии и ос​вещающую дальнейшие пути разработки проблемы.
Эволюционное совершенствование гуморальной системы ре​гуляции функций привело к возникновению в организме особых образований — желез внутренней секреции, секреты которых — гормоны — обладают качественно специфической химической природой, а отсюда качественной спецификой влияния (в преде​лах закономерностей пар абиотического процесса) на различные стороны жизнедеятельности организма. Преимущественное влия​ние отдельных гормонов на определенные функции организма происходит, может быть, в силу химического сродства между структурой гормона и соответствующими обменными процесса​ми, несмотря на то что механизм действия всех гормонов через жидкие среды организма имеет обобщенный диффузный ха​рактер.
Возникновение нервной системы внесло новый принцип в ре​гуляцию функций организма — точность и срочность адресовки регулирующих влияний. Эти особенности позволяют допустить существование новых, качественно особых механизмов передачи нервного импульса, прежде всего механизма круговых электри​ческих токов.
Однако проблема нервной регуляции функций этим не исчер​пывается. Совершенно очевидно, что процесс возникновения и распространения возбуждения даже в чрезвычайно экономно ра​ботающем нервном волокне связан с усилением обмена веществ, с рядом реакций, идущих в направлении освобождения опре​деленных продуктов обмена. В лишенных мякотной оболочки ма​лолабильных окончаниях обменные процессы при возбуждении происходят наиболее интенсивно, и продукты обмена, свободно поступая в окружающую эти окончания тканевую жидкость, мо​гут являться средством химического раздражения соседних тка​ней, могут играть роль медиаторов синаптического возбуждения. Отрицать участие химических продуктов обмена при возбужде​нии нервных окончаний в механизмах синаптической передачи не
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представляется возможным ни в логическом, ни в фактическом отношениях.
С позиции законов эволюции функций есть все основания считать, что относительная срочность синаптической передачи зависит от высокой химической активности медиаторов как фи​зиологических раздражителей. Отсюда и намечается родство мощных гуморальных стимуляторов функций организма — гор​монов и медиаторов нервного проведения.
Рассмотрим вопрос на конкретном примере. Выделение моз​говым слоем надпочечников адреналина в кровь влечет за собой диффузно проявляющуюся перестройку всех функций организ​ма, для которых адреналин является физиологически активным веществом: изменение деятельности сердечно-сосудистой систе​мы, пищеварительного аппарата, углеводного обмена и т. д. На​ряду с этим адреналоподобные вещества, выделяемые оконча​ниями симпатических нервов, оказывают качественно однознач​ное, но срочное и точно направленное воздействие на функцию иннервируемых органов. Один и тот же химический агент су​щественно изменяет характер своего регулирующего влияния на функции организма в зависимости от того, какая система ре​гуляции и координации функций в организме использует его в качестве посредника.
Тем не менее и срочная, точно адресованная нервная регу​ляция, и диффузная, обобщенная гуморальная регуляция функ​ций связаны в единое целое, так как адреналин как гормон надпочечников стимулирует в числе прочих систем организма и деятельность симпатической нервной системы, а эта послед​няя в свою очередь стимулирует гормонообразовательную дея​тельность надпочечников.
На этом примере мы еще раз убеждаемся в том, что оба механизма регуляции функций в организме — и нервная, и гу​моральная— не просто сосуществуют, а осуществляют свою дея​тельность в неразрывном единстве.
Таким образом, по отношению к нервной системе связи надо принять существование наряду с эволюционно новым механиз​мом, обеспечивающим высокую скорость пробегания импульсов по нервному волокну,— механизмом круговых токов и эволюци​онно более древних механизмов химического воздействия на ре​гулируемые системы.
В последние годы получен обширный и убедительный экспе​риментальный материал, подтверждающий сказанное выше. Так, передача возбуждения с окончаний двигательного нерва на ске​летную -мышцу представляет собой сложный многозвеньевой процесс, где участвуют оба фактора нервной регуляции функ​ций— и электрический, и химический механизмы проведения.
Процесс распространяющегося возбуждения в нервном во​локне ведет к освобождению двигательными нервными оконча-
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ниями — синаптическими бляшками — ацетилхолина. Через си-наптическую щель ацетилхолин действует на субсинаптическую мембрану, вызывая ее разрыхление и, как следствие, деполяри​зацию.
Деполяризация субсинаптической мембраны (или, как ее на​зывают, возбуждающий постсинаптический потенциал) граду​альна по своей природе и не подчиняется зависимостям «все или ничего». Уровень постсинаптической деполяризации зависит, как показывают специальные исследования, от количества ацетилхо​лина, выделяемого пресинаптическими нервными окончаниями медиатора. Количество же освобождаемого пресинаптическим нервным импульсом ацетилхолина является в свою очередь функцией от величины этого импульса.
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Рис.  39.  Механизмы  синаптического  проведе​ния-   А — возбуждающий   синапс;   Б — тормо​зящий синапс
Градуальная деполяризация субсинаптической мембраны служит причиной возникновения местных круговых токов между несущей отрицательный заряд субсинаптической областью мем​браны и сохраняющей положительный заряд постсинаптической мембраной мышцы. Эти круговые токи в месте своего выхода из мышцы в окружающую среду вызывают разрыхление и деполя​ризацию постсинаптической мембраны, что в свою очередь ведет к возникновению новых круговых токов, идущих от еще невоз​бужденной области мышцы к этой, вновь возбужденной (рис. 39). Если возбудимость мышечной мембраны достаточно велика, эти круговые токи вызывают возникновение надпорого-вого потенциала действия, распространяющегося вдоль мышеч​ного волокна.
Таким образом, химические медиаторы синаптического воз​буждения,, вызывающие изменение физико-химических свойств субсинаптической мембраны, играют роль пускового средства в механизме круговых токов, вовлекающих в процесс возбужде​ния мышечные волокна, иннервируемые данным синаптическим аппаратом.
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Аналогичные физиологическим механизмы лежат в основе и синаптического проведения возбуждения в центральной нервной системе. Выделение пресинаптическими нервными окончаниями в синаптическую щель медиатора приводит к градуальной депо​ляризации постсинаптической мембраны, другими словами, к возникновению возбуждающего постсинаптического потенциала. Электрохимический анализ проведения возбуждения в централь​ных синапсах позволил в недавнее время осветить ряд еще неясных сторон этой проблемы. Оказалось, что постсинаптиче-ская мембрана центрального синапса как аксодендритического, так и аксосоматического, в силу своих физико-химических и фи​зиологических свойств неспособна к воспроизведению потенциа​ла действия типа «все или ничего». Градуальный постсинаптиче​ский потенциал, возникающий вследствие химической активации постсинаптической области пресинаптическими нервными окон​чаниями, распространяется в дендритах в соме нейрона электро-тонически с выраженным пространственным декрементом. Эти электротонические влияния служат средством надпорогового электрического раздражения наиболее возбудимой области ней​рона— начальной части аксона, или аксонного холмика. Именно здесь, в аксонном холмике, возникает в ответ на синаптическое возбуждение нейрона надпороговый потенциал действия — не​градуальный нервный импульс типа «все или ничего», который и распространяется без декремента вдоль аксона и по его кол-латералям.
Известные уже нам функциональные особенности синапти​ческого аппарата — одностороннее проведение, относительная медленность синаптического проведения во времени — находят объяснение в сложной физиологической природе синаптическо​го возбуждения.
Особенности физиологических свойств синаптического аппа​рата— низкая функциональная подвижность, высокая чувстви​тельность к химическим раздражителям, повышенная утомляе​мость, нарочитая тенденция к тормозному состоянию — помогают понять функциональные отправления центральной нервной сис​темы.
ФИЗИОЛОГИЯ ВЕГЕТАТИВНОЙ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
Вегетативная нервная система относится к разделу эффе​рентной периферической нервной системы, образующей непря​мую связь центральной нервной системы со всеми органами организма. Посредством вегетативной нервной системы цент​ральная нервная система регулирует функции внутренних орга​нов, а также кровоснабжение и трофику во всех органах орга​низма.
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Вегетативная нервная система может быть подразделена по частным особенностям строения и функциональных отправлений на два основных раздела — симпатическую и парасимпатиче​скую. Оба раздела вегетативной нервной системы имеют общие структурные черты, заключающиеся в двунейронном принципе строения. Клетки первого нейрона лежат в определенных отде​лах центральной нервной системы. Аксоны этих клеток, покидая центральную нервную систему, идут к так называемым ганглиям вегетативной нервной системы, где и оканчиваются разветвле​ниями около тела клетки второго нейрона вегетативной нервной системы. Аксоны клеток второго нейрона идут к иннервируемому органу.
Клетки первых нейронов симпатической нервной системы — центры симпатической иннервации — находятся в спинном моз​ге—его грудном (I—XII сегменты) и поясничном отделах (до IV сегмента). Парасимпатическая нервная система берет свое начало от среднего мозга (глазодвигательный нерв, иннерви-рующий гладкие мышцы глаза), продолговатого мозга (VII, IX и X пары черепномозговых нервов, иннервирующих большую часть внутренних органов) и спинного мозга (крестцовый отдел, иннервирующий при помощи тазового нерва толстый кишечник, мочевой пузырь и половые органы). Необходимо указать здесь, что клетки первых нейронов вегетативной нервной системы в свою очередь связаны с клеточными образованиями выше рас​положенных отделов центральной нервной системы — промежу​точным мозгом и корой больших полушарий.
Ганглии вегетативной нервной системы являются сложными физиологическими образованиями, представляющими собой в основном «станции» переключения первого нейрона вегетатив​ной нервной системы на второй нейрон. Следовательно, сюда относятся - синаптические связи между окончаниями аксона первых нейронов и клеточными телами вторых нейронов. Поми​мо этого, в состав периферических ганглиев вегетативной нерв​ной системы входят нервные волокна первых или вторых нейро​нов вегетативных нервов, синаптические связи которых находят​ся в других ганглиях, расположенных выше или ниже по ходу вегетативных нервов.
, Ганглии вегетативной нервной системы окружены относи​тельно плотной соединительнотканой капсулой и по своим об​щим структурным чертам и физиологическим особенностям мо​гут быть аналогизированы со своеобразной миниатюрной мо​делью центральной нервной системы.
Ганглии симпатической нервной системы подразделяются на позвоночные, расположенные цепочкой вдоль спинного мозга, и предпозвоночные, находящиеся вне непосредственной близости к центральной нервной системе. Клетки первых нейронов симпа​тической нервной системы находятся в боковых рогах серого
122

 
[image: image23.png]



вещества спинного мозга. Их аксоны в составе передних кореш​ков входят в соответствующие позвоночные ганглии. Предпозво​ночные ганглии представляют собой мощные скопления нервных клеток, нейриты которых иннервируют жизненно важные орга​ны. Сюда относятся, например, шейные, солнечный, брыжееч​ные ганглии симпатической нервной системы. Ганглии парасим​патической дервной системы расположены в непосредственной близости от иннервируемого органа, чаще в самом органе.
В качестве одного из важных вы​водов следует, что аксоны первого нейрона парасимпатической нерв​ной системы значительно длиннее, чем аксоны первого нейрона симпа​тической нервной системы. По отно​шению к аксонам вторых нейронов парасимпатической и симпатической нервной системы имеет место обрат-1 ная зависимость. Эти топографиче​ские особенности накладывают свой отпечаток и на особенности физио​логических свойств и функциональ​ных отправлений парасимпатическо​го и симпатического отделов нервной системы.
Рис. 40. Схема вегетатив​ной иннервации органов. (Пояснения в тексте)
На рис. 40 дано схематическое изображение хода симпатических и парасимпатических нервов в орга​низме высших животных и человека. Для понимания особенностей вегетативной иннервации необходи​мо помнить, что аксоны первого нейрона, или, как их называют, преганглионарные волокна, и симпатической, и парасимпатиче​ской нервной системы имеют относительно большой диаметр по​перечного сечения (10—14 мк) и покрыты мякотной оболочкой. Аксоны второго нейрона — постганглионарные волокна — не име​ют мякотной оболочки, их диаметр — 2—4 мк.
Ознакомимся с физиологическими свойствами вегетативной нервной системы.
Ганглии вегетативной нервной системы обладают всеми ос​новными свойствами центральной нервной системы. Для них характерно одностороннее проведение возбуждения, низкая ско​рость этого проведения и высокий удельный вес химической компоненты в обеспечении передачи возбуждения с преганглио-нарных нервных волокон на клеточное тело второго нейрона. Ряд других типичных физиологических черт, как-то: тенденция, к трансформации ритма возбуждения, выраженная способность к торможению, повышенная утомляемость, повышенная чувстви-
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телыюсть к сдвигам в физико-химических свойствах омывающих ганглий жидких сред организма — являются общими и для пе​риферических ганглиев вегетативной нервной системы, и для центральной нервной системы вообще.
Физиологические свойства вегетативных нервных волокон существенно отличаются от свойств соматических нервов мень​шей возбудимостью по отношению к срочно действующим раз​дражителям и значительно меньшей функциональной подвижно​стью. Суммарная скорость проведения возбуждения в вегетатив​ных нервных волокнах приблизительно в 30 раз ниже, чем в соматических нервных волокнах.
Необходимо подчеркнуть, что физиологические особенности преганглионарных и постганглионарных нервных волокон зна​чительно отличаются друг от друга. Мякотные преганглионар-ные волокна обладают большей функциональной подвижностью, чем безмякотные постганглионарныё волокна. Скорость прове​дения в преганглионарных волокнах равна 3—30 м/сек, тогда как для постганглионарных волокон вегетативной нервной системы скорость проведения возбуждения равна всего 0,5— 3 м/сек. Таким образом, преганглионарные волокна близки по своим основным физиологическим показателям к соматической периферической нервной системе. Постганглионарныё волокна, напротив, всеми основными свойствами резко отличаются от соматических нервных волокон.
Эти различия в основных физиологических параметрах фор​мируют собой как специфические особенности вегетативной иннервации вообще, так и различия в функциональных отправ​лениях парасимпатического и симпатического отделов вегетатив​ной нервной системы.
Рассматривая расположение периферических ганглиев ве​гетативной нервной системы, мы пришли к выводу, что путь проведения возбуждения от центральной нервной системы к ин-нервируемому органу представлен для парасимпатической нерв​ной системы при внутриорганном расположении ее ганглиев в основном преганглионарными нервными волокнами. Для сим​патической нервной системы характерны, напротив, длинные постганглионарныё нервные пути. Отсюда вытекает вывод, что парасимпатическая иннервация должна осуществляться во вре​мени более срочно, с меньшим латентным периодом и более точно отображать сигнализацию из центральной нервной систе​мы, чем симпатическая иннервация.
Все это позволяет ставить вопрос о том, что в сравнительно-физиологгческих особенностях парасимпатического и симпати​ческого проведения нашли отражение пути эволюционного созревания нервной системы. В свете этих сравнительно-физио​логических данных парасимпатический отдел вегетативной нерв-
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ной системы выступает как эволюционно более совершенный и более молодой тип иннервационных отношений в-организме.
Этот вывод находит подтверждение и в закономерностях по​следовательного созревания парасимпатической и симпатиче​ской иннервации органов в процессе онтогенетического развития организма.
Структурные особенности вегетативной нервной системы выс​ших позвоночных и человека очень близки со структурными чертами филогенетически более примитивного типа нервной си​стемы— узловой нервной системы беспозвоночных. Нет сомне​ния в том, что эти морфологические признаки наряду с физио​логической спецификой вегетативной иннервации побудили в свое время физиологов ставить вопрос о вегетативной нервной системе как «автономной», не зависящей в своих функциональ​ных отправлениях от деятельности центральной нервной системы.
Антинаучность, методологическая порочность крайней точки зрения этого физиологического направления столь очевидны, что останавливаться на ней нет необходимости. Вопрос же об относительной независимости функции вегетативной нервной системы может быть обсужден нами в интересах восстановле​ния научной истины.
Очевидно, что своеобразие строения и физиологических свойств должно определять собой и характерные особенности функции вегетативной нервной системы. Есть все основания ожидать, что двунейронное строение вегетативной нервной си​стемы, наличие дополнительного синаптического аппарата, осо​бенности строения пре- и постганглионарных волокон и выте​кающие из всего этого особенности физиологических свойств должны определить собой существенно иной конечный резуль​тат воздействия со стороны центральной нервной системы на иннервируемый орган, чем в случае прямой связи центральной нервной системы с этим органом через соматическую эфферент​ную иннервацию. Однако эти иные иннервационные эффекты являются обязательным следствием морфо-физиологических свойств нервной системы и не содержат в себе ни одной черты, требующей признания автономного функционирования. Само понятие автономности в жизнедеятельности организма лишено биологического смысла, так как организм представляет замкну​тую систему, где каждая часть системы имеет определенные ограниченные степени свободы и где о независимости частей "говорить невозможно.
Таким образом, термин «автономная нервная система» дол​жен быть изъят из обихода физиологической науки.
С максимальной осторожностью надо подходить и к вопросу о сравнительно-физиологической оценке роли вегетативной нерв​ной системы в организме высших животных и человека.
И по своим морфологическим чертам,   и   по   особенностям
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функциональных отправлений вегетативная нервная система напоминает узловую нервную систему беспозвоночных. При со​поставлении вегетативной нервной системы с центральной нерв​ной системой позвоночных животных напрашивается вывод, что эволюция нервной системы в животном мире в направлении от узлового типа к трубчатому шла не только путем возникновения нового, но и путем сохранения и эволюционного совершенство​вания старого. Однако не может существовать никаких сомне​ний в том, что вновь возникшие, филогенетически более мо​лодые, структурно и функционально более сложные системы играют ведущую роль в вы​полнении специфической функции.
Именно потому, что и в структуре, и в функ​ции вегетативной нервной системы содержатся филогенетически более примитивные и древние черты, эта система в организме высших живот​ных и человека должна нести подчиненную роль по сравнению с центральной нервной сис​темой, структурно и функционально более со​вершенной, филогенетически более молодой.
Эта логика рассуждений освещает путь к правильному разрешению ряда ошибок, свя​занных с переоценкой значения вегетативной нервной системы.
Рис. 41. Схема ак​сон-рефлекса. (По​яснения в тексте.)
Основная роль вегетативной нервной систе​мы в организме позвоночных животных — это участие ее в качестве дополнительного и вспо​могательного эфферентного нервного пути в рефлекторной деятельности центральной нерв​ной системы, причем как безусловнорефлек-торной, так и условнорефлекторной.
Безусловные и условные вегетативные рефлексы отличаются длительностью латентного периода и медленностью протекания по времени. Все вегетативные реакции организма относятся к категории непроизвольных по характеру своего проявления. Здесь сказывается сложная структура высших центров вегета​тивных рефлекторных дуг, их непрямая связь с психомотор​ными и психосензорными областями коры больших полушарий головного мозга. Однако сам факт существования вегетативных условных рефлексов, а также гипнотических вегетативных реак​ций прямо указывает на участие больших полушарий в формиро​вании вегетативной иннервации организма.
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К числу спорных вопросов физиологии долгое время относил​ся вопрос о существовании собственных рефлексов вегетативной нервной системы за счет самостоятельной отражательной дея​тельности периферических вегетативных ганглиев.

Экспериментальным обоснованием этой точки зрения служи​ли опыты, где раздражение центрального конца одного из веге​тативных нервных волокон вело к изменению функции иннер-вируемого органа даже в условиях отделения его при помощи перерезки преганглионарного волокна нервного ствола от цент​ральной нервной системы.
Эти данные объяснялись тем, что допускалось существова​ние в вегетативных нервах сензорных волокон, иннервирующих клетки постганглионарных нейронов и таким образом обеспечи​вающих рефлекторную деятельность вегетативных ганглиев. Од​нако последующий анализ позволил объяснить описанные выше факты с позиций общих законов проведения возбуждения в нервном волокне как простую передачу импульса с одних нейро-фибрилл преганглионарного волокна на другие. (Обнаружен​ные отношения приведены на рис. 41).
Следовательно, речь должна идти здесь не об истинной реф​лекторной деятельности ганглиев вегетативной нервной системы, а о явлении так называемого аксон-рефлекса, где отражатель​ная деятельность вегетативной нервной системы разыгрывается в пределах одного аксона.
Один из центральных вопросов физиологии вегетативной нервной системы — проблема функционального антагонизма па​расимпатической и симпатической нервных систем. Выше мы указывали, что парасимпатические и симпатические нервы от​личаются друг от друга своими морфо-физиологическими свой​ствами. Эти отличия неизбежно должны были найти свое отра​жение и в особенностях функциональных отправлений. В выра​зительных примерах иннервации различных органов мы находим указания на то, что стимулирующее влияние одного из отделов вегетативной нервной системы увязывается с угнетающим влия​нием на тот же орган другого отдела вегетативной нервной си​стемы. Достаточно вспомнить характер симпатической и пара​симпатической иннервации моторной деятельности сердца или желудочно-кишечного тракта. Однако сводить здесь вопрос к су​ществованию изначального, роковым образом заданного анта​гонизма в функции парасимпатической и симпатической нервных систем не представляется возможным.
Обе эти иннервационные системы созрели в филогенезе как естественное следствие совершенствования форм приспособитель​ной деятельности организма. Филогенетически более молодая иннервационная система восполняет собой ранее не обеспечен​ные стороны приспособительных реакций. Отсюда понятно, что внешние проявления иннервационных влияний могут быть (и дол​жны быть) качественно различными. Тем не менее, обе системы функционируют в тесном взаимодействии, и прекращение дея​тельности одной немедленно влечет за собой компенсаторное из​менение деятельности другой.
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5    Заказ ЛЬ 435
Классические исследования И. П. Павлова в области физио​логии пищеварения убедительно свидетельствуют о том, что оп​ределенный качественно специфический эффект действия той или иной иннервационной системы проявляется лишь в строго определенных условиях эксплуатации этих систем. Изменение этих условий, нарушение нормальной жизнедеятельности орга​низма влечет за собой и изменения в характере иннервационных влияний, причем опять-таки проявляющиеся по отношению к обоим отделам вегетативной нервной системы одновременно.
Таким образом, неоднозначное действие на иннервируемые органы симпатической и парасимпатической иннервации являет​ся результатом совершенствования приспособительной деятель​ности нервной системы.
Точное отображение истинных взаимоотношений между сим​патической и парасимпатической нервными системами мы нахо​дим в термине «кооперирующий» антагонизм, предложенном в свое время А. А. Ухтомским.
Вегетативная нервная система обладает высокой и избира​тельной чувствительностью к химическим раздражителям.
Различия в физиологических свойствах определили собой и различную степень чувствительности симпатической и парасим​патической нервных систем к различным группам химических агентов. В основе этой избирательной реактивности лежит, по-видимому, химическое сродство между природой действующих агентов и обменными процессами, протекающими в вегетатив​ной нервной системе. Так, симпатическая нервная система, от​личающаяся высокой чувствительностью к адреналину, продуци​рует по ходу жизнедеятельности продукты обмена, медиаторы иннервационных влияний на органы организма, чрезвычайно близкие по химической структуре (если не тождественные) именно адреналину.
Медиаторы парасимпатической иннервации относятся к груп​пе холиноподобных веществ, и наряду с этим парасимпатическая нервная система обнаруживает высокую и специфическую чув​ствительность именно к холиноподобным веществам.
