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Введение





· ряду естественнонаучных дисциплин, необходимых студен-там — будущим психологам, важное место принадлежит нейрофи-зиологии.

Нейрофизиология — наука, изучающая закономерности функ-ционирования нервной системы на разных уровнях на основе ней-рофизиологических методик. Она рассматривает процессы обра-ботки информации в нервной ткани, а также механизмы, лежащие



· основе поведения человека и животных.



Предметом нейрофизиологии является изучение основных принципов и механизмов осуществления сложных высокодиффе-ренцированных реакций — рефлексов.



Задачи нейрофизиологии как дисциплины медико‑биоло­ гического цикла: сформировать представление о функциях нерв-ной клетки (нейрона), нервных центров, различных отделов ЦНС (спинного мозга, стволовых структур, мозжечка, базальных гангли-ев и коры больших полушарий), а также интегративной деятельности нервной системы.



Нейрофизиология тесно связана с нейроанатомией, нейробио­ логией, нейропсихологией, электрофизиологией и другими наука-ми, занимающимися изучением мозга. Нейрофизиология является основой неврологии, которая выступает теоретической основой во-просов о возникновении заболеваний нервной системы. В настоя-щее время нейрофизиология связана с такими науками, как нейро-кибернетика, нейрохимия, нейробионика.



Знание механизмов, определяющих функционирование цен-тральной нервной системы, позволит понять физиологические основы мозгового обеспечения психических процессов. Знание основ нейрофизиологии — необходимая предпосылка для любого
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вида психолого‑педагогической деятельности, а полученные теоре-тические знания становятся базовыми для последующего изучения дисциплин медико‑биологического блока.

Целью	преподавания	дисциплины	является  формирование



· студентов фундаментальных представлений о структурно‑функ­ циональной организации ЦНС.



Главная задача курса — формирование у студентов представле-ний о физиологических процессах как о нервном субстрате психиче-ской деятельности. К не менее важным задачам относятся: создание



· студентов представлений о ЦНС как главной интегративной си-стеме организма, освоение навыков комплексной оценки функций различных структур и образований нервной системы, формирова-ние четких понятий о роли каждой из структур в жизнедеятельно-сти организма.



Глава 1. Общий план строения нервной системы





Центральная нервная система (ЦНС) в процессе эволюции сформировалась так, что стала главной интегративной системой ор-ганизма, обеспечивающей координацию деятельности клеток, тка-ней, органов, систем органов. При этом организм функциониру-ет как единое целое. Это стало возможным благодаря развитию си-стемы быстродействующих проводящих путей как внутри ЦНС, так



· связывающих ее со всеми тканями и органами. Для оценки точно-сти выполнения реакции между нервными центрами и перифериче-скими органами существует двусторонняя связь. Любая реакция пе-риферических органов сопровождается возникновением в их рецеп-торах нервных импульсов, сигнализирующих высшим отделам ЦНС



· результатах их работы.



Основными функциями нервной системы являются: 1) быстрая



· точная передача информации о состоянии внешней и внутренней среды организма; 2) анализ и интеграция всей информации; 3) ор-ганизация адаптивного реагирования на внешние сигналы; 4) регу-ляция и координация деятельности всех органов и систем в соот-ветствии с конкретными условиями деятельности и изменяющими-ся факторами внешней и внутренней среды организма. С деятельно-стью высших отделов нервной системы связаны осуществление пси-хических процессов и организация целенаправленного поведения.



Нервная система по топографическому признаку подразделя-ется на центральную (головной и спинной мозг) и периферическую, состоящую из периферических нервов и ганглиев.

Центральная нервная система включает головной и спин-ной мозг, где расположены скопления нервных клеток — нервные центры, осуществляющие прием и анализ информации, ее инте-
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грацию, регуляцию целостной деятельности организма, органи-зацию адаптивного реагирования на внешние и внутренние воз-действия.

Периферическая нервная система состоит из нервных воло-кон, расположенных вне центральной нервной системы. Одни из них — афферентные (чувствительные) волокна — передают сиг-налы от рецепторов, находящихся в разных частях тела, в централь-ную нервную систему, другие — эффекторные (двигательные) во-локна — из центральной нервной системы на периферию.



По функциональному признаку нервная система подразделяет-ся на соматическую (отделы нервной системы, регулирующие рабо-ту скелетных мышц) и автономную (вегетативную), которая регули-рует работу внутренних органов. Как соматическая, так и автоном-ная нервные системы включают в себя центральный и перифериче-ский отделы (схема 1).



Основной тканью, из которой образована нервная система, яв-ляется нервная ткань. Она отличается от других видов ткани отсут-ствием межклеточного вещества.



Основной структурной и функциональной единицей нервной системы является нейрон — нервная клетка с отростками. Именно нейрон принимает афферентные сигналы, поступающие от рецеп-торов или других нейронов, перерабатывает эти сигналы и форми-рует ответные реакции, посылая нервные импульсы на периферию к органам‑исполнителям.





1.1. Нейрон



Предполагается, что ЦНС человека состоит примерно из 1011 нейронов. Их форма и размеры разнообразны, однако все нейроны имеют некоторые общие структурные особенности (рис. 1.1). Внеш-нее строение нейрона — это сома (тело) и отростки: аксон и дендри-ты. Аксон — длинный отросток, проводящий возбуждение от тела
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клетки к другим нейронам или к периферическим органам. Аксон отходит от сомы в месте, которое называется аксонным холмиком. На протяжении нескольких десятков микрон аксон не имеет миели-новой оболочки. Этот участок аксона вместе с аксонным холмиком называют начальным сегментом.

[image: ]



Нервная



система



Периферическая

Центральная нервная система нервная система







		Головной

		

		Спинной



		мозг

		

		мозг



		

		

		







Афферентный отдел:



- Задние (чувствительные) корешки спинно-мозговых нервов

· Чувствительные черепно-мозговые нервы



· чувствительные корешки черепно-мозговых нервов - Узлы (ганглии) спинномозговых нервов



Сенсорные рецепторы, органы чувств








Головной отдел:	Туловищный

12 пар черепно-моз-	отдел: 31 пара

говых нервов	спинномозговых



нервов





Эфферентный отдел



Соматическая нервная система:



· Передние (двигательные) корешки спинномозговых нервов

· Двигательные черепно-моз-говые нервы и двигательные корешки черепно-мозговых нервов



Вегетативная (автономная)



нервная система:



· Симпатическая



· Парасимпатическая



· Диффузная нервная система кишечника







Схема 1. Отделы нервной системы



Далее аксон может быть покрыт миелиновой оболочкой. Мие-линовая оболочка состоит из белково‑липидного комплекса — ми-елина и образуется вследствие многократного обертывания аксона швановскими клетками (разновидность клеток олигодендроглии).
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		По ходу миелиновой оболоч-

		



		ки встречаются узловые пере-

		



		хваты

		Ранвье,

		соответствую­

		



		щие  границам  между  шва-

		



		новскими

		клетками.  Миели-

		



		новая

		оболочка  выполняет

		



		изолирующую,

		опорную, ба-

		



		рьерную и, по‑видимому, тро-

		



		фическую

		и

		транспортную

		



		функции. Скорость

		проведе-

		



		ния импульсов в миелинизи-

		



		рованных (мякотных) волок-

		



		нах выше, чем в немиелини-

		



		зированных

		(безмякотных),

		



		поскольку

		распространение

		



		нервного импульса в них про-

		



		исходит скачкообразно от пе-

		



		рехвата к перехвату, где вне-

		



		клеточная

		жидкость

		оказы-

		



		вается

		в

		непосредственном

		



		контакте с мембраной аксо-

		



		на. Эволюционный смысл ми-

		



		елиновой

		оболочки

		состоит

		



		в экономии метаболической

		



		энергии нейрона. Мякотные

		



		волокна входят в состав чув-

		



		ствительных и

		двигательных

		



		нервов, снабжающих органы

		Рис. 1.1.



		чувств и скелетную мускула-

		Мотонейрон спинного мозга.



		туру,  принадлежат  в  основ-

		Указаны функции отдельных



		ном к симпатическому отде-

		структурных элементов нейрона



		лу вегетативной нервной си-

		(по Р. Эккерт, Д. Рэнделл,



		стемы.

		

		

		

		

		Дж. Огастин, 1991)





[image: ]
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Короткие отростки (дендриты) нейрона ветвятся вокруг тела клетки. Их функция состоит в восприятии нервных импульсов, при-ходящих от других нейронов, и последующем проведении возбужде-ния к соме. Тела нейронов (сомы) в ЦНС сосредоточены в сером ве-ществе больших полушарий головного мозга, в подкорковых ядрах,



· стволе мозга, в мозжечке и в спинном мозге. Безмякотные волок-на иннервируют мускулатуру, также они входят в состав вегетатив-ной нервной системы. Миелинизированные волокна образуют бе-лое вещество различных отделов спинного и головного мозга. Фор-ма и размеры тел нейронов и их отростков даже в одних и тех же отде-лах ЦНС могут существенно различаться. Так, диаметр клеток‑зерен коры больших полушарий не превышает 4 мкм, а диаметр гигантских пирамидных клеток в коре больших полушарий или в передних рогах спинного мозга может колебаться в пределах от 50 до 100 мкм и более.



Ход, длина и ветвистость отростков нервных клеток также очень варьируют. Так, аксоны большинства клеток имеют ветвле-ния только на уровне начального сегмента (коллатерали аксона) и в конце при подходе к другой клетке или иннервируемому орга-ну. В основной своей части они не ветвятся, в отличие от дендри-тов, ветвящихся очень интенсивно и в основном ближе к телу клет-ки. Длина аксонов различных клеток может измеряться как микро-нами (в сером веществе больших полушарий), так и десятками сан-тиметров (в проводящих путях спинного мозга).



Морфологическая классификация нейронов учитывает количе-ство отростков у нейронов и подразделяет все нейроны на следую­ щие типы (рис. 1.2):



· униполярные нейроны имеют один отросток; отмечены у че-ловека в период раннего эмбрионального развития, а в постна-тальном онтогенезе они встречаются лишь в мезэнцефаличе-ском ядре тройничного нерва, обеспечивая проприоцептивную чувствительность жевательных мышц;



· биполярные нейроны имеют два отростка (аксон и дендрит),­ обычно отходящие от различных полюсов клетки. У человека та-
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кой тип нейронов встречается обычно в периферических отде-лах слуховой, зрительной и обонятельной сенсорных систем (би-полярные клетки спирального ганглия, сетчатка глаза). Биполяр-ные клетки дендритом связаны с рецептором, а аксоном — с ней-роном вышележащего уровня. Разновидностью биполярных нейронов являются псевдоуниполярные нейроны. Аксон и ден-дрит этих клеток отходят от сомы в виде Т‑образного выроста, который далее делится на два отростка. Один из них (дендрит) направляется к рецепторам, а второй (аксон) — в центральную нервную систему. Такой тип клеток отмечен в сенсорных спи-нальных и краниальных ганглиях и обеспечивает восприятие температурной, проприоцептивной, болевой, тактильной, баро-рецептивной и вибрационной чувствительности;



· мультиполярные нейроны имеют один аксон и более двух дендритов. Они широко распространены в нервной системе человека.

Согласно функциям, клетки ЦНС разделяют на афферент‑



ные (чувствительные), эфферентные (эффекторные), вставоч‑ные (промежуточные) нейроны.

[image: ]





























Рис. 1.2. Виды нейронов в зависимости от количества отростков: 1 — униполярный; 2 — биполярный; 3 — мультиполярный; 4 — псевдоуниполярный
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Сома афферентных нейронов имеет простую округлую фор-му с одним отростком, который Т‑образно делится на два волок-на. Одно волокно отправляется на периферию и образует там чув-ствительные окончания (в коже, мышцах, сухожилиях), второе идет



· ЦНС (в центры­ спинного мозга или мозгового ствола), где ветвится на окончания, которые заканчиваются на других клетках. Перифери-ческий отросток — это, скорее всего, видоизмененный дендрит, а тот отросток, который направлен в ЦНС — аксон. Сома чувствительного нейрона расположена вне ЦНС в спинномозговых ганглиях или в ган-глиях черепно‑мозговых нервов. К чувствительным нейронам отно-сят некоторые нейроны в ЦНС, которые получают импульсы не непо-средственно от рецепторов, а через другие, ниже расположенные ней-роны, примером могут служить нейроны зрительного бугра.



Строение эфферентных нейронов аналогично строению аффе-рентных. Однако через их аксоны осуществляется проведение воз-буждения на периферию. Те из эфферентных нейронов, которые об-разуют двигательные нервные волокна, идущие к скелетным мыш-цам, называют мотонейронами. Их тела лежат в среднем, продолго-ватом мозге, в передних рогах спинного мозга. Многие эфферент-ные нейроны передают возбуждение не непосредственно на пери-ферию, а через ниже расположенные клетки. Например, эфферент-ные нейроны больших полушарий или красного ядра среднего моз-га, чьи импульсы идут к мотонейронам спинного мозга.



Вставочные (промежуточные) нейроны — особый тип нейронов. Главное их отличие от афферентных и эфферентных нейронов заклю-чается в том, что они находятся внутри ЦНС и их отростки не покида-ют ее пределов. Эти нейроны не устанавливают непосредственной связи

· чувствительными или эффекторными структурами. Они как бы встав-лены между чувствительными и двигательными клетками и объединя-ют их между собой, иногда через очень длинные цепочки переключе-ний. Разнообразие их форм и размеров велико, но в целом их строение­ соответствует строению афферентных и эфферентных нейронов. Раз-личия определяются в основном формой сомы, а также длиной и сте-
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пенью разветвленности отростков. Некоторые классификации включа-ют до 10 и более видов вставочных нейронов. Согласно этим характе-ристикам выделяют пирамидные, звездчатые, корзинчатые, веретено-образные, полиморфные нейроны, клетки‑зерна и т. д.



Морфологическая поляризация нейронов (дендрит — сома — аксон) связана с их функциональной поляризацией. Она проявля-ется в том, что только аксон клетки имеет на своих разветвлениях структуры, предназначенные для передачи активности на другие клетки. На поверхности сомы и дендритов таких структур нет. По­ этому в системе связанных друг с другом нейронов возбуждение пе-редается только в одном направлении через отростки их нейронов.



Аксоны каждого нейрона, подходя к другим нервным клеткам, ветвятся, образуя многочисленные окончания на дендритах этих клеток, на их телах и на конечных разветвлениях — терминалях ак-сонов. На теле крупной пирамидной клетки коры больших полуша-рий может располагаться до тысячи нервных окончаний, образо-ванных нервными отростками других нейронов, а одно нервное во-локно может образовывать до 10 тысяч таких контактов на многих нервных клетках. С помощью метода электронной микроскопии ис-следователи детально изучили области связи между нервными клет-ками (межклеточные контакты), еще в 1897 г. названные Ч. Шер-рингтоном синапсами (синаптическими соединениями).





1.2. Клетки нейроглии



Нейроглия, или просто глия (от др.‑греч. νεῦρον — волокно, нерв + γλία — клей) — совокупность вспомогательных клеток нервной ткани.



Глия составляет около 40% объема всех клеток ЦНС. Количест­ во глиальных клеток в среднем в 10–50 раз больше, чем нейронов.



Глиальные клетки имеют общие функции и, частично, проис-хождение (исключение — микроглия). Они составляют специфиче-ское микроокружение для нейронов, обеспечивая условия для гене-
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рации и передачи нервных импульсов, а также осуществляя часть метаболических процессов самого нейрона. С возрастом количество глиальных клеток увеличивается, т. к. они сохраняют способность



· делению, в отличие от нейронов, в течение всей жизни. Глиальные клетки в 3–4 раза меньше нейронов по размеру.



По строению глиальные клетки похожи на нервные, они имеют тело



· большое количество отростков. Но отростки клеток глии не име-ют преимущественного направления и специализации, как отростки нейронов. Они направляются во все стороны, ветвятся и переплета-ются, образуя густую сеть, в ячейках которой расположены нервные клетки. Глия — это как бы матрица, в которую включены остальные нервные элементы ЦНС. Отростки глиальных клеток, с одной сто-роны, очень тесно подходят к нервным клеткам, а с другой — к стен-кам кровеносных сосудов. Таким образом, помимо опорной функ-ции они играют существенную роль в процессах транспорта пита-тельных веществ к нервной клетке и удаления из нее продуктов об-мена. Кроме того, глиальные клетки выполняют барьерную, разгра-ничительную и секреторную функции.

[image: ]





































Рис. 1.3. Клетки нейроглии
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Глиальные клетки также различаются по форме тел и по ветвле-нию своих отростков. Различают макроглию и микроглию (рис. 1.3).



Макроглия — разновидность глиальных клеток, выполняет опор-ную, разграничительную, трофическую и секреторную функции.



Эпендимные клетки (некоторые ученые выделяют их из глии вообще, некоторые — включают в макроглию) напоминают одно-слойный эпителий, лежат на базальной мембране и имеют кубиче-скую или призматическую форму. Эпендимные клетки выстила-ют поверхность желудочков головного мозга и центральный канал спинного мозга. Эпендимоциты ближе всего к астроцитам. На ран-них стадиях онтогенеза апикальные участки эпендимных клеток снабжены ресничками, которые способствуют перемещению спин-номозговой жидкости. На более поздних стадиях онтогенеза рес-нички утрачиваются, сохраняясь только в водопроводе мозга.



Выделяют:



· эпендимоциты 1-го типа — лежат на базальной мембране мягкой мозговой оболочки и участвуют в образовании гемато-глифического барьера;



· эпендимоциты 2-го типа — выстилают желудочки мозга и спинномозговой канал; на апикальной части имеют реснич-ки по направлению тока ликвора;



· танициты — на поверхности имеют ворсинки. Олигодендроциты — самая большая по численности груп-



па клеток макроглии, имеют от 1 до 5 слабо ветвящихся отростков. Одна из основных функций олигодендроцитов — формирование оболочек аксонов в ЦНС. Олигодендроцит наматывает свою мем-брану вокруг нескольких аксонов нервных клеток, образуя много-слойную миелиновую оболочку. Олигодендроциты выполняют еще одну очень важную функцию — они удаляют омертвевшие нейроны путем активного поглощения продуктов распада.



· зависимости от их расположения, выделяют:



· олигодендроциты, окружающие тела нейронов в перифери-ческих ганглиях (сателлиты);
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· олигодендроциты, окружающие тела нейронов в ЦНС (цен-тральные глиоциты);

· олигодендриды, обобщающие нервные волокна (шваннов-ские клетки). Они отличаются от других клеток олигодендро-глии тем, что расположены на периферии, охватывают обыч-но только один участок отдельного аксона. Длина такого охвата не превышает 1 мм. Между отдельными шванновскими клетка-ми формируются своеобразные границы, которые носят назва-ние перехватов Ранвье.



Астроциты — небольшие клетки, имеющие многочисленные



ветвящиеся отростки. Астроциты — единственные клетки, распо-лагающиеся между капиллярами и телами нейронов и участвующие



· транспорте веществ из крови к нейронам и транспорте продук-тов метаболизма нейронов обратно в кровь. Астроциты формиру-ют гематоэнцефалический барьер. Он обеспечивает избирательное прохождение из крови в ткань мозга различных веществ. Благодаря гематоэнцефалическому барьеру в экспериментах многие продукты обмена, токсины, вирусы, яды при введении в кровь почти не обна-руживаются в спинномозговой жидкости.



Различают:



· протоплазматические астроциты — содержатся в сером ве-ществе, отростки их усиленно ветвятся и образуют множество глиальных мембран. В сером веществе мозга встречаются пре-имущественно протоплазматические астроциты. Их тело имеет относительно крупные размеры (15–25 мкм) и многочисленные ветвистые отростки;



· волокнистые астроциты — их количество больше в белом ве-



ществе; морфологически отличаются наличием слабо ветвя-щихся отростков, а также у них небольшое тело (7–11 мкм). Микроглиальные клетки хоть и входят в понятие «глия», не яв-



ляются собственно нервной тканью, т. к. имеют мезодермальное происхождение. Они представляют собой мелкие отростчатые клет-
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ки, разбросанные по белому и серому веществу мозга и способные



· фагоцитозу (макрофаги). Микроглиальные клетки способны к ак-тивной миграции, они распределены по всей ЦНС и выполняют за-щитную (фагоцитарную) функцию.





Резюме



Нервная система является главной интегративной системой ор-ганизма, она обеспечивает взаимосвязь организма с окружающим миром, является материальной основой психических процессов: внимания, памяти, речи, мышления и др. Нервная система подраз-деляется по топографическому признаку на центральную (головной



· спинной мозг) и периферическую (периферические нервы и ган-глии), по функциональному — на соматическую (регулирует рабо-ту скелетных мышц) и автономную (регулирует работу внутренних органов). Основной тканью, из которой образована нервная система является нервная ткань. Нервная ткань состоит из двух видов кле-ток: нейронов и глиальных клеток. Нейроны играют основную роль, обеспечивая все функции нервной системы. Клетки нейроглии вы-полняют вспомогательные функции.





Вопросы для самопроверки



1. Почему нервная система является главной интегративной си-стемой организма? Перечислите функции нервной системы.



2. Что входит в центральную нервную систему?



3. Что относится к периферической нервной системе?



4. Каковы функции вегетативной нервной системы? Почему ее называют автономной?



5. Каковы основные виды клеток, из которых состоит нервная ткань?
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6. Что представляет собой нейрон как основная структурно‑функ­ циональная единица нервной ткани?



7. На какие типы по морфологическому принципу подразделяют нейроны?



8. Как нейроны различаются функционально?



9. Охарактеризуйте клетки макроглии и их функции.



10.	Охарактеризуйте клетки микроглии и их функции.



Глава 2. Основные свойства нервной клетки





Все живые клетки обладают способностью под влиянием раз-дражителей переходить из состояния физиологического покоя в со-стояние активности или возбуждения.

Возбуждение — это комплекс активных электрических, хими-ческих и функциональных изменений в возбудимых тканях (нерв-ной, мышечной или железистой), которыми ткань отвечает на внеш-нее воздействие. Важную роль при возбуждении играют электриче-ские процессы, обеспечивающие проведение возбуждения по нерв-ным волокнам и приводящие ткани в активное (рабочее) состояние.





2.1. Мембранный потенциал



Живые клетки обладают важным свойством: внутренняя по-верхность клетки всегда заряжена отрицательно по отношению



· внешней ее стороне. Между внешней поверхностью клетки, заря-женной электроположительно по отношению к протоплазме, и вну-тренней стороной клеточной мембраны существует разность потен-циалов, которая колеблется в пределах 60–70 мВ. По данным П. Г. Ко-стюка (2001), у нервной клетки эта разность колеблется в пределах от 30 до 70 мВ. Разность потенциалов между внешней и внутренней сторонами мембраны клетки называют мембранным потенциалом, или потенциалом покоя (рис. 2.1).



Мембранный потенциал покоя присутствует на мембране до тех пор, пока клетка жива, и исчезает с гибелью клетки. Л. Гальвани еще в 1794 г. показал, что если повредить нерв или мышцу, сделав попереч-ное сечение и приложив к поврежденной части и к месту повреждения электроды, соединенные с гальванометром, то гальванометр покажет
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ток, который течет всегда от неповрежденной части ткани к месту раз-реза. Это течение он назвал током покоя. По своей физиологической сути ток покоя и мембранный потенциал покоя — одно и то же. Изме-ренная в данном опыте разность потенциалов составляет 30–50 мВ, по-скольку при повреждении ткани часть тока шунтируется в межклеточ-ном пространстве и окружающей исследуемую структуру жидкости. Разность потенциалов можно рассчитать по формуле Нернста:

[image: ]









где R — газовая постоянная, Т — абсолютная температура, F — чис-ло Фарадея, [К] вн. и [К] нар. — концентрация калия внутри и сна-ружи клетки.
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Рис. 2.1. Потенциал покоя



Причина возникновения потенциала покоя общая для всех клеток. Между протоплазмой клетки и внеклеточной средой су-ществует неравномерное распределение ионов (ионная асимме-
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трия). Состав крови человека по солевому балансу напоминает состав океанской воды. Внеклеточная среда в центральной нерв-ной системе также содержит много хлорида натрия. Ионный со-став цитоплазмы клеток беднее. Внутри клеток в 8–10 раз меньше ионов Na+ и в 50 раз меньше ионовCl–. Основным катионом ци-топлазмы является K+. Его концентрация внутри клетки в 30 раз выше, чем во внеклеточной среде, и приблизительно равняется внеклеточной концентрации Na+. Основными противоионами для K+ в цитоплазме являются органические анионы, в частности анионы аспарагиновой, гистаминовой и других аминокислот. Та-кая асимметрия — это нарушение термодинамического равнове-сия. Для того чтобы восстановить его, ионы калия должны посте-пенно покидать клетку, а ионы натрия — стремиться в нее. Одна-ко этого не происходит.



Первым препятствием для выравнивания разности концентра-ций ионов является плазматическая мембрана клетки. Она состоит из двойного слоя молекул фосфолипидов, покрытых изнутри слоем белковых молекул, а снаружи — слоем углеводов (мукополисахари-дов). Некоторая часть клеточных белков встроена непосредственно в двойной липидный слой. Это внутренние белки.



Мембранные белки всех клеток делят на пять классов: насосы, каналы, рецепторы, ферменты и структурные белки. Насосы слу-жат для перемещения ионов и молекул против градиентов концен-трации, используя для этого метаболическую энергию. Белковые ка‑налы, или поры, обеспечивают избирательную проницаемость (диф-фузию) через мембрану соответствующих им по размеру ионов и мо-лекул. Рецепторные белки, обладающие высокой специфичностью, распознают и связывают, прикрепляя к мембране, многие типы мо-лекул, необходимых для жизнедеятельности клетки в каждый опре-деленный момент времени. Ферменты ускоряют течение химиче-ских реакций у поверхности мембраны. Структурные белки обе-спечивают соединение клеток в органы и поддержание субклеточ-ной структуры.
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Все эти белки специфичны, но не строго. В определенных усло-виях тот или иной белок может быть одновременно и насосом, и фер-ментом, и рецептором. Через каналы мембраны молекулы воды,



· также соответствующие размерам пор ионы входят в клетку и вы-ходят из нее. Проницаемость мембраны для различных катионов не одинакова и изменяется при разных функциональных состояни-ях ткани. В покое мембрана в 25 раз более проницаема для ионов ка-лия, чем для ионов натрия, а при возбуждении натриевая проницае­ мость примерно в 20 раз превышает калиевую. В состоянии покоя равные концентрации калия в цитоплазме и натрия во внеклеточ-ной среде должны обеспечить и равное количество положительных зарядов по обе стороны мембраны. Но поскольку проницаемость для ионов калия выше в 25 раз, то калий, выходя из клетки, делает ее поверхность все более положительно заряженной по отношению



· внутренней стороне мембраны, около которой все более накапли-ваются слишком крупные для пор мембраны отрицательно заряжен-ные молекулы аспарагиновой, гистаминовой и других аминокислот, «отпустивших» калий за пределы клетки, но «не дающих» ему уйти далеко благодаря своему отрицательному заряду. С внутренней сто-роны мембраны копятся отрицательные заряды, а с внешней — по-ложительные. Возникает разность потенциалов. Диффузный ток ио-нов натрия в протоплазму из внеклеточной жидкости удерживает эту разность на уровне 60–70 мВ, не давая ей возрастать. Диффуз-ный ток ионов натрия в покое в 25 раз слабее, чем встречный ток ионов калия. Ионы натрия, проникая внутрь клетки, снижают ве-личину потенциала покоя, позволяя ей удерживаться на определен-ном уровне. Таким образом, величина потенциала покоя мышечных и нервных клеток, а также нервных волокон определяется соотно-шением числа положительно заряженных ионов калия, диффунди-рующих в единицу времени из клетки наружу, и положительно за-ряженных ионов натрия, диффундирующих через мембрану в про-тивоположном направлении. Чем это соотношение выше, тем боль-ше величина потенциала покоя, и наоборот.
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Вторым препятствием, удерживающим разность потенциалов на определенном уровне, является натрий‑калиевый насос (рис. 2.2). Он получил название натрий‑калиевого или ионного, поскольку осуществляет активное выведение (выкачивание) из протоплазмы проникающих в нее ионов натрия и введение (нагнетание) в нее ио-нов калия. Источником энергии для работы ионного насоса явля-ется расщепление АТФ (аденозинтрифосфата), которое происходит под воздействием фермента аденозинтрифосфатазы, локализован-ного в мембране клетки и активируемого теми же ионами, т. е. кали-ем и натрием (натрий‑калий-зависимая АТФ‑аза).
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Рис. 2.2. Натрий‑калиевый насос





Это крупный белок, превышающий по размеру толщину кле-точной мембраны. Молекула этого белка, пронизывая мембрану на-сквозь, связывает с внутренней стороны преимущественно натрий



· АТФ, а с наружной — калий и различные ингибиторы типа глико-зидов. При этом возникает мембранный ток. Благодаря этому току обеспечивается соответствующее направление переноса ионов. Пе-ренос ионов происходит в три этапа. Сначала ион соединяется с мо-лекулой переносчика, образуя комплекс ион‑переносчик. Затем этот комплекс проходит через мембрану или переносит через нее заряд. В завершении — ион освобождается от переносчика на противопо-
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ложной стороне мембраны. Одновременно происходит аналогич-ный процесс, переносящий ионы в противоположном направле-нии. Если насос осуществляет перенос одного иона натрия на один ион калия, то он просто поддерживает концентрационный гради-ент по обе стороны мембраны, но не вносит вклада в создание мем-бранного потенциала. Чтобы внести этот вклад, ионный насос дол-жен переносить натрий и калий в соотношении 3:2, т. е. на 2 иона калия, поступающих в клетку, из клетки он должен выводить 3 иона натрия. Работая с максимальной нагрузкой, каждый насос способен перекачивать через мембрану около 130 ионов калия и 200 ионов на-трия в секунду. Это предельная скорость. В реальных условиях работа каждого насоса регулируется в соответствии с потребностями клет-ки. У большинства нейронов на один квадратный микрон мембран-ной поверхности приходится от 100 до 200 ионных насосов. Следо-вательно, мембрана любой нервной клетки содержит 1 миллион ион-ных насосов, способных перемещать до 200 миллионов ионов натрия в секунду.



Таким образом, мембранный потенциал (потенциал покоя) соз-дается в результате как пассивных, так и активных механизмов. Сте-пень участия тех или иных механизмов в разных клетках неодинакова, из чего следует, что мембранный потенциал может быть неодинако-вым в разных структурах. Активность насосов может зависеть от ди-аметра нервных волокон: чем тоньше волокно, тем отношение разме-ра поверхности к объему цитоплазмы выше, соответственно, и ак-тивность насосов, необходимая для поддержания разницы концен-траций ионов на поверхности и внутри волокна, должна быть больше. Другими словами, мембранный потенциал может зависеть от струк-туры нервной ткани, а значит, и от ее функционального назначения. Электрическая поляризация мембраны — главное условие, обеспечи-вающее возбудимость клетки. Это ее постоянная готовность к дей-ствию. Это запас потенциальной энергии клетки, который она может использовать в случае, если нервной системе понадобится ее немед-ленная реакция.
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2.2. Потенциал действия



Для того чтобы на мембране нервной клетки нервного или мы-шечного волокна возник электрический импульс, нужно пере-вести соответствующую ткань в активное состояние действием какого‑либо раздражителя — искусственного (электрический ток) или естественного (синаптическое воздействие). Возбуждение нерв-ной клетки сопровождается быстрым колебанием мембранного по-тенциала — потенциалом действия.



