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Глава 1. Электрофизиология

Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл био​по​тен​циа​лов

 XE "Биопотенциалы:общие свойства и физиологический смысл+<1>"Био​по​тен​циа​лы — но​си​те​ли ин​фор​ма​ции

 XE "Гуморальная регуляция+<3>"Ор​га​низм спо​со​бен су​ще​ст​во​вать как еди​ное це​лое бла​го​да​ря то​му, что ме​ж​ду его клет​ка​ми про​ис​хо​дит об​мен ин​фор​ма​ци​ей. Этот об​мен осу​ще​ст​в​ля​ет​ся с по​мо​щью двух ти​пов сиг​на​лов: гу​мо​раль​ных и элек​три​че​ских. Гу​мо​раль​ные сиг​на​лы — это хи​ми​че​ские ве​ще​ст​ва, вы​зы​ваю​щие оп​ре​де​лен​ные ре​ак​ции кле​ток-ми​ше​ней; ти​пич​ным при​ме​ром слу​жат гор​мо​ны, вы​де​ляе​мые в кровь спе​циа​ли​зи​ро​ван​ны​ми эн​док​рин​ны​ми же​ле​за​ми.

· Гу​мо​раль​ная сиг​на​ли​за​ция:

· ге​не​ра​ли​зо​ван​ная (на вы​де​ляе​мые в кровь ве​ще​ст​ва реа​ги​ру​ют все клет​ки, имею​щие ре​цеп​то​ры к этим ве​ще​ст​вам);

· мед​лен​ная (хи​ми​че​ские ве​ще​ст​ва под​но​сят​ся к клет​кам за дос​та​точ​но боль​шое вре​мя, и дей​ст​ву​ют на клет​ки так​же дос​та​точ​но дол​го);

· не​точ​но до​зи​руе​мая (не​воз​мож​но с вы​со​кой точ​но​стью соз​дать оп​ре​де​лен​ную кон​цен​тра​цию ве​ще​ст​ва око​ло клет​ки-ми​ше​ни).

Та​кая сиг​на​ли​за​ция иде​аль​на для фор​ми​ро​ва​ния дли​тель​ных про​грамм, в ко​то​рых за​дей​ст​во​ван ор​га​низм в це​лом (на​при​мер, стрес​са, рос​та и раз​ви​тия), од​на​ко она не под​хо​дит для ко​рот​ких, бы​ст​рых и точ​ных ре​ак​ций, управ​ляе​мых нерв​ной сис​те​мой (на​при​мер, мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния). В та​ких слу​ча​ях ис​поль​зу​ют​ся элек​три​че​ские сиг​на​лы, или био​по​тен​циа​лы. XE "Гуморальная регуляция=<4>"
· Био​по​тен​циа​лы по сво​им свой​ст​вам пря​мо про​ти​во​по​лож​ны гу​мо​раль​ным сиг​на​лам; они:

· ло​ка​ли​зо​ван​ные (элек​три​че​ский сиг​нал мо​жет быть на​прав​лен толь​ко к од​ной клет​ке);

· бы​ст​рые (элек​три​че​ские сиг​на​лы бы​ст​ро рас​про​стра​ня​ют​ся и мо​гут быть очень ко​рот​ки​ми);

· точ​но до​зи​руе​мые (ве​ли​чи​на сиг​на​ла мо​жет ре​гу​ли​ро​вать​ся с точ​но​стью до ты​сяч​ных до​лей воль​та и да​же вы​ше).

 XE "Биопотенциалы:местные+<10>"

 XE "Потенциал действия:общие свойства и физиологический смысл+<7>"

 XE "Биопотенциалы:виды+<5>"Ви​ды био​по​тен​циа​лов

С по​мо​щью био​по​тен​циа​лов осу​ще​ст​в​ля​ет​ся:

· пе​ре​да​ча ин​фор​ма​ции;

· ме​ст​ная об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции.

Для этих двух раз​но​вид​но​стей ин​фор​ма​ци​он​ных про​цес​сов ис​поль​зу​ют​ся со​от​вет​ст​вен​но два ви​да био​по​тен​циа​лов (рис. 1.1):

· рас​про​стра​няю​щие​ся по​тен​циа​лы, или по​тен​циа​лы дей​ст​вия — для пе​ре​да​чи ин​фор​ма​ции;

· ме​ст​ные по​тен​циа​лы — для ме​ст​ной об​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции.

Эти два ви​да био​по​тен​циа​лов об​ла​да​ют во мно​гом про​ти​во​по​лож​ны​ми свой​ст​ва​ми.

· Рас​про​стра​няю​щие​ся по​тен​циа​лы пред​на​зна​че​ны для пе​ре​да​чи ин​фор​ма​ции на боль​шие рас​стоя​ния (на​при​мер, по нерв​ным во​лок​нам) без ис​ка​же​ния. Иде​аль​ный спо​соб для это​го — ко​ди​ро​ва​ние, при ко​то​ром все сиг​на​лы оди​на​ко​вы, а пе​ре​да​вае​мая ин​фор​ма​ция за​ви​сит от ко​ли​че​ст​ва сиг​на​лов, но не от их ве​ли​чи​ны. Та​кие по​тен​циа​лы об​ла​да​ют сле​дую​щи​ми свой​ст​ва​ми (рис. 1.1, А):

·  XE "Закон «все или ничего»<12>"под​чи​ня​ют​ся за​ко​ну «все или ни​че​го»: сиг​нал ли​бо есть, ли​бо его нет, и его ве​ли​чи​на не за​ви​сит от си​лы раз​дра​жи​те​ля (прин​цип дво​ич​но​го ко​да: «да—нет», 0—1) (рис. 1.1, А, 1). Со​от​вет​ст​вен​но, эти по​тен​циа​лы ха​рак​те​ри​зу​ют​ся  XE "Пороговая сила раздражителя<18>"по​ро​гом: ми​ни​маль​ным зна​че​ни​ем раз​дра​жи​те​ля, при ко​то​ром воз​ни​ка​ет по​тен​ци​ал. Ес​ли си​ла раз​дра​жи​те​ля ни​же по​ро​го​вой, по​тен​ци​ал не воз​ни​ка​ет; ес​ли она рав​на или вы​ше по​ро​го​вой, то раз​ви​ва​ет​ся по​тен​ци​ал, ве​ли​чи​на ко​то​ро​го не ме​ня​ет​ся при даль​ней​шем по​вы​ше​нии си​лы раз​дра​жи​те​ля;

· рас​про​стра​ня​ют​ся без за​ту​ха​ния: их ве​ли​чи​на не сни​жа​ет​ся по ме​ре рас​про​стра​не​ния, на​при​мер по нерв​ным во​лок​нам (рис. 1.1, А, 2);

· об​ла​да​ют  XE "Рефрактерность<13>"реф​рак​тер​но​стью, или не​воз​бу​ди​мо​стью: по​ка не за​кон​чил​ся один по​тен​ци​ал, не​воз​мож​но вы​звать сле​дую​щий (рис. 1.1, А, 3). Бла​го​да​ря это​му рас​про​стра​няю​щие​ся по​тен​циа​лы ни​ко​гда не сли​ва​ют​ся друг с дру​гом, но воз​ни​ка​ют и рас​про​стра​ня​ют​ся как от​дель​ные им​пуль​сы.

· Ме​ст​ные по​тен​циа​лы пред​на​зна​че​ны для ме​ст​ной об​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции, на​при​мер для пре​об​ра​зо​ва​ния дей​ст​вую​ще​го на нерв​ное окон​ча​ние раз​дра​жи​те​ля в фор​му элек​три​че​ско​го сиг​на​ла. В свя​зи с этим они под​чи​ня​ют​ся иным прин​ци​пам ко​ди​ро​ва​ния: ве​ли​чи​на и дру​гие ха​рак​те​ри​сти​ки этих по​тен​циа​лов за​ви​сят от ха​рак​те​ри​стик раз​дра​жи​те​ля. Та​кие по​тен​циа​лы об​ла​да​ют сле​дую​щи​ми свой​ст​ва​ми (рис. 1.1, Б):

·  XE "Закон силовых отношений<14>"они под​чи​ня​ют​ся за​ко​ну си​ло​вых от​но​ше​ний: чем силь​нее раз​дра​жи​тель, тем боль​ше ве​ли​чи​на сиг​на​ла (рис. 1.1, Б, 1). Со​от​вет​ст​вен​но, эти по​тен​циа​лы не ха​рак​те​ри​зу​ют​ся по​ро​гом: да​же са​мые сла​бые раз​дра​жи​те​ли мо​гут вы​звать не​боль​шие по ве​ли​чи​не по​тен​циа​лы;

· они рас​про​стра​ня​ют​ся с за​ту​ха​ни​ем (рис. 1.1, Б, 2);

· они не об​ла​да​ют реф​рак​тер​но​стью, но, на​про​тив, спо​соб​ны к  XE "Суммация:местных потенциалов<15>"сум​ма​ции: ес​ли во вре​мя ме​ст​но​го по​тен​циа​ла дей​ст​ву​ет по​втор​ный раз​дра​жи​тель, то воз​ни​ка​ет оче​ред​ной по​тен​ци​ал, скла​ды​ваю​щий​ся с пре​ды​ду​щим (рис. 1.1, Б, 3). Бла​го​да​ря это​му ве​ли​чи​на и дли​тель​ность ме​ст​но​го по​тен​циа​ла от​ра​жа​ют сум​мар​ную си​лу и дли​тель​ность дей​ст​вую​щих раз​дра​жи​те​лей.

К ме​ст​ным по​тен​циа​лам от​но​сят​ся мно​гие раз​но​вид​но​сти био​по​тен​циа​лов (ло​каль​ные от​ве​ты, ре​цеп​тор​ные по​тен​циа​лы, ге​не​ра​тор​ные по​тен​циа​лы, си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы и пр.; они рас​смат​ри​ва​ют​ся ни​же и в дру​гих гла​вах). К рас​про​стра​няю​щим​ся по​тен​циа​лам от​но​сят​ся толь​ко по​тен​циа​лы дей​ст​вия (ПД). XE "Биопотенциалы:виды=<6>"

 XE "Потенциал действия:общие свойства и физиологический смысл=<8>"
 XE "Биопотенциалы:взаимодействие+<16>"Взаи​мо​дей​ст​вие био​по​тен​циа​лов

Ме​ст​ные по​тен​циа​лы и ПД пе​ре​хо​дят друг в дру​га, обес​пе​чи​вая еди​ный про​цесс об​ра​бот​ки и пе​ре​да​чи ин​фор​ма​ции. Рас​смот​рим взаи​мо​дей​ст​вие этих по​тен​циа​лов на при​ме​ре пе​ре​да​чи ин​фор​ма​ции о дей​ст​вую​щем на ко​жу раз​дра​жи​те​ле.

· Под дей​ст​ви​ем раз​дра​жи​те​ля в так​тиль​ном ре​цеп​то​ре воз​ни​ка​ет ме​ст​ный по​тен​ци​ал, ве​ли​чи​на ко​то​ро​го тем боль​ше, чем вы​ше си​ла раз​дра​жи​те​ля. Ко​гда ве​ли​чи​на ме​ст​но​го по​тен​циа​ла пре​вос​хо​дит по​ро​го​вый уро​вень, воз​ни​ка​ет ПД, рас​про​стра​няю​щий​ся от ре​цеп​то​ра по нерв​но​му во​лок​ну (рис. 1.2, А). Ес​ли ме​ст​ный по​тен​ци​ал дос​та​точ​но ве​лик и по​то​му дол​го пре​вы​ша​ет по​ро​го​вый уро​вень, то воз​ни​ка​ют не​сколь​ко ПД. Та​ким об​ра​зом, ве​ли​чи​на раз​дра​жи​те​ля сна​ча​ла (при ме​ст​ной об​ра​бот​ке ин​фор​ма​ции) ко​ди​ру​ет​ся ве​ли​чи​ной ме​ст​но​го по​тен​циа​ла, а за​тем (при пе​ре​да​че ин​фор​ма​ции) — ко​ли​че​ст​вом ПД.

· По​сле про​ве​де​ния по нерв​но​му во​лок​ну сиг​нал пе​ре​да​ет​ся на сле​дую​щий ней​рон в об​лас​ти окон​ча​ния во​лок​на на этом ней​ро​не (си​нап​са). При этом по​сту​паю​щие по во​лок​ну ПД вы​зы​ва​ют ме​ст​ные по​тен​циа​лы в ин​нер​ви​руе​мом во​лок​ном ней​ро​не: чем боль​ше ПД по​сту​па​ет по во​лок​ну, тем боль​ший ме​ст​ный по​тен​ци​ал раз​ви​ва​ет​ся в ней​ро​не (рис. 1.2, Б). Та​ким об​ра​зом, ве​ли​чи​на раз​дра​жи​те​ля сна​ча​ла (при пе​ре​да​че ин​фор​ма​ции) ко​ди​ру​ет​ся ко​ли​че​ст​вом ПД, а за​тем (при об​ра​бот​ке ин​фор​ма​ции) — ве​ли​чи​ной ме​ст​но​го по​тен​циа​ла. XE "Биопотенциалы:взаимодействие=<17>"

 XE "Биопотенциалы:местные=<11>"
 XE "Возбудимые ткани+<19>"Роль био​по​тен​циа​лов в раз​ных тка​нях

Поч​ти все клет​ки ор​га​низ​ма в той или иной сте​пе​ни за​ря​же​ны и спо​соб​ны ме​нять свой за​ряд. В то же вре​мя в боль​шин​ст​ве кле​ток био​по​тен​циа​лы вы​пол​ня​ют не ин​фор​ма​ци​он​ную, а иные функ​ции — в ча​ст​но​сти, обес​пе​чи​ва​ют пе​ре​нос че​рез мем​бра​ны ио​нов и дру​гих за​ря​жен​ных час​тиц (гл. 15), вза​им​ное от​тал​ки​ва​ние ли​бо при​тя​же​ние кле​ток и т. п. И толь​ко в тех тка​нях, где не​об​хо​ди​ма бы​ст​рая, точ​ная и при​цель​ная сиг​на​ли​за​ция, био​по​тен​циа​лы ис​поль​зу​ют​ся как но​си​те​ли ин​фор​ма​ции: это нерв​ная и мы​шеч​ная тка​ни. Боль​шин​ст​во кле​ток этих тка​ней спо​соб​ны по​ро​ж​дать ПД. По​сколь​ку ис​то​ри​че​ски си​но​ни​мом ПД слу​жит «воз​бу​ж​де​ние», эти тка​ни на​зы​ва​ют воз​бу​ди​мы​ми. Итак:

· воз​бу​ж​де​ние (в элек​тро​фи​зио​ло​гии) — си​но​ним ПД; XE "Возбудимость<21>"
· воз​бу​ди​мость — спо​соб​ность ге​не​ри​ро​вать ПД;

· воз​бу​ди​мые тка​ни — это тка​ни, в ко​то​рых мо​гут воз​ни​кать ПД, а имен​но нерв​ная и мы​шеч​ная тка​ни.  XE "Биопотенциалы:общие свойства и физиологический смысл=<2>"

 XE "Возбудимые ткани=<20>"
 XE "Биопотенциалы:измерение+<23>"Из​ме​ре​ние био​по​тен​циа​лов

Био​по​тен​циа​лы пред​став​ля​ют со​бой раз​ность по​тен​циа​лов ме​ж​ду внут​рен​ней и на​руж​ной сто​ро​на​ми кле​точ​ных мем​бран.

Что​бы из​ме​рить эту раз​ность по​тен​циа​лов, ис​поль​зу​ют два элек​тро​да, рас​по​ло​жен​ные по раз​ные сто​ро​ны мем​бра​ны: один из элек​тро​дов —  XE "Микроэлектрод<25>"мик​ро​элек​трод — вво​дят в клет​ку, а вто​рой по​ме​ща​ют во вне​кле​точ​ную сре​ду. Эти два элек​тро​да под​сое​ди​ня​ют к двум по​лю​сам ре​ги​ст​ри​рую​ще​го уст​рой​ст​ва (на​при​мер, ос​цил​ло​гра​фа) (рис. 1.3, А).

Под мем​бран​ным по​тен​циа​лом по​ни​ма​ют по​тен​ци​ал внут​рен​ней по​верх​но​сти мем​бра​ны от​но​си​тель​но по​тен​циа​ла на​руж​ной по​верх​но​сти, ус​лов​но при​ни​мае​мо​го за ноль. На​при​мер, ес​ли раз​ность по​тен​циа​лов по обе сто​ро​ны мем​бра​ны со​став​ля​ет 60 мВ, а внут​рен​няя сто​ро​на за​ря​же​на от​ри​ца​тель​но, то го​во​рят, что мем​бран​ный по​тен​ци​ал ра​вен –60 мВ.

Ус​та​нов​ку для ре​ги​ст​ра​ции био​по​тен​циа​лов со​би​ра​ют та​ким об​ра​зом, что​бы при от​ри​ца​тель​ном зна​че​нии мем​бран​но​го по​тен​циа​ла луч ос​цил​ло​гра​фа от​кло​нял​ся вниз (рис. 1.3, Б). XE "Биопотенциалы:измерение=<24>"
 XE "Биопотенциалы:общие принципы возникновения+<26>"Об​щие прин​ци​пы воз​ник​но​ве​ния био​по​тен​циа​лов

Ис​точ​ни​ком био​по​тен​циа​лов слу​жит дви​же​ние ио​нов че​рез мем​бра​ну. Ес​ли по​ло​жи​тель​ные ио​ны вхо​дят в клет​ку, то мем​бран​ный по​тен​ци​ал (по​тен​ци​ал внут​ри клет​ки) ста​но​вит​ся по​ло​жи​тель​нее, ес​ли вы​хо​дят — от​ри​ца​тель​нее (в слу​чае от​ри​ца​тель​ных ио​нов, ра​зу​ме​ет​ся, на​обо​рот).

 XE "Транспорт+<28>"Транс​порт ио​нов че​рез мем​бра​ну

 XE "Транспорт:пассивный+<30>"

 XE "Транспорт:активный+<32>"Ви​ды транс​пор​та

Су​ще​ст​ву​ют два ос​нов​ных ви​да транс​пор​та ио​нов и мо​ле​кул че​рез мем​бра​ну: ак​тив​ный и пас​сив​ный транс​порт.

· Пас​сив​ный транс​порт — это дви​же​ние час​тиц че​рез мем​бра​ну в на​прав​ле​нии кон​цен​тра​ци​он​но​го гра​ди​ен​та, а для за​ря​жен​ных час​тиц (в ча​ст​но​сти, ио​нов) — еще и элек​три​че​ско​го гра​ди​ен​та. Та​кой транс​порт не тре​бу​ет за​трат энер​гии. 

· Ак​тив​ный транс​порт идет про​тив кон​цен​тра​ци​он​но​го (и элек​три​че​ско​го) гра​ди​ен​та, и по​это​му тре​бу​ет за​трат энер​гии.

И ак​тив​ный, и пас​сив​ный транс​порт под​раз​де​ля​ют​ся на не​сколь​ко раз​но​вид​но​стей, ко​то​рые бу​дут под​роб​нее рас​смот​ре​ны в гл. 15. Для фор​ми​ро​ва​ния био​по​тен​циа​лов име​ют зна​че​ние:

·  XE "Транспорт:пассивный:простая диффузия<35>"про​стая диф​фу​зия — раз​но​вид​ность пас​сив​но​го транс​пор​та, при ко​то​рой сво​бод​но рас​тво​рен​ные час​ти​цы пе​ре​ме​ща​ют​ся из об​лас​ти боль​шей кон​цен​тра​ции (и од​но​имен​ных за​ря​дов) в об​ласть мень​шей кон​цен​тра​ции (и раз​но​имен​ных за​ря​дов);

·  XE "Транспорт:активный:первичный<34>"пер​вич​ный ак​тив​ный транс​порт — раз​но​вид​ность ак​тив​но​го транс​пор​та, не​по​сред​ст​вен​ным ис​точ​ни​ком энер​гии для ко​то​ро​го яв​ля​ет​ся рас​пад АТФ.

Струк​ту​ры, обес​пе​чи​ваю​щие транс​порт ио​нов

 XE "Каналы ионные+<36>"Пас​сив​ный транс​порт

Ли​пид​ный бис​лой, со​став​ляю​щий ос​но​ву кле​точ​ных мем​бран, не про​ни​ца​ем для за​ря​жен​ных час​тиц. По​это​му ио​ны мо​гут диф​фун​ди​ро​вать сквозь мем​бра​ну толь​ко че​рез спе​ци​аль​ные транс​мем​бран​ные (про​ни​зы​ваю​щие мем​бра​ну) бел​ко​вые ком​плек​сы — ион​ные ка​на​лы. Эти ком​плек​сы об​ра​зу​ют стен​ки по​ры, сквозь ко​то​рую и про​хо​дят ио​ны. На​по​ми​на​ем, что в дан​ном слу​чае речь идет о про​стой диф​фу​зии. XE "Каналы ионные=<37>"
 XE "Ионные насосы+<38>"Ак​тив​ный транс​порт

Этот транс​порт так​же обес​пе​чи​ва​ет​ся спе​ци​аль​ны​ми транс​мем​бран​ны​ми бел​ко​вы​ми ком​плек​са​ми — ион​ны​ми на​со​са​ми, пе​ре​ка​чи​ваю​щи​ми ио​ны про​тив кон​цен​тра​ци​он​но​го и элек​три​че​ско​го гра​ди​ен​тов. На это рас​хо​ду​ет​ся энер​гия АТФ, по​это​му все ион​ные на​со​сы од​но​вре​мен​но яв​ля​ют​ся фер​мен​та​ми — АТ​Фа​за​ми. На​по​ми​на​ем, что в дан​ном слу​чае речь идет о пер​вич​ном ак​тив​ном транс​пор​те. XE "Транспорт=<29>"

 XE "Транспорт:активный=<33>"

 XE "Ионные насосы=<39>"
Ме​ха​низ​мы воз​ник​но​ве​ния био​по​тен​циа​лов

Об​щие прин​ци​пы

Био​по​тен​циа​лы соз​да​ют​ся в по​дав​ляю​щем боль​шин​ст​ве слу​ча​ев в ре​зуль​та​те про​стой диф​фу​зии ио​нов, то есть — пас​сив​но​го транс​пор​та. На​прав​ле​ние и ин​тен​сив​ность этой диф​фу​зии за​ви​сят от дви​жу​щих сил и про​ни​цае​мо​сти мем​бра​ны для дан​но​го ио​на.

Дви​жу​щие си​лы

Дви​жу​щей си​лой диф​фу​зии лю​бо​го ве​ще​ст​ва слу​жит его кон​цен​тра​ци​он​ный гра​ди​ент. Ио​ны в этом от​но​ше​нии не яв​ля​ют​ся ис​клю​че​ни​ем. Од​на​ко ио​ны от​ли​ча​ют​ся от дру​гих ве​ществ (ска​жем, глю​ко​зы) тем, что они яв​ля​ют​ся за​ря​жен​ны​ми час​ти​ца​ми. По​это​му на их пе​ре​ме​ще​ние влия​ет еще и элек​три​че​ское по​ле — ио​ны стре​мят​ся пе​рей​ти в об​ласть про​ти​во​по​лож​ных за​ря​дов. Та​ким об​ра​зом, име​ют​ся две дви​жу​щие си​лы для диф​фу​зии ио​нов че​рез мем​бра​ну — кон​цен​тра​ци​он​ный гра​ди​ент и элек​три​че​ский гра​ди​ент. Из этих двух сил скла​ды​ва​ет​ся сум​мар​ная дви​жу​щая си​ла для пе​ре​хо​да то​го или ино​го ио​на че​рез мем​бра​ну.

 XE “Каналы ионные+<40>"Про​ни​цае​мость

Как уже го​во​ри​лось, ио​ны про​хо​дят че​рез мем​бра​ну толь​ко че​рез ион​ные ка​на​лы. Эти ка​на​лы бы​ва​ют не​сколь​ких ти​пов.