Здесь можно еще раз подчеркнуть, что для вегетативной нервной системы роль химических медиаторов в осуществлении кннервационных влияний на иннервируемые органы выступает гораздо более выразительно, чем в высоколабильной соматиче​ской нервной системе. Можно вспомнить, что сама проблема химической передачи нервного возбуждения была впервые вы​двинута в физиологической науке наблюдениями над вегета​тивной нервной системой (О. Леви, 1920).
Высокая и специфическая чувствительность вегетативной нервной системы к химическим воздействиям широко исполь​зуется в практике. Современная нам фармакология и медицина оперируют понятиями вегетативных ядов, симпато- и парасим-
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патомиметических веществ и делают энергичные попытки к те​рапии вегетативных нервных расстройств путем применения специфических стимуляторов или угнетателей вегетативной нерв​ной системы. Успешное развитие фармакологической науки в теоретическом и практическом отношениях обязывает исследова​теля при оценке специфики действия того или иного агента учи​тывать всю сумму факторов, способных определить результаты фармакологического эффекта,—дозировку действующего аген​та, текущее функциональное состояние организма больного и т. д.
Теоретической базой всех этих научных поисков должно быть учение о парабиозе как учение о принципиально единой биоло​гической форме реакции живых образований на воздействие извне.
Подытоживая материалы лекций, мы можем сделать вывод о многогранной, сложной и важной роли вегетативной нервной системы в иннервации функций организма. Эта многогранная и сложная роль выполняется вегетативной нервной системой в тесном единстве с соматической нервной системой под на​правляющим и координирующим влиянием ведущих отделов центральной нервной системы.
ЛЕКЦИЯ ДВЕНАДЦАТАЯ
СВОЙСТВА НЕРВНЫХ ЦЕНТРОВ
Ознакомление с физиологией периферической соматической нервной системы — аксонов и периферических синапсов, а также с физиологией вегетативной нервной системы открыло путь к изучению физиологических свойств и функциональных отправ​лений центральной нервной системы.
Центральная нервная система — это сложная совокупность клеток с отростками, образующих вдоль спинной оси тела чело​века и высших животных мощные скопления нервной ткани — головной и спинной мозг.
Особенности активности иритряпкнпй н^рдипй ^нггемьт— вра-
менные, количественные и кчественные проявления процессов возбуждения и торможения — существенно отличаются от особен-ностей активности периферической нервной системы. Наряду с этим ряд характерных черт в функционировании центральной нервной системы близок характеру деятельности периферических синапсов и ганглиев вегетативной нервной системы. Эти черты сходства и различия побуждают связывать физиологические ос​новы деятельности центральной нервной системы прежде всего со спецификой физиологических свойств клеточных тел и синап-тических образований, входящих в состав центральной нервной системы.
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Необходимо, однако, твердо помнить, что конечные результа​ты деятельности центральной нервной системы определяются не только качественной спецификой функциональных свойств от​дельных нейронов или рефлекторных дуг, но и взаимодействием этих структурных и функциональных элементов центральной нервной системы между собой.
Сложность структурных и функциональных отношений, лежа​щих в основе всех проявлений деятельности центральной нервной системы, превращает физиологию центральной нервной системы в наиболее трудную и вместе с тем в наиболее ответственную гла​ву физиологической науки. Именно этот раздел физиологии несет важнейшие теоретические сведения для обоснования смежных областей науки. Этот раздел физиологии вместе с тем является .и основной естественнонаучной базой диалектико-материалисти-ческой философии, базой для формирования материалистическо​го мировоззрения.
Первый вопрос, подлежащий рассмотрению,— это вопрос об основных свойствах центральной нервной системы, свойствах, формирующих особенности ее функциональных отправлений.
Различные отделы центральной нервной системы выполняют по отношению к организму свои качественные специфические функции, другими словами, регулируют и координируют особые, определенные функции организма. Эта качественно специфичес​кая деятельность различных отделов будет нами рассмотрена ниже. Однако наряду с частными особенностями функционирова​ния все отделы центральной нервной системы имеют особые об​щие свойства.
Переходя к изучению этого основного для общей физиологии центральной нервной системы вопроса, отметим, что клеточные тела нейронов выполняют трофическую функцию по отношению к своим отросткам.
Поперечная перерезка нервного волокна влечет за собой пе​рерождение и отмирание отделенного от клетки периферического отрезка волокна. Центральный отрезок волокна, оставшийся в связи с клеточным телом, сохраняет в благоприятных условиях свою жизнеспособность вплоть до способности к прорастанию в денервированный орган. Метод перерезки— один из излюблен​ных приемов анатомо-физиологической науки, направленных на изучение характера связи периферических нервных волокон с центральной нервной системой.
К числу основных свойств центральной нервной системы отно​сится односторонний хаоакте£_проведен.и.я. возбуждения. Эта осо« бетгосгь~служит коренным отличием пространственной активнос​ти центральной нервной системы, обеспечивающим строго коор​динированный характер рефлекторных реакций.
На рис. 42 дана сопоставительная оценка законов проведения возбуждения в периферическом нерве и в центральной нервной
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системе, в ее наиболее простом в структурном отношении образо​вании— спинном мозге.
Нанесение надпорогового раздражения на центральную часть нерва изолированного нервно-мышечного препарата (лягушки) ведет к возникновению волнового возбуждения, которое распрост​раняется вдоль нерва с определенной скоростью в обе стороны от области своего возникновения. Этот факт может-быть легко обна​ружен при помощи двух приборов —чувствительных гальвано​метров или осциллографов, снабженных усилителями, предназна​ченных для регистрации биотоков. Так же просто доказать одно​сторонний характер проведения в центральной нервной системе. Раздражая, например, у кошки или лягушки определенный зад-
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Рис. 42. Проведение возбуждения в нервной системе. А — проведение
возбуждения  в нерве;  Б — проведение возбуждения  в центральной
нервной системе
нии или передний корешок одного из сегментов спинного мозга и помещая регистрирующие биотоки электроды на противополож​ном корешке, можно убедиться в следующем. При раздражении заднего спинномозгового корешка электроды, расположенные на переднем корешке, отводят к регистрирующей системе обычный полноценный ток действия — доказательство распространения волны возбуждения через центральный синапс в направлении от окончания аксона сензорного нейрона к клетке двигательного нейрона. При раздражении переднего корешка волна возбужде​ния в заднем корешке не регистрируется. Другими словами, об​ратный путь через центральный синапс в направлении от клетки двигательного нейрона к окончаниям аксона сензорного нейрона для проведения возбуждения закрыт (см. рис. 42, Б).
Одностороннее распространение возбуждения в центральной нервной системе является результатом ее эволюционного совер-
шенствования.

-~—~—^=^=^^==^=г^^: .7. ._
——
, физиологически наиболее древней
диффузной нервной системе возбуждение от области возникнове​ния распространяется в обе стороны по нервному волокну, охва​тывая весь нервный синцитий. С разделением диффузной нервной
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сети на отдельные структурные элементы — нейроны — возникла и способность к одностороннему, точно направленному проведе​нию возбуждения в центральной нервной системе, обеспечиваю​щему точный же физиологический эффект конечной реакции ор​ганизма.
Односторонний характер проведения возбуждения в централь​ной нервной системе может служить доказательством нейронно​го принципа строения, доказательством прерывности, анатоми​ческой и функциональной гетерогенности пути проведения воз​буждения в центральной нервной системе. Существовавшая в физиологии теория нейропильного строения центральной нервной системы, теория непрерывных связей отдельных частей централь​ной нервной системы в единое целое за счет предполагаемого на​личия непрерывной сети нейрофибрилл (нейропиля) не выдержи​вает критики ни в свете теории эволюции, ни в свете твердо уста​новленных экспериментальных данных.
Факты дают основание видеть причину одностороннего прове​дения в центральной нервной системе прежде всего в анатоми​ческой гетерогенности центрального нервного пути, в наличии центральных синапсов — этого обязательного следствия нейрон​ного принципа строения центральной нервной системы.
Дополнительной причиной, формирующей одностороннее про​ведение возбуждения в центральной нервной системе, является физиологическая гетерогенность пути нервного возбуждения в центральной нервной системе. Эта физиологическая гетероген​ность, обусловленная указанными выше анатомическими особен​ностями, проявляется как в различиях обмена веществ при воз​буждении, так и в различном уровне возбудимости и функцио​нальной подвижности отдельных звеньев центрального синапса. Другим свойством центральной нервной системы является замедленное проведение возбуждения через центральные синап-сы. Скбрость paTnpuLiранения волны возбуждения 1Г синаптичес-Тшм~аппарате приблизительно в 200 раз ниже скорости проведе​ния волны возбуждения в не"*рБНом волокне. Так, при средней скорости проведения возбуждения в мякотных нервах высших позвоночных и человека 100 м/сек 1 мм пути пробегается импуль​сом возбуждения в 0,00001 сек. Через синаптическую область, равную приблизительно также I мм, волна возбуждения идет в течение 0,002 сек.
Определение скорости распространения волны возбуждения через синаптический прибор можно легко осуществить в остром опыте на теплокровном (кролик, кошка) или холоднокровном (лягушка) животном. Схема подобного опыта приведена на рис. 43.
При раздражении общего нервного ствола, включающего и сензорные (Б) и двигательные (Л) волокна, иннервирующие мышцу, гальванометр, регистрирующий токи действия мышцы,
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позволяет выявить два последовательных электрических ответа. Первый из них представляет собой реакцию на раздражение дви​гательных нервных волокон. Второй, возникающий значительно позже, соответствует реакции сензорных волокон. Вычитая из суммарного времени задержки второго ответа время распростра​нения волны возбуждения по сензорным и двигательным нервным волокнам, можно определить время прохождения возбуждения через синапс.
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Рис. 43. Анализ замедленного проведения возбуждения через
центральный синапс: А — двигательные  волокна;   Б — сензорные   волокна
Величина синаптической задержки .зависит от ряда причин и прежде ""всего от" сложности рефлекторной дуги. Относительно простая методика определения синаптической задержки может служить, таким образом, для подсчета числа нейронов в отдель​ных рефлекторных дугах. Для этого требуется знать лишь топо-график) нервного пути и скорость проведения возбуждения в периферических нервах. Необходимо помнить, однако, что на вре​мени рефлекса могут сказаться и другие факторы, как, например, текущее физиологическое состояние центральной нервной систе​мы и условия пробного раздражения. Укажем здесь еще раз, что при разработке вопросов физиологии центральной нервной сис​темы. в силу высокой динамичности свойств последней, требуется особое внимание к основному правилу проведения физиологичес​кого эксперимента — «при прочих равных условиях».
По сравнению с нервными волокнами, а в особенности по сравнению с рецепторными окончаниями сензорлых нервов цент​ральная нервная система обладает относительно низкой возбу​димостью.
С общебиологических позиций это обстоятельство находит себе объяснение. Само местонахождение центральной нервной системы в организме, ее «уход от периферии», ее сложные защит​ные системы свидетельствуют о том, что восприятие внешних. воз​действий не является непосредственной функцией центральной нервной системы. Более того, есть основание полагать, что отно​сительно низкая возбудимость центральной нервной системы по
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отношению к срочным и специализированным воздействиям из внешнего мира может явиться результатом эволюционного раз​вития животного организма, направленного на предохранение центральной нервной системы"—этого ведущего органа регуля​ции жизнедеятельности организма — от альтерирующих внеш​них воздействий.
Центральная нервная система характеризуется низкой функ​циональной подвижностью. Сопоставляя величины параметров функциональной подвижности, мы убеждаемся в том, что макси​мальные, еще доступные центральной нервной системе ритмы активности в несколько раз ниже максимальных ритмов волно​вого возбуждения для мякотных сензорных и двигательных нервов.
Отсюда с неизбежностью вытекают два основных вывода. Первый из них состоит в том, что любой ритм волнового возбуж​дения, возникающий в центральной нервной системе, будет точно воспроизводиться эфферентными нервными волокнами и без трансформации доноситься ими до «станции назначения» ин-нервируемых органов.
Второй вывод состоит в том, что ритм возбуждения, приноси​мого в центральную нервную систему по афферентным нервным волокнам, может превосходить собой высший максимальный ритм возбуждения, доступный еще малолабильной центральной нервной системе, и, следовательно, будет подвергаться в цент​ральной нервной системе трансформации в сторону урежения его. Способность центральной нервной системы к трансформации ритмов волновой афферентной импульсации — характерное свой​ство центральной нервной системы .при осуществлении ею реф​лекторной деятельности.
Это свойство центральной нервной системы может быть изу​чено в обстановке относительно простого эксперимента. Раздра​жая задние спинномозговые корешки лягушки или кошки, нахо​дящейся под наркозом, током переменной частоты и силы и отво​дя потенциалы действия от передних корешков того же сегмента спинного мозга, можно в ответ на это обнаружить в реакции центральной нервной системы всю гамму переходов от высоко​частотного возбуждения до пессимального торможения.
Необходимо подчеркнуть, что реакция центральной нервной системы на афферентную импульсацию отнюдь не всегда заклю​чается в трансформации ритма волнового возбуждения в сторону урежения его. Для центральной нервной системы в высшей степе​ни характерна способность к усвоению высоких, ранее недоступ​ных ей ритмов волновой активности. Другими словами, функцио​нальная подвижность центральной нервной системы в ходе активности динамически изменяется как в сторону снижения ее (торможение волновой активности), так и в сторону повышения (усвоение ритма).
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Но несмотря на высокую динамичность функциональной подвижности, в ритмической активности центральной нерв​ной системы можно усмотреть и еще одну весьма типичную осо​бенность— тенденцию отвечать на разнообразные по ритму афферентные воздействия в более или менее постоянном, харак​терном для данного текущего функционального состояния цент​ральной нервной системы ритме активности, условно названном «собственным» ритмом возбуждения нервной системы.
Изменение функционального состояния центральной нервной системы ведет за собой изменение абсолютной величины этого «собственного» ритма возбуждения.
Интересно, что указанная тенденция к ответу «в собствен​ном» ритме волновой активности проявляется иногда и в реакци​ях центральной нервной системы на одиночные афферентные стимулы. Специальный анализ этого явления, проведенный нами в свое время на физиологической модели центральной нервной системы — очаге парабиоза — в одиночном нервном волокне, поз​воляет связать его с определенным уровнем активности, поддер​живаемым афферентной стимуляцией, как непосредственно ад​ресуемой в данную область центральной нервной системы, так и оказывающей непрямое воздействие на нее через функциональ​ные взаимодействия различных областей центральной нервной системы.
Обширная научная литература, посвященная электрофизио​логии центральной нервной системы, убедительно свидетельству​ет о том, что основной формой ее активности, возникающей в ответ как на прямое раздражение ее, так и на натуральное аф​ферентное раздражение, является не волновая импульсация типа высоковольтных потенциалов действия нервного волокна, а относительно медленно развивающиеся во времени сдвиги электротонического типа. Эта основная форма активности цент​ральной нервной системы обнаруживает градуальную зависи​мость от интенсивности и частоты внешнего воздействия, стой​кость и инерционность своего проявления во времени. Все основ​ные черты этой активности — ее градуальность, зависимость от условий раздражения, неподчинение правилу «все или ничего», ее временные особенности — позволяют ставить вопрос о подчи​нении реакции центральной нервной системы на воздействие из​вне основным закономерностям парабиотического процесса.
Возникновение волновых импульсов в центральной нервной системе связывается с определенным уровнем первично возни​кающей градуальной активности. Ритмика этих волновых им​пульсов в свою очередь является функцией от текущего динами​чески меняющегося уровня первичной неволновой градуальной активности.
Принципиально градуальный характер активности, способ​ность к тонкой градации текущих уровней этой активности, а от-
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сюда к тонкой градации ритмики волновой эфферентной иннер​вации лежит в основе координационной деятельности централь​ной нервной системы.
Вопрос о градуальном характере активности в центральной нервной системе был впервые поставлен И. М. Сеченовым в 1868г.
Сеченов обнаружил, что слабые по силе раздражения, не вы​зывающие видимой реакции центральной нервной системы, при повторном ритмическом применении их приводят к возникнове​нию надпорогового возбуждения в центральной нервной системе,
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Рис. 44-    Суммация    возбуждения в центральной    нервной    системе     (по
Шеррингтону):
1—2 — подпороговое  раздражение двух ре​цептивных   полей   чесательного  рефлекса
распространяющегося по дви​гательным нервам к соответст​вующим эффекторам. Этот фе​номен был назван Сеченовым суммацией - возбуждения. Он объяснял этот феномен спо​собностью центральной нерв​ной системы складывать, нака​пливать сдвиги, возникающие по поводу подпорогового раз​дражения, причем общая сум​марная реакция поднимается до уровня надпорогового воз​буждения. Таким образом, Се​ченов признавал за централь​ной нервной системой способ​ность К ПОДПОрОГОВОЙ ПО OfHO-
шению к волновому импульсу
активности как основной форме реакции на раздражение, т. е. признавал градуальный характер этой формы реакции (рис.44).
По своей физиологической сущности учение Сеченова о сум-мации возбуждения в центральной нервной системе явилось ис​торической предпосылкой учения Н. Е. Введенского о парабиозе как биологически общей реакции живых образований.
Учение Сеченова о суммации возбуждения в центральной нервной системе вместе с его же учением о центральном тормо​жении составляют теоретическую основу понимания координа​ционной деятельности центральной нервной системы.
Этот последний вопрос будет разбираться нами в специаль​ных лекциях. Однако следует уже здесь подчеркнуть, что к числу основных свойств центральной нервной системы наряду с прин​ципиально градуальным характером возбуждения относится высокая способность центральной нервной системы к торможе​нию волновой активности.
Если мы вспомним, что, согласно классическому учению Н. Е. Введенского, в основе наиболее общей формы торможения волнового возбуждения лежит нарастание стационарной электро-
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негативности очага возбуждения, другими словами, нарастание стационарной градуальной активности, идущее параллельно сни​жению функциональной подвижности очага возбуждения, то вы​раженная способность центральной нервной системы к торможе​нию явится естественным следствием ее физиологических свойств. Физиологические свойства центральной нервной системы— в первую очередь ее низкая функциональная подвижность — определяют собой ряд явлений, характерных для натуральной деятельности центральной нервной системы.
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Рис. 45. Феномен облегчения в центральной нервной си​стеме. А—запись рефлекторного   сгибания   конечности; Б — отметка раздражения рецепторов кожи; В — отмет​ка времени в сек: J — слабое раздражение; 2— сильное раздражение
К числу их относится явление облегчения, под которым пони​мается способность центральной нервной системы к длительному следовому повышению возбудимости, имеющему место по прек​ращении раздражения (рис. 45).
Физиологическая природа феномена облегчения аналогична феномену супернормальной фазы в нервном волокне. Однако в силу специфики физиологических свойств следовое повышение возбудимости в центральной нервной системе выражено значи​тельно ярче как в качественном, так и во временном отношениях.
Феномен суммации, обнаруженный Сеченовым, тесно связан с феноменом облегчения. Очевидно, что физиологический эффект действия каждого последующего раздражения в ритмическом ряду будет возрастать в результате прогрессивного роста возбу​димости в центральной нервной системе.
В непосредственной связи с явлением облегчения стоит и дру​гое характерное для физиологии центральной нервной системы явление — последействие. Под последействием понимается спо​собность центральной нервной системы продолжать реакцию в течение известного времени и по прекращении действия раздра-
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жителя (рис. 46). Эта инерционность процесса возбуждения в центральной нервной системе является опять-таки естественным следствием ее низкой функциональной подвижности.
Явления облегчения и последействия позволяют понять и физиологическую природу феномена проторения — способности центральной нервной системы к повышению возбудимости не только непосредственно раздражаемых областей, но и других
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отделов центральной нервной системы. В основе явления про​торения лежит иррадиация возбуждения за пределы очага возбуждения в иные, морфоло​гически связанные с этим оча​гом участки центральной нерв​ной системы.
Рис.   46.    Феномен   последействия в
центральной   нервной   системе.  А —
сильное     раздражение,     Б — слабое
раздражение:
/ — запись   движения   конечности,   2 — от​метка   раздражения   рецептора,   3 —отмет​ка   времени   (0,5  сек)
По-видимому, явление про​торения связано с иррадиацией волнового возбуждения. Одна​ко есть серьезные основания по​лагать, что главной причиной широких пространственных из​менений возбудимости в цент​ральной нервной системе явля​ются неволновые, электротони​ческие по природе, принципи​ально градуальные влияния с очага первичного возбуждения. Феномен проторения, точ​нее, весь механизм пространст​венных взаимодействий между очагами центральной нервной системы является основой ее целостной, сложной системной деятельности. Каждый акт де-
вятельности   центральной   нерв-
• •
ной системы, связанный с вы​ходом возбуждения за преде​лы узкой, врожденной рефлекторной дуги, связанный со взаимо​действием отдельных рефлекторных центров, неизбежно опирает​ся на механизм проторения возбуждения в центральной нервной системе. Высшие совершенные формы приспособительной дея​тельности центральной нервной системы — ее условнорефлектор-ная деятельность — являются следствием выраженной способнос​ти отдельных областей центральной нервной системы к прост​ранственному взаимодействию.
Активность центральной нервной системы   связана со значи​тельно большим энергетическим расходом,   повышенным обме-
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ном веществ по сравнению с активностью периферического нер​ва. Эта способность определяет собой высокую чувствительность центральной нервной системы к изменению состава жидких сред организма, предназначенных поддерживать энергетический ба​ланс центральной нервной системы на известном уровне. Нако​пление в крови продуктов обмена, повышение содержания угле​кислоты, недостаток кислорода — все это резко влияет на теку​щее состояние центральной нервной системы, а отсюда и на регулируемые ею органы организма.
По этому поводу можно вспомнить, например, высокую чув​ствительность так называемого дыхательного центра к измене​нию газового состава крови, что в свое время привело к созда​нию псевдонаучных теорий об «автоматии» в работе отдельных областей центральной нервной системы.
Высокий и специфический обмен веществ определяет собой и повышенную по сравнению с периферической нервной системой чувствительность центральной нервной системы к химическим раздражителям как натуральным типа гормонов, так и искусст​венным.
Это издавна известное свойство центральной нервной системы привело к созданию специальных глав фармакологии, где рас​сматриваются вещества (в том числе и яды), обладающие изби​рательным специфическим действием по отношению к централь​ной нервной системе и даже по отношению к отдельным облас​тям ее.
При решении этого вопроса как в практическом, так, тем бо​лее, в теоретическом отношениях следует избегать крайностей. Современная физиологическая наука требует признания того ос​новного факта, что любой агент природы может и должен быть раздражителем любого живого образования, хотя, разумеется, пороговые дозы этого агента по отношению к различным живым образованиям могут быть в высшей степени различными. Поэто​му говорить об избирательном действии какого-либо вещества только на определенную область центральной нервной системы, не учитывая его действия на организм в целом, неправильно со всеми вытекающими отсюда следствиями в теоретическом и прак​тическом отношениях. Постановка вопроса об исключительном действии определенных агентов на отдельные системы целостно​го организма лишена вообще всякого смысла.
Последнее свойство центральной нервной системы, на которое мы должны обратить внимание,— это ее повышенная утомляе​мость.
В процессе функционирования сложной, многозвеньевой реф​лекторной дуги наиболее уязвимым в смысле утомляемости явля​ется именно ее центральное звено. Это обстоятельство необходи​мо иметь в виду при оценке суммарного рабочего эффекта реф​лекторных актов.