Рассмотрим, как изменяется мембранный потенциал при дей-ствии на клетку слабого электрического тока (схема 2). Если



· поверхности ткани — клеточной мембране, нервному или мы-шечному волокну-приложить отрицательный электрод — катод, то положительный потенциал на наружной стороне мембраны бу-дет снижаться, т. е. произойдет деполяризация; если же приложить положительный анод, то положительный потенциал на наруж-ной стороне мембраны увеличится, возникнет гиперполяризация. При замыкании и размыкании тока изменения мембранного по-тенциала не происходят мгновенно, а развиваются поэтапно, сна-чала круто, потом — медленнее, затем выходят на некоторое пла-то. Объясняется­ это тем, что мембрана клетки имеет значительное сопротивление и емкость. При пропускании через нее тока из‑за ее сопротивления возникает падение напряжения за счет утечки части зарядов. Скорость, с которой изменяется мембранный потен-циал при включении и выключении тока, зависит от емкости (С)



· сопротивления (R) мембраны. Чем меньше произведение этих величин — RC, которое называют постоянной времени мембраны, тем быстрее при данной силе тока нарастает потенциал, и наобо-рот — большей величине RC соответствует меньшая скорость уве-личения потенциала. Изменение заряда мембраны, которое вызы-вается внешним током, носит название физического электротона, деполяризация соответствует катэлектротону, а гиперполяриза-ция — анэлектротону.
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Рассмотренные изменения мембранного потенциала, возни-кающие при пропускании через мембрану слабого тока, не связаны



· изменениями ионной проницаемости мембраны, поэтому их назы-вают пассивными сдвигами потенциала, в отличие от активных из-менений — активной деполяризации и активной гиперполяризации мембраны, возникающих при возбуждении и обусловленных изме-нениями проницаемости мембраны для ионов натрия и калия.



При усилении анодного тока гиперполяризация будет увели-чиваться. Первоначальное положение, при котором внешняя сторо-на мембраны заряжена положительно по отношению к внутренней, не меняется. Если усилить деполяризующий (катодный) ток, то в опре-деленный момент реакция клетки резко изменится. При нарастании катэлектротона до критического уровня возникает электрическая ре-акция. Она будет протекать самопроизвольно, независимо от того, бу-дет ли дальше пропускаться внешний деполяризующий ток или нет. Заряд мембраны резко упадет, сначала дойдет до нуля, а потом пере-зарядится. Через несколько миллисекунд заряд на мембране вернется



· исходному состоянию. Это процесс возникновения потенциала дей-ствия (нервного импульса). Единственный путь его создания — депо-ляризация мембраны любой ткани до критического уровня.



Величину критической деполяризации можно измерить как по отношению к нулевому уровню мембранного потенциала (абсо-лютный порог возбуждения клетки), так и по отношению к уров-ню потенциала покоя (относительный порог возбуждения клетки). Абсолютный порог возбуждения варьирует у разных нервных кле-ток в пределах от ‑40 до ‑50 мВ. Относительный порог, как правило, ниже потенциала покоя на 10%. Критический уровень деполяриза-ции не зависит от характера применяемого, а определяется исклю-чительно свойствами мембраны клетки. Скорость же, с какой депо-ляризация развивается до критического уровня, зависит от силы раздражающего тока. При большей силе деполяризация развивает-ся быстрее, при меньшей — медленнее. Соответственно этому уве-личивается или уменьшается время, необходимое для возникнове-







28



ния возбуждения, — латентный период потенциала действия. Этот период заканчивается, когда деполяризация достигает критического уровня. В разных тканях он различен, но закономерность одна: чем скорее развивается деполяризация мембраны, тем короче латент-ный период потенциала действия, и наоборот.
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Схема 2. Возникновение потенциала покоя



и потенциала действия
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· потенциале действия различают пик — спайк и следовые по-тенциалы. Пик потенциала действия имеет восходящую и нисходя-щую фазы (рис. 2.3).
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Рис. 2.3. Изменение мембранного потенциала





Во время восходящей фазы исчезает исходная поляриза-ция мембраны (фаза деполяризации). Во время нисходящей фазы мембрана возвращается к уровню покоя (фаза реполяризации). Продолжительность потенциала действия в различных тканях ва-рьирует от 0,4 до 5 мс. Следовые потенциалы отражают следовые изменения возбудимости ткани. Различают два вида следовых по-тенциалов — следовую деполяризацию (следовой отрицательный потенциал), следовую гиперполяризацию (следовой положитель-ный потенциал). Амплитуда этих потенциалов не превышает не-
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скольких милливольт, а продолжительность составляет от несколь-ких миллисекунд до десятых долей секунды. Следовые потенциалы связаны с восстановительными процессами, протекающими в тка-нях после окончания возбуждения.



При действии раздражителя проницаемость мембраны для ио-нов натрия резко повышается и становится в 20 раз выше проницае-мости для ионов калия. Поток положительно заряженных ионов на-трия из внеклеточной среды устремляется в клетку, что приводит



· изменению потенциала мембраны. Ее наружная сторона стано-вится заряженной электроотрицательно по отношению к внутрен-ней. Этот процесс регистрируется в виде восходящей ветви кри-вой потенциала действия (фаза деполяризации) и длится очень ко-роткое время. Вслед за этим в клетке наступают восстановительные процессы, в результате которых проницаемость мембраны для ио-нов натрия вновь понижается, а для ионов калия возрастает. Поток ионов натрия внутрь протоплазмы ослабевает, поток ионов калия усиливается. Происходит реполяризация мембраны, ее внешняя по-верхность вновь приобретает положительный заряд. Этот процесс регистрируется в виде нисходящей ветви кривой потенциала дей-ствия (фаза реполяризации).



Свойства потенциала действия:



1.  Закон «все или ничего». Амплитуда потенциала действия не зависит от силы раздражителя, т. е. от величины деполяриза-ции мембраны. Если деполяризация достигает критического уров-ня, то возникает потенциал действия постоянной величины, не-зависимо от того, становится ли дальнейшее раздражение более сильным или более длительным. Это правило получило название «все или ничего», и ему подчиняются все клетки ЦНС. Этот эффект обусловлен клеточной реакцией, которая сама себя поддерживает



· носит регенеративный (самообновляющийся) характер. Раздра-жение — это только запуск внутриклеточного механизма, который далее развивается в соответствии с внутренними возможностями ткани. Способность к самообновлению обменных и ионных про-
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цессов важна для передачи нервных импульсов на значительные расстояния без затухания.



2.  Рефрактерность — неспособность клетки мгновенно перей-ти в активное состояние сразу после исчезновения потенциала дей-ствия. Вызвать второй потенциал действия сразу после возникнове-ния первого нельзя, каким бы сильным ни было раздражение. Пери-од, в течение которого потенциал действия не возникает, даже если раздражение в несколько раз превышает пороговую величину, — пе-риод абсолютной рефрактерности. Пока самообновление не прои-зошло, клетка и ткань не могут быть активированы. Способность переходить в активируемое состояние возникает не сразу, но спустя некоторое время деполяризационный ток может вызвать потенци-ал действия. Однако если процесс регенерации не закончился, ам-плитуда потенциала действия будет неполной. Период появления неполных ответов — период относительной рефрактерности. Он следует сразу же за периодом абсолютной рефрактерности. Длитель-ность периода рефрактерности зависит от длительности самого по-тенциала действия. Чем медленнее развивается потенциал действия, тем медленнее идет регенеративный процесс, следовательно — дли-тельнее рефрактерный период.



Лабильность — максимальное число импульсов, которое дан-ная ткань передает в единицу времени без искажений. Рефрактер-ный период является ограничителем возможностей клетки к вос-произведению нервных импульсов. Благодаря ему каждая клетка имеет свою предельную частоту импульсации.



3. Потенциал действия способен к самораспространению за счет электрических токов, которые он создает (рис. 2.4). Меха-низм электрического распространения потенциала действия заклю-чается в следующем: как только в какой‑либо точке нервного волок-на возникает потенциал действия, между этим возбужденным и со-седним невозбужденным участками возникает электрический ток. Это локальный ток с горизонтальным градиентом. В зоне возбуж-дения мембрана становится преимущественно проницаема для ио-
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нов натрия, и потому внутренняя ее поверхность заряжается поло-жительно относительно соседнего участка мембраны, который в это же время более проницаем для ионов калия. Возникает продоль-ная разность потенциалов.
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Рис. 2.4. Непрерывное распространение потенциала действия в нервном волокне: 1 — возникновение ПД в нервном волокне и распространение ПД в обе стороны от места возникновения; в области деполяризации мембраны преобладает входящий в клетку натриевый ток;



2 — соседняя область, в которой локальный ток от области ПД вызывает деполяризацию до критического уровня



Локальный ток, проходящий между этими двумя участками, деполяризует мембрану в соседнем участке, что ведет к повышению натриевой проницаемости и поступлению внутрь волокна положи-тельно заряженных ионов натрия. Внутренняя поверхность мембра-ны заряжается положительно на новом участке волокна и так да-лее, пока потенциал действия не пройдет по всему волокну. В участ-ке, где первоначально возникло возбуждение, в этот период проте-кают регенеративные процессы.



Места возникновения нервных импульсов



1.  Аксонный холмик является главным производителем нерв-ных импульсов на нейроне. Во всех остальных местах вероятность рождения нервного импульса намного меньше. У мембраны аксон-ного холмика повышена чувствительность к возбуждению и пони-жен критический уровень деполяризации по сравнению с остальны-ми участками мембраны. Поэтому когда на мембране нейрона начи-
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нают суммироваться многочисленные возбуждающие постсинапти-ческие потенциалы (ВПСП), которые возникают в самых разных ме-стах на постсинаптических мембранах всех его синаптических кон-тактов, то раньше всего критический уровень деполяризации до-стигается именно на аксонном холмике. Там‑то эта сверхпороговая для холмика деполяризация и открывает потенциал‑зависимые на-триевые каналы, в которые входит поток ионов натрия, порождаю-щий потенциал действия и нервный импульс.



2.  Рецепторное окончание чувствительного (афферент-ного) нейрона. Если нейрон имеет рецепторное окончание, то на него может воздействовать адекватный раздражитель и порож-дать на этом окончании сначала генераторный потенциал, а затем



· нервный импульс. Когда генераторный потенциал достигает кри-тического уровня деполяризации, то на этом окончании открывают-ся потенциал‑зависимые натриевые ионные каналы и рождается по-тенциал действия и нервный импульс. Нервный импульс проводит-ся по дендриту к телу нейрона, а затем по его аксону к пресинапти-ческим окончаниям для передачи возбуждения на следующий ней-рон. Так работают, к примеру, болевые рецепторы (ноцицепторы), являющиеся дендритными окончаниями болевых нейронов. Нерв-ные импульсы в болевых нейронах возникают именно на рецептор-ных окончаниях дендритов.

3.  Первый перехват Ранвье на дендрите (триггерная зона ден-дрита). Локальные возбуждающие постсинаптические потенциалы на окончаниях дендрита, которые формируются в ответ на возбужде-ния, приходящие к дендриту через синапсы, суммируются на первом перехвате Ранвье этого дендрита, если он миелинизирован. Там на-ходится участок мембраны с повышенной чувствительностью к воз-буждению (пониженным порогом), поэтому именно в этом участ-ке легче всего преодолевается критический уровень деполяризации, после чего открываются потенциал‑управляемые ионные каналы для натрия — и возникает потенциал действия (нервный импульс).
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Резюме



Все живые клетки обладают мембранным потенциалом — раз-ностью потенциалов между наружной и внутренней поверхностью клеточной мембраны, связанной с неравномерным распределением ионов внутри и вне клетки. Нейроны обладают способностью гене-рировать потенциал действия. Происхождение потенциала действия связано с резким изменением проницаемости мембраны нервных клеток при возбуждении для ионов Na+ и K+ и как следствие — депо-ляризации мембраны до критического уровня. При этом возникает потенциал действия постоянной величины, который обладает сле-дующими свойствами: подчиняется закону «все или ничего», имеет период рефрактерности и способен к самораспространению.





Вопросы для самопроверки



1. Что такое мембранный потенциал? Как он образуется?



2. Что является препятствием для выравнивания разности кон-центраций ионов во внутриклеточной и внеклеточной среде?



3. Назовите основные группы мембранных белков.



4. Какие из групп белков мембраны принимают участие в поддер-жании мембранного потенциала?



5. Что такое потенциал действия? Как он возникает?



6. Перечислите основные характеристики потенциала действия.



7. Какими свойствами обладает потенциал действия?



8. Что такое абсолютная и относительная рефрактерность? Что такое лабильность, от чего она зависит?



9. Назовите участки в нервной клетке, где может возникнуть нервный импульс.



Глава 3. Взаимодействие нейронов





· основе организации ЦНС в единое целое лежит синапс (меж-клеточный контакт). Это соединение, через которое каждая отдель-ная функциональная единица нервной системы активирует или тор-мозит следующую за ней функциональную единицу, направляя сиг-налы, поступающие из ЦНС по тому или иному пути, например от сенсорных единиц к двигательным. Синапсы делятся на перифе‑рические и центральные. Примером периферического синапса яв-ляется нервно‑мышечный синапс, когда нейрон образует контакт



· мышечным волокном. Синапсы в нервной системе называют цен-тральными, когда контактируют два нейрона.



Все синапсы в центральной и периферической нервных систе-мах имеют ряд общих черт. Нервное окончание одной из контакти-рующих клеток называют пресинаптической частью синапса, про-странство между мембранами двух клеток — синаптической щелью; часть клетки, к которой подходит синаптическое окончание первой клетки, — постсинаптическая часть синапса.



Классификация синапсов



1.  По морфологическому принципу: выделяют пять типов синап-сов, в зависимости от того, какими частями контактируют нейроны:

· аксо‑дендритные (аксон одной клетки контактирует с ден-дритом другой);

· аксо‑соматические (аксон одной клетки контактирует с со-мой другой клетки);

· аксо‑аксональные (аксон одной клетки контактирует с аксо-ном другой клетки);

· дендро‑дендритные  (дендрит одной клетки контактирует



· дендритом другой клетки);



· сомо‑соматические (контактируют сомы двух клеток).
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Основная масса контактов — аксо‑дендритные и аксо‑сома­ тические.



2.  По способу передачи возбуждения: электрические (возбужде-ние передается с помощью электрического тока), химические (воз-буждение передается при помощи химического вещества), смешан‑ные (возбуждение передается с помощью медиаторов и ионов, в этих синапсах химическая передача служит необходимым усиливающим механизмом).



3.  По физиологическому эффекту синапсы подразделяют:



· на возбуждающие (деполяризуют постсинаптическую мем-брану и вызывают возбуждение постсинаптической клетки);

· тормозные (гиперполяризуют постсинаптическую мембрану



· вызывают торможение постсинаптической клетки).





3.1. Электрические синапсы



Импульс, поступающий по аксону в синаптическое окончание, всегда создает электрический ток, и этот ток, если он достаточно си-лен, протекая по межклеточной среде, может захватить мембрану соседней клетки, изменить ее поляризацию до пороговой, после чего



· ней должен возникнуть новый нервный импульс. В абсолютном большинстве синапсов электрический механизм межнейронной пе-редачи невозможен. Эффективные электрические взаимодействия между клетками в электрических синапсах достигаются благода-ря высокопроводящим соединениям — щелевым контактам. В об-ласти этих контактов между двумя нейронами расположены меж-клеточные каналы с очень низким сопротивлением электрическому току. Кроме того, очень плотное прилегание пре‑ и постсинаптиче-ской мембраны друг к другу (около 5 нм) сводит к минимуму поте-ри в результате утечки тока через внеклеточную среду. В электри-ческом синапсе медиатор не вырабатывается, синаптическая щель мала (2–4 нм) и в ней имеются белковые мостики‑каналы шири-
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ной 1–2 нм, по которым движутся ионы и небольшие молекулы. Это способствует низкому сопротивлению постсинаптической мембра-ны (схема 3).
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Схема 3. Электрический синапс





Щелевые контакты образуются очень часто, особенно в эм-бриональной стадии, и служат для внутриклеточного обмена ионов



· низкомолекулярных соединений. У взрослого организма их коли-чество уменьшается. Тем не менее щелевые контакты присутству-ют и в тканях взрослого организма, например в сердечной мышце, в клетках глии, амакриновых клетках сетчатки глаза.



Основные свойства электрических синапсов вытекают из их природы:



· проведение возбуждения осуществляется очень быстро, им-пульс проходит в постсинаптическое окончание без синаптиче-ской задержки;



· слабость или отсутствие следовых процессов — деполяриза-ции и гиперполяризции, слабое влияние на процессы интегра-ции воспринимающего нейрона;



· высокая надежность передачи;



· отсутствует одностороннее проведение.
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Электрические синапсы впервые обнаружены Э. Фершпеном



· Д. Поттером (1959) у речного рака. В стволе мозга млекопитающих также найдены области с электрическими синапсами. В мезенцефа-лическом ядре тройничного нерва — между телами клеток, в вести-булярном ядре Дейтерса — между телами клеток и окончаниями ак-сонов, в нижней оливе — между шипиками дендритов. Функции электрических синапсов заключаются прежде всего в обеспечении срочных реакций организма. Этим, видимо, объясняется расположе-ние их у животных в структурах, обеспечивающих реакцию бегства, спасения от опасности и т. д.



Назначение электрических синапсов — синхронизировать ак-тивность групп нейронов. Они дают возможность получать посто-янные, стереотипные реакции при многократных воздействиях, по-скольку в меньшей степени, чем химические синапсы, подвержены метаболическим и прочим влияниям.





3.2. Химические синапсы



Химические синапсы — это преобладающий тип синапсов в моз-ге млекопитающих. В таких синапсах взаимодействие между нейро-нами осуществляется с помощью медиатора (нейротрансмиттера) — вещества, выделяющегося из пресинаптического окончания и дей-ствующего на постсинаптическую структуру.



Химические синапсы — это самый сложный вид соединений



· ЦНС (рис. 3.1). Морфологически он отличается от других форм соединений наличием хорошо выраженной синаптической щели, при этом виде контакта мембраны строго ориентированы или поля-ризованы в направлении от нейрона к нейрону.



Химический синапс состоит из двух частей: пресинаптической, образованной булавовидным расширением окончанием аксона пе-редающей клетки, и постсинаптической, представленной контак-
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тирующим участком плазматической мембраны воспринимающей клетки. Между обеими частями имеется синаптическая щель — про-межуток шириной 10–50 нм между постсинаптической и пресинап-тической мембранами, края которой укреплены межклеточными контактами. В синаптическом расширении имеются мелкие везику-лы, так называемые пресинаптические или синаптические пузырь‑ки, содержащие медиатор (вещество‑посредник в передаче возбуж-дения) либо фермент, разрушающий этот медиатор. На постсинап-тической, а часто и на пресинаптической мембранах присутствуют рецепторы к тому или иному медиатору.
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Рис. 3.1. Химический синапс



Пузырьки (везикулы) размещаются напротив пресинаптиче-ской мембраны, что обусловлено их функциональным назначени-ем для высвобождения медиатора в синаптическую щель. Также около пресинаптического пузырька находится большое количе-ство митохондрий (производящих АТФ) и упорядоченные струк-туры протеиновых волокон. Везикулы имеют различные разме-ры (от 20 до 150 и более нм) и заполнены химическими веще-ствами, способствующими передаче активности с одной клетки на другую. Одна аксонная терминаль нейрона может содержать несколько типов везикул.
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Как правило, из всех окончаний одного нейрона выделяется один и тот же медиатор (правило Дейла). Этот медиатор может подей­ ствовать на разные клетки по‑разному, в зависимости от их функ-ционального состояния, химизма или степени поляризованности их мембраны. Однако, подчиняясь правилу Дейла, эта пресинаптическая клетка из всех своих аксонных окончаний всегда будет выделять одно



· то же химическое вещество. Пузырьки группируются возле уплот-ненных частей мембраны.



Нервный импульс (возбуждение) с огромной скоростью продви-гается по волокну и подходит к синапсу. Этот потенциал действия вы-зывает деполяризацию мембраны синапса, однако это не приводит к генерации нового возбуждения (потенциала действия), а вызыва-ет открывание специальных ионных каналов. Эти каналы пропускают ионы кальция внутрь синапса. Специальная железа внутренней секре-ции — паращитовидная (она находится поверх щитовидной) — регу-лирует содержание кальция в организме. Многие заболевания связаны



· нарушением обмена кальция в организме. Например, его недостаток приводит к рахиту у маленьких детей.



Попадая в цитоплазму синаптического окончания, кальций вхо-дит в связь с белками, образующими оболочку пузырьков, в которых хранится медиатор. Мембраны синаптических пузырьков сокращают-ся, выталкивая содержимое в синаптическую щель. Возбуждение (элек‑трический потенциал действия) нейрона в синапсе превращается из электрического импульса в импульс химический. Другими словами, каждое возбуждение нейрона сопровождается выбросом в окончании его аксона порции биологически активного вещества — медиатора. Да-лее молекулы медиатора связываются с рецепторами (белковыми моле-кулами), которые находятся на постсинаптической мембране.



Рецептор состоит из двух частей. Одну можно назвать «узнаю­ щим центром», другую — «ионным каналом». Если молекулы ме-диатора заняли определенные места (узнающий центр) на молеку-ле рецептора, то ионный канал открывается и ионы начинают вхо-дить в клетку (ионы натрия) или выходить из клетки (ионы калия).
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· е. через мембрану протекает ионный ток, который вызывает изме-нение потенциала на мембране. Этот потенциал получил название возбуждающего постсинаптического потенциала (рис. 3.2).
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Рис. 3.2. Возбуждающий постсинаптический потенциал
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Рис. 3.3. Соотношение величин потенциала действия (ПД), возбуждающего постсинаптического потенциала (ВПСП) и тормозного постсинаптического потенциала (ТПСП)





ВПСП — это основной синаптический процесс, обеспечиваю­ щий передачу возбуждающих влияний одной клетки на другую. ВПСП отличается от распространяющегося импульса отсутствием
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рефрактерности, значительной длительностью, способностью сум-мироваться с другими аналогичными синаптическими процессами, отсутствием способности к активному распространению (рис. 3.3).



Амплитуда потенциала определяется количеством молекул ме-диатора, связанного рецепторами. Благодаря этой зависимости ам-плитуда потенциала на мембране нейрона развивается пропорцио-нально количеству открытых каналов.



Характеристика проведения возбуждения в синапсах



1.  Одностороннее проведение возбуждения, от пресинаптиче-ского окончания в сторону постсинаптической мембраны. Это свя-зано с тем, что медиатор выделяется из пресинаптического оконча-ния, а взаимодействующие с ним рецепторы локализованы только на постсинаптической мембране.



2.  Замедленное распространение возбуждения в ЦНС по срав-нению с нервным волокном объясняется наличием на путях рас-пространения импульса множества химических синапсов, в каж-дом из которых до возникновения ВПСП имеется синаптическая за-держка около 0,5 мс. Время проведения возбуждения через синапс затрачивается на выделение медиатора в синаптическую щель, рас-пространение его до постсинаптической мембраны, возникновение ВПСП и ПД (в случае одновременного поступления к нейрону мно-гих импульсов). Суммарная задержка передачи возбуждения в ней-роне достигает порядка 2 мс, в нервно‑мышечном синапсе — до 1 мс. Чем больше синапсов в нейрональной цепочке, тем меньше общая скорость распространения по ней возбуждения (рис. 3.3).



3.  Низкая лабильность химических синапсов. В нервно‑мы­ шечном синапсе лабильность равна 100 передаваемым импульсам

· секунду, что в 5–6 раз ниже лабильности нервного волокна. При-чина низкой лабильности синапса — синаптическая задержка.



4.   Утомляемость химического синапса. Происходит ослабление реакции центра на афферентные импульсы, выражающееся в сни-жении постсинаптических потенциалов во время длительного раз-дражения или после него (утомление центра). Это объясняется рас-
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ходованием медиатора, накоплением метаболитов, закислением сре-ды при длительном проведении возбуждения по одним и тем же нейронным цепям.

5.  Распространение возбуждения в химическом синапсе легко блокируется фармакологическими препаратами. Это широко ис-пользуется в клинической практике при лечении (снятии симпто-мов) некоторых заболеваний.





3.3. Медиаторы



Медиаторы (от лат. mediator — посредник; синонимы — нейро-медиаторы, нейротрансмиттеры) — биологически активные вещества, секретируемые нервными окончаниями и обусловливающие передачу нервных импульсов в синапсах. В качестве медиаторов могут высту-пать самые различные вещества. Всего насчитывается около 30 видов медиаторов, однако лишь семь из них (ацетилхолин, норадреналин, дофамин, серотонин, гамма‑аминомасляную кислоту, глицин и глута-миновую кислоту) принято относить к «классическим» медиаторам. Вещество, из которого синтезируется медиатор, попадает в нейрон или его окончание из крови или ликвора, в результате биохимических реакций под действием ферментов превращается в соответствующий медиатор, затем транспортируется в соответствующие везикулы. Ме-диаторы также синтезируются в пресинаптических окончаниях.



· зависимости от их функции нейромедиаторы можно разделить:



· на возбуждающие: этот тип нейромедиаторов оказывает воз-буждающее воздействие на нейрон. Они увеличивают вероят-ность того, что нейрон будет генерировать потенциал действия. К основным возбуждающим нейротрансмиттерам причисляют адреналин и норадреналин;



· ингибирующие: эти нейротрансмиттеры оказывают тормо-зящее действие на нейрон; они уменьшают вероятность того, что будет выработан потенциал действия. К основным тор-
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мозным нейромедиаторам относятся серотонин и гамма‑ами­ номасляная кислота (ГАМК).



По химическому строению медиаторы можно разделить на не-сколько групп, главными из которых являются амины, аминокисло-ты, полипептиды.

Ацетилхолин — достаточно распространенный медиатор, уксус-нокислый эфир холина. Ацетилхолин — медиатор α‑мотонейронов спинного мозга, ствола мозга, нейронов коры, ретикулярной форма-ции, нейронов сетчатки. Он известен, в основном, как возбуждающий­ медиатор. В ретикулярной формации ствола мозга, в гипоталамусе обнаружены М‑ и Н‑холинорецепторы. Ацетилхолин активирует как возбуждающие, так и тормозные нейроны. Тормозное влияние аце-тилхолин оказывает с помощью М‑холинорецепторов в глубоких сло-ях коры больших полушарий, стволе мозга, хвостатом ядре.



•	Амины	(норадреналин,  дофамин,  серотонин,  гистамин)



· значительных количествах содержатся в нейронах ствола моз-га, в меньших количествах выявляются в других отделах ЦНС.



· Дофамин — медиатор черной субстанции, покрышки мозга, гипоталамуса, симпатических ганглиев и сетчатки.

· Норадреналин — медиатор голубого пятна ствола мозга, ган-глионарных нейронов симпатической нервной системы.



· Серотонин — медиатор серотонинэргических нейронов, рас-положенных в ядрах шва ствола мозга и сетчатке.

· Гистамин — медиатор нейронов сосцевидных телец гипоталамуса.



· Амины обеспечивают возникновение процессов возбужде-ния и торможения.

Аминокислоты.Кислыеаминокислоты(глицин,



гамма‑аминомасляная кислота) являются тормозными медиатора-ми в синапсах ЦНС.



· Глицин — медиатор тормозных нейронов, расположенных в спинном мозге и сетчатке.

· Гамма‑аминомасляная кислота (ГАМК) — медиатор тормоз-ных нейронов коры мозга, мозжечка, ствола мозга, сетчатки.
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Нейтральные аминокислоты (альфа‑глутамат, альфа‑аспартат) передают возбуждающие влияния.



Глутамат — медиатор возбуждающих нейронов, расположен-ных в различных отделах коры больших полушарий, таламусе, ба-зальных ганглиях, мозжечке, гипоталамусе, стволе мозга, спинном мозге и сетчатке.



Полипептиды также выполняют медиаторную функцию в ЦНС. Эта группа нейроактивных веществ, присутствующих в ЦНС в боль-шом количестве, выделена сравнительно недавно. Так, субстанция Р является медиатором нейронов, передающих сигналы боли. Осо-бенно много этого полипептида содержится в дорсальных кореш-ках спинного мозга. Энкефалины и эндорфины — медиаторы нейро-нов, блокирующих болевую импульсацию. Они реализуют свое вли-яние посредством соответствующих опиатных рецепторов, которых особенно много в клетках лимбической системы, черной субстан-ции, ядрах промежуточного мозга.



Ангиотензин участвует в передаче информации о потребности организма в воде, люлиберин — в половой активности.



Физиологические эффекты действия некоторых медиато-ров головного мозга

· Норадреналин регулирует настроение, эмоциональные ре-акции, обеспечивает поддержание бодрствования, участвует в механизмах формирования некоторых фаз сна, сновидений.



· Дофамин участвует в формировании чувства удовольствия, регуляции эмоциональных реакций, поддержании бодрствова-ния. Дофамин полосатого тела регулирует сложные мышечные движения.

· Серотонин ускоряет процессы обучения, формирование бо-левых ощущений, сенсорное восприятие, засыпание. Ангио‑тензин повышает артериальное давление, тормозит синтез ка-техоламинов, стимулирует секрецию гормонов, информирует ЦНС об осмотическом давлении крови.
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· Олигопептиды — медиаторы настроения, полового пове-дения, передачи ноцицептивного возбуждения от периферии



· ЦНС, формирования болевых ощущений.



· Эндорфины, энкефалины, пептид, вызывающий дельта‑сон, дают антиболевые реакции, повышение устойчивости к стрессу, сон.

· Простагландины вызывают повышение свертываемости крови, изменение тонуса гладких мышц, усиление физиологи-ческого эффекта медиаторов и гормонов.



Дж. Дейл в 1930–1950‑х гг. сформулировал принцип: «один



нейрон — один медиатор». Однако исследования других ученых 1960–1980‑х гг. показали, что выделение классических медиато-ров (ацетилхолина, норадреналина, ГАМК) сопровождается од-новременным высвобождением комедиаторов (нейропептидов). При этом медиатор обычно оказывает быстрое действие, а комедиа-тор — медленное или только модулирующее. Более поздние исследо-вания выявили в большинстве тормозных синапсов спинного мозга одновременное выделение ГАМК и глицина. В 1999 г. были получе-ны данные о том, что в спинном мозге нейроны способны одновре-менно выделять быстрый тормозный медиатор (ГАМК) и быстрый возбуждающий медиатор АТФ. Поэтому в настоящее время принято считать, что число медиаторов, комедиаторов и модуляторов в си-напсе может быть различным.



Нарушение продукции медиаторов в ЦНС человека — распро-страненное явление. При нарушении синтеза ацетилхолина разви-ваются миастения и болезнь Альцгеймера; нарушение продукции дофамина вызывает развитие болезни Паркинсона и шизофрению; при нарушении продукции серотонина и норадреналина наблюда-ются депрессии, галлюцинации и нарушения сна.



На мембране одного нейрона могут одновременно находиться два вида синапсов: тормозные и возбудительные. Мембрана возбу-дительных синапсов пропускает как ионы натрия, так и ионы калия. В этом случае мембрана нейрона деполяризуется. Мембрана тормоз-
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ных синапсов пропускает только ионы хлора и гиперполяризуется. Таким образом, нейрон благодаря воздействию через соответствую­ щие синапсы может возбудиться или прекратить возбуждение, за-тормозиться. Все эти события происходят на соме и многочислен-ных отростках дендрита нейрона, на последних находится до не-скольких тысяч тормозных и возбудительных синапсов.



Эффект действия медиаторов зависит в основном от свойств ионных каналов постсинаптической мембраны. Например, ацетил-холин может вызывать в коре мозга возбуждение и торможение,



· синапсах сердца — торможение, в синапсах гладкой мускулатуры желудочно‑кишечного тракта — возбуждение.





3.4. Тормозный постсинаптический потенциал (ТПСП)



Торможение в ЦНС — это процесс, порождаемый одним воз-буждением для того, чтобы подавить другое возбуждение. Тормо-жение не способно к активному распространению по нервной клет-ке и ее отросткам. Впервые эффект торможения в ЦНС обнаружи-ли братья Эр. и Эл. Вебер в 1840 г. при изучении эффекта раздраже-ния блуждающего нерва на сокращение сердечной мышцы. Началом развития учения о центральном торможении стала работа И. М. Се-ченова о торможении сгибательного рефлекса лягушки при химиче-ском раздражении спинного мозга (1865). Детальное изучение ха-рактера физиологических процессов, протекающих в нервной клет-ке при ее торможении, стало возможно благодаря внутриклеточной регистрации ее потенциалов.



Центральное торможение по локализации подразделяется на пре‑ и постсинаптическое; по характеру поляризации (заряда мембраны) — на гиперполяризационное и деполяризационное.