·  XE “Каналы ионные:без ворот+<42>"Ка​на​лы без во​рот. Эти ка​на​лы пред​став​ля​ют со​бой про​сто по​ры в мем​бра​не, стен​ки ко​то​рых об​ра​зо​ва​ны транс​мем​бран​ны​ми бел​ка​ми. XE “Каналы ионные:без ворот=<43>"
·  XE “Каналы ионные:с воротами+<44>"Ка​на​лы с во​ро​та​ми. Эти ка​на​лы об​ла​да​ют осо​бы​ми бел​ко​вы​ми уча​ст​ка​ми, спо​соб​ны​ми пе​ре​кры​вать ка​нал, — во​ро​та​ми. От​кры​ва​ние и за​кры​ва​ние во​рот раз​ных ка​на​лов управ​ля​ет​ся раз​ны​ми фак​то​ра​ми, в том чис​ле:

·  XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные+<46>"мем​бран​ным по​тен​циа​лом (по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы);
·  XE “Каналы ионные:хемочувствительные+<48>"хи​ми​че​ски​ми ве​ще​ст​ва​ми (хе​мо​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы). В этом слу​чае с ка​на​лом  XE “Каналы ионные:хемочувствительные=<49>"свя​зан ре​цеп​тор, с ко​то​рым со​еди​ня​ет​ся то или иное ве​ще​ст​во; это со​еди​не​ние при​во​дит к от​кры​ва​нию или за​кры​ва​нию ка​на​ла. Та​кие ка​на​лы на​зы​ва​ют​ся так​же ре​цеп​то​ра​ми, со​пря​жен​ны​ми с ион​ны​ми ка​на​ла​ми, или ио​но​троп​ны​ми ре​цеп​то​ра​ми (под​роб​нее см. гл. 2).

Все ви​ды ка​на​лов об​ла​да​ют из​би​ра​тель​ной про​ни​цае​мо​стью — то есть, пре​иму​ще​ст​вен​но про​пус​ка​ют ка​кой-ли​бо один ион (ре​же — не​сколь​ко ио​нов); вы​де​ля​ют ка​лие​вые, на​трие​вые, каль​цие​вые, хлор​ные и т. п. ка​на​лы.

По​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы, кро​ме то​го, об​ла​да​ют еще дву​мя ха​рак​те​ри​сти​ка​ми:

· по​тен​ци​ал​за​ви​си​мо​стью, то есть те​ми зна​че​ния​ми мем​бран​но​го по​тен​циа​ла, при ко​то​рых во​ро​та от​кры​ва​ют​ся ли​бо за​кры​ва​ют​ся;

· вре​мя​за​ви​си​мо​стью, то есть вре​ме​нем сра​ба​ты​ва​ния (от​кры​ва​ния ли​бо за​кры​ва​ния) во​рот. XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные=<47>"

 XE “Каналы ионные:с воротами=<45>"

 XE “Каналы ионные=<41>"
Ре​зю​ме

1. Био​по​тен​циа​лы соз​да​ют​ся в ре​зуль​та​те про​стой диф​фу​зии ио​нов че​рез мем​бра​ну.

2. Диф​фу​зия ка​ж​до​го ио​на за​ви​сит от дви​жу​щих сил и про​ни​цае​мо​сти для это​го ио​на.

3. Дви​жу​щих сил две: кон​цен​тра​ци​он​ный и элек​три​че​ский гра​ди​ен​ты.

4. Про​ни​цае​мость за​ви​сит от ко​ли​че​ст​ва от​кры​тых в дан​ный мо​мент ион​ных ка​на​лов. Од​ни из них от​кры​ты все​гда (ка​на​лы без во​рот), со​стоя​ние дру​гих за​ви​сит от мем​бран​но​го по​тен​циа​ла, дей​ст​вия гу​мо​раль​ных ли​бо иных фак​то​ров (ка​на​лы с во​ро​та​ми).

Ко​ли​че​ст​вен​ные по​ка​за​те​ли: рав​но​вес​ный по​тен​ци​ал и элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент

 XE "Потенциал равновесный+<50>"Рав​но​вес​ный по​тен​ци​ал

Пред​ста​вим се​бе со​суд, раз​де​лен​ный на два от​се​ка ис​кус​ст​вен​ной мем​бра​ной; ме​ж​ду обо​и​ми от​се​ка​ми ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся раз​ность по​тен​циа​лов (рис. 1.4). В оба от​се​ка на​ли​та во​да, а в от​сек 1 до​бав​лен KCl. Ес​ли мем​бра​на не​про​ни​цае​ма ни для од​но​го из ио​нов (рис. 1.4, А), то они не бу​дут пе​ре​хо​дить в от​сек 2, и раз​но​сти по​тен​циа​лов ме​ж​ду дву​мя от​се​ка​ми не бу​дет (на кри​вой вни​зу раз​ность по​тен​циа​лов рав​на ну​лю). Пред​ста​вим да​лее, что в мем​бра​ну встрое​ны ка​лие​вые ка​на​лы. При этом K+ нач​нет вы​хо​дить в от​сек 2 по кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту (рис. 1.4, Б) и бу​дет вы​но​сить в этот от​сек по​ло​жи​тель​ные за​ря​ды; в от​се​ке 1 ос​та​нет​ся из​бы​ток анио​нов Cl–, ко​то​рые соз​да​дут в этом от​се​ке от​ри​ца​тель​ный за​ряд. В ре​зуль​та​те по ме​ре вы​хо​да K+ ме​ж​ду дву​мя от​се​ка​ми бу​дет на​рас​тать раз​ность по​тен​циа​лов. По​ло​жи​тель​ный за​ряд, на​ка​п​ли​ваю​щий​ся в от​се​ке 2, бу​дет все бо​лее пре​пят​ст​во​вать вы​хо​ду в этот от​сек K+ (од​но​имен​ные за​ря​ды от​тал​ки​ва​ют​ся), а на​ка​п​ли​ваю​щий​ся в от​се​ке 1 от​ри​ца​тель​ный за​ряд, на​про​тив, бу​дет при​тя​ги​вать K+. Та​ким об​ра​зом, бу​дет фор​ми​ро​вать​ся элек​три​че​ский гра​ди​ент, на​прав​лен​ный про​ти​во​по​лож​но кон​цен​тра​ци​он​но​му. Ко​гда эти два гра​ди​ен​та срав​ня​ют​ся, по​ток ка​лия пре​кра​тит​ся, и раз​ность по​тен​циа​лов ме​ж​ду дву​мя от​се​ка​ми ус​та​но​вит​ся на по​сто​ян​ном уров​не (рис. 1.4, В).  XE "Потенциал равновесный:калиевый+<60>"По​сколь​ку в этом со​стоя​нии оба гра​ди​ен​та урав​но​ве​ши​ва​ют друг дру​га (сум​мар​ная дви​жу​щая си​ла для диф​фу​зии K+ ста​но​вит​ся рав​на ну​лю), ус​та​но​вив​шую​ся на мем​бра​не раз​ность по​тен​циа​лов на​зы​ва​ют рав​но​вес​ным ка​лие​вым по​тен​циа​лом.

Итак, рав​но​вес​ный по​тен​ци​ал для дан​но​го ио​на — это та​кой мем​бран​ный по​тен​ци​ал, при ко​то​ром:

· кон​цен​тра​ци​он​ный и элек​три​че​ский гра​ди​ен​ты для это​го ио​на рав​ны друг дру​гу, но на​прав​ле​ны про​ти​во​по​лож​но; сле​до​ва​тель​но,

· сум​мар​ная дви​жу​щая си​ла для диф​фу​зии ио​на рав​на ну​лю; сле​до​ва​тель​но,

· по​ток ио​на че​рез мем​бра​ну пре​кра​ща​ет​ся (точ​нее, вы​ход ио​на ста​но​вит​ся рав​ным его вхо​ду).

Рав​но​вес​ные по​тен​циа​лы при​ня​то обо​зна​чать Eи, где «и» — ион (на​при​мер, EК — рав​но​вес​ный ка​лие​вый по​тен​ци​ал,  XE "Потенциал равновесный:калиевый=<61>"ENa — рав​но​вес​ный на​трие​вый по​тен​ци​ал). XE "Потенциал равновесный=<51>"
 XE "Электрохимический градиент+<52>"Элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент

Сум​мар​ная дви​жу​щая си​ла для диф​фу​зии то​го или ино​го ио​на скла​ды​ва​ет​ся из кон​цен​тра​ци​он​но​го и элек​три​че​ско​го гра​ди​ен​тов. Эта сум​мар​ная си​ла на​зы​ва​ет​ся элек​тро​хи​ми​че​ским гра​ди​ен​том.

Элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для не​кое​го ио​на тем боль​ше, чем боль​ше раз​ность ме​ж​ду мем​бран​ным по​тен​циа​лом и рав​но​вес​ным по​тен​циа​лом для дан​но​го ио​на. В са​мом де​ле, ес​ли мем​бран​ный по​тен​ци​ал ра​вен рав​но​вес​но​му по​тен​циа​лу для не​кое​го ио​на, то дви​жу​щая си​ла для диф​фу​зии это​го ио​на, ра​зу​ме​ет​ся, рав​на ну​лю; чем даль​ше мем​бран​ный по​тен​ци​ал от рав​но​вес​но​го, тем боль​ше и дви​жу​щая си​ла. XE "Биопотенциалы:общие принципы возникновения=<27>" XE "Транспорт:пассивный=<31>"

 XE "Электрохимический градиент=<53>"
 XE "Потенциал покоя+<54>"По​тен​ци​ал по​коя

Оп​ре​де​ле​ние и тер​ми​но​ло​гия

В по​кое воз​бу​ди​мые клет​ки за​ря​же​ны внут​ри от​ри​ца​тель​но, а сна​ру​жи — по​ло​жи​тель​но. Мем​бран​ный по​тен​ци​ал при этом мо​жет со​став​лять от –40 до –100 мВ, а в ти​пич​ном нерв​ном во​лок​не — от –80 до –90 мВ (рис. 1.3). Этот мем​бран​ный по​тен​ци​ал на​зы​ва​ет​ся по​тен​циа​лом по​коя.
Это со​стоя​ние «за​ря​жен​но​сти» клет​ки на​зы​ва​ют  XE "Поляризация<56>"по​ля​ри​за​ци​ей (рис. 1.5). Сни​же​ние мем​бран​но​го по​тен​циа​ла по аб​со​лют​ной ве​ли​чи​не (то есть его сдвиг в по​ло​жи​тель​ную сто​ро​ну) на​зы​ва​ет​ся  XE "Деполяризация<57>"де​по​ля​ри​за​ци​ей, а вос​ста​нов​ле​ние мем​бран​но​го по​тен​циа​ла по​сле де​по​ля​ри​за​ции —  XE "Реполяризация<58>"ре​по​ля​ри​за​ци​ей. Уве​ли​че​ние мем​бран​но​го по​тен​циа​ла по аб​со​лют​ной ве​ли​чи​не, то есть сдвиг в от​ри​ца​тель​ную сто​ро​ну (по срав​не​нию с по​тен​циа​лом по​коя) на​зы​ва​ет​ся  XE "Гиперполяризация<59>"ги​пер​по​ля​ри​за​ци​ей.
Ме​ха​низ​мы

В ти​пич​ной нерв​ной клет​ке, элек​три​че​ские свой​ст​ва ко​то​рой мы здесь рас​смот​рим, био​по​тен​циа​лы соз​да​ют​ся в ре​зуль​та​те диф​фу​зии двух ка​тио​нов: Na+ и K+.

Знак и ве​ли​чи​на по​тен​циа​ла по​коя объ​яс​ня​ют​ся дву​мя фак​то​ра​ми:

· рас​пре​де​ле​ни​ем ка​тио​нов по обе сто​ро​ны мем​бра​ны: во внут​ри​кле​точ​ной сре​де пре​об​ла​да​ет K+, во вне​кле​точ​ной — Na+;

· из​би​ра​тель​ной про​ни​цае​мо​стью мем​бра​ны: в по​кое мем​бра​на вы​со​ко про​ни​цае​ма для K+ и ма​ло про​ни​цае​ма для Na+ (это обу​слов​ле​но тем, что в мем​бра​не име​ет​ся боль​шое ко​ли​че​ст​во по​сто​ян​но от​кры​тых ка​лие​вых ка​на​лов, от​но​ся​щих​ся к ка​на​лам без во​рот).

Та​ким об​ра​зом, ме​ха​низм фор​ми​ро​ва​ния по​тен​циа​ла по​коя в ти​пич​ной нерв​ной клет​ке  XE "Потенциал равновесный:калиевый+<62>"схо​ден с тем, ко​то​рый при​ве​ден на рис. 1.4: ио​ны K+ вы​хо​дят из клет​ки по кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту, вы​но​сят с со​бой по​ло​жи​тель​ные за​ря​ды и за​ря​жа​ют на​руж​ную по​верх​ность клет​ки по​ло​жи​тель​но. Внут​ри ос​та​ет​ся из​бы​ток анио​нов, ко​то​рые соз​да​ют от​ри​ца​тель​ный за​ряд на внут​рен​ней по​верх​но​сти мем​бра​ны. По ме​ре то​го как на на​руж​ной по​верх​но​сти клет​ки на​ка​п​ли​ва​ют​ся по​ло​жи​тель​ные за​ря​ды, а на внут​рен​ней — от​ри​ца​тель​ные, фор​ми​ру​ет​ся элек​три​че​ский гра​ди​ент, на​прав​лен​ный внутрь (то есть пре​пят​ст​вую​щий даль​ней​ше​му вы​хо​ду K+). Этот про​цесс про​дол​жа​ет​ся до тех пор, по​ка не ус​та​но​вит​ся мем​бран​ный по​тен​ци​ал, при​мер​но рав​ный рав​но​вес​но​му ка​лие​во​му по​тен​циа​лу. Это и есть по​тен​ци​ал по​коя.

В то же вре​мя по​тен​ци​ал по​коя бли​зок, но не ра​вен рав​но​вес​но​му ка​лие​во​му по​тен​циа​лу: мем​бра​на в по​кое все же не​сколь​ко про​ни​цае​ма для Na+, в ре​зуль​та​те эти ио​ны в не​боль​шом ко​ли​че​ст​ве вхо​дят в клет​ку (для Na+ и кон​цен​тра​ци​он​ный, и элек​три​че​ский гра​ди​ен​ты на​прав​ле​ны внутрь) и не​мно​го ее де​по​ля​ри​зу​ют. Сле​до​ва​тель​но, по​тен​ци​ал по​коя не​сколь​ко ме​нее от​ри​ца​те​лен (в ти​пич​ном нерв​ном во​лок​не он со​став​ля​ет око​ло –80 мВ), чем рав​но​вес​ный ка​лие​вый по​тен​ци​ал (око​ло –100 мВ). XE "Потенциал равновесный:калиевый=<63>"
 XE "Электрохимический градиент:для натрия в покое+<64>"

 XE "Электрохимический градиент:для калия в покое+<66>"Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл

На рис. 1.6 в ви​де сту​пе​нек изо​бра​же​ны элек​тро​хи​ми​че​ские гра​ди​ен​ты для Na+ и K+ в воз​бу​ди​мой клет​ке в со​стоя​нии по​коя:

· элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для K+ не​ве​лик: кон​цен​тра​ци​он​ный и элек​три​че​ский гра​ди​ен​ты для это​го ио​на на​прав​ле​ны вза​им​но про​ти​во​по​лож​но, и по​тен​ци​ал по​коя, как уже го​во​ри​лось, бли​зок к рав​но​вес​но​му ка​лие​во​му по​тен​циа​лу (EK);

· элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для Na+, на​про​тив, очень вы​со​кий: кон​цен​тра​ци​он​ный и элек​три​че​ский гра​ди​ен​ты для это​го ио​на на​прав​ле​ны оди​на​ко​во (внутрь клет​ки), и по​тен​ци​ал по​коя силь​но от​ли​ча​ет​ся от рав​но​вес​но​го на​трие​во​го по​тен​циа​ла (ENa).

В этой вы​со​кой дви​жу​щей си​ле для вхо​да Na+ в клет​ку и за​клю​ча​ет​ся важ​ней​ший фи​зио​ло​ги​че​ский смысл по​тен​циа​ла по​коя. Мем​бра​на как бы сдер​жи​ва​ет по​ток Na+; да​же не​боль​шое по​вы​ше​ние про​ни​цае​мо​сти мем​бра​ны для это​го ио​на при​ве​дет к ин​тен​сив​но​му вхо​ду это​го ио​на и бы​ст​рой де​по​ля​ри​за​ции клет​ки, то есть — к раз​ви​тию ПД.

Во мно​гих не​воз​бу​ди​мых клет​ках раз​ность по​тен​циа​лов по обе сто​ро​ны мем​бра​ны и элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для Na+ ис​поль​зу​ют​ся не для соз​да​ния ПД, а для пе​ре​но​са че​рез мем​бра​ну ио​нов и мо​ле​кул; под​роб​нее см. гл. 15. XE "Потенциал покоя=<55>"

 XE "Электрохимический градиент:для калия в покое=<67>"

 XE "Электрохимический градиент:для натрия в покое=<65>"
 XE "Потенциал действия:фазы+<74>"

 XE "Потенциал действия:ионные механизмы+<76>"

 XE "Потенциал действия+<68>"По​тен​ци​ал дей​ст​вия

Кон​фи​гу​ра​ция и фа​зы

ПД пред​став​ля​ет со​бой крат​ко​вре​мен​ное из​ме​не​ние мем​бран​но​го по​тен​циа​ла от уров​ня по​коя при​мер​но до +30 мВ (в ти​пич​ном нерв​ном во​лок​не) (рис. 1.7). Дли​тель​ность его (в нерв​ном во​лок​не) 1—2 мс, ам​пли​ту​да око​ло 100—120 мВ. ПД со​сто​ит из двух ос​нов​ных фаз: де​по​ля​ри​за​ции и ре​по​ля​ри​за​ции.

Ме​ха​низ​мы

 XE “Каналы ионные:быстрые натриевые+<70>"Ион​ные ка​на​лы
Ес​ли в фор​ми​ро​ва​нии по​тен​циа​ла по​коя уча​ст​ву​ют по​сто​ян​но от​кры​тые ка​лие​вые ка​на​лы без во​рот, то в фор​ми​ро​ва​нии ПД — два ви​да по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ных ка​на​лов:

· бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы;

· по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы.

Бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы аб​со​лют​но не​об​хо​ди​мы для воз​ник​но​ве​ния ПД и оп​ре​де​ля​ют все его ос​нов​ные свой​ст​ва (за​кон «все или ни​че​го», рас​про​стра​не​ние без за​ту​ха​ния, на​ли​чие реф​рак​тер​но​сти; см. вы​ше, разд. «Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл био​по​тен​циа​лов»); по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы иг​ра​ют вспо​мо​га​тель​ную роль.

Бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы

Эти ка​на​лы схе​ма​тич​но изо​бра​же​ны на рис. 1.8, А. Вид​но, что они об​ла​да​ют дву​мя во​ро​та​ми:

· на​руж​ны​ми — ак​ти​ва​ци​он​ны​ми;

· внут​рен​ни​ми — инак​ти​ва​ци​он​ны​ми.

Бу​ду​чи по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ны​ми, бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы об​ла​да​ют по​тен​ци​ал​за​ви​си​мо​стью и вре​мя​за​ви​си​мо​стью (рис. 1.8, А):

· по​тен​ци​ал​за​ви​си​мость: ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та при по​тен​циа​ле по​коя за​кры​ты, инак​ти​ва​ци​он​ные — от​кры​ты; в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та от​кры​ва​ют​ся, инак​ти​ва​ци​он​ные — за​кры​ва​ют​ся;

· вре​мя​за​ви​си​мость: ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию от​кры​ва​ют​ся чрез​вы​чай​но бы​ст​ро (за де​ся​тые до​ли мил​ли​се​кун​ды), инак​ти​ва​ци​он​ные за​кры​ва​ют​ся так​же дос​та​точ​но бы​ст​ро, но все же мед​лен​нее.

Та​ким об​ра​зом,
· в со​стоя​нии по​коя бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы за​кры​ты (так как за​кры​ты ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та);

· в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы сна​ча​ла бы​ст​ро от​кры​ва​ют​ся (инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та еще не за​кры​лись, ак​ти​ва​ци​он​ные уже от​кры​лись); это так на​зы​вае​мая на​трие​вая ак​ти​ва​ция;
· за​тем с не​ко​то​рой за​держ​кой эти ка​на​лы за​кры​ва​ют​ся (так как в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию за​кры​ва​ют​ся инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та); это так на​зы​вае​мая на​трие​вая инак​ти​ва​ция.  XE “Каналы ионные:быстрые натриевые=<71>"
 XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные калиевые+<72>" По​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы

Эти ка​на​лы схе​ма​тич​но изо​бра​же​ны на рис. 1.8, Б. Вид​но, что они об​ла​да​ют толь​ко на​руж​ны​ми (ак​ти​ва​ци​он​ны​ми) во​ро​та​ми.

Дан​ные ка​на​лы так​же ха​рак​те​ри​зу​ют​ся по​тен​ци​ал​за​ви​си​мо​стью и вре​мя​за​ви​си​мо​стью (рис. 1.8, Б):

· по​тен​ци​ал​за​ви​си​мость: во​ро​та при по​тен​циа​ле по​коя за​кры​ты, а в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию от​кры​ва​ют​ся;

· вре​мя​за​ви​си​мость: во​ро​та в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию от​кры​ва​ют​ся срав​ни​тель​но мед​лен​но (за мил​ли​се​кун​ды).

Та​ким об​ра​зом,
· в со​стоя​нии по​коя по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы за​кры​ты;

· при де​по​ля​ри​за​ции по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы срав​ни​тель​но мед​лен​но от​кры​ва​ют​ся (ка​лие​вая ак​ти​ва​ция);

· при про​дол​жаю​щей​ся де​по​ля​ри​за​ции эти ка​на​лы ос​та​ют​ся от​кры​ты​ми и за​кры​ва​ют​ся лишь то​гда, ко​гда мем​бран​ный по​тен​ци​ал воз​вра​ща​ет​ся к уров​ню по​коя. XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные калиевые=<73>"
Фа​за де​по​ля​ри​за​ции

Фа​за де​по​ля​ри​за​ции ПД обу​слов​ле​на вхо​дом в клет​ку Na+. Дей​ст​ви​тель​но, де​по​ля​ри​за​ция мо​жет быть обу​слов​ле​на толь​ко вхо​дом ка​тио​на, а из двух ка​тио​нов, уча​ст​вую​щих в соз​да​нии био​по​тен​циа​лов (Na+ и K+), толь​ко Na+ стре​мит​ся вой​ти в клет​ку. Из это​го сле​ду​ет, что в фа​зу де​по​ля​ри​за​ции на​трие​вая про​ни​цае​мость долж​на рез​ко по​вы​сит​ся — то есть долж​ны от​крыть​ся бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы. Эти ка​на​лы, как уже го​во​ри​лось, от​кры​ва​ют​ся в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию. Сле​до​ва​тель​но, де​по​ля​ри​за​ция яв​ля​ет​ся един​ст​вен​ным раз​дра​жи​те​лем, спо​соб​ным вы​звать ПД.

Итак, с од​ной сто​ро​ны, де​по​ля​ри​за​ция вы​зы​ва​ет от​кры​ва​ние на​трие​вых ка​на​лов, а с дру​гой — вход Na+ по этим ка​на​лам вы​зы​ва​ет де​по​ля​ри​за​цию. Та​ким об​ра​зом, вход Na+ в фа​зу де​по​ля​ри​за​ции ПД но​сит са​мо​уси​ли​ваю​щий​ся ха​рак​тер: де​по​ля​ри​за​ция при​во​дит к от​кры​ва​нию на​трие​вых ка​на​лов; в ре​зуль​та​те вхо​дит Na+; вход Na+ при​во​дит к еще боль​шей де​по​ля​ри​за​ции; на​рас​таю​щая де​по​ля​ри​за​ция вы​зы​ва​ет от​кры​ва​ние но​вых на​трие​вых ка​на​лов и т.д.