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В качестве общего вывода из приведенной нами характери​стики физиологических свойств центральной нервной системы следует большая зависимость реакций центральной нервной сис​темы по сравнению с другими звеньями рефлекторной дуги от условий раздражения и внутреннего состояния организма.
Высокая изменчивость деятельности центральной нервной системы обеспечивает ей роль высшего распорядителя и распре​делителя функций организма.
ЛЕКЦИЯ ТРИНАДЦАТАЯ
КООРДИНАЦИЯ РЕФЛЕКСОВ
Осуществление основного закона биологии — единства орга​низма и среды — требует проявления приспособительной измен​чивости организма как целого. .
В основе приспособительной изменчивости животного орга​низма лежит координация функций организма при помощи реф​лекторной, в свою очередь строго координированной деятельно​сти центральной нервной системы.
Для понимания физиологических механизмов координирован​ного характера рефлекторных реакций необходимо помнить, что рефлекторная деятельность центральной нервной системы, возни​кающая в ответ на внешнее воздействие, является всегда реакци​ей всей центральной нервной системы. Особенности этой целост​ной рефлекторной реакции определяются, с одной стороны, характером внешнего воздействия, а с другой — текущим состоя​нием центральной нервной системы, зависящим от сложных меж​центральных отношений.
Центральная нервная система представляет собой в морфо​логическом и функциональном отношениях сложную совокуп​ность отдельных центров. В понятие центра современная физио​логия вкладывает представление о группе клеточных тел, дея​тельность которых обеспечивает определенную физиологическую функцию организма.
В структуре клеточного центра выделяются так называемое ядро и «рассеянная часть». По отношению к ядерной части цент​ра нервной системы лучше всего определение, данное А. А. Ух​томским: «Группа клеток, деятельность которых является необ​ходимым и достаточным условием для обеспечения данной функции организма». Ядерная часть центра наиболее специали​зированна в морфологическом и функциональном отношениях. Рассеянные части различных центров менее обособлены, а иног​да и взаимно перекрывают друг друга в топографическом отно​шении. Их функциональная специализация выражена также слабо.
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Необходимо помнить, что об узкой анатомической локализа​ции центров определенных функций в центральной нервной сис​теме говорить нельзя. Мы уже указывали, что отдельные рефлек​торные дуги (или рефлекторные кольца) различных отделов центральной нервной системы, а в пределах одного отдела — раз​личные области этого отдела связываются между собой вста​вочными нейронами. Именно эти вставочные нейроны и представ​ляют собой морфологический субстрат связи в центральной нерв​ной системе, обеспечивающий целостное реагирование центральной нервной системы на воздействие извне. Даже эле​ментарные рефлекторные дуги содержат вставочные нейроны, число которых в ходе рефлекторной деятельности центральной нервной системы динамически меняется в связи с изменением их физиологических свойств. Отсюда даже простейший рефлектор​ный акт связан с совозбуждением во времени многих элементар​ных рефлекторных дуг. Рабочий эффект определенного рефлек​торного акта обеспечивается одновременно протекающим тормо​жением лишних рефлексов.
Другой морфологической чертой центральной нервной систе​мы, лежащей в основе целостного и в то же время многообразно​го по конечным результатам реагирования ее, является значи​тельное превышение общего числа сензорных нейронов над дви​гательными. Это обстоятельство приводит к тому, что каждый данный эфферентный путь связан синаптическими связями с не​сколькими, а иногда и со многими сензорными нейронами, несет роль «общего пути» для данной совокупности сензорных нейро​нов. Другими словами, одна и та же деятельность организма мо​жет быть пущена в ход с различных рецепторных систем орга​низма, приходящих в состояние возбуждения под влиянием раз​нообразных воздействий извне.
На каждом данном этапе существования организма обычно имеет место передача импульсов на конечный общий путь лишь с одного или нескольких сензорных нейронов. Влияние с других одновременно возбужденных сензорных нейронов, иннервйрую-щих данный конечный общий путь, выключается при помощи про​цесса торможения в центральной нервной системе.
Таким образом, структурные особенности центральной нерв​ной системы определяют непрерывное взаимодействие различ​ных областей ее между собой.
Взаимодействие различных областей центральной нервной системы, другими словами, координационная деятельность цент​ральной нервной системы, является прямым следствием ее физио​логических свойств. К числу этих свойств относится прежде все​го способность центральной нервной системы к тонкой градации возбуждения. Другое крайне важное свойство центральной нерв-ной системы — ее нарочитая тенденция к торможению и способ​ность к тонкой градации этого торможения.
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В качестве основного вывода из всего сказанного вытекает, что разнообразные функциональные отношения между различ​ными областями центральной нервной системы — иррадиация и индукция процессов возбуждения и торможения — предусматри​ваются самой парабиотической природой активности центральной нервной системы.
Схематическое изображение функциональных отношений в центральной нервной системе приведено на рис. 48.
Есть основания полагать, что в нормальной координационной деятельности центральной нервной системы очень большое зна​чение имеют те формы торможения, т. е. выключения лишних реакций организма, которые связаны с одновременным сущест​вованием в центральной нервной системе очага возбуждения, обеспечивающего выполнение организмом необходимых рефлек​торных реакций. Поэтому индукционное непрямое торможение, связанное с ростом функциональной подвижности субстрата, выступает как основная форма срочно осуществляющейся ко​ординационной функции центральной нервной системы,
В настоящее время накапливается все больше фактов, кото​рые позволяют оценить основные закономерности натурального, срочно формирующегося торможения как результат индукцион​ных влияний с очага центрального, парабиотического по природе возбуждения. С нашей точки зрения, и феномен сеченовского торможения, положенный в основу учения о центральном тор​можении, представляет собой демонстративный пример именно непрямого индуцированного торможения.
Создание стойкого очага парабиотического возбуждения в головном .мозге ведет за счет иррадиации этого возбуждения к проявлению в спинном мозге индукционного торможения. В связи с этим вполне понятны обстоятельства, побудившие Се​ченова сделать вывод о существовании специальных тормозя​щих центров. Именно зрительные чертоги головного мозга ля​гушки, являющиеся своеобразным функциональным аналогом (Г. Мегоун, А. А. Зубков) ретикулярной формации головного мозга высших позвоночных, в силу своих морфологических и физиологических особенностей проявляют нарочитую тенденцию к стойкому возбуждению парабиотического типа. А это в свою очередь создает условия .для проявления индукционных конт​растных сдвигов в спинном мозге, связанном со стволом голов​ного мозга субординационными отношениями.
Итак, многочисленные очаги возбуждения и торможения, возникающие в центральной нервной системе под влиянием внешних раздражителей, непрерывно взаимодействуют между со​бой. Это взаимодействие подчиняется законам иррадиации и индукции, другими словами, подчиняется законам развивающе​гося парабиотического процесса.
Именно эта закономерно меняющаяся мозаика очагов воз-
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буждения и торможения и лежит в основе координирующей рефлекторной деятельности центральной нервной системы, обес​печивающей упорядоченную деятельность всего организма.
ЛЕКЦИЯ ЧЕТЫРНАДЦАТАЯ
УЧЕНИЕ О ДОМИНАНТЕ КАК ОСНОВНОМ ПРИНЦИПЕ КООРДИНАЦИИ РЕФЛЕКСОВ
Перейдем к вопросу, занимающему центральное место в уче​нии о координационной деятельности центральной нервной систе​мы,— принципу доминанты, установленному А. А. Ухтомским.
При изучении координационной деятельности центральной-нервной системы прежде всего возникает вопрос, каким образом при непрерывном воздействии на организм самых разнообраз​ных по характеру вызываемых реакций внешних агентов, т. е. при возникновении в различных областях центральной нервной системы большого числа очагов возбуждения или торможения,, достигается определенный рабочий эффект — определенная при​способительная, избирательная деятельность центральной нерв​ной системы.
Этот вопрос — вопрос о рабочем принципе деятельности цент​ральной нервной системы — получил разъяснение в учении Ух​томского о доминанте.
История возникновения этого учения весьма поучительна. Еще-в начале своей исследовательской деятельности, изучая на кош​ке двигательные рефлексы задних конечностей, Ухтомский сделал случайное наблюдение, послужившее отправным пунктом в созда​нии учения о доминанте. Им было обнаружено, что раздражение афферентного нерва, ведущее обычно к рефлекторному сокраще​нию мышц сгибателей конечностей, в опыте на животном с пере​полненным кишечником привело не к обычному рефлекторному эффекту, а к акту дефекации.
Анализ данных этого, казалось, неудачного опыта, воспро​изведение тех же данных в аналогичных по смыслу специально, поставленных опытах позволили Ухтомскому понять основной принцип деятельности центральной нервной системы.
Этот основной принцип деятельности центральной нервной системы заключается в возникновении на каждом данном этапе существования животного организма одного господствующего до​минантного очага возбуждения в нервной системе, подчиняющего себе деятельность всей нервной системы и определяющего при​способительный характер.реакций организма в целом.
Механизмы доминанты, т. е. доминирование одного очага воз​буждения в центральной нервной системе над всеми другими, вскрытые Ухтомским, заключаются в следующем: доминантный
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очаг возбуждения в центральной нервной системе отклоняет на себя возбуждение из самых разнообразных областей центральной нервной системы.
По-видимому, уровень возбуждения в доминантном очаге та​ков, что он определяет иррадиацию в него таких влияний из дру​гих очагов возбуждения и торможения, которые по законам па-рабиотических дальнедействий и способствуют росту уровня •стойкого парабиотического возбуждения в доминантном очаге.
К основным механизмам доминанты относится также то об​стоятельство, что доминантный очаг возбуждения в центральной
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нервной системе тормозит способность других центров реагировать возбуждением на импульсы, имеющие к этим центрам прямое отно​шение.
Мы понимаем этот второй механизм доминанты как следствие такого уровня воз-
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Рис- 49. Схема доминантных отноше​ний в центральной нервной системе: А—доминантный очаг возбуждения, Б — очаги возбуждения в централь​ной нервной системе, находящиеся в реципрокных отношениях с доми​нантным очагом. В —побочные раз​дражения центральной нервной сис​темы, Г — деятельность организма, обеспечиваемая доминантным очагом возбуждения в центральной нервной системе
очаге, которое влечет за со​бой возникновение контраст​ного по физиологическому эффекту тормозящего влия​ния с доминантного очага на другие области центральной нервной системы.
Таким образом, доми​нантный очаг возбуждения,
возникающий в централь​ной нервной системе по по​воду действия на организм
наиболее важного по биологическому значению раздражителя, обладает способностью повышать собственный уровень возбужде​ния за счет действия на организм побочных раздражений, одно​временно гася, тормозя другие очаги возбуждения, возникающие в центральной нервной системе по поводу этих побочных, биоло​гически второстепенных раздражителей. Благодаря этому и^соз-даются условия для проявления определенной упорядоченной ре​акции целостного организма именно на данный, биологически наиболее значительный раздражитель (рис. 49).
Доминантный очаг возбуждения обладает рядом специфиче​ских физиологических особенностей. Прежде всего для доминант​ной области центральной нервной системы характерна высокая возбудимость, способствующая отклонению на него афферентной волновой импульсации и парабиотических дальнедействий с дру​гих очагов возбуждения в центральной нервной системе.
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Другой особенностью является высокая способность доми​нантного очага к суммированию возбуждения.
Далее, возбуждение в доминантном очаге отличается высокой стойкостью и инерционностью, т. е. способностью длиться и тог​да, когда первоначальный, вызвавший образование доминанты стимул миновал.
Перечисленные особенности доминантного возбуждения не оставляют сомнений в том, что в основе формирования доминан​ты лежат определенные изменения физиологических свойств данной области центральной нервной системы, идущие в направ​лении повышения возбудимости и известного умеренного сниже​ния функциональной подвижности.
Возникновение в центральной нервной системе указанных вы​ше очаговых изменений физиологических свойств создает предпо​сылки для проявления в ней доминантных установок. Средством вызова той или иной доминанты является действие на организм определенного, адекватного для данной доминанты раздражите​ля. В случае уже сформировавшегося очага доминантного воз​буждения для проявления его в виде определенной деятельности достаточно уже действия на организм какого-либо постороннего побочного раздражителя.
Именно эта последняя ситуация и имела место в первых опы​тах Ухтомского, когда электрическое раздражение сензорных нервов дуги двигательного рефлекса конечности привело к осу​ществлению доминантного акта деятельности — акта дефека​ции — в связи с подкреплением до порогового уровня уже суще​ствовавшего очага возбуждения в центрах дефекации спинного мозга.
Мы уже отмечали биологическое значение принципа доми​нанты. Оно заключается в том, что в каждый данный момент су​ществования организм избирательно реагирует на определенные внешние воздействия, побуждающие организм к наиболее суще​ственной для него деятельности. Другие, менее существенные на данный момент деятельности организма тормозятся за счет ин​дукционных отношений, возникающих между доминантным оча​гом и другими областями центральной нервной системы. Особо подчеркнем, что, несмотря на относительную стойкость и инер​ционность возбуждения, доминантная деятельность центральной нервной системы в нормальных условиях существования орга​низма глубоко и принципиально динамична. Центральная нерв​ная система обладает высокой способностью к перестройке до​минантных отношений соответственно новым требованиям, предъ​являемым организму изменившимися условиями существования.
Стойкость и инерционность доминантных установок зависит прежде всего от характера внешних воздействий на центральную нервную систему, В определенных более или менее стабильных условиях существования доминантные установки отличаются
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прочностью. Есть все основания полагать, что в основе, например, привычного облика поведенческих, условнорефлекторных реак​ций человека или животного лежат определенные комбинации прочных, корковых доминант.
Наряду с этим стойкость и инерционность доминантных уста​новок зависит и от области центральной нервной системы, на уровне которой создаются доминанты, т. е. легкость возникнове​ния и прочность уже возникшей доминанты зависят от частных -физиологических, а следовательно, и морфологических особен​ностей различных областей центральной нервной системы.
Особой прочностью обладают доминанты, возникающие в стволе головного мозга. Возможно, что морфологической основой этих доминант являются ядерные образования так называемой ретикулярной формации головного мозга. В некоторых случаях подкорковые доминанты приобретают столь большую прочность, что это приводит уже к патологическому нарушению деятельнос​ти органов, в основе которой лежит данная доминанта. Совре​менная теоретическая медицина расценивает ряд болезней имен​но как следствие возникновения стойких доминантных очагов возбуждения в подполушарных областях головного мозга.
Патологический рост прочности доминанты может привести иногда и к трагическим последствиям, вплоть до гибели организ​ма, если конфликт между меняющейся средой и стабильностью рефлекторных установок организма достигает определенного критического значения.
Принципу доминанты подчиняется деятельность всех отделов нервной системы животного организма. В процессе фило- и онто​генетического развития легкость возникновения, прочность и био​логическая эффективность доминанты значительно изменяются. Принцип доминанты формирует целостные реакции организма, осуществляемые в результате как безусловнорефлекторной, так и условнорефлекторной деятельности нервной системы.
Открытие Ухтомским принципа доминанты — этого универ​сального принципа деятельности центральной нервной системы на всех этапах ее развития, лежащего в основе координации центральной нервной системой жизнедеятельности целостного организма,— принадлежит к числу блестящих достижений оте​чественной физиологии и является крупнейшим вкладом в миро​вую физиологическую науку.
СПЕЦИАЛЬНАЯ ФИЗИОЛОГИЯ ЦЕНТРАЛЬНОЙ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
Рассмотренные в предыдущих лекциях особенности структур​ного строения, физиологических свойств и функциональных от​правлений принципиально едины для всех отделов центральной нервной системы.

Вся центральная нервная система построена из структурных единиц — нейронов, формирующих своеобразные функциональ​ные единицы — рефлекторные дуги, предназначенные для выпол​нения актов деятельности центральной нервной системы.
Основные физиологические свойства — относительно низкая функциональная подвижность, градуальность возбуждения, на​рочитая тенденция к реакциям типа торможения, сложная, двой​ственная природа этого торможения, односторонний характер проведения волнового возбуждения через синапс, высокая роль гуморального фактора в синаптическом проведении и т. д. — ти​пичны для всех отделов центральной нервной системы.
Основным принципом координации рефлекторной деятельнос​ти для всех отделов центральной нервной системы является прин​цип доминанты, вскрытый классическими исследованиями А. А. Ухтомского.
Наконец, во всех отделах центральной нервной системы про​цессы возбуждения и торможения взаимодействуют между собой во времени и пространстве по законам иррадиации и индукции, другими словами, по законам развивающегося парабиотического процесса.
Принципиальная общность структурных черт и физиологиче​ских механизмов функциональных отправлений определили вы​сокую пластичность, взаимозаменяемость отдельных частей цент​ральной нервной системы.
За последние десятилетия экспериментальная физиология и медицина накопили обширный материал, свидетельствующий о том, что нервные центры наряду с специфичностью своей дея​тельности способны в относительно широких пределах заменять друг друга, обеспечивая те или иные функции организма.
Демонстративные примеры пластичности центральной нерв​ной системы можно найти в работах лаборатории П. К. Анохина. Перекрестное сшивание центрального и периферического отрез​ков двух функционально различных нервов, например, централь​ного конца диафрагмального нерва и периферического конца пле​чевого нерва позволяет проследить весь ход проявления пласти​ческих свойств центральной нервной системы. Прорастание диафрагмального нерва в денервированную конечность ведет на первых этапах этого процесса к возникновению неадекватных форм реакции конечности, например, к повторным маятникооб-разным движениям конечности, точно воспроизводящим ритми​ку дыхательных движений, т. е. периодику активности иннерви-рующего центра. Позже эта форма активности исчезает, и опери​рованная конечность полностью восстанавливает способность к адекватной деятельности за счет эфферентной импульсации со •стороны вновь возникшего функционального центра.
Огромную роль в функциональных перестройках центров иг​рают воздействия с периферии, непосредственно с собственных
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ЛЕКЦИЯ ДВАДЦАТЬ ВТОРАЯ
ДИНАМИКА ПРОЦЕССОВ ВОЗБУЖДЕНИЯ И ТОРМОЖЕНИЯ В ЦЕНТРАЛЬНОЙ НЕРВНОЙ СИСТЕМЕ ПРИ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ
Особенности   высшей   нервной   деятельности,    особенности условнорефлекторной деятельности  больших полушарий   опре^ деляются неразрывным   сосуществованием   и взаимодействие! между собой во времени и пространстве процессов возбужден ния  и торможения.
Взаимодействие процессов   возбуждения   и   торможения больших полушариях головного мозга подчиняется общим за* конам   координации   рефлекторной  деятельности  центральной нервной системы. Формами временных и пространственных про​явлений процессов возбуждения и торможения в больших пой лушариях, как и во всех других отделах центральной нервной системы, являются   иррадиация и индукция   состояний   актив​ности. Обе эти формы отношений выступают  как прямое и не-J избежиое следствие парабиотического характера активности ней​ронов всех отделов нервной системы, в том числе, разумеется, и  больших полушарий.
Образование   условного   рефлекса — замыкание   временной| связи — имеет в основе своей строго   определенную   динамик} процессов возбуждения и торможения в коре больших полуша-*| рий и ближайших к ним отделов головного мозга.
В этой динамике процессов возбуждения и торможения, дру-| гими словами, в ходе выработки условного рефлекса, можш выделить несколько последовательных стадий или фаз.
Первая фаза выработки условного рефлекса может быть| определена как фаза генерализации возбуждения в больши: полушариях. В эту начальную фазу возбуждение, возникающее в коре больших полушарий при действии на организм живот^ ного условного раздражителя, захватывает не один ограничен​ный очаг, центр анализатора данного условного агента, а Шираке разливается, иррадиирует, вовлекая в образующуюся временну! связь широкие области коры больших полушарий.
Таким образом, на первом этапе выработки условного лекса прочных функциональных отношений между центром ана​лизатора индифферентного раздражителя и центром безуслов^ ного рефлекса еще нет. Связь между этими центрами еще непрочна, рыхла. Индифферентный раздражитель не приобрс еще значения точного сигнала и играет, по-видимому, по отно* шению к центру безусловного рефлекса роль обычного побоч-ного постороннего раздражителя в доминантной деятельностй| центральной нервной системы.
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Вторая фаза выработки условного рефлекса, возникающая на фоне дальнейшего сочетающегося во времени действия на организм животного условного и безусловного раздражителей, проявляется в так называемой концентрации возбуждения в центрах условного рефлекса. Возбуждение концентрируется в об​ластях коры больших полушарий, связанных с центрами услов​ного рефлекса вследствие проявления торможения в других по​сторонних областях коры больших полушарий.
Таким образом, на основе механизма отрицательной индук​ции, на основе проявления внешнего торможения происходит закрепление временной связи данного условного рефлекса.
Условный раздражитель из побочного, индифферентного, вы​зывающего ориентировочную безусловнорефлекторную реакцию животного, превращается в сигнал безусловного раздражителя.
Электроэнцефалографический анализ свидетельствует о том, что вторая фаза образования условного рефлекса имеет своей физиологической основой настройку обоих центров условно-рефлекторной дуги на единый общий ритм волновой активности.
Предполагается, что за второй фазой выработки условного рефлекса следует третья, последняя фаза — фаза окончательного упрочения данной временной связи, связанная с дальнейшей иррадиацией внешнего торможения в посторонних областях ко​ры больших полушарий.
Можно сделать общий вывод, что образование и функциони​рование даже самой элементарной условнорефлекторной связи неразрывно связано с проявлением всех форм пространственной активности, пространственных и временных отношений в коре больших полушарий головного мозга.
Ориентировка животного в различных сложных жизненных ситуациях делается возможной благодаря способности больших полушарий головного мозга к анализу и синтезу событий во внешней среде, анализу и синтезу внешних раздражений.
В основе аналитико-синтетической деятельности больших по​лушарий головного мозга лежит сложное взаимодействие во времени и пространстве процессов возбуждения и торможения. Единство парабиотической природы этих основных состояний активности, их неразрывная генетическая связь свидетельствуют о том, что аналитическая и синтетическая деятельности коры больших полушарий в свою очередь неразрывно связаны между собой и друг без друга невозможны.
Корковый или кортикальный синтез проявляется в комбини​ровании различных внешних сигналов, т. е. в связывании, обоб​щении возбуждений, возникающих в различных участках коры больших полушарий благодаря взаимодействию между этими участками. Другими словами, кортикальный синтез проявляется в связывании возбуждений, возникающих при воздействии на большие полушария различных сигнальных раздражений при
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помощи механизма временной, условнорефлекторной связи с той'
или   иной  деятельностью  организма.
[
Отсюда следует, что синтез  раздражений имеет   место при' всяком даже самом элементарном условном рефлексе. Процесс-замыкания временной связи выступает как простейшее прояв​ление синтетической деятельности коры больших полушарий го​ловного мозга.
Можно утверждать, что еще более простой формой нервного синтеза является постоянное замыкание, т. е. проявление безу​словного рефлекса, связывание возбуждения, возникающего под влиянием внешнего раздражения в центральной нервной системе, с определенной деятельностью организма через механизм без​условного рефлекса.
Уравновешивание организма с внешней средой возможно лишь благодаря различному реагированию на разнообразные воздействия. Разъединение, дифференцирование различных воз​действий на организм путем обеспечения различных условно-рефлекторных реакций составляет сущность кортикального ана​лиза. Кортикальный анализ связан с процессом торможения.