Пресинаптическое торможение локализуется в пресинаптиче-ских окончаниях и связано с угнетением проведения нервных им-пульсов в пресинаптических окончаниях. К возбуждающему аксо-
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ну подходит вставочный тормозный аксон, который выделяет тор-мозный медиатор ГАМК. Этот медиатор действует на постсинапти-ческую мембрану и вызывает в ней деполяризацию. Возникшая депо-ляризация тормозит вход Са2+ из синаптической щели в пресинап-тическое окончание аксона и таким образом приводит к снижению выброса возбуждающего медиатора в синаптическую щель и тормо-жению реакции. Пресинаптическое торможение достигает макси-мума через 15–20 мс и длится около 150 мс, т. е. гораздо дольше, чем постсинаптическое торможение. Пресинаптическое торможение блокируется судорожными ядами — бикулином и пикротоксином, которые являются конкурентными антагонистами ГАМК (табл. 3.1).



Постсинаптическое торможение обусловлено выделением пресинаптическим окончанием аксона тормозного медиатора, ко-торый снижает или тормозит возбудимость мембран сомы и ден-дритов нервной клетки, с которой он контактирует. Оно связано



· существованием­ тормозных нейронов, аксоны которых образуют на соме и дендритах клеток нервные окончания, выделяя тормозные медиаторы — ГАМК и глицин. Под влиянием этих медиаторов воз-никает торможение возбуждающих нейронов. Примерами тормоз-ных нейронов являются клетки Реншоу в спинном мозге, грушевид-ные нейроны (клетки Пуркинье мозжечка), звездчатые клетки коры большого мозга и др. Постсинаптическое торможение связано с пер-вичной гиперполяризацией мембраны сомы нейрона, в основе ко-торой лежит повышение проницаемости постсинаптической мем-браны для К+. Вследствие гиперполяризации уровень мембранного



потенциала	удаляется	от	критического	(порогового)	уровня,



· е. происходит его увеличение — гиперполяризация. Это приводит к торможению нейрона. Такой вид торможения называется гиперпо‑ляризационным. Механизм этого явления связан с ионами Сl–. С на-чалом развития постсинаптического торможения Сl– входит в клет-ку. Когда в клетке становится его больше, чем снаружи, глицин кон-формирует мембрану, и через открытые ее отверстия Сl– выходит из клетки. В ней уменьшается количество отрицательных зарядов,
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развивается деполяризация (табл. 3.1). Такой вид торможения на-зывается деполяризационным. В тормозных синапсах обычно дей-ствуют тормозные медиаторы. Среди них хорошо изученными яв-ляются аминокислота глицин (тормозные синапсы спинного мозга), гамма‑аминомасляная кислота — тормозной медиатор в нейронах головного мозга.



Таблица 3.1



Характеристики мембранных потенциалов нейронов
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Вместе с тем тормозной синапс может иметь тот же медиатор, что и возбуждающий, но иную природу рецепторов постсинаптиче-ской мембраны. Так, для ацетилхолина, биогенных аминов и амино-кислот на постсинаптической мембране разных синапсов могут су-ществовать как минимум два типа рецепторов, и, следовательно, раз-ные медиатор‑рецепторные комплексы способны вызывать различ-ную реакцию хемочувствительных рецептор‑управляемых каналов.



Постсинаптическое торможение легко снимается при введении стрихнина, который конкурирует с тормозным медиатором (глици-ном) на постсинаптической мембране. Столбнячный токсин также подавляет постсинаптическое торможение, нарушая высвобожде-ние медиатора из тормозных пресинаптических окончаний. Поэто-му введение стрихнина или столбнячного токсина сопровождается судорогами, которые возникают вследствие резкого усиления про-цесса возбуждения в ЦНС, в частности мотонейронов.



Главная роль центрального торможения заключается в том, чтобы во взаимодействии с центральным возбуждением обеспечи-вать возможность анализа и синтеза в ЦНС нервных сигналов, а сле-довательно, координации нервных процессов. Некоторые виды цен-трального торможения выполняют не только координационную, но и защитную (охранную) роль. Предполагают, что основная ко-ординационная роль пресинаптического торможения заключает-ся в угнетении в ЦНС малосущественных афферентных сигналов. Постсинаптическое торможение регулирует деятельность антаго-нистических центров, ограничивая максимально возможную часто-ту разрядов мотонейронов спинного мозга, выполняет и координа-ционную роль (согласовывает максимальную частоту разрядов мо-тонейронов со скоростью сокращения мышечных волокон, которые они иннервируют), и защитную (предотвращает возбуждение мото-нейронов). В высших отделах мозга, а именно в корковом веществе большого мозга, доминирует постсинаптическое торможение.



За счет пресинаптического торможения осуществляется воз-действие не только на собственный рефлекторный аппарат спинного
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мозга, но и на синаптические переключения ряда восходящих по го-ловному мозгу трактов. В ЦНС, особенно в спинном мозге, преси-наптическое торможение часто выступает в роли своеобразной отри-цательной обратной связи, которая ограничивает афферентную им-пульсацию при сильных (например, патологических) раздражениях



· таким образом отчасти выполняет защитную функцию по отноше-нию спинномозговых и вышерасположенных центров.



Функциональные свойства синапсов не являются постоянны-ми. В некоторых условиях эффективность их деятельности может расти или уменьшаться.



Выделено два принципиально различных способа торможения клеточной активности:



· торможение как результат активации особых тормозящих структур, примыкающих к клетке, которая должна быть затор-можена (в этом случае торможение для клетки — это первич-ный процесс, не связанный с ее возбуждением);



· торможение активности нервной клетки как следствие ее возбуждения (это вторичный процесс, он может наступить

· результате поступления к клетке импульсов высокой часто-ты). Вторичное торможение имеет меньшее значение в процес-сах интегративной деятельности мозга.

Пресинаптическое торможение — это уменьшение или пре-кращение высвобождения медиатора из пресинаптических нерв-ных окончаний. При этом не происходит генерации тормозного постсинаптического потенциала.



Преимущество пресинаптического торможения состоит в его избирательности, т. к. происходит торможение отдельных входов нервной клетки, в то время как при постсинаптическом торможе-нии снижается возбудимость всего нейрона. Снижение количества высвобождающегося медиатора в случае пресинаптического тормо-жения связано с активацией аксо‑аксональных синапсов и, вероят-но, обусловлено снижением амплитуды пресинаптического потен-циала действия в результате инактивации.
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Резюме



Специализированные структурные соединения, обеспечива-ющие взаимные влияния между нервными клетками, — синапсы. По способу передачи сигналов синапсы подразделяют на элек-трические, химические и смешанные. Наибольшее распростра-нение у млекопитающих и человека получили химические си-напсы. Процесс передачи активности с одной клетки на другую происходит в виде потенциала, получившего название «возбуж-дающий постсинаптический потенциал» (ВПСП). ВПСП отли-чается от распространяющегося импульса отсутствием рефрак-терности, значительной длительностью, способностью сумми-роваться с другими аналогичными синаптическими процесса-ми, отсутствием способности к активному распространению. Ве-щества, которые играют роль посредников при распростране-нии нервного импульса через синаптическую щель, — медиато-ры (нейротрансмиттеры). В зависимости от функции их подраз-деляют на возбуждающие и тормозные. К основным возбужда-ющим нейротрансмиттерам относятся адреналин и норадрена-лин. Основными тормозными медиаторами считаются серотонин



· гамма‑аминомасляная кислота (ГАМК). Активный нервный процесс, результатом которого является прекращение или осла-бление возбуждения, — торможение. Различают два основных вида торможения: пре‑ и постсинаптическое. Торможение обе-спечивает механизм координации рефлекторных процессов.





Вопросы для самопроверки



1. Что такое синапс? Какие виды синапсов известны?



2. В чем особенность функционирования электрических синап-сов? В каких отделах нервной системы преимущественно встречает-ся этот вид синапсов?
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3. Как устроен химический синапс? Опишите механизм функ-ционирования химического синапса.



4. Что такое медиатор? Какие основные группы медиаторов из-вестны?



5. Что такое возбуждающий постсинаптический потенциал?



· чем его особенности?



6. Что такое торможение в ЦНС? Какие виды торможения из-вестны? В чем их особенности?



Глава 4. Рефлекторная деятельность нервной системы













4.1. Понятие рефлекса. Виды рефлексов



Рефлекс — закономерная реакция организма на изменение внеш-ней и внутренней среды, осуществляемая при посредстве централь-ной нервной системы и проявляющаяся в возникновении, изменении или прекращении функциональной активности органов, тканей или все-го организма в ответ на раздражение его рецепторов. Биологический смысл рефлекторной реакции — скорейшее приспособление организма



· изменениям, происходящим во внешней или внутренней среде, из-бегание с этими изменениями неразрешимых конфликтных отноше-ний, способных повлечь за собой гибель организма.

Рецепторы (от лат. recipere — получать) — нервные образова-ния, преобразующие химико‑физические воздействия из внешней или внутренней среды организма в нервные импульсы; перифери-ческая специализированная часть анализатора, посредством кото-рой только определенный вид энергии трансформируется в про-цесс нервного возбуждения. Рецепторы широко варьируют по сте-пени сложности структуры и по уровню приспособленности к сво-ей функции.



Все рецепторы характеризуются наличием специфического участка мембраны, содержащего рецепторный белок, обусловливаю­ щий процессы рецепции. В зависимости от выбранной классифика-ции рецепторы подразделяются:



· на первичные и вторичные;



· фото‑, фоно‑, термо‑, электро‑ и барорецепторы;
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· экстеро‑ и интерорецепторы;



· механо‑, фото‑ и хеморецепторы;



· ноцирецепторы, тепловые, холодовые, тактильные и т. п.;



· моно‑ и поливалентные;



· слуховые, зрительные, обонятельные, тактильные и вку­ совые;

· контактные и дистантные;



· фазические, тонические и фазово‑тонические. Совокупность рецепторов, раздражение которых вызывает тот

или иной ответ, называют рецептивным полем.



Одинаковые рецепторы могут вызывать разные рефлекторные реакции, если они входят в различные рецептивные поля. Так, раз-дражение кожных рецепторов на спине лягушки вызовет реакцию потирания, а раздражение точно таких же рецепторов на ее бед­ ре — разгибательный рефлекс. Рецептивное поле одного и того же рефлекса может включать в себя различные по строению рецепто-ры. Например, сгибательный рефлекс можно вызвать, раздражая как кожные рецепторы, так и рецепторы, расположенные в мы-шечных тканях. Характер реакции может зависеть от силы раздра-жения, поскольку при усилении раздражения происходит распро-странение активности на большее количество центральных струк-тур. Изменение силы и длительности раздражения может приве-сти к качественному изменению характера рефлекторного ответа. Так, раздражение кожных рецепторов может вызвать сгибатель-ный рефлекс или рефлекс чесания в зависимости от временных



· амплитудных характеристик раздражителя. Рефлекторная реак-ция может изменяться в зависимости от состояния тех централь-ных структур, к которым направлены чувствительные пути от ре-цептивных полей. Изменение возбудимости этих структур может качественно изменить рефлекторную реакцию, получаемую в от-вет на раздражение рецептивного поля стимулами одной и той же силы и длительности.
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Виды рефлексов



По биологическому значению рефлексы делят на пищевые, оборони‑тельные, половые, ориентировочные, позно‑тонические и локомоторные.



· зависимости от того, где расположены рецептивные поля, вы-зывающие ту или иную реакцию, различают экстерорецептивные рефлексы, вызываемые раздражением рецепторов внешней поверх-ности тела; висцеро‑ или интерорецептивные, возникающие при раздражении рецепторов внутренних органов и сосудов; проприо‑рецептивные, вызываемые раздражением рецепторов скелетной му-скулатуры, суставов, сухожилий.



· зависимости от того, какие отделы мозга в большей степе-ни задействованы при осуществлении рефлексов, их подразделя-ют на спинальные (в организации рефлекторной реакции в пер-вую очередь принимают участие нейроны спинного мозга), напри-мер, такие рефлексы, как коленный, ахиллов, подошвенный; буль‑барные (в осуществлении рефлексов принимают участие нейроны продолговатого мозга), например соса-тельный или корнеальный рефлексы; ме‑зэнцефальные (осуществляются при уча-стии нейронов среднего мозга), например зрачковый рефлекс; диэнцефальные (при участии нейронов промежуточного моз-га), например локомоторные рефлек-сы; кортикальные (при участии нейро-нов коры больших полушарий), напри-мер условные рефлексы, связанные с на-учением (рис. 4.1).
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По длительности ответной реакции моторные рефлексы де-лят на фазические (кратковременное быстрое движение) и тониче‑ские (длительное удержание измененного положения мышцы, ко-нечности или всего тела).



Структурной основой рефлекторной деятельности являются нейронные цепи из афферентных, вставочных и эфферентных ней-ронов. Эти цепи образуют путь, по которому проходят нервные им-пульсы от рецептора к исполнительному органу при осуществлении рефлекса. Этот путь получил название рефлекторной дуги, которая является материальной основой рефлекса (рис. 4.2).



В состав рефлекторной дуги входят пять составных частей:



1) рецептор — специализированная клетка, предназначенная для восприятия раздражителя;

2) афферентный путь, представленный афферентными нейронами;



3) участок ЦНС, представленный спинным или головным мозгом;



4) эфферентный путь, состоящий из аксонов эфферентных нейронов, выходящих за пределы ЦНС;



5) эффектор — рабочий орган (мышца, железа и т. д.).
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Чем сложнее рефлекторная реакция, тем большее число нервных элементов принимает в ней участие. Простейшая рефлекторная дуга — моносинаптическая (рис. 4.2). В ней всего одно синаптическое переклю-чение между афферентным и эфферентным нейронами. Второй этап сложности — дисинаптическая рефлекторная дуга (рис. 4.3). Здесь уже есть вставочный нейрон, а это значит, что нужны два синаптических пе-реключения. Полисинаптические дуги содержат в себе любое число эле-ментов больше трех (рис. 4.1). При некоторых формах поведения реф-лекторные дуги включают в себя множество нейронов центральных структур, например подкорковых ядер и коры головного мозга.

Рефлекторные дуги замыкаются в рефлекторные кольца с по-мощью обратных связей. Морфологической основой обратной свя-зи являются рецепторы, расположенные в эффекторе, и афферент-ные нейроны, связанные с ними.





4.2. Понятие нервного центра. Свойства нервных центров



Нервный центр — совокупность нейронов, необходимых для осуществления определенного рефлекса или регуляции той или иной функции.



Локализацию нервных центров определяют на основании опытов



· раздражением, разрушением, удалением, замораживанием различ-ных участков спинного или головного мозга. Если при раздражении какого‑либо участка мозга возникает некая физиологическая реакция, которая при разрушении этого участка исчезает, то принято считать, что нервный центр, регулирующий эту реакцию, находится именно



· этом месте. Например, удаление затылочной области коры больших полушарий влечет за собой потерю зрения, следовательно, корковый центр зрения находится в этой области. Узко локализованное разруше-ние участка продолговатого мозга приводит к необратимой остановке дыхания, поэтому считается, что в этой области центральной нервной системы локализован главный компонент дыхательного центра.
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При перерезке спинного мозга на разных уровнях были вы-явлены центры простых спинномозговых рефлексов. В частности, центр коленного рефлекса расположен на уровне II–IV поясничных сегментов, а центр подошвенного рефлекса — на уровне I–II крест-цовых сегментов (рис. 4.4).



Однако понимание нервного центра как узко ограниченного участка мозга является условным. В любом сложном рефлекторном акте принимают участие не только отдельные группы нейронов, рас-положенные в локальных участках, но и многие другие клетки в раз-ных отделах ЦНС.
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Рис. 4.4. Спинномозговые центры, отвечающие



за деятельность различных органов
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Примерами могут служить акт ходьбы, включающий в себя по-очередное сокращение и расслабление мышц-сгибателей и разги-бателей бедра, колена, голени, стопы правой и левой ноги, или акт глотания, состоящий в последовательном сокращении мышц язы-ка, неба, глотки, гортани и пищевода. Центры таких рефлектор-ных актов включают целую совокупность различных рецепторных, вставочных, эффекторных нейронов, расположенных в разных от-делах ЦНС.



Таким образом, с физиологической точки зрения нервный центр — это сложное сочетание нейронов, согласованно участвую-щих в регуляции функций или в рефлекторной реакции.



Свойства нервных центров



Нервные центры обладают рядом свойств, которые вытекают из особенностей нейронного строения этих центров и из свойств са-мих нейронов, входящих в их состав.

1.  Одностороннее проведение. Поскольку нейроны функцио-нально поляризованы, возбуждение в ЦНС может распространять-ся только в одном направлении — от рецепторного нейрона через вставочные к эффекторному. Это явление получило название «закон одностороннего проведения». Доказывается он достаточно просто:



· животного перерезают передние и задние корешки какого‑нибудь сегмента спинного мозга; при раздражении электрическим током заднего (афферентного) корешка в переднем (эфферентном) мож-но зарегистрировать разряды потенциала действия. Если раздра-жать передний корешок, то в заднем корешке активность регистри-роваться не будет.



2.  Задержка проведения в нервном центре и время рефлекса.



· нервных центрах импульсы проводятся медленнее, чем в волокнах. Причина — эффект задержки проведения возбуждения в отдель-ных синапсах. Чем больше синаптических переключений в нервном центре, тем длительней латентный период рефлекса. Время, в тече-ние которого внутри нервного центра возбуждение переходит с аф-
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ферентных волокон на эфферентные, — центральное время реф‑лекса. Оно рассчитывается следующим образом: из общего време-ни рефлекса вычитают время, ушедшее на возбуждение рецепторов, на проведение возбуждения по афферентным и эфферентным во-локнам, на передачу возбуждения с нерва на рабочий орган. У че-ловека наименьшую продолжительность имеет время сухожиль-ных рефлексов, например коленного — 20–25 мс. Центральное вре-мя этих рефлексов — 3 мс. Значительно длительней время рефлек-са мигания — 50–200 мс. Центральное время этого рефлекса от 36 до 185 мс. Наибольшую продолжительность имеет время рефлек-торных реакций внутренних органов, кровеносных сосудов, пото-вых желез, импульсы к которым передаются через вегетативную си-стему. Так, общее время покраснения кожи вследствие расширения сосудов составляет 20 с и больше. Время рефлекса зависит от силы раздражения и от состояния ЦНС.



3.  Суммация возбуждений. Суммация возбуждений проявля-ется в нервном центре в усилении рефлекторного ответа на уве-личение до определенного предела частоты раздражений аффе-рентного нерва или рецептора либо на увеличение количества воз-буждающих волокон или рецепторов. Различают два вида сумма-ции возбуждений: временную и пространственную. При ритмиче-ском раздражении рецептивного поля даже слабыми стимулами обнаруживается рефлекторная реакция. Возникновение рефлекса



· данном случае обусловлено временной суммацией возбуждений. Этот же рефлекс можно вызвать, прикладывая подпороговые раз-дражения одновременно к двум участкам кожи, лежащим в преде-лах рецептивного поля этого рефлекса. Каждое из этих раздраже-ний в отдельности не вызовет рефлекса, но при их сочетании реф-лекторная реакция возникает. В данном случае она будет обуслов-лена пространственной суммацией возбуждений. В основе этих явлений лежит процесс суммации ВПСП на дендритах и телах ней-ронов нервного центра.
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4.  Центральное облегчение. Аксоны рецепторных нейронов, по-ступая в ЦНС, ветвятся, образуя множество синаптических оконча-ний на популяциях нервных клеток — нейронных пулах. В таких по-пуляциях различают центральную — пороговую зону и перифери-ческую подпороговую «кайму». Нейроны центральной зоны полу-чают достаточное количество синаптических окончаний от рецеп-торов для того, чтобы на приходящие импульсы ответить потенци-алом действия. На нейронах подпороговой каймы каждая из тех же рецепторных клеток образует лишь по одному окончанию. Поэтому афферентные импульсы, поступающие к этим окончаниям, не дово-дят деполяризацию нейронов до критического уровня и потенциал действия на их мембранах не возникает. Но нервные центры состо-ят из большого числа нейронных популяций, и при этом различные нейроны могут входить в разные популяции. На нейронах «каймы» также расположены окончания волокон нейронов разных популя-ций. В случае когда нейроны каймы активируются одним волокном, потенциал действия не возникает, но если они будут активировать-ся сразу несколькими волокнами, ВПСП нейронов «каймы» сумми-руются, деполяризация мембраны достигнет критического уровня, возникнет потенциал действия. В результате в процесс возбуждения будут вовлечены нейроны не только центральной, но и перифери-ческой зоны. Поэтому сила рефлекторной реакции окажется боль-ше, чем просто арифметическая сумма реакций, вызываемых актив-ностью отдельных волокон. Такое явление получило название цен‑трального облегчения. Чаще всего оно наблюдается при слабых раз-дражениях.



5.  Окклюзия. Некоторые нейроны могут входить в состав не толь-ко периферических, но и центральных зон сразу нескольких нейронных популяций. В этом случае число нейронов, активирующихся в централь-ной зоне при возбуждении, приходящем одновременно по нескольким волокнам, оказывается меньше арифметической суммы нейронов, воз-буждающихся от каждого из этих волокон в отдельности.
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Это явление окклюзии (закупорки). При наличии окклюзии суммация ВПСП на телах нейронов, находящихся в области совпа-дения центральных зон, не приводит к усилению эффекторной ре-акции, поскольку ВПСП, вызываемые каждым из этих раздражений



· отдельности, имеют пороговую величину. Явления окклюзии хо-рошо выражены при сильных афферентных раздражениях, каждое из которых активирует большое число нейронов.
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Рис. 4.5. Центральное облегчение (А) и окклюзия (Б)





6.  Трансформация ритма возбуждений. Трансформация — это изменение частоты и ритма импульсов, посылаемых из центра на пе-риферию, по сравнению с теми параметрами, которые эти импуль-сы имели до прихода в центр. Например, в ответ на одиночный сти-мул, приложенный к афферентному волокну, мотонейрон по аксо-ну может послать целую серию импульсов, следующих друг за дру-гом с определенным интервалом. Трансформация частоты импуль-са – обычно следствие значительной продолжительности вызванного одиночным импульсом ВПСП, на гребне которого возникает не один потенциал действия, а целый разряд импульсов.



7.  Последействие. Рефлекторные акты не заканчиваются одно-временно с прекращением действия вызвавшего их раздражителя.
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После прекращения раздражения некоторое время, иногда достаточ-но продолжительное, наблюдается рефлекторное последействие. Его длительность может во много раз превышать время самого раздра-жения. Обычно оно тем продолжительнее, чем сильнее было раздра-жение. В основе последействия лежат два механизма. Первый — сле-довая деполяризация мембран нейронов после длительного ритмиче-ского раздражения афферентных волокон или рецепторов. Этот ме-ханизм обеспечивает кратковременный эффект последействия. Вто-рой механизм — циркуляция нервных импульсов по замкнутым, раз-ветвленным нейронным цепям до тех пор, пока не наступит утомле-ние какого‑нибудь из синапсов в этих нейронных цепях и циркуля-ция сама по себе не прекратится. Этот механизм обеспечивает дли-тельное рефлекторное последействие.



8.  Утомление нервных центров. В отличие от нервных волокон нервные центры легко утомляются. Утомление нервного центра прояв-ляется в постепенном снижении и полном прекращении рефлекторно-го ответа при продолжительном раздражении афферентных волокон. Утомление нервных центров связано, прежде всего, с нарушением пе-редачи возбуждения в межнейронных синапсах. Это нарушение может быть вызвано резким уменьшением запаса синтезированного медиато-ра в нервных окончаниях, уменьшением чувствительности к медиато-ру постсинаптических мембран нервных клеток, уменьшением их энер-гетических ресурсов.





Резюме



Рефлекс — ответная реакция организма на раздражения, по-ступающие из внешней или внутренней среды. Благодаря рефлек-торной деятельности организм способен быстро реагировать на различные изменения внешней среды или своего внутреннего со-стояния и приспособляться к этим изменениям. Рецепторы вос-принимают раздражение, отвечают на него возбуждением и пере-
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дают его в ЦНС. Структурной основой рефлекторной деятельно-сти являются нейронные цепи из афферентных, вставочных и эф-ферентных нейронов — рефлекторные дуги. Чем сложнее рефлек-торная реакция, тем большее число нервных элементов принима-ет в ней участие. Совокупность нейронов, необходимых для осу-ществления определенного рефлекса или регуляции той или иной функции, называется нервным центром. Анатомическое понятие «нервный центр» — это совокупность нейронов, располагающих-ся в строго определенных отделах центральной нервной системы



· осуществляющих один рефлекс. Физиологическое понятие «нерв-ный центр» — это совокупность нейронов, расположенных на раз-личных уровнях центральной нервной системы и регулирующих­ сложный рефлекторный процесс. Нервные центры обладают ря-дом свойств: одностороннее проведение возбуждения, задержка проведения в нервном центре, суммация возбуждений, централь-ное облегчение и окклюзия, трансформация ритма возбуждений, утомление нервных центров.





Вопросы для самопроверки



1. Сформулируйте определение рефлекса.



2. Какие структуры обеспечивают восприятие раздражителей из внешней среды?



3. Приведите известные вам классификации рецепторов.



4. Что такое рефлекторная дуга? Назовите основные элементы рефлекторной дуги. Какие типы рефлекторных дуг вам известны?



5. Дайте понятие нервного центра. В чем проявляется утомление нервных центров?



6. Какие свойства нейрона лежат в основе одностороннего прове-дения, задержки проведения возбуждения в нервном центре?



7. Какие варианты суммации возбуждений в нервном центре вы знаете?



Глава 5. Координация рефлекторных процессов









Взаимодействие нервных процессов в ЦНС, обеспечиваю-щее согласованность в ее работе, называется координацией. Прин-ципы координации являются общими для нервных структур любо-го уровня сложности. Этим принципам подчиняются все нервные центры­ во всех отделах нервной системы. Координация обеспечи-вает точное выполнение всех видов рефлекторных актов: двигатель-ных, секреторных и сосудистых.





5.1. Иррадиация, конвергенция, дивергенция



· основе координации нервных процессов лежат явления конвергенции и дивергенции. К одной и той же клетке в ЦНС могут подходить терминали аксонов от большого числа нейронов. Ак-сон одного нейрона, разветвляясь, может оставлять свои оконча-ния на соме и дендритах множества клеток. Соответственно, им-пульсы в ЦНС могут сходиться (конвергировать) от множества­ клеток к одной и от одной клетки распределяться (дивергировать) на разные нейроны (рис. 5.1). В спинном и продолговатом мозге эти явления имеют ограниченный характер. На вставочных и мо-тонейронах конвергируют афферентные импульсы, возникающие



· основном в различных участках одного и того же рецептивно-го поля.



· подкорковых ядрах и в коре больших полушарий конверген-ция и дивергенция имеют более сложный характер.



· подкорковых образованиях к нейронам конвергируют им-пульсы от разных рецептивных зон. Одна и та же клетка может по-
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лучать возбуждающие влияния от слуховых, зрительных и кожных рецепторов, которые могут сложно сочетаться с влияниями, прихо-дящими со стороны корковых проекционных зон.
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Рис. 5.1. Дивергенция афферентных дорсальных корешков на спинальные



нейроны (а), аксоны которых, ветвятся, образуя многочисленные коллатерали, и конвергенция эфферентных путей (б) от различных отделов ЦНС на α‑мотонейрон спинного мозга





Такое распространение возбуждения в ЦНС называют ирра‑диацией. Морфологические и электрофизиологические исследова-ния показали, что возможность иррадиации возбуждения в ЦНС обусловлена многочисленными ветвлениями аксонов и дендритов нервных клеток, а также цепочками вставочных нейронов, объеди-няющих нервные центры друг с другом. Препятствуют возникнове-нию иррадиации возбуждения тормозные нейроны, входящие в со-став различных нервных центров.





5.2. Реципрокная (сопряженная) иннервация



Раздражение участка моторной коры левого полушария го-ловного мозга в представительстве передней конечности приво-дит к сокращению мышц‑сгибателей и одновременному расслабле-







68



нию мышц‑разгибателей правой передней лапы. Одновременно со-кращаются мышцы‑разгибатели левой передней лапы. При раздраже-нии симметричного участка моторной коры правого полушария все происходит наоборот. Впервые этот эффект наблюдал Н. Е. Введен-ский (1896). Это явление объясняется тем, что при возбуждении центра сгибательной мускулатуры одной конечности происходит одновремен-но торможение центра ее же мышц‑разгибателей и возбуждение цен-тра мышц‑разгибателей конечности противоположной стороны тела. Центры мышц‑антагонистов – сгибателей и разгибателей – находятся при выполнении двигательных актов в противоположном состоянии. Только в этом случае возможно точное автоматическое чередование движения сгибания или разгибания, например при ходьбе. В этом слу-чае происходит реципрокная иннервация мышц‑антагонистов, при ко-тором возбуждение центров одной группы мышц сопровождается од-новременным торможением центров мышц противоположной группы.
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Рис. 5.2. Реципрокная иннервация





Механизм этого явления заключается в том, что аксоны рецеп-торных нейронов, расположенных в спинномозговых ганглиях, дают в спинном мозге разветвления, одни из которых возбуждают мото-
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нейроны, иннервирующие мышцы‑сгибатели, а другие — вставочные, тормозящие мотонейроны, иннервирующие мышцы­‑разгибатели­. Таким образом, раздражение афферентных волокон вызывает одно-временно и возбуждение нервного центра мышц‑сгибателей, и тор-можение мышц‑разгибателей.



Подобным образом организованы и более сложные рефлек-сы (пищевые, половые, оборонительные). Например, сильное боле-вое раздражение, нанесенное во время акта еды, вызывает оборо-нительную реакцию, реципрокно затормаживая пищевой центр. Ре-ципрокные отношения между различными центрами могут менять-ся под влияниями, исходящими из подкорковых структур и коры. Поэтому существует возможность «волевого» нарушения исходной координации движений. Так, в результате дрессировки животное может научиться передвигаться на задних конечностях, сгибая их одновременно, что невозможно с точки зрения реципрокной иннер-вации. Контроль со стороны вышележащих отделов ЦНС за актив-ностью нервных центров существенно увеличивает изменчивость исходных реакций на нестандартные жизненные ситуации.





5.3. Последовательная смена возбудительных и тормозных реакций, феномен отдачи



Координация активности нервных центров основана не только на реципрокных отношениях, но и на последовательной смене возбу-дительных и тормозных процессов, а также последовательной смене рефлексов. Ч. Шерингтон продемонстрировал это на следующем при-мере. Раздражая кожу на боку собаки, он вызывал рефлекс почесыва-ния. После нанесения электрического раздражения на лапу рефлекс почесывания тормозился. После прекращения электрического раз-дражения лапы рефлекс почесывания не только возобновлялся, но



· усиливался по сравнению с тем, каким он был до тормозящего раз-дражения. Такое контрастное изменение состояния нервного центра,
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при котором вслед за торможением наступает усиленное возбужде-ние, называют положительной последовательной индукцией. Обрат-ный процесс, при котором вслед за возбуждением наблюдается уси-ленное торможение, называют отрицательной последовательной ин‑дукцией. Примером отрицательной последовательной индукции слу-жит описание явления, сделанное А. А. Ухтомским. К ритмическому раздражению нерва, вызывающему рефлекс сгибания лапки лягушки, добавляют раздражение другого нерва, вызывающего тот же самый рефлекс. Прекращение второго раздражения сопровождается резким уменьшением рефлекса по сравнению с тем, что наблюдалось вначале.



Последовательную смену одного рефлекса другим, противопо-ложным по значению, называют феноменом отдачи. Примером может служить, резкое разгибание конечности животного после сгибательно-го рефлекса, вызванного электрической стимуляцией. Феномен отдачи



· данном случае объясняется тем, что при сгибании конечности центр разгибания находился в состоянии реципрокного торможения, одна-ко к нему непрерывно поступали возбуждающие импульсы от рассла-бленной и растянутой мышцы. Как только рефлекторное сгибание пре-кратилось, закончилось и торможение в центре разгибателей, посколь-ку поток возбуждающих импульсов от рецепторов ранее растянутой мышцы устремился в этот центр, к нейронам, у которых порог возбуж-дения был уже близок к критическому уровню. Один рефлекс сменился другим, противоположным по значению. Благодаря такому механизму противоположные рефлексы могут сменять друг друга, создавая слож-ные рефлекторные акты. Такие акты, в которых конец одного рефлекса обусловливает начало другого, называют цепными рефлексами.