Фа​за ре​по​ля​ри​за​ции

На пи​ке ПД дви​жу​щие си​лы, про​ни​цае​мо​сти и по​то​ки Na+ и K+ ме​ня​ют​ся сле​дую​щим об​ра​зом.

· Для Na+:

· дви​жу​щая си​ла (элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент) рез​ко па​да​ет, так как клет​ка ста​но​вит​ся за​ря​жен​ной по​ло​жи​тель​но из​нут​ри, и элек​три​че​ский гра​ди​ент для Na+ ста​но​вит​ся на​прав​лен​ным на​ру​жу (про​ти​во​по​лож​но кон​цен​тра​ци​он​но​му);

· про​ни​цае​мость так​же па​да​ет, так как за​кры​ва​ют​ся инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов;

· сле​до​ва​тель​но, вхо​дя​щий ток Na+ рез​ко сни​жа​ет​ся.

· Для K+:

· дви​жу​щая си​ла (элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент) рез​ко воз​рас​та​ет, так как клет​ка ста​но​вит​ся за​ря​жен​ной по​ло​жи​тель​но из​нут​ри, и элек​три​че​ский гра​ди​ент для K+ ста​но​вит​ся на​прав​лен​ным на​ру​жу (как и кон​цен​тра​ци​он​ный);

· про​ни​цае​мость, бу​ду​чи боль​шой уже в по​кое, до​пол​ни​тель​но воз​рас​та​ет, так как от​кры​ва​ют​ся по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы;

· сле​до​ва​тель​но, вы​хо​дя​щий ток K+ рез​ко по​вы​ша​ет​ся.

Та​ким об​ра​зом, фа​за ре​по​ля​ри​за​ции ПД обу​слов​ле​на вы​хо​дом K+ на фо​не пре​кра​щаю​ще​го​ся вхо​да Na+.

На рис. 1.9 при​ве​де​ны из​ме​не​ния про​ни​цае​мо​стей и то​ки Na+ и K+ во вре​мя ПД, а так​же рав​но​вес​ные по​тен​циа​лы для этих ио​нов.
 XE "Na+,K+-АТФаза+<78>"Из​ме​не​ния ион​ных кон​цен​тра​ций во вре​мя ПД

Ко​ли​че​ст​во Na+, вхо​дя​ще​го в клет​ку во вре​мя фа​зы де​по​ля​ри​за​ции, и K+, вы​хо​дя​ще​го во вре​мя фа​зы ре​по​ля​ри​за​ции, чрез​вы​чай​но ма​ло по срав​не​нию с об​щим со​дер​жа​ни​ем этих ио​нов в клет​ке, так как все элек​три​че​ские про​цес​сы ра​зыг​ры​ва​ют​ся толь​ко в об​лас​ти тон​ко​го при​мем​бран​но​го слоя; в свя​зи с этим кон​цен​тра​ции ио​нов в клет​ке во вре​мя ПД из​ме​ня​ют​ся не​зна​чи​тель​но.
Од​на​ко, по​сколь​ку кон​цен​тра​ции Na+ и K+ во вре​мя ПД хоть не​мно​го, но из​ме​ня​ют​ся, то для то​го, что​бы вос​ста​но​вить рас​пре​де​ле​ние ио​нов по обе сто​ро​ны мем​бра​ны, дей​ст​ву​ет Na+,K+-АТ​Фа​за, или Na+/K+ на​сос, — ме​ха​низм ак​тив​но​го пе​ре​но​са, вы​ка​чи​ваю​щий из клет​ки Na+ и в об​мен за​ка​чи​ваю​щий K+.

Роль Na+,K+-АТ​Фа​зы за​клю​ча​ет​ся в соз​да​нии и под​дер​жа​нии по обе сто​ро​ны мем​бра​ны не​рав​но​мер​но​го рас​пре​де​ле​ния ио​нов — не​об​хо​ди​мо​го ус​ло​вия для фор​ми​ро​ва​ния мем​бран​ных по​тен​циа​лов. Од​на​ко она не​по​сред​ст​вен​но поч​ти не соз​да​ет эти по​тен​циа​лы, так как, уда​ляя из клет​ки по​ло​жи​тель​ные за​ря​ды (Na+), она в об​мен так​же за​ка​чи​ва​ет по​ло​жи​тель​ные за​ря​ды (K+)1.
1 На са​мом де​ле, Na+,K+-АТ​Фа​за за​ка​чи​ва​ет в клет​ку 2 ио​на Na+, а вы​ка​чи​ва​ет 3 ио​на K+, то есть соз​да​ет не​ко​то​рый из​бы​точ​ный вы​ход по​ло​жи​тель​ных за​ря​дов и тем са​мым уча​ст​ву​ет в по​ля​ри​за​ции клет​ки; од​на​ко вклад Na+,K+-АТ​Фа​зы в фор​ми​ро​ва​ние по​тен​циа​ла по​коя в боль​шин​ст​ве кле​ток мал. XE "Na+,K+-АТФаза=<79>"
 XE "Деполяризация:следовая+<82>"

 XE "Гиперполяризация:следовая+<84>"

 XE "Потенциалы следовые+<80>"Сле​до​вые по​тен​циа​лы

По окон​ча​нии ПД час​то воз​ни​ка​ют так на​зы​вае​мые сле​до​вые по​тен​циа​лы, в боль​шин​ст​ве слу​ча​ев обу​слов​лен​ные тем, что во​ро​та ион​ных ка​на​лов не ус​пе​ва​ют вер​нуть​ся в со​стоя​ние, ха​рак​тер​ное для по​тен​циа​ла по​коя. Ес​ли сле​до​вый по​тен​ци​ал по​ло​жи​тель​нее по​тен​циа​ла по​коя, то он на​зы​ва​ет​ся сле​до​вой де​по​ля​ри​за​ци​ей, ес​ли от​ри​ца​тель​нее — сле​до​вой ги​пер​по​ля​ри​за​ци​ей. Эти по​тен​циа​лы в раз​ных клет​ках раз​ные; в не​ко​то​рых клет​ках их нет во​все, в дру​гих мо​жет быть не​сколь​ко сме​няю​щих друг дру​га сле​до​вых по​тен​циа​лов. Ме​ха​низ​мы их то​же в раз​ных клет​ках раз​лич​ны, что свя​за​но с раз​но​об​ра​зи​ем ион​ных ка​на​лов. В ка​че​ст​ве при​ме​ра на рис. 1.10 при​ве​де​на сле​до​вая ги​пер​по​ля​ри​за​ция. Вид​но, что она обу​слов​ле​на вре​мен​ным по​вы​ше​ни​ем ка​лие​вой про​ни​цае​мо​сти (из-за мед​лен​но​го за​кры​ва​ния по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ных ка​лие​вых ка​на​лов) и, как след​ст​вие, сме​ще​ни​ем мем​бран​но​го по​тен​циа​ла в сто​ро​ну EK. XE "Потенциал действия=<69>"

 XE "Потенциал действия:ионные механизмы=<77>"

 XE "Потенциал действия:фазы=<75>"

 XE "Потенциалы следовые=<81>"

 XE "Гиперполяризация:следовая=<85>"

 XE "Деполяризация:следовая=<83>"
 XE "Возбудимость+<86>"Воз​бу​ди​мость
 XE "Пороговая сила раздражителя+<90>"

 XE "Возбудимость:количественные показатели+<88>"Оп​ре​де​ле​ние и по​ка​за​те​ли

Воз​бу​ди​мость — это не толь​ко свой​ст​во воз​бу​ди​мых тка​ней, но и ко​ли​че​ст​вен​ный по​ка​за​тель. Она от​ра​жа​ет, на​сколь​ко лег​ко мож​но вы​звать воз​бу​ж​де​ние (то есть ПД) в дан​ной тка​ни.

 XE "Раздражители:пороговые+<92>"

 XE "Раздражители:подпороговые+<94>"

 XE "Раздражители:сверхпороговые+<96>"Ме​рой воз​бу​ди​мо​сти слу​жит ми​ни​маль​ная ве​ли​чи​на раз​дра​жи​те​ля, спо​соб​ная вы​звать воз​бу​ж​де​ние, или так на​зы​вае​мая по​ро​го​вая си​ла раз​дра​жи​те​ля: чем мень​ше эта си​ла, тем вы​ше воз​бу​ди​мость.

Сле​до​ва​тель​но, раз​дра​жи​те​ли под​раз​де​ля​ют​ся на по​ро​го​вые, под​по​ро​го​вые (мень​ше по​ро​го​вых) и сверх​по​ро​го​вые (боль​ше по​ро​го​вых). XE "Раздражители:сверхпороговые=<97>"

 XE "Раздражители:подпороговые=<95>"

 XE "Раздражители:пороговые=<93>"
Бо​лее точ​ным по​ка​за​те​лем воз​бу​ди​мо​сти слу​жит  XE "Порог деполяризации<98>"по​рог де​по​ля​ри​за​ции — ми​ни​маль​ная ве​ли​чи​на (в мил​ли​воль​тах), на ко​то​рую на​до де​по​ля​ри​зо​вать клет​ку, что​бы воз​ник ПД.  XE "Критический уровень деполяризации+<99>"Этот по​ка​за​тель ра​вен раз​но​сти ме​ж​ду мем​бран​ным по​тен​циа​лом и кри​ти​че​ским уров​нем де​по​ля​ри​за​ции (Eкр) — зна​че​ни​ем мем​бран​но​го по​тен​циа​ла, при ко​то​ром воз​ни​ка​ет ПД (рис. 1.11).  XE "Критический уровень деполяризации=<100>"Чем мень​ше по​рог де​по​ля​ри​за​ции, тем вы​ше воз​бу​ди​мость. XE "Возбудимость:количественные показатели=<89>"

 XE "Пороговая сила раздражителя=<91>"
 XE "Возбудимость:влияние ионных проницаемостей+<105>"

 XE "Критический уровень деполяризации+<103>"

 XE "Возбудимость:мембранно-ионные механизмы+<101>"Мем​бран​но-ион​ные ме​ха​низ​мы

 XE "Биопотенциалы:пассивные изменения+<107>"Итак, ме​рой воз​бу​ди​мо​сти яв​ля​ет​ся раз​ность ме​ж​ду мем​бран​ным по​тен​циа​лом и Eкр. Фак​то​ры, от ко​то​рых за​ви​сит мем​бран​ный по​тен​ци​ал, раз​би​ра​лись вы​ше (разд. «Об​щие прин​ци​пы воз​ник​но​ве​ния био​по​тен​циа​лов»). Вы​яс​ним те​перь, от че​го за​ви​сит Eкр; по​пут​но раз​бе​рем, что про​ис​хо​дит при дей​ст​вии на воз​бу​ди​мую ткань под​по​ро​го​вых раз​дра​жи​те​лей. Для это​го пред​ста​вим се​бе, что мы при​кла​ды​ва​ем к воз​бу​ди​мой клет​ке де​по​ля​ри​зую​щее на​пря​же​ние (рис. 1.12).

В пер​вом (чис​то ус​лов​ном) слу​чае на​пря​же​ние на​столь​ко ма​ло, что оно не вы​зы​ва​ет от​кры​ва​ния бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов (рис. 1.12, А). В та​ком слу​чае клет​ка де​по​ля​ри​зу​ет​ся ров​но на ве​ли​чи​ну при​ло​жен​но​го на​пря​же​ния (на ри​сун​ке — на 5 мВ), то есть ве​дет се​бя как обыч​ное со​про​тив​ле​ние. Это так на​зы​вае​мое пас​сив​ное из​ме​не​ние мем​бран​но​го по​тен​циа​ла, или пас​сив​ный от​вет. XE "Биопотенциалы:пассивные изменения=<108>"
 XE "Локальный ответ+<109>"Во вто​ром слу​чае де​по​ля​ри​зую​щее на​пря​же​ние уже дос​та​точ​но для от​кры​ва​ния бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов (рис. 1.12, Б). Клет​ка де​по​ля​ри​зу​ет​ся на ве​ли​чи​ну при​ло​жен​но​го на​пря​же​ния (на ри​сун​ке — на 10 мВ), но плюс еще на не​ко​то​рое зна​че​ние за счет вхо​да Na+ по от​кры​ваю​щим​ся ка​на​лам. Это уже ак​тив​ный от​вет, био​по​тен​ци​ал, ха​рак​тер​ный имен​но для жи​вой мем​бра​ны. Он от​но​сит​ся к ме​ст​ным по​тен​циа​лам, об​ла​да​ет все​ми их свой​ст​ва​ми (см. вы​ше, разд. «Ви​ды био​по​тен​циа​лов») и на​зы​ва​ет​ся ло​каль​ным от​ве​том. Од​на​ко не​смот​ря на от​кры​ва​ние бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов ло​каль​ный от​вет мо​жет не пе​рей​ти в ПД, то есть ос​та​ет​ся под​по​ро​го​вым, как на рис. 1.12, Б. По​че​му же в дан​ном слу​чае не раз​ви​ва​ет​ся са​мо​уси​ли​ваю​щий​ся вход Na+, при​во​дя​щий к раз​ви​тию ПД? Де​ло в том, что де​по​ля​ри​за​ция мгно​вен​но при​во​дит к уси​ле​нию вы​хо​да из клет​ки K+ (так как умень​ша​ет​ся на​прав​лен​ный внутрь элек​три​че​ский гра​ди​ент для это​го ио​на) по по​сто​ян​но от​кры​тым ка​лие​вым ка​на​лам, а вы​ход K+ вы​зы​ва​ет ре​по​ля​ри​за​цию. Ес​ли вы​хо​дя​щий ка​лие​вый ток боль​ше вхо​дя​ще​го на​трие​во​го, то де​по​ля​ри​за​ция пре​кра​ща​ет​ся и са​мо​уси​ли​ваю​щий​ся вход Na+ не раз​ви​ва​ет​ся. XE "Локальный ответ=<110>"
В треть​ем слу​чае де​по​ля​ри​зую​щее на​пря​же​ние дос​та​точ​но для то​го, что​бы вхо​дя​щий на​трие​вый ток пре​вы​сил вы​хо​дя​щий ка​лие​вый (рис. 1.12, В). Клет​ка де​по​ля​ри​зу​ет​ся на ве​ли​чи​ну при​ло​жен​но​го на​пря​же​ния (на ри​сун​ке — на 15 мВ), плюс еще на не​ко​то​рое зна​че​ние за счет вхо​да Na+ по от​кры​ваю​щим​ся ка​на​лам, и этой сум​мар​ной де​по​ля​ри​за​ции хва​та​ет для пре​вы​ше​ния Eкр и раз​ви​тия ПД.

Из это​го сле​ду​ет, что Eкр дос​ти​га​ет​ся то​гда, ко​гда на​трие​вый ток пре​вы​ша​ет ка​лие​вый:
Ус​ло​вие Eкр: INa > IK.

Сле​до​ва​тель​но (рис. 1.13):

· лю​бые фак​то​ры, уве​ли​чи​ваю​щие на​трие​вую про​ни​цае​мость, при​во​дят к сдви​гу Eкр в сто​ро​ну мем​бран​но​го по​тен​циа​ла, тем са​мым они сни​жа​ют по​рог де​по​ля​ри​за​ции и по​вы​ша​ют воз​бу​ди​мость (рис. 1.13, А);

· на​про​тив, фак​то​ры, умень​шаю​щие на​трие​вую про​ни​цае​мость, сни​жа​ют воз​бу​ди​мость (рис. 1.13, Б);

· лю​бые фак​то​ры, уве​ли​чи​ваю​щие ка​лие​вую про​ни​цае​мость, при​во​дят к сдви​гу Eкр в сто​ро​ну от мем​бран​но​го по​тен​циа​ла, тем са​мым они уве​ли​чи​ва​ют по​рог де​по​ля​ри​за​ции и по​ни​жа​ют воз​бу​ди​мость (рис. 1.13, В);

· на​про​тив, фак​то​ры, сни​жаю​щие ка​лие​вую про​ни​цае​мость, по​вы​ша​ют воз​бу​ди​мость (рис. 1.13, Г). XE "Возбудимость:мембранно-ионные механизмы=<102>"

 XE "Критический уровень деполяризации=<104>"

 XE "Возбудимость:влияние ионных проницаемостей=<106>"
Важ​ней​шие при​ме​ры из​ме​не​ния воз​бу​ди​мо​сти

 XE "Рефрактерность:абсолютная+<113>"

 XE "Рефрактерность:относительная+<115>"

 XE "Возбудимость:изменения во время потенциала действия+<111>"Из​ме​не​ния воз​бу​ди​мо​сти во вре​мя ПД

Эти из​ме​не​ния при​ве​де​ны на рис. 1.14 на при​ме​ре двух ней​ро​нов, один из ко​то​рых не об​ла​да​ет ни​ка​ки​ми сле​до​вы​ми по​тен​циа​ла​ми (рис. 1.14, А), а у вто​ро​го име​ет​ся сле​до​вая ги​пер​по​ля​ри​за​ция (рис. 1.14, Б).

1. Во вре​мя ло​каль​но​го от​ве​та воз​бу​ди​мость по​вы​ше​на. При​чи​на: мем​бран​ный по​тен​ци​ал при​бли​жа​ет​ся к Eкр.

2. Во вре​мя фа​зы де​по​ля​ри​за​ции, пи​ка ПД и пер​вой тре​ти фа​зы ре​по​ля​ри​за​ции воз​бу​ди​мость па​да​ет до ну​ля (ни​ка​кие раз​дра​жи​те​ли не спо​соб​ны вы​звать по​втор​ный ПД). Это пе​ри​од аб​со​лют​ной не​воз​бу​ди​мо​сти, или аб​со​лют​ной реф​рак​тер​но​сти — од​но из клю​че​вых свойств ПД (см. вы​ше, разд. «Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл био​по​тен​циа​лов»). При​чи​на: за​кры​ва​ют​ся инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов, и в этих ус​ло​ви​ях ни​ка​кие раз​дра​жи​те​ли не спо​соб​ны вы​звать от​кры​ва​ние этих ка​на​лов.

3. На​чи​ная от вто​рой тре​ти фа​зы ре​по​ля​ри​за​ции воз​бу​ди​мость по​сте​пен​но вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся, хо​тя и ос​та​ет​ся сни​жен​ной по срав​не​нию с ис​ход​ной (ПД мо​жет быть вы​зван, но толь​ко силь​ны​ми раз​дра​жи​те​ля​ми). Это пе​ри​од от​но​си​тель​ной не​воз​бу​ди​мо​сти, или от​но​си​тель​ной реф​рак​тер​но​сти. При​чи​на: по​сте​пен​но вновь от​кры​ва​ют​ся инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов. Ес​ли сле​до​вых по​тен​циа​лов нет, то воз​бу​ди​мость вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся поч​ти од​но​вре​мен​но с окон​ча​ни​ем фа​зы ре​по​ля​ри​за​ции (рис 1.14, А). Ес​ли же име​ют​ся сле​до​вые по​тен​циа​лы, то из​ме​не​ния воз​бу​ди​мо​сти бо​лее слож​ны. В ча​ст​но​сти, во вре​мя сле​до​вой ги​пер​по​ля​ри​за​ции воз​бу​ди​мость по​ни​же​на, по​это​му пе​ри​од от​но​си​тель​ной реф​рак​тер​но​сти длит​ся доль​ше — до окон​ча​ния сле​до​вой ги​пер​по​ля​ри​за​ции (рис. 1.14, Б). При​чи​ны: 1) мем​бран​ный по​тен​ци​ал сме​щен в сто​ро​ну бо​лее от​ри​ца​тель​ных зна​че​ний; 2) ка​лие​вая про​ни​цае​мость по​вы​ше​на, и по​это​му Eкр сме​щен в сто​ро​ну бо​лее по​ло​жи​тель​ных зна​че​ний (рис. 1.13, В). Обе эти при​чи​ны при​во​дят к рос​ту по​ро​га де​по​ля​ри​за​ции, и, сле​до​ва​тель​но, сни​же​нию воз​бу​ди​мо​сти.

Ка​ко​вы бы ни бы​ли осо​бен​но​сти из​ме​не​ний воз​бу​ди​мо​сти в от​дель​ных ней​ро​нах, глав​ной и важ​ней​шей осо​бен​но​стью этих из​ме​не​ний яв​ля​ет​ся на​ли​чие аб​со​лют​ной реф​рак​тер​но​сти: поч​ти все вре​мя, по​ка длит​ся ПД, по​втор​ный ПД вы​звать не​воз​мож​но.

От дли​тель​но​сти пе​рио​да аб​со​лют​ной реф​рак​тер​но​сти за​ви​сит, сколь​ко ПД в 1 се​кун​ду мо​жет воз​ник​нуть в той или иной клет​ке. На​при​мер, ес​ли реф​рак​тер​ность со​став​ля​ет 1 мс, то мак​си​маль​ная час​то​та ПД рав​на око​ло 1000 в 1 с, то есть 1000 Гц. Эта мак​си​маль​ная час​то​та им​пуль​сов, ко​то​рую мо​жет вос​про​из​ве​сти та или иная ткань, клет​ка или часть клет​ки, яв​ля​ет​ся ме​рой  XE "Лабильность<183>"ла​биль​но​сти («функ​цио​наль​ной под​виж​но​сти тка​ни»). XE "Возбудимость:изменения во время потенциала действия=<112>"

 XE "Рефрактерность:относительная=<116>"

 XE "Рефрактерность:абсолютная=<114>"
 XE "Возбудимость:изменения при длительной деполяризации+<117>"

 XE "Возбудимость:изменения при длительной гиперполяризации+<119>"

 XE "Деполяризация:влияние на возбудимость+<121>"

 XE "Гиперполяризация:влияние на возбудимость+<123>"Из​ме​не​ния воз​бу​ди​мо​сти при дли​тель​ных сдви​гах мем​бран​но​го по​тен​циа​ла

Эти из​ме​не​ния при​ве​де​ны на рис. 1.15 на при​ме​ре дей​ст​вия на воз​бу​ди​мую клет​ку по​сто​ян​но​го то​ка.

В пер​вом слу​чае (рис. 1.15, А) на клет​ку дей​ст​ву​ет дли​тель​ное де​по​ля​ри​зую​щее на​пря​же​ние. При этом:

· в пер​вый мо​мент воз​бу​ди​мость по​вы​ша​ет​ся, так как мем​бран​ный по​тен​ци​ал при​бли​жа​ет​ся к Eкр;

· в даль​ней​шем воз​бу​ди​мость сни​жа​ет​ся, так как Eкр от​да​ля​ет​ся от мем​бран​но​го по​тен​циа​ла. Это объ​яс​ня​ет​ся тем, что дли​тель​ная де​по​ля​ри​за​ция при​во​дит к на​трие​вой инак​ти​ва​ции и ка​лие​вой ак​ти​ва​ции (рис. 1.8), а оба эти из​ме​не​ния при​во​дят к сни​же​нию воз​бу​ди​мо​сти (рис. 1.13).

Во вто​ром слу​чае (рис. 1.15, Б) на клет​ку дей​ст​ву​ет дли​тель​ное ги​пер​по​ля​ри​зую​щее на​пря​же​ние. При этом, на​про​тив,

· в пер​вый мо​мент воз​бу​ди​мость сни​жа​ет​ся, так как мем​бран​ный по​тен​ци​ал от​да​ля​ет​ся от Eкр;

· в даль​ней​шем воз​бу​ди​мость по​вы​ша​ет​ся, так как Eкр при​бли​жа​ет​ся к мем​бран​но​му по​тен​циа​лу. Это объ​яс​ня​ет​ся про​цес​са​ми, об​рат​ны​ми раз​ви​ваю​щим​ся при дли​тель​ной де​по​ля​ри​за​ции.