Простейшим примером кортикального анализа, другими сло​вами, дифференцирования отдельных условных раздражителей, является дифференцировочное торможение. Еще более простая форма нервного анализа — различное безусловнорефлекторное . реагирование нервной системы на различные возбуждения извне.
Интересно вспомнить в связи с этим высказывание Павлова: «Более низкие степени анализа свойственны, конечно, и низшим отделам нервной системы (как и мало дифференцированному веществу животных без нервной системы), так как организм, :| лишенный головного мозга, отвечает очень различно на различ​ные по месту, интенсивности и качеству раздражения его внеш-' ней поверхности» '.
Сделаем общий вывод. Так как процессы возбуждения и тор​можения в центральной нервной системе неразрывно связаны между собой в проявлениях как безусловнорефлекторной, так-j и условнорефлекторной деятельности нервной системы, то нерв​ный анализ и синтез, а следовательно, и корковый анализ и син​тез неразрывно связаны между собой и друг без друга невоз​можны.
При наличии способности к элементарному анализу и син​тезу у любого организма и даже у любого возбудимого образо-^ вання степень этого анализа и синтеза внешних событий весьма неодинакова для различных  (в эволюционном отношении)  жи​вых организмов.
1 И.  П. Павлов.  Полное собрание сочинений, т. IV. М.—Л,, АН СССР,| 1951, стр. 415.

Простые формы анализа, способность тонкого различения отдельных воздействий из внешнего мира у ряда животных раз​виты значительно выше, чем у человека.
Однако высшие формы анализа и синтеза и прежде все​го качественно особый процесс, логический анализ и синтез явлений и понятий у человека неизмеримо выше, чем у жи​вотных.
Физиологической основой этой особой формы анализа и син​теза внешнего мира является сложная динамика взаимоотно​шений между процессами возбуждения и торможения, развива​ющимися в клетках коры больших полушарий головного мозга человека.
УЧЕНИЕ О ДИНАМИЧЕСКОМ СТЕРЕОТИПЕ
В обычных условиях существования на организм человека и животных действует сложная система разнообразных раздра​жений. Приспособление организма к подобным сложным систе​мам раздражителей осуществляется при помощи условнореф​лекторной, аналитико-синтетической деятельности больших полу​шарий.
В определенных условиях вся система внешних раздражите​лей может быть превращена в единый условный раздражитель, сигнал к проявлению сложного условного рефлекса. Другими словами, при помощи условнорефлекторной, аналитико-синтети​ческой деятельности больших полушарий вся сложная система раздражителей может быть связана с определенной деятель​ностью организма.
Примером сложной системной условнорефлекторной деятель​ности больших полушарий являются так называемые комплекс​ные условные рефлексы. Условным сигнальным раздражителем здесь является ряд ранее индифферентных агентов, подкрепляе​мых одним безусловным раздражителем.
Еще более сложный вид высшей нервной деятельности больших полушарий головного могза—так называемая стереотип-пая условнорефлекторная деятельность, или, как ее назвал Пав​лов, динамический стереотип.
Динамический стереотип представляет собой последователь​ную цепь условнорефлекторных актов, осуществляющихся в стро​го определенном, закрепленном во времени порядке и являющих​ся следствием сложной системной реакции животного на слож​ную систему положительных и отрицательных условных раздражителей.
В основе стереотипной условнорефлекторной деятельности ле​жит определенное стереотипное же сочетание во времени и про​странстве процессов возбуждения и торможения в коре больших полушарий.
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Экспериментальное исследование динамического  стереотш идет в направлении изучения особенностей ответной условноре< лекторной деятельности животного на систему положительных! отрицательных раздражителей различной сложности, примени* мых в различном порядке и с различным интервалом времени отношению друг к другу.
Разработка учения о динамическом стереотипе позволила ocj ветить ряд важных сторон  условнорефлекторной  деятельности больших полушарий. Так, стало очевидным, что в естественны? условиях существования человека и высших животных кора бол] ших полушарий работает как сложная динамическая целостна] система, воспроизводящая сложные и строго определенные сово$ купности условных рефлексов. В основе навыков, привычек, у ч* ловека — чувств и  эмоций — лежат   динамические   стереотип] большей или меньшей сложности.
Выработка динамического стереотипа, смена старого прочное го динамического стереотипа на новый связаны с большой рабо​той клеток больших полушарий, являются, как говорил Павло! результатом труда больших полушарий.
У различных людей, равно как и у различных животных, сме-на динамических стереотипов протекает с различными индиви​дуальными трудностями. То, что относительно легко выполняете! одним представителем животного мира, оказывается недоступ​ным другому животному. Иногда непосильная в смысле трудное* ти смены динамических стереотипов задача ведет к длительны! нарушениям — «срывам» — его высшей нервной деятельности.
Выразительные примеры индивидуальных  особенностей сте< реотипной деятельности коры больших полушарий можно привесу ти из жизни людей. Привычный уклад жизни человека, воспроиз^ водимый иногда годами и протекающий на фоне определенны] эмоций и чувств, представляет   собой   динамический стереотш большей или меньшей сложности. Смена его на другой стереотш тем более вызванная непредвиденными, трагическими случайное^ тями (смерть близкого, болезни, инвалидность и т. д.), являетс5 всегда тяжелым трудом для больших полушарий, резко отражаю^ щимся на всех функциях организма. Широко известны случаи ги{ бели или тяжелой болезни людей   со   слабой резистентносты нервной системы, поставленных в условия необходимости срочной и резкой смены привычных условий жизни.
К числу вполне нормальных и тем не менее требующих боль-шой работы полушарий головного мозга изменений стереотип​ной деятельности относятся этапные возрастные изменения в жиз| ни каждого человека — поступление ребенка в школу, смена шко-| лы на высшее учебное заведение, а этого последнего — Hi самостоятельную работу и т. д.
В облегчении этих перестроек в стереотипической деятельно< ти головного мозга каждого человека большую роль играет вес
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общественный уклад жизни, а также своевременная помощь со стороны воспитателей, учителей, родителей, всего окружающего товарищеского коллектива.
Учение Павлова о динамическом стереотипе, представляя со​бой дальнейший шаг в направлении изучения натуральных форм высшей нервной деятельности человека и животных, широко ос​ветило пути к исследованию индивидуальных особенностей выс​шей нервной деятельности в различных сложных условиях суще​ствования организма.
ЛЕКЦИЯ ДВАДЦАТЬ ТРЕТЬЯ
УЧЕНИЕ О ТИПАХ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ
Функциональные отправления нервной системы, а следова​тельно, и высшая нервная деятельность неодинаковы у животных, находящихся на различных ступенях эволюционной лестницы. Эти функциональные особенности имеют своей основой эволю​ционные различия в морфологии нервной системы животных.
У животных определенного вида нервная система отличается рядом функциональных признаков, общих для всех представи​телей данного вида. Однако наряду с этими общими признаками, связанными с относительной однозначностью морфологического субстрата, у различных индивидумов, принадлежащих к одному виду, нервная система характеризуется определенными индиви​дуальными чертами и свойствами.
Огромную роль в разработке этого чрезвычайно важного как в теоретическом, так и в чисто практическом отношении вопроса сыграли исследования школы Павлова.
Изучая особенности условнорефлекторной деятельности чело​века и животных в различных жизненных ситуациях, Павлов создал свое знаменитое учение о типах нервной системы или ти​пах высшей нервной деятельности, вооружившее представите​лей различных областей науки и народного хозяйства средством активного, творческого, сознательного воздействия на функцио​нальные отправления нервной системы человека и животных во​обще, головного мозга в частности.
Под типом нервной системы Павлов понимал совокупность индивидуальных свойств нервной системы, а следовательно, боль​ших полушарий головного мозга, определяющих собой индиви​дуальные особенности нервных и прежде всего условнорефлек-торных механизмов уравновешивания организма и среды.
По отношению к высшей нервной деятельности человека по​нятие типа нервной системы равнозначно понятию характера или темперамента.
Показателями типа нервной системы или типа высшей нерв-
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ной деятельности являются особенности условнорефлекторнойй деятельности животных, проявляющиеся как в натуральной об-° становке жизнедеятельности животного, так и в условиях лабора-^ торного эксперимента.
В качестве таких типологических показателей высшей нерв​ной деятельности служит прежде всего скорость образования ус~. ловных рефлексов (т. е. число сочетаний в действии индифферент​ного и безусловного раздражителей), которая может быть сугу​бо различной у различных животных одного вида, несмотря на строго однозначные условия выработки условного рефлекса.
Другим показателем индивидуальных особенностей высшей нервной деятельности является величина условного рефлекса — рабочая эффективность рефлекторной реакции, возникающей в ответ на действие сигнального условного раздражителя.
Третьей чертой типа высшей нервной деятельности может служить прочность условного рефлекса, определяемая длитель​ностью сохранения условного рефлекса при неподкреплении дей​ствия условного агента безусловным раздражителем (т. е. ско​ростью проявления угасательного внутреннего торможения). С этим показателем связана и следующая характеристика инди​видуальных особенностей высшей нервной деятельности — ин​тенсивность внешнего и внутреннего торможения, определяемая глубиной и длительностью торможения условных рефлексов.
Пятым показателем типа высшей нервной деятельности яв​ляется быстрота иррадиации и концентрации (индукции) про​цессов возбуждения и торможения, т. е. временные и простран​ственные особенности функциональных взаимоотношений в коре больших полушарий головного мозга. Наконец, последним харак​терным показателем типа нервной системы считается большая или меньшая податливость животного к различным воздействи-_ ям, вызывающим патологическое состояние высшей нервной дея​тельности.
Анализ индивидуальных особенностей высшей нервной дея-_ тельности у различных животных по перечисленным выше пока​зателям позволил Павлову прийти к выводу, что в основе этих индивидуальных проявлений лежат различия в свойствах основ​ных нервных процессов, протекающих в коре больших полуша​рий головного мозга, процессов возбуждения и торможения.
Согласно теоретическим выводам Павлова, процессы корково​го возбуждения и торможения могут отличаться у различных жи​вотных следующими свойствами: силой, уравновешенностью и подвижностью.
В понятие силы процессов возбуждения и торможения вкла​дывается большая или меньшая степень выраженности физиоло​гических сдвигов, а следовательно, и больший или меньший ра​бочий эффект возбуждения или торможения.
Под уравновешенностью процессов возбуждения и торможе-
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ния понимается соотношение процессов возбуждения и торможе​ния в общей сумме биологических реакций животного организма.
Подвижность процессов возбуждения и торможения находит выражение в скорости возникновения и быстроте взаимоперехо​дов между этими формами реакции ткани на раздражения. Од​ним из параметров подвижности процессов возбуждения и тормо​жения принято считать в школе Павлова быстроту иррадиации и концентрации их в коре больших полушарий.
Изучая с позиций этих трех основных свойств процессов воз​буждения и торможения индивидуальные показатели высшей нервной деятельности у различных животных, Павлов пришел к выводу о существовании четырех основных типов нервной сис​темы. Из этих четырех типов три определены Павловым как сильные типы, характерной чертой для высшей нервной деятель​ности которых является большая сила процессов возбуждения и торможения. Для представителей двух сильных типов характерна уравновешенность процессов возбуждения и торможения. Пред​ставители третьего сильного типа отличаются неуравновешен​ностью процессов возбуждения и торможения — преобладанием в ответах животного на воздействие извне реакций типа возбуж​дения. Для этого последнего типа нервной системы характерна высокая подвижность нервных процессов. Два первых сильных уравновешенных типа высшей нервной деятельности отличаются друг от друга степенью подвижности процессов возбуждения и торможения.
Таким образом, выявленные Павловым сильные типы нервной системы могут быть подразделены на следующие: сильный, урав​новешенный и подвижный, или живой; сильный, уравновешенный и инертный, или спокойный; сильный, неуравновешенный, по​движный, или безудержный.
К четвертому типу высшей нервной деятельности были отне​сены животные, отличающиеся слабыми, неуравновешенными (с преобладанием процесса торможения) и инертными процесса​ми возбуждения и торможения. Это так называемый слабый тип,
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Таблица    2 Типологическая характеристика высшей   нервной деятельности
для которого характерно быстрое падение работоспособное (быстрая истощаемость) клеток коры больших полушарий гол< ного мозга.
В табл. 2 (стр. 253) даны указанные типологические характ| ристики высшей нервной деятельности.
Исследования, проведенные в лаборатории Павлова, указь| вают на относительно высокий процент животных (собак), подходящих под типологическую классификацию свойств нер! ной системы, приведенную выше. Особенности высшей нервнс деятельности таких собак представляют собой смешение призы; ков и черт, свойственных отдельным чистым типам.
К смешанным типам может быть отнесен, например, так ш зываемый пассивно-оборонительный тип животных, в особенно^ тях поведения которых проявляются одновременно черты и сил! ного и слабого типов. Животное, принадлежащее к этому тип] крайне осторожно во всех своих реакциях на среду, обороцител! ные защитные рефлексы проявляются, в основном, в уходе ж> вотного   от опасности.   Однако   будучи   поставлено в условий непосредственного контакта с внешними воздействиями, напр! мер нападающим хищником, это животное изменяет поведение активно защищается от нападения.
Другим примером смешанного типа можно назвать слабы\ неуравновешенный возбудимый тип нервной системы, описанны! в лаборатории Павлова В. И. Головиной.   Характерной черто| высшей нервной деятельности такого животного является прео( ладание в реакциях на среду процессов возбуждения над процес сами торможения, несмотря на то, что оба эти процесса отличг ются малой силой и инертностью.
Можно сделать общий вывод о том, что отдельные вариант! типологических особенностей высшей нервной деятельност! встречаются в пределах определенного вида животных тем чащ< чем выше общий уровень развития нервной системы животного
Тип высшей нервной деятельности определяет собой характер отношения организма к внешней среде. При прочих равных усл<" виях наиболее совершенное приспособление организма к меня! щимся условиям существования как в отношении срочности, та] и точности ответных реакций, осуществляется животными, npi надлежащими к «средним» типам высшей нервной деятельно< ти — живому и спокойному, сильным типам нервной системы.
Центральным положением учения Павлова о типах нервнс системы является вывод о принципиальной изменчивости эт1 типов в процессе индивидуальной жизни животного. Врожде! ные черты высшей нервной деятельности, так называемый eet тип, в течение индивидуальной жизни претерпевает существе ные изменения, обусловливаемые воздействием из среды cyute вования     животного.     Под     влиянием     этих     воздейств! охватывающих собой и общие биологические условия сущест!
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вания, и сознательные воздействия со стороны человека, генотип высшей нервной деятельности превращается в фенотип — своеоб​разный сплав прирожденных черт и наслоившихся в течение жиз​ни дополнительных изменений типа нервной системы.
Изменение типа нервной системы — формирование феноти​па— идет в двух основных направлениях: усиления или ослабле​ния врожденных индивидуальных черт высшей нервной деятель​ности и переделки этих врожденных черт.
Все содержание учения Павлова о типе высшей нервной де​ятельности и прежде всего положение о его принципиальной изменчивости вооружает человека сведениями о средствах на​правленного активного воздействия на нервную систему живот​ного. Закрепление желательных черт, переделка и уничтожение лишних вредных особенностей высшей нервной деятельности яв​ляются действенным путем влияния через регуляторную функцию нервной системы на все отправления организма животного. От​бор и скрещивание животных с желательными положительными особенностями высшей нервной деятельности могут привести к закреплению в потомстве этих типологических признаков. Вспом​ним, что создание новых пород собак практически осуществля​лось именно таким образом. Так, например, в ходе воспитания, дрессировки и скрещивания удалось создать из двух пород — злого неумного и сильного дога и спокойного, уравновешенного и в то же время храброго бульдога — идеальную сторожевую со​баку— боксера. Так была создана и порода,«узких специалис​тов»— охотничьих собак. Нет сомнения, что те же практические приемы были положены в основу создания новых пород сельско​хозяйственных животных.
Если мы вспомним, что основным ведущим регулятором всех функций организма является именно координационная деятель​ность высшего отдела центральной нервной системы — больших полушарий головного мозга, то станет совершенно очевидным, что индивидуальные особенности высшей нервной деятельности определяют собой не только характер поведенческих реакций ор​ганизма животного, но и особенности функциональных отправле​ний всех органов этого организма. Отсюда теоретические основы учения о типах высшей нервной деятельности являются ключом к активному изменению в желательном направлении всей слож​ной совокупности физиологических процессов, осуществляющих​ся в организме животного.
Необходимо помнить, что молодой возраст, другими словами, период формирования типологических черт нервной системы, яв​ляется наиболее благоприятным периодом и для направленного изменения, для воспитания желательных показателей высшей нервной деятельности.
Все основные выводы, вытекающие из учения Павлова о ти​пах нервной системы, приложимы и к высшей нервной деятель-
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ности человека. Разумеется, аппарат высшей нервной деятель-. ности человека неизмеримо более сложен, чем у животных, при​чем не только в количественном, но и в качественном отношении, за счет возникновения у человека качественно специфической второй сигнальной системы.
Однако основные показатели типологической классификации нервной системы — сила, уравновешенность и подвижность про​цессов возбуждения и торможения в коре больших полушарий головного мозга — являются общими для животных и человека. В связи с этим по отношению к человеку возможно выделение четырех основных типов высшей нервной деятельности, соответ​ствующих четырем темпераментам, выделенным в свое время Гиппократом, Так, по отношению к общей классификации нерв​ной системы человека мы выделяем также три сильных и один слабый тип нервной системы. Сильный, уравновешенный и под​вижный тип —живой тип, по Павлову, соответствует сангвинику в терминологии Гиппократа. Понятие флегматика физиологиче​ски эквивалентно спокойному {сильному, уравновешенному, инертному) типу, холерика — безудержному типу и меланхоли​ка— слабому типу.
В последующих лекциях мы познакомимся с тем обстоятель​ством, что при типовой классификации высшей нервной деятель​ности человека наряду с общими с животными показателями не​обходимо учитывать и индивидуальные особенности качественно специфической для человека второй сигнальной системы нервной деятельности.
В настоящее же время можно лишь указать, что при наличии ярко выраженных индивидуальных черт тип нервной системы человека в особенности податлив формирующему влиянию фак​торов внешней среды, причем не только общеприродных, но и со​циальных. Можно со всей ответственностью подчеркнуть, что ведущую роль в формировании фенотипа высшей нервной дея​тельности человека играют именно социальные факторы — вос​питание и самовоспитание.
Современная физиология располагает огромным материалом, выразительно свидетельствующем о том, что у человека в значи​тельно большей степени, чем у любого представителя животного мира, отсутствует постоянство высшей нервной деятельности, в особенности у растущего человека — ребенка.
Учение о типах высшей нервной деятельности чрезвычайно важно для каждого педагога и воспитателя в связи с осуществле​нием воспитательного и педагогического процессов.
Учение о типах высшей нервной деятельности человека, дру​гими словами, учение об индивидуальных особенностях функци​онирования основного аппарата связи и регуляции в организме имеет не менее существенное значение и для решения ответствен​ных вопросов медицины и физиологии труда.
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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ПАТОЛОГИЯ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ
Индивидуальные особенности, тип высшей нервной деятель​ности определяют собой степень приспособления организма к внешней среде. Ранее мы указывали, что наиболее совершенное приспособление организма к меняющимся условиям существова​ния за счет условнорефлекторной деятельности головного мозга показывают представители двух «средних» типов —живого и спо​койного. Представители крайних типов — безудержного и слабо​го—вследствие специфических особенностей условнорефлектор​ной функции головного мозга, неуравновешенности процессов возбуждения и торможения, в первую очередь, а также чрезмер​ной подвижности, «взрывчатости» процессов возбуждения и тор​можения у представителей безудержного типа нервной системы и слабости и инертности этих процессов у представителей слабого типа реагируют на воздействия извне неадекватно характеру этих воздействий.
Эта неадекватная условиям существования животного выс​шая нервная деятельность, не обеспечивающая полного и совер​шенного приспособления организма к воздействиям из внешнего мира, может явиться причиной функциональной патологии выс​шей нервной деятельности.
Нервные и психические заболевания человека понимались Павловым как следствие конфликта, следствие длительного и значительного несоответствия между всей совокупностью раздра​жителей, составляющих социальную и биологическую среду су​ществования человека, и индивидуальными особенностями от​ветной условнорефлекторной деятельности его. Изучение конк​ретной физиологической природы патологии высшей нервной деятельности, изучение условий ее возникновения в обстановке лабораторного эксперимента на животных освещает теоретиче​ские основы нервных и психических заболеваний человека и очень важно для активной борьбы с этими заболеваниями.
Исследования экспериментально вызванных отклонений от нормы в высшей нервной деятельности животных составляют собой целый раздел работ школы Павлова. Имея в виду основ​ную цель — оказание помощи больному человеку, Павлов пытал​ся создать у подопытных животных такие нарушения высшей нервной деятельности, которые могли бы быть использованы как модели наиболее распространенных нервных заболеваний чело​века— прежде всего неврозов.
Критерием правильного выбора средств вызова эксперимен​тального невроза, или, иначе говоря, хронического отклонения высшей нервной деятельности от нормы, были приняты тя^че симптомы ее нарушения, которые воспроизводили собой во всех основных чертах клинические симптомы неврозов человека. Таки-
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зать совершенно различное действие в отношении вызова ответ​ных условнорефлекторных реакций на различных людей.
В силу того, что, будучи сигналом реального предмета или явления, слово лишено его конкретных свойств, речь — вторая сигнальная система человека — допускает и предполагает отвле​чение, абстрагирование от действительности, допускает и обес​печивает абстрактное логическое мышление человека.
В процессе как исторического, так и индивидуального разви​тия второй сигнальной системы имеет место постепенное нара​стание абстрагирования в мышлении человека. Слово как видовое, конкретное обозначение действительности превращается в родо​вое понятие.
Примитивный язык первобытного человека резко отличался от языка современного человека скудостью словесного фонда. Бедность этого языка, его изобилие именами существительными свидетельствует об ограниченности, конкретности, примитивности мышления. Возникновение новых общественных форм, новых форм отношения к труду, расширение сферы социальных раздра​жителей привело к обогащению языка, создало условия для воз​никновения отвлеченных понятий, развития логического абстракт​ного мышления, привело к возникновению второй сигнальной сис​темы высшей нервной деятельности современного взрослого человека.
Тем же путем постепенного расширения смыслового значения слова, расширения охватываемого словом понятия происходит и возрастное формирование второй сигнальной системы у человека.
Рассмотрим в качестве примера возрастное изменение смыс​лового значения слова «мама» — первого слова, которым овла​девает человек.
В первые месяцы жизни ребенка слово «мама» является обыч​ным звуковым раздражителем, не вызывающим ответных пове​денческих реакций за исключением ориентировочных. Позже, будучи связано с рядом безусловных раздражителей — кормле​нием, лаской и т. д., — слово «мама» превращается в сигнал, определяющий собой более или менее сложную системную услов-норефлекторную реакцию ребенка — поворот головы, улыбку, крик. В возрасте 8—9 месяцев ребенок начинает произносить слово «мама», сопровождая его ранее выработанными поведен​ческими актами и не всегда даже точно адресуя его к родной матери. К Ю—12 месяцам жизни слово «мама» приобретает зна​чение словесного обозначения прямого, вложенного в него поня​тия. Ребенок безошибочно обращается с этим словом к матери — слово приобрело видовое конкретное значение сигнала второй сигнальной системы, знаменуя собой определенный, еще прими​тивный уровень развития этой сигнальной системы. В этом воз​расте ребенок с удивлением реагирует на применение слова «мама» в обращении к другому человеку. С возрастом возникает
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и развивается способность ребенка к абстрактному, отвлечен​ному мышлению. В два года ребенок произносит слово «мама», адресуясь уже и к кошке, кормящей котят. Здесь налицо уже проявление абстрагирования — слово из видового понятия пре​вращается в родовое, обобщающее.