5.4. Принцип обратной связи



Любое движение, вызванное афферентным раздражением, со-провождается возбуждением большого количества рецепторов мышц, сухожилий, суставных сумок, от которых нервные импуль-
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сы поступают в ЦНС. Если движения контролируются зрением, то к проприоцептивным импульсам добавляются зрительные сигна-лы. Если в результате двигательного акта возникает звук, то в ЦНС поступают слуховые сигналы. Афферентные импульсы, возникаю-щие в рецепторах в результате любого поведенческого акта, называ-ют вторичными афферентными импульсами, в отличие от первич‑ных, которые вызвали данный поведенческий акт. Вторичные аф-ферентные импульсы непрерывно сигнализируют нервным центрам



· состоянии двигательного аппарата, в ответ на эти сигналы из ЦНС



· мышцам поступают новые двигательные импульсы, включающие, изменяющие или выключающие следующую фазу движения в со-ответствии с результатом анализа поступившей в ЦНС новой ин-формации о достигнутом в результате поведенческом эффекте. Та-ким образом, вторичные афферентные импульсы в ЦНС участвуют в осуществлении обратной связи.
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Рис. 5.3. Принцип	Рис. 5.4. Принцип общего



обратной связи	конечного пути





Обратные связи могут быть положительными и отрицатель-ными. Положительными обратными связями называют те связи, при которых импульсы, приходящие в ЦНС, усиливают рефлектор-ную реакцию, благодаря которой они возникли.
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Отрицательные обратные связи — это те связи, при которых вторичные афферентные импульсы угнетают рефлекторную реак-цию. Обратные связи способствуют высокой координации движе-ний, играют важную роль в регуляции вегетативных функций: кро-вообращения, дыхания, пищеварения, выделения.





5.5. Принцип общего конечного пути



Понятие о мотонейроне как общем конечном пути двигатель-ной системы ввел Ч. Шерингтон (1906). Структурной основой об-щего конечного пути является значительное превышение в боль-шинстве нейронов ЦНС количества афферентных «входов» над эф-ферентным «выходом». Поэтому импульсы с большого количества чувствительных клеток могут передаваться на меньшее количество вставочных нейронов и переходить на еще меньшее количество дви-гательных клеток. Отсюда многие афферентные пути имеют общий эфферентный выход. Одну и ту же поведенческую реакцию можно вызвать, раздражая разные рецептивные поля. Например, рефлекс сгибания лапы у кошки можно вызвать, раздражая рецептивное поле сгибания этой конечности или рецептивное поле разгибания противоположной лапы, или звуковым стимулом, если ранее он со-четался с рефлексом сгибания (при выработке условного рефлекса). Это свидетельствует о том, что одни и те же эффекторные нейроны могут входить в состав разных рефлекторных дуг. Эти нейроны об-разуют общий конечный путь различных по своему происхождению­ рефлексов и могут быть связаны с любыми рецепторными аппара-тами организма.



Рефлексы, дуги которых имеют общий конечный путь, подраз-деляются на союзные и антагонистические. Союзные взаимно под-крепляют друг друга, антагонистические оказывают друг на дру-га тормозящее влияние, конкурируя за захват общего конечного пути. Примером взаимного подкрепления может служить одновре-
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менное раздражение в полости рта тактильных и вкусовых рецеп-торов, приводящее к бурному слюноотделению, в отличие от раз-дельной их стимуляции. Примером антагонизма рефлексов являет-ся соотношение рефлексов чесания и сгибания лапы у собаки в от-вет на болевое раздражение. Если во время чесания на кожу лапы собаки нанести сильное болевое раздражение, то возникнет сги-бание лапы, и рефлекс чесания уступит место сгибательному. Оба рефлекса имеют общий конечный путь — мотонейроны, иннерви-рующие мышцу‑сгибатель, но афферентные и вставочные нейроны у них различны.





5.6. Принцип доминанты



Принцип доминанты сформулирован А. А. Ухтомским как основной принцип работы нервных центров. Этот принцип исхо-дит их учета состояния нервных центров, их возбудимости, физи-ологической лабильности и занятости или покоя в момент прихода



· нему разных импульсов. В результате предшествующих событий, происходящих в нервной системе (работы, подпороговых раздра-жений, действия гуморальных агентов и т. п.), повышается возбу-димость определенных нервных центров. Поэтому импульсы, адре-сованные в эти, более других подготовленные к реакции нервные центры, получают предпочтение перед другими и свободно прохо-дят к месту назначения. Остальные же импульсы, не имеющие­ та-ких преимуществ, тормозятся на общих путях. Очаг возбуждения, более других подготовленный к реакции, получает значение господ-ствующего, доминирующего над всеми остальными центрами нерв-ной системы.



Нейроны доминирующих центров приобретают более низкий уровень критической деполяризации мембран, т. е. становятся более возбудимыми, и способны эффективнее осуществлять простран-ственную и временную суммацию нервных импульсов. Синаптиче-
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ское проведение к этим нейронам облегчено, и поэтому они могут возбуждаться и за счет «посторонних» импульсов от не имеющих прямых связей с доминирующими центрами информационных ка-налов. Вследствие суммации многочисленных ВПСП возбуждение нейронов, как и число возбужденных клеток, в доминирующем цен-тре нарастает, и осуществляемые им рефлекторные реакции легко реализуются.



Преобладание рефлексов доминирующего центра над други-ми рефлекторными актами становится особенно выраженным, по-скольку через систему вставочных нейронов доминирующий центр сопряженно тормозит другие центры и текущие рефлексы. Принцип доминанты позволяет концентрировать внимание и строить пове-дение для достижения определенной намеченной цели. Например, человек в порыве творчества может забывать о еде и сне. Это прояв-ление физиологической доминанты.
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Рис. 5.5. Принцип доминанты





Патологическая доминанта представляет собой резко усилен-ный против нормы очаг возбуждения в ЦНС. Причиной может стать травма, инфекция, стресс, неотреагированная отрицательная эмо-ция: гнев, боль, страх, обида. Состояние патологической доминан-
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ты, в отличие от физиологической, является вредным для организ-ма ее носителя, т. к. ограничивает его приспособление к окружаю-щей среде. Патологическая доминанта создает в организме условия для затягивания или рецидива болезненного процесса. Ухтомский считал, что доминанта способна трансформироваться в любое «ин-дивидуальное психическое содержание». Однако доминанта не явля-ется прерогативой коры головного мозга, это общее свойство всей центральной нервной системы. Он видел разницу между «высшими»



· «низшими» доминантами. «Низшие» доминанты носят физиоло-гический характер; «высшие», возникающие в коре головного моз-га, составляют физиологическую основу «акта внимания и предмет-ного мышления».



Согласно данным А. А. Ухтомского, доминантный очаг возбуж-дения характеризуется следующими особенностями:



· повышенной возбудимостью;



· стойкостью возбуждения;



· способностью к суммации возбуждений;



· инерцией, т. е. способностью к длительному удержанию воз-буждения после окончания стимуляции.

Возникновение доминантного очага в каком‑либо центре всег-



да сопровождается более или менее выраженным сопряженным торможением других нервных центров. Конкретный механизм воз-никновения доминанты пока не изучен.





5.7. Принцип субординации нервных центров



· нервной системе вышерасположенный центр всегда контроли-рует и в случае необходимости тормозит деятельность нижележащего. Например, пирамидные клетки коры больших полушарий, нейроны красного ядра управляют активностью мотонейронов спинного моз-га. В процессе эволюции наблюдается тенденция к увеличению роли вышележащих отделов головного мозга в обеспечении координиро-
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ванной деятельности нижележащих (цефализация), причем, с пре-обладанием тормозных влияний. Восходящие влияния оказываются преимущественно возбуждающими. Однако если блокировать тор-мозные синапсы в нервной системе, этот процесс прекращается и на-ступает нарушение координации рефлекторных актов.





Резюме



Основой координационной деятельности выступает взаимо-действие процессов возбуждения и торможения. Принципы коор-динации являются общими для нервных структур любого уровня сложности, им подчиняются все нервные центры во всех отделах нервной системы. В естественных условиях для деятельности ЦНС характерно наличие доминантных, т. е. господствующих очагов воз-буждения, периодически возникающих и подчиняющих себе рабо-ту всех других нервных центров. Открытие явления доминанты по-казало, что рефлекторные дуги — не изолированные пути, прово-дящие нервные импульсы, что взаимоотношения между нервными центрами скоординированы и обладают определенными свойства-ми, но могут изменяться под влиянием афферентных импульсов, поступающих в ЦНС.





Вопросы для самопроверки



1. В чем состоит физиологический смысл координации нервных процессов в ЦНС?



2. Опишите нейронные механизмы, лежащие в основе конвер-генции, дивергенции, иррадиации возбуждения. В основе каких свойств нервных центров лежат эти явления?



3. Каково функциональное значение реципрокной иннервации? Каким образом в ЦНС осуществляется реципрокное торможение?
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4. Что такое положительная и отрицательная последовательные индукции, в чем их отличие?



5. Объясните механизм феномена отдачи и роль этого феномена в возникновении цепных рефлексов.



6. В чем состоит принцип общего конечного пути? Приведите примеры союзных и антагонистических рефлексов.



7. Что такое доминанта? Перечислите основные свойства, кото-рыми должен обладать доминантный очаг.



Глава 6. Спинной мозг





6.1. Структурно‑функциональная характеристика



Рефлекторная функция — одна из основных функций спин-ного мозга. Все сложные двигательные реакции организма осущест-вляются с помощью спинного мозга. Одни из них возникают в резуль­ тате собственных рефлексогенных механизмов, другие — в результате рефлексов, осуществляемых вышележащими отделами ЦНС. Им-пульсы, поступающие в спинной мозг от экстерорецепторов, про-приорецепторов, висцерорецепторов туловища и конечностей, пе-редаются по восходящим путям к центрам ствола мозга, мозжеч-ку и коре. Импульсы из вышележащих отделов ЦНС передают-ся по нисходящим путям к вставочным и двигательным нейро-нам спинного мозга, оказывая на них тормозящее или возбужда-ющее влияние. В этом заключается проводниковая функция спин-ного мозга.



Спинной мозг находится внутри костного канала, образо-ванного позвоночником, представляет собой уплощенный тяж длиной 45 см у мужчин и около 42 см — у женщин, средним диа­ метром 0,48–0,84 см. В центре спинного мозга проходит спинно-мозговой канал, заполненный ликвором. Спереди спинной мозг переходит в головной мозг, сзади оканчивается мозговым кону-сом на уровне 2‑го позвонка поясничного отдела позвоночни-ка. От мозгового конуса отходит соединительнотканная конце-вая нить (продолжение мозговых оболочек), которая прикрепля-ет спинной мозг к копчику. Концевая нить окружена нервными волокнами (конский хвост).



Спинной мозг имеет сегментарное строение (31–33 сегмен-та) (рис. 6.1). Каждый его сегмент связан с определенной частью
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тела. Спинной мозг включает пять отделов: шейный (С1–С8), груд-ной (Th1–Th12), поясничный (L1–L5), крестцовый (S1–S5) и копчи-ковый (Co1–Co3). Характерной особенностью организации спин-ного мозга является правильная периодичность в выходе спинно-мозговых корешков, содержащих афферентные и эфферентные во-локна, на периферию. Каждая пара корешков соответствует одному из позвонков и покидает позвоночный канал через отверстия меж-ду ними. Спинной мозг оказывается разделенным на ряд сегмен-тов, количество которых равно количеству позвонков. Морфологи-ческих границ между сегментами, кроме места выхода соответству-ющей пары корешков, нет. В процессе эволюции в спинном мозге сформировалось два утолщения: шейное (сегменты, иннервирую-щие верхние конечности) и пояснично‑крестцовое (сегменты, ин-нервирующие нижние конечности) — как результат повышенной нагрузки на эти отделы. В указанных утолщениях соматические нейроны наиболее крупные, их больше, в каждом корешке этих сег-ментов больше нервных волокон, они имеют наибольшую толщи-ну. Общее количество нейронов спинного мозга — около 13 милли-онов. Из них только 3% — мотонейроны, 97% — вставочные ней-роны, из которых часть относится к вегетативной нервной системе.



· конечных отделах позвоночный канал не содержит мозгового ве-щества, и соответствующие сегменты здесь расположены выше. По-этому корешки, отходящие от них, в виде пучка опускаются вниз к межпозвоночным отверстиям и затем выходят из позвоночника. Задние и передние корешки вначале идут раздельно вплоть до входа в позвоночные отверстия. У входа в костную щель или в самой кост-ной щели на дорсальном корешке находится утолщение — спин-номозговой ганглий, содержащий афферентные нервные клетки, отростки которых представляют собой афферентные волокна, входящие через этот корешок в спинной мозг. После выхода из костного канала оба корешка сливаются вместе, и афферентные и эфферентные волокна смешиваются. Афферентная импульса-ция поступает в спинной мозг через задние корешки, а эфферент-
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ная импульсация и регуляция функций различных органов и тка-ней организма осуществляется через передние корешки (закон Бел-ла — Мажанди) (рис. 6.2).
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Рис. 6.1. Общий план строения спинного мозга





Афферентные и эфферентные волокна каждого сегмента спин-ного мозга связаны в основном с кожной поверхностью и мыш-цами соответствующих участков тела. Часть из них следует к вну-тренним органам, образуя вегетативную нервную систему. Спинной мозг покрыт тремя оболочками — твердой, паутинообразной и мяг-кой (рис. 6.3). Пространства внутри спинномозгового канала, а так-же между твердой и паутинообразной оболочками заполнены спин-номозговой жидкостью.
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Спинной мозг построен по ядерному типу. Серое вещество спинного мозга на поперечном сечении по форме напоминает ба-бочку (рис. 6.4). Эта «бабочка» расположена в центральной части спинного мозга; волокна, образующие белое вещество, расположе-ны по краям. Выросты серого вещества на каждой стороне спинно-го мозга делят белое вещество на три канатика: дорсальный (зад­ ний), латеральный (боковой) и вентральный (передний). Границы между канатиками — места выхода дорсальных и вентральных ко-решков.
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		Рис. 6.3. Сегментарное



		Закон

		строение спинного мозга.



		Белла — Мажанди

		Оболочки мозга







· сером веществе различают дорсальные и вентральные рога.



· грудном и в верхней части поясничного отдела спинного мозга се-рое вещество образует небольшие боковые рога.



Серое вещество спинного мозга содержит нервные элементы, со-бранные в виде ядер и разбросанные диффузно. Ядра — это структу-







82



ры, по форме напоминающие веретена и вытянутые вдоль позвоноч-ного столба. Большинство ядер в спинном мозге занимает несколько сегментов, поэтому афферентные и эфферентные волокна, связанные



· ними, входят в спинной мозг и покидают его по нескольким кореш-кам. Наиболее значительными спинномозговыми ядрами являются ядра вентральных столбов, образованные мотонейронами.
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Рис. 6.4. Поперечный срез спинного мозга
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Рис. 6.5. Проводящие пути спинного мозга
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Выделяют два типа мотонейронов: альфа‑ и гамма‑мотоней­ роны. Альфа‑мотонейроны — крупные (25–75 мкм) мультипо-лярные клетки, иннервирующие волокна скелетной мускулатуры. Гамма‑мотонейроны­ — это более мелкие (15–25 мкм) клетки, иннер-вирующие рецепторы растяжения или нервно‑мышечные веретена. Аксоны этих двух типов мотонейронов составляют основную массу вентральных корешков.



Серое вещество спинного мозга условно может быть раз-делено на 10 слоев или пластин (пластины Рекседа), в каждой из которых группируются нейроны определенного типа (Б. Рек-сед, 1952).



Пластина I — нейроны, получающие импульсы от ноцицеп-торов (болевых рецепторов) туловища и конечностей. Аксоны ча-сти этих нейронов переходят на противоположную сторону, аксоны остальных нейронов идут ипсилатерально в составе спинноталами-ческого тракта.



Пластины II и III — желатинозная субстанция Роланда. Это нейроны, участвующие в контроле ноцицептивных сигналов, посту-пающих в спинной мозг.



Пластина IV — нейроны, получающие импульсы от перифери-ческих рецепторов, отвечающих за раздражения различных модаль-ностей. Аксоны этих нейронов поднимаются к латеральному шей-ному ядру (спинно‑цервикальный тракт). Вторая группа нейронов этой пластины формирует часть спинно‑таламического тракта, ко-торая проводит импульсацию от раздражителей любых модально-стей, кроме ноцицептивной.



Пластины V и VI — шейка дорсального рога. Здесь заканчива-ются волокна от сенсомоторной области больших полушарий и во-локна, несущие проприоцептивную чувствительность от тулови-ща и конечностей. Одни аксоны нейронов этих пластин участвуют



· образовании спинно‑мозжечковых трактов, другие проецируются к ретикулярной формации ствола и нижней оливе.
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Пластина VII — область окончания проприоспинальных и вис-церальных волокон, а также афферентных и эфферентных связей с мозжечком и средним мозгом.



Пластина VIII — бульбоспинальные и проприоспинальные связи.



Пластина IX — первичная моторная область. В ее медиальной части расположены мотонейроны, иннервирующие мускулатуру ту-ловища, а в латеральной — мускулатуру конечностей.



Пластина X обрамляет спинномозговой канал и содержит ней-роны, клетки глии и комиссуральные волокна.





6.2. Основные проводящие пути спинного мозга и их функции



Проводящие пути в ЦНС делят на восходящие и нисходящие. Восходящие пути образуются аксонами клеток, тела которых рас-положены в сером веществе спинного мозга. Эти аксоны в составе белого вещества направляются к верхним отделам спинного мозга, стволу и коре больших полушарий. Нисходящие пути образуются аксонами клеток, тела которых расположены в различных ядрах го-ловного мозга. Эти аксоны по белому веществу спускаются к раз-личным спинальным сегментам, заходят в серое вещество и остав-ляют свои окончания на его клетках.



Восходящие пути. Основные восходящие системы проходят через дорсальные канатики спинного мозга и представляют собой аксоны афферентных нейронов спинномозговых ганглиев. Они про-ходят по всему спинному мозгу и заканчиваются в области продол-говатого мозга в ядрах дорсального канатика — ядрах Голля и Бур-даха. Эти пути называют трактом Голля и трактом Бурдаха. Во-локна, расположенные в канатике медиальнее, несут к ядру Голля афферентные сигналы от нижней части тела, в основном от ниж-
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них конечностей. Волокна, расположенные латеральнее, идут к ядру Бурдаха и передают афферентные сигналы от рецепторов верхней части туловища и верхних (у животных — передних) конечностей. Аксоны клеток ядер Голля и Бурдаха в стволе головного мозга пе-рекрещиваются и в виде плотного пучка поднимаются до промежу-точного мозга. Этот пучок волокон, образованный клетками ядер Голля и Бурдаха, называется медиальной петлей. Клетки ядер про-межуточного мозга образуют третье звено нейронов, аксоны кото-рых направляются в кору больших полушарий.



Все остальные восходящие пути начинаются не от нейронов спинномозговых ганглиев, а от нейронов, расположенных в сером веществе спинного мозга. Их волокна являются волокнами второго порядка. Первым звеном в этих путях служат нейроны спинномоз-говых ганглиев, но в сером веществе спинного мозга они оставляют свои окончания на клетках второго звена, и уже эти клетки посыла-ют свои аксоны к ядрам ствола и коре больших полушарий. Основ-ная масса волокон этих путей проходит в латеральном канатике.



Спинно‑таламический путь начинается в основании дорсаль-ного рога спинного мозга. Аксоны нейронов, образующих этот тракт, переходят на противоположную сторону, входят в белое вещество противоположного латерального или вентрального канатика и в нем поднимаются вверх через весь спинной мозг и ствол головного мозга до ядер промежуточного мозга. Далее уже нейроны третьего поряд-ка (нейроны промежуточного мозга) переносят импульсацию в кору больших полушарий. Тракты Голля и Бурдаха и спинно‑таламический тракт связывают рецептивные области каждой стороны тела с нейро-нами коры противоположного полушария.



· латеральных канатиках проходят еще два пути, кото-рые связывают спинной мозг с корой мозжечка и образуют спинно‑мозжечковые тракты. Путь Флексига расположен дорсаль-нее и содержит волокна, не переходящие на противоположную сто-рону мозга. Путь Говерса находится вентральнее (вентральный спинно‑мозжечковый путь), содержит волокна, которые поднима-
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ются вверх по латеральному канатику противоположной стороны тела, но в стволе мозга эти волокна снова перекрещиваются и вхо-дят в кору мозжечка с той стороны, на которой этот путь начинался.



Таким образом, если кора больших полушарий мозга всегда связана с афферентными волокнами противоположной стороны тела, то кора мозжечка получает волокна преимущественно от ней-ронных структур одноименной стороны.



Помимо путей, ведущих к различным структурам головного моз-га, в белом веществе спинного мозга есть пути, которые не выходят за его пределы. Эти пути расположены в самой глубокой части лате-рального и вентрального канатиков, они связывают между собой раз-личные нервные центры. Такие пути называют проприоспинальными.



Функции восходящих систем. Восходящие системы обеспечи-вают различные виды чувствительности, проводя в высшие отделы ЦНС импульсы от рецепторов наружной поверхности тела, двига-тельного аппарата и внутренних органов.



Кожно‑механическая чувствительность обеспечивается глав-ным образом путями дорсального канатика (пучки Голля и Бур-даха). По этим трактам проходят афферентные волокна, передаю-щие импульсы от механорецепторов, реагирующих на движение во-лосков, на легкое или сильное прикосновение к коже. Эти тракты являются наиболее быстропроводящими. Значительная часть им-пульсов от кожных рецепторов поднимается вверх по латераль-ным канатикам к коре мозжечка (спинно‑мозжечковые пути), че-рез ствол мозга в промежуточный мозг и кору больших полуша-рий (спинно‑таламический путь).



Еще одна группа волокон кожной чувствительности направля-ется в верхнее шейное ядро (спинно‑цервикальный путь), а от него



· составе медиальной петли поднимается в передний мозг. Эти си-стемы имеют свои функциональные особенности. Тракты Голля и Бурдаха организованы таким образом, что каждая группа клеток, активируемая окончаниями их аксонов, возбуждается только им-пульсами из определенного участка кожной поверхности.
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· спинно‑таламической системе пространственное разделение сигналов от различных кожных рецепторов выражено плохо, кле-точные реакции здесь носят генерализованный характер. Каждый нейрон в этой системе может получать импульсацию от больших рецептивных полей. Таким образом, спинно‑таламическая систе-ма не может передавать сведений о локальных раздражениях и слу-жит для передачи общей информации о механических воздействи-ях на кожу. Система спинно‑цервикальных путей и медиальная пет-ля являются более точными. Клетки верхнего шейного ядра воспри-нимают импульсацию только от ограниченных рецептивных полей.



Восходящие пути температурной чувствительности проходят по латеральным канатикам, импульсы от температурных рецепторов поднимаются по волокнам, идущим в составе спинно‑таламического тракта. По этим же путям идут импульсы от болевых рецепто-ров. Передача импульсации от рецепторов двигательного аппара-та (проприорецепторов) осуществляется по тем же путям, по ко-торым в высшие отделы ЦНС идут импульсы от кожных рецепто-ров, воспринимающих механические раздражения. В передний мозг импульсы от проприорецепторов направляются по путям дорсаль-ных канатиков, а в мозжечок — по спинно‑мозжечковым путям. Ин-тероцептивная импульсация после синаптических переключений на нейронах спинного мозга идет к высшим отделам ЦНС по восхо-дящим путям латеральных канатиков. Специализированные аффе-рентные пути от рецепторов внутренних органов в ствол мозга про-ходят также в составе блуждающего нерва.



Нисходящие пути. Волокна, идущие в нисходящем направле-нии, подразделяют на несколько путей. В основе названий этих пу-тей лежит название отделов ЦНС, которые они связывают.

Кортико‑спинальный путь образован аксонами пирамидных клеток коры больших полушарий (другое название — пирамидный тракт). Его волокна, не прерываясь, проходят от двигательной об-ласти и смежных с ней областей коры через стволовые структуры до продолговатого мозга. В области продолговатого мозга большая
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часть волокон переходит на противоположную сторону и в составе белого вещества латеральных канатиков спускается до каудальных сегментов спинного мозга. Та часть пирамидных волокон, которая не перешла на противоположную сторону на уровне продолговато-го мозга, осуществляет этот переход на уровне тех спинальных сег-ментов, к которым они направлены.



Таким образом, двигательная область коры больших полуша-рий всегда оказывается связанной с нейронами противоположной стороны спинного мозга.



Основной нисходящий путь среднего мозга начинается в крас-ном ядре и называется рубро‑спинальным трактом. Аксоны нейронов красного ядра перекрещиваются сразу под ним и в составе белого ве-щества латерального канатика противоположной стороны спускаются



· сегментам спинного мозга, заканчиваясь на клетках промежуточной области его серого вещества. Рубро‑спинальная система, наряду с пи-рамидной, является основной системой контроля деятельности­ спин-ного мозга.

От продолговатого мозга берут начало два пути: вестибу­ ло‑спинальный­, начинающийся от вестибулярных ядер, и рети­ куло‑спинальный, начинающийся от скопления клеток ретикулярной формации. Волокна каждого из этих путей заканчиваются на нейро-нах медиальной части вентрального рога. Предполагается, что волок-на ретикуло‑спинального тракта могут оказывать влияние на функ-цию спинного мозга путем предварительной активации его клеток.



Кроме длинных нисходящих путей в спинном мозге присут-ствуют короткие межсегментарные проприоспинальные волокна. Эти волокна включены в передачу сигналов, поступающих в спин-ной мозг по длинным путям.



Функции нисходящих систем. Пирамидная (кортико‑спи­ нальная) нисходящая система неоднородна по своей организации. Она содержит быстропроводящие волокна (скорость проведения око-ло 60 м/с) и медленнопроводящие волокна. Одна ее часть обеспечива-ет быстрые (фазные) двигательные реакции и представлена толстыми
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проводящими волокнами, берущими начало от больших пирамидных клеток коры. Другая часть пирамидной системы регулирует тониче-ские реакции скелетной мускулатуры. Это влияние осуществляется,



· основном, по тонким волокнам. При поражении пирамидной си-стемы (перерезка волокон) происходит нарушение двигательной дея-тельности, в основном, тонких произвольных движений и нарушение регуляции мышечного тонуса. Объем этих нарушений и их длитель-ность невелики, поскольку они быстро компенсируются активностью нисходящих путей, дублирующих функции пирамидной системы. Прежде всего это кортико‑рубро‑спинальная система. Скорость про-ведения возбуждения в этой системе 80 м/с, рубро‑спинальные во-локна имеют большой диаметр.



Пирамидная и рубро‑спинальная система в ЦНС выполняют сходные функции, их объединяют в одну группу — латеральные нисходящие системы. Они проходят в боковых канатиках и свя-заны со вставочными нейронами латеральной части серого веще-ства, которые посылают свои аксоны в основном в латеральные двигательные ядра, иннервирующие дистальную мускулатуру ко-нечностей.



Вестибуло‑спинальные волокна относят к очень быстропрово-димым (120 м/с). Их активация вызывает моносинаптические воз-буждения преимущественно разгибательных мотонейронов, иннер-вирующих мышцы туловища и проксимальную мускулатуру конеч-ностей. В нейронах‑сгибателях при этом возникают реципрокные тормозящие процессы. Таким образом, вестибуло‑спинальная си-стема поддерживает тоническое напряжение разгибательной муску-латуры.



Ретикуло‑спинальные волокна, берущие начало от медиальных ядер ретикулярной формации и проходящие в медиальной части пе-реднего канатика, имеют высокую скорость проведения возбужде-ния — 130 м/с. Их раздражение иннервирует преимущественно сги-бательные мотонейроны, иннервирующие мышцы туловища и конеч-ностей. Вестибуло‑ и ретикуло‑спинальный тракты имеют много об-
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щего. Их волокна проходят рядом в вентральных канатиках и уста-навливают прямые связи с мотонейронами. Наиболее выраженные эффекты при их активации наблюдаются в мотонейронах медиаль-ных ядер, иннервирующих осевую мускулатуру тела. Эти два пути объединены в одну группу — медиальные нисходящие системы, свя-занные в основном с реализацией позиционных рефлексов. В отли-чие от латеральных систем, они находятся между собой не в синерги-ческих, а в антагонистических отношениях, т. к. активируют мотоней-роны противоположного функционального назначения.



Пирамидный тракт — это путь произвольных движений. Остальные пути — экстрапирамидные, их функция — осуществле-ние рефлекторных движений.





6.3. Рефлекторная функция спинного мозга



Функциональное разнообразие нейронов спинного мозга, на-личие в нем афферентных нейронов, интернейронов, мотонейро-нов и нейронов автономной нервной системы, а также многочислен-ных прямых и обратных, сегментарных, межсегментарных связей



· связей со структурами головного мозга — все это создает условия для рефлекторной деятельности спинного мозга с участием как соб-ственных структур, так и головного мозга. Подобная организация позволяет реализовывать все двигательные рефлексы тела, диафраг-мы, мочеполовой системы и прямой кишки, терморегуляции, сосу-дистые рефлексы и т. д.



Рефлекторные реакции спинного мозга зависят от места, силы раздражения, площади раздражаемой рефлексогенной зоны, скоро-сти проведения по афферентным и эфферентным волокнам, от влия­ ния головного мозга. Сила и длительность рефлексов спинного мозга увеличивается при повторении раздражения (суммация). Собствен-ная рефлекторная деятельность спинного мозга осуществляется сег-ментарными рефлекторными дугами.
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Все спинальные рефлексы можно объединить в две группы.



1.  По рецепторам, раздражение которых вызывает рефлекс:



· проприоцептивные;



· висцероцептивные;



· кожные (защитные).



Рефлексы, возникающие с участием проприорецепторов, фор-мируют акт ходьбы и поддерживают мышечный тонус. Висцеро-рецептивные рефлексы возникают с участием интерорецепторов



· проявляются в сокращениях мышц передней брюшной стенки, грудной клетки и разгибателей спины.



2.  По органам (эффекторам рефлекса):



· рефлексы конечностей;



· брюшные рефлексы;



· рефлексы органов таза.



Рефлексы конечностей. Это наиболее обширная группа реф-лексов. По характеру ответной реакции их можно объединить



· следующие группы: сгибательные, разгибательные, ритмические, позно‑тонические (рис. 6.6: 2, 3, 4, 5, 6, 8).



Сгибательные рефлексы делятся на фазные и тонические. Фазные рефлексы — это однократное сгибание конечности

при однократном раздражении кожи или проприорецепторов. Одно-временно с возбуждением мотонейронов мышц‑сгибателей проис-ходит реципрокное торможение мотонейронов мышц‑разгибателей.

Тонические сгибательные и разгибательные рефлексы возни-кают при длительном растяжении мышц, их главное назначение — поддержание позы. Тоническое сокращение скелетных мышц яв-ляется фоновым для осуществления всех двигательных актов, со-вершаемых с помощью фазических сокращений мышц. В клинике обычно исследуют сгибательные фазные рефлексы: локтевой, ахил-лов, подошвенный.



Разгибательные рефлексы, как и сгибательные, также бывают фазными и тоническими. Фазные рефлексы возникают в ответ на од-
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нократное раздражение мышечных рецепторов. Например, при уда-ре по сухожилию четырехглавой мышцы ниже надколенной чашеч-ки возникает коленный разгибательный рефлекс вследствие сокра-щения четырехглавой мышцы. Фазные разгибательные рефлексы, как



· сгибательные, участвуют в формировании акта ходьбы. Тонические разгибательные рефлексы представляют собой длительное сокраще-ние мышц‑разгибателей при длительном растяжении их сухожилий. Их роль — поддержание позы. В положении стоя тоническое сокра-щение мышц‑разгибателей предотвращает сгибание нижних конеч-ностей и обеспечивает сохранение вертикальной естественной позы.

[image: ]











































Рис. 6.7. Основные рефлексы спинного мозга



Рефлексы позы — перераспределение мышечного тонуса, воз-никающее при изменении положения тела или отдельных его частей. Рефлексы позы осуществляются с участием различных отделов ЦНС. На уровне спинного мозга замыкаются шейные позные рефлексы.
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Ритмические рефлексы — многократное повторение сгибания



· разгибания конечностей. Примером таких рефлексов могут быть рефлексы потирания, шагания, почесывания.