Из​ме​не​ни​ем воз​бу​ди​мо​сти при дли​тель​ной де​по​ля​ри​за​ции объ​яс​ня​ют​ся мно​гие фи​зио​ло​ги​че​ские фе​но​ме​ны, в ча​ст​но​сти — ак​ко​мо​да​ция. XE "Гиперполяризация:влияние на возбудимость=<124>"

 XE "Деполяризация:влияние на возбудимость=<122>"

 XE "Возбудимость:изменения при длительной гиперполяризации=<120>"

 XE "Возбудимость:изменения при длительной деполяризации=<118>"
 XE "Аккомодация:возбудимых тканей+<125>"Ак​ко​мо​да​ция

Ак​ко​мо​да​ция — это сни​же​ние воз​бу​ди​мо​сти при умень​ше​нии кру​тиз​ны (ско​ро​сти на​рас​та​ния) раз​дра​жи​те​ля. Из рис. 1.16 вид​но, что чем плав​нее уве​ли​чи​ва​ет​ся ток, тем вы​ше сме​ща​ет​ся Eкр, то есть — сни​жа​ет​ся воз​бу​ди​мость. Су​ще​ст​ву​ет ми​ни​маль​ная ско​рость на​рас​та​ния раз​дра​жи​те​ля, при ко​то​рой мо​жет воз​ник​нуть ПД; при даль​ней​шем сни​же​нии этой ско​ро​сти ни​ка​кие раз​дра​жи​те​ли не вы​зо​вут воз​бу​ж​де​ние. При​чи​на ак​ко​мо​да​ции — та же, что и дли​тель​ной де​по​ля​ри​за​ции: при мед​лен​но на​рас​таю​щей де​по​ля​ри​за​ции ус​пе​ва​ют раз​вить​ся на​трие​вая инак​ти​ва​ция и ка​лие​вая ак​ти​ва​ция. XE "Возбудимость=<87>"

 XE "Аккомодация:возбудимых тканей=<126>"
Про​ве​де​ние био​по​тен​циа​лов

 XE "Биопотенциалы:местные:проведение+<127>"Про​ве​де​ние ме​ст​ных био​по​тен​циа​лов

Ме​ха​низ​мы про​ве​де​ния

На рис. 1.17, А изо​бра​жен фраг​мент нерв​но​го во​лок​на. В уча​ст​ке 1 раз​вил​ся ме​ст​ный де​по​ля​ри​зую​щий по​тен​ци​ал; это зна​чит, что в дан​ном уча​ст​ке не​сколь​ко умень​ши​лось ко​ли​че​ст​во по​ло​жи​тель​ных за​ря​дов на на​руж​ной сто​ро​не мем​бра​ны, а от​ри​ца​тель​ных — на внут​рен​ней. Это при​ве​дет к воз​ник​но​ве​нию так на​зы​вае​мых ме​ст​ных то​ков: ка​тио​ны нач​нут пе​ре​ме​щать​ся в об​ласть от​но​си​тель​но​го из​быт​ка от​ри​ца​тель​ных за​ря​дов, а анио​ны — на​обо​рот (на рис. 1.17, А изо​бра​же​но толь​ко на​прав​ле​ние то​ка ка​тио​нов). Ме​ст​ные то​ки бу​дут про​те​кать как во внут​ри​кле​точ​ной, так и во вне​кле​точ​ной жид​ко​сти, и за​мы​кать​ся че​рез по​сто​ян​но от​кры​тые ка​на​лы в мем​бра​не (в ча​ст​но​сти, ка​лие​вые). В ре​зуль​та​те со​сед​ний уча​сток (2) так​же бу​дет де​по​ля​ри​зо​вать​ся, но в мень​шей сте​пе​ни, чем уча​сток 1, так как рас​про​стра​не​ние то​ка все​гда со​про​во​ж​да​ет​ся па​де​ни​ем на​пря​же​ния. Сле​до​ва​тель​но, ме​ст​ный по​тен​ци​ал бу​дет рас​про​стра​нять​ся, но с за​ту​ха​ни​ем. Та​кое про​ве​де​ние не от​ли​ча​ет​ся от рас​про​стра​не​ния элек​три​че​ско​го то​ка по про​вод​ни​ку и на​зы​ва​ет​ся элек​тро​то​ни​че​ским.

Фак​то​ры, влияю​щие на про​ве​де​ние

Ко​ли​че​ст​вен​ным по​ка​за​те​лем про​ве​де​ния ме​ст​ных по​тен​циа​лов слу​жит бы​ст​ро​та за​ту​ха​ния (на​при​мер, дли​на уча​ст​ка, на ко​то​ром ве​ли​чи​на ме​ст​но​го по​тен​циа​ла умень​шит​ся в 2 раза). Бы​ст​ро​та за​ту​ха​ния ме​ст​но​го по​тен​циа​ла за​ви​сит от то​го, на​сколь​ко да​ле​ко рас​про​стра​ня​ют​ся ме​ст​ные то​ки, а даль​ность их рас​про​стра​не​ния, в свою оче​редь, оп​ре​де​ля​ет​ся дву​мя фак​то​ра​ми:

·  XE "Сопротивление:нервного волокна поперечное+<2661>"плот​но​стью в мем​бра​не по​сто​ян​но от​кры​тых ка​на​лов, то есть — по​пе​реч​ным со​про​тив​ле​ни​ем во​лок​на (чем боль​ше ка​на​лов, тем вы​ше про​во​ди​мость, то есть мень​ше со​про​тив​ле​ние). Ес​ли плот​ность ка​на​лов ве​ли​ка, то ме​ст​ные то​ки бу​дут за​мы​кать​ся на мень​шем рас​стоя​нии, и по​тен​циа​лы бу​дут за​ту​хать бы​ст​рее (рис. 1.17, Б);

·  XE "Сопротивление:нервного волокна продольное+<2663>"диа​мет​ром во​лок​на, то есть — его про​доль​ным со​про​тив​ле​ни​ем. Чем мень​ше со​про​тив​ле​ние то​ку, тем мень​ше и па​де​ние на​пря​же​ния; сле​до​ва​тель​но, чем тол​ще во​лок​но, тем мень​ше бы​ст​ро​та за​ту​ха​ния по​тен​циа​лов (рис. 1.17, В).

Итак, бы​ст​ро​та за​ту​ха​ния ме​ст​ных по​тен​циа​лов тем боль​ше, чем мень​ше по​пе​реч​ное со​про​тив​ле​ние (вы​ше плот​ность от​кры​тых ка​на​лов), и чем боль​ше про​доль​ное со​про​тив​ле​ние (тонь​ше во​лок​но). XE "Биопотенциалы:местные:проведение=<128>" XE "Сопротивление:нервного волокна поперечное=<2662>"

 XE "Сопротивление:нервного волокна продольное=<2664>"
 XE "Потенциал действия:распространение+<131>"Рас​про​стра​не​ние ПД

Ме​ха​низ​мы рас​про​стра​не​ния

Те​перь возь​мем фраг​мент нерв​но​го во​лок​на, в ко​то​ром име​ют​ся не толь​ко по​сто​ян​но от​кры​тые ка​на​лы без во​рот, но так​же бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы (рис. 1.18). В уча​ст​ке 1 воз​ник ПД, то есть вы​со​кий де​по​ля​ри​зую​щий по​тен​ци​ал. В пер​вый мо​мент (рис. 1.18, А) он, как и опи​сан​ные вы​ше ме​ст​ные по​тен​циа​лы, с по​мо​щью ме​ст​ных то​ков про​во​дит​ся с за​ту​ха​ни​ем вдоль нерв​но​го во​лок​на, в том чис​ле до уча​ст​ка 2, где рас​по​ла​га​ют​ся бли​жай​шие бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы. Этот уча​сток де​по​ля​ри​зу​ет​ся до Eкр, и то​гда здесь воз​ни​ка​ет но​вый ПД (рис. 1.18, Б); тот, в свою оче​редь, де​по​ля​ри​зу​ет до Eкр со​сед​ний уча​сток, и так да​лее вдоль всей воз​бу​ди​мой мем​бра​ны.

Та​ким об​ра​зом, рас​про​стра​не​ние ПД прин​ци​пи​аль​но от​ли​ча​ет​ся тем, что этот по​тен​ци​ал не про​сто про​во​дит​ся, как элек​три​че​ский ток по про​вод​ни​ку, а в ка​ж​дом уча​ст​ке во​лок​на за​ро​ж​да​ет​ся за​но​во, как бы «пры​гая» от од​но​го уча​ст​ка к дру​го​му.

Фак​то​ры, влияю​щие на рас​про​стра​не​ние

Ко​ли​че​ст​вен​ным по​ка​за​те​лем рас​про​стра​не​ния ПД слу​жит ско​рость это​го рас​про​стра​не​ния. По​сколь​ку в рас​про​стра​не​нии ПД уча​ст​ву​ют ме​ст​ные то​ки, ско​рость его рас​про​стра​не​ния во мно​гом за​ви​сит от тех же фак​то​ров, что и про​ве​де​ние ме​ст​ных по​тен​циа​лов: чем мед​лен​нее за​ту​ха​ют ме​ст​ные по​тен​циа​лы, тем боль​ши​ми скач​ка​ми бу​дет рас​про​стра​нять​ся ПД вдоль во​лок​на (то есть тем боль​ше бу​дет рас​стоя​ние ме​ж​ду дву​мя уча​ст​ка​ми, в ко​то​рых за​ро​ж​да​ет​ся ПД), и тем вы​ше бу​дет ско​рость рас​про​стра​не​ния (рис. 1.18, В).

Ско​рость рас​про​стра​не​ния ПД за​ви​сит от двух групп фак​то​ров: мор​фо​ло​ги​че​ских и функ​цио​наль​ных:

·  XE "Сопротивление:нервного волокна поперечное+<2665>"

 XE "Сопротивление:нервного волокна продольное+<2667>"мор​фо​ло​ги​че​ские фак​то​ры те же, что и для про​ве​де​ния ме​ст​ных по​тен​циа​лов: плот​ность от​кры​тых ка​на​лов (от ко​то​рой за​ви​сит по​пе​реч​ное со​про​тив​ле​ние во​лок​на) и дли​на во​лок​на (от ко​то​рой за​ви​сит про​доль​ное со​про​тив​ле​ние во​лок​на). Чем тол​ще во​лок​но и ни​же плот​ность по​сто​ян​но от​кры​тых ка​на​лов, тем бы​ст​рее про​во​дит​ся ПД; XE "Сопротивление:нервного волокна продольное=<2668>"

 XE "Сопротивление:нервного волокна поперечное=<2666>"
· к функ​цио​наль​ным фак​то​рам от​но​сят​ся ам​пли​ту​да и кру​тиз​на ПД, воз​бу​ди​мость мем​бра​ны и не​ко​то​рые дру​гие. Яс​но, что вы​со​кие (с боль​шой ам​пли​ту​дой) ПД бу​дут рас​про​стра​нять​ся по во​лок​ну бо{‘}льши​ми скач​ка​ми. По​вы​ше​ние воз​бу​ди​мо​сти так​же при​ве​дет к уве​ли​че​нию дли​ны скач​ков ПД вдоль во​лок​на. То же ка​са​ет​ся и бо​лее кру​то на​рас​таю​щих ПД, так как мед​лен​но на​рас​таю​щие ПД, в ча​ст​но​сти, бу​дут вы​зы​вать в со​сед​них уча​ст​ках про​цесс ак​ко​мо​да​ции (см. вы​ше, разд. «Ак​ко​мо​да​ция»), сни​же​ние воз​бу​ди​мо​сти, а сле​до​ва​тель​но, и ско​ро​сти рас​про​стра​не​ния. Итак, по​вы​ше​ние ам​пли​ту​ды и кру​тиз​ны ПД и воз​бу​ди​мо​сти мем​бра​ны при​ве​дет к рос​ту ско​ро​сти рас​про​стра​не​ния ПД.
 XE "Нервные волокна:миелиновые+<137>"

 XE "Потенциал действия:распространение:сальтаторное+<133>"Рас​про​стра​не​ние ПД по мие​ли​но​вым нерв​ным во​лок​нам

Как уже го​во​ри​лось, чем тол​ще во​лок​но и ни​же плот​ность по​сто​ян​но от​кры​тых ка​на​лов, тем бы​ст​рее про​во​дит​ся ПД. Для то​го что​бы мак​си​маль​но сни​зить плот​ность ка​на​лов, но в то же вре​мя дать воз​мож​ность воз​ни​кать ПД, при​ро​да по​шла по пу​ти соз​да​ния мие​ли​но​вых нерв​ных во​ло​кон. Эти во​лок​на оку​та​ны изо​ля​то​ром —  XE "Шванновская оболочка<135>"шван​нов​ской обо​лоч​кой, пе​рио​ди​че​ски пре​ры​ваю​щей​ся  XE "Перехваты Ранвье<136>"пе​ре​хва​та​ми Ран​вье (рис. 1.19). В об​лас​ти шван​нов​ской обо​лоч​ки ме​ст​ные то​ки не мо​гут про​хо​дить че​рез мем​бра​ну и они за​мы​ка​ют​ся толь​ко в об​лас​ти пе​ре​хва​тов Ран​вье, где и воз​ни​ка​ют ПД. Та​ким об​ра​зом, ПД рас​про​стра​ня​ет​ся по мие​ли​но​вым во​лок​нам осо​бен​но боль​ши​ми скач​ка​ми, а сле​до​ва​тель​но, с вы​со​кой ско​ро​стью; та​кое рас​про​стра​не​ние на​зы​ва​ют скач​ко​об​раз​ным, или саль​та​тор​ным. Кро​ме то​го, к мие​ли​но​вым во​лок​нам от​но​сят​ся са​мые тол​стые нерв​ные во​лок​на (см. ни​же), что еще боль​ше уве​ли​чи​ва​ет ско​рость рас​про​стра​не​ния по ним воз​бу​ж​де​ния. XE "Потенциал действия:распространение:сальтаторное=<134>"
 XE "Нервные волокна:типы+<139>"Ти​пы нерв​ных во​ло​кон

Нерв​ные во​лок​на раз​ли​ча​ют​ся по на​ли​чию мие​ли​но​вой обо​лоч​ки, диа​мет​ру ак​со​на и, со​от​вет​ст​вен​но, ско​ро​сти рас​про​стра​не​ния воз​бу​ж​де​ния. Са​мые бы​ст​рые про​цес​сы (на​при​мер, управ​ле​ние ске​лет​ны​ми мыш​ца​ми) обес​пе​чи​ва​ют са​мые тол​стые и, ра​зу​ме​ет​ся, мие​ли​но​вые во​лок​на; на​про​тив, за мед​лен​ные про​цес​сы (на​при​мер, пе​ре​да​чу позд​не​го ком​по​нен​та бо​ли; гл. 17) от​ве​ча​ют тон​кие без​мие​ли​но​вые во​лок​на. Су​ще​ст​ву​ют не​сколь​ко клас​си​фи​ка​ций нерв​ных во​ло​кон, од​на из са​мых рас​про​стра​нен​ных при​ве​де​на в табл. 1.1. XE "Потенциал действия:распространение=<132>"

 XE "Нервные волокна:миелиновые=<138>"

 XE "Нервные волокна:типы=<140>"
Глава 2. Физиология си​нап​сов

 XE "Синапс+<141>"Об​щие све​де​ния

Оп​ре​де​ле​ние и об​щие прин​ци​пы функ​цио​ни​ро​ва​ния

 XE "Синапс:определение+<143>"Си​напс — это об​ласть кон​так​та нерв​ной клет​ки с ка​кой-ли​бо дру​гой клет​кой (нерв​ной или иной); в этой об​лас​ти про​ис​хо​дит пе​ре​да​ча сиг​на​ла с пер​вой клет​ки на вто​рую. В ти​пич​ном слу​чае си​напс об​ра​зо​ван окон​ча​ни​ем нерв​но​го во​лок​на на ин​нер​ви​руе​мой клет​ке. XE "Синапс:определение=<144>"
Си​нап​сы под​раз​де​ля​ют​ся на элек​три​че​ские и хи​ми​че​ские.

·  XE "Синапс:электрический+<145>"В элек​три​че​ских си​нап​сах мем​бра​ны кле​ток тес​но кон​так​ти​ру​ют, и пе​ре​да​ча сиг​на​ла про​ис​хо​дит с по​мо​щью ме​ст​ных то​ков — при​мер​но так же, как про​ве​де​ние био​по​тен​циа​лов по мем​бра​не (см. вы​ше, разд. «Про​ве​де​ние ме​ст​ных био​по​тен​циа​лов»). XE "Синапс:электрический=<146>"
·  XE "Синапс:химический+<147>"В хи​ми​че​ских си​нап​сах пе​ре​да​ча сиг​на​ла про​ис​хо​дит с по​мо​щью хи​ми​че​ско​го ве​ще​ст​ва —  XE "Медиаторы<151>"ме​диа​то​ра («по​сред​ни​ка»), вы​де​ляе​мо​го нерв​ным окон​ча​ни​ем и дей​ст​вую​ще​го на ин​нер​ви​руе​мую клет​ку.

Хи​ми​че​ские си​нап​сы го​раз​до бо​лее рас​про​стра​не​ны; да​лее мы бу​дем рас​смат​ри​вать имен​но их.

Хи​ми​че​ские си​нап​сы об​ра​зу​ют​ся:

· ме​ж​ду дву​мя ней​ро​на​ми —  XE "Синапс:межнейронный<149>"меж​ней​рон​ные си​нап​сы;

· ме​ж​ду ней​ро​ном и клет​кой внут​рен​не​го ор​га​на —  XE "Синапс:нейроэффекторный<150>"ней​ро​эф​фек​тор​ные си​нап​сы;

· ме​ж​ду ней​ро​ном и клет​кой ске​лет​ной мыш​цы — нерв​но-мы​шеч​ные си​нап​сы. XE "Синапс:химический=<148>"
 XE "Синапс:строение+<152>"Строе​ние

Строе​ние ти​пич​но​го си​нап​са схе​ма​тич​но изо​бра​же​но на рис. 2.1. Он со​сто​ит из трех от​де​лов:

· пре​си​нап​ти​че​ско​го окон​ча​ния;

· си​нап​ти​че​ской ще​ли;

· пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​ны.

В пре​си​нап​ти​че​ском окон​ча​нии на​хо​дят​ся пу​зырь​ки с ме​диа​то​ром.
На пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​не име​ют​ся ре​цеп​то​ры к ме​диа​то​ру. XE "Синапс:строение=<153>"
Фи​зио​ло​гия

 XE "Синапс:передача сигнала+<154>"Об​щие эта​пы пе​ре​да​чи сиг​на​ла в хи​ми​че​ском си​нап​се

 XE "Кальций:физиологическая роль:высвобождение медиатора+<2491>"Эти эта​пы сле​дую​щие (рис. 2.1).

1. В пре​си​нап​ти​че​ское окон​ча​ние по​сту​па​ет ПД.

2. ПД вы​зы​ва​ет от​кры​ва​ние по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ных каль​цие​вых ка​на​лов в мем​бра​не пре​си​нап​ти​че​ско​го окон​ча​ния.

3. Че​рез каль​цие​вые ка​на​лы в пре​си​нап​ти​че​ское окон​ча​ние вхо​дит Ca2+.

4. Ca2+ ак​ти​ви​ру​ет бел​ки, от​ве​чаю​щие за слия​ние со​дер​жа​щих ме​диа​тор пу​зырь​ков с пре​си​нап​ти​че​ской мем​бра​ной.

5. Слив​шись с мем​бра​ной, пу​зырь​ки по​сред​ст​вом эк​зо​ци​то​за вы​сво​бо​ж​да​ют ме​диа​тор в си​нап​ти​че​скую щель.

6. Мо​ле​ку​лы ме​диа​то​ра взаи​мо​дей​ст​ву​ют с пост​си​нап​ти​че​ски​ми ре​цеп​то​ра​ми и ак​ти​ви​ру​ют их.

Эти эта​пы ха​рак​тер​ны для всех хи​ми​че​ских си​нап​сов. От​ли​чия же ме​ж​ду раз​ны​ми си​нап​са​ми ка​са​ют​ся сле​дую​щих про​цес​сов:

· пост​си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи сиг​на​ла, про​ис​хо​дя​щей по​сле ак​ти​ва​ции ре​цеп​то​ров;

· инак​ти​ва​ции ме​диа​то​ра;

· ре​гу​ля​ции си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи. XE "Кальций:физиологическая роль:высвобождение медиатора=<2492>"
Пост​си​нап​ти​че​ская пе​ре​да​ча сиг​на​ла

 XE "Рецепторы клеточные:ионотропные+<156>"Пост​си​нап​ти​че​ские ре​цеп​то​ры де​лят​ся на две боль​шие груп​пы:

· ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с ион​ны​ми ка​на​ла​ми, или ио​но​троп​ные ре​цеп​то​ры;
· ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с внут​ри​кле​точ​ны​ми фер​мен​та​тив​ны​ми сис​те​ма​ми, или ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры.
Ио​но​троп​ные ре​цеп​то​ры

Это ион​ные ка​на​лы, на на​руж​ной по​верх​но​сти ко​то​рых име​ют​ся соб​ст​вен​но ре​цеп​то​ры ме​диа​то​ров (от​сю​да си​но​ни​мы — хе​мо​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы; ре​цеп​то​ры-ка​на​лы; ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с ион​ны​ми ка​на​ла​ми). Об​щие эта​пы пе​ре​да​чи сиг​на​ла по​сред​ст​вом та​ких ре​цеп​то​ров сле​дую​щие.

1. Ме​диа​тор ак​ти​ви​ру​ет ре​цеп​тор.

2. Ак​ти​ва​ция ре​цеп​то​ра при​во​дит к от​кры​ва​нию (ре​же — за​кры​ва​нию) ион​но​го ка​на​ла.

3. Ме​ня​ет​ся по​ток че​рез ка​нал ио​нов, для ко​то​рых дан​ный ка​нал из​би​ра​тель​но про​ни​ца​ем.

 XE "Потенциал постсинаптический+<158>"4. По​ток ио​нов вы​зы​ва​ет из​ме​не​ние за​ря​да мем​бра​ны; воз​ни​ка​ет пост​си​нап​ти​че​ский по​тен​ци​ал, об​ла​даю​щий все​ми свой​ст​ва​ми ме​ст​ных по​тен​циа​лов (рас​про​стра​ня​ет​ся с за​ту​ха​ни​ем; под​чи​ня​ет​ся за​ко​ну си​ло​вых от​но​ше​ний; не об​ла​да​ет реф​рак​тер​но​стью; спо​со​бен к сум​ма​ции).

В за​ви​си​мо​сти от то​го, для ка​ких ио​нов про​ни​цае​мы свя​зан​ные с ре​цеп​то​ра​ми ка​на​лы, мо​гут воз​ни​кать два ви​да пост​си​нап​ти​че​ских по​тен​циа​лов (рис. 2.2). XE "Потенциал постсинаптический=<159>"
 XE "Потенциал постсинаптический:возбуждающий+<160>"Воз​бу​ж​даю​щие пост​си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы (ВПСП)

Это де​по​ля​ри​зую​щие по​тен​циа​лы (рис. 2.2, А). По​сколь​ку при ВПСП мем​бран​ный по​тен​ци​ал при​бли​жа​ет​ся к Eкр, воз​бу​ди​мость рас​тет; от​сю​да и «воз​бу​ж​даю​щий» в на​зва​нии.

В пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​не име​ют​ся толь​ко хе​мо​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы (ио​но​троп​ные ре​цеп​то​ры), но не по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы, без ко​то​рых, как из​вест​но, не мо​жет раз​ви​вать​ся ПД. По​это​му ВПСП вы​зы​ва​ет ПД сле​дую​щим об​ра​зом:

· как и все ме​ст​ные по​тен​циа​лы, он рас​про​стра​ня​ет​ся с по​мо​щью ме​ст​ных то​ков с за​ту​ха​ни​ем, дос​ти​гая бли​жай​ше​го к пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​не уча​ст​ка воз​бу​ди​мой мем​бра​ны (то есть мем​бра​ны, в ко​то​рой име​ют​ся по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​на​лы);

· ес​ли при этом в об​лас​ти воз​бу​ди​мой мем​бра​ны дос​ти​га​ет​ся уро​вень Eкр, то воз​ни​ка​ет ПД.

Та​ким об​ра​зом, ВПСП по​вы​ша​ет воз​бу​ди​мость не в мес​те сво​его воз​ник​но​ве​ния, а в об​лас​ти при​мы​каю​щей воз​бу​ди​мой мем​бра​ны.