Чем выше уровень развития второй сигнальной системы, чем выше способность человека к отвлечению от узкой конкретной действительности, тем совершеннее и дальновиднее формы его ориентировки в окружающей среде. Критерием правильности от​ражения действительности второй сигнальной системой, несмот​ря на возможность абстрагирования от действительности, явля​ется практика. Таким образом, трудовая деятельность, активное овладение действительностью, окружающим миром стоят в неразрывной связи с развитием и совершенствованием второй сигнальной системы, речевой системы нервных процессов, разви​тием отвлеченного, логического, специально человеческого мыш​ления.
Высшей формой ориентировки человека, человечества в це​лом в среде существования при помощи абстрактного и отвле​ченного мышления является наука.
Типы высшей нервной деятельности человека
Высшая нервная деятельность человека, охватывающая аппа​раты первой и второй сигнальных систем нервных процессов, имеет ярко выраженные индивидуальные черты. Таким образом, общее понятие типа высшей нервной деятельности, созданное Павловым по отношению к высшим животным, находит прило​жение и к человеку.
Тип высшей нервной деятельности человека определяет собой индивидуальные особенности отношения человека к окружаю​щему миру (частные особенности механизмов уравновешивания организма человека с внешней средой). Поэтому в интересах изучения и направления отношений человека к среде необходима научная оценка его типа высшей нервной деятельности.
Следует сразу указать на то, что строгая объективная оценка типа высшей нервной деятельности человека встречает ряд суще​ственных трудностей (Н. Н. Трауготт).
Знакомясь с типологией высшей нервной деятельности живот​ных, мы имели возможность уже тогда сделать вывод о том, что врожденные типологические черты высшей нервной деятельности существенно изменяются или маскируются влияниями, падаю​щими на организм животного в течение его индивидуальной жиз​ни и требующими его приспособительного изменения.
Этот основной вывод в еще более резкой форме в силу чрез​вычайной пластичности нервной системы относится и к человеку,
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Для человека в особенности большое значение в формировании высшей нервной деятельности приобретают, наряду с врожден​ными свойствами нервной системы, воздействия из окружающего мира. Причем, помимо общеприродных факторов среды сущест​вования, огромное, иногда определяющее значение в воздействии . на высшую нервную деятельность человека приобретают со​циальные факторы внешней среды.
При этом необходимо иметь в виду активный характер при​способления человека к среде, т. е. изменение в процессе при​способительного существования не только человека, но и окру​жающей его среды под влиянием самого человека.
Активное, созидательное изменение условий жизни осущест​вляется человеком в соответствии не только с врожденными типологическими свойствами высшей нервной деятельности, но и с особенностями прошлого опыта человека, и с особенностями его социальных установок.
Можно сделать вывод о том, что вторая сигнальная система, чрезвычайно обогатив высшую нервную деятельность человека, осложнила отношение человека к внешней среде. Поэтому точное определение типа высшей нервной деятельности по индивидуаль​ным особенностям отношения человека к внешней среде также очень сложно.
Существуют и определенные специфические трудности в оп​ределении типа высшей нервной деятельности человека.
Основные показатели типологических особенностей высшей нервной деятельности, предложенные в свое время Павловым,— сила, уравновешенность и подвижность нервных процессов — у человека в значительной степени отступают на задний план по сравнению со значением социальной ценности личности. Поэто​му, не отрицая положительного значения сильной, подвижной и в особенности уравновешенной нервной системы у человека, не​обходимо помнить о ведущем значении ее социальной ценности. Социальная ценность — основной критерий и в приложении к представителям слабого типа высшей нервной деятельности.
Приведем отдельные примеры. Так, например, критерием силы нервной системы является выносливость человека по от​ношению к неблагоприятным внешним условиям, тяжелым жиз​ненным ситуациям, умение находить выход из сложных ситуаций не отвечая на них срывом.
Трудность оценки силы нервной системы у человека, с одной стороны, заключается в необходимости учета роли предыдущего жизненного опыта, например перегрузки нервной системы в прошлом. С другой стороны, при оценке силы нервной системы необходимо учитывать и социальную сторону найденного выхода. Вполне можно представить себе такую ситуацию, когда один и | тот же жизненный конфликт у людей с высокими моральными устоями приведет к срыву высшей нервной деятельности, тогда
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как социально аморальные люди могут выйти из этого конфликта путем нарушения норм социального поведения без ущерба для текущего состояния их высшей нервной деятельности.
Таким образом, и социальное воспитание, и прошлый опыт могут в значительной степени замаскировать значение силы про​цессов возбуждения и торможения в высшей нервной деятельно​сти человека.
Уравновешенность нервной системы у человека определяется более легко. Критерием уравновешенности являются прочность социально-этических тормозов, умение подавлять неадекватные в данной обстановке эмоциональные аффективные реакции, соот​ношение возбудимости и тормозимости в поведении.
Несколько труднее определить подвижность нервной системы человека. Основным критерием здесь является легкость перехода человека от одних форм деятельности к другим. При выводах опять-таки необходимо учитывать прошлый опыт обследуемого лица: его натренированность в отношении перемен жизни, срав​нительный характер новой и старой обстановки существова​ния и т. д.
Нет, например, сомнений в том, что человек, привыкший по роду профессии или условий существования к частым переездам с места на место, при прочих равных условиях легче перенесет очередную ломку жизненной обстановки, чем человек, никогда не расстававшийся с местом своего рождения.
Из сказанного выше вытекают следующие конкретные крите​рии оценки типологических признаков высшей нервной деятель​ности человека.
Если новая жизненная обстановка требует образования на​выков к чрезмерно сильным и длительным раздражителям, воз​никают трудности для представителей слабого типа высшей нерв​ной деятельности, что и позволяет оценить тип нервной системы по силовому признаку.
Уравновешенность нервной системы может быть определена по трудностям, возникающим для представителей слабого, не​уравновешенного типа в новой обстановке, требующей образо​вания большого числа качественно новых навыков. Выявление представителей безудержного, сильного типа производится по трудностям, возникающим перед людьми в обстановке, требую​щей новых тормозных навыков (выдержки, самообладания). Определение подвижности нервной системы производится по учету трудностей, возникающих для представителей инертного типа нервной системы в новой обстановке, связанной с ломкой и переделкой привычного образа жизни.
Необходимо подчеркнуть, что слабой стороной современных методов оценки высшей нервной деятельности человека является их субъективность. В практике физиологических лабораторий и клинике тип нервной деятельности определяют путем опроса
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больных, направленного на оценку их биографий с позиций пере​численных выше показателей.
Совершенно очевидно, что подобные методы, ориентирую​щиеся в значительной мере на субъективные показания самих обследуемых лиц, не могут быть признаны ни точными, ни стро​го научными.
Можно вспомнить по этому поводу, что один из крупных представителей павловской школы А. Г. Иванов-Смоленский, просвятивший свою научную жизнь в основном изучению пато​физиологии высшей нервной деятельности человека, считал не​возможным сколько-нибудь точное определение типа нервной системы взрослого человека в силу всех изложенных выше об​стоятельств.
Однако несмотря на недостатки современных методических приемов в определении типа нервной системы человека и несмот​ря на все трудности социального порядка, затемняющие обще​биологические закономерности, можно совершенно ответственно ставить вопрос о приниципиальной приложимости общей типо​вой классификации к человеку.
В    теоретическом    плане особенности силы, подвижности и уравновешенности    нервных    процессов,    разыгрывающихся    в больших полушариях головного мозга, могут служить показате​лями индивидуальных особенностей высшей   нервной   деятель​ности человека. С этих принципиальных, теоретических позиций можно принять существование нескольких основных типов нерв​ной системы-у людей, повторяющих особенностями первой сиг​нальной системы типологические черты высшей нервной деятель-, ности высших животных. Так были намечены четыре основных/ общих типа высшей нервной деятельности человека.
Заимствуя старинную терминологию Гиппократа, Павлов на​звал в соответствии с типом высшей нервной деятельности санг​виником представителя сильного, живого, уравновешенного ти-' па, флегматиком — представителя сильного, инертного, (/равно-; вешенного типа и холериком — представителя сильного, подвиж​ного, неуравновешенного типа нервной системы; люди со слабой, неуравновешенной, малоподвижной нервной системой были отне​сены Павловым к типу меланхоликов.
Необходимо тут же оговориться, что в человеческом обществе^ особенно много различных типологических вариаций нервной; системы, что хорошо связывается с многообразием факторов] внешней среды, влияющих на высшую нервную деятельность че-| ловека.
Все содержание учения Павлова о высшей нервной деятель-.] ности человека свидетельствует о недостаточности оценки ти нервной системы человека    только по критериям,   выдвинуты! Павловым для высшей нервной деятельности животных. Об это! с особой убедительностью говорит факт существования второе
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сигнальной системы, осложняющей и качественно преобразую​щей высшую нервную деятельность человека. Совершенно оче​видно, что наличие двух сигнальных систем требует оценки индивидуальных особенностей обеих систем. Лишь в этом случае определение типа высшей нервной деятельности человека может претендовать на какую-либо точность.
Учитывая это обстоятельство, Павлов ввел в классификацию типов нервной системы человека учет взаимоотношений, сущест​вующих между первой и второй сигнальными системами в выс​шей нервной деятельности. Соответственно характеру этих взаи​моотношений было выделено три частных типа высшей нервной деятельности человека.
К первому типу Павлов отнес людей, характеризующихся преобладанием первой сигнальной системы в процессе мышления, другими словами, людей с конкретным предметным образом мышления. Этот тип был назван Павловым художественным, по аналогии с образным, конкретным красочным мышлением пред​ставителей артистического мира.
Ко второму частному типу нервной системы были отнесены люди с преобладанием второй сигнальной системы, люди, склон​ные к отвлеченному, абстрактному мышлению. Опять-таки в по​рядке аналогии с образом мышления представителей науки этот тип нервной системы был назван Павловым мыслительным.
Третий частный тип нервной системы характеризуется одина​ковым значением первой и второй сигнальных систем в высшей нервной деятельности человека.
Необходимо понять, что каждый частный «человеческий» тип нервной системы может объединять в себе представителей всех четырех «общих» типов нервной системы.
История человечества дает нам красочные примеры ярко выраженных типовых индивидуальностей. Очевидно, что к числу холериков могут быть отнесены такие люди, как Петр I, Напо​леон и многие другие. Классический пример представителя типа меланхоликов — Людовик XVI. Интересно отметить, что боль​шинство прогрессивных людей, оставивших после себя зна​чительный след в истории, относится к двум средним типам, «золотой середине», по Павлову — сангвиникам и флегматикам.
Выразительную иллюстрацию трех частных типов высшей нервной системы можно найти в блестящих представителях эпо​хи позднего Возрождения — Леонардо да Винчи, Рафаэле и Ми-келанджело. Эти три одновременно живших гениальных худож​ника являются своеобразными антагонистами по характеру мыш​ления, по типологическим особенностям высшей нервной деятель​ности. Рафаэль является безупречным представителем первого, художественного типа нервной системы. Характерны его слова, запечатленные биографами; «Я лучше всего пишу, когда не думаю».
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Великий Леонардо — столь же типичный представитель лительного частного типа нервной системы. Отсюда гениальные* достижения в науке и искусстве, борения и муки в творческой? мыслительной сфере. Микеланджело может быть отнесен к треть-, ему частному типу.
Интересно, что все три художника относятся к сильным и наряду с этим различным общим типам нервной системы. Рафа-. зль — представитель тшга сангвиников, Леонардо — флегматик, Микеланджело — типичный холерик.
Эти примеры наглядно иллюстрируют сложность взаимоот​ношений между первой и второй сигнальными системами высшей! нервной деятельности людей.
Различные индивидуальные особенности в высшей нервной, деятельности определяют собой, как мы уже  указывали выше, различное отношение людей к реальной действительности.  Во всех случаях более уязвимыми, более хрупкими, более податли-, выми к разнообразным альтерирующим воздействиям (социаль​ного, психогенного, соматического порядка) являются представи​тели слабого общего типа.
Люди, принадлежащие к этому .«мимозному», как его назвал Павлов, типу, являются первыми жертвами срывов высшей нервной деятельности в тяжелых жизненных ситуациях, первыми жертвами различных нервных и соматических заболеваний. По​следнее делается вполне понятным, если мы вспомним, что именно большие полушария головного мозга являются главным регулятором всех функций организма.
Количество людей, принадлежащих к чистому слабому типу, невелико.
Необходимо твердо помнить основное: тип нервной систе​мы человека принципиально и широко изменчив; особый дина​мичностью отличается надстройка высшей нервной деятельности, характерная для человека, — вторая сигнальная система. Отсю​да умелый подбор средств изменения типа нервной системы как общебиологических, так и прежде всего социальных, может ока​зать действенную помощь человеку в его борьбе со сложными жизненными ситуациями.
В направленном воздействии на тип высшей нервной дея​тельности человека решающая и определяющая роль принадле​жит организующему и воспитующему влиянию человеческого общества.
Учение И. П. Павлова о типах высшей нервной деятельности человека в настоящее время продолжает разрабатываться. Есть основания ожидать, что совместные исследования физи​ологов и врачей внесут в этот раздел учения о высшей нервной деятельности существенные дополнения, которые расширят и-те​оретическое содержание вопроса, и границы использования его, для решения практических задач педагогики и медицины.
274

ЛЕКЦИЯ ДВАДЦАТЬ ПЯТАЯ
ВОЗРАСТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ ЧЕЛОВЕКА
Изучение возрастных особенностей высшей нервной деятель​ности человека представляет большой и разносторонний интерес.
Дальнейшее поступательное развитие учения о высшей нерв​ной деятельности тесно связано с разработкой этой главы, дающей материал к пониманию общих закономерностей онтоге​неза высшей нервной деятельности. Глава эта имеет и само​стоятельный специальный интерес, освещая пути возникновения и формирования второй сигнальной системы.
Трудно переоценить значение возрастной физиологии высшей нервной деятельности для решения важных вопросов и практи​ческих задач педагогики и педиатрии. Не следует забывать, что для каждого педагога средней школы знание основных законов индивидуального, возрастного развития высшей нервной дея​тельности человека — необходимое условие успешного воспита​ния и обучения детей.
Предпошлем изучению возрастной физиологии высшей нерв​ной деятельности краткие сведения об онтогенетическом разви​тии больших полушарий головного мозга человека.
Кора больших полушарий человека начинает развиваться с 3-го месяца эмбриональной жизни. Именно на этом этапе воз​растного развития большие полушария зародыша впервые при​обретают специфические структурные черты мозга человека. Весь последующий период эмбрионального развития плода ха​рактеризуется закономерным развитием больших полушарий, продолжающимся и после рождения человека.
В ходе этого поступательного процесса можно наметить несколько этапов особенно бурного и значительного структурно​го развития, связанного со столь же выразительным созреванием функциональных отправлений больших полушарий. Первый из этих этапов относится к последним месяцам эмбриональной жизни. Второй длится от дня рождения до 4-х месяцев постна-тальной жизни и, наконец, третий характеризует собой период постнатальной жизни ребенка от 7—8 месяцев до 3 лет.
Процесс развития коры больших полушарий головного мозга человека заканчивается к концу периода полового созревания (15—16 лет — для девушек, 16—18 — для юношей).
Онтогенетическое развитие коры больших полушарий идет в направлении усложнения и совершенствования нейронной структуры ее. В процессе онтогенеза имеет место постепенное увеличение общего числа нейронов коры больших полушарий, другими словами, увеличение числа клеточных тел, синаптиче-ских связей и нервных путей.
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Увеличение числа клеток коры, процессы клеточного размно​жения заканчиваются в коре больших полушарий человека в течение эмбриональной жизни. К моменту рождения нервная система человека обладает уже всем количеством нервных кле​ток, которые предназначены выполнять общую сумму регули​рующих воздействий на организм человека в течение всей его жизни. Вот почему органические заболевания центральной нерв​ной системы, связанные с поражением клеточного субстрата, на​носят всегда тяжелый ущерб человеку, лишь частично компенси​руемый пластическими свойствами нервной системы.
Развитие клеточной структуры коры не ограничивается про​цессом клеточного деления. Параллельно увеличению числа клеток происходят процессы роста и тонкой структурной диффе-ренцировки клеток. Эти процессы не заканчиваются ко времени рождения, как процесс клеточного деления, а продолжаются в постнатальной жизни вплоть до 7—8-летнего возраста ребенка. Особенно резко выражен процесс роста и дифференцировки клеток коры больших полушарий в последние месяцы эмбрио​нальной и в начале постнатальной жизни.
Другой стороной онтогенетического развития структуры коры больших полушарий является рост и миелинизация нервных пу​тей и формирование синаптических связей.
Процесс миелинизации нервных путей в больших полушариях начинается на 8-м месяце эмбриональной жизни и заканчивается лишь в постнатальной жизни к концу периода полового созре​вания. Миелинизация различных нервных путей осуществляется на различных этапах возрастного созревания организма. В пер​вую очередь миелинизируются сензорные нервные пути, связы​вающие кору с рецепторными системами организма. Позже заканчивается миелинизация тангенциальных путей, обеспечи​вающих расслоение клеточных элементов коры, и коротких ассо​циативных путей. В последнюю очередь одеваются миелином длинные ассоциативные и проекционные корковые пути.
Эта очередность в ходе процесса миелинизации раскрывает перед нами картину возрастного созревания больших полуша​рий как сложной, регулирующей организм системы. Первооче​редное созревание сензорных путей свидетельствует о том, что основным условием последующего развития коры больших полу​шарий являются стимулы из внешней среды, поступающие в кору с рецепторов организма. Последующий ход миелинизации позволяет сделать вывод, что под влиянием стимулирующих воздействий извне сначала происходит дифференцирование каждого отдельного полушария, и уже позже оба полушария увязываются в единую парную систему. Очевидно, что лишь на этом последнем этапе большие полушария могут превратиться в совершенный аппарат регуляции и координации всех отправ-, лений организма. Отсюда делается понятным и позднее созрева-
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ние проекционных корковых путей, при помощи которых кора больших полушарий осуществляет свою регулирующую и коор-.динирующую роль по отношению к организму.
Формирование анатомической структуры коры — появление первых борозд и извилин —происходит на 3-м месяце эмбрио​нальной жизни. К моменту рождения основные борозды и изви​лины коры больших полушарий уже сформированы. Последую​щий ход архитектурного построения коры имеет место уже в постнатальный период жизни человека, в основном в течение 1-го года, заканчиваясь обычно к 3-м годам жизни ребенка.
В ходе возрастного созревания в связи с развитием боль​ших полушарий имеет место увеличение массы головного мозга человека. В табл. 3 приведены данные, характеризующие после​довательность нарастания веса головного мозга в зависимости от возраста человека.
Таблица   3 Возрастное увеличение массы головного  мозга человека
Данные, приведеные в таблице, наглядно иллюстрируют все сказанное выше. Можно сделать общий вывод о том, ^что рождение ребенка, другими словами, переход ребенка на каче​ственно новый режим существования во внешней среде являет​ся мощным стимулом к развитию головного мозга.
Развитие коры больших полушарий тесно связано с парал​лельно протекающим возрастным развитием рецепторов. Эта зависимость вполне понятна. Созревание рецепторов, происходя​щее под влиянием стимулирующих раздражителей из внешнего мира, открывает путь для стимулирующего же воздействия этих раздражителей на развитие головного мозга. Можно указать здесь, что низший вид рецепции —контактная рецепция —созре​вает уже и последние месяцы эмбриональной жизни.
Возрастное созревание дистантной рецепции осуществляется
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соответственно изменившимся условиям существования организ-1 ма уже после рождения ребенка, заканчиваясь в основном к 4-м.-| месяцам постнатальной жизни.
Возрастное развитие коры больших полушарий человека про- j является в закономерном изменении физиологических свойств и ( функциональных отправлений. Оба основных физиологических! параметра — возбудимость и функциональная подвижность кле​точного субстрата коры — изменяются по своеобразной двух- /J фазной кривой в направлении начального роста и последую-~| щего умеренного снижения вплоть до более или менее устойчи- \ вого уровня, характеризующего зрелое в возрастном отношении .; состояние коры. Устойчивость физиологических свойств и функ- \ циональных отправлений с возрастом прогрессивно нарастает.
Возрастной уровень структурных и физиологических свойств определяет собой и возрастные особенности функции коры боль​ших полушарий человека.
Возникновение способности   к безусловнорефлекторной   дея​тельности головного мозга может быть приурочено к 6-му ме- ^ сяду эмбриональной жизни. Первые движения ребенка во чреве матери знаменуют   собой   проявление   безусловнорефлекторной деятельности    нервной   системы, а следовательно,  и   головного мозга. В дальнейшем ходе эмбриональной   жизни   способность к безусловнорефлекторной   деятельности   центральной   нервной системы прогрессивно нарастает: у новорожденного  существует1 уже   значительный   аппарат   безусловнорефлекторных   реакций < на среду.   Однако конечный рабочий   эффект и общая   вырази​тельность этих  безусловнорефлекторных  реакций  новорожден​ного могут значительно отличаться от характера реакции взрос​лых людей   на   однозначный   внешний   раздражитель.   Так,   на- \ пример, рефлекс,   выраженный у взрослых   людей   в   сгибании пальцев ноги при легком  раздражении подошвы,   у   новорож​денного проявляется в обратной   по эффекту   картине — разги- \ бании пальцев. Общеизвестен   также  чрезвычайно  стойкий ре​флекс хватания у новорожденных.
По аналогии с клиническими   наблюдениями и результатами опытов на животных есть все основания   объяснять эти особен​ности рефлекторных ответов возрастной незрелостью коры боль- | ших полушарий головного мозга, ее еще недостаточно выражен- \ ными, субординирующими влияниями   на   нижерасположенные отделы центральной нервной системы.
Способность больших   полушарий   к   условнорефлекторной * деятельности возникает в постнатальной   жизни.  Ее   характер \ на каждом возрастном этапе определяется текущим состоянием функциональных свойств коры больших полушарий ребенка.      -
Интерес к возрастной физиологии высшей нервной деятель-\ ности человека возник уже в раннем периоде складывания уче- \ ния об условнорефлекторной деятельности больших полушарий.
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В первые годы нашего столетия, по поручению И. П. Павлова, •к разработке этой проблемы приступил Н. И. Красногорский, посвятивший изучению вопроса почти 60 лет жизни. В 20-х го​дах в школу Павлова пришел А. Г. Иванов-Смоленский, из​бравший высшую нервную деятельность человека, в частности детей, областью своих научных исследований. После смерти Павлова работа по возрастной физиологии высшей нервной дея​тельности человека была возглавлена Л. А. Орбели. Совершенно самостоятельная работа в этой области проводилась в школе В, М. Бехтерева.