Брюшные рефлексы вызываются штриховым раздражением кожи живота, выражаются в сокращении соответствующих участ-ков мускулатуры стенки живота (рис. 6.6).





Резюме



Спинной мозг — отдел ЦНС, основными функциями кото-рого являются рефлекторная и проводниковая. Проводниковая функция осуществляется с помощью нисходящих и восходящих путей. Афферентная импульсация поступает в спинной мозг че-рез задние корешки, эфферентная импульсация и регуляция функций различных органов и тканей организма осуществляет-ся через передние корешки (закон Белла — Мажанди). Спинной мозг проводит четыре вида чувствительности: тактильную (чув-ство прикосновения и давления), температурную, болевую и про-приоцептивную (от рецепторов мышц и сухожилий, так называе-мое суставно‑мышечное чувство, чувство положения и движения тела и конечностей).



· нормальных условиях деятельность спинного мозга контро-лируется вышележащими отделами ЦНС. Проводниковая функция спинного мозга заключается в том, что через спинной мозг проходят восходящие пути, несущие афферентную импульсацию от проприо­ рецепторов к вышележащим отделам ЦНС, и нисходящие пути, не-сущие эфферентную импульсацию к эффекторным нейронам спин-ного мозга. Рефлекторная функция спинного мозга заключается



· том, что этот отдел ЦНС регулирует простые двигательные реф-лексы тела, диафрагмы, мочеполовой системы и прямой кишки, тер-морегуляции, сосудистые рефлексы и т. д.
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Вопросы для самопроверки



1. Перечислите основные функции спинного мозга. В чем они за-ключаются?



2. Назовите характерные особенности строения спинного мозга. Опишите ход и строение спинномозговых корешков, спинномозго-вых нервов.



3. В чем особенность серого вещества спинного мозга?



4. Перечислите пластины, на которые делится серое вещество спинного мозга.



5. В чем заключаются функции нейронов, расположенных в зонах пластин?



6. Перечислите основные восходящие системы спинного мозга и их функции.



7. Перечислите основные нисходящие системы спинного мозга и их функции.



8. На какие группы можно подразделить рефлексы спинного мозга?



9. Опишите сгибательные рефлексы конечностей. Как они осу-ществляются?



10.	Опишите разгибательные рефлексы. Как они осуществляются?



Глава 7. Ствол мозга





Ствол головного мозга — филогенетически наиболее древ-няя и сравнительно небольшая часть головного мозга. Она включа-ет в себя задний мозг, состоящий из продолговатого мозга и варо-лиева моста, и средний мозг, состоящий из четверохолмия и ножек мозга. Задний мозг анатомически и функционально связан со спин-ным мозгом, мозжечком и корой больших полушарий. В нем замы-каются дуги многих сложных по механизму координации рефлек-сов. Здесь расположены центры регуляции дыхания, сердечной дея-тельности, тонуса сосудов; центры, регулирующие органы пищева-рения и др. Через средний мозг проходят все восходящие пути, не-сущие импульсы к таламусу, большому мозгу и мозжечку, а также нисходящие пути, проводящие импульсы к продолговатому и спин-ному мозгу. Фактически задний и средний мозг по своему строению



· функции представляют единое целое. Здесь, как и в спинном моз-ге, серое вещество находится внутри, а белое — снаружи. Серое ве-щество представлено ядрами, содержащими нервные клетки со спе-циализированными функциями.





7.1. Задний мозг



Задний мозг включает продолговатый мозг и варолиев мост, представляет собой филогенетически древнюю область ЦНС и со-храняет черты сегментарного строения. Продолговатый мозг рас-положен между спинным мозгом, варолиевым мостом и мозжечком. На вентральной поверхности продолговатого мозга проходит перед-няя срединная борозда, по ее бокам расположены два тяжа — пира-миды, сбоку от пирамид лежат оливы. На задней стороне продолго-







96



ватого мозга лежат задние канатики, которые идут к мозжечку в со-ставе задних ножек.



Рефлекторная деятельность заднего мозга. В заднем мозге распо-ложены ядра Голля и Бурдаха, ядра V–XII пар черепно‑мозговых нер­ вов, олива, скопление нервных элементов ретикулярной формации.

Черепно‑мозговые нервы. Нервы, отходящие от стволовой ча-сти головного мозга, называются черепно‑мозговыми (черепными). Каждый черепно‑мозговой нерв, выйдя на основание мозга, направ-ляется к определенному отверстию черепа, через которое и поки-дает его полость. До выхода из полости черепа черепно‑мозговые нервы сопровождаются оболочками головного мозга. У человека 12 пар черепных нервов:



I пара, обонятельный нерв (n. olfactorius), берет начало от нерв-ных клеток слизистой оболочки носа. Тонкие волокна этого нерва проходят в череп через отверстия решетчатой пластинки решетча-той кости, вступают в обонятельную луковицу, которая затем пере-ходит в обонятельный тракт. Расширяясь кзади, этот тракт образует обонятельный треугольник. На уровне обонятельного тракта и тре-угольника залегает обонятельный бугорок, в котором заканчивают-ся волокна, идущие от обонятельной луковицы. В коре обонятель-ные волокна распределяются в области гиппокампа. При поражении обонятельного нерва возникает полная потеря обоняния или ча-стичное его нарушение.



AI пара, зрительный нерв (n. opticus), начинается от клеток ган-глиозного слоя сетчатки. Отростки этих клеток собираются в зри-тельный нерв, который после вступления в полость черепа образу-ет на основании мозга зрительный перекрест — хиазму. Но этот пе-рекрест не полный, в нем перекрещиваются только волокна, идущие от внутренних половин сетчатой оболочки глаз. После перекреста зрительный нерв носит название зрительного тракта, который за-канчивается в наружном коленчатом теле. От наружного коленчато-го тела начинается центральный зрительный путь, который закан-чивается в коре затылочной доли мозга. При каких‑либо патологи-
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ческих процессах в головном мозге, затрагивающих перекрест зри-тельного нерва, зрительный тракт или путь, возникают различной формы выпадения полей зрения — гемианопсия.

[image: ]

















































Рис. 7.1. Задний мозг: 1 — передняя срединная щель; 2 — пирамиды продолговатого мозга; 3 — олива; 4 — мозжечок; 5 — перекрест пирамид (место перехода продолговатого мозга в спинной); 6 — средняя мозжечковая ножка; 7 — варолиев мост; 8 — межножковая ямка;



9 — ножка мозга; III–XII — корешки черепных нервов; С — первый спинномозговой нерв





BI пара, глазодвигательный нерв (n. oculomotorius), образо-вана волокнами, идущими от одноименных ядер, лежащих в цен-тральном сером веществе, под водопроводом мозга (сильвиев во-допровод). Выходит на основание мозга между его ножками через
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верхнюю глазничную щель, проникает в глазницу и иннервирует все мышцы глазного яблока, за исключением верхней косой и наружной прямой мышц. Содержащиеся в глазодвигательном нерве парасим-патические волокна иннервируют гладкую мускулатуру глаза. По-ражение III пары характеризуется опущением верхнего века (птоз), расходящимся косоглазием и мидриазом (расширение зрачка).



IV пара, блоковый нерв (n. trochlearis), начинается от ядер, рас-положенных спереди от сильвиева водопровода, на уровне нижних бугорков четверохолмия. Выходит на поверхность мозга в области верхнего мозгового паруса, совершает здесь полный перекрест во-локон, огибает ножку мозга и через верхнюю глазничную щель вхо-дит в глазницу. Иннервирует верхнюю косую мышцу глаза. При по-ражении блокового нерва отмечается диплопия — двоение предме-тов при взгляде вниз, небольшое косоглазие.



V пара, тройничный нерв (n. trigeminus), выходит двумя ко-решками на поверхность мозга между мостом и средней ножкой мозжечка. Большой корешок, чувствительный, состоит из аксонов узла тройничного нерва, расположенного на передней поверхности пирамиды височной кости. Войдя в мозг, волокна, проводящие так-тильную чувствительность, заканчиваются в ядре, лежащем в по-крышке варолиева моста, а волокна, проводящие болевую и тем-пературную чувствительность,— в ядре спинномозгового тракта. От клеток чувствительных ядер начинается второй нейрон, идущий



· составе петли тройничного нерва к зрительному бугру. Далее чув-ствительный путь тройничного нерва идет к коре задней централь-ной извилины, где и заканчивается. Дендриты клеток узла тройнич-ного нерва образуют три периферических ветви: глазничный, верх-нечелюстной и нижнечелюстной нервы, иннервирующие кожу лба и лица, зубы, слизистую оболочку полости носа и рта. Малый коре-шок, двигательный, образуется волокнами, выходящими из ядер, ле-жащих в покрышке моста. Выходя из моста, он располагается сверху и кнутри от чувствительного пути, входит в состав нижнечелюстно-го нерва и иннервирует все жевательные мышцы.
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При поражении чувствительной части тройничного нерва возникают краткие приступы очень резких болей (невралгические боли) в соответствующих областях лица, сопровождающиеся по-краснением лица, слезотечением. Повреждение двигательной ча-сти тройничного нерва делает невозможным смещение нижней челюсти в здоровую сторону вследствие ослабления жевательной и височной мышц.



VI пара, отводящий нерв (n. abducens), состоит из волокон, отходящих от клеток ядра этого нерва, лежащего в покрышке мо-ста. Отсюда волокна отводящего нерва проходят через толщу мо-ста и выходят на основание мозга между пирамидой продолговатого мозга и мостом. Затем проникают в глазницу и иннервируют наруж-ную прямую мышцу глаза. При поражении отводящего нерва нару-шается отведение глазного яблока кнаружи, что приводит к сходя-щемуся косоглазию, может быть двоение в глазах. III, IV и VI пара черепно‑мозговых нервов регулируют движения глаз.



VII пара, лицевой нерв (n. facialis), берет начало от ядра ли-цевого нерва, лежащего в покрышке моста. Волокна лицевого нер­ ва образуют здесь петлю (колено), охватывающую ядро отводя-щего нерва. Затем они проходят через всю толщу моста и выхо-дят на основание мозга между мостом и продолговатым мозгом. Вместе с лицевым нервом на основание мозга выходит промежу-точный нерв (n. intermedins, XIII пара), несущий вкусовые и па-расимпатические волокна. Через внутреннее слуховое отверстие лицевой нерв (вместе с промежуточным нервом) входит в канал ли-цевого нерва, расположенный в пирамиде височной кости, и прони-кает в толщу околоушной железы, где распадается на ветви. Эти вет-ви VII пары иннервируют все мимические мышцы лица, подкожную мышцу шеи и др. Промежуточный нерв состоит из волокон, отходя-щих от коленчатого узла и оканчивающихся в ядре одиночного пуч-ка. Дендриты клеток коленчатого узла входят в состав барабанной струны. Ветви промежуточного нерва иннервируют подъязычную и подчелюстную железы, а также слезную железу и вместе с частью
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afchunk3.docx
язычного нерва иннервируют передние две трети языка. При заболе-ваниях периферической части лицевого нерва поражаются его вет-ви. Рот перетягивается в здоровую сторону, нижняя губа отвисает, сглаживаются носогубная и лобная складки, глазная щель не смыка-ется, мигательные движения отсутствуют. При поражении проводя-щих путей, идущих от коры головного мозга к ядру лицевого нерва, страдает лишь нижняя ветвь его на противоположной стороне (сви-сает угол рта). При поражении промежуточного нерва нарушается вкус на передних двух третях языка, могут нарушаться слюно‑ и сле-зоотделение.



VIII пара, преддверно‑улитковый (слуховой) нерв (n. vestibulo­ cochlearis), делится на две части — улитковую (parscochlearis) и пред­ дверную (parsvestibularis). Улитковая часть проводит импульсы от органа слуха и состоит из аксонов и дендритов клеток спирально-го узла, лежащего в костной улитке. Преддверная часть, несущая ве-стибулярные функции, отходит от вестибулярного узла, расположен-ного на дне внутреннего слухового прохода. Оба нерва соединяются во внутреннем слуховом проходе в общий преддверно‑улитковый нерв, входящий в мозг между мостом и продолговатым мозгом, ря-дом с лицевым и промежуточным нервами. Волокна улитковой ча-сти оканчиваются в дорсальном и вентральном улитковых ядрах покрышки моста, а волокна преддверной части — в ядрах, распо-ложенных в ромбовидной ямке. Значительная часть волокон пред-дверной части направляется в задний продольный пучок, в вестибу-лоспинальный пучок, а также в мозжечок. Волокна улитковой (слу-ховой) части, частично перекрещиваясь, идут в составе боковой петли к нижним бугоркам четверохолмия и к внутреннему колен-чатому телу. Отсюда начинается центральный слуховой путь, кото-рый заканчивается в коре верхней височной извилины. При заболе-ваниях слухового нерва различной этиологии, вовлекающих волок-на улитковой части, поражается слух, при нарушениях вестибуляр-ной части слухового нерва возникают головокружения, пошатыва-ния при ходьбе, тошнота, нистагм.







101



IX пара, языкоглоточный нерв (n. glossopharyngeus), появляет-ся на поверхности продолговатого мозга снаружи от нижней оли-вы. Его корешок общим стволом выходит из полости черепа через яремное отверстие. Чувствительные волокна этого нерва, отходя-щие от клеток верхнего и нижнего узлов, оканчиваются в ядре оди-ночного пучка, на дне IV желудочка, иннервируют глотку, среднее ухо, заднюю треть языка. Двигательные волокна идут от двойного ядра покрышки и иннервируют мышцы глотки. Парасимпатические волокна иннервируют околоушную железу. При вовлечении в пато-логический процесс IX пары обнаруживаются боли в глотке, кор-не языка, затруднение глотания, расстройство вкуса на задней трети языка, нарушение слюноотделения.



X пара, блуждающий нерв (n. vagus), имеет весьма широкое распространение и разветвляется главным образом во внутрен-них органах. Ствол его берет начало 10–15 корешками в области продолговатого мозга, позади IX пары. Общий ствол X пары вы-ходит из черепа через яремное отверстие вместе с IX и XI парами черепно‑мозговых нервов. Чувствительные волокна блуждающе-го нерва начинаются от верхнего и нижнего узлов, лежащих вбли-зи яремного отверстия. По выходе из черепа X пара направляется вниз, проходит в области шеи и проникает в грудную и брюшную полости. Левый блуждающий нерв входит в грудную полость между левой сонной и подключичной артериями и, опускаясь по передней поверхности пищевода, разветвляется на передней поверхности же-лудка. Правый блуждающий нерв, входя в грудную полость, лежит между правыми подключичными артерией и веной. От него отхо-дит возвратный нерв (n. laryngeusrecurrens). Правый блуждающий нерв входит в состав чревного сплетения. Чувствительные волок-на X пары иннервируют слизистую оболочку глотки, гортани, кор-ня языка и вместе с V и IX парами черепно‑мозговых нервов твер-дую мозговую оболочку. Волокна, иннервирующие внутренние ор-ганы грудной и брюшной полостей, берут начало в дорсальном ядре X пары черепно‑мозговых нервов. Двигательные ядра блуждающего
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нерва связаны с корой большого мозга через волокна, идущие в пи-рамидном пучке. Парасимпатические волокна, идущие в составе блуждающего нерва, также иннервируют органы грудной и брюш-ной полостей.



При поражении блуждающего нерва возникает парез мягкого неба, гортани, глотки и выявляются симптомы нарушения деятель-ности внутренних органов. При двустороннем поражении отмеча-ется расстройство глотания, попадание пищи в нос, носовой отте-нок речи, иногда боли в ушной раковине. При повреждении блуж-дающего нерва на уровне отхождения от него возвратного нерва наступает афония и затруднение дыхания. Поражение сердечных ветвей вызывает тахикардию, их раздражение — брадикардию. Иногда возникают сердечные кризы с резкими болями. При одно-стороннем поражении блуждающего нерва — небная занавеска опу-щена на стороне поражения, язычок отклоняется в здоровую сто-рону. Двусторонние поражения блуждающего нерва всегда имеют тяжелый прогноз.



XI пара, добавочный нерв (n. accessorius), начинается двумя частями: верхней, идущей от заднего отдела двойного ядра, лежа-щего в продолговатом мозге, и нижней, идущей от спинномозгово-го ядра, находящегося в передних рогах верхних сегментов спин-ного мозга. Корешки нижней части входят в череп через большое затылочное отверстие и присоединяются к верхней части нерва. Корешки верхней части выходят позади оливы, располагаясь за ко-решками X пары. Из полости черепа добавочный нерв выходит вме-сте с X парой и делится на две ветви — наружную и внутреннюю. Часть волокон XI пары черепно‑мозговых нервов переходит в состав блуждающего нерва. Добавочный нерв иннервирует трапециевид-ную и грудино‑ключично‑сосцевидную мышцы. При его поражении



· появляется паралич или парез этих мышц. Встречается сужение глазной щели, эндофтальм (западение глазного яблока), миоз (су-жение зрачка) в результате одновременного вовлечения в процесс верхнего шейного узла.
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XII пара, подъязычный нерв (n. hypoglossus). Ядро этого нерва располагается в нижнем отделе ромбовидной ямки. Его многочис-ленные корешки выходят между пирамидой и оливой. Далее, вый-дя из полости черепа, они проходят через канал подъязычного нер­ ва, книзу от подъязычной кости, затем делятся на конечные ветви, иннервирующие мышцы языка. При поражении этого нерва обна-руживается ограничение движений языка вперед и отклонение его



· больную сторону, атрофия мышц, фибриллярные подергивания, боли в корне языка.



		

		

		Таблица 7.1

		



		

		

		Черепно‑мозговые нервы

		



		

		

		

		



		Нерв

		Место выхода

		Функции

		



		

		из мозга

		

		



		

		

		

		



		I — обонятель-

		Обонятельная

		Сенсорный вход от обоня-

		



		ный

		луковица

		тельных рецепторов

		



		II — зрительный

		Зрительная хиазма

		Сенсорный вход от гангли-

		



		

		

		озных клеток глаза

		



		III — глазодвига-

		Медиальный край

		Моторный выход к 4

		



		тельный

		мозга, перед

		из 6 наружных мышц глаз-

		



		

		мостом

		ного яблока

		



		IV — блоковый

		Дорсально, позади

		Моторный выход к перед-

		



		

		четверохолмия оги-

		ней косой мышце глазного

		



		

		бает ножку мозга

		яблока

		



		V — тройничный

		Передний край

		Моторный выход

		



		

		варолиева моста

		к жевательным мышцам,

		



		

		

		основной сенсорный

		



		

		

		вход от лица

		



		VI — отводящий

		Задний край

		Моторный выход к наруж-

		



		

		варолиева моста

		ной мышце глазного яблока
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		Нерв

		Место выхода

		Функции

		



		

		из мозга

		

		



		

		

		

		



		VII — лицевой

		Задний край моста

		Основной выход к мышцам

		



		

		впереди от оливы

		лица, вход от вкусовых ре-

		



		

		

		цепторов

		



		VIII — преддвер­

		Задний край моста

		Сенсорный вход от уха и ве-

		



		но‑улитковый

		латеральнее оливы

		стибулярного органа

		



		IX — языкогло-

		В борозде позади

		Вход от каротидного тела,

		



		точный

		оливы

		вкусовых рецепторов, мо-

		



		

		

		торный выход к мышцам

		



		

		

		зева, гортани, слюнным же-

		



		

		

		лезам

		



		X — блуждаю-

		Позади языкогло-

		Моторный выход к мышцам

		



		щий

		точного нерва, в бо-

		сердца, легких и кишечника

		



		

		розде позади оливы

		

		



		XI — добавочный

		Верхние корешки

		Моторный выход к мыш-

		



		

		позади блуждаю-

		цам груди и трапециевидной

		



		

		щего нерва, нижние

		мышце

		



		

		корешки между пе-

		

		



		

		редними и задними

		

		



		

		корешками шейных

		

		



		

		нервов

		

		



		XII — подъязыч-

		Между пирамидой

		Моторный выход к мышцам

		



		ный

		и оливой

		языка
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Одни из этих нервов являются смешанными, т. е. содержат одно-временно двигательные, чувствительные и вегетативные нервные во-локна (ІІІ, V, VІІ, ІХ, Х пары), другие — исключительно двигательны-ми (VІ, ІV, ХІ и ХІІ пары) или чисто чувствительными нервами (І, ІІ, VІІІ пары).
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Через восходящие пути спинного мозга продолговатый мозг по-лучает импульсы от всех рецепторов туловища и конечностей. Че-рез черепно‑мозговые нервы он получает сигналы от рецепторов кожи лица, слизистых оболочек глаз, носовой и ротовой полостей, от органов слуха и вестибулярного аппарата, от рецепторов гортани, трахеи, лег-ких, от проприорецепторов, от интерорецепторов сердечно‑сосудистой системы и пищеварительного тракта. На работу продолговатого моз-га оказывают влияние импульсы коры больших полушарий, мозжеч-ка и ядер экстрапирамидной системы. Через продолговатый мозг осу-ществляются защитные рефлексы (мигание, слезоотделение, чихание, кашель), рефлекс глотания, рефлекторное отделение пищеваритель-ных соков, рефлекторная регуляция работы сердца и кровеносных со-судов. В продолговатом мозге находится дыхательный центр, обеспе-чивающий акты вдоха и выдоха. Центры продолговатого мозга игра-ют важную роль в управлении речью, иннервируя дыхательные мыш-цы, мышцы голосовых связок, языка, губ. Наконец, продолговатый мозг принимает значительное участие в регуляции тонуса скелетных мышц. Скопление­ нейронов в продолговатом мозге — олива — связано с зубча-тым ядром мозжечка и является промежуточным органом равновесия.

Помимо рефлекторных функций, продолговатый мозг выпол-няет важную проводниковую функцию. Через него проходят пира-мидный тракт и пути, соединяющие центры переднего мозга, моз-жечка, промежуточного мозга со спинным мозгом.



Варолиев мост (pons Varolii; по имени К. Варолия) — часть ство-ла мозга у млекопитающих, входящая в состав заднего мозга; распо-ложен между продолговатым мозгом и средним мозгом, по бокам пе-реходит в ножки мозжечка, образован клеточными и волокнистыми структурами. Важное функциональное значение моста обусловлено расположением в нем ядер черепно‑мозговых нервов (V–VIII пар), ретикулярной формации, ядер самого моста, а также прохождени-ем через него эфферентных и афферентных путей, имеющих для ор-ганизма жизненно важное значение и осуществляющих двусторон-нюю связь между головным и спинным мозгом.
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7.2. Средний мозг



· среднем мозге расположены ядра глазодвигательного и бло-кового нервов, а также мезенцефалическое ядро тройничного нер­ ва (рис. 7.2). В нем находится красные ядра и черная субстанция. Пе-редние холмы четверохолмия получают сигналы от сетчаток глаз.



· ответ на эти сигналы средний мозг осуществляет регуляцию зрач-ка и аккомодацию глаза. Задние холмы получают импульсы из про-долговатого мозга от ядер слуховых нервов; при их помощи про-исходит рефлекторная регуляция натяжения мышц среднего уха и (у животных) поворот ушной раковины к источнику звука. Вне-запное звуковое и световое раздражение вызывает сложную реак-цию настораживания. При этом животное вздрагивает, зрачки рас-ширяются, ушные раковины и глаза поворачиваются к источнику раздражения. Аналогичный ориентировочный рефлекс присутству-ет у человека. Он лежит в основе реакций, благодаря которым че-ловек может мгновенно включаться в действие, требующее быстро-ты и внезапности. Средний мозг играет важную роль в иннервации движений глаз. Поворот глазных осей при рассматривании пред-метов, сведение и разведение их при переносе взгляда с удаленных предметов на близкие и обратно и все другие разнообразные движе-ния, обеспечивающие видение и лежащие в основе глазомера, ин-нервируются через средний и отчасти продолговатый мозг. Средний мозг участвует в регуляции мышечного тонуса и в осуществлении установочных рефлексов, обеспечивающих сохранение правильно-го положения тела в пространстве и координацию движений. В осу-ществлении этих функций принимают участие красные ядра, распо-ложенные симметрично в толще ножек мозга под центральным се-рым веществом, и черная субстанция, расположенная между ножка-ми мозга и медиальной петлей.



Красные ядра имеют проекции к моторным ядрам спинно-го мозга, регулирующим движения верхних и нижних конечно-стей (руброспинальные волокна). В свою очередь, к ним поступа-
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ют нервные пути от коры больших полушарий, от подкорковых ядер



· мозжечка. Таким образом, красные ядра являются промежуточ-ной инстанцией для интеграции влияний переднего мозга и моз-жечка при формировании двигательных реакций.
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Рис. 7.2. Средний мозг





Черная субстанция координирует сложные акты жевания и гло-тания. При раздражении этого образования возникают глотательные движения и соответствующие изменения дыхания. Кроме того, чер-ная субстанция участвует в регуляции общего пластического тону-са и мелких движений пальцев рук. Поэтому у человека черная суб-станция развита больше, чем у животных. При поражении черной субстанции отмечается повышение мышечного тонуса — гипертонус. Однако объяснить появление гипертонуса только поражением чер-ной субстанции нельзя, поскольку в этом случае разрушаются свя-зи черной субстанции с красным ядром и ретикулярной формацией ствола мозга, участвующими в осуществлении тонических реакций.
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Ретикулярная формация ствола мозга. Ретикулярная форма-ция занимает центральную часть ствола мозга, образует нервные связи с другими центрами и играет важную роль в координации ра-боты всей нервной системы. Импульсы от различных рецепторов тела, поступающие в центры спинного, продолговатого и среднего мозга, направляются по восходящим путям в вышележащие отделы ЦНС и достигают коры больших полушарий в тех ее участках, кото-рые отвечают за анализ импульсации, приходящей от определенных рецептивных полей. Это специфические восходящие пути, которые передают афферентные импульсы к определенным участкам коры,



· высшим отделам данной афферентной системы. Сигналы, прихо-дящие по специфическим путям в соответствующие им центры,­ вы-зывают процессы, отражающие характер воздействующих на ор-ганизм факторов среды. Однако, проходя по афферентным путям через ствол мозга, эти импульсы через ответвления волокон посту-пают к клеткам ретикулярной формации и приводят их в состоя-ние возбуждения. Это возбуждение передается в кору больших по-лушарий в преобразованном виде. Оно теряет свои специфические особенности и направляется не в строго определенные зоны коры,



· ко всей коре. Таким образом, возбуждение, передающееся в кору больших полушарий от нейронов ретикулярной формации, носит генерализованный характер и приходит в кору по неспецифическим восходящим путям.



Итак, в кору головного мозга с периферии поступают две аффе-рентные системы передачи возбуждения — специфическая и неспеци­ фическая. Неспецифическое возбуждение, поступающее от ретику-лярной формации ствола мозга, повышает функциональное состояние коры, ее тонус, и обеспечивает поддержание сложных интегративных процессов, возникающих в корковых структурах в соответствии с сиг-налами, поступающими с периферии по специфическим афферентным волокнам.



Нисходящее влияние ретикулярной формации. В 1946 г. Х. Ме-гун и его сотрудники обнаружили, что стволовая ретикулярная фор-
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мация имеет отношение не только к вегетативной, но и к соматиче-ской рефлекторной деятельности.



Нисходящие волокна образуют ретикулоспинальный тракт. Через ретикулоспинальный тракт ретикулярная формация оказыва-ет влияние как на двигательную деятельность спинного мозга (осу-ществление спинальных рефлексов), так и на вегетативную регу-ляцию (сосудодвигательная, дыхательная, пищеварительная функ-ции). Ретикулярная формация оказывает влияние на соматические



· вегетативные центры в двух противоположных направлениях: торможения и возбуждения. При раздражении ретикулярной фор-мации заднего­ мозга (особенно гигантоклеточного ядра продолго-ватого мозга и ретикулярного ядра моста, где принимают начало ре-тикулоспинальные пути), возникает торможение всех спинальных двигательных центров (сгибательных и разгибательных). Это тормо-жение очень глубокое и продолжительное. Такое положение в есте-ственных условиях может наблюдаться при глубоком сне.



Наряду с диффузными тормозящими влияниями, при раздра-жении определенных участков ретикулярной формации выявляет-ся диффузное влияние, которое облегчает деятельность спинальной двигательной системы.





Резюме



Таким образом, ствол мозга включает следующие отделы: про-долговатый мозг, мост, средний мозг. Через восходящие пути ствол мозга получает импульсы от всех рецепторов туловища и конечно-стей, рецепторов кожи лица, слизистых оболочек глаз, носовой и ро-товой полостей, от органов слуха и вестибулярного аппарата, от про-приорецепторов, от интерорецепторов сердечнососудистой систе-мы и пищеварительного тракта. Через ствол мозга осуществляют-ся защитные рефлексы (мигание, слезоотделение, чихание, кашель), рефлекс глотания, рефлекторное отделение пищеварительных со-
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ков, рефлекторная регуляция работы сердца и кровеносных сосу-дов, ориентировочный рефлекс. Центры ствола мозга играют важ-ную роль в управлении речью, иннервируя дыхательные мышцы, мышцы голосовых связок, языка, губ, в регуляции тонуса скелетных мышц. Скопление нейронов в продолговатом мозге — олива — свя-зано с зубчатым ядром мозжечка и является промежуточным орга-ном равновесия. Ретикулярная формация ствола мозга играет осо-бую роль в активации коры больших полушарий.



Помимо рефлекторных функций, ствол мозга выполняет важ-ную проводниковую функцию. Через него проходят пирамидный тракт и пути, соединяющие центры переднего мозга, мозжечка, про-межуточного мозга со спинным мозгом.





Вопросы для самопроверки



1. Какие структуры включает в себя ствол мозга?



2. Какие ядра расположены в заднем мозге? Перечислите основ-ные рефлексы, в осуществлении которых он принимает непосред-ственное участие.



3. Какие черепно‑мозговые нервы являются чувствительными?



4. Назовите двигательные черепно‑мозговые нервы.



5. Перечислите смешанные черепно‑мозговые нервы.



6. Назовите основные образования среднего мозга. Ядра каких черепно‑мозговых нервов расположены в среднем мозге?



7. Какие функции выполняют красные ядра, черная субстанция?



8. Какова роль ретикулярной формации?



Глава 8. Мозжечок





Мозжечок, или малый мозг, расположен над продолговатым мозгом и мостом позади больших полушарий. Он участвует в осу-ществлении рефлекторных реакций ствола мозга, а также подкорко-вых ядер и коры больших полушарий. Он принимает участие в осу-ществлении всех сложных двигательных актов организма, коорди-нации мышечного тонуса, сохранении позы и равновесия тела.



Мозжечок состоит из средней части — червя, расположенных по бокам от него двух полушарий и двух небольших боковых до-лей (рис. 8.1). Эти боковые доли являются филогенетически наиболее древними образованиями. Полушария мозжечка делят на переднюю



· заднюю доли. Филогенетически более молодой является передняя часть задней доли — новый мозжечок, или неоцеребеллум, связанный преимущественно с корой больших полушарий. Перед-няя доля и каудальная часть задней доли — старый моз-жечок. Эта часть мозжеч-ка преимущественно связа-на со спинным мозгом и ча-стично с сенсомоторной об-ластью коры.
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		Основная масса нерв-

		Рис. 8.1. Мозжечок (вертикальный разрез):



		ных клеток мозжечка рас-

		1 — верхняя поверхность полушария



		положена на его поверхно-

		мозжечка; 2 — белые пластинки;



		сти в виде коры (рис. 8.2).

		3 — червь; 4 — белое вещество;



		Толщина коры мозжеч-

		5 — шатер; 6 — горизонтальная щель;



		ка от 1 до 2,5 мм. Она состо-

		7 — нижняя поверхность



		ит из трех слоев: поверхност-

		полушария мозжечка











112



ного (молекулярного), слоя клеток Пуркинье и внутреннего зернистого или гранулярного слоя. В коре находятся пять типов клеток: клетки Пур-кинье, корзинчатые, звездчатые, гранулярные и клетки Гольджи.