В по​дав​ляю​щем боль​шин​ст​ве слу​ча​ев оди​ноч​ный ВПСП под​по​ро​го​вый, то есть не мо​жет вы​звать ПД. Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют лишь не​сколь​ко си​нап​сов, в том чис​ле — нерв​но-мы​шеч​ный (см. ни​же). Та​ким об​ра​зом, для раз​ви​тия ПД не​об​хо​ди​ма  XE "Суммация:постсинаптических потенциалов<219>"сум​ма​ция ВПСП. XE "Потенциал постсинаптический:возбуждающий=<161>"
 XE "Потенциал постсинаптический:тормозный+<162>"Тор​моз​ные пост​си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы (ТПСП)

Это ги​пер​по​ля​ри​зую​щие по​тен​циа​лы (рис. 2.2, Б). По​сколь​ку при ТПСП мем​бран​ный по​тен​ци​ал от​да​ля​ет​ся от Eкр, воз​бу​ди​мость па​да​ет (раз​ви​ва​ет​ся тор​мо​же​ние); от​сю​да и «тор​моз​ный» в на​зва​нии.

ТПСП по​ни​жа​ет воз​бу​ди​мость не в мес​те сво​его воз​ник​но​ве​ния, а в об​лас​ти при​мы​каю​щей воз​бу​ди​мой мем​бра​ны, то есть пре​пят​ст​ву​ет то​му, что​бы под дей​ст​ви​ем ВПСП воз​ник ПД. XE "Рецепторы клеточные:ионотропные=<157>"

 XE "Потенциал постсинаптический:тормозный=<163>"
 XE "Рецепторы клеточные:метаботропные+<166>"Ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры

Эти ре​цеп​то​ры со​пря​же​ны с внут​ри​кле​точ​ны​ми фер​мен​та​тив​ны​ми сис​те​ма​ми: ак​ти​ва​ция ре​цеп​то​ра не​по​сред​ст​вен​но или че​рез про​ме​жу​точ​ные эта​пы при​во​дит к ак​ти​ва​ции фер​мен​та. Ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры де​лят​ся на ре​цеп​то​ры  XE "Рецепторы клеточные:с собственной ферментативной активностью<168>"с соб​ст​вен​ной фер​мен​та​тив​ной ак​тив​но​стью (транс​мем​бран​ные бел​ки, вне​кле​точ​ный уча​сток ко​то​рых яв​ля​ет​ся соб​ст​вен​но ре​цеп​то​ром, а внут​ри​кле​точ​ный — фер​мен​том);  XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с ферментами<169>"ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с фер​мен​та​ми (вне​кле​точ​ный уча​сток яв​ля​ет​ся соб​ст​вен​но ре​цеп​то​ром, а внут​ри​кле​точ​ный ак​ти​ви​ру​ет оп​ре​де​лен​ный фер​мент) и ре​цеп​то​ры,  XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с G-белками<170>"со​пря​жен​ные с G-бел​ка​ми (вне​кле​точ​ный уча​сток яв​ля​ет​ся соб​ст​вен​но ре​цеп​то​ром, а внут​ри​кле​точ​ный ак​ти​ви​ру​ет так на​зы​вае​мый G-бе​лок; по​след​ний, в свою оче​редь, ак​ти​ви​ру​ет функ​цио​наль​но важ​ные внут​ри​кле​точ​ные бел​ки, мно​гие из ко​то​рых яв​ля​ют​ся фер​мен​та​ми). Ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры ме​диа​то​ров в по​дав​ляю​щем боль​шин​ст​ве слу​ча​ев от​но​сят​ся к по​след​ней груп​пе. Под​роб​нее о ме​та​бо​троп​ных ре​цеп​то​рах см. в гл. 7.

 XE "Рецепторы клеточные:ионотропные+<164>"Роль ио​но​троп​ных и ме​та​бо​троп​ных ре​цеп​то​ров

Ио​но​троп​ные ре​цеп​то​ры по​зво​ля​ют осу​ще​ст​в​лять го​раз​до бо​лее бы​ст​рую и точ​ную ре​гу​ля​цию. Со​от​вет​ст​вен​но, они ши​ро​ко ис​поль​зу​ют​ся там, где та​кая ре​гу​ля​ция не​об​хо​ди​ма — при пе​ре​да​че воз​бу​ж​де​ния с ней​ро​на на ней​рон и с ней​ро​на на ске​лет​ную мыш​цу.

Ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры обес​пе​чи​ва​ют бо​лее дли​тель​ный эф​фект, за​тра​ги​ваю​щий клет​ку в це​лом — ее функ​ции и ме​та​бо​лизм. Сле​до​ва​тель​но, они ис​поль​зу​ют​ся там, где нуж​ны та​ко​го ро​да влия​ния — в ча​ст​но​сти, в нерв​ной ре​гу​ля​ции внут​рен​них ор​га​нов. XE "Рецепторы клеточные:ионотропные=<165>"

 XE "Рецепторы клеточные:метаботропные=<167>"
 XE "Медиаторы:инактивация+<172>"Инак​ти​ва​ция ме​диа​то​ра

По​сле то​го как ме​диа​тор по​дей​ст​во​вал на ре​цеп​то​ры, он дол​жен быть уда​лен из си​нап​ти​че​ской ще​ли. Су​ще​ст​ву​ют 3 спо​со​ба это​го уда​ле​ния, или инак​ти​ва​ции ме​диа​то​ра.
1. Диф​фу​зия из си​нап​ти​че​ской ще​ли в ок​ру​жаю​щие тка​ни.

2. Об​рат​ный за​хват пре​си​нап​ти​че​ским окон​ча​ни​ем.

3. Фер​мен​та​тив​ный рас​пад.

Диф​фу​зия

· Это са​мый про​стой спо​соб, не тре​бую​щий ни фер​мен​тов, ни бел​ков-пе​ре​нос​чи​ков.

· Это са​мый мед​лен​ный спо​соб, по​зво​ляю​щий ме​диа​то​ру дей​ст​во​вать дол​го, но тем са​мым де​лаю​щий не​воз​мож​ным пе​ре​да​чу час​тых сиг​на​лов.

· Этот спо​соб по​зво​ля​ет ме​диа​то​ру дей​ст​во​вать сра​зу на мно​го кле​ток, но тем са​мым де​ла​ет не​воз​мож​ной точ​ную при​цель​ную ре​гу​ля​цию.

При​ме​ром мо​жет быть нерв​ная ре​гу​ля​ция со​кра​ще​ний ки​шеч​ни​ка, ко​гда ме​диа​то​ры из​ли​ва​ют​ся из нерв​но​го во​лок​на в ок​ру​жаю​щую мы​шеч​ные слои меж​кле​точ​ную жид​кость и ши​ро​ко диф​фун​ди​ру​ют по ней (см. ни​же, разд. «Глад​кие мыш​цы»).

 XE "Медиаторы:обратный захват+<311>"Об​рат​ный за​хват

· Этот спо​соб тре​бу​ет спе​циа​ли​зи​ро​ван​ных бел​ков, обес​пе​чи​ваю​щих пе​ре​нос ме​диа​то​ра в пре​си​нап​ти​че​ское окон​ча​ние, а за​тем — в пу​зырь​ки.

· Этот спо​соб су​ще​ст​вен​но бы​ст​рее диф​фу​зии.

· Этот спо​соб эко​но​ми​чен — он по​зво​ля​ет мно​го​крат​но ис​поль​зо​вать ме​диа​тор.

· Об​рат​ный за​хват ме​диа​то​ра мо​жет ре​гу​ли​ро​вать​ся, что по​зво​ля​ет из​ме​нять эф​фек​тив​ность си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи (см. ни​же, разд. «Ре​гу​ля​ция си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи»). XE "Медиаторы:обратный захват=<312>"
Фер​мен​та​тив​ный рас​пад

· Этот спо​соб тре​бу​ет фер​мен​тов, от​ве​чаю​щих за раз​ру​ше​ние ме​диа​то​ра.

· Это са​мый бы​ст​рый спо​соб, обес​пе​чи​ваю​щий пе​ре​да​чу им​пуль​сов вы​со​кой час​то​ты.

При​ме​ром мо​жет быть пе​ре​да​ча воз​бу​ж​де​ния с ней​ро​на на ске​лет​ную мыш​цу. XE "Медиаторы:инактивация=<173>"
 XE "Синапс:передача сигнала:регуляция+<174>"Ре​гу​ля​ция си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи

Ре​ак​ция пост​си​нап​ти​че​ской клет​ки на ПД, при​шед​ший в пре​си​нап​ти​че​ское окон​ча​ние, мо​жет под дей​ст​ви​ем раз​лич​ных ре​гу​ля​тор​ных фак​то​ров ли​бо уве​ли​чи​вать​ся (по​вы​ше​ние эф​фек​тив​но​сти си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи, или XE "Облегчение синаптическое<176>" си​нап​ти​че​ское об​лег​че​ние), ли​бо умень​шать​ся (сни​же​ние эф​фек​тив​но​сти си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи).

Эта ре​гу​ля​ция си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи мо​жет осу​ще​ст​в​лять​ся ли​бо на пре​си​нап​ти​че​ском уров​не (из​ме​не​ние ко​ли​че​ст​ва и вре​ме​ни пре​бы​ва​ния ме​диа​то​ра в си​нап​ти​че​ской ще​ли), ли​бо на пост​си​нап​ти​че​ском уров​не (из​ме​не​ние ре​ак​ции пост​си​нап​ти​че​ской клет​ки на од​но и то же ко​ли​че​ст​во ме​диа​то​ра). Здесь мы рас​смот​рим важ​ней​шие ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции на пре​си​нап​ти​че​ском уров​не; ре​гу​ля​ция на пост​си​нап​ти​че​ском уров​не от​но​сит​ся к об​щей фи​зио​ло​гии кле​точ​ных ре​цеп​то​ров.

Как уже го​во​ри​лось, ре​гу​ля​ция на пре​си​нап​ти​че​ском уров​не сво​дит​ся к из​ме​не​нию:

· ко​ли​че​ст​ва ме​диа​то​ра в си​нап​ти​че​ской ще​ли. Это дос​ти​га​ет​ся за счет ре​гу​ля​ции вы​сво​бо​ж​де​ния ме​диа​то​ра;

· вре​ме​ни пре​бы​ва​ния ме​диа​то​ра в си​нап​ти​че​ской ще​ли. Это дос​ти​га​ет​ся за счет ре​гу​ля​ции об​рат​но​го за​хва​та ме​диа​то​ра.

И вы​сво​бо​ж​де​ние, и об​рат​ный за​хват ме​диа​то​ра ре​гу​ли​ру​ют​ся, в ча​ст​но​сти, бла​го​да​ря то​му, что на пре​си​нап​ти​че​ском окон​ча​нии име​ют​ся так на​зы​вае​мые  XE "Рецепторы клеточные:пресинаптические<177>"пре​си​нап​ти​че​ские ре​цеп​то​ры. На эти ре​цеп​то​ры мо​жет дей​ст​во​вать как сам ме​диа​тор, вы​де​ляю​щий​ся пре​си​нап​ти​че​ским окон​ча​ни​ем (то​гда они на​зы​ва​ют​ся  XE "Рецепторы клеточные:ауторецепторы<179>"ау​то​ре​цеп​то​ры), так и дру​гие ме​диа​то​ры  XE "Рецепторы клеточные:гетерорецепторы<180>"(ге​те​ро​ре​цеп​то​ры). XE "Синапс:передача сигнала:регуляция=<175>"
 XE "Синапс:физиологические свойства+<181>"Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва си​нап​сов

Од​но​сто​рон​нее про​ве​де​ние

Это свой​ст​во обу​слов​ле​но на​прав​ле​ни​ем по​то​ка ме​диа​то​ра — он вы​де​ля​ет​ся из пре​си​нап​ти​че​ско​го окон​ча​ния и дей​ст​ву​ет на пост​си​нап​ти​че​ские ре​цеп​то​ры.

Си​нап​ти​че​ская за​держ​ка

Это свой​ст​во обу​слов​ле​но срав​ни​тель​но дли​тель​ным вре​ме​нем, не​об​хо​ди​мым для вы​де​ле​ния ме​диа​то​ра, его диф​фу​зии к ре​цеп​то​рам, ак​ти​ва​ции ре​цеп​то​ров и по​сле​дую​щих пост​си​нап​ти​че​ских про​цес​сов

 XE "Лабильность:синапсов+<184>"Низ​кая ла​биль​ность

Ме​рой ла​биль​но​сти (см. вы​ше, разд. «Воз​бу​ди​мость») — слу​жит мак​си​маль​ная час​то​та им​пуль​сов, ко​то​рую мо​жет вос​про​из​ве​сти та или иная ткань. В нерв​ных клет​ках ла​биль​ность ог​ра​ни​че​на вре​ме​нем пе​рио​да реф​рак​тер​но​сти; по​сколь​ку этот пе​ри​од ко​рот​кий (око​ло 1 мс), ла​биль​ность нерв​ных кле​ток вы​со​ка. Си​нап​сы же ста​но​вят​ся го​то​вы к про​ве​де​нию оче​ред​но​го сиг​на​ла лишь по​сле то​го, как бу​дет инак​ти​ви​ро​ва​на оче​ред​ная пор​ция ме​диа​то​ра, на что тре​бу​ет​ся дос​та​точ​но боль​шое вре​мя; та​ким об​ра​зом, ла​биль​ность си​нап​са ог​ра​ни​че​на вре​ме​нем пол​но​го обо​ро​та ме​диа​то​ра (ме​диа​тор​но​го цик​ла). Сле​до​ва​тель​но, си​нап​сы мо​гут про​во​дить лишь им​пуль​сы низ​кой час​то​ты, то есть об​ла​да​ют низ​кой ла​биль​но​стью. XE "Лабильность:синапсов=<185>"
 XE "Утомляемость+<186>"Вы​со​кая утом​ляе​мость

Утом​ляе​мость за​клю​ча​ет​ся в сни​же​нии ве​ли​чи​ны ре​ак​ции клет​ки при дли​тель​ном раз​дра​же​нии. Ее при​чи​на — ис​чер​па​ние ре​сур​сов клет​ки, на​ко​п​ле​ние ме​та​бо​ли​тов и пр. В нерв​ных клет​ках тео​ре​ти​че​ски при чрез​вы​чай​но дли​тель​ном раз​дра​же​нии мо​гут вы​рав​ни​вать​ся кон​цен​тра​ции ио​нов во внут​рен​ней и на​руж​ной сре​де, но прак​ти​че​ски это не​воз​мож​но бла​го​да​ря ра​бо​те ион​ных на​со​сов. В си​нап​се же при дли​тель​ном раз​дра​же​нии мо​гут ис​то​щать​ся за​па​сы ме​диа​то​ра, и то​гда раз​ви​ва​ет​ся утом​ле​ние. XE "Утомляемость=<187>"

 XE "Синапс:передача сигнала=<155>"

 XE "Синапс:физиологические свойства=<182>"
 XE "Синапс:нервно-мышечный+<188>"Нерв​но-мы​шеч​ный си​напс

 XE "Ацетилхолин:в нервно-мышечном синапсе+<190>"Осо​бен​но​сти это​го си​нап​са, на​зы​вае​мо​го так​же дви​га​тель​ной кон​це​вой пла​стин​кой, сле​дую​щие.

1. Он об​ра​зо​ван окон​ча​ни​ем ак​со​на дви​га​тель​но​го ней​ро​на на ске​лет​ной мыш​це.

2. Пре​си​нап​ти​че​ское окон​ча​ние ней​ро​на вет​вит​ся, об​ра​зуя си​напс очень боль​ших раз​ме​ров (рис. 2.3). По​верх​ность пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​ны до​пол​ни​тель​но уве​ли​че​на за счет мно​го​чис​лен​ных скла​док.

3. Ме​диа​то​ром в нерв​но-мы​шеч​ном си​нап​се слу​жит аце​тил​хо​лин.
4.  XE "N-холинорецепторы+<192>"Ре​цеп​то​ры аце​тил​хо​ли​на в нерв​но-мы​шеч​ном си​нап​се от​но​сят​ся в ти​пу N-хо​ли​но​ре​цеп​то​ров (чув​ст​ви​тель​ных к ни​ко​ти​ну; гл. 6). Это ио​но​троп​ные ре​цеп​то​ры; с ни​ми свя​за​ны ион​ные ка​на​лы, про​пус​каю​щие ка​тио​ны.

 XE "Потенциал концевой пластинки+<194>"5. При ак​ти​ва​ции N-хо​ли​но​ре​цеп​то​ров ка​на​лы от​кры​ва​ют​ся, в мы​шеч​ную клет​ку вхо​дит Na+ (ка​на​лы про​пус​ка​ют все ка​тио​ны, но из всех ка​тио​нов наи​боль​шим элек​тро​хи​ми​че​ским гра​ди​ен​том об​ла​да​ет Na+, и этот гра​ди​ент на​прав​лен внутрь клет​ки; см. вы​ше, разд. «По​тен​ци​ал по​коя»), и воз​ни​ка​ет ВПСП, на​зы​вае​мый в дан​ном си​нап​се по​тен​циа​лом кон​це​вой пла​стин​ки. XE "N-холинорецепторы=<193>"
6. Осо​бен​ность по​тен​циа​ла кон​це​вой пла​стин​ки за​клю​ча​ет​ся в том, что он все​гда сверх​по​ро​го​вый (то есть вы​зы​ва​ет сверх​по​ро​го​вую де​по​ля​ри​за​цию в об​лас​ти бли​жай​шей к си​нап​су воз​бу​ди​мой мем​бра​ны); это обу​слов​ле​но боль​ши​ми раз​ме​ра​ми си​нап​са и, сле​до​ва​тель​но, од​но​вре​мен​ным вы​бро​сом боль​шо​го ко​ли​че​ст​ва ме​диа​то​ра. Та​ким об​ра​зом, один ПД в нерв​ном окон​ча​нии все​гда вы​зы​ва​ет один ПД в ске​лет​ной мыш​це. XE "Потенциал концевой пластинки=<195>"
7. Инак​ти​ва​ция аце​тил​хо​ли​на про​ис​хо​дит в си​нап​ти​че​ской ще​ли с по​мо​щью фер​мен​та  XE "Ацетилхолинэстераза<196>"аце​тил​хо​ли​нэ​сте​ра​зы. Эта инак​ти​ва​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся чрез​вы​чай​но бы​ст​ро, по​это​му нерв​но-мы​шеч​ный си​напс спо​со​бен про​во​дить им​пуль​сы вы​со​кой час​то​ты. XE "Ацетилхолин:в нервно-мышечном синапсе=<191>"

 XE "Синапс=<142>"

 XE "Синапс:нервно-мышечный=<189>"
Глава 3. Физиология мыш​ц

Мыш​цы де​лят​ся на глад​кие и по​пе​реч​но​по​ло​са​тые; к по​след​ним от​но​сят​ся ске​лет​ные и сер​деч​ная мыш​цы. О фи​зио​ло​гии сер​деч​ной мыш​цы см. в гл. 13. Здесь мы рас​смот​рим фи​зио​ло​гию ске​лет​ных и глад​ких мышц.

 XE "Мышцы+<197>"Об​щий ме​ха​низм мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния

 XE "Мышцы:механизм сокращения+<199>"Об​щие прин​ци​пы со​кра​ще​ния оди​на​ко​вы для всех ти​пов мышц и опи​сы​ва​ют​ся так на​зы​вае​мой тео​ри​ей сколь​зя​щих ни​тей (рис. 3.1).

·  XE "Актин+<207>"

 XE "Миозин+<209>"Мор​фо​ло​ги​че​ским суб​стра​том со​кра​ти​мо​сти яв​ля​ют​ся так на​зы​вае​мые со​кра​ти​тель​ные бел​ки — ак​тин и мио​зин.
· Ак​тин и мио​зин — это ни​те​вид​ные бел​ки, рас​по​ло​жен​ные в мы​шеч​ном во​лок​не па​рал​лель​но друг дру​гу. При со​кра​ще​нии эти бел​ки сколь​зят друг от​но​си​тель​но дру​га, но са​ми при этом не уко​ра​чи​ва​ют​ся.

· Вза​им​ное сколь​же​ние ни​тей ак​ти​на и мио​зи​на обу​слов​ле​но сле​дую​щим ме​ха​низ​мом:

· на ни​ти мио​зи​на име​ют​ся по​пе​реч​ные мос​ти​ки, со​стоя​щие из шей​ки и го​лов​ки;

· на ни​ти ак​ти​на име​ют​ся ак​тив​ные цен​тры, к ко​то​рым мо​жет при​сое​ди​нять​ся го​лов​ка мио​зи​но​во​го по​пе​реч​но​го мос​ти​ка;

· по​сле при​сое​ди​не​ния го​лов​ки по​пе​реч​но​го мос​ти​ка к ак​тив​но​му цен​тру ак​ти​на этот мос​тик де​ла​ет вра​ща​тель​ное («греб​ко​вое») дви​же​ние, при ко​то​ром нить ак​ти​на про​дви​га​ет​ся вдоль ни​ти мио​зи​на.

· В по​кое ак​тин с мио​зи​ном не взаи​мо​дей​ст​ву​ют, и со​кра​ще​ние не про​ис​хо​дит. Ре​ак​ция ак​ти​на с мио​зи​ном за​пус​ка​ет​ся Ca2+.

· Этот ион дей​ст​ву​ет не не​по​сред​ст​вен​но на ак​тин и мио​зин, а на те или иные ре​гу​ля​тор​ные бел​ки, раз​ные для по​пе​реч​но​по​ло​са​той и глад​кой мышц.

· Взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном тре​бу​ет энер​гии АТФ.

 XE "Мышцы:скелетные+<201>"Ске​лет​ные мыш​цы

 XE "Мышцы:скелетные:строение+<203>"Мы​шеч​ное во​лок​но

Строе​ние

На рис. 3.2 схе​ма​тич​но изо​бра​же​но по​пе​реч​но​по​ло​са​тое мы​шеч​ное во​лок​но с ос​нов​ны​ми струк​ту​ра​ми, обес​пе​чи​ваю​щи​ми его воз​бу​ж​де​ние и со​кра​ще​ние. К этим струк​ту​рам от​но​сят​ся:

· по​верх​но​ст​ная мем​бра​на (сар​ко​лем​ма), об​ра​зую​щая про​доль​ные уг​луб​ле​ния —  XE "T-трубочки<205>"T-тру​боч​ки;
· сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум, слу​жа​щий де​по Ca2+; XE "Миофибриллы<206>"
· мио​фиб​рил​лы — пуч​ки па​рал​лель​ных ни​тей ак​ти​на и мио​зи​на. XE "Мышцы:скелетные:строение=<204>"
Ме​ха​низ​мы со​кра​ще​ния

Ос​нов​ные эта​пы

 XE "Кальций:физиологическая роль:сокращение скелетных мышц+<2493>"Эта​пы со​кра​ще​ния во​лок​на ске​лет​ной мыш​цы сле​дую​щие (рис. 3.2).

1. На сар​ко​лем​ме воз​ни​ка​ет ПД, по сво​им па​ра​мет​рам и ме​ха​низ​мам в ос​нов​ном сход​ный с ПД нерв​ных кле​ток.

2. ПД про​во​дит​ся по сар​ко​лем​ме, что при​во​дит к де​по​ля​ри​за​ции T-тру​бо​чек.

3. Де​по​ля​ри​за​ция T-тру​бо​чек при​во​дит к от​кры​ва​нию каль​цие​вых ка​на​лов сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма.

4. Из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма вы​хо​дит Ca2+.

5. Ca2+ за​пус​ка​ет взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном; мыш​ца со​кра​ща​ет​ся.

6. Ca2+ за​ка​чи​ва​ет​ся об​рат​но в сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум с по​мо​щью Ca2+-АТ​Фа​зы (каль​цие​во​го на​со​са).

7. Взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном пре​кра​ща​ет​ся; мыш​ца рас​слаб​ля​ет​ся.