Скажем несколько слов о методике исследования высшей нервной деятельности у детей.
Общие принципы изучения высшей нервной деятельности у людей сходны с методами экспериментирования на животном. Изучаются закономерности возникновения определенной дея​тельности организма в ответ на действие не безусловного, адек​ватного для данного вида деятельности раздражителя, а услов​ного, сигнального. Следовательно, при создании методики изучения высшей нервной деятельности человека возникает не​обходимость выбора и последующего учета определенной рефлек​торной деятельности, а также необходимость выбора и использо​вания как безусловного, так и условного раздражителей.
Исторически первым был вариант методики, предложенный Красногорским. В качестве рефлекторного ответа организма в этом варианте использовали двигательную реакцию — глота​тельные движения у новорожденных, движение рта у более старших детей. Безусловным раздражителем служила пища. Условным раздражителем — вид пищи и поза кормления.
«Речевая — хватательная» методика была предложена Ива​новым-Смоленским для исследования высшей нервной деятель​ности более старших детей, школьников (до 12 лет). Здесь реф​лекторным ответом являлось хватательное движение верхней ко​нечности.
В качестве безусловного агента использовался пищевой раз​дражитель (конфета), условным, сигнальным раздражением слу​жило слово.
И. С. Цитович и вслед за ним К. М. Быков изучали высшую нервную деятельность взрослых и детей по особенностям возник​новения и протекания вазомоторных рефлексов — сужения или расширения сосудов верхней конечности под влиянием темпера​турного (теплового или холодового) раздражителя. В качестве условных агентов употреблялись разнообразные дистантные раздражители (световой, звуковой и т. д.).
Наконец, надо упомянуть еще об одном варианте методики, предложенном в более поздние годы Красногорским. Этот вари​ант— видоизменение классического метода Павлова—направлен на изучение секреторных, слюноотделительных рефлексов у
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взрослых и детей. Проявление слюноотделительного рефлекса — выделение слюны — учитывается при помощи особой серебряной камеры с двойными стенками, укрепленной (путем откачивания воздуха) в ротовой полости испытуемого на одном из слюнных протоков. Безусловным раздражителем здесь, как и в большинст​ве вариантов метода, служит пища. В качестве условных раздра​жителей используются самые разнообразные внешние воздей​ствия.
Помимо этих основных методик, сыгравших в свое время роль своеобразных этапов на путях развития исследования высшей нервной деятельности человека, в нашей стране и за рубежом широко применялись и практикуются до сих пор различные мо​дификации этих методических приемов.
Обширный исследовательский материал позволяет сделать ряд выводов о ходе онтогенетического развития высшей нервной деятельности человека, наметить основные возрастные этапы это​го развития.
Остановимся на данных, существующих по этому вопросу. В настоящее время подавляющее большинство физиологов на​стаивает на отсутствии высшей нервной деятельности у плода. Наблюдение за сердечно-сосудистой реакцией плода при введе​нии в кровяное русло матери различных фармакологических ве- ^ ществ и использование в качестве сигнального условного раздра​жителя вибрирующего камертона, помещенного на брюшную стенку матери, во всех методических вариантах дало только отрицательные результаты. Изменение сердечно-сосудистой дея​тельности плода при действии только сигнального раздражителя обнаружить не удается. Таким образом, плод не обладает высшей нервной деятельностью. В биологическом отношении это вполне понятное и оправданное явление. Среда существования плода столь постоянна, что приспособление к ее незначительным сдви​гам, уравновешивание с ней организма плода вполне достигается системой безусловных рефлексов и прежде всего гуморальной системой регуляции, имеющей на этом раннем этапе развития особое по важности значение.
Акт рождения создает новые условия существования ребенка, предъявляющие новорожденному новые, более строгие требова​ния в отношении срочности и точности приспособительных изме​нений, несмотря на то, что этот переход организма от одного ре​жима существования к качественно новому сглаживается всей гигиеной ухода за новорожденным.
Вся совокупность новых раздражителей, контактных и дис​тантных, падающих на рецепторы новорожденного, является и причиной, и стимулом к развитию нервных механизмов уравнове​шивания организма со средой, в частности и новых, ранее отсут​ствовавших форм рефлекторной деятельности — сигнальной, ус-ловнорефлекторной.
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Способность к условнорефлекторной деятельности возникает отнюдь не мгновенно. У новорожденного высшая нервная дея​тельность отсутствует. Первые признаки условнорефлекторных реакций на среду возникают у ребенка, судя по данным В. М. Бех​терева и Н. М. Щелованова, на 2—3-ей неделе жизни. Это услов​ные рефлексы на позу кормления, точнее на совокупность про-приорецептивных раздражителей, связанных с приемом пищи. Более поздние исследования (Н. И. Касаткин и др.) позволяют сделать вывод о возникновении первых натуральных и искусст​венных условных рефлексов значительно раньше, к концу 1-й не​дели жизни ребенка.
Интересно, что существуют данные, свидетельствующие о том, что условнорефлекторная деятельность проявляется в одина​ковое время после рождения как у нормальных детей, так и вы​живающих недоношенных детей. Если эти данные подтвердятся, их можно будет понять как дополнительное указание на ведущую роль в формировании высшей нервной деятельности факторов внешней среды.
Возникнув в период новорожденности, высшая нервная дея​тельность у детей претерпевает последующее прогрессивное раз​витие. Для первого месяца жизни характерны, в основном, услов-норефлекторные реакции на контактные сигнальные раздражи​тели. Позже вступают в действие, дистантные раздражители. Возраст от 1 месяца до 6-го месяца характеризуется накоплением временных связей на дистантные условные раздражители. С 7-го месяца и старше условным раздражителем делается слово.
В ходе возрастной эволюции высшей нервной деятельности происходит не только расширение сферы внешних раздражите​лей, способных стать условным сигналом к действию, но и изме​нение особенностей возникающих временных связей.
Скорость образования условных рефлексов с возрастом рас​тет. По данным лаборатории Н. И. Касаткина, для выработки условного рефлекса в первые недели жизни требуется 100 соче​таний условного раздражителя с безусловным раздражителем. К концу 1-го месяца жизни в аналогичных условиях наблюдения достаточно уже всего нескольких сочетаний. Приведем еще один пример: для выработки мигательного условного рефлекса для детей месячного возраста требуется 16—24 сочетаний. В возрасте 2—4 месяцев этот рефлекс возникает после 2—8 сочетаний. Та​ким образом, возрастная эволюция высшей нервной деятельности проявляется в ускорении процесса проторения пути в коре боль​ших полушарий.
Устойчивость временных связей с возрастом растет. Постепен​но возникает и совершенствуется способность больших полуша​рий к сложным формам внутреннего торможения, нарастает сложность рефлексов. Если первые условные рефлексы относят​ся к категории наличных условных рефлексов первого порядка, '
П   Заказ № 435
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то с увеличением возраста детей начинают проявляться следовые^! условные рефлексы и условные рефлексы высших порядков.      -,1?
Вследствие последовательного вступления в функционирова-Ц ние отдельных анализаторов аналитико-синтетическая деятель-;411 ность коры больших полушарий прогрессивно растет.
Все эти характерные черты свидетельствуют о постепенном
формировании качественных особенностей высшей нервной дея- |
тельности человека.    Завершающим звеном    онтогенетического '»
развития высшей нервной деятельности является возникновение 'А
второй сигнальной системы.
"
Специальный анализ вопроса показывает, что в основе воз​растной эволюции высшей нервной деятельности лежит прогрес​сивное увеличение вследствие тренировки силы, уравновешеннос​ти и подвижности основных нервных процессов в коре больших : полушарий головного мозга, процессов возбуждения и тормо​жения.
Суммируя все сказанное, мы можем еще раз сделать вывод о 'А том, что при общности основных законов существуют как коли- -i чественные, так и качественные особенности, отличающие вые- "* шую нервную деятельность человека от высшей нервной деятель​ности животных.
Остановимся на вопросе возрастного   формирования второй сигнальной системы. В предыдущей лекции мы особо подчеркну​ли тот факт, что в отличие от высшей нервной деятельности жи- 1 вотного высшая нервная деятельность человека не исчерпывается 4 условными рефлексами на конкретные сигналы действительности. Сверх этих рефлексов в высшей нервной деятельности человека | существуют еще и условные рефлексы на обобщенные понятия,,! выраженные словесными сигналами,   составляющие   основу со​знания человека.
Возрастные особенности возникновения и складывания второй J сигнальной системы представляют большой интерес с точки зре-1 ния вопроса об общих путях   возникновения второй сигнальной ;j системы в ходе   эволюции   высшей нервной   деятельности жи​вотных.
Дадим краткое понятие об анализаторах словесных раздра-J
жителей.
Т
В связи с единством проявлений первой и второй сигнальных! систем физиологическая природа коркового звена анализатора^ словесных раздражений, или, как его обычно называют, речедви-* гательного анализатора, очень сложна. В этот анализатор входят^ клетки коры (корковые нейроны), связанные с рецепторами рече-f вой мускулатуры, проприорецепторами мышц языка, губ, щек, гортани. Корковый отдел речедвигательного анализатора соот-* ветствует центру Брока (третьей лобной извилине левого полу-| шария).
Необходимо тут же оговориться^ что центр Брока   являете
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корковым звеном анализатора устной речи. В понятие же корко​вой базы второй сигнальной системы входят области коры, пред​назначенные для восприятия не только устной, слышимой, но и письменной и мимической речи (вспомним азбуку глухонемых), т. е. всей совокупности обобщенных понятий, независимо от того, какой категорией сигналов она представлена. Таким образом, морфологическая основа второй сигнальной системы у человека чрезвычайно обширна и находится в сложных топографических отношениях с морфологической основой первой сигнальной сис​темы.
Физиологические механизмы взаимодействия морфологичес​ких субстратов первой и второй сигнальных систем заключаются в иррадиации процессов возбуждения и торможения. Именно эта специфическая черта физиологических свойств коры человека, высокая способность к срочной временной и пространственной иррадиации состояний активности, к срочному замыканию вре​менных связей и обеспечивает единство действия первой и второй сигнальных систем. Парабиотическая природа активности цент​ральной нервной системы, ее принципиально двухфазный ха​рактер позволяет понять все качественное многообразие форм этого взаимодействия, в частности, и ярко выраженную спо​собность к срочному проявлению физиологически контрастных состояний •— взаимодействия различных форм возбуждения и торможения.
Речевая функция не является врожденной особенностью выс​шей нервной деятельности человека. Она приобретается в про​цессе обучения ребенка, путем общения его с говорящими людь​ми. Вот почему окружающая обстановка — основной фактор развития высшей нервной деятельности ребенка.
Возникновение и развитие второй сигнальной системы, т. е. превращение словесного раздражителя в «сигнал сигналов», под​чиняется определенным закономерностям.
На 8-м месяце жизни ребенка слово впервые приобретает зна​чение условного сигнала. Однако вплоть до 1'/2—2-х лет превра​щение слова в условный раздражитель происходит лишь при не​посредственном подкреплении его раздражителем первой сиг​нальной системы. Таким образом, на этом возрастном этапе развития человека слово превращается в условный раздражи​тель, вызывающий определенную деятельность, путем возникно​вения временных связей между корковыми областями речедвига​тельного анализатора и корковыми областями анализаторов пер​вой сигнальной системы. В свою очередь эти корковые области, раздражаемые условным раздражителем первой сигнальной сис​темы, должны быть связаны ранее возникшими временными свя​зями с корковыми областями безусловного рефлекса.
Н»
Так, например, чтобы обучить ребенка новому для него слову «сладко», «сахар», необходимо предварительно ознакомить его с
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видом, формой этого предмета, подкрепляя это воздействие вку​совым раздражением.
Огромную роль в приобретении новых словесных понятий иг​рает сочетание обучения словам с движением, т. е. сочетание словесных раздражителей с деятельностью двигательного анали​затора. Опыты М. М. Кольцовой в лаборатории Л. А. Орбели дали интересный материал, свидетельствующий о неизмеримо большей легкости превращения слова в условный раздражитель при сочетании его действия с двигательной деятельностью ребен​ка, например, взятием в руки предмета, обозначаемого этим сло​вом. Нет сомнения, что причиной этих отношений является морфологическая близость, определяющая особо тесное функцио​нальное взаимодействие между двигательным и речедвигатель-ным анализаторами.
Можно сделать вывод о большой роли двигательного, в том числе и игрового компонента в формировании второй сигнальной системы у детей.
Начиная с 2-летнего возраста ребенка вторая сигнальная сис​тема «освобождается» от первой сигнальной системы — новые слова начинают приобретать соответствующее реальной действи​тельности смысловое значение путем выработки их временных связей с уже известными ребенку словами.
Разумеется, и на этом возрастном этапе сохраняются все тес​ные взаимоотношения между первой и второй сигнальными сис​темами. Мало того, этот аппарат в свою очередь развивается и совершенствуется в связи с нарастанием срочности образования новых временных связей между обеими сигнальными системами. Поэтому, говоря об «освобождении» второй сигнальной системы от первой сигнальной системы, мы берем это слово в кавычки, подчеркивая тем самым, что имеем в виду отнюдь не прекраще​ние взаимодействия между обеими сигнальными системами. Речь идет здесь лишь о том, что в связи с морфологическим и функци​ональным развитием второй сигнальной системы временные свя​зи между анализатором, воспринимающим новое словесное разд​ражение, и другим словесным анализатором, уже связанным временными отношениями с определенной деятельностью орга​низма, возникают быстрее, чем с анализаторами первой сигналь​ной системы. Скорость функционирования второй сигнальной системы, нарастание этой скорости в процессе онтогенеза явля​ется основной причиной ее развития и совершенствования.
С 7—8-летнего возраста особенности высшей нервной дея​тельности детей начинают сближаться с особенностями высшей нервной деятельности взрослого человека. В этом возрасте любой агент первой сигнальной системы, равно как и любой безуслов​ный раздражитель, может быть срочно увязан со словесным раздражителем. Замена действия агента первой сигнальной сис​темы на слова, и наоборот, обеспечивает проявление любого

условного рефлекса, причем как положительного, так и отрица​тельного.
Например, в случае выработки сигнального условного двига​тельного рефлекса на зажигание лампы красного цвета достаточ​но вместо включения света произнести слова «красный свет», чтобы состоялась общая условнорефлекторная реакция.
Таким образом, к началу школьного возраста словесный разд​ражитель приобретает значение реального раздражителя. Особо подчеркнем, что этот вывод относится не только к слову слы​шанному, но и виденному и т. д.
По этому поводу можно вспомнить людей, потерявших в ре​зультате заболевания основные дистантные анализаторы — слух и зрение — и тем не менее имевших высокосовершенную и вполне полноценную вторую сигнальную систему, средством развития которой послужили тактильные словесные обозначения (О. Ско-роходова, Е. Келлер).
Можно сделать совершенно определенный вывод, что при пра​вильном воспитании ни о какой социальной неполноценности лю​дей, утративших хотя бы и существенно важные анализаторы (глухонемых, слепых), не может быть и речи.
Специфические особенности морфологического и физиологи​ческого субстратов второй сигнальной системы — множественные межнейронные связи, высокая срочность и выразительность про​цессов активности, связанные по-видимому, с высокой функцио​нальной подвижностью клеточных образований, превращают эти субстраты в сугубо пластический прибор, отдельные звенья кото​рого способны в широких пределах заменять друг друга.
«Слово, благодаря всей предшествующей жизни взрослого человека, связано со всеми внешними и внутренними раздраже​ниями, приходящими в большие полушария, все их сигнализиру​ет, все их заменяет и поэтому может вызвать все те действия, реакции организма, которые обусловливают те раздражения»'. Из всего изложенного выше следует, что в процессе онтогене​тической эволюции в связи с возникновением и развитием второй сигнальной системы (и относительным освобождением ее от пер​вой сигнальной системы) имеет место переход от конкретного мышления ребенка к отвлеченному логическому мышлению взрослого человека.
Отдельные иллюстрации к этому выводу приведены нами в предыдущей лекции.
Изучение особенностей онтогенетического развития высшей нервной деятельности человека позволяет сделать вывод о боль​шей выраженности индивидуальных черт высшей нервной дея​тельности у детей по сравнению со взрослыми. Причем, чем мо-
1 И. П. Павлов. Полное собрание сочинений, т. IV, М.—Л., АН СССР, 1951, стр. 429.
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ложе возраст ребенка, тем отчетливее выступают индивидуал] ные типовые черты его высшей нервной деятельности.
Причина этого лежит прежде всего в более низком уровне развития второй сигнальной системы, системы, несущей на себе первоочередные влияния воспитательных социальных воздей​ствий.
Далее, чем моложе возраст ребенка, тем, очевидно, меньше сглаживание прирожденных индивидуальных черт высшей нерв​ной деятельности влияниями социальных и общеприродных факто​ров внешней среды и на первую сигнальную систему. Другими словами, чем моложе возраст ребенка, тем резче выступает врож​денный генотип из общего суммарного фенотипического облика
нервной системы.
По мнению многих специалистов, в том числе и Иванова-Смо​ленского, сколько-нибудь точное определение типа высшей нерв​ной деятельности человека возможно лишь у детей.
Наряду с большей выразительностью тип высшей нервной деятельности у детей отличается и большой изменчивостью, что закономерно связано с меньшей функциональной устойчивостью, большей реактивностью нервной системы детей по сравнению со взрослыми.
Отсюда вытекает, что юный возраст — наиболее благоприят​ный период для направленного воздействия на мозг ребенка в целях формирования типовых особенностей высшей нервной дея​тельности, гигиены и профилактики организма в целом.
Каждый педагог и врач обязан знать, что быстро растущий, динамически меняющийся мозг ребенка чрезвычайно чувствите​лен к малейшим изменениям как внешней, так и внутренней сре​ды организма. Любое изменение внешней среды через нарушение высшей нервной деятельности отражается на всех жизненных проявлениях организма. Равным образом любое нарушение обме​на веществ, любое изменение нормальных функциональных от​правлений отдельных систем и органов организма, возникающее под влиянием непосредственных воздействий, непременным обра​зом и прежде всего отражается'на корковых реакциях ребенка.
,Чем меньше возраст ребенка, тем сильнее сказываются изме​нения внешней и внутренней среды организма на его высшей нервной деятельности. Все это приводит к необходимости созда​ния особых режимов жизни для детей различного возраста.
Современная патофизиология высшей нервной деятельности детей дала интересный материал к пониманию основ возрастной эволюции высшей нервной деятельности человека. По данным Н. Н. Трауготт, следует, что изменения высшей нервной деятель​ности, имеющие место при разнообразных заболеваниях, как бы отражают собой обратный ход онтогенетического созревания ее.
Первый этап в ходе поражения высшей нервной деятельности проявляется в нарушении деятельности второй сигнальной систе-
286

мы. Во вторую очередь на путь альтерации функций вступает первая сигнальная система. Здесь также можно усмотреть опре​деленную последовательность событий. Сначала нарушается спо​собность коры к торможению — внутреннему и индукционному, снижается быстрота возникновения торможения, ослабляются тормозные эффекты, снижается стойкость тормозных состояний и т. д.
Наконец, в особо тяжелых случаях нарушается замыкатель-ная функция коры в связи с нарушением процесса возбуждения, снижается величина и стойкость условных рефлексов, растет их латентный период и т. д; Кора как бы вступает в режим диффуз​ного запредельного торможения.
Таким образом, более молодые стороны высшей нервной дея​тельности оказываются и более ломкими, хрупкими, ранее вступа​ющими на путь патологических нарушений, чем более старые в возрастном отношении функциональные отправления головного мозга. Врачи-гигиенисты, терапевты, педагоги должны строить систему соответствующих воздействий на организм ребенка со строгим учетом его возраста, т. е. со строгим учетом возрастных особенностей его высшей нервной деятельности.
Можно сделать общее заключение о том, что ранний возраст наиболее благоприятен для создания условий, способных оказать нужное воздействие на нервную систему человека (и животных), а следовательно, способных развивать и закреплять желательные черты поведения.
Вспомним по этому поводу высказывание А. С. Макаренко о том, что 95% всей суммы воспитательского воздействия должны падать на возраст до 5 лет.
Правильное решение задач педагогики и медицины требует знания законов высшей нервной деятельности, законов возраст​ного развития ее. Другими словами, научной базой педагогики и медицины является физиология высшей нервной деятельности и в первую очередь физиология высшей нервной деятельности детей.
АНАЛИЗАТОРЫ
ЛЕКЦИЯ ДВАДЦАТЬ ШЕСТАЯ
ФИЗИОЛОГИЯ АНАЛИЗАТОРОВ
Учение об анализаторах создано И. П. Павловым как очеред​ная глава общего учения о высшей нервной деятельности челове​ка и животных. По своему теоретическому и методическому содержанию учение об анализаторах составляет собой качест​венно новый этап в прогрессивном развитии важной и ответ​ственной области физиологической науки — физиологии органов чувств.
Учение об анализаторах построено на принципе единства в функциональных отправлениях органов чувств и больших полу​шарий головного мозга, их неразрывной морфологической и фи​зиологической спаянности в процессе восприятия и оценки воз​действий из внешнего мира.
Этот подход к физиологическим основам познания внеш​него мира освободил физиологию от многих идеологических оши​бок, которыми страдала допавловская физиология органов чувств.
Отражение внешнего мира, познавательная деятельность жи​вотного организма связывается Павловым с основным принци​пом деятельности больших полушарий головного мозга—принци​пом анализа и синтеза.
Материальным субстратом анализа и синтеза внешних воз​действий является, в свете представлений Павлова, не просто периферический орган чувств, а сложный, многозвеньевой физио​логический прибор — анализатор, или, как правильнее его на​звать, синтез-анализатор. В состав звеньев этого прибора входят следующие образования: рецепторы, центростремительные нервы, центры различных отделов центральной нервной системы и, нако​нец, высшие центры данного восприятия, находящиеся в коре больших полушарий головного мозга.
Восприятие и оценка внешних воздействий связаны с сосущест​вованием всех звеньев анализатора. Однако не будет преувели​чением сказать, что степень развития анализа и синтеза раздра​жений из внешнего мира, т. е. оценка приспособления организ​ма к внешней среде, определяется уровнем развития централь-
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ного, коркового звена анализатора. Специфическая физиологи​ческая роль коркового звена анализатора — обеспечение ощущений, возникающих по поводу внешних воздействий.
Клинические наблюдения располагают демонстративным ма​териалом, свидетельствующим о том, что при полноценности пе​риферического рецептора и проводящих путей способность к оп​ределенным, качественно особым ощущениям, например зритель​ным, исчезает при поражении соответствующих областей коры. В таких случаях есть все основания говорить именно о корковой слепоте, глухоте и т. д.
Естественно, возникает вопрос, какова же роль перифериче​ского звена анализатора — рецептора —- в восприятии внешних раздражителей?
Деятельность коркового звена анализатора — обеспечение ко​рой больших полушарий головного мозга тонких и точных ощу​щений воздействий из внешнего мира — является результатом афферентных импульсов, приходящих в кору по афферентным нервным путям с рецепторов и возникающих в рецепторах под влиянием этих внешних воздействий.
Таким образом, роль рецепторов в познании внешнего мира заключается в обеспечении точности восприятия внешних раз​дражений, в свою очередь обеспечивающего точность ощущений этих раздражений корой больших полушарий головного мозга.