· поверхностном молекулярном слое расположены дендрит-ные разветвления клеток Пуркинье, представляющих собой один из наиболее сложно устроенных нейронов мозга. В этом слое так-же много аксонов параллельных нервных волокон (Т‑образно ветвя-щиеся аксоны гранулярных клеток). В нижней части молекулярно-го слоя находятся тела корзинчатых клеток, аксоны которых обра-зуют синаптические контакты в области аксонных холмиков клеток Пуркинье. В молекулярном слое присутствуют и звездчатые клетки.
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Рис. 8.2. Кора мозжечка





Под молекулярным слоем расположен ганглиозный слой, в ко-тором находятся тела клеток Пуркинье. Третий слой — грануляр-ный — представлен телами вставочных нейронов (клеток‑зерен).



· гранулярном слое также расположены клетки Гольджи, аксоны ко-торых поднимаются в молекулярный слой.
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Ядра мозжечка представляют собой скопления серого вещест­ ва, находятся в белом веществе мозжечка (рис. 8.3). В каждом полушарии имеется по три ядра: зубчатое, пробковидное и шаро‑видное . В черве мозжечка расположены два ядра шатра. Связь моз-жечка с другими отделами ЦНС осуществляется посредством боль-шого количества нервных волокон, образующих толстые пучки: нижние, средние и верхние ножки мозжечка. Через нижние нож-ки проходят спинномозговые пути Флексига, волокна от ядер Голля



· Бурдаха, расположенных в продолговатом мозге, волокна от вести-булярного ядра. Все эти волокна несут импульсы от проприо‑ и ве-стибулорецепторов. Через средние ножки к мозжечку поступают волокна, несущие импульсы от коры больших полушарий (от пре-центральной извилины). Через верхние ножки в мозжечок посту-пают спинно‑мозжечковые пути Говерса и волокна от передних бугров четверохолмия.



· кору мозжечка вхо-

[image: ]



дят два типа афферент-ных волокон: лиановидные



· моховидные. По этим во-локнам передается инфор-мация от тактильных ре-цепторов, от рецепторов опорно‑двигательного ап-парата. Эфферентное влия-



		ние мозжечка осуществля-

		Рис. 8.3. Мозжечок (вид сбоку):



		ется через волокна клеток

		1 — ножка мозга; 2 — верхняя



		Пуркинье.

		

		поверхность полушария мозжечка;



		Эфферентные

		волок-

		3 — гипофиз; 4 — белые пластинки;



		на, идущие из мозжечка, бе-

		5 — мост; 6 — зубчатое ядро; 7 — белое



		рут начало от центральных

		вещество; 8 — продолговатый мозг;



		ядер. Они проходят в основ-

		9 — ядро оливы; 10 — нижняя



		ном через верхние

		ножки

		поверхность полушария мозжечка;



		и заканчиваются (с перекре-

		11 — спинной мозг
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стом) в красном ядре, таламических ядрах, стволовой ретикулярной формации, подкорковых ядрах и продолговатом мозге. Импульсы, приходящие из мозжечка в таламус, далее по таламокортикальным путям следуют к моторной зоне коры больших полушарий. Импуль-сы, приходящие к красному ядру через нейроны руброспинально-го тракта, идут к спинному мозгу. Таким образом, мозжечок посред-ством афферентных и эфферентных волокон оказывается связанным со всеми отделами ЦНС.



Двигательные функции мозжечка заключаются в регуляции мышечного тонуса, позы и равновесия, координации позы и выпол-няемого целенаправленного движения, а также в программирова-нии целенаправленных движений.



Афферентная функция мозжечка состоит в сложных двусто-ронних связях мозжечка и сенсорных систем. Влияние на сенсорные системы мозжечок оказывает через проекции своих ядер на специ-фические и неспецифические ядра таламуса как главного центра пе-реключения в сенсорных системах. Предполагают, что механизмы влияния мозжечка на сенсорные системы связаны с его воздействи-ем на эфферентный контроль активности рецепторного аппарата и центров переключения в сенсорных системах.



Удаление мозжечка вызывает нарушение чувства равновесия, нарушение тонуса скелетной мускулатуры, приводит к характерным изменениям в осуществлении произвольных движений. Человек,



у которого наблюдаются мозжечковые расстройства, не может стоять



· закрытыми глазами, движения его не координированы. Из‑за нару-шения координации мышц‑антагонистов он не в состоянии несколь-ко раз подряд согнуть и разогнуть любую из конечностей. Удаление или поражение мозжечка вызывает расстройство статических и ста-токинетических рефлексов, а также нарушения произвольных движе-ний. Первые подобные описания признаков нарушений, которые по-являются после удаления мозжечка у животных, сделаны Л. Лючиа-ни (1893), который описал три симптома, характерных для пораже-ния мозжечка: атонию, астению и астазию.
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Атония (от греч. tonos — напряжение) — это резкое пониже-ние тонуса мышц, которое возникает через несколько дней после удаления мозжечка. В последнее время установлено, что в результа-те удаления мозжечка происходит не только атония, но и дистония, т. е. нарушение регуляции мышечного тонуса.



Астазия (от греч. stasis — стояние) — неспособность стоять, выражающаяся в появлении качательных и дрожательных движе-ний. При этом состоянии теряется способность (без контроля зре-ния) правильно поддерживать вертикальную позу; для сохранения равновесия приходится широко расставлять ноги. Голова, туловище и конечности больного непрерывно дрожат и качаются.



Астения (от греч. astheneia — бессилие) — это легкая утомляе-мость вследствие повышения обмена веществ, связанного с тем, что движения производятся неэкономично, при участии большого ко-личества мышечных групп.



· дальнейшем были описаны еще несколько симптомов, возни-кающие при нарушении функций мозжечка.



Атаксия (от греч. ataxia — беспорядок) — недостаточная коор-динация движений, нарушенная точность. Походка человека стано-вится неровной, зигзагообразной, ноги заплетаются.



Дисметрия (от греч. metron — мера) — это избыточность или недостаточность амплитуды целенаправленного движения.

Нарушение мозжечковых функций при дальнейшей жизни выс-ших животных быстро и эффективно компенсируется за счет того, что новый мозжечок, который у них хорошо развит, имеет обильные корково‑мозжечковые связи. При постепенном возникновении пора-жения мозжечка, например при медленном росте опухолей, разрушаю­ щих мозжечковую ткань, нарушения в некоторых случаях успевают компенсироваться по мере развития повреждения и в результате во-обще не проявляются до самой смерти. Компенсация обеспечивается за счет функции коры больших полушарий. Таким образом, мозжечок можно рассматривать как структуру, дублирующую в каком‑то смыс-ле активность коры при выполнении ею двигательных функций. Если
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· системе «моторная кора — мозжечок» постепенно выходит из строя один из компонентов, то двигательная функция продолжает осущест-вляться структурой, не захваченной поражением.

Роль мозжечка в регуляции вегетативных функций дока-зывается тем, что при поражении мозжечка кроме двигатель-ных расстройств появляются нарушения вегетативных функций: сердечно‑сосудистой, дыхательной, пищеварительной систем, гемо-поэза и других. Эфферентные влияния на вегетативную сферу моз-жечок оказывает, в основном, через ядра шатра. Регуляция мозжеч-ком вегетативных функций, предположительно, направлена на их двигательный компонент.





Резюме



Мозжечок — орган координации и контроля сложных автома-тизированных движений. Мозжечок имеет обширные связи с дру-гими отделами центральной нервной системы и рецепторным аппаратом. Таким образом, главные влияния мозжечка: на двига-тельный аппарат, на афферентные системы и вегетативную нерв-ную систему. Поражение мозжечка вызывает состояния, полу-чившие названия атонии, астении, астазии, дисметрии и атаксии. Нарушение мозжечковых функций высших животных эффективно компенсируется за счет того, что мозжечок имеет многочисленные корково‑мозжечковые связи.





Вопросы для самопроверки



1. Из каких основных отделов состоит мозжечок? В чем заключа-ется анатомическое отличие мозжечка от спинного мозга и стволо-вых структур?



2.   Перечислите ядра мозжечка.
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3. Цитоархитектоника коры мозжечка. Дайте характеристику ти-пов клеток, образующих слои коры.



4. Назовите основные афферентные и эфферентные тракты, со­ единяющие мозжечок с другими отделами ЦНС.



5. В осуществлении каких функций участвует мозжечок? Пере-числите симптомы нарушений, возникающие при повреждении мозжечка.



6. Почему мозжечок можно рассматривать как структуру, дубли-рующую активность коры при выполнении ею моторных функций?



Глава 9. Промежуточный мозг





Промежуточный мозг рас-положен под мозолистым телом

[image: ]

· стволом, срастаясь по бокам



· полушариями большого моз-га (рис. 9.1). В промежуточном мозге различают две основные части:



1) дорсальную — тала-мус (филогенетически более позднее образование) — центр афферентных путей;



		2)

		вентральную  —  гипота-

		Рис. 9.1. Промежуточный мозг

		



		ламус

		(филогенетические более

		

		



		

		

		

		





старое образование) — высший вегетативный центр. Полостью про-межуточного мозга является III желудочек.





9.1. Таламус



Таламус — это парное образование, состоящее в основном из серого вещества, покрытого сверху тонким слоем белого вещест­ ва. Каждый таламус имеет яйцевидную форму, причем заострен-ный конец его называется передним бугорком, а расширенный ко-нец — подушкой. Таламусы составляют боковые стенки III желудоч-ка. По нижнему краю таламуса проходит пограничная борозда, ко-торая отделяет таламический мозг от гипоталамуса.



Таламус собирает и преобразует импульсы, идущие к коре боль-ших полушарий по всем афферентным путям, кроме обонятельных.







119



Функционально все 150 ядер таламуса делятся на специфические



· неспецифические (рис. 9.2). Такое деление основано на морфологи-ческой характеристике окончаний волокон, идущих от таламических ядер в кору, и на электрофизиологической характеристике изменений электрической активности коры при раздражении этих ядер.
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Рис. 9.2. Ядра таламуса



Волокна нейронов, входящих в состав специфических ядер, об-разуют специфические таламические пути, которые заканчивают-ся в коре больших полушарий и образуют синапсы на клетках сен-сорных и ассоциативных зон. Волокна нейронов, входящих в состав неспецифических ядер, образуют неспецифические таламические пути, дающие многочисленные ветвления в разных участках коры больших полушарий и активирующие большое количество корко-вых клеток.



Специфические ядра таламуса имеют связи с определенны-ми участками коры. Неспецифические — в большинстве случаев на-правляют импульсы сначала в подкорковые ядра, от которых воз-
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буждение поступает одновременно в разные корковые проекцион-ные зоны. Специфические ядра таламуса подразделяют на две груп-пы: переключающие (релейные) и ассоциативные. Различия меж-ду ними состоят в том, что каждое переключающее ядро получа-ет импульсы от определенного сенсорного тракта (зрительного, спинно‑таламического и т. д.), а каждое ассоциативное ядро получа-ет импульсы только от переключающих ядер. Таким образом, нейро-ны ассоциативных ядер получают информацию, уже переработан-ную в самом таламусе.



Переключающие ядра таламуса. Главными переключающими ядрами таламуса являются передние, вентролатеральные, заднее вен-тральное и коленчатые тела (латеральное и медиальное). Передние ядра таламуса получают импульсы от висцерорецепторов и от обоня-тельных рецепторов. Импульсы от передних ядер таламуса идут в лим-бическую область коры больших полушарий. В вентролатеральное ядро поступают импульсы из мозжечка, которые отсюда идут к мо-торной зоне коры больших полушарий. В заднее вентральное ядро та-ламуса приходят импульсы, поднимающиеся по волокнам ядер Голля



· Бурдаха, по спинно‑таламическому пути, а также по волокнам ядер тройничного нерва. Они доставляют информацию от проприорецеп-торов, рецепторов конечностей туловища, кожи и лица, вкусовых ре-цепторов. От нейронов заднего вентрального ядра эта информация поступает в соматосенсорную зону коры больших полушарий.



Медиальное коленчатое тело — это переключающее ядро слу-хового пути. К нему сигналы идут от первичных слуховых центров задних бугров четверохолмия. От него — в слуховую зону коры больших полушарий.



Латеральное коленчатое тело — это переключающее ядро зрительных сигналов. К нему импульсы поступают от первичных зрительных центров передних бугров четверохолмия. От него — в зрительную зону коры больших полушарий.



Ассоциативные ядра таламуса. Эти ядра расположены пре-имущественно в передней части зрительного бугра. Они получают
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импульсы от переключающих ядер и передают их в ассоциативные зоны коры. К числу ассоциативных ядер относят латеральное ядро, связанное с теменной областью коры больших полушарий; медио-дорсальное, связанное с лобной долей коры, лимбической системой



· гипоталамусом; подушечное ядро, волокна которого направляют-ся к ассоциативной зрительной зоне в затылочной коре и ассоциа-тивной слуховой зоне в височной доле коры. Между ассоциативны-ми зонами коры и ассоциативными ядрами таламуса, а также меж-ду переключающими ядрами таламуса и сенсорными зонами коры существуют прямые и обратные связи, благодаря которым инфор-мация, поступающая в эти структуры, подвергается многократному анализу и контролю.



Волокна ассоциативных специфических ядер таламуса соеди-нены с корой с помощью ассоциативных систем: таламопариеталь-ной и таламофронтальной.



Основные функции ассоциативных систем таламуса



Таламопариетальная система является:



1) центральным аппаратом анализа и синтеза обстановочной афферентации и запуска ориентировочных движений глаз и ту-ловища;



2) одним из центральных аппаратов «схемы тела» и сенсорного контроля текущей двигательной активности;



3) аппаратом формирования полимодальных образов. Таламофронтальная система является корковым модулятором



лимбической системы и осуществляет программирование целена-правленных поведенческих актов на основе опыта и мотивации.



Неспецифические ядра таламуса в большинстве случаев пере-дают сигналы в подкорковые ядра, от которых импульсы поступают одновременно в различные отделы коры. Их волокна дают большое количество разветвлений в разных участках 5–6 слоев коры боль-ших полушарий и вовлекают в процесс возбуждения большое ко-личество корковых нейронов. Функции неспецифических ядер та-ламуса напоминают функции ретикулярной формации ствола моз-
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га. Однако между действием этих структур есть существенные раз-личия. Неспецифическая система таламуса принимает участие в бы-строй и кратковременной активации коры, в противоположность медленной и длительной активации, которую осуществляет ретику-лярная формация ствола мозга. Кроме того, ретикулярная форма-ция поддерживает тонус всей коры, а неспецифические ядра при-нимают участие в активации тех структур, которые принимают не-посредственное участие в рефлекторной реакции. Неспецифические ядра таламуса имеют широкие связи с переключающими и ассоциа-тивными таламическими ядрами, а также другими подкорковыми образованиями, и только два из неспецифических ядер таламуса — вентральное переднее и ретикулярное — посылают свои волокна не-посредственно к коре больших полушарий.



Эпифиз, или верхняя шишковидная железа, входит в состав эпиталамуса. В эпифизе образуется гормон мелатонин, регулирую­ щий пигментный обмен организма и оказывающий антигонадотроп-ное действие. Мелатонин влияет на функции многих отделов цен-тральной нервной системы и некоторые поведенческие реакции. Например, у человека инъекция мелатонина вызывает сон.



Другим физиологически активным веществом эпифиза являет-ся серотонин — предшественник мелатонина. В эпифизе содержит-ся также значительное количество дофамина, который рассматри-вается в настоящее время как физиологически активное вещество эпифиза.





9.2. Гипоталамус



Гипоталамус — это часть промежуточного мозга, он распо-ложен в основании переднего мозга непосредственно под тала-мусом и над гипофизом. Его вес составляет примерно 5 г. Гипота-ламус не имеет четких границ, его можно рассматривать как часть сети нейронов, протянувшейся от среднего мозга через гипотала-
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мус к глубинным отделам переднего мозга. Гипоталамус представ-ляет собой скопление из 32 пар ядер, расположенных книзу от та-ламуса (рис. 9.3). Эти ядра можно разделить на три группы: перед-ние, средние, задние. Они связаны нервными волокнами с таламу-сом, лимбической системой, ретикулярной формацией ствола мозга



· другими подкорковыми образованиями. Гипоталамус — главный координирующий и регулирующий центр вегетативной нервной си-стемы. При раздражении гипоталамуса возникают сложные реак-ции, нервный компонент которых дополнен гормональным. В перед‑них ядрах гипоталамуса находятся группы нервных клеток, регули-рующие функции парасимпатической нервной системы. При раздра-жении передних ядер гипоталамуса у экспериментальных животных возникают реакции: сужения зрачков и глазных щелей, замедления ритма сердечных сокращений, понижения тонуса сосудов, снижения артериального давления, усиления секреторной деятельности желу-дочных желез, моторной деятельности желудка и кишечника, повы-шения секреции инсулина, снижения содержания глюкозы в крови, непроизвольные процессы мочеиспускания и дефекации.



Раздражение задних ядер гипоталамуса вызывает прямо про-тивоположные реакции, что говорит о наличии в задних ядрах выс-ших центров симпатической нервной системы.



Раздражение и разрушение средней группы ядер приводит

· различным изменениям обме-
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поталамуса обнаружен центр жажды. В гипоталамусе находятся так-же центры терморегуляции. После разрушения переднего гипоталаму-са происходит нарушение процессов теплоотдачи, вследствие чего жи-вотное быстро перегревается при высокой температуре внешней сре-ды (гипертермия). После разрушения дорсомедиальных ядер заднего гипоталамуса происходит полная потеря терморегуляции в условиях как высокой, так и низкой температуры внешней среды. Считается, что при таком разрушении гипоталамуса повреждаются расположенные здесь центры теплообразования, вследствие чего не может поддержи-ваться нормальная температура тела, происходит его охлаждение (ги-потермия).



Реакции гипоталамуса являются комплексными, интегриро-ванными. В них участвуют многие органы тела. Ядра гипоталаму-са принимают участие во многих поведенческих реакциях (поло-вых, агрессивных). В заднем отделе гипоталамуса находятся струк-туры, получившие название центра удовольствия. Предполагает-ся, что чрезвычайно сильные положительные эмоции, возникаю-щие при раздражении этого центра, входят как компонент в общее половое поведение животных и являются для него эмоциональным стимулом. Эти реакции прямо противоположны реакциям ярости



· страха, возникающим в тех случаях, когда в экспериментах раздра-жаются участки переднего гипоталамуса.





9.3. Гипофиз



Во всех сложных реакциях организма, связанных с функция­ ми гипоталамуса, наряду с нервными механизмами действуют



· гуморальные. Гуморальный компонент таких реакций опреде-ляется участием гипофиза. Гипóфиз — железа внутренней секре-ции, влияющая на деятельность и регулирующая функции зависи-мых от нее периферических эндокринных желез. Гипофиз, состав-ляющий центральное звено в регуляции и координации вегетатив-
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ных функций, связан с гипоталамусом в единый нейроэндокрин-ный комплекс, обеспечивающий постоянство внутренней среды организма. Гипофиз расположен на вентральной поверхности го-ловного мозга в основании черепа на дне турецкого седла клино-видной кости. Это образование овальной формы, масса которого составляет 0,5–0,6 г. Гипофиз состоит из двух долей: передней (аде-ногипофиза) и задней (нейрогипофиза). Доли гипофиза находят-ся в тесной морфологической и функциональной связи с гипотала-мусом. В нем заканчиваются волокна гипоталамо‑гипофизарного тракта, идущего от ядер гипоталамуса. Поток крови нисходящего направления обеспечивает действие рилизинг‑факторов на троп-ные гормоны гипофиза. Капиллярная сеть восходящего направле-ния обеспечивает влияние гипофизарных гормонов на гипотала-мус по механизму обратной связи.



Гормоны аденогипофиза. В аденогипофизе вырабатывают-ся две группы гормонов. К первой относятся гормоны, влияющие на метаболические процессы, регулируют рост и развитие организ-ма — соматотропин (гормон роста), липопротеины, пролактин. Вто-рая группа включает тропные гормоны, основным назначением ко-торых является регуляция секреции периферических эндокринных желез. К ним относятся адренокортикотропный гормон (АКТГ), ти-реотропный, гонадотропные гормоны (лютеинизирующий и фол-ликулостимулирующий).



Соматотропин участвует в регуляции роста. Это обусловлено его способностью усиливать синтез белка в организме. В наиболь-шей степени гормон влияет на костную и хрящевую ткани. Под его воздействием происходит рост эпифизарных хрящей в длинных костях конечностей, вследствие чего кости растут в длину. Макси-мальная секреция гормона роста приходится на ночное время (фаза глубокого сна).



Лютеотропный гормон (пролактин) способствует образова-нию молока в альвеолах молочных желез. До наступления лактации молочная железа формируется под влиянием женских половых гор-
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монов — эстрогенов, которые вызывают рост протоков молочной железы, а гормон прогестерон — развитие ее альвеол. После родов секреция пролактина усиливается и наступает лактация. Пролактин имеет также лютеотропное действие, обеспечивая функционирова-ние желтого тела и образование прогестерона. В мужском организ-ме он стимулирует рост и развитие предстательной железы и семен-ных пузырьков. Липопротеины передней доли гипофиза мобилизу-ют жир из жировых депо, обусловливая липолиз с увеличением со-держания свободных жирных кислот в крови. Они являются пред-шественниками эндорфинов.



Тропные гормоны аденогипофиза. АКТГ — это гормон гормонов,



· к. он стимулирует выделение гормонов кортикального слоя коры надпочечников, оказывающих действие почти на все вегетатив-ные функции. АКТГ вызывает распад белка в организме и тормо-зит его синтез (являясь антагонистом соматотропина), снижает про-ницаемость стенки капилляров (противовоспалительное действие). Под влиянием АКТГ уменьшаются лимфатические узлы, селезен-ка и щитовидная железа, снижается уровень лимфоцитов и эози­ нофилов в периферической крови. Секреция АКТГ зависит от су-точных колебаний: вечером его содержание выше.



Тиреотропин действует исключительно на щитовидную желе-зу, стимулируя ее функцию. Если удалить или травмировать гипо-физ у животных, то наступает атрофия щитовидной железы; введе-ние же тиреотропина сопровождается разрастанием ее ткани, ги-пертрофией железы.



Гонадотропинам (фолликулостимулирующий, лютеинизиру-ющий гормоны) не свойственна половая специфичность. Практи-чески все этапы морфологического развития и функциональной активности половых желез являются следствием синергическо-го действия гонадотропинов. Фолитропин в яичнике стимулирует рост фолликула. Этот же гормон влияет на образование мужских половых клеток. Лютропин необходим для роста фолликула яич-ника на стадиях, предшествующих овуляции, для собственно ову-
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ляции, а также для роста на месте фолликула желтого тела. Люте-инизирующий гормон стимулирует образование женских половых гормонов — эстрогенов, а у мужчин — мужских половых гормо-нов — андрогенов.



· средней части аденогипофиза образуется гормон меланотро‑пин, или интермедин. Он влияет на пигментный обмен.

При гиперфункции аденогипофиза в детском возрасте наблю-дается гигантизм, а при гипофункции его — карликовость, или ги-пофизарный нанизм. При избыточном образовании соматостати‑на у взрослого человека отмечается увеличение тех частей тела, ко-торые еще способны расти. Это пальцы рук и ног, кисти и стопы, нос



· нижняя челюсть, язык, органы грудной и брюшной полости. Такое заболевание называется акромегалией.



Система «гипоталамус — аденогипофиз — периферическая же-леза» относительно автономна. Она способна выполнять свои функ-ции даже после частичной и полной деафферентации. Аденогипо-физ является целевым органом для гормонов периферических же-лез, осуществляющим специфическую связь между ними. Секре-ция гормонов в течение дня носит пульсирующий характер. Так, на продукцию соматотропина и пролактина может влиять биохи-мический состав крови, уровень гликемии, концентрация амино-кислот. Секреция пролактина находится под тормозящим дофами-нергическим влиянием; стимулировать ее может гипоталамический рилизинг‑гормон тиролиберин. Осуществляется ауторегуляция се-креции пролактина через лимбическую систему и гипоталамус, а со-матотропина — по принципу интрагипоталамической обратной связи. Резкое повышение уровня некоторых гормонов в крови обе-спечивается рефлекторно через высшие отделы ЦНС.

Задняя доля гипофиза является производным нервной системы. Секрет, который она выделяет (нейросекрет), является продуктом деятельности нервных клеток и выделяется в кровь окончаниями ак-сонов этих клеток при их возбуждении. Основное вещество, которое выделяет задняя доля гипофиза, является гормон вазопрессин (анти-
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диуретический гормон), регулирующий водный обмен и процессы всасывания в почечных канальцах. При его отсутствии организм че-рез почки начинает терять огромное количество воды, и развивает-ся заболевание несахарный диабет. Задний гипофиз выделяет также нейросекрет окситоцин, регулирующий родовой акт и секрецию мо-лока грудными железами.



Вазопрессин уменьшает мочеотделение и повышает осмотиче-скую концентрацию мочи. Уменьшение образования вазопрессина



· гипоталамо‑гипофизарной системе является причиной развития несахарного диабета.



Окситоцин избирательно действует на гладкие мышцы мат-ки, усиливая ее сокращение. Во время родов окситоцин стимулиру-ет сокращение матки, обеспечивая нормальное их течение. Оксито-цин может стимулировать выделение молока из альвеол молочной железы.





Резюме



Таламус — структура промежуточного мозга, через которую проходят афферентные пути от всех рецепторов, кроме обонятель-ных. Главной функцией таламуса является интеграция всех видов чувствительности. Роль интегративных центров выполняют неспеци­ фические ядра таламуса, которые оказывают преимущественно ак-тивирующее влияние на кору больших полушарий. Через ассоциа-тивные ядра таламус связан со всеми двигательными ядрами под-корки — полосатым телом, бледным шаром, гипоталамусом, ядрами среднего и продолговатого мозга.



Гипоталамус, регулируя функции симпатической и парасимпа-тической нервных систем, а также секреторные функции эндокрин-ных желез, обеспечивает вегетативный компонент всех сложных ре-акций организма. Деятельность гипоталамуса, в свою очередь, кон-тролируется высшими отделами ЦНС — подкорковыми ядрами,
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мозжечком и корой больших полушарий, с которой гипоталамус связан как прямыми нервными путями, так и через ретикулярную формацию.



Гипофиз — железа внутренней секреции, расположенная в не-посредственной близости от мозга. Анатомически и функционально гипофиз связан с гипоталамусом в единый нейроэндокринный ком-плекс, обеспечивающий постоянство внутренней среды организма.





Вопросы для самопроверки



1. Какие образования входят в промежуточный мозг?



2. В чем заключается функция таламуса? Какие группы ядер вы-деляют в таламусе?



3. Дайте характеристику специфических ядер таламуса. С какими структурами нервной системы они связаны?



4. В чем заключается функция неспецифических ядер таламуса?



5. Какие отделы и по какому принципу можно выделить в гипота-ламусе? С какими структурами в ЦНС связаны ядра гипоталамуса?



6. Опишите, как проявляется тесное взаимодействие ядер гипота-ламуса с симпатической и парасимпатической нервными системами.

7. Из каких долей состоит гипофиз? Дайте характеристику этих структур.



8. Какие гормоны вырабатывает каждая из долей гипофиза? На какие функции организма оказывают влияние эти вещества?



Глава 10. Конечный мозг





Конечный мозг, или большой мозг, в процессе эволюции возник позднее других отделов головного мозга. По своей массе и величине он значительно превосходит все другие отделы головного мозга и не-посредственно связан с наиболее сложными проявлениями психиче-ской и интеллектуальной деятельности человека. Состоит из двух по-лушарий большого мозга, разделенных продольной щелью и соеди-ненных в ней с помощью мозолистого тела, передней и задней спа-ек, а также спайки свода. Полость конечного мозга образует правый



· левый боковые желудочки, каждый из них находится в своем полу-шарии. Полушарие большого мозга состоит из коры большого моз-га (плащ) и нижележащего белого вещества и расположенного в нем серого вещества — базальных ядер. Граница между конечным и про-межуточным мозгом находится в том месте, где внутренняя капсула прилегает к латеральной стороне таламуса.





10.1. Базальные ядра



Базальные (подкорковые) ядра — это скопления серого веще-ства в виде ядер, которые залегают в толще белого вещества каждо-го полушария и расположены ближе к основанию мозга. Прослой-ки белого вещества между ними образуют наружную и внутреннюю капсулы. Из‑за наличия прослоек базальные ядра имеют пестрый внешний вид, их объединяющее название — полосатое тело (стри-атум). Основные ядра стриатума: хвостатое ядро, чечевицеобраз-ное ядро. Последнее включает бледный шар и скорлупу, миндале-видное тело и ограду. По филогенетическому происхождению и ци-тологическому сходству в стриатуме выделяют неостриатум (хво-
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Рис. 10.1.

Базальные ядра

статое ядро и скорлупа) и палеостриатум (бледный шар). К базаль-ным ядрам относят также черную субстанцию и субталамическое ядро (рис. 10.1).



Стриатум не получает прямых выходов от спинного мозга и сен-сорных ядер ствола мозга. Основные входы это образование получа-ет от коры больших полушарий, от групп ядер таламуса, от мостовой области ствола. Входы от коры больших полушарий имеют свою то-пографию: скорлупа получает вход от сенсомоторной области коры; хвостатое ядро получает входы от ассоциативных зон фронтальной



· теменной области, от медиальной поверхности больших полушарий, от височной и затылочной областей; хвостатое ядро, скорлупа и блед-ный шар получают импульсы по волокнам, идущим от срединной ча-сти таламуса. Основными эфферентными структурами стриатума яв-ляются бледный шар и черная субстанция. Эти структуры отсылают волокна к таламусу, в область среднего мозга и в область моста.



Через стриатум проходит экстрапирамидная система, эволюци-онно более древняя, чем пирамидная система. Она берет начало в кор-ковых структурах (премоторная область и поясная извилина) и вклю-чает в себя полосатое тело, черную субстанцию, красное ядро, ретику-лярную формацию ствола мозга, вестибу-лярные ядра и мозжечок. Экстрапирамид-ная система участвует в организации дви-жений, поддержании мышечного тонуса



· позы. Ее роль особенно велика в построе-
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нии тех движений, которые не требуют уча-стия внимания. В норме экстрапирамидная система взаимодействует с пирамидной системой при осуществлении животными двигательных актов.



Основной функцией базальных ядер является тонкая регуляция двигательной активности. Базальные ядра вместе с ме-зэнцефалическими структурами участву-
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ют в контроле вспомогательных движений. Окончательно вопрос



· функциях базальных ядер не решен, поскольку данные клинических наблюдений в отношении функций стриатума и результаты физиоло-гических исследований этих функций не совпадают. У больных с по-ражениями базальных ядер нарушения моторной функции носили ха-рактер гиперкинезов, т. е. повышения двигательной активности. На на-чальных стадиях заболевания отмечались суетливость, излишняя под-вижность, неспособность на длительное время принимать одну и ту же позу. При развитии заболевания появлялись насильственные движе-ния мимических мышц, мышц конечностей и туловища (непроизволь-ное вытягивание губ, гримасничанье, разгибательные движения паль-цев, запрокидывание головы, изгибание туловища и т. д.). Речь станови-лась нечленораздельной из‑за излишней активности мышц губ, языка, мягкого неба. Весь комплекс усиливался при волнении, но совершенно не проявлялся во время сна. В Средние века такое заболевание назы-вали пляской святого Витта. В современной медицине это заболевание носит название хорея или атетоз. При этом заболевании патологиче-ский процесс локализуется в области хвостатого ядра. Поэтому, пред-положительно, нейроны хвостатого ядра регулируют и подтормажи-вают вспомогательные двигательные реакции. Если патологический процесс был локализован в области бледного шара, то нарушения но-сили противоположный характер. Двигательная активность обедня-лась. Движения замедлялись, человек начинал застывать в опреде-ленной позе, забывая о том, что он не закончил движение (пласти-ческий тонус). В тяжелых случаях человек просто не мог самостоя-тельно приступить к выполнению произвольных движений. Мимика обеднялась, исчезали вспомогательные движения при ходьбе. Появ-лялись непроизвольные движения мышц рук и головы (тремор). Это заболевание получило название болезнь Паркинсона. Кроме бледно-го шара при этой болезни страдает черная субстанция, в частности, дофаминэргические нейроны. Стимуляция черного вещества при-водит к увеличению, а разрушение — к уменьшению количества до-фамина в хвостатом ядре. Установлено, что дофамин синтезируется
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· клетках черного вещества, а затем со скоростью 0,8 мм/ч транспор-тируется к синапсам нейронов хвостатого ядра. В хвостатом ядре в 1 г нервной ткани накапливается до 10 мкг дофамина, что в 6 раз больше, чем в других отделах переднего мозга, бледном шаре, в 19 раз боль-ше, чем в мозжечке. Благодаря дофамину проявляется растормажи-вающий механизм взаимодействия хвостатого ядра и бледного шара.