Из это​го ме​ха​низ​ма сле​ду​ют две важ​ные осо​бен​но​сти со​кра​ще​ния оди​ноч​но​го во​лок​на ске​лет​ной мыш​цы.

· Си​ла со​кра​ще​ния про​пор​цио​наль​на кон​цен​тра​ции Ca2+ в ци​то​плаз​ме (сар​ко​плаз​ме).

· Со​кра​ще​ние оди​ноч​но​го мы​шеч​но​го во​лок​на не за​ви​сит от си​лы раз​дра​жи​те​ля, то есть под​чи​ня​ет​ся за​ко​ну «все или ни​че​го». Это свя​за​но с тем, что:

· си​ла со​кра​ще​ния за​ви​сит от кон​цен​тра​ции Ca2+ в сар​ко​плаз​ме;

· ко​ли​че​ст​во каль​ция, вы​бра​сы​вае​мое из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма в от​вет на один ПД, за​ви​сит от па​ра​мет​ров (дли​тель​но​сти и ам​пли​ту​ды) ПД;

· па​ра​мет​ры ПД не за​ви​сят от си​лы раз​дра​жи​те​ля, сле​до​ва​тель​но, от си​лы раз​дра​жи​те​ля не за​ви​сит и ко​ли​че​ст​во вы​бра​сы​вае​мо​го Ca2+.

Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия Ca2+

 XE "Тропонин+<211>"

 XE "Тропомиозин+<213>"Как уже го​во​ри​лось, Ca2+ дей​ст​ву​ет на со​кра​ти​тель​ные бел​ки (ак​тин и мио​зин) не не​по​сред​ст​вен​но, а че​рез ре​гу​ля​тор​ные бел​ки. В по​пе​реч​но​по​ло​са​той мыш​це эти​ми бел​ка​ми яв​ля​ют​ся тро​по​нин и тро​по​мио​зин.
Ре​гу​ля​тор​ные бел​ки, со​кра​ти​тель​ные бел​ки и Ca2+ взаи​мо​дей​ст​ву​ют сле​дую​щим об​ра​зом (рис. 3.3):

· в от​сут​ст​вие Ca2+ ак​тив​ные цен​тры ни​тей ак​ти​на при​кры​ты ни​тя​ми тро​по​мио​зи​на. С ни​тя​ми тро​по​мио​зи​на свя​зан тро​по​нин;

· при по​сту​п​ле​нии к мио​фиб​рил​лам Ca2+ этот ион свя​зы​ва​ет​ся с тро​по​ни​ном;

· взаи​мо​дей​ст​вие Ca2+ с тро​по​ни​ном при​во​дит к сме​ще​нию ни​тей тро​по​мио​зи​на; ак​тив​ные цен​тры от​кры​ва​ют​ся и ста​но​вят​ся дос​туп​ны​ми для при​сое​ди​не​ния мио​зи​но​вых по​пе​реч​ных мос​ти​ков. XE "Тропомиозин=<214>"

 XE "Тропонин=<212>"

 XE "Кальций:физиологическая роль:сокращение скелетных мышц=<2494>"
Энер​ге​ти​ка со​кра​ще​ния

На один цикл по​пе​реч​но​го мос​ти​ка (свя​зы​ва​ние мио​зи​но​во​го мос​ти​ка с ак​ти​ном — греб​ко​вое дви​же​ние — от​со​еди​не​ние) тре​бу​ет​ся од​на мо​ле​ку​ла АТФ. Важ​но, что она при​сое​ди​ня​ет​ся к мос​ти​ку, ко​гда он свя​зан с ак​ти​ном, и толь​ко по​сле это​го мос​тик при​об​ре​та​ет спо​соб​ность от​со​еди​нить​ся. В от​сут​ст​вие АТФ мио​зи​но​вые мос​ти​ки по​сто​ян​но свя​за​ны с ак​ти​ном; та​ков ме​ха​низм труп​но​го око​че​не​ния. Эта осо​бен​ность име​ет боль​шое зна​че​ние для со​кра​ще​ния глад​ких мышц (см. ни​же, разд. «Глад​кие мыш​цы»). XE "Миозин=<210>"

 XE "Актин=<208>"
Ха​рак​те​ри​сти​ки мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния

При од​но​вре​мен​ной за​пи​си мем​бран​но​го по​тен​циа​ла и со​кра​ще​ния мыш​цы (рис. 3.4) вид​ны сле​дую​щие важ​ные осо​бен​но​сти.

· Дли​тель​ность ПД (мил​ли​се​кун​ды) го​раз​до мень​ше дли​тель​но​сти со​кра​ще​ния (де​сят​ки или сот​ни мил​ли​се​кунд).

· На кри​вой со​кра​ще​ния мож​но вы​де​лить три фа​зы:

· ла​тент​ный пе​ри​од (от на​не​се​ния раз​дра​же​ния до на​ча​ла со​кра​ще​ния);

· фа​за уко​ро​че​ния;
· фа​за рас​слаб​ле​ния.
 XE "Тетанус+<217>"

 XE "Суммация:мышечных сокращений+<215>"Сум​ма​ция и те​та​нус

По​сколь​ку со​кра​ще​ние мы​шеч​но​го во​лок​на го​раз​до дли​тель​нее ПД, а сле​до​ва​тель​но, и реф​рак​тер​но​го пе​рио​да, то по​втор​ный раз​дра​жи​тель, на​не​сен​ный во вре​мя со​кра​ще​ния (но по​сле ПД!), спо​со​бен вы​звать но​вое воз​бу​ж​де​ние и со​кра​ще​ние (рис. 3.5). Это по​втор​ное со​кра​ще​ние скла​ды​ва​ет​ся с пре​ды​ду​щим, то есть про​ис​хо​дит вре​мен​на{‘}я сум​ма​ция. Сум​ма​ция не​сколь​ких со​кра​ще​ний на​зы​ва​ет​ся те​та​ну​сом.
Ес​ли по​втор​ный раз​дра​жи​тель по​па​да​ет в фа​зу рас​слаб​ле​ния пред​ше​ст​вую​ще​го со​кра​ще​ния, то воз​ни​ка​ет зуб​ча​тый те​та​нус (рис. 3.5, А), ес​ли в фа​зу уко​ро​че​ния — глад​кий те​та​нус (рис. 3.5, Б). Та​ким об​ра​зом, глад​кий те​та​нус воз​ни​ка​ет в от​вет на раз​дра​жи​те​ли боль​шей час​то​ты, чем зуб​ча​тый.

Ме​ха​низ​мы

Сум​ма​ция и те​та​нус обу​слов​ле​ны тем, что при час​тых по​втор​ных раз​дра​же​ни​ях Ca2+ не ус​пе​ва​ет за​ка​чи​вать​ся об​рат​но в сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум и на​ка​п​ли​ва​ет​ся в ци​то​плаз​ме, не по​зво​ляя мыш​це рас​сла​бить​ся и вы​зы​вая все бо​лее силь​ное со​кра​ще​ние. XE "Мышцы:механизм сокращения=<200>"

 XE "Тетанус=<218>"
Мыш​ца в це​лом

Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва

Ос​нов​ные свой​ст​ва ске​лет​ной мыш​цы в це​лом обу​слов​ле​ны тре​мя фак​то​ра​ми:

· осо​бен​но​стя​ми про​во​ди​мо​сти;

· осо​бен​но​стя​ми ин​нер​ва​ции;

· осо​бен​но​стя​ми кле​точ​но​го со​ста​ва.

Про​во​ди​мость

Воз​бу​ж​де​ние, воз​ни​каю​щее в од​ном мы​шеч​ном во​лок​не, рас​про​стра​ня​ет​ся толь​ко в пре​де​лах дан​но​го во​лок​на и не пе​ре​хо​дит на со​сед​ние во​лок​на. Сле​до​ва​тель​но, при сла​бых раз​дра​же​ни​ях воз​бу​ж​да​ет​ся и со​кра​ща​ет​ся мень​шее ко​ли​че​ст​во во​ло​кон, а при силь​ных — боль​шее. Это уве​ли​че​ние ко​ли​че​ст​ва со​кра​щаю​щих​ся во​ло​кон при уве​ли​че​нии си​лы раз​дра​жи​те​ля на​зы​ва​ет​ся про​стран​ст​вен​ной сум​ма​ци​ей, или во​вле​че​ни​ем.  XE "Суммация:мышечных сокращений=<216>"
 XE "Мышцы:скелетные:иннервация+<220>"Ин​нер​ва​ция

 XE "Альфа-мотонейроны+<474>"Ак​сон дви​га​тель​но​го ней​ро​на (мо​то​ней​ро​на), ин​нер​ви​рую​ще​го ске​лет​ную мыш​цу, под​хо​дит к не​сколь​ким мы​шеч​ным во​лок​нам. Со​во​куп​ность во​ло​кон, ин​нер​ви​руе​мых од​ним мо​то​ней​ро​ном, на​зы​ва​ет​ся  XE "Двигательная единица<222>"дви​га​тель​ной еди​ни​цей. Та​ким об​ра​зом, в ин​нер​ви​ро​ван​ной мыш​це: XE "Альфа-мотонейроны=<475>"
· со​кра​ща​ет​ся столь​ко дви​га​тель​ных еди​ниц, сколь​ко воз​бу​ж​да​ет​ся мо​то​ней​ро​нов;

· при во​вле​че​нии про​ис​хо​дит про​стран​ст​вен​ная сум​ма​ция со​кра​ще​ний не от​дель​ных во​ло​кон, а от​дель​ных дви​га​тель​ных еди​ниц;

· син​хрон​ность со​кра​ще​ния дви​га​тель​ных еди​ниц мо​жет быть раз​лич​ной. XE "Мышцы:скелетные:иннервация=<221>"
 XE "Мышцы:скелетные:белые волокна+<223>"

 XE "Мышцы:скелетные:красные волокна+<225>"Кле​точ​ный со​став

Су​ще​ст​ву​ют два ти​па мы​шеч​ных во​ло​кон:

· бе​лые, или бы​ст​рые;

· крас​ные, или мед​лен​ные.

· Бе​лые мы​шеч​ные во​лок​на обес​пе​чи​ва​ют бы​ст​рые ко​рот​кие со​кра​ще​ния, крас​ные — бо​лее мед​лен​ные дли​тель​ные со​кра​ще​ния. Цвет крас​ных во​ло​кон обу​слов​лен боль​шим со​дер​жа​ни​ем  XE "Миоглобин<227>"ми​ог​ло​би​на — ана​ло​га ге​мо​гло​би​на; ми​ог​ло​бин свя​зы​ва​ет и за​па​са​ет ки​сло​род, не​об​хо​ди​мый для дли​тель​но​го со​кра​ще​ния.

· Лю​бая мыш​ца со​дер​жит оба ти​па во​ло​кон, но в ка​ж​дой мыш​це тот или иной тип пре​об​ла​да​ет. На​при​мер, в бы​ст​рых гла​зо​дви​га​тель​ных мыш​цах со​дер​жат​ся в ос​нов​ном бе​лые во​лок​на, а в мед​лен​ных мыш​цах спи​ны — крас​ные. XE "Мышцы:скелетные:красные волокна=<226>"

 XE "Мышцы:скелетные:белые волокна=<224>"
Ре​гу​ля​ция си​лы со​кра​ще​ния

В ес​те​ст​вен​ных ус​ло​ви​ях со​кра​ще​ние мыш​цы за​пус​ка​ет​ся толь​ко по​сту​п​ле​ни​ем им​пуль​са по ак​со​ну мо​то​ней​ро​на, то есть управ​ля​ет​ся ис​клю​чи​тель​но нерв​ной сис​те​мой.

Су​ще​ст​ву​ют три ос​нов​ных спо​со​ба ре​гу​ля​ции си​лы со​кра​ще​ний це​лой мыш​цы:

· про​стран​ст​вен​ная сум​ма​ция, то есть во​вле​че​ние: воз​бу​ж​да​ет​ся боль​шее или мень​шее ко​ли​че​ст​во мо​то​ней​ро​нов;

· вре​мен​на{‘}я сум​ма​ция, то есть те​та​нус: уве​ли​чи​ва​ет​ся или умень​ша​ет​ся час​то​та им​пуль​сов, по​сту​паю​щих по ак​со​нам мо​то​ней​ро​нов;

· из​ме​не​ние сте​пе​ни син​хрон​но​сти со​кра​ще​ния от​дель​ных дви​га​тель​ных еди​ниц.

Ти​пы мы​шеч​ных со​кра​ще​ний

Ха​рак​те​ри​сти​ки мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния за​ви​сят не толь​ко от са​мой мыш​цы, но и от на​груз​ки, ко​то​рую она при со​кра​ще​нии пре​одо​ле​ва​ет. В за​ви​си​мо​сти от осо​бен​но​стей на​груз​ки вы​де​ля​ют не​сколь​ко ти​пов мы​шеч​ных со​кра​ще​ний, глав​ные из ко​то​рых сле​дую​щие (рис. 3.6).

·  XE "Мышцы:изотоническое сокращение+<228>"Изо​то​ни​че​ское со​кра​ще​ние. На мыш​цу дей​ст​ву​ет по​сто​ян​ная не​боль​шая на​груз​ка. При​мер: к мыш​це под​ве​шен гру​зик, ко​то​рый она под​ни​ма​ет при со​кра​ще​нии. Раз​ви​вае​мая мыш​цей си​ла по​сто​ян​на и рав​на си​ле тя​же​сти, дли​на мыш​цы ме​ня​ет​ся (рис. 3.6, А). По​сколь​ку на​груз​ка дей​ст​ву​ет на мыш​цу еще до на​ча​ла со​кра​ще​ния, она на​зы​ва​ет​ся пред​на​груз​кой. XE "Мышцы:изотоническое сокращение=<229>"
·  XE "Мышцы:изометрическое сокращение+<230>"Изо​мет​ри​че​ское со​кра​ще​ние. Со​кра​ще​нию пре​пят​ст​ву​ет на​груз​ка, ко​то​рую мыш​ца не спо​соб​на пре​одо​леть. При​мер: оба кон​ца мыш​цы за​кре​п​ле​ны. Раз​ви​вае​мая мыш​цей си​ла рас​тет, а дли​на мыш​цы не ме​ня​ет​ся (рис. 3.6, Б). XE "Мышцы:изометрическое сокращение=<231>"
·  XE "Посленагрузка+<234>"

 XE "Мышцы:сокращение с посленагрузкой+<232>"Со​кра​ще​ние с по​сле​нагруз​кой. По​сто​ян​ная не​боль​шая на​груз​ка дей​ст​ву​ет на мыш​цу толь​ко во вре​мя со​кра​ще​ния. При​мер: к мыш​це при​кре​п​лен гру​зик, стоя​щий на под​став​ке, и толь​ко по​сле не​ко​то​ро​го уко​ро​че​ния мыш​ца на​чи​на​ет под​ни​мать этот гру​зик. Си​ла и дли​на мыш​цы ме​ня​ют​ся в не​сколь​ко фаз. По​сколь​ку та​кая на​груз​ка на​чи​на​ет дей​ст​во​вать на мыш​цу толь​ко по​сле на​ча​ла со​кра​ще​ния, она на​зы​ва​ет​ся по​сле​нагруз​кой, или по​ст​нагруз​кой (рис. 3.6, В). XE "Мышцы:скелетные=<202>"

 XE "Мышцы:сокращение с посленагрузкой=<233>"

 XE "Посленагрузка=<235>"
 XE "Мышцы:гладкие+<236>"Глад​кие мыш​цы

Глад​кие мыш​цы обес​пе​чи​ва​ют ме​ха​ни​че​скую ак​тив​ность внут​рен​них ор​га​нов. Сле​до​ва​тель​но, их со​кра​ще​ния, по срав​не​нию с со​кра​ще​ния​ми ске​лет​ных мышц:

· бо​лее мед​лен​ные и дли​тель​ные (нет не​об​хо​ди​мо​сти в бы​ст​рых ко​рот​ких дви​же​ни​ях);

· ме​нее ко​ор​ди​ни​ро​ван​ные (нет не​об​хо​ди​мо​сти в точ​ных дви​же​ни​ях);

· не​про​из​воль​ные.

От​сю​да сле​ду​ют ос​нов​ные осо​бен​но​сти строе​ния, функ​ции и ре​гу​ля​ции глад​ких мышц.

Строе​ние и ин​нер​ва​ция

Мак​ро​ско​пи​че​ское строе​ние и ин​нер​ва​ция

 XE "Мышцы:гладкие:унитарные+<238>"Су​ще​ст​ву​ют два ти​па глад​ких мышц (рис. 3.7):

· уни​тар​ные;

· муль​тиу​ни​тар​ные.

Уни​тар​ные глад​кие мыш​цы

Эти мыш​цы (рис. 3.7, А) со​сто​ят из тес​но свя​зан​ных ме​ж​ду со​бой кле​ток, об​ра​зую​щих глад​ко​мы​шеч​ные пла​сты. Клет​ки в пре​де​лах этих пла​стов со​еди​не​ны вы​со​ко​про​ни​цае​мы​ми меж​кле​точ​ны​ми кон​так​та​ми —  XE "Щелевые контакты<240>"ще​ле​вы​ми кон​так​та​ми (не​ксу​са​ми), по​зво​ляю​щи​ми ПД и ме​ст​ным по​тен​циа​лам пе​ре​да​вать​ся от од​ной клет​ки к дру​гой. Та​ким об​ра​зом, пла​сты мы​шеч​ных кле​ток в функ​цио​наль​ном от​но​ше​нии ве​дут се​бя как син​ци​тий и по​то​му на​зы​ва​ют​ся  XE "Функциональный синцитий<241>"функ​цио​наль​ным син​ци​ти​ем. Нерв​ные во​лок​на ин​нер​ви​ру​ют лишь часть кле​ток, а воз​ни​каю​щие в этих клет​ках по​тен​циа​лы пе​ре​да​ют​ся к ос​таль​ным клет​кам че​рез ще​ле​вые кон​так​ты. Та​кие мыш​цы име​ют​ся в по​дав​ляю​щем боль​шин​ст​ве внут​рен​них ор​га​нов, ха​рак​те​ри​зую​щих​ся мед​лен​ны​ми ге​не​ра​ли​зо​ван​ны​ми со​кра​ще​ния​ми (на​при​мер, в ор​га​нах ЖКТ), по​это​му уни​тар​ные глад​кие мыш​цы на​зы​ва​ют​ся так​же вис​це​раль​ны​ми. XE "Мышцы:гладкие:унитарные=<239>"
 XE "Мышцы:гладкие:мультиунитарные+<242>"Муль​тиу​ни​тар​ные глад​кие мыш​цы

Эти мыш​цы (рис. 3.7, Б) со​сто​ят из от​дель​ных мы​шеч​ных кле​ток, раз​де​лен​ных про​слой​ка​ми меж​кле​точ​но​го ве​ще​ст​ва. Эти клет​ки со​кра​ща​ют​ся не​за​ви​си​мо друг от дру​га, и ка​ж​дая из них име​ет от​дель​ную ин​нер​ва​цию. Из та​ких мышц со​сто​ят ор​га​ны, со​кра​ще​ния ко​то​рых долж​ны быть от​но​си​тель​но бы​ст​ры​ми и точ​ны​ми — на​при​мер мыш​цы зрач​ка. XE "Мышцы:гладкие:мультиунитарные=<243>"
 XE "Мышцы:гладкие:иннервация+<244>"Ин​нер​ва​ция

 XE "Вегетативная нервная система:иннервация гладких мышц+<248>"Глад​кие мыш​цы ин​нер​ви​ру​ют​ся во​лок​на​ми ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы (гл. 6), а не со​ма​ти​че​ской нерв​ной сис​те​мы, как ске​лет​ные мыш​цы.

 XE "Синапс:нейроэффекторный+<246>"Нерв​ные во​лок​на не об​ра​зу​ют на глад​ко​мы​шеч​ных клет​ках ти​пич​ных си​нап​сов. В слу​чае уни​тар​ных глад​ких мышц нерв​ное окон​ча​ние ши​ро​ко раз​ветв​ля​ет​ся над мы​шеч​ным пла​стом, при​чем ме​ж​ду нерв​ны​ми во​лок​на​ми и мы​шеч​ны​ми клет​ка​ми ос​та​ет​ся до​воль​но боль​шое рас​стоя​ние (рис. 3.7, А). В ветв​ле​ни​ях нерв​но​го окон​ча​ния име​ют​ся ва​ри​коз​ные рас​ши​ре​ния, в ко​то​рых ска​п​ли​ва​ют​ся пу​зырь​ки с ме​диа​то​ром; при воз​бу​ж​де​нии нерв​но​го окон​ча​ния ме​диа​тор вы​сво​бо​ж​да​ет​ся из всех ва​ри​коз​ных рас​ши​ре​ний, из​ли​ва​ясь на боль​шую по​верх​ность глад​ко​мы​шеч​но​го пла​ста. При этом до мно​гих кле​ток (осо​бен​но в глу​би​не глад​ко​мы​шеч​ных пла​стов) ме​диа​тор не до​хо​дит, и по​тен​циа​лы пе​ре​да​ют​ся к ним че​рез ще​ле​вые кон​так​ты. У муль​тиу​ни​тар​ных глад​ких мышц рас​стоя​ния ме​ж​ду нерв​ны​ми окон​ча​ния​ми и мы​шеч​ны​ми клет​ка​ми зна​чи​тель​но мень​ше, и с ка​ж​дой клет​кой кон​так​ти​ру​ет по мень​шей ме​ре од​но ва​ри​коз​ное рас​ши​ре​ние (рис. 3.7, Б). XE "Синапс:нейроэффекторный=<247>"
Да​лее мы бу​дем рас​смат​ри​вать лишь уни​тар​ные (вис​це​раль​ные) глад​кие мыш​цы. XE "Мышцы:гладкие:иннервация=<245>"

 XE "Вегетативная нервная система:иннервация гладких мышц=<249>"
 XE "Мышцы:гладкие:строение+<250>"Мик​ро​ско​пи​че​ское строе​ние

Ти​пич​ная глад​ко​мы​шеч​ная клет​ка изо​бра​же​на на рис. 3.8, А. Ос​нов​ные струк​тур​ные чер​ты, обу​слов​ли​ваю​щие ее фи​зио​ло​ги​че​ские осо​бен​но​сти, сле​дую​щие:

· вме​сто упо​ря​до​чен​ных мио​фиб​рилл со стро​гим че​ре​до​ва​ни​ем ни​тей ак​ти​на и мио​зи​на име​ют​ся пуч​ки ак​ти​но​вых ни​тей, в цен​тре ко​то​рых рас​по​ла​га​ет​ся мио​зин;

· эти пуч​ки не рас​по​ла​га​ют​ся па​рал​лель​но оси во​лок​на, но при​кре​п​ля​ют​ся к его мем​бра​не в об​лас​ти так на​зы​вае​мых плот​ных те​лец; при со​кра​ще​нии ак​ти​но​вые пуч​ки стя​ги​ва​ют мем​бра​ну в об​лас​ти плот​ных те​лец, тем са​мым как бы смор​щи​вая клет​ку (рис. 3.8, Б);

· сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум раз​вит сла​бо. XE "Мышцы:гладкие:строение=<251>"
Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва

Глад​кие мыш​цы, как и ске​лет​ные, об​ла​да​ют воз​бу​ди​мо​стью, про​во​ди​мо​стью и со​кра​ти​мо​стью. Од​на​ко эти свой​ст​ва у глад​ких и ске​лет​ных мышц су​ще​ст​вен​но от​ли​ча​ют​ся.