Эта функциональная роль рецепторов тесно связана с их фи​зиологическими свойствами. В эволюционном аспекте рецепторы представляют собой модифицированные в структурном отноше​нии нервные окончания. Однако рецепторы отличаются от пери​ферического нерва не только структурными особенностями, но и физиологическими свойствами. Именно специфика физиологиче​ских свойств, возникшая в процессе длительной эволюции живот​ного мира, и превращает рецепторы в совершенный физиологиче​ский прибор, предназначенный для восприятия строго определен​ной гаммы внешних воздействий.
К числу специфических физиологических свойств рецепторов должна прежде всего быть отнесена их высокая возбудимость по отношению к адекватным раздражителям. Не будет преувеличе​нием сказать, что порог возбуждения рецептора, например сет​чатки глаза, по отношению к адекватному раздражителю — све​товой энергии — в миллионы раз ниже, чем порог возбуждения по отношению к этому раздражению сензорного, зрительного нер​ва. Отсюда понятна высокая роль периферического звена анали​затора — рецептора — именно-в анализе, в дифференцированном восприятии внешних раздражений.
Каждый рецептор, в силу чрезвычайно высокой возбудимо​сти к адекватным раздражителям, воспринимает свой определен​ный участок воздействия из внешнего мира, трансформируя эти воздействия в специфические комплексы нервных импульсов,
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обеспечивая тем самым первую ступень анализа — точную диф​ференцированную оценку внешних раздражений.
Другим специфическим свойством рецепторов является их вы​сокая адаптационная способность. Напомним, что под адаптаци​ей, или аккомодацией, в физиологии понимается свойство живых образований повышать порог возбудимости под влиянием для​щегося раздражения. Биологическая роль адаптации заключает​ся в прекращении физиологического действия на живые образо​вания длительного монотонного раздражителя, т. е. раздражите​ля, потерявшего свое актуальное значение для этого образования, для организма в целом. Прекращение действия этого биологичес​ки неактуального для организма раздражителя вследствие акко​модации к нему рецептора означает одновременно и восстановле​ние способности «освобожденного» рецептора к реакции на дру​гие раздражители из внешнего мира. Очевидно, что высокая адаптационная способность является свойством, обеспечиваю​щим срочность приспособительных реакций организма на сигна​лы извне.
Сопоставляя особенности физиологических свойств и функцио​нальных отправлений центрального и периферического звеньев анализатора, мы приходим к выводу, что анализ раздражений, начинающийся в периферическом звене анализатора (рецепторе) и заканчивающийся в его центральном звене (больших полуша​риях головного мозга), представляет собой сложный единый,раз​вивающийся во времени и пространстве процесс.
Центральной проблемой физиологии анализаторов является вопрос об отношениях, существующих между раздражением ор​ганизма воздействиями из внешнего мира и деятельностью ана​лизаторов.
По своей идеологической сущности этот вопрос является не чем иным, как перенесением на базу физиологической науки ос​новной проблемы философии — проблемы соотношения материи и сознания. В ходе решения этого вопроса в физиологии возникли и сформировались различные воззрения, легшие в ос​нову двух противоположных концепций в физиологии — материа​листической и идеалистической.
Первое прогрессивное направление в физиологической науке возглавил И. М. Сеченов. Предвосхищая взгляды И. П. Павлова о роли принципа детерминизма в физиологии головного мозга, Сеченов утверждал, что «психический акт не может явиться в сознании без внешнего чувственного раздражения».
Взгляды Сеченова утвердили материалистическую традицию в русской физиологической науке, обеспечив ей прогрессивное развитие.
Однако в ряде зарубежных стран рассмотрение физиологиче-,ских основ теории познания велось с иных методологических по- -'зиций. Один из крупных немецких физиологов И. Мюллер, разра-
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батывая вопросы физиологии органов чувств, явился по существу родоначальником физиологического идеализма, во многом опре​делившего пути развития физиологии в Германии в XIX в.
Основные взгляды Мюллера даны им в так называемом зако​не специфической энергии.
Содержание этого закона сформулировано Мюллером следую​щим образом: на всякое как адекватное, так и неадекватное раз​дражение орган чувств дает присущий только ему вид энергии. Философская основа закона специфической энергии совершен​но отчетливо выступает из положения Мюллера о том, что раз​личные раздражители производят в организме нечто чуждое им самим; характер реакции в сущности зависит не от раздражите​ля, а от заложенной в живом организме энергии; все, что мы ощу​щаем нашими чувствами,— не действительные свойства конкрет​ных вещей, но только качества наших чувств.
Идеалистическая сущность взглядов Мюллера дается здесь в открытом виде. Отрицая способность рецепторных систем наше​го организма к точному отображению внешних воздействий, Мюл​лер утверждает тем самым невозможность объективного позна​ния внешнего мира. В своем крайнем виде взгляды Мюллера ве~-дут к отрицанию существования внешнего мира.
Закону специфической энергии суждено было сыграть в исто​рии физиологии печальную роль одного из отправных пунктов физиологического идеализма.
Порочность идеологических основ и вместе с тем фактическая неправильность этого закона в свете современного состояния фи​зиологической науки не вызывает никаких сомнений.
Физиология органов чувств, физиология анализаторов распо​лагает в настоящее время обширным материалом, свидетельст​вующим о том, что действие на определенные рецепторы адекват​ных и неадекватных раздражителей проявляется в различных реакциях, сопровождаемых качественно неодинаковыми ощуще​ниями. Есть основания полагать, что основной причиной этого по​ложения, видимо, являются несоизмеримые по значениям пороги раздражения для адекватных и неадекватных воздействий на специализированный рецептор. Отсюда и ответная реакция на эти воздействия должна быть выражена в иных «местных» сдвигах и в иной пространственной сигнализации с рецептора в кору. От​ветные ощущения, формирующиеся в коре больших полушарий по поводу этих различных как в количественном, так и в качест​венном отношении реакций рецепторов, должны тонко отобра​жать особенности внешних воздействий.
Остановимся еще на одной стороне вопроса. Физиологической основой закона И. Мюллера является, как мы указали, общеиз​вестный факт высокой специфичности, специализации отдельных рецепторов. Именно эти свойства рецепторов были положены им в основу спекулятивного вывода о невозможности точного, пол-
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ного отражения специализированным рецептором качественного многообразия воздействий извне.
Порочность этих выводов очевидна. Если не пренебрегать эво​люционным подходом к решению вопросов физиологии органов чувств, то делается совершенно ясным, что специализация отдель​ных рецепторов, сужение сферы восприятия ими внешних раздра​жителей за счет роста точности восприятия шла параллельно увеличению общего числа рецепторных систем организма. Суще​ствуют тесные взаимозависимости между уровнем развития от​дельных рецепторов, а следовательно, ростом их возбудимости по отношению к адекватным раздражителям и системностью функ​ционирования рецепторов. Именно эта системность в работе раз​личных рецепторов, множественность одновременно функциони​рующих рецепторных систем является основным условием точ​ного совершенного отражения внешнего мира организмом человека и высших животных.
Системность функционирования рецепторов предполагает и системность в работе корковых звеньев анализаторов. Взаимо​действие этих корковых звеньев, осуществляющееся по законам иррадиации и индукции возбуждения и торможения в централь​ной нервной системе,— основное условие воспринимающей и от​ражательной деятельности организма как целого.
Активность коркового звена одного из анализаторов в силу парабиотической природы этой активности служит средством по​вышения или понижения уровня активности в корковых звеньях других анализаторов. В зависимости от текущего уровня актив​ности взаимодействие между анализаторами выражается слож​ной мозаикой процессов возбуждения и торможения в коре боль​ших полушарий, создающих качественную оценку общей карти​ны восприятия внешнего мира в данный текущий момент существования организма.
Дефекты в работе какого-либо отдельного рецептора или да​же нескольких рецепторов отнюдь не свидетельствуют о принци​пиальной невозможности точного отражения внешнего мира го​ловным мозгом животного и человека в особенности. Сохранив​шиеся рецепторы "за счет взаимодействия корковых звеньев анализаторов вносят уточняющую поправку в ошибки работы от​дельных рецепторов.
Критерием действительности восприятий является деятель​ность организма. Отсюда основным критерием познавательной деятельности головного мозга служит практика, индивидуальная и общественная.
Именно взаимодействие анализаторов — основной физиоло​гический механизм познания мира. Жизнь дает красочные приме​ры, иллюстрирующие этот вывод. Достаточно вспомнить таких, казалось бы, тяжелых инвалидов, как глухонемые и слепые одно​временно (О. Скороходова и Е. Келлер), которые за счет сохра-,
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нения контактного анализатора овладели не только речью, но и высшим образованием и с успехом занимались литературной и общественной работой.
Можно указать здесь на то, что. ряд людей, страдающих от​дельными частными дефектами в деятельности рецепторов (на​пример, дальтонизмом), иногда и не подозревают об этих де​фектах. Правильность их восприятия внешнего мира, за исклю​чением крайних, конфликтных случаев, не отличается от восприятия людей с нормальным зрением. И здесь необходимые поправки вносятся всем жизненным опытом, практикой сущест​вования человека.
Материалистические построения ведущих русских физиологов, разрабатывающих проблемы познания внешнего мира,—И. М. Се​ченова, И. П. Павлова и других — являются по существу обосно​ванием мысли В. И. Ленина о том, что путь познания объектив​но существующей действительности идет от конкретного созерца​ния к абстрактному мышлению и от него к практике как критерию истины. Своей гениальной теорией отражения В. И. Ле​нин вскрыл всю порочную сущность идеалистических концепций И. Мюллера, показав их философскую и научную несостоятель​ность.
Итак, основные выводы следующие. Наши ощущения отра​жают объективную реальность, т. е. то, что существует независи​мо от человека и человеческих отношений.
Ощущения — это не знаки и не символы, не имеющие сходст​ва с предметом. Это более или менее точные отображения внеш​них предметов. Отсюда с неизбежностью вытекает принципиаль​ная возможность точного, объективного познания внешнего мира.
Организм человека и высших животных располагает сложной системой различных рецепторов, обеспечивающих восприятие все​го многообразия раздражителей как из внешней среды существо​вания, так и из внутренних сред организма.
По отношению к действию раздражителя все рецепторы мо​гут быть подразделены на две большие группы. К первой группе принадлежат так называемые контактные рецепторы, приходя​щие в состояние возбуждения по поводу прямого контакта с раз​дражителем. Сюда относятся все виды покровной рецепции — бо​левой, температурной, тактильной и рецепторы вкуса.
К дистантным рецепторам относятся рецепторы, приходящие в состояние активности по поводу действия раздражителя, основ​ной источник которого находится вне организма животного. Ди​стантными рецепторами являются рецепторы обоняния, зрения и слуха.
По месту нахождения в организме рецепторы в свою очередь подразделяются на три группы. К первой группе относятся Так называемые экстерорецепторы, т. е. рецепторы, находящиеся на наружной поверхности тела, включая ротовую полость и дыха-
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тельные пути. К экстерорецепторам относятся различные кожные рецепторы, вкусовой рецептор и все дистантные рецепторы.
Вторая группа рецепторов — интерорецепторы, расположен​ные, как показывает само название, на внутренней поверхности органов организма. Это так называемые хеморецепторы, предназ​наченные улавливать сдвиги химического состава внутренних сред организма, барорецепторы, воспринимающие сдвиги внутри-полостного давления (например, в сосудах), механорецепто-
ры и др.
Наконец, к третьей группе относятся проприорецепторы, нахо​дящиеся в толще мускулатуры, сухожилиях, связках и сустав​ных поверхностях. Проприорецепторы обеспечивают пуск в ход «собственных» рефлексов двигательного аппарата, участвующих в'Качестве вспомогательных, корригирующих звеньев в двига​тельных актах организма. Проприорецепторы, как и интероре​цепторы, опираются всецело на контактные виды рецепции.
Очевидно, что проприорецепторы играют совершенно исклю​чительную по важности роль в осуществлении механизма об​ратной афферентной стимуляции. Мы не ошибемся, если оценим самый факт существования проприорецепторов (и интерорецеп-торов) как доказательство кольцевого принципа рефлекторной иннервации — кольцевого принципа рефлекторной регуляции функций организма.
В связи с различиями в местоположении и функциональных особенностях различных рецепторов анализаторы организма распадаются на две категории — внешние и внутренние анали​заторы.
Внешние анализаторы осуществляют анализ воздействия из внешнего мира. Следовательно, периферическими звеньями внешних анализаторов являются экстерорецепторы, причем и кон​тактные, и дистантные.
Внутренние анализаторы предназначены воспринимать и ана​лизировать раздражающие сигналы из внутренних сред и орга​нов организма. Рецепторами внутренних анализаторов являются интеро- и проприорецепторы. Другими словами, внутренние ана​лизаторы в своей аналитической деятельности опираются исклю​чительно на контактную рецепцию.
Остановимся в самых кратких чертах на вопросе, неоднократ​но затрагиваемом в предыдущих лекциях: на путях эволюции рецепторов, а следовательно, и анализаторов.
В процессе фило- и онтогенетического развития в первую оче​редь возникает и созревает контактная рецепция и связанные с нею системы внутренних и внешних анализаторов. Во вторую ^чередь возникает дистантная рецепция, обеспечивающая посту​пательное развитие внешних анализаторов организма. Своеоб​разное исключение из этого — относительно позднее формирова​ние в онтогенезе человека двигательного анализатора, относяще-
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гося по физиологическим чертам в основном к категории внутренних анализаторов. Возможно, что здесь проявляются специфические особенности эволюции именно организма чело​века, так как двигательный анализатор человека — это не толь​ко аппарат анализа передвижения тела или частей тела в про​странстве, но и средство высшего анализа трудовой деятельности, а вместе с тем и речевой функции человека.
Развитие анализаторов в связи со сложной множественной структурой их — сложный процесс. Пути созревания корковых звеньев и нервных связей уже были рассмотрены в предыдущих лекциях. Развитие периферических звеньев анализаторов, как таковых, идет путем постепенного усложнения их структуры.
Достаточно сопоставить структуру эпителиально-мышечной клетки или голых нервных окончаний, представляющих собой периферический аппарат болевой рецепции, со строением сет​чатки или кортиева органа, чтобы понять, что в процессе фило​генетической эволюции имела место чрезвычайная структурная специализация рецепторов, направленная на обеспечение вое-приятия сложных суммарных дистантных воздействий извне.
Эволюция физиологических свойств рецепторов идет в на​правлении роста возбудимости их к адекватным раздражителям. Если чувствительность к болевым раздражителям голых окон​чаний сензорных нервов мало чем отличается от болевой чувст​вительности самих нервов, то возбудимость сетчатки или (тем более) кортиева органа по отношению к адекватным раздражи​телям в миллионы раз превосходит возбудимость зрительного или слухового нервов.
Эволюционный рост возбудимости к адекватным раздражите​лям отчетливо выступает и в функциях какого-либо одного вида рецепции организма, например, контактной. Наименьшей возбу​димостью из видов кожной контактной рецепции характеризуют​ся, как мы указывали, наименее специализированные в струк​турном отношении болевые рецепторы. Позже возникающая тем​пературная рецепция, представленная уже примитивным воспринимающим аппаратом, обладает и большей чувствитель​ностью к адекватным раздражителям — изменению температу​ры как в сторону увеличения ее (тепловая рецепция), так, в осо​бенности, в сторону снижения ее (холодовая рецепция). Высшая из видов кожной рецепции — тактильная рецепция — является уже совершенным физиологическим прибором, обеспечивающим сложные формы восприятия внешнего мира.
Подобные зависимости имеют место и в онтогенезе. Сказан​ное иллюстрирует простой опыт. Если предложить человеку с заложенными за спину руками осторожно подойти к горячей пе​чи, то при контакте рук с печью он ощутит сначала лишь так​тильное раздражение — прикосновение к печи, затем тепловое ощущение и лишь в третью очередь во времени срабатывает ма-
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ло возбудимая болевая рецепция, давая ощущение боли. Эта последовательная гамма ощущений хорошо демонстрирует раз​личия в возбудимости отдельных видов кожной рецепции.
Эволюционное развитие связано с нарастанием функцио​нальной подвижности и адаптационной способности рецепторов. Эти черты способствуют прогрессирующему росту срочности восприятия раздражений из внешнего мира при использовании в качестве воспринимающих аппаратов высших форм рецепции. Укажем здесь, что болевая рецепция по существу не адаптирует​ся к раздражителям. Болевой раздражитель сигнализирует ор​ганизму незатухающие болевые ощущения в течение всего вре​мени его действия. Нет сомнения, что эта низкая аккомодацион​ная способность болевой рецепции, самой грубой, реагирующей по существу лишь на альтерирующие, вредящие организму воз​действия, имеет высокий биологический смысл. Именно эти не​затухающие болевые ощущения влекут за собой приспособитель​ные реакции организма, направленные на удаление раздра​жителя.
С этих позиций можно понять и высокую адаптационную спо​собность дистантных рецепторов. Источник раздражения нахо​дится вне организма, не оказывая ему прямого вреда. При дли​тельном монотонном воздействии он превращается в своеобраз​ный фон существования организма, теряя непосредственное биологическое значение как разрешитель важных реакций. Вы​сокая адаптационная способность и является физиологическим механизмом, снижающим физиологический эффект этого «фо​нового» неактуального раздражителя и создающим условия для реагирования данного рецептора на новые, более существенные в биологическом отношении раздражители.
Эволюция рецепторов раскрывает перед нами пути совершен​ствования механизмов уравновешивания организма со средой.
Разумеется, в организме нет «лишних» ненужных рецепто​ров. Даже в совершенном организме человека простейшие, при​митивные рецепторы несут очень важную для организма функ​цию (как, например, болевая рецепция).
Тем не менее, возникновение новых рецепторных систем, рас​ширяющих сферу восприятия внешнего мира, обогащает орга​низм новыми и новыми пусковыми механизмами для ответных реакций.
Контактная рецепция в условиях натурального существова​ния организма обеспечивает в основном более простые безуслов-норефлекторные приспособительные реакции организма. Возник​новение совершенных, высоковозбудимых, срочно реагирующих и срочно адаптирующихся к раздражению дистантных рецепто​ров явилось определяющим фактором в возникновении новых, не​измеримо более совершенных форм уравновешивания организма со средой и прежде всего с внешней средой существования, в
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основе которых лежит условнорефлекторная деятельность нерв​ной системы.
Сделаем общий вывод. В процессе филогенеза возрастает специализация отдельных рецепторов, а следовательно, и ана​лизаторов, что идет параллельно увеличению общего числа ре​цепторов и анализаторов и усовершенствованию форм взаимо​действия корковых звеньев анализаторов. Этот процесс эволю​ционного развития обеспечивает совершенство восприятия внеш​него мира высшими животными и в- особенности человеком.
ЛЕКЦИЯ ДВАДЦАТЬ СЕДЬМАЯ
ДВИГАТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗАТОР
Из анализаторов организма высших животных и в особен​ности человека особая по важности роль принадлежит двига​тельному анализатору.
Перед тем как рассмотреть двигательный анализатор, крат​ко охарактеризуем связанную с ним систему рецепторов — сис​тему интерорецепторов.
Нам уже известно, что интерорецепторы представляют собой периферический отдел внутренних анализаторов, адекватным раздражителем которых являются изменения внутренней среды организма. Таким образом, общее основное отличие интероре​цепторов от экстерорецепторов — их предназначение восприни​мать раздражения из внутренних сред организма, другими сло​вами, сигнализировать изменения, происходящие в самом орга​низме.
Основные принципиальные черты строения внутренних ана​лизаторов сходны с чертами строения внешних анализаторов. Внутренний анализатор построен из периферического рецептор-ного аппарата — интерорецепторов, центростремительных нервов и центрального конца — группы клеток в коре больших полуша​рий, обусловливающих ощущения, возникающие по поводу раз​дражения интерорецепторов.
Ощущения, возникающие при аналитической деятельности внутренних анализаторов, отличаются отсутствием точной лока​лизации и неопределенностью качественной окраски. Заимствуя терминологию И. М. Сеченова, можно назвать эти ощущения «темными чувствами».
Что ответственно за эти особенности возникающих ощуще​ний — примитивное, малодифференцированное строение интеро​рецепторов, качественная и количественная сторона возникаю​щего в них по поводу адекватного раздражения возбуждения или особенности физиологических свойств соответствующих об​ластей коры больших полушарий,— в настоящее время остает-
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ся неясным. Есть основания думать, что все три причины накла​дывают свой отпечаток на специфику конечного эффекта, отоб​ражающего собой общий, более низкий уровень развития внут​ренних анализаторов.
Можно допустить, что высокий удельный вес гуморального фактора в регуляции внутренних органов, обеспечивая диффуз​ный характер раздражения, в значительной мере определяет диффузный же характер и ответных ощущений.
«Темный» диффузный характер ощущений может быть свя​зан причинной связью и с низкой адаптационной способностью и функциональной подвижностью интерорецепторов, создающих условия для длительной афферентной импульсации коркового звена анализатора.
Рефлекторные реакции, возникающие в ответ на раздраже​ние интерорецепторов, отличаются, как правило, узким местным характером; это обычно ответ той системы органов, на интеро-рецепторы которой падает непосредственное раздражение из внутренних сред организма.
Нет сомнения, что ведущая роль в этих рефлекторных меха​низмах принадлежит так называемым «собственным» рефлексам. По отношению к этим механизмам особенно отчетливо выступа​ет кольцевой принцип рефлекторной деятельности нервной сис​темы.
К числу внутренних анализаторов надо отнести, судя по ана-томо-физиологическим характеристикам его, и двигательный ана​лизатор. В пользу этой классификации свидетельствует и распо​ложение его рецепторов (проприорецепторов), и местный характер обеспечиваемых им рефлекторных реакций, и неопре​деленность ответных ощущений.
Существенным отличием двигательного анализатора от всех других внутренних анализаторов является биологическое значе​ние деятельности двигательного анализатора.
Роль внутренних анализаторов заключается, как известно, в регуляции работы внутренних органов, т. е. в поддержании по​стоянства целостного существования организма за счет обеспе​чения гармонической совместной деятельности его частей.
Физиологическая роль двигательного анализатора заключа​ется в тонком анализе и точной координации движений тела в пространстве или частей тела относительна друг друга. Другими словами, двигательный анализатор, по крайней мере по отноше​нию к скелетной мускулатуре тела, осуществляет связь организ​ма с внешней средой существования, являясь существенным зве​ном физиологических механизмов уравновешивания организма
со средой.
В основе деятельности двигательного анализатора лежит не​прерывный поток импульсов с рецепторов, сигнализирующих о выполнении текущего двигательного акта. Именно эта непрерыв-
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ная афферентная импульсация соответствующих зон коры боль​ших полушарий и является физиологической базой текущего контроля, а следовательно, и регуляции двигательных актов.
Субъективные ощущения, возникающие в связи с этой аффе​рентной импульсацией с проприорецепторов, несмотря на не​достаточную определенность качественной стороны («темное чув​ство»), дают представления о положении тела и его частей в про​странстве.
Адекватным раздражителем для двигательного анализато​ра является сокращение или растяжение мышц, сухожилий, т. е. любые изменения текущего состояния двигательного аппарата.
Рецепторы двигательного анализатора расположены во всех частях двигательного аппарата — мышцах, сухожилиях, связ​ках и суставных поверхностях. Можно сделать вывод, что рецеп​торы, или, точнее, проприорецепторы, двигательного анализатора относятся к категории интерорецепторов, называемых механо-рецепторами.