Таким образом, явления, которые наблюдаются в случаях клини-ческих нарушений, есть результат изменения функций не только стриа­ тума, но и целого ряда других ядер. Базальные ганглии — только один из механизмов регуляции вспомогательной двигательной активности.





10.2. Большие полушария



Конечный мозг состоит из двух полушарий большого мозга, со­ единенных между собой мозолистым телом, передней и задней спай-ками и спайкой свода. Полости конечного мозга образуют правый



· левый боковые желудочки мозга, каждый из которых находится в соответствующем полушарии. Медиальную стенку каждого боково-го желудочка в ростральном отделе образует прозрачная перегородка.

Полушария большого мозга покрыты сверху корой мозга — сло-ем серого вещества, образованного нейронами более 50 разновидно-стей. Под корой мозга в больших полушариях находится белое веще-ство, состоящее из миелинизированных волокон, большая часть кото-рых соединяет кору с другими отделами и центрами головного мозга.



Правое и левое полушария мозга отделены друг от друга продоль‑ной щелью. В каждом полушарии различают три поверхности — лате-ральную, медиальную и нижнюю, а также три края — верхний, меди-альный и нижний, и три полюса — лобный, затылочный и височный.



Поверхность плащевой части каждого полушария разделяется



· помощью щелей и борозд на доли, дольки и извилины. Щели и пер-вичные борозды глубокие и относятся к постоянным образованиям мозга. Они появляются на пятом месяце внутриутробного развития
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· разделяют полушария на доли. Наиболее крупными щелями явля-ются продольная щель мозга, которая разделяет полушария между собой, и поперечная щель, которая отделяет мозжечок от затылоч-ных долей. Вторичные и особенно третичные борозды определяют индивидуальный рельеф поверхности полушарий. Их формирова-ние происходит от рождения до 7–8 лет.



Благодаря складкам существенно увеличивается площадь по-верхности коры. Многие корковые образования скрыты в их глуби-не. Масса полушарий составляет около 78% общей массы головно-го мозга.



Основной бороздой на поверхности коры больших полушарий является боковая (сильвиева) борозда. Полного развития эта бороз-да достигает у приматов. Она отделяет височную долю от теменной



· лобной долей. Немного позже в эволюционном развитии появля-ется центральная (роландова) борозда. Эта борозда отделяет лобную долю от теменной. На медиальной поверхности полушарий видна еще одна из основных борозд — теменно‑затылочная, отделяющая теменную долю от затылочной. Кроме этих основных борозд у выс-ших животных имеется еще множество мелких, которые подразде-ляют полушария на отдельные извилины (рис. 10.2).
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Рис. 10.2. Латеральная поверхность больших полушарий
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Особенного развития у человека достигают лобные доли, их по-верхность составляет около 29% всей поверхности коры, а масса — более 50% массы головного мозга. Кора головного мозга представля-ет собой тонкий слой нервной ткани, образующей множество складок.



Кора мозга млекопитающих включает в себя архикортекс, па-леокортекс и неокортекс. К архикортексу относятся обонятельные луковицы, в которые поступают обонятельные волокна, идущие от эпителия носа, обонятельные тракты нижней поверхности лоб-ной доли и обонятельные бугорки, в которых расположены вторич-ные обонятельные центры. Палеокортекс состоит из поясной из-вилины, извилины морского коня (гиппокамп) и миндалевидного тела (амигдала), расположенного в височной доле мозга под новой корой. Неокортекс — это все остальные области коры.



Структура и функции архикортекса. Обонятельный путь на-чинается от биполярных волосковых клеток, расположенных в обо-нятельном эпителии. От этих клеток отходят афферентные волок-на, которые, проходя через отверстия решетчатой кости носа, закан-чиваются в обонятельных луковицах. Здесь их окончания контакти-руют с особыми митральными клетками в структурах, называемых гломерулами. Волокна митральных клеток, а также других нейронов, входящих в состав обонятельных луковиц, оставляют свои оконча-ния на телах вторичных нейронов, аксоны которых в составе лате-рального обонятельного тракта направляются к первичным корко-вым центрам. Волокна латерального обонятельного тракта заканчи-ваются в обонятельном бугорке, а также в лобной и височной пре-пириформных извилинах. Высшим интегративным центром обоня-тельной системы считается фронтальная область новой коры.



Структура и функции палеокортекса. Стимуляция участков поясной извилины, гиппокампа и миндалевидного тела вызывает разнонаправленные изменения в деятельности сердечно‑сосудистой



· дыхательной систем, полового поведения (гиперсексуальность), разнонаправленные изменения в эмоциональной сфере. В палео-кортексе обнаружены участки, стимуляция которых вызывает чув-







136



ство насыщения и удовлетворения. Все реакции, возникающие при стимуляции палеокортекса, отличаются длительными скрыты-ми периодами­. Они медленно нарастают и долго длятся. Это доказы-вает, что они возникают не в результате прямого влияния нейронов старой коры на исполнительные центры, а в результате работы цепи иерархически соподчиненных структур. Нейроны старой коры ак-тивируют центры гипоталамуса, гипоталамус влияет на стволовые структуры, а те, в свою очередь, на исполнительные центры. Таким образом, старая кора осуществляет высшую регуляцию функций, направленных на поддержание гомеостаза — постоянства внутрен-ней среды организма. Кроме того, старая кора обеспечивает высшую координацию функций, направленных на поддержание метаболиче-ских процессов. Она имеет отношение к регуляции репродуктивной функции, процессам мотивации и эмоциональному состоянию выс-ших животных.



Лимбическая система. Старая кора совместно с миндалевид-ным ядром, некоторыми ядрами гипоталамуса и частью талами-ческих ядер представляет собой единую функциональную систему. К ней относят три группы структур головного мозга (рис. 10.3).
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Рис. 10.3. Лимбическая система
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Первая группа — филогенетически наиболее древние образо-вания коры: гиппокамп, грушевидная доля, обонятельные лукови-цы, обонятельный бугорок.



Вторая группа — филогенетически более молодые области коры. Эта группа состоит из лимбической коры (медиальная часть коры, включающая в себя поясную, субкаллозальную, парагиппокампаль-ную извилины), окаймляющей мозговой ствол, и из пресубикулума.



Третья группа — миндалина, перегородка, гипоталамус, перед-ние ядра таламуса и центральное серое вещество среднего мозга.



Лимбическая система участвует в управлении вегетативны-ми функциями, регулирует мотивационную сферу, эмоциональное



· инстинктивное поведение (пищевое, половое, оборонительное) высших животных. Структуры лимбической системы, отвечающие за возникновение и протекание эмоций, известны под общим назва-нием «эмоциональный круг Пейпеца» (схема 4).



Лимбическая система оказывает влияние на смену фаз сна и бодрствования. Не-которые ее структуры (гип-покамп, миндалевидный ком-плекс) включены в осущест-вление процессов памяти.



Цитоархитектоника коры больших полушарий. Об-щая поверхность коры состав-ляет примерно 2500 кв. см. Толщина коры в различных
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		частях  больших

		полушарий

		Схема 4. Основные внутренние связи



		колеблется от 1,3 до 4,5 мм,

		лимбической системы.



		а  общий  объем

		составля-

		А — круг Пейпеца; Б — круг через



		ет 600 куб. см. В состав коры

		миндалину; ГТ/МТ — мамиллярные



		входит 10–14 млрд нейронов

		тела гипоталамуса; CM — средний



		и еще большее число глиаль-

		мозг (лимбическая область)
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ных клеток (точное число которых еще неизвестно). В коре наблю-дается чередование слоев, содержащих преимущественно тела нерв-ных клеток, со слоями, образованными в основном их аксонами. Бо-лее 90% всех областей коры имеет типичное шестислойное строение.



Послойное расположение нейронов в коре называется цитоар‑хитектоникой. В неокортексе больших полушарий нейроны сгруп-пированы в шесть корковых слоев: I — наружный молекулярный;



AI — наружный зернистый, или наружный гранулярный; III — наружный пирамидный, или ганглионарный;



IV — внутренний зернистый, или внутренний гранулярный; V — внутренний пирамидный, или внутренний ганглионарный;­ VI — слой полиморфных нейронов.



· каждом из слоев коры преобладают нейроны определенных размеров и формы (рис. 10.4).
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Рис. 10.4. Клеточное строение коры больших полушарий





Слой I беден клетками и содержит в основном разветвления верхушечных дендритов пирамидных нейронов нижележащих сло-ев, а также ветвления аксонов нейронов. Благодаря молекулярному
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слою осуществляются внутри‑ и межполушарные связи между раз-личными областями коры.



Слой II включает мелкие пирамидные и звездчатые (грануляр-ные) нейроны, обеспечивающие частичную переработку информа-ции, и ее передачу от структур молекулярного слоя на нижележащие корковые слои. Эти нейроны называют еще вставочными, или ин-тернейронами.



Гранулярные нейроны находятся также в слое IV, где они осу-ществляют переработку и передачу информации с окончаний аф-ферентных волокон, приходящих в кору и ветвящихся в пределах IV слоя, на пирамидные нейроны III и V слоев.



Слои III и V содержат большое количество крупных пирамид-ных нейронов, аксоны которых обеспечивают разные виды внутри-корковых, межкорковых и корково‑подкорковых связей. В V слое



· области предцетральной извилины имеются самые крупные пи-рамидные нейроны, которые названы пирамидными клетками Беца. В III и V слоях в большом количестве встречаются также ин-тернейроны различных размеров и формы (двупучковые клет-ки, длинноаксонные и короткоаксонные корзинчатые нейроны, клетки‑канделябры). Интернейроны обеспечивают избирательные внутрикорковые взаимодействия между нейронами разных типов. Это необходимо:



· для передачи информации между приходящими в кору аф-ферентными волокнами и пирамидными нейронами;

· обмена информацией между нейронами, лежащими в раз-ных корковых слоях;

· обмена информацией между центрами, лежащими в разных извилинах, долях и полушариях;

· хранения и воспроизведения информации.



Длительная циркуляция возбуждения в коре и в связанных



· нею отделах и центрах мозга с участием интернейронов сопрово-ждает когнитивные операции и другие высшие формы психической деятельности. В конечном итоге все информационные процессы,
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протекающие в структурах мозга, носят интегративный, системный характер и опосредуются множеством интернейронов.



Самый нижний корковый слой VI. По происхождению он древнее остальных, поэтому содержит полиморфные клетки, от-личающиеся по форме от пирамидных нейронов и интерней-ронов вышележащих слоев. Нейроны VI слоя обеспечивают U‑образные связи между корой в соседних извилинах и прекцион-ные корково‑таламические связи.



Помимо клеточных элементов (нейронов и глии), в сером ве-ществе коры располагаются ветвления волокон различного проис-хождения. Среди них различают ассоциативные, комиссуральные



· проекционные волокна. Послойное расположение волокон в коре называется миелоархитектоникой.



Согласно особенностям клеточного строения различных участ-ков коры больших полушарий, ее делят на области и поля. Нача-ло разнокачественного строения коры больших полушарий было положено в 1874 г. киевским ана-томом В. А. Бецом.



· 1903–1909 гг. К. Бродман

[image: ]



выделил 11 областей, включающих



		52 поля:

		

		

		

		



		1) постцентральную

		область

		

		

		



		(поля 1, 2, 3 и 43);

		

		

		

		



		2) прецентральную

		область

		

		

		



		(поля 4 и 6);

		

		

		

		



		3) лобную область (поля 8, 9,

		

		

		



		10, 11, 12, 44, 45, 46 и 47);

		

		

		

		



		4) островковую область(поля

		

		

		



		13, 14, 15 и 16);

		

		

		

		



		5) теменную область (поля 5,

		

		

		



		

		

		

		



		7, 40 и 39);

		

		

		

		



		6) височную область (поля 20,

		Рисунок 10.6. Поля коры больших

		



		21, 22, 36, 37, 38, 41, 42 и 52);

		полушарий (по К. Бродману)
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7) затылочную область (поля 17, 18 и 19);



8) поясную область (поля 23, 31, 24, 32, 33 и 25);



9) ретросплениальную область (поля 26, 29 и 30);



10) гиппокампову область (поля 27, 28, 34, 35 и 48);



11) обонятельную область (поле 51, nucleusamygdalae и обоня-



тельный бугорок) (рис. 10.5).



· Фогт и Ц. Фогт выделили в коре 150 миелоархитектониче-ских полей.



Сенсорные зоны коры больших полушарий. Участки коры, в ко-торые поступают афферентные импульсы от различных рецептив-ных полей, — центральные отделы анализаторов. Корковые пред-ставительства различных анализаторов могут пространственно со-впадать или частично перекрывать друг друга. Зоны, в которых они расположены, называют сенсорными зонами коры. Различают пер-вичные и вторичные сенсорные зоны. Первичными сенсорными зо‑нами называют зоны, разрушение которых вызывает четко локали-зованные изменения в восприятии. Это области, в которых по мор-фологическим данным заканчиваются проекционные волокна раз-личных афферентных систем. Вторичные сенсорные зоны — это об-ласти, разрушение которых не вызывает определенных изменений



· восприятии. Нарушения, связанные с их повреждением, можно выявить только при проведении специальных тестов или длитель-ных наблюдений. К первичным сенсорным зонам относят сомато-сенсорные, зрительные, слуховые зоны, область вкусового анализа-тора, представительство обонятельной рецепции.



В каждом полушарии головного мозга присутствуют две зоны соматической (кожной и суставно‑мышечной) и висцеральной чув-ствительности. Первая соматосенсорная зона расположена в обла-сти задней центральной извилины, лежащей позади роландовой борозды (рис. 10.6). К этой зоне поступают афферентные импуль-сы от заднего вентрального ядра таламуса, несущие информацию от кожных рецепторов, проприорецепторов и висцерорецепторов противоположной половины тела. Для нее характерна сложная то-
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пическая организация. Наибольшую ее площадь занимают корко-вые представительства рецепторов кистей рук, лица, особенно язы-ка и губ. Наименьшую — представительство рецепторов туловища, бедра и голени.
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Рис. 10.6. Соматосенсорная зона коры больших полушарий



Вторая соматосенсорная зона меньше по размеру. Она располо-жена вентральнее, под роландовой бороздой. Афферентные импульсы в эту зону поступают также из заднего вентрального ядра таламуса.



Зрительные зоны расположены на внутренней поверхности за-тылочных долей обоих полушарий. В первой зрительной области от-мечено точное топическое представительство периферического ре-цептивного поля — сетчатки. Каждой точке сетчатки соответству-ет участок в зрительной коре, в который эта точка дает свои проек-ции. Афферентные импульсы поступают в эту область от наружных коленчатых тел. У млекопитающих из‑за перекреста зрительных пу-
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тей первичная зрительная зона каждого полушария имеет проекции сетчаток обоих глаз. В левое полушарие проецируются правые по-ловины сетчаток каждого глаза, а в правое полушарие — левые их половины. Благодаря этому зрительные поля обоих глаз как бы на-кладываются друг на друга в каждом полушарии. Такое наложение является основой бинокулярного зрения, позволяющего видеть все



· единственном числе и объемной форме. Вторая и третья зритель-ные зоны контролируют движения глаз (рис. 10.7).



Первичная проекционная зона слухового анализатора распо-ложена в височной области коры и имеет четкую топическую орга-низацию. В разных ее участках находятся представительства рецеп-тивных полей улитки, кортиева органа, внутреннего уха. Импульсы, возникающие в рецепторах улитки при восприятии тонов разной высоты, направляются к различным группам клеток слуховой зоны. Афферентные импульсы поступают в слуховую зону коры от клеток внутренних коленчатых тел. Наряду с первой слуховой зоной выде-ляют также вторую и третью зону, расположенные чуть ниже в этой же области мозга (рис. 10.7).



Область вкусового анализатора локализуется вблизи от силь-виевой борозды в постцентральной извилине, рядом с участком коры, раздражение которого вызывает слюноотделение. Она совпа-дает по локализации с зоной тактиль-ной чувствительности языка.



Корковый отдел обонятельно-го анализатора расположен во фрон-тальной области новой коры.

Моторные зоны коры больших по‑лушарий находятся в районе передней центральной извилины перед ролан-довой бороздой. Аксоны клеток этой
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		Рис. 10.7. Сенсорные
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		и моторные зоны коры
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		больших полушарий
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шее количество гигантских пирамидных клеток Беца, отростки кото-рых в составе пирамидного тракта достигают промежуточных и дви-гательных спинальных нейронов. Моторная зона имеет четкую топи-ческую организацию. Так же, как и в первой соматосенсорной зоне,



· моторной зоне наибольшую площадь занимают представительства кистей рук, лица, губ и языка, а наименьшую — туловища и нижних конечностей. Фронтальнее моторной зоны расположена премотор‑ная зона, также богатая крупными пирамидными клетками. Аксоны этих клеток направляются к нейронам спинного мозга, а также к стри-атуму, хвостатому ядру, красному ядру и черной субстанции. От этих образований возбуждение, изначально возникающее в премоторной зоне, по ретикулоспинальному, руброспинальному и вестибулоспи-нальному путям поступает к промежуточным и двигательным нейро-нам спинного мозга. Стимуляция различных участков этой зоны вы-зывает движения головы и туловища в сторону, противоположную раздражаемому полушарию, изменение тонуса мышц, дыхательных движений. Удаление небольших участков этой зоны приводит к на-рушению двигательных навыков, усилению хватательного рефлекса и т. д. На медиальной поверхности полушарий расположена неболь-шая (1–2 см в диаметре) дополнительная моторная область. Считает-ся, что она играет вспомогательную роль в управлении позой человека, которое осуществляется моторной и премоторной областями. При ее раздражении наблюдаются позные реакции, сопровождающиеся дви-жениями верхних и нижних конечностей. Кроме того, при стимуля-ции этой области возникают различные вегетативные реакции — из-менение ширины зрачков, учащение сердцебиения.



Ассоциативные области коры (неспецифическая, межсенсор-ная, межанализаторная кора) включают участки новой коры большо-го мозга, которые расположены вокруг проекционных зон и рядом



· двигательными зонами, но не выполняют непосредственно чувстви-тельных или двигательных функций; им нельзя приписывать преиму-щественно сенсорных или двигательных функций. Нейроны этих зон обладают большими способностями к обучению. В результате удале-
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ния ассоциативных зон чувствительность к раздражителям не нару-шается, но нарушается способность к интерпретации значения раз-дражителей. Так, например, при поражении в результате какого‑либо заболевания вторичной зрительной зоны больной не ослепнет, но мо-жет утратить способность оценивать увиденное. Он сможет читать, но не сможет понять значение прочитанного. При разрушении вто-ричной слуховой зоны больной не оглохнет, но может потерять спо-собность понимать значение услышанных слов. Нарушения, возни-кающие при поражении ассоциативных зон, могут полностью ком-пенсироваться за счет того, что оставшиеся части коры принима-ют на себя их функции. При повреждении первичных корковых зон компенсация может быть только частичной. Все это свидетельствует



· том, что ассоциативные зоны играют важную роль в процессах ана-лиза и синтеза сигналов, поступающих в кору больших полушарий.

Ассоциативная кора является филогенетически наиболее мо-лодой частью новой коры, получившей наибольшее развитие у при-матов и человека. У человека она составляет около 50% всей коры, или 70% неокортекса. К ассоциативной коре в узком смысле слова от-носят теменно‑височно‑затылочную префронтальную кору лобных долей и лимбические ассоциативные зоны.



Нейроны ассоциативной коры являются полисенсорными (по-лимодальными): они отвечают, как правило, не на один (как нейроны первичных зон), а на несколько раздражителей: один и тот же нейрон может возбуждаться при раздражении слуховых, зрительных, кож-ных и других рецепторов. Полисенсорность нейронов ассоциативной коры создается кортико‑кортикальными связями с разными проек-ционными зонами, связями с ассоциативными ядрами таламуса. В ре-зультате этого ассоциативная кора представляет собой своеобразный коллектор различных сенсорных возбуждений и участвует в интегра-ции сенсорной информации и в обеспечении взаимодействия сенсор-ных и моторных областей коры. В настоящее время с учетом таламо-кортикальных проекций выделяют две основные ассоциативные си-стемы мозга: таламотеменную и таламолобную.
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Таламотеменная система представлена ассоциативными зо-нами теменной коры, получающими основные афферентные входы от задней группы ассоциативных ядер таламуса. Теменная ассоциа-тивная кора имеет эфферентные выходы на ядра таламуса и гипотала-муса, в моторную кору и ядра экстрапирамидной системы. Основны-ми функциями таламотеменной системы являются гнозис и праксис. Под гнозисом понимают функцию различных видов узнавания — формы, величины, значения предметов, понимание речи, познание процессов, закономерностей и др. К гностическим функциям отно-сится оценка пространственных отношений (например, взаимного расположения предметов). В теменной коре выделяют центр сте-реогнозиса, обеспечивающий способность узнавания предметов на ощупь. Вариантом гностической функции является формирова-ние в сознании трехмерной модели тела («схемы тела»). Под прак‑сисом понимают целенаправленное действие. Центр праксиса на-ходится в надкраевой извилине левого полушария, он обеспечива-ет хранение и реализацию программы двигательных автоматизиро-ванных актов.



Таламолобная система представлена ассоциативными зонами лобной коры, имеющими основной афферентный вход от ассоциа-тивного медиодорсального ядра таламуса, других подкорковых ядер.



Основная роль лобной ассоциативной коры сводится к инициа­ ции базовых системных механизмов формирования функциональ-ных систем целенаправленных поведенческих актов (П. К. Анохин). Префронтальная область играет главную роль в выработке страте‑гии поведения. Нарушение этой функции особенно заметно, когда необходимо быстро изменить действие и когда между постановкой задачи и началом ее решения проходит некоторое время, т. е. успе-вают накопиться раздражители, требующие правильного включе-ния в целостную поведенческую реакцию.



Некоторые ассоциативные центры (например, стереогнозиса, праксиса) включают в себя и участки височной коры. В височной коре расположен слуховой центр речи Вернике, находящийся в зад­
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Рис. 10.8. Функции полушарий

них отделах верхней височной извилины левого полушария. Этот центр обеспечивает речевой гнозис — распознание и хранение уст-ной речи, как собственной, так и чужой. В средней части верхней ви-сочной извилины находится центр распознания музыкальных зву-ков и их сочетаний. На границе височной, теменной и затылочной долей находится центр чтения, обеспечивающий распознание и хра-нение образов.



Межполушарные взаимоотношения проявляются в двух глав-ных формах — функциональной асимметрии больших полушарий



· их совместной деятельности. Функциональная асимметрия по-лушарий — важнейшее психофизиологическое свойство головного мозга человека. Исследования функциональной асимметрии полу-шарий начались в ХIX в., когда были открыты два центра, отвечаю-щие за речевую функцию, расположенные преимущественно в ле-вом полушарии, — центр Брока (моторный центр речи) и центр Вер-нике (сенсорный центр речи). Эти данные и наличие моторной асим-метрии (праворукости) способствовали формированию концепции, согласно которой, для человека характерно левополушарное доми-нирование, образовавшееся эволюционно, в процессе трудовой дея-тельности и являющееся специфическим свойством его мозга. Позже было выявлено, что по ряду психофизиологических по-казателей доминирует пра-вое полушарие. Установле-но, что функцией левого по-лушария является опериро-вание вербально‑знаковой информацией, а также чте-ние и счет, тогда как функ-ция правого — опериро-вание образами, ориента-ция в пространстве, разли-
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мелодий и невербальных звуков, распознавание сложных объек-тов (в частности, человеческих лиц), продуцирование сновидений. Левое полушарие обрабатывает информацию последовательно, ана-литически, по принципу индукции, лучше воспринимает абсолют-ные признаки предметов и временные отношения. Правое полуша-рие осуществляет обработку информации одновременно, синтети-чески, по принципу дедукции, лучше воспринимает пространствен-ные и относительные признаки предметов (рис. 10.8). Оба полуша-рия функционируют во взаимосвязи, внося свою специфику в ра-боту мозга в целом. Выделяют психическую, сенсорную и моторную межполушарную функциональную асимметрию.



Функциональная асимметрия головного мозга свойственна только человеку, предпосылки к ее становлению передаются генети-чески, но сама она, как и тесно связанная с ней речь, окончательно формируется лишь в социальном общении. При этом в зависимости от конкретных условий может сложиться относительное доминиро-вание лево‑ или правополушарного мышления, что во многом опре-деляет психологические особенности человека.



За синхронизацию работы полушарий в основном отвечает мо-золистое тело. Данные, полученные с помощью электрофизиологи-ческих методик, показали, что возбуждение из участка раздраже-ния одного полушария передается через комиссуральную систему не только в симметричный участок другого полушария, но и в не-симметричные участки коры.





Резюме



Конечный мозг — филогенетически новое образование, наи-более хорошо развитое у высших позвоночных животных и челове-ка, предназначенное для выполнения сложных интегративных, ана-литических и рефлекторных функций, обеспечивающих различные формы поведения.
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Вопросы для самопроверки



1. Что такое базальные ядра? Какие структуры входят в эту группу?



2. Каковы основные функции базальных ядер? Какие нарушения возникают у больных с поражениями базальных ядер?



3. Назовите основные борозды на поверхности больших полуша-рий. На какие доли они делят полушария?



4. Какие участки коры относят к древним, старым и новым?



5. Чем образована лимбическая система? Какие функции она вы-полняет?



6. Что такое цитоархитектоника коры? Из каких слоев состоит кора больших полушарий? Какие клетки образуют эти слои?



7. Где расположены сенсорные зоны коры больших полушарий?



· какими отделами нервной системы они связаны? Какие функции выполняют?



8. Где расположены первая и вторая соматосенсорные зоны? Ка-кие особенности можно выделить в организации этих зон?



9. Какими отделами коры представлены моторные зоны?



10. Что характерно для ассоциативных зон коры больших полушарий?



11. Какие таламо‑ассоциативные системы вам известны? В чем за-ключаются их функции?



12. В чем заключается функциональная асимметрия полушарий? Дайте краткую характеристику функций каждого полушария.



Глава 11. Вегетативная нервная система





Вегетативная (автономная) нервная система — часть нерв-ной системы, обеспечивающая деятельность внутренних органов, регуляцию сосудистого тонуса, иннервацию желез, трофическую иннервацию скелетной мускулатуры, рецепторов и самой нервной системы. Взаимодействуя с соматической нервной системой и эн-докринной системой, она обеспечивает поддержание постоянства гомеостаза и адаптацию в постоянно меняющихся условиях внеш-ней среды.



Вегетативная нервная система (ВНС) включает в себя три от-дела: симпатическая, парасимпатическая нервные системы, а также диффузная нервная система кишечника. Все отделы имеют «сенсор-ные» и «двигательные» компоненты. Сенсорный компонент обеспе-чивают рецепторы мышц, сухожилий, сосудов и полых внутренних органов (пищевод, желудок, кишечник, мочевой пузырь), реагирую-щие на давление, растяжение, изменения химического состава жид-ких сред организма. Двигательный компонент обеспечивают прово-дящие пути ВНС, по которым идут команды к органам, регулирую-щим изменения, происходящие во внутренней среде. Информация



· состоянии внутренней среды через рецепторные клетки поступает



· преганглионарным вегетативным нейронам ЦНС, которые объе-диняют и анализируют ее. В соответствии с результатами этого ана-лиза преганглионарные клетки, аксоны которых покидают ЦНС че-рез вентральные корешки спинного мозга, регулируют активность постганглионарных нейронов, расположенных в вегетативных ган-глиях. Аксоны постганглионарных нейронов идут непосредственно



· эффектору.



Преганглионарные волокна симпатической нервной системы выходят из черепного, грудного и поясничного отделов ЦНС. Веге-
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тативные ганглии этой системы находятся рядом со спинным моз-гом. Они соединены между собой симпатическим нервным стволом



· две нервные цепи, расположенные по обе стороны спинного мозга вдоль всей его длины. В парасимпатическом отделе преганглионар-ные волокна идут от ствола головного мозга и от нижних крестцовых отделов спинного мозга. Ганглии в этой системе расположены далеко от спинного мозга вблизи эффекторного органа или даже внутри него. Соответственно постганглионарные волокна парасимпатической нервной системы короче преганглионарных. В симпатической систе-ме все наоборот. Пре-ганглионарные волок-на имеют меньшую про-тяженность, чем пост-ганглионарные. За счет многочисленности пост­ ганглионарных воло-кон симпатическая си-стема имеет возмож-ность оказывать генера-лизованное воздействие на структуры и орга-ны (рис. 11.1).



















· парасимпатиче-
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высшему вегетативному центру — гипоталамусу. Гипоталамус, в свою очередь, подвержен влиянию ряда других центров головного моз-га. Все эти центры образуют лимбическую систему. Основным ме-диатором симпатической нервной системы является норадрена‑лин. При активации парасимпатической нервной системы в эф-фекторе освобождается ацетилхолин. К веществам, которые вы-полняют функцию медиаторов в пре‑ и постганглионарных сим-патических нейронах, либо которые модулируют влияние на си-наптическую передачу в вегетативную нервную систему, относят также гистамин , вещество П и другие полипептиды, простаглан‑дин, серотонин. Симпатическая нервная система повышает ин-тенсивность обменных процессов в организме, снижает пороги чувствительности, усиливает ритмические формы активности, оказывает общее возбуждающее воздействие. Парасимпатиче-ская нервная система снижает интенсивность обменных процес-сов или (в определенных ситуациях) не оказывает на них никако-го влияния, ослабляет ритмические формы активности, восста-навливает пороги чувствительности до нормального уровня, тор-мозит многие формы активности (табл. 11.1).







Таблица 11.1



Воздействие симпатической (СС) и парасимпатической (ПСС)



нервных систем на органы, которые они иннервируют
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		Органы

		ПСС

		СС



		Сосуды головного

		Сужение

		Расширение



		мозга

		

		



		Зрачок

		Сужение

		Расширение



		Слюнные железы

		Усиление секреции

		Ослабление секреции



		Периферические

		Сужение

		Расширение



		сосуды

		

		



		Бронхи

		Сужение

		Расширение
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		Органы

		ПСС

		СС



		Сердечный ритм

		Замедление

		Учащение



		Потоотделение

		Уменьшение

		Усиление



		Мышца,

		Расслабление

		Сокращение



		поднимающая волос

		

		



		Желудок

		Усиление моторики

		Ослабление моторики



		Надпочечники

		Ослабление секреции

		Усиление секреции



		Кишечник

		Усиление моторики

		Ослабление моторики



		Мочевой пузырь

		Сокращение

		Расслабление
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Диффузная нервная система кишечника — третий важный от-дел автономной нервной системы, отвечающий за координацию функций различных отделов органов пищеварения. Клетки ганглиев диффузной нервной системы иннервируют стенки кишок, вызывая последовательное сокращение кольцевой и продольной мускулату-ры, способствующее продвижению пищи (перистальтика). Процес-сы, протекающие в диффузной нервной системе кишечника, могут видоизменяться под влиянием симпатической и парасимпатической нервной систем.





Резюме



Симпатическая и парасимпатическая системы — антагонисты. Симпатическая система предназначена для того, чтобы активировать все структуры организма в критических ситуациях. Роль парасимпа-тической системы — экономить ресурсы организма. Она контролирует обычные «повседневные» физиологические функции, и ее активность становится доминирующей тогда, когда человек находится в состоянии покоя. Активация симпатической нервной системы может ослабить,



· активация парасимпатической нервной системы может усилить дея-тельность диффузной нервной системы кишечника.
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Вопросы для самопроверки



1. Каковы функции вегетативной нервной системы?



2. Какие отделы включает в себя вегетативная нервная система? В чем их отличие?



3. Охарактеризуйте строение симпатического отдела вегетатив-ной нервной системы.