Воз​бу​ди​мость

 XE "Мышцы:гладкие:потенциал покоя+<252>"

 XE "Потенциал покоя:гладких мышц+<254>"По​тен​ци​ал по​коя

У глад​ко​мы​шеч​ных кле​ток по​тен​ци​ал по​коя су​ще​ст​вен​но ме​нее от​ри​ца​те​лен, чем у ней​ро​нов и кле​ток ске​лет​ных мышц: обыч​но он со​став​ля​ет от –50 до –60 мВ (рис. 3.9, А). XE "Потенциал покоя:гладких мышц=<255>"

 XE "Мышцы:гладкие:потенциал покоя=<253>"
 XE "Мышцы:гладкие:потенциал действия+<256>"

 XE "Потенциал действия:гладких мышц+<258>"По​тен​циа​лы дей​ст​вия

 XE “Каналы ионные:медленные кальциевые+<260>"Бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов, от​ве​чаю​щих за ПД в ней​ро​нах и ске​лет​ных мыш​цах, в глад​ко​мы​шеч​ных клет​ках прак​ти​че​ски нет, и в лю​бом слу​чае при столь низ​ком по​тен​циа​ле по​коя они бы​ли бы пол​но​стью инак​ти​ви​ро​ва​ны. Сле​до​ва​тель​но, ПД в этих клет​ках фор​ми​ру​ет​ся за счет дру​го​го вхо​дя​ще​го то​ка, а имен​но — вхо​да Ca2+ по так на​зы​вае​мым мед​лен​ным каль​цие​вым ка​на​лам.
Эти ка​на​лы во мно​гом по​хо​жи на бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы:

· у них име​ют​ся на​руж​ные ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та и внут​рен​ние инак​ти​ва​ци​он​ные;

· ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та в по​кое за​кры​ты, при де​по​ля​ри​за​ции — от​кры​ва​ют​ся;

· инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та в по​кое от​кры​ты, при де​по​ля​ри​за​ции — за​кры​ва​ют​ся.

От​ли​чия же мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов от бы​ст​рых на​трие​вых сле​дую​щие:

· они про​пус​ка​ют пре​иму​ще​ст​вен​но Ca2+;

· их во​ро​та сра​ба​ты​ва​ют зна​чи​тель​но мед​лен​нее, то есть мед​лен​нее от​кры​ва​ют​ся и мед​лен​нее за​кры​ва​ют​ся. XE “Каналы ионные:медленные кальциевые=<261>"
В свя​зи с мед​лен​ной ра​бо​той во​рот каль​цие​вых ка​на​лов ПД глад​ко​мы​шеч​ных кле​ток от​ли​ча​ет​ся (рис. 3.9, А):

· мень​шей кру​тиз​ной;

· мень​шей ам​пли​ту​дой;

· боль​шей дли​тель​но​стью (де​сят​ки мил​ли​се​кунд). XE "Мышцы:гладкие:автоматизм+<266>"
 XE "Автоматизм:гладких мышц+<262>"Ав​то​ма​тизм

Не​ко​то​рые глад​ко​мы​шеч​ные клет​ки об​ла​да​ют свой​ст​вом ав​то​ма​тиз​ма, то есть спо​соб​но​стью са​мо​про​из​воль​но (без внеш​них раз​дра​жи​те​лей) ге​не​ри​ро​вать ПД. Мем​бран​ные по​тен​циа​лы этих кле​ток пред​став​ле​ны на рис. 3.9, Б. Вид​но, что у этих кле​ток нет по​тен​циа​ла по​коя, но име​ют​ся так на​зы​вае​мые мед​лен​ные вол​ны, пред​став​ляю​щие со​бой мед​лен​ную са​мо​про​из​воль​ную де​по​ля​ри​за​цию. Ко​гда эта де​по​ля​ри​за​ция дос​ти​га​ет Eкр, воз​ни​ка​ет один или не​сколь​ко ПД.

Клет​ки (или груп​пы кле​ток), об​ла​даю​щие спо​соб​но​стью к ав​то​ма​тиз​му, на​зы​ва​ют​ся во​ди​те​ля​ми рит​ма, или  XE "Пейсмекеры<2439>"пейс​ме​ке​ра​ми.
Ме​ха​низ​мы ав​то​ма​тиз​ма в раз​ных клет​ках раз​ные. Под​роб​но эти ме​ха​низ​мы рас​смат​ри​ва​ют​ся на при​ме​ре пейс​ме​кер​ных кле​ток серд​ца в гл. 13.  XE "Автоматизм:гладких мышц=<263>"

 XE "Мышцы:гладкие:автоматизм=<267>"
Ге​не​ра​ция ПД

В ске​лет​ных мыш​цах ПД воз​ни​ка​ет толь​ко под дей​ст​ви​ем им​пуль​са, по​сту​паю​ще​го по ак​со​ну мо​то​ней​ро​на. В глад​ких же мыш​цах ПД мо​жет воз​ник​нуть:

· са​мо​про​из​воль​но (в клет​ках, об​ла​даю​щих ав​то​ма​тиз​мом);

· в ре​зуль​та​те по​сту​п​ле​ния ПД от со​сед​них кле​ток (че​рез ще​ле​вые кон​так​ты);

· под дей​ст​ви​ем нерв​ных и гу​мо​раль​ных влия​ний;

· в не​ко​то​рых клет​ках — при их рас​тя​же​нии.

Нерв​ные и гу​мо​раль​ные влия​ния, а так​же рас​тя​же​ние глад​ко​мы​шеч​ных кле​ток час​то при​во​дят к ге​не​ра​ции ПД не са​ми по се​бе, а на фо​не мед​лен​ных волн: эти влия​ния при​во​дят к де​по​ля​ри​за​ции клет​ки, и то​гда Eкр в ре​зуль​та​те оче​ред​ной мед​лен​ной вол​ны дос​ти​га​ет​ся лег​че (см. ни​же, разд. «Ре​гу​ля​ция»). XE "Потенциал действия:гладких мышц=<259>"

 XE "Мышцы:гладкие:потенциал действия=<257>"
Про​во​ди​мость

Как уже го​во​ри​лось, в уни​тар​ных глад​ких мыш​цах по​тен​циа​лы про​во​дят​ся от од​ной клет​ки к дру​гой че​рез  XE "Щелевые контакты<268>"ще​ле​вые кон​так​ты, ох​ва​ты​вая боль​шие глад​ко​мы​шеч​ные пла​сты.

 XE "Кальций:физиологическая роль:сокращение гладких мышц+<2495>"

 XE "Мышцы:гладкие:механизм сокращения+<269>"Со​кра​ти​мость

Об​щие прин​ци​пы со​кра​ще​ния — за​пус​кае​мое Ca2+ взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном по ме​ха​низ​му сколь​зя​щих ни​тей — еди​ны для всех ти​пов мышц. В то же вре​мя со​кра​ще​ние глад​ких мышц об​ла​да​ет осо​бен​но​стя​ми на всех его эта​пах, от​ли​ча​ясь от со​кра​ще​ния ске​лет​ных мышц:

· ис​точ​ни​ка​ми Ca2+;

· ме​ха​низ​мом пус​ко​во​го дей​ст​вия Ca2+;

· энер​ге​ти​кой со​кра​ще​ния;

· ме​ха​низ​мом рас​слаб​ле​ния.

Все эти осо​бен​но​сти обес​пе​чи​ва​ют мед​лен​ное и дли​тель​ное со​кра​ще​ние глад​ких мышц.

Ис​точ​ни​ки Ca2+
В ске​лет​ной мыш​це един​ст​вен​ным ис​точ​ни​ком Ca2+ слу​жит сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум. В глад​кой мыш​це он вы​ра​жен сла​бо, и по​это​му глав​ный ис​точ​ник — вход Ca2+ из вне​кле​точ​ной сре​ды по мед​лен​ным каль​цие​вым ка​на​лам сар​ко​лем​мы. По​сту​п​ле​ние из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма — до​пол​ни​тель​ный, но не ос​нов​ной ис​точ​ник.

 XE "Актин+<277>"

 XE "Миозин+<279>"Ме​ха​низм дей​ст​вия Ca2+
 XE "Киназа легких цепей миозина+<273>"В глад​кой мыш​це, как и в ске​лет​ной, Ca2+ за​пус​ка​ет взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном че​рез ре​гу​ля​тор​ные бел​ки. Од​на​ко и са​ми эти бел​ки, и их дей​ст​вие со​вер​шен​но иное.

 XE "Кальмодулин+<271>"1. Ca2+ свя​зы​ва​ет​ся с бел​ком каль​мо​ду​ли​ном.
2. Ком​плекс Ca2+-каль​мо​ду​лин ак​ти​ви​ру​ет фер​мент ки​на​зу лег​ких це​пей мио​зи​на.
3. Этот фер​мент фос​фо​ри​ли​ру​ет мио​зин.

4. Толь​ко по​сле это​го по​пе​реч​ный мос​тик мио​зи​на при​об​ре​та​ет спо​соб​ность свя​зы​вать​ся с ак​тив​ны​ми цен​тра​ми ак​ти​на.

Энер​ге​ти​ка со​кра​ще​ния

В глад​ких мыш​цах, как и в ске​лет​ных:

· на один цикл по​пе​реч​но​го мос​ти​ка тре​бу​ет​ся од​на мо​ле​ку​ла АТФ;

· АТФ при​сое​ди​ня​ет​ся к мос​ти​ку, ко​гда он свя​зан с ак​ти​ном, и толь​ко по​сле это​го мос​тик при​об​ре​та​ет спо​соб​ность от​со​еди​нить​ся.

Глав​ное от​ли​чие глад​ких мышц за​клю​ча​ет​ся в низ​ком срод​ст​ве мио​зи​на к АТФ. Сле​до​ва​тель​но, мио​зи​но​вые мос​ти​ки в те​че​ние дол​го​го вре​ме​ни ос​та​ют​ся со​еди​нен​ны​ми с ак​ти​ном.

Ме​ха​низм рас​слаб​ле​ния

В глад​кой мыш​це, как и в ске​лет​ной, для рас​слаб​ле​ния не​об​хо​ди​мо уда​лить Ca2+ из сар​ко​плаз​мы. Осо​бен​но​сти же глад​кой мыш​цы сле​дую​щие:

· Ca2+ уда​ля​ет​ся в ос​нов​ном во вне​кле​точ​ную сре​ду (по​сред​ст​вом Ca2+-АТ​Фа​зы, или каль​цие​во​го на​со​са, сар​ко​лем​мы) и лишь в не​боль​шой сте​пе​ни — в сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум (по​сред​ст​вом Ca2+-АТ​Фа​зы, или каль​цие​во​го на​со​са, ре​ти​ку​лу​ма);

· по​сле уда​ле​ния Ca2+ мио​зин ос​та​ет​ся фос​фо​ри​ли​ро​ван​ным, а сле​до​ва​тель​но, мио​зин со​хра​ня​ет спо​соб​ность взаи​мо​дей​ст​во​вать с ак​ти​ном;

·  XE "Фосфатаза легких цепей миозина+<275>"де​фос​фо​ри​ли​ро​ва​ние мио​зи​на осу​ще​ст​в​ля​ет​ся фер​мен​том фос​фа​та​зой лег​ких це​пей мио​зи​на. Лишь по​сле это​го пре​кра​ща​ет​ся взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном, и мыш​ца рас​слаб​ля​ет​ся. Ак​тив​ность фос​фа​та​зы лег​ких це​пей мио​зи​на, в от​ли​чие от ак​тив​но​сти ки​на​зы, не за​ви​сит от со​дер​жа​ния Ca2+.

Ос​нов​ные от​ли​чия ме​ж​ду ме​ха​низ​мом за​пус​ка взаи​мо​дей​ст​вия ак​ти​на с мио​зи​ном в по​пе​реч​но​по​ло​са​той и глад​кой мыш​це

· И в по​пе​реч​но​по​ло​са​той, и в глад​кой мыш​це в со​стоя​нии по​коя ак​тин с мио​зи​ном не взаи​мо​дей​ст​ву​ют. Од​на​ко:

· в по​пе​реч​но​по​ло​са​той мыш​це это обу​слов​ле​но тем, что ак​тив​ные цен​тры ак​ти​на за​кры​ты тро​по​мио​зи​ном;

· в глад​кой мыш​це тро​по​мио​зи​на нет, ак​тив​ные цен​тры от​кры​ты, од​на​ко мио​зин не об​ла​да​ет срод​ст​вом к ак​ти​ну.

· В обе​их мыш​цах взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном за​пус​ка​ет​ся каль​ци​ем. Од​на​ко:

· в по​пе​реч​но​по​ло​са​той мыш​це Ca2+, со​еди​ня​ясь с тро​по​ни​ном, вы​зы​ва​ет от​кры​ва​ние ак​тив​ных цен​тров ак​ти​на (вслед​ст​вие сдви​га мо​ле​ку​лы тро​по​мио​зи​на);

· в глад​кой мыш​це Ca2+ че​рез ряд про​ме​жу​точ​ных эта​пов (об​ра​зо​ва​ние Ca2+-каль​мо​ду​ли​но​во​го ком​плек​са, ак​ти​ва​ции ки​на​зы лег​ких це​пей мио​зи​на, фос​фо​ри​ли​ро​ва​ние мио​зи​на) при​да​ет мио​зи​ну срод​ст​во к ак​ти​ну.

· В обе​их мыш​цах для пре​кра​ще​ния взаи​мо​дей​ст​вия ак​ти​на с мио​зи​ном Ca2+ дол​жен быть уда​лен из сар​ко​плаз​мы. Од​на​ко:

· в по​пе​реч​но​по​ло​са​той мыш​це уда​ле​ние Ca2+ при​во​дит к мгно​вен​но​му за​кры​ва​нию ак​тив​ных цен​тров ак​ти​на тро​по​мио​зи​ном и, как след​ст​вие, к мгно​вен​но​му пре​кра​ще​нию со​кра​ще​ния и на​ча​лу рас​слаб​ле​ния;

· в глад​кой мыш​це уда​ле​ние Ca2+ при​во​дит лишь к пре​кра​ще​нию даль​ней​ше​го фос​фо​ри​ли​ро​ва​ния мио​зи​на, од​на​ко уже фос​фо​ри​ли​ро​ван​ный мио​зин про​дол​жа​ет взаи​мо​дей​ст​во​вать с ак​ти​ном. Для пре​кра​ще​ния это​го взаи​мо​дей​ст​вия и на​ча​ла рас​слаб​ле​ния на​до, что​бы мио​зин был де​фос​фо​ри​ли​ро​ван фос​фа​та​зой лег​ких це​пей мио​зи​на.

· Под​черк​нем еще од​но важ​ное от​ли​чие. В по​пе​реч​но​по​ло​са​той мыш​це АТФ уча​ст​ву​ет толь​ко в об​ра​зо​ва​нии по​пе​реч​ных мос​ти​ков: на ка​ж​дый цикл по​пе​реч​но​го мос​ти​ка рас​хо​ду​ет​ся од​на мо​ле​ку​ла АТФ. В глад​кой мыш​це АТФ точ​но так же уча​ст​ву​ет в об​ра​зо​ва​нии по​пе​реч​ных мос​ти​ков, но по​ми​мо это​го не​об​хо​ди​ма для фос​фо​ри​ли​ро​ва​ния мио​зи​на и со​об​ще​ния ему срод​ст​ва к ак​ти​ну. Та​ким об​ра​зом, в глад​кой мыш​це АТФ при​сое​ди​ня​ет​ся к двум раз​ным уча​ст​кам: к мио​зи​но​вым го​лов​кам при об​ра​зо​ва​нии по​пе​реч​ных мос​ти​ков и к лег​ким це​пям мио​зи​на при их фос​фо​ри​ли​ро​ва​нии ки​на​зой лег​ких це​пей мио​зи​на. XE "Кальций:физиологическая роль:сокращение гладких мышц=<2496>"
Осо​бен​но​сти со​кра​ще​ния

Эти осо​бен​но​сти вы​те​ка​ют из вы​ше​опи​сан​ных ме​ха​низ​мов.

Мед​лен​ное со​кра​ще​ние. Ос​нов​ная при​чи​на: низ​кое срод​ст​во мио​зи​на к АТФ, а сле​до​ва​тель​но, боль​шое вре​мя цик​ла по​пе​реч​но​го мос​ти​ка.

Мед​лен​ное рас​слаб​ле​ние. Ос​нов​ная при​чи​на: не​об​хо​ди​мо вре​мя для де​фос​фо​ри​ли​ро​ва​ния мио​зи​на фос​фа​та​зой по​сле уда​ле​ния из сар​ко​плаз​мы Ca2+.

 XE "Мышцы:гладкие:феномен «защелки»+<281>"Фе​но​мен «за​щел​ки». Этот фе​но​мен за​клю​ча​ет​ся в том, что по​сле раз​ви​тия на​пря​же​ния глад​кая мыш​ца спо​соб​на дол​го ос​та​вать​ся со​кра​щен​ной, при​чем энер​го​за​тра​ты на это со​кра​ще​ние рез​ко па​да​ют (мыш​ца как бы «за​щел​ки​ва​ет​ся» в со​кра​щен​ном со​стоя​нии). Это важ​ней​шая осо​бен​ность глад​ких мышц, мно​гие из ко​то​рых ча​са​ми и да​же сут​ка​ми пре​бы​ва​ют в по​сто​ян​ном то​ну​се. Воз​мож​ная при​чи​на: по​сле уда​ле​ния Ca2+ ак​тив​ность ки​на​зы лег​ких це​пей мио​зи​на па​да​ет, а фос​фа​та​зы — ос​та​ет​ся преж​ней; часть мос​ти​ков де​фос​фо​ри​ли​ру​ет​ся в свя​зан​ном с ак​ти​ном со​стоя​нии; у та​ких де​фос​фо​ри​ли​ро​ван​ных мос​ти​ков рез​ко сни​жа​ет​ся спо​соб​ность от​со​еди​нять​ся от мио​зи​на. XE "Мышцы:гладкие:феномен «защелки»=<282>"
 XE "Мышцы:гладкие:пластичность<283>"Пла​стич​ность. При по​вы​ше​нии дей​ст​вую​щей на глад​кую мыш​цу рас​тя​ги​ваю​щей си​лы эта мыш​ца че​рез ка​кое-то вре​мя уд​ли​ня​ет​ся, и ее на​пря​же​ние ос​та​ет​ся преж​ним. При​мер: при на​пол​не​нии мо​че​во​го пу​зы​ря дав​ле​ние в нем сна​ча​ла по​вы​ша​ет​ся, за​тем он рас​тя​ги​ва​ет​ся, и дав​ле​ние в нем сно​ва сни​жа​ет​ся. Воз​мож​ная при​чи​на: при по​сто​ян​ном рас​тя​же​нии глад​кая мыш​ца пре​бы​ва​ет в «за​щелк​ну​том» со​стоя​нии; ес​ли рас​тя​ги​ваю​щая си​ла уве​ли​чи​ва​ет​ся, де​фос​фо​ри​ли​ро​ван​ные мос​ти​ки очень мед​лен​но от​со​еди​ня​ют​ся от ак​ти​на, мыш​ца уд​ли​ня​ет​ся, и мос​ти​ки вновь «за​щел​ки​ва​ют​ся» в но​вом по​ло​же​нии, при ко​то​ром дли​на мыш​цы уве​ли​че​на, а на​пря​же​ние ос​та​ет​ся преж​ним. XE "Мышцы:гладкие:механизм сокращения=<270>"

 XE "Киназа легких цепей миозина=<274>"

 XE "Фосфатаза легких цепей миозина=<276>"

 XE "Миозин=<280>"

 XE "Актин=<278>"

 XE "Кальмодулин=<272>"
 XE "Мышцы:гладкие:регуляция+<284>"Ре​гу​ля​ция

Об​щие прин​ци​пы

Рас​смот​рим об​щие прин​ци​пы ре​гу​ля​ции глад​кой мыш​цы в срав​не​нии со ске​лет​ной.

· Ске​лет​ная мыш​ца управ​ля​ет​ся толь​ко нерв​ны​ми влия​ния​ми, глад​кая — нерв​ны​ми, гу​мо​раль​ны​ми и мио​ген​ны​ми (свой​ст​вен​ны​ми са​мой мы​шеч​ной клет​ке в от​сут​ст​вие внеш​них воз​дей​ст​вий) влия​ния​ми.

· В ске​лет​ной мыш​це нерв​ные влия​ния иг​ра​ют пус​ко​вую роль (без нерв​ных сиг​на​лов мыш​ца не со​кра​ща​ет​ся). В глад​кой мыш​це нерв​ные и дру​гие ре​гу​ля​тор​ные влия​ния иг​ра​ют мо​ду​ли​рую​щую роль: глад​ко​мы​шеч​ные пла​сты по​сто​ян​но на​хо​дят​ся в со​стоя​нии со​кра​ще​ния бла​го​да​ря ав​то​ма​тиз​му пейс​ме​кер​ных кле​ток (это так на​зы​вае​мый мио​ген​ный то​нус), а ре​гу​ля​тор​ные влия​ния лишь из​ме​ня​ют си​лу это​го со​кра​ще​ния.

· Си​ла со​кра​ще​ний ске​лет​ной мыш​цы ре​гу​ли​ру​ет​ся толь​ко пу​тем сум​ма​ции — вре​мен​но{‘}й (те​та​ну​са) или про​стран​ст​вен​ной (во​вле​че​ния). При этом си​ла со​кра​ще​ния оди​ноч​ной мы​шеч​ной клет​ки не ре​гу​ли​ру​ет​ся, под​чи​ня​ясь за​ко​ну «все или ни​че​го». В глад​кой мыш​це си​ла со​кра​ще​ния так​же мо​жет уве​ли​чи​вать​ся пу​тем во​вле​че​ния и те​та​ну​са, но кро​ме то​го ре​гу​ли​ру​ет​ся си​ла со​кра​ще​ний от​дель​ных кле​ток.

· В ске​лет​ной мыш​це нерв​ные влия​ния иг​ра​ют толь​ко сти​му​ли​рую​щую роль, то есть чем боль​ше им​пуль​сов по​сту​па​ет по нер​вам, тем силь​нее си​ла со​кра​ще​ния. В глад​кой мыш​це ре​гу​ля​тор​ные влия​ния мо​гут быть как сти​му​ли​рую​щи​ми (по​вы​шать си​лу со​кра​ще​ний), так и тор​моз​ны​ми (сни​жать си​лу со​кра​ще​ний).

Рас​смот​рим сна​ча​ла спо​со​бы, а за​тем ти​пы ре​гу​ля​тор​ных влия​ний.

Спо​со​бы ре​гу​ля​тор​ных влия​ний

Си​ла со​кра​ще​ния глад​кой мыш​цы, как и ске​лет​ной, за​ви​сит от кон​цен​тра​ции Ca2+ в сар​ко​плаз​ме. Од​на​ко:

· в ске​лет​ной мыш​це един​ст​вен​ным ис​точ​ни​ком Ca2+ слу​жит его вы​ход из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма; в глад​кой мыш​це глав​ным ис​точ​ни​ком яв​ля​ет​ся вход Ca2+ из​вне, а вы​ход из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма — лишь до​пол​ни​тель​ный ис​точ​ник;

· в ске​лет​ной мыш​це ко​ли​че​ст​во вы​бра​сы​вае​мо​го из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма Ca2+ в от​вет на один ПД все​гда оди​на​ко​во; в глад​кой мыш​це ре​гу​ли​ру​ет​ся и вход Ca2+ из​вне, и вы​брос его из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма.

Ре​гу​ля​тор​ные влия​ния мо​гут ме​нять эти по​то​ки Ca2+:

· из​ме​няя час​то​ту ПД;

· из​ме​няя мем​бран​ный по​тен​ци​ал без воз​ник​но​ве​ния ПД;

· не из​ме​няя мем​бран​ный по​тен​ци​ал.

Из​ме​не​ние час​то​ты ПД

Это мо​жет дос​ти​гать​ся дву​мя пу​тя​ми.

· В клет​ках, не об​ла​даю​щих ав​то​ма​тиз​мом, ре​гу​ля​тор​ные влия​ния мо​гут вы​зы​вать де​по​ля​ри​за​цию вы​ше Eкр, что при​во​дит к воз​ник​но​ве​нию ПД.

· В клет​ках, об​ла​даю​щих ав​то​ма​тиз​мом (рис. 3.10), ре​гу​ля​тор​ные влия​ния мо​гут вы​зы​вать:

· де​по​ля​ри​за​цию, и то​гда мед​лен​ная вол​на лег​че дос​тиг​нет уров​ня Eкр, в те​че​ние боль​ше​го вре​ме​ни бу​дет этот уро​вень пре​вос​хо​дить, и на ее греб​не воз​ник​нет боль​шее чис​ло ПД;

· ги​пер​по​ля​ри​за​цию, и то​гда мед​лен​ная вол​на мо​жет не дос​тичь уров​ня Eкр, ли​бо на ее греб​не воз​ник​нет мень​шее чис​ло ПД.