Афферентный путь двигательного анализатора состоит из трех нейронов. Клеточное тело первого нейрона расположено или в межпозвоночных спинномозговых ганглиях, или, в зависимости от уровня иннервируемой мускулатуры, в соответствующих яд​рах черепномозговых нервов. Клетки вторых нейронов находят​ся или в ядрах Голля и Бурдаха продолговатого мозга, или опять-таки в ядрах головного мозга, расположенных на более высоком уровне центральной нервной системы. Наконец, клетки третьего нейрона заложены в ядрах бугров промежуточного мозга.
-Корковая область двигательного анализатора захватывает переднюю стенку центральной борозды и примыкающую к ней часть прецентральной извилины.
Дополнительной, очень существенной, морфологически вполне самостоятельной частью двигательного анализатора является вестибулярный аппарат — периферическое звено анализатора по​ложения и движения головы у наземных животных. Вестибуляр​ный аппарат расположен в полости височной кости и составляет собой специальный отдел внутреннего уха. Вестибулярный аппа​рат построен из двух частей, имеющих специализированную функцию: отолитового аппарата, состоящего из овального и круг​лого мешочков, и трех полукружных каналов. Полость вестибу​лярного аппарата заполнена эндолимфой. Существенной частью вестибулярного аппарата, как рецептора движения головы, яв​ляются чувствительные волосковые клетки — окончания волокон сензорных нервов, расположенные на особом выступе стенки вес​тибулярного аппарата. Над волосковыми клетками находится особая покровная перепонка из студенистой массы, в которую по​гружены волоски чувствительных клеток. Покровная перепонка отолитового аппарата содержит кристаллические образования — отолиты, расположенные на волосках волосковых клеток.
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Раздражение рецепторов вестибулярного аппарата происхо​дит при перемещении головы в пространстве относительно тела. Адекватным раздражителем для отолитового прибора является наклон головы, приводящий к растягиванию волосков чувстви​тельных клеток отолитами смещающейся покровной перепонки. Отолитовый прибор предназначен реципиировать изменения пря​молинейного движения тела, всегда проявляющиеся, в силу инер​ции, в изменении угла наклона головы относительно тела.
Для полукружных каналов, не содержащих отолитов, аде​кватным раздражителем служит изменение давления эндолим-фы на покровную перепонку, а следовательно, и на волосковые клетки. Полукружные каналы реципиируют изменения направ​ления движения.
Обе рецепторные системы вестибулярного аппарата при их совместном функционировании осуществляют точное восприятие всех изменений движения тела в пространстве. Сигнализация с вестибулярного аппарата о положении головы относительно тела ведет к рефлекторной перенастройке, перераспределению тону​са скелетной мускулатуры тела, главным образом шейной мус​кулатуры, в целях сохранения равновесия тела.
Афферентный нервный путь вестибулярного прибора пред​ставлен тремя нейронами. Ганглий первого нейрона расположен во внутреннем слуховом проходе, клетки второго нейрона нахо​дятся в ядрах продолговатого мозга. Клетки третьего нейрона в зависимости от области иннервируемой мускулатуры находят​ся или в различных отделах головного мозга, или в спинном мозгу.
Центральный отдел вестибулярного аппарата расположен в височной области коры больших полушарий в непосредственном соседстве с корковыми областями слухового анализатора.
Таким образом, двигательный анализатор и в структурном, и функциональном отношении представляет собой сложный фи​зиологический прибор, вернее систему физиологических прибо​ров, осуществляющих контроль над всеми двигательными ак​тами, производимыми организмом и обеспечивающими за счет эфферентных рефлекторных влияний тонкую регуляцию этих двигательных актов.
Деятельность двигательного анализатора направлена на ана​лиз текущего двигательного акта и на внесение в него рефлек-.торным путем необходимых поправок, способствующих достиже​нию наиболее выразительного конечного эффекта этого двига​тельного акта.
Любой двигательный акт представляет собой сложное сочета​ние во времени сократительных реакций различных мышц, воз​никающих в ответ на эфферентные импульсы со стороны цент​ральной нервной системы.
В ряду живых образований лишь мышечная ткань приобре-
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ла в процессе эволюционного развития способность к сокраще​нию, т. е. к перемещению в пространстве, к движению клетки вдоль своей длинной оси. Из совокупности сократительных дви​жений отдельных миофибрилл, составляющих мышечные волок​на, и мышечных волокон в целом складывается общее суммарное сокращение целостных мышц, лежащих в основе любого двига​тельного акта.
Особенности двигательного акта являются сложной функцией от числа участвующих в его создании мышц, от их анатомо-фи-зиологических характеристик и от формы сократительной актив​ности мышц.
Характер сократительной деятельности мышцы в свою оче​редь является функцией, с одной стороны, от текущих особеннос​тей раздражения мышцы и, с другой стороны, от конкретных физиологических свойств ее.
Существуют две основные формы натуральной, нормальной сократительной активности мышц, лежащие в основе любого дви​гательного акта,— тоническая и тетаническая активность.
Чтобы понять физиологическую природу этих состояний ак​тивности, необходимо вспомнить, что мышечный аппарат чело​века и высших животных представлен двумя видами мышечной ткани — поперечнополосатой и гладкой, резко отличающимися друг от друга особенностями физиологических свойств и функ​циональных отправлений.
Гладкие мышцы, клетки которых построены из недифферен​цированных миофибрилл, характеризуются низкой возбудимо​стью, малой скоростью возбуждения, т. е. низкой функциональной подвижностью, или лабильностью, а также низкой скоростью со​кращения, или низкой мобильностью. Вместе с тем для гладких мышц характерна способность к «автоматии» — к воспроизведе​нию повторных приступов сократительной активности по поводу изменения химического состава внутренних сред организма. Та​ким образом, наряду с низкой возбудимостью по отношению к быстродействующему раздражителю гладкие мышцы обнаружи​вают высокую чувствительность к действию различных химиче​ских раздражителей. Есть основания полагать, что дополнитель​ной физиологической чертой гладких мышц является их низкая адаптационная способность.
Гладкие мышцы образуют стенки внутренних полых органов: кишечного тракта, сосудов, мочеточников, мочевого пузыря, про​токов печени. Функция этих мышц состоит в том, что, сокраща​ясь, они продвигают содержимое этих полых органов. Особенно​сти этой функции тесно связаны с физиологическими свойствами гладкой мускулатуры.
Существенно иные структура, физиологические свойства и функциональные отправления поперечнополосатых мышц, пред​ставляющих собой скелетную мускулатуру.
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Волокно поперечнополосатой мышцы построено из параллель​но расположенных миофибрилл, в структуре которых можно ус​мотреть определенную специализацию, разделение на сегменты различного функционального значения. Топография этих сегмен​тов в сложной системе волокон, создающая картину поперечной исчерченности мышечной ткани, обеспечивает срочность и выра​зительность сократительной реакции скелетной мышцы.
Поперечнополосатая мышца обладает относительно высокой возбудимостью и функциональной подвижностью, уступая в этом отношении в сравнительно-физиологическом ряду лишь иннерви-рующим ее сензорным и двигательным нервным волокнам. Высо​кая скорость сокращения, являющаяся прямым следствием высо​кой функциональной подвижности, определяет собой особые срочные фазные формы реакции скелетной мышцы на воздейст​вие извне. Скелетная мышца не проявляет тенденции к «автома​тической» деятельности, что закономерно увязывается, с одной стороны, со снижением чувствительности поперечнополосатой мышечной ткани к неадекватному химическому раздражителю, а с другой стороны, свидетельствует об относительно высокой ак​комодационной способности их.
Функциональные отправления скелетных мышц направлены на обеспечение передвижения тела или его частей во внешней среде существования организма.
Адекватным раздражителем мускулатуры тела в естественных условиях существования организма являются иннервационные эфферентные влияния со стороны центральной нервной системы. В силу парабиотического характера центрального возбуждения эти изменения складываются как из неволновой градуальной со​ставляющей, так и из ритмической импульсации волнового типа. Решающее рабочее значение в формировании сокращения мышц играет волновая составляющая возбуждения — ритмика волно​вых эфферентных импульсов, зависящая от ряда определяющих причин: области генерации их в центральной нервной системе, те​кущего функционального состояния и уровня возбуждения этой области, физиологических свойств эфферентного нервного пути.
При рассмотрении вопроса о природе форм сократительной реакции гладкой и поперечнополосатой мышц необходимо учесть все эти обстоятельства.
Гладкая мускулатура тела связана с центральной нервной системой через непрямую вегетативную эфферентную иннерва​цию. Уровень центральной регуляции сокращений гладкой мус​кулатуры соответственно низок. Высший отдел центральной нерв​ной системы — большие полушария — имеет лишь непрям.ое от​ношение к сократительной деятельности гладких мышц, осуществляя свои влияния, минуя выпрямленный пирамидный путь, лишь через многонейронную экстрапирамидную систему. Поэтому гладкие мышцы получают в порядке эфферентной сти-
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муляции многократно трансформированный в межнейронных свя​зях редкий ритм волновых импульсов.
Деятельность скелетных мышц — в основном прямое следст​вие волновой импульсации с двигательных зон высшего отдела центральной нервной системы — коры больших полушарий, осу​ществляемой через пирамидный нервный путь. Эти условия опре​деляют собой высокий ритм волновой эфферентной стимуляции скелетной мускулатуры.
Как известно, мышечная ткань способна отвечать на ритми​ческое раздражение извне двумя основными формами сократи​тельной активности — тетанической и тонической.
Тоническая активность, или тонус, мускулатуры представляет собой длительное во времени, относительно незначительное по амплитуде, высокоэкономичное в энергетическом отношении со​кращение. Мышечные приборы, предназначенные развивать дли​тельную активность, не требующую большой экономической ра​бочей отдачи, работают, как правило, на режиме тонической со​кратительной деятельности.
Тоническая активность связана с низкой функциональной по​движностью, низкой мобильностью мышцы и возникает в ответ на редкий ритм центральных импульсов. Тоническое сокращение является адекватной формой деятельности гладкой мускулатуры в натуральных условиях существования организма.
Другой формой сократительной активности мышцы является тетаническое сокращение, или тетанус. Тетанус представляет со​бой относительно длительное суммарное сокращение мышцы, воз​никающее в ответ на высокую ритмику раздражения. Амплитуда тетанической реакции мышц, возникающей в ответ на соответст​вующий оптимальный для мышцы ритм нервных импульсов, мо​жет быть очень высока. Соответственно велики и энергетические траты, сдпровождающие этот режим активности.
Все произвольные движения, равно как все срочные, фазные двигательные акты, имеют в основе своей тетаническую форму активности мышцы. Поэтому адекватной формой сократительной реакции высоколабильной скелетной мышцы на эфферентную стимуляцию является именно тетаническая форма ответа.
Укажем здесь, что тетаническая активность лимитируется про​
цессом утомления, являющимся естественным следствием боль​
ших энергетических затрат. В связи с этим к числу важных з
физиологии мышечного труда относится решение вопроса р
ламентации периодов деятельности и отдыха для каждого
тельного прибора.
"~*""**
Во избежание тяжелых ошибок в оценке тельного аппарата человека и высших животу черкнуть, что скелетная поперечнопол<«Щ1~~ дает способностью не только к тетод " ной активности, но и к тониче<
бой двигательный акт, любое перемещение тела или частей тела в пространстве неизбежно связано с необходимостью поддержа​ния равновесия, обеспечения определенной рабочей позы орга​низма и отдельных частей организма. Эти длительные во време​ни сокращения отдельных скелетных мышц имеют тоническую природу.
Подавляющее число физиологов связывают тоническую дея​тельность скелетной мускулатуры с наличием в поперечнополоса​тых мышцах наряду с высокоподвижными волокнами, рассчитан​ными на осуществление тетанической формы активности, и спе​циальных тонических волокон. Эти тонические волокна имеют более низкую функциональную подвижность и, реагируя на низ​кие ритмы иннервационных влияний, развивают тоническую, дли​тельную во времени стойкую мышечную активность.
Отдельные скелетные мышцы, например мышцы шеи, пред​назначенные в основном обеспечивать позу головы относительно тела, представлены преимущественно тоническими волокнами, что и накладывает отпечаток на весь характер их двигательной ак​тивности.
Редкая ритмика эфферентной стимуляции является здесь не​посредственным следствием уровня центральной иннервации этих мышц.
В настоящее время, в особенности после классических иссле​дований А. А. Ухтомского, не существует уже сомнений в том, что одни и те же скелетные мышцы способны, в зависимости от конкретных условий эфферентной импульсации — переменного ритма нервных импульсов, осуществлять обе формы сократи​тельной активности — и тетаническую, и тоническую. Эти рабочие перестройки двигательного прибора имеют в основе своей вре​менные и переменные изменения текущих физиологических свойств мышечной ткани.
Из сочетания тетанической и тонической деятельности раз​личных скелетных мышц или мышечных волокон формируются все виды двигательных актов организма.
Что представляет собой физиологическая природа двига​тельного акта, контролируемого и направляемого деятельностью сложного двигательного анализатора?
Все движения по механизму своего возникновения и осущест​вления являются двигательными рефлексами, различающимися между собой по степени сложности иннервационных влияний, а следовательно, и по степени сложности и качеству конечного рабочего эффекта.
Двигательные рефлексы должны быть подразделены на без​условные и условные.
Основным механизмом первой категории двигательных актов являются собственные рефлексы системы органов двигательного аппарата, когда возбуждение проприорецепторов определенных
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мышц и связанных с ними.сухожилий или суставов приводит к проявлению рефлекторных сдвигов в сократительной деятель​ности этих же мышц. В основе собственных рефлексов двига​тельного аппарата лежат короткие малонейронные, иногда даже двухнейронные дуги.
Однако в естественных условиях существования организма каждый безусловнорефлекторный двигательный акт осуществ​ляется деятельностью различных мышц. В этих даже относитель​но простых двигательных актах, помимо собственных рефлексов с проприорецепторов действующего двигательного прибора, при​нимают участие и двигательные рефлексы, возникающие под влиянием адекватного раздражения рецепторов самых разнооб​разных анализаторов, прежде всего вестибулярного аппарата, затем кожной рецепции и, наконец, рецепторов любого другого анализатора — слухового, зрительного и др. Так, например, пе​редвижение тела в пространстве всегда сопровождается рефлек​торной перестройкой тонического напряжения мышц шеи, пред​назначенных удерживать голову в естественном для данного ор​ганизма положении за счет афферентной импульсации с вестибулярного аппарата.
Чрезвычайно велика роль кожной тактильной рецепции в фор​мировании двигательных актов. Каждое мышечное движение обязательно ведет к раздражению тактильных рецепторов соот​ветствующего участка кожного покрова. Афферентная сигнали​зация с этих рецепторов — мощный фактор корригирования те​кущего акта мышечной сократительной деятельности.
Природа ориентировочных двигательных рефлексов связана с активностью всех без исключения контактных и дистантных анализаторов. Иррадиация возбуждения с корковых звеньев этих анализаторов на эфферентные нейроны двигательного при​бора служит причиной возникновения ответных двигательных рефлекторных актов.
Чем большее число анализаторов принимает участие в допол​нительном формировании двигательного акта, тем сложнее и совершеннее конечный результат этого акта.
Наряду с категорией безусловных двигательных рефлексов существуют условные двигательные рефлексы. К этой последней категории относятся все движения, которым человек или живот​ное обучилось в течение жизни.
Условные двигательные рефлексы могут возникать с любого анализатора. Очевидно, двигательные условные рефлексы пред​ставляют собой более совершенную форму приспособления орга​низма к условиям существования, чем безусловные двигательные рефлексы.
Произвольные движения человека, направленные на актив​ную переделку среды существования в интересах создания луч​ших условий уравновешивания организма и среды, представ-
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ляют собой сложные двигательные условные рефлексы, связан​ные с функционированием второй сигнальной системы.
Постараемся глубже понять физиологическую природу коор​динации двигательных актов.
Как мы уже указывали, каждый двигательный акт представ​ляет собой совокупность многочисленных двигательных рефлек​сов— проприорецептивных, вестибулярных и кожных, прояв​ляющихся в тетанической и тонической сократительной деятель​ности мышц.
Координация этих двигательных рефлексов осуществляется за счет взаимодействия различных отделов центральной нервной системы, содержащих высшие и промежуточные нижерасполо​женные центры двигательной иннервации: коры больших полу​шарий, мозжечка, ствола головного мозга и спинного мозга. Другими словами, в координации двигательных рефлексов при​нимают участие центральные и прежде всего корковые звенья самых различных анализаторов, имеющих прямое или косвенное, опосредованное отношение к эфферентной иннервации двига​тельного прибора,— центры двигательного (включая вестибу​лярный аппарат) анализатора, кожного, зрительного, слухового, обонятельного, вкусового анализаторов, внутренних анализа​торов.
Физиологическим механизмом координации двигательных безусловных рефлексов является взаимодействие очагов возбуж​дения и торможения в центрах разнообразных анализаторов, осуществляемое по законам доминанты.
Классическим примером такого взаимодействия является ин​нервация мышц-антагонистов при выполнении двигательным прибором локомоторного акта, акта передвижения тела в прост​ранстве.
Возникновение очага возбуждения в корковых и спинномоз​говых центрах мышц-сгибателей одной из конечностей ведет к возникновению реципрокного сопряженного торможения в центрах мышц-антагонистов этой же конечности. Акт сгибания конечности осуществляется в этих условиях с наибольшим рабо​чим результатом. Одновременно в коре противоположного полу​шария головного мозга, равно как и на соответствующем спин​номозговом уровне, возникает обратная по физиологическому эффекту ситуация, вполне объяснимая сложной парабиотиче-•ской природой активности центральной нервной системы. Эта ситуация, выраженная в контрастном распределении состояния активности (возникновение возбуждения в центрах мышц-раз​гибателей и торможение центров мышц-сгибателей), определяет собой разгибание противоположной конечности и таким образом обеспечивает сохранение равновесия тела.
В следующий момент времени происходит перераспределение состояния возбуждения и торможения в центрах, вполне подчи-
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няющееся законам временной эволюции и инволюции парабиоти-ческого процесса. Антагонистические центры берут на себя роль центральных очагов возбуждения, оказывая тормозящее влияние на ранее возбужденные центры. В результате ранее согнутая конечность выпрямляется и принимает на себя тяжесть тела уже в новой пространственной точке, тогда как противополож​ная конечность сгибается для последующего переноса ее вперед.
Таким образом, даже относительно простой двигательный акт имеет в основе своей закономерную координационную дея​тельность центральной нервной системы, возникающую по пово​ду разнообразных воздействий с рецепторных систем организма.
Если же мы вспомним, что в естественных условиях сущест​вования каждый элементарный двигательный акт обрастает суммой дополнительных вспомогательных двигательных поло​жительных и отрицательных безусловных рефлексов, проявляю​щихся в возникновении или прекращении деятельности различ​ных мышц и направленных на формирование наибольшей рабочей эффективности основного двигательного акта, то сложность координационной деятельности нервной системы станет особенно очевидной.
Еще более сложная по своим интимным физиологическим механизмам центральная координация двигательных условных рефлексов. Здесь основным принципом координации является возникновение временных условнорефлекторных связей между корковыми звеньями отдельных анализаторов. Сигнальный ха​рактер внешних раздражений, расширение сферы внешних воз​действий, способных оказать определяющее или вспомогательное влияние на двигательную деятельность организма, превращают двигательные условные рефлексы в могучее средство приспособ​ления организма высших животных и человека к меняющимся условиям существования.
У человека координация произвольных двигательных актов связана с функционированием второй сигнальной системы. Отсю​да произвольные движения человека, связанные своими меха​низмами с физиологическими корнями мышления человека, раз​виваются и совершенствуются параллельно развитию мышления.
Напомним еще раз, что все движения, которым обучается в течение жизни человек, являются условными рефлексами. В ос​нове двигательных навыков или умений, представляющих собой содержание профессиональной направленности человека в жиз​ни, лежат сложные системы условных двигательных рефлексов. Другими словами, физиологической природой двигательных на​выков является динамический стереотип условнорефлекторной деятельности головного мозга человека.
Все основные законы, определяющие собой выработку дина​мического стереотипа, трудности его возникновения и ломки, за​висимости между способностью к стереотипической деятельности
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и типовыми, индивидуальными особенностями высшей нервной деятельности полностью приложимы к выработке двигательных навыков и умений.
Учение Павлова о динамическом стереотипе заново освещает физиологическую природу физического воспитания, трудовой тренировки как средства облегчения повторного воспроизведе​ния динамических стереотипов, лежащих в основе трудовых на​выков и умений в силу закрепления динамического стереотипа временных связей в коре больших полушарий.
Жизнь и отображающая ее художественная литература при​водят нам множество примеров того, как воспроизведение опре​деленного динамического стереотипа, требующего вначале боль​шого нервного напряжения и труда всего организма, постепенно, в порядке упражнения и тренировки, освобождается от этих трудностей и превращается почти в автоматический акт дея​тельности.
В свое время Сеченов высказал гениальное предположение о тесной и неразрывной связи, существующей между мышлением человека и его рефлекторной деятельностью. Современное со​стояние учения о нервной деятельности подтверждает эту догад​ку. В настоящее время не только доказана условнорефлекторная природа формирования двигательной деятельности человека, но и обнаружена тесная связь ее с формированием второй сигналь​ной системы. Далее, в свете учения Павлова о второй сигнальной системе, не остается сомнений в том, что высшая, наиболее со​вершенная форма условнорефлекторных двигательных актов — устная речь — стоит в неразрывном единстве с существованием этой специально человеческой, качественно новой формы услов​ных рефлексов, составляя общую физиологическую базу психи​ческой деятельности человека.
Творческая природа произвольных движений человека опре​деляется ведущей ролью второй сигнальной системы в нервной регуляции и координации этих движений.
Взаимосвязи, существующие между аппаратом произвольных движений человека и второй сигнальной системой, наглядно вы​ступают в ходе возрастного созревания человека.
Первые слова человек произносит, впервые становясь на но​ги. Словесный фонд ребенка растет с расширением сферы инди​видуально приобретаемых двигательных навыков. Акт ходьбы обычно совпадает во времени своего формирования с произне​сением первых фраз, первых словесных обобщений. Наконец, окончательное формирование двигательного анализатора, обес​печивающее вопроизведение сложных, хорошо координирован​ных движений, увязывается во времени с качественно новым этапом развития и второй сигнальной системы — относительным освобождением ее от первой сигнальной системы, т. е. с этапом возникновения отвлеченного человеческого мышления.
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Сближение основных особенностей высшей нервной деятель​ности ребенка и взрослого человека происходит на рубеже до​школьного и школьного возраста. Именно в этом 7—8-летнем возрасте анатомические особенности строения скелета и прежде всего двигательного аппарата верхних конечностей достигает того уровня развития, которое обеспечивает овладение ребенком актом письма — письменной речью — этой основой дальнейшего обучения ребенка.
Все это позволяет сделать вывод, что успешное воспитание и обучение детей требует тщательного внимания к возрастной гигиене двигательного аппарата, к физическому воспитанию ре​бенка. Гармоническое развитие психической и физической сто​роны личности в свете учения Павлова о высшей нервной дея​тельности человека выступает как главное условие правильного решения основных задач педагогики.