4. Какие реакции со стороны внутренних органов наблюдаются при активации симпатического отдела ВНС?



5. Какие реакции со стороны внутренних органов наблюдаются при активации парасимпатического отдела ВНС?



6. Что такое диффузная нервная система кишечника?



Заключение





Нейрофизиология и психология — это две науки, которые до не-давнего времени шли параллельными путями. Нейрофизиология — специальный раздел физиологии, занимающийся изучением деятель-ности центральной нервной системы, истоки которого связывают



· работами Р. Декарта (1596–1650) и Й. Прохаски (1749–1820); до вто-рой половины XIX в. развивалась как экспериментальная наука, ба-зирующаяся на изучении нервной системы животных. Огромный импульс развитию нейрофизиологии как науки дали труды замеча-тельных русских ученых И. М. Сеченова (1829–1905) и И. П. Павло-ва (1849–1936). Физиологические исследования, а также исследова-ния анатомии и морфологии головного мозга во второй половине XIX в. привели научную общественность к однозначному заключе-нию — именно головной мозг является инструментом психических функций. Психология исследовала эти функции своими методами, без связи с мозговыми структурами. Научный подход, когда мозг рассматривался как «черный ящик», не требовал детального пони-мания механизмов работы центральной нервной системы и был на-правлен на решение конкретных прикладных задач, что существен-но сужало возможности психологического исследования. Толь-ко во второй половине XX в. появилась техническая возможность для исследования нейрофизиологическими методами характери-стик психических функций и приборной фиксации и измерения не-которых параметров. Этот технологический прорыв резко усилил позиции фундаментальной психологии.



Содержание учебного пособия сохраняет преемственность тре-бований к курсу «Нейрофизиология» федеральных государствен-ных образовательных стандартов высшего профессионального об-разования предыдущих поколений, а также позволяет реализовать
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компетентностный подход, предусмотренный Федеральным госу-дарственным образовательным стандартом 3‑го поколения. В учеб-ном пособии совмещены классические и современные представ-ления о работе центральной нервной системы. Материал изложен



· последовательности, позволяющей сформировать у обучающихся представление о центральной нервной системе как об основной ин-тегрирующей системе организма, состоящей из иерархически орга-низованных элементов.



Морфофункциональный подход к изучению базовых механиз-мов, определяющих развитие психических функций, является наибо-лее перспективным как для определения особенностей и возможно-стей высших психических функций на каждом этапе онтогенеза, так и для диагностики отклонений в развитии психики и поведения. Та-кой подход поможет формированию с самого начала обучения в вузе особого углубленного типа мышления у будущих психологов, кото-рое позволит им оперировать физиологическими критериями и чет-ко разбираться в механизмах протекания психических процессов.



ЗАДАНИЯ ДЛЯ САМОКОНТРОЛЯ





Тесты для самоконтроля



Тема: Общий план строения нервной системы. Основные свойства нервной клетки. Взаимодействие нейронов



1. В нервной клетке выделяют:



1) тело и отростки



2) аксоны и дендриты



3) тело и аксоны



4) тело и дендриты



2. Каждая нервная клетка имеет ______ аксон(ов).



1) один



2) два



3) тысячу



4) до десяти тысяч



3. Миелиновая оболочка покрывает:



1) только дендриты



2) только аксон



3) тело и дендриты



4) тело и аксон



4. Оболочки нервных волокон образуют:



1) микроглиоциты



2) астроциты



3) шванновские клетки



4) эпендимоциты
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5. Мультиполярные нейроны имеют:



1) много дендритов



2) много аксонов



3) один дендрит и много аксонов



4) один аксон и много дендритов



6. Нейрон, имеющий один Т‑образно ветвящийся отросток, на-зывают:



1) униполярным



2) псевдоуниполярным



3) биполярным



4) мультиполярным



7. Внутренняя поверхность мембраны нейрона заряжена по отно-шению к наружной на величину:



1) +10 мВ



2) +40 мВ



3) ‑70 мВ



4) ‑125 мВ



8. Концентрация ионов_______ во внутренней среде нейрона примерно в 10 раз выше, чем в наружной.



1) Na+



2) K+



3) H–



4) Cl–



9. Расщепление одной молекулы АТФ обеспечивает перенос:



1) двух ионов Na+ из клетки и трех ионов К+ внутрь клетки



2) двух ионов К+ из клетки и трех ионов Na+ внутрь клетки



3) трех ионов Na+ из клетки и двух ионов К+ внутрь клетки



4) трех ионов К+ из клетки и двух ионов Na+ внутрь клетки
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10. Возбуждение нервной клетки под действием химического сиг-нала (или электрического импульса) приводит к возникновению:



1) мембранного потенциала



2) потенциала действия



3) потенциала покоя



4) динамического потенциала



11. Разность электрических потенциалов между наружной и вну-тренней сторонами клеточной мембраны:



1) потенциал покоя



2) потенциал действия



3) инверсионный потенциал



4) динамический потенциал



12. Ион, в основном обеспечивающий формирование потенциала покоя:



1) Na+



2) K+



3) H–



4) Cl–



13. Ион, играющий главную роль в возникновении потенциала действия:



1) Na+



2) K+



3) H–



4) Cl–



14. Потенциал действия, распространяющийся от тела нервной клетки по ее длинному отростку — аксону, — называется:



1) нервный импульс



2) процесс торможения
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3) процесс зарядки



4) постсинаптический потенциал



15. Потенциал действия подчиняется закону:



1) эффекта



2) лабильности



3) «все или ничего»



4) Белла — Мажанди



16. Фаза потенциала действия, в течение которой происходит вос-становление исходного заряда клетки:



1) деполяризации



2) реполяризации



3) инверсии



4) ремиссии



17. Фаза потенциала действия, в течение которой происходит изменение заряда клетки на обратный, т. е. внутренняя сторона мембраны клетки заряжается положительно, а внешняя — отри-цательно:



1) деполяризации



2) реполяризации



3) инверсии



4) ремиссии



18. Фаза потенциала действия, в течение которой заряд клетки ис-чезает, т. е. мембранный потенциал уменьшается до 0:



1) деполяризации



2) реполяризации



3) инверсии



4) ремиссии
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19. Фаза возбудимости, в течение которой клетка не отвечает ге-нерацией потенциала действия на раздражитель любой, даже очень большой силы:



1) экзальтации



2) функциональной подвижности



3) относительной рефрактерности



4) абсолютной рефрактерности



20. Наименьшая сила раздражителя, способная вызвать возникно-вение потенциала действия:



1) пороговая сила



2) пороговый потенциал



3) реобаза



4) физическая сила



21. Соединение, через которое каждая отдельная функциональ-ная единица нервной системы активирует или тормозит следующую за ней функциональную единицу:



1) синапс



2) потенциал действия



3) перехват Ранвье



4) дендрит



22. Нервное окончание одной из контактирующих клеток (как пра-вило) окончание ее аксона, называется:



1) аксонный холмик



2) пресинаптическая часть синапса



3) синаптическая щель



4) постсинаптическая часть синапса



23. Преобладающий тип синапсов в мозге млекопитающих:



1) электрические



2) физические
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3) химические



4) биологические



24. Вещество, выделяющееся из пресинаптического оконча-ния химического синапса и действующее на постсинаптическую структуру:



1) ион водорода



2) молекула АТФ



3) молекула РНК



4) медиатор



25. Синаптическая передача возбуждения, основанная на локаль-ном электрическом процессе, возникающем в постсинаптической клетке после выброса медиатора в синаптическую щель:



1) потенциал действия



2) потенциал покоя



3) потенциал передачи



4) возбуждающий постсинаптический потенциал



26. Активный нервный процесс, результатом которого является прекращение или ослабление возбуждения:



1) конвергенция



2) иррадиация



3) торможение



4) дивергенция



27. Основной ингибирующий медиатор центральной нервной си-стемы:



1) ГАМК



2) адреналин



3) дофамин



4) серотонин
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Тема: Рефлекторная деятельность нервной системы. Координация рефлекторных процессов



1. Простейшая рефлекторная дуга образована _______ нейронами.



1) двумя



2) тремя



3) четырьмя



4) пятью



2. Нейроны, передающие импульсы, сигнализирующие о состоя-нии внешней и внутренней среды организма, в центральную нерв-ную систему:



1) афферентные



2) эфферентные



3) вставочные



4) моторные



3. Нейроны, передающие импульсы из центральной нервной си-стемы к органам‑исполнителям:



1) афферентные



2) эфферентные



3) вставочные



4) интерстициальные



4. Тела афферентных нейронов находятся:



1) в сером веществе спинного мозга



2) белом веществе спинного мозга



3) коре больших полушарий



4) спинномозговых ганглиях
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5. Рефлексы, вызываемые раздражением рецепторов внешней по-верхности тела:



1) экстерорецептивные



2) интерорецептивные



3) проприорецептивные



4) висцерорецептивные



6. Рефлексы, возникающие при раздражении рецепторов вну-тренних органов и сосудов:



1) экстерорецептивные



2) интерорецептивные



3) проприорецептивные



4) кортикальные



7. Рефлексы, в осуществлении которых принимают участие ней-роны продолговатого мозга:



1) кортикальные



2) спинальные



3) мезенцефальные



4) бульбарные



8. Рефлексы, осуществляемые при участии нейронов среднего мозга:



1) кортикальные



2) спинальные



3) мезенцефальные



4) бульбарные



9. Рефлексы, осуществляемые при участии нейронов промежу-точного мозга:



1) диэнцефальные



2) спинальные



3) мезенцефальные



4) бульбарные
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10. Рефлекторная дуга, образованная только рецепторным и эф-фекторным нейронами:



1) моносинаптическая



2) дисинаптическая



3) трисинаптическая



4) полисинаптическая



11. Совокупность рецепторов, раздражение которых вызывает тот или иной ответ:



1) нейронный пул



2) рецептивное поле



3) очаг раздражения



4) зона возбуждения



12. Совокупность нейронов, необходимых для осуществления определенного рефлекса или регуляции той или иной функции:



1) нейронный пул



2) рецептивное поле



3) нервный центр



4) очаг возбуждения



13. Явление распространения возбуждения в центральной нерв-ной системе от рецепторного нейрона через вставочный к эффек-торному называют:



1) правилом Дейла



2) законом одностороннего проведения



3) рефлекторным кольцом



4) функциональной системой



14. Время, в течение которого внутри нервного центра возбужде-ние переходит с афферентных волокон на эфферентные:



1) период активации



2) период относительной рефрактерности
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3) период абсолютной рефрактерности



4) центральное время рефлекса



15. Рефлекторная реакция, проявляющаяся при ритмическом раз-дражении слабыми стимулами рецептивного поля, обусловлена:



1) задержкой проведения в нервном центре



2) пространственной суммацией возбуждений



3) временной суммацией возбуждений



4) односторонним проведением возбуждения



16. Явление постепенного снижения и в итоге — полного прекра-щения рефлекторного ответа при продолжительном раздражении афферентных волокон:



1) утомление нервного центра



2) окклюзия



3) пространственное облегчение



4) одностороннее проведение возбуждения



17. Изменение частоты и ритма импульсов, посылаемых из центра на периферию, по сравнению с теми параметрами, которые эти им-пульсы имели до прихода в центр:



1) окклюзия



2) одностороннее проведение возбуждения



3) трансформация ритма возбуждения



4) пространственное облегчение



18. Взаимодействие нервных процессов в ЦНС, обеспечивающее согласованность в ее работе:



1) координация



2) конвергенция



3) дивергенция



4) интеграция
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19. Процесс схождения в ЦНС нервных импульсов от множества клеток к одной нервной клетке:



1) дивергенция



2) конвергенция



3) координация



4) интеграция



20. Процесс распределения нервных импульсов от одного нейрона к большому количеству нервных клеток:



1) дивергенция



2) конвергенция



3) координация



4) интеграция



21. Тип иннервации, при котором возможно автоматическое чере-дование движений сгибания и разгибания, например при ходьбе:



1) дивергентная



2) реципрокная



3) конвергентная



4) последовательная



22. Контрастное изменение состояния нервного центра, при кото-ром вслед за торможением наблюдается усиленное возбуждение:



1) реципрокная иннервация



2) отрицательная последовательная индукция



3) положительная последовательная индукция



4) иррадиация



23. Рефлекторный акт, в котором конец одного рефлекса обуслов-ливает начало другого:



1) цепной рефлекс



2) феномен отдачи
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3) механизм обратной связи



4) положительная последовательная индукция



24. Принцип ______ утверждает, что одну и ту же поведенческую реакцию можно вызвать, раздражая разные рецептивные поля.



1) доминанты



2) обратных связей



3) реципрокной иннервации



4) общего конечного пути



Тема: Классификация связей отделов мозга.

Структура и функции отделов мозга



1. Коленный рефлекс осуществляется за счет деятельности ней-ронов:



1) продолговатого мозга



2) спинного мозга



3) коры больших полушарий



4) среднего мозга



2. Рефлекс сужения зрачка при ярком свете и его расширении в тем-ноте осуществляется за счет деятельности нейронов ______ мозга.

1) спинного



2) среднего



3) продолговатого



4) промежуточного



3. Афферентные импульсы от верхней части туловища и верхних конечностей передаются в ЦНС:



1) по тракту Бурдаха



2) тракту Голля



3) пути Говерса



4) пути Флексига
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4. Афферентные импульсы от нижней части туловища и нижних конечностей передаются в ЦНС:



1) по тракту Бурдаха



2) тракту Голля



3) пути Говерса



4) пути Флексига



5. Главный двигательный тракт организма:



1) спинно‑мозжечковый



2) руброспинальный



3) пирамидный



4) ретикулоспинальный



6. Нисходящим проводящим путем в ЦНС является:



1) спинно‑таламический



2) спинно‑мозжечковый



3) тракт Голля



4) руброспинальный



7. Восходящим проводящим путем в ЦНС является:



1) кортикоспинальный



2) руброспинальный



3) проприоспинальный



4) тракт Бурдаха



8. Структурой, дублирующей функции пирамидной системы, яв-ляется _________ тракт.



1) руброспинальный



2) проприоспинальный



3) спинно‑мозжечковый



4) спинно‑таламический
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9. Основная доля волокон пирамидного тракта проводит нервные импульсы со скоростью:



1) 30 м/с



2) 60 м/с



3) 100 м/с



4) 130 м/с



10. Ядро VIII пары черепно‑мозговых нервов, участвующее в регу-ляции слуха, равновесия, чувства гравитации, расположено в ______

мозге.



1) спинном



2) заднем



3) среднем



4) промежуточном



11. Ядро VII пары черепно‑мозговых нервов, участвующее в регу-ляции работы мимической мускулатуры, слезных и слюнных желез, расположено в ______ мозге.



1) спинном



2) заднем



3) среднем



4) промежуточном



12. Движение мышц глаза регулирует _____ пара черепно‑мозговых нервов.



1) I



2) II



3) III



4) V
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13. К двигательным относят _____ пару черепно‑мозговых нервов.



1) I



2) VI



3) VIII



4) X



14. К смешанным нервам относят пару.



1) II



2) V



3) VIII



4) X



15. Центры рефлексов чихания, глотания, мигания, слезоотделе-ния расположены:



1) в продолговатом мозге



2) среднем мозге



3) промежуточном мозге



4) спинном мозге



16. Рефлекторная регуляция натяжения мышц среднего уха и по-ворота головы к источнику звука осуществляется центрами, распо-ложенными:



1) в латеральном коленчатом теле



2) верхнем двухолмии



3) нижнем двухолмии



4) медиальном коленчатом теле



17. Отдел мозга, имеющий кору:



1) мост



2) мозжечок



3) таламус



4) эпифиз
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18. Нарушение статических и статокинетических рефлексов у че-ловека проявляется при поражениях:



1) моста



2) таламуса



3) мозжечка



4) гипофиза



19. Ядра таламуса, получающие импульсы от определенного сен-сорного тракта и направляющие их в соответствующую зону коры больших полушарий:



1) ассоциативные



2) переключающие



3) неспецифические



4) подкорковые



20. Высший центр регуляции функций симпатического и парасим-патического отделов ЦНС, секреторных функций эндокринных же-лез расположен:



1) в гипофизе



2) гипоталамусе



3) эпифизе



4) коре больших полушарий



21. Адренокортикотропный гормон выделяется:



1) передней долей гипофиза



2) передним гипоталамусом



3) средней долей гипофиза



4) задним гипоталамусом
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22. В области задней центральной извилины, позади от роландо-вой борозды, расположена:



1) премоторная зона



2) первая соматосенсорная зона



3) дополнительная моторная область



4) область вкусового анализатора



23. Первичная проекционная зона слухового анализатора распо-ложена:



1) в передней центральной извилине



2) нижней теменной извилине



3) височной доле коры



4) затылочной доле коры



Ключи к тестам для самоконтроля
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Вопросы для подготовки к зачету



1. Нейрон — основная функциональная единица центральной нервной системы. Основные функции нейрона.



2. Основные типы нейронов в ЦНС. Отличия в строении аффе-рентных и эфферентных нейронов.



3. Функциональная поляризация нейронов.



4. Клетки глии.



5. Мембранный потенциал, причина его возникновения.



6. Натрий‑калиевый насос, механизм его действия.



7. Потенциал действия. Из каких фаз он состоит? Свойства по-тенциала действия.



8. Абсолютная и относительная рефрактерность.



9. Строение синапса. Виды синапсов.



10. Механизм передачи возбуждения в химическом синапсе.



11. Основные свойства химических синапсов.



12. Механизм генерации возбуждающего постсинаптического по-тенциала.



13. Торможение в ЦНС. Виды торможения.



14. Понятие медиатора. Виды медиаторов.



15. В чем физиологический смысл координации нервных процес-сов в ЦНС?



16. Понятие рефлекса. Классификация рефлексов.



17. Основные компоненты моносинаптической и полисинаптиче-ской рефлекторных дуг.



18. Характер рефлекторной реакции ЦНС при раздражении.



19. Понятие рецептивного поля.



20. Координация рефлекторных процессов: нейронные механиз-мы, лежащие в основе конвергенции, дивергенции и иррадиации возбуждения.



21. Свойства нервных центров: одностороннее проведение воз-буждения, задержка проведения, суммация возбуждений.
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22. Свойства нервных центров: центральное облегчение, окклюзия.



23. Свойства нервных центров: трансформация ритма возбуждений.



24. Свойства нервных центров: последействие, утомление.



25. Функциональное значение реципрокной иннервации.



26. Понятие положительной и отрицательной последовательной индукции.



27. Роль феномена отдачи в возникновении цепных рефлексов.



28. Функциональный смысл обратной связи. Виды обратной связи.



29. Понятие принципа общего конечного пути.



30. Дайте определение основных функций спинного мозга.



31. Особенность структурной организации спинного мозга.



32. Восходящие пути спинного мозга и их особенности.



33. Нисходящие пути спинного мозга и их особенности.



34. Структурная и функциональная характеристика заднего мозга.



35. Структурная и функциональная характеристика среднего мозга.



36. Черепно‑мозговые нервы и их основные функции.



37. Основные рефлексы заднего мозга.



38. Основные рефлексы среднего мозга.



39. Основные функции мозжечка.



40. Структурно‑функциональная характеристика промежуточно-го мозга.



41. Центры вегетативных и поведенческих реакций гипоталамуса.



42. Основные гормональные вещества гипофиза и их функции.



43. Функции базальных ядер.



44. Структурно‑функциональная организация коры больших по-лушарий.



45. Основные функции лимбической системы.



46. Что такое центральные отделы анализаторов?



47. Цитоархитектоника коры больших полушарий.



48. Основные функции сенсорных зон коры.



49. Строение и функции моторных зон коры.



50. Функции ассоциативных зон неокортекса.
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51. Основные ассоциативные системы в ЦНС.



52. Аналитико‑синтетическая деятельность коры больших полу-шарий.



53. Понятие функциональной асимметрии. Основные функции по-лушарий.



54. Общий план строения вегетативной нервной системы.



55. Функции симпатического отдела вегетативной нервной системы.



56. Функции парасимпатического отдела вегетативной нервной си-стемы.



ГЛОССАРИЙ





А



Абсолютная рефрактерность — период, в течение которого потенциал действия не возникает, даже если раздражение в несколь-ко раз превышает пороговую величину.



Адекватный раздражитель — такой раздражитель, к которо-му клетка обладает наибольшей чувствительностью вследствие на-личия специальных структур, воспринимающих этот раздражитель.



Аксон — длинный отросток нейрона, проводящий возбуж-дение от тела клетки к другим нейронам или к периферическим органам.



Ассоциативные зоны коры — участки новой коры большого мозга, расположенные рядом с сенсорными и двигательными зона-ми, но не выполняющие непосредственно чувствительных или дви-гательных функций.



Астазия — неспособность стоять, проявляющаяся в появле-нии качательных и дрожательных движений.



Астения — легкая утомляемость вследствие повышения обме-на веществ, связанного с тем, что движения производятся неэконо-мично, при участии большого количества мышечных групп.



Астроциты — небольшие по размеру клетки нейроглии, имею­ щие многочисленные ветвящиеся отростки.



Атаксия — недостаточная координация движений, нарушен-ная точность.



Атония — резкое понижение тонуса мышц, которое возникает через несколько дней после удаления мозжечка.



Афферентные (восходящие) пути — часть проводникового отдела анализатора, передающая информацию от рецепторов в сен-сорную кору.







179



Б



Базальные (подкорковые) ядра — скопления серого вещества



· виде ядер, которые залегают в толще белого вещества каждого по-лушария и расположены ближе к основанию мозга.

Биполярные нейроны — нервные клетки, имеющие два от-ростка (аксон и дендрит), обычно отходящие от различных полю-сов клетки.



В



Вегетативная (автономная) нервная система — часть нерв-ной системы, обеспечивающая деятельность внутренних органов, регуляцию сосудистого тонуса, иннервацию желез, трофическую иннервацию скелетной мускулатуры, рецепторов и самой нервной системы.



Возбудимость — свойство нервной клетки генерировать по-тенциал действия в ответ на раздражение.



Возбуждающие медиаторы — тип нейромедиаторов (нейро-трансмиттеров), оказывающих возбуждающее воздействие на ней-рон. Они увеличивают вероятность того, что нейрон будет гене-рировать потенциал действия. К основным возбуждающим нейро-трансмиттерам относят адреналин и норадреналин.



Возбуждающий постсинаптический потенциал — основной синаптический процесс, обеспечивающий передачу возбуждающих влияний одной клетки на другую.



Возбуждение — комплекс активных электрических, химиче-ских и функциональных изменений в нервной, мышечной или же-лезистой ткани, которыми ткань отвечает на внешнее воздействие.



Вставочные (промежуточные) нейроны — особый тип нейро-нов, находящихся внутри ЦНС, их отростки не покидают ее преде-лов, эти нейроны не устанавливают непосредственной связи с чув-ствительными или эффекторными структурами.



Вторичные афферентные импульсы — афферентные импульсы, возникающие в рецепторах в результате любого поведенческого акта.
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Д



Диффузная нервная система кишечника — отдел автономной нервной системы, отвечающий за координацию функций различ-ных отделов органов пищеварения.



Доминанта — устойчивый очаг повышенной возбудимости нервных центров, при котором возбуждения, приходящие в центр, служат усилению возбуждения в очаге, тогда как в остальной части нервной системы наблюдаются явления торможения.



И



Ионный насос — транспортная система, обеспечивающая пере-нос иона с непосредственной затратой энергии вопреки концентра-ционному и электрическому градиентам.



Иррадиация возбуждения — процесс распространения воз-буждения из одного участка ЦНС в другой.



К



Кодирование — преобразование информации в условную фор-му (код), удобную для передачи по каналу связи.



Конвергенция возбуждения — процесс схождения к одному ней-рону двух или нескольких различных возбуждений одновременно.



Координация рефлекторных процессов — взаимодействие нервных процессов в ЦНС, обеспечивающее согласованность в ее работе.



Критический уровень деполяризации — минимальная депо-ляризация клеточной мембраны, при которой возникает потенци-ал действия.



Л



Лабильность — максимальное число импульсов, которое дан-ная ткань передает в единицу времени без искажений.



Латентный период потенциала действия — время, необхо-димое для возникновения возбуждения.
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М



Макроглия — разновидность глиальных клеток, которая вы-полняет опорную, разграничительную, трофическую и секретор-ную функции.



Медиаторы (от лат. mediator — посредник; синонимы: нейро-медиаторы, нейротрансмиттеры) — биологически активные веще-ства, секретируемые нервными окончаниями и обусловливающие передачу нервных импульсов в синапсах.



Микроглиальные клетки — мелкие отростчатые клетки, раз-бросанные по белому и серому веществу мозга и способные к фаго-цитозу (макрофаги). Входят в понятие «глия», но не являются соб-ственно нервной тканью, т. к. имеют мезодермальное происхождение.



Мотонейроны — эфферентные нейроны, которые образуют двигательные нервные волокна, идущие к скелетным мышцам.



Мультиполярные нейроны — нервные клетки, имеющие один аксон и более двух дендритов.



Мякотные нервные волокна — волокна, покрытые миелино-вой оболочкой.



Н



Насосы — белковые молекулы, обладающие свойствами пере-носчика и АТФ‑азной активностью.



Нейроглия (глия) — совокупность вспомогательных клеток нервной ткани.



Нейрон — основная структурная и функциональная едини-ца нервной системы — нервная клетка с отростками, принимаю-щая афферентные сигналы, поступающие от рецепторов или дру-гих нейронов, перерабатывающая эти сигналы и формирующая ответные реакции, посылая нервные импульсы на периферию к органам‑исполнителям.



Нейрофизиология — наука, изучающая закономерности функ-ционирования нервной системы на разных уровнях на основе ней-рофизиологических методик. Рассматривает процессы обработки
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информации в нервной ткани, а также механизмы, лежащие в осно-ве поведения человека и животных.



Нервный центр — совокупность нейронов, необходимых для осуществления определенного рефлекса или регуляции той или иной функции.



О



Олигодендроциты — самая большая по численности группа клеток макроглии. Имеют 1–5 слабо ветвящихся отростков. Одна из основных функций олигодендроцитов — формирование оболо-чек аксонов в ЦНС.



Относительная рефрактерность — период появления не-полных ответов нейрона на раздражение. Следует сразу за перио-дом абсолютной рефрактерности.



Отрицательная  последовательная  индукция  —  процесс



· нервном центре, при котором вслед за возбуждением наблюдается усиленное торможение.

Отрицательные обратные связи — связи, при которых вто-ричные афферентные импульсы угнетают рефлекторную реакцию.



П



Первичные рецепторы — чувствительные окончания дендри-та афферентного нейрона, тело которого локализуется в спинномоз-говых ганглиях, ганглиях вегетативных и черепных нервов.



Периферическая нервная система — нервные волокна, распо-ложенные вне центральной нервной системы. Одни из них — аффе-рентные (чувствительные) волокна — передают сигналы от рецеп-торов, находящихся в разных частях тела, в центральную нервную систему, другие — эффекторные (двигательные) волокна — из цен-тральной нервной системы на периферию.



Положительная последовательная индукция — контрастное изменение состояния нервного центра, при котором вслед за тормо-жением наступает усиленное возбуждение.
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Положительные обратные связи — те связи, при которых им-пульсы, приходящие в ЦНС, усиливают рефлекторную реакцию, благодаря которой они возникли.



Постсинаптическое торможение — вид торможения, обуслов-ленный выделением пресинаптическим окончанием аксона тормоз-ного медиатора, который снижает или тормозит возбудимость мем-бран сомы и дендритов нервной клетки, с которой он контактирует.



Потенциал действия — электрофизиологический процесс, выражающийся в быстром колебании мембранного потенциала по-коя вследствие перемещения ионов в клетку и из клетки и способ-ный распространяться без затухания.



Потенциал покоя — разность между электрическими потен-циалами внутри и вне клетки в состоянии покоя.



Правило Дейла — из всех окончаний одного нейрона выделяет-ся один и тот же медиатор.



Пресинаптическое торможение — вид торможения, который локализуется в пресинаптических окончаниях и связан с угнетени-ем проведения нервных импульсов в пресинаптических окончаниях.



Принцип субординации (соподчинения) — один из важнейших принципов организации работы мозга, согласно которому деятель-ность нижележащих отделов мозга контролируется и управляется вышележащими отделами ЦНС.



Проводимость — способность ткани и клетки проводить воз-буждение.



Р



Раздражитель — любой фактор внешней или внутренней сре-ды, воспринимаемый клетками и вызывающий ответную реакцию.



Рефлекс — закономерная реакция организма на изменение внешней и внутренней среды, осуществляемая при посредстве цен-тральной нервной системы и проявляющаяся в возникновении, из-менении или прекращении функциональной активности органов, тканей или всего организма в ответ на раздражение его рецепторов.
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Рефлексы позы — перераспределение мышечного тонуса, воз-никающее при изменении положения тела или отдельных его частей.



Рефлекторная дуга — материальная основа рефлекса — нейрон-ные цепи из афферентных, вставочных и эфферентных нейронов. Эти цепи образуют путь, по которому проходят нервные импульсы от ре-цептора к исполнительному органу при осуществлении рефлекса.



Рефрактерность — неспособность клетки мгновенно перейти в активное состояние сразу после исчезновения потенциала действия.



Рецептивное поле — совокупность рецепторов, раздражение которых вызывает тот или иной ответ организма.



Рецепторы (от лат. recipere — получать) — нервные образова-ния, преобразующие химико‑физические воздействия из внешней или внутренней среды организма в нервные импульсы; перифери-ческая специализированная часть анализатора, посредством кото-рой только определенный вид энергии трансформируется в процесс нервного возбуждения.



Ритмические рефлексы — многократное повторное сгибание и разгибание конечностей.



С



Сенсорные зоны коры больших полушарий — участки коры,



· которые поступают афферентные импульсы от различных рецеп-тивных полей — центральные отделы анализаторов.

Сенсорные рецепторы — специальные клеточные структуры, воспринимающие раздражители внутренней и внешней среды ор-ганизма с помощью трансформации энергии раздражителя в нерв-ный импульс.

Синапс — межклеточный контакт (соединение), через который каждая отдельная функциональная единица нервной системы акти-вирует или тормозит следующую за ней функциональную единицу, направляя сигналы, поступающие из ЦНС по тому или иному пути, например от сенсорных единиц к двигательным. Синапсы делятся на периферические и центральные.
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Статические рефлексы — рефлексы, обусловливающие поло-жение тела и его равновесие в состоянии покоя.



Статокинетические рефлексы — рефлексы, возникающие при ускорениях прямолинейного и вращательного движения организма.



Т



Тонические разгибательные рефлексы — длительное сокра-щение мышц‑разгибателей при длительном растяжении их сухо-жилий.



Торможение в ЦНС — процесс, порождаемый одним возбуж-дением для того, чтобы подавить другое возбуждение. Торможение не способно к активному распространению по нервной клетке и ее отросткам.



Тормозные медиаторы — нейромедиаторы, которые оказыва-ют тормозящее действие на нейрон, уменьшая вероятность того, что будет выработан потенциал действия. К основным тормозным ней-ромедиаторам ЦНС относятся серотонин и гамма‑аминомасляная кислота (ГАМК).



Трансформация ритма возбуждения — изменение частоты и рит-ма импульсов, посылаемых из центра на периферию, по сравнению с теми параметрами, которые эти импульсы имели до прихода в центр.



У



Униполярные нейроны — нервные клетки, имеющие один от-росток.



Ф



Фазный рефлекс — однократное сгибание конечности при од-нократном раздражении кожи или проприорецепторов.



Ц



Центральная нервная система (ЦНС) — головной и спинной мозг, где расположены скопления нервных клеток — нервные центры,
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осуществляющие прием и анализ информации, ее интеграцию, регу-ляцию целостной деятельности организма, организацию адаптивного реагирования на внешние и внутренние воздействия.



Центральное время рефлекса — время, в течение которого внутри нервного центра возбуждение переходит с афферентных во-локон на эфферентные.



Э



Электроэнцефалография (ЭЭГ) — регистрация суммарной электрической активности головного мозга.



Эффекторные рецепторы — белковые структуры клеточных мембран, а также цитоплазмы и ядра, которые активируются хими-ческими соединениями (медиаторами, гормонами), что запускает ответные реакции клетки.
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