По​сколь​ку во вре​мя ПД в глад​ко​мы​шеч​ную клет​ку вхо​дит Ca2+, по​вы​ше​ние час​то​ты ПД при​ве​дет к рос​ту си​лы со​кра​ще​ния.

Из​ме​не​ние мем​бран​но​го по​тен​циа​ла без воз​ник​но​ве​ния ПД

В слу​чае, ес​ли ре​гу​ля​тор​ные влия​ния уве​ли​чи​ва​ют ли​бо умень​ша​ют про​ни​цае​мость каль​цие​вых ка​на​лов, си​ла со​кра​ще​ний мо​жет ме​нять​ся без воз​ник​но​ве​ния ПД.

· По​вы​ше​ние каль​цие​вой про​ни​цае​мо​сти при​во​дит к уси​ле​нию вхо​да Ca2+, что со​про​во​ж​да​ет​ся, с од​ной сто​ро​ны, де​по​ля​ри​за​ци​ей, с дру​гой — по​вы​ше​ни​ем си​лы со​кра​ще​ний.

· Сни​же​ние каль​цие​вой про​ни​цае​мо​сти при​во​дит к умень​ше​нию вхо​да Ca2+, что со​про​во​ж​да​ет​ся ги​пер​по​ля​ри​за​ци​ей и сни​же​ни​ем си​лы со​кра​ще​ний.

Из​ме​не​ние си​лы со​кра​ще​ний без из​ме​не​ния мем​бран​но​го по​тен​циа​ла

Та​кие эф​фек​ты воз​мож​ны в двух слу​ча​ях.

· Ре​гу​ля​тор​ные влия​ния из​ме​ня​ют вы​брос Ca2+ из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма.

· Ре​гу​ля​тор​ные влия​ния из​ме​ня​ют вход Ca2+ че​рез мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы, но од​но​вре​мен​но в та​кой же сте​пе​ни из​ме​ня​ет​ся вы​ход K+; в этом слу​чае вход по​ло​жи​тель​ных за​ря​дов урав​но​ве​ши​ва​ет​ся их вы​хо​дом, мем​бран​ный по​тен​ци​ал ос​та​ет​ся преж​ним, но си​ла со​кра​ще​ний ме​ня​ет​ся, так как ме​ня​ет​ся кон​цен​тра​ция Ca2+ в сар​ко​плаз​ме.

Ти​пы ре​гу​ля​тор​ных влия​ний

Мио​ген​ные влия​ния

Ти​пич​ный при​мер — рас​тя​же​ние глад​ко​мы​шеч​ной клет​ки, вы​зы​ваю​щее ее де​по​ля​ри​за​цию.

Гу​мо​раль​ные влия​ния

К этим влия​ни​ям от​но​сят​ся:

· ме​ст​ные гу​мо​раль​ные фак​то​ры — на​при​мер, глад​кие мыш​цы ар​те​риол рас​слаб​ля​ют​ся при не​дос​тат​ке ки​сло​ро​да, из​быт​ке уг​ле​ки​сло​го га​за и за​кис​ле​нии сре​ды;

· гор​мо​ны — на​при​мер ад​ре​на​лин, АДГ, ан​гио​тен​зин и пр.

 XE “Вегетативная нервная система:влияние на гладкие мышцы+<286>"

 XE "Ацетилхолин+<288>"

 XE "Норадреналин+<290>"Нерв​ные влия​ния

Во​лок​на, ин​нер​ви​рую​щие глад​кие мыш​цы, от​но​сят​ся к ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​ме. Они вы​де​ля​ют раз​ные ме​диа​то​ры, важ​ней​шие из ко​то​рых — аце​тил​хо​лин и но​рад​ре​на​лин. Эти два ме​диа​то​ра:

· как пра​ви​ло, дей​ст​ву​ют ан​та​го​ни​сти​че​ски (так, на глад​кие мыш​цы ки​шеч​ни​ка аце​тил​хо​лин ока​зы​ва​ет сти​му​ли​рую​щее влия​ние, а но​рад​ре​на​лин — тор​моз​ное);

· дей​ст​ву​ют на ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры.

Под​роб​нее о ме​диа​то​рах и эф​фек​тах ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы см. в гл. 6. XE "Мышцы=<198>"

 XE "Мышцы:гладкие=<237>"

 XE "Мышцы:гладкие:регуляция=<285>"

 XE "Норадреналин=<291>"

 XE "Ацетилхолин=<289>"

 XE “Вегетативная нервная система:влияние на гладкие мышцы=<287>"
Глава 4. Об​щая фи​зио​ло​гия ЦНС

На​зна​че​ние ЦНС — управ​лять слож​ным ор​га​низ​мом в слож​ной сре​де. От​сю​да — две ос​нов​ные за​да​чи дея​тель​но​сти ЦНС:

· адап​та​ция — це​ле​со​об​раз​ное реа​ги​ро​ва​ние на фак​то​ры ок​ру​жаю​щей сре​ды;

· ин​те​гра​ция — управ​ле​ние ор​га​низ​мом как еди​ным це​лым.

Адап​та​ция обес​пе​чи​ва​ет​ся реф​лек​тор​ным прин​ци​пом ра​бо​ты ЦНС — по​дав​ляю​щее боль​шин​ст​во ви​дов дея​тель​но​сти ЦНС пред​став​ля​ют со​бой реф​лек​тор​ные ак​ты, то есть це​ле​со​об​раз​ные от​ве​ты на внеш​ние и внут​рен​ние раз​дра​жи​те​ли. Ин​те​гра​ция обес​пе​чи​ва​ет​ся ко​ор​ди​на​ци​ей нерв​ных струк​тур и функ​ций, то есть взаи​мо​дей​ст​ви​ем от​дель​ных реф​лек​сов, про​грамм ак​тив​но​сти, нерв​ных цен​тров и пр.

Струк​тур​но-функ​цио​наль​ной еди​ни​цей ЦНС яв​ля​ет​ся ней​рон.

 XE "Нейроны:структура+<292>"Ней​рон

Струк​ту​ра

С мор​фо​ло​ги​че​ской точ​ки зре​ния ти​пич​ный ней​рон (рис. 4.1) со​сто​ит из трех от​де​лов: XE "Дендриты$<294>"
· ден​д​ри​ты — аф​фе​рент​ные (при​но​ся​щие) от​ро​ст​ки. Как пра​ви​ло, они мно​же​ст​вен​ные, ко​рот​кие и ши​ро​ко вет​вя​щие​ся;

· те​ло (со​ма) — тро​фи​че​ский центр ней​ро​на; со​дер​жит яд​ро и дру​гие ор​га​нел​лы, не​об​хо​ди​мые для син​те​за бел​ков и для дру​гих об​мен​ных про​цес​сов; XE "Аксон$<295>"
· ак​сон — эф​фе​рент​ный (вы​но​ся​щий) от​рос​ток. Он все​гда един​ст​вен​ный, как пра​ви​ло длин​ный и обыч​но вет​вя​щий​ся лишь в об​лас​ти окон​ча​ния. Ветв​ле​ния ак​со​на об​ра​зу​ют пре​си​нап​ти​че​ские окон​ча​ния на ин​нер​ви​руе​мых струк​ту​рах (дру​гих ней​ро​нах, ске​лет​ных мыш​цах, клет​ках внут​рен​них ор​га​нов). На​чаль​ный сег​мент ак​со​на (об​ласть его от​хо​ж​де​ния от те​ла) на​зы​ва​ет​ся  XE "Аксонный холмик<296>"ак​сон​ным хол​ми​ком.
С точ​ки зре​ния пе​ре​да​чи ин​фор​ма​ции ней​рон мож​но раз​де​лить на два от​де​ла:

· вход​ной от​дел — ден​д​ри​ты и те​ло, на ко​то​рых об​ра​зу​ют пре​си​нап​ти​че​ские окон​ча​ния (до де​сят​ков, а ино​гда и со​тен ты​сяч!) дру​гие ней​ро​ны;

· вы​ход​ной от​дел — ак​сон, не​су​щий сиг​на​лы к ин​нер​ви​руе​мым струк​ту​рам. XE "Нейроны:структура=<293>"
 XE "Нейроны:физиология+<297>"Функ​ция

 XE "Синапс:передача сигнала+<299>"Си​нап​ти​че​ская пе​ре​да​ча

Фи​зио​ло​гия си​нап​ти​че​ской пе​ре​да​чи под​роб​но рас​смат​ри​ва​ет​ся в гл. 2. Здесь мы крат​ко пе​ре​чис​лим лишь ос​нов​ные ее прин​ци​пы.

· Си​напс — об​ласть кон​так​та нерв​но​го окон​ча​ния с ин​нер​ви​руе​мой клет​кой — со​сто​ит из пре​си​нап​ти​че​ско​го окон​ча​ния, пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​ны и си​нап​ти​че​ской ще​ли.

· В пре​си​нап​ти​че​ских окон​ча​ни​ях хи​ми​че​ских си​нап​сов в пу​зырь​ках хра​нит​ся хи​ми​че​ское ве​ще​ст​во — ме​диа​тор.

· Ко​гда в пре​си​нап​ти​че​ское окон​ча​ние при​хо​дит ПД, ме​диа​тор вы​де​ля​ет​ся в си​нап​ти​че​скую щель.

· Диф​фун​ди​руя к пост​си​нап​ти​че​ской мем​бра​не, ме​диа​тор взаи​мо​дей​ст​ву​ет с рас​по​ло​жен​ны​ми на ней ре​цеп​то​ра​ми.

· Ак​ти​ва​ция ре​цеп​то​ров мо​жет при​во​дить к двум ти​пам по​след​ст​вий:

· в  XE "Рецепторы клеточные:метаботропные+<305>"слу​чае ме​та​бо​троп​ных ре​цеп​то​ров ак​ти​ви​ру​ют​ся внут​ри​кле​точ​ные био​хи​ми​че​ские сис​те​мы, что при​во​дит к раз​лич​ным из​ме​не​ни​ям ме​та​бо​лиз​ма и функ​ции клет​ки; XE "Рецепторы клеточные:метаботропные=<306>"
· в с XE "Рецепторы клеточные:ионотропные+<307>"лу​чае ио​но​троп​ных ре​цеп​то​ров от​кры​ва​ют​ся (ре​же — за​кры​ва​ют​ся)  XE "Потенциал постсинаптический:возбуждающий+<301>"

 XE "Потенциал постсинаптический:тормозный+<303>"ион​ные ка​на​лы, что при​во​дит к из​ме​не​нию по​то​ков ио​нов че​рез мем​бра​ну и раз​ви​тию пост​си​нап​ти​че​ско​го по​тен​циа​ла; в свою оче​редь, пост​си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы мо​гут быть двух ви​дов: 1) ес​ли пост​си​нап​ти​че​ский по​тен​ци​ал пред​став​ля​ет со​бой де​по​ля​ри​за​цию, то это — воз​бу​ж​даю​щий пост​си​нап​ти​че​ский по​тен​ци​ал (ВПСП).  XE "Суммация:постсинаптических потенциалов+<309>"

 XE "Аксонный холмик+<324>"Оди​ноч​ный ВПСП поч​ти все​гда под​по​ро​го​вый, но в ре​зуль​та​те сум​ма​ции ВПСП мем​бран​ный по​тен​ци​ал в об​лас​ти ак​сон​но​го хол​ми​ка мо​жет пре​вы​сить Eкр (гл. 1, разд. «Воз​бу​ди​мость»), и то​гда в этой об​лас​ти воз​ни​ка​ет ПД (воз​бу​ж​де​ние впер​вые воз​ни​ка​ет в об​лас​ти ак​сон​но​го хол​ми​ка по​то​му, что толь​ко здесь по​яв​ля​ют​ся бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы в дос​та​точ​но вы​со​кой плот​но​сти);  XE "Àêñîííûé õîëìèê=<325>"2) ес​ли пост​си​нап​ти​че​ский по​тен​ци​ал пред​став​ля​ет со​бой ги​пер​по​ля​ри​за​цию, то это — тор​моз​ный пост​си​нап​ти​че​ский по​тен​ци​ал (ТПСП)1. От​да​ляя мем​бран​ный по​тен​ци​ал от Eкр, ТПСП сни​жа​ет воз​бу​ди​мость мем​бра​ны, то есть вы​зы​ва​ет тор​мо​же​ние. XE "Суммация:постсинаптических потенциалов=<310>"

 XE "Рецепторы клеточные:ионотропные=<308>"

 XE "Потенциал постсинаптический:тормозный=<304>"

 XE "Потенциал постсинаптический:возбуждающий=<302>" Та​ким об​ра​зом, тор​мо​же​ние — это про​цесс, пре​пят​ст​вую​щий раз​ви​тию воз​бу​ж​де​ния. 
1 В не​ко​то​рых осо​бых си​туа​ци​ях ТПСП мо​жет быть не ги​пер​по​ля​ри​зую​щим.

· Вы​де​лив​ший​ся в си​нап​ти​че​скую щель ме​диа​тор инак​ти​ви​ру​ет​ся од​ним из трех спо​со​бов — вы​мы​ва​ни​ем из ще​ли, об​рат​ным за​хва​том или фер​мен​та​тив​ным рас​ще​п​ле​ни​ем.

 XE "Медиаторы:нервной системы+<313>"Ме​диа​то​ры нерв​ной сис​те​мы

Ней​ро​ны вы​де​ля​ют са​мые раз​ные ме​диа​то​ры, при​чем по​сто​ян​но об​на​ру​жи​ва​ют​ся но​вые ме​диа​то​ры нерв​ной сис​те​мы. Их мож​но раз​де​лить на не​сколь​ко групп. В табл. 4.1 при​ве​де​ны ос​нов​ные ха​рак​те​ри​сти​ки не​ко​то​рых важ​ней​ших ме​диа​то​ров ЦНС. Важ​но от​ме​тить, что по​ми​мо пе​ре​чис​лен​ных в этой таб​ли​це ме​диа​то​ров име​ют​ся и мно​гие дру​гие, ме​нее изу​чен​ные, в ча​ст​но​сти — об​шир​ная груп​па  XE "Медиаторы:пептидные<315>"пеп​тид​ных ме​диа​то​ров (ней​ро​пеп​ти​дов). XE "Медиаторы:нервной системы=<314>"

 XE "Синапс:передача сигнала=<300>"
 XE "Суммация:постсинаптических потенциалов+<318>"

 XE "Нейроны:интегративная деятельность+<316>"Ин​те​гра​тив​ная дея​тель​ность

Как уже го​во​ри​лось, на ней​ро​не мо​гут быть де​сят​ки ты​сяч си​нап​ти​че​ских вхо​дов (пре​си​нап​ти​че​ские окон​ча​ния на ден​д​ри​тах и те​ле), но вы​ход у не​го толь​ко один — ак​сон. В ка​ж​дый мо​мент вре​ме​ни ней​рон об​ра​ба​ты​ва​ет ин​фор​ма​цию, по​сту​паю​щую по всем этим вхо​дам, и в ре​зуль​та​те этой об​ра​бот​ки при​ни​ма​ет​ся од​но-един​ст​вен​ное ре​ше​ние — быть или не быть ПД на вы​хо​де, и ес​ли быть, то в ка​ком ко​ли​че​ст​ве, с ка​кой час​то​той и пр. Эта дея​тель​ность ней​ро​на по об​ра​бот​ке ин​фор​ма​ции на вхо​де с фор​ми​ро​ва​ни​ем им​пуль​са​ции на вы​хо​де на​зы​ва​ет​ся его ин​те​гра​тив​ной дея​тель​но​стью.

Рас​смот​рим ме​ха​низ​мы этой дея​тель​но​сти на при​ме​ре не​кое​го ней​ро​на (рис. 4.2), об​ла​даю​ще​го тре​мя вхо​да​ми — дву​мя воз​бу​ж​даю​щи​ми (на рис. 4.2 — 1 и 2) и од​ним тор​моз​ным (3). Важ​ней​шая осо​бен​ность ней​ро​на — это то, что оди​ноч​ный ВПСП поч​ти все​гда под​по​ро​го​вый. Та​ким об​ра​зом, по​сту​п​ле​ние од​но​го ПД на ка​ж​дый из вхо​дов 1 и 2 вы​зо​вет под​по​ро​го​вый ВПСП (рис. 4.2, А, Б), на вход 3 — ТПСП (рис. 4.2, В). Ес​ли ПД по​сту​пят од​но​вре​мен​но на вхо​ды 1 и 2, то воз​ник​шие ВПСП сло​жат​ся, и в ре​зуль​та​те мем​бран​ный по​тен​ци​ал в об​лас​ти ак​сон​но​го хол​ми​ка мо​жет пре​вы​сить Eкр; то​гда на вы​хо​де воз​ник​нет один или не​сколь​ко ПД (рис. 4.2, Г). То же про​изой​дет, ес​ли на один из воз​бу​ж​даю​щих вхо​дов (1) с ко​рот​ким про​ме​жут​ком по​сту​пят два ПД (рис. 4.2, Д).  XE "Суммация:пространственная+<320>"Та​кое сло​же​ние пост​си​нап​ти​че​ских по​тен​циа​лов на​зы​ва​ет​ся сум​ма​ци​ей; в пер​вом слу​чае (скла​ды​ва​ют​ся пост​си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы, воз​ник​шие под раз​ны​ми си​нап​ти​че​ски​ми окон​ча​ния​ми, то есть в раз​ных точ​ках про​стран​ст​ва) го​во​рят о про​стран​ст​вен​ной сум​ма​ции,  XE "Суммация:пространственная=<321>"

 XE "Суммация:временная+<322>"во вто​ром слу​чае (скла​ды​ва​ют​ся пост​си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы, воз​ник​шие под од​ним и тем же си​нап​ти​че​ским окон​ча​ни​ем, но в раз​ные мо​мен​ты вре​ме​ни) — о вре​мен​ной сум​ма​ции.  XE "Суммация:временная=<323>"Чем дли​тель​нее в ре​зуль​та​те сум​ма​ции мем​бран​ный по​тен​ци​ал в об​лас​ти ак​сон​но​го хол​ми​ка пре​вос​хо​дит Eкр, тем боль​ше ПД воз​ник​нет на вы​хо​де ней​ро​на (рис. 4.2, Е). Сум​ми​ро​вать​ся мо​гут и пост​си​нап​ти​че​ские по​тен​циа​лы раз​ной на​прав​лен​но​сти (ВПСП и ТПСП), при этом они вза​им​но «га​сят» друг дру​га, и мем​бран​ный по​тен​ци​ал ме​ня​ет​ся ма​ло; так ТПСП пре​пят​ст​ву​ет раз​ви​тию ПД (рис. 4.2, Ж). Та​ким об​ра​зом, сум​ма​ция пред​став​ля​ет со​бой ал​геб​раи​че​ское сло​же​ние пост​си​нап​ти​че​ских по​тен​циа​лов.

Итак, ин​те​гра​тив​ная дея​тель​ность ней​ро​на осу​ще​ст​в​ля​ет​ся бла​го​да​ря по​сто​ян​ной про​стран​ст​вен​ной и вре​мен​но{‘}й сум​ма​ции ВПСП и ТПСП; ес​ли в ре​зуль​та​те этой сум​ма​ции мем​бран​ный по​тен​ци​ал в об​лас​ти ак​сон​но​го хол​ми​ка пре​вос​хо​дит Eкр, то на вы​хо​де ней​ро​на воз​ни​ка​ют ПД, при​чем они ге​не​ри​ру​ют​ся в те​че​ние все​го вре​ме​ни, по​ка мем​бран​ный по​тен​ци​ал не ста​нет ни​же Eкр. XE "Нейроны:интегративная деятельность=<317>"

 XE "Нейроны:физиология=<298>"

 XE "Суммация:постсинаптических потенциалов=<319>"
 XE "Рефлексы+<326>"Реф​лекс

 XE "Рефлекторная дуга+<328>"Реф​лекс — это ре​ак​ция на раз​дра​жи​тель, опо​сре​до​ван​ная нерв​ной сис​те​мой. Струк​тур​ной ос​но​вой реф​лек​са яв​ля​ет​ся реф​лек​тор​ная ду​га. За ис​клю​че​ни​ем двух​ней​рон​ных реф​лек​сов (мо​но​си​нап​ти​че​ских реф​лек​сов на рас​тя​же​ние, см. гл. 5, разд. «Спин​ной мозг»), реф​лек​тор​ная ду​га со​сто​ит из трех от​де​лов:

· чув​ст​ви​тель​но​го (аф​фе​рент​но​го), об​ра​зо​ван​но​го сен​сор​ны​ми ре​цеп​то​ра​ми и чув​ст​ви​тель​ным ней​ро​ном;

· цен​траль​но​го, об​ра​зо​ван​но​го од​ним или не​сколь​ки​ми (в слу​чае слож​ных реф​лек​тор​ных ак​тов — де​сят​ка​ми и сот​ня​ми) вста​воч​ны​ми ней​ро​на​ми;

· дви​га​тель​но​го (эф​фе​рент​но​го), об​ра​зо​ван​но​го дви​га​тель​ным ней​ро​ном. XE "Рефлекторная дуга=<329>"
Реф​лек​тор​ная ре​ак​ция за​ви​сит от со​стоя​ния всех от​де​лов реф​лек​тор​ной ду​ги, но глав​ным об​ра​зом от:

· раз​дра​жи​те​ля (при​ка​са​ние к го​ря​че​му пред​ме​ту вы​зо​вет от​дер​ги​ва​ние ру​ки; за​пах пи​щи — вы​де​ле​ние слю​ны);

· со​стоя​ния цен​траль​но​го зве​на реф​лек​са (в ус​ло​ви​ях стрес​са или во​ле​вым уси​ли​ем мож​но не от​бро​сить го​ря​чий пред​мет; у сы​то​го че​ло​ве​ка или жи​вот​но​го слю​на в от​вет на за​пах пи​щи не вы​де​ля​ет​ся).

Важ​ней​шим свой​ст​вом реф​лек​са яв​ля​ет​ся его  XE "Рефлексы:пластичность<330>"пла​стич​ность: при из​ме​не​ни​ях ок​ру​жаю​щей сре​ды ме​ня​ют​ся уже су​ще​ст​вую​щие реф​лек​сы и вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся но​вые реф​лек​сы. Так ор​га​низм гиб​ко при​спо​саб​ли​ва​ет​ся к из​мен​чи​вой сре​де оби​та​ния. Под​роб​нее см. в гл. 18. XE "Рефлексы=<327>"
 XE "ЦНС:координация+<331>"Ко​ор​ди​на​ция функ​ций ЦНС

Для сла​жен​ной дея​тель​но​сти це​ло​го ор​га​низ​ма раз​ные функ​ции ЦНС — от​дель​ные реф​лек​сы, дея​тель​ность от​дель​ных цен​тров, про​грам​мы дви​же​ний и т. п. — долж​ны взаи​мо​дей​ст​во​вать друг с дру​гом, то есть быть ко​ор​ди​ни​ро​ван​ны​ми. На рис. 4.3 при​ве​де​на клас​си​фи​ка​ция форм ко​ор​ди​на​ции в ЦНС. Эта клас​си​фи​ка​ция ус​лов​на, но удоб​на для за​по​ми​на​ния.

· Су​ще​ст​ву​ют две ос​нов​ные фор​мы ко​ор​ди​на​ции функ​ций ЦНС:

·  XE "ЦНС:координация:союзных функций+<333>"ко​ор​ди​на​ция со​юз​ных функ​ций — не​сколь​ко ви​дов дея​тель​но​сти (на​при​мер, реф​лек​сов) осу​ще​ст​в​ля​ют​ся со​гла​со​ван​но для фор​ми​ро​ва​ния еди​но​го ак​та (со​кра​ще​ние сги​ба​те​ля од​но​вре​мен​но с рас​слаб​ле​ни​ем раз​ги​ба​те​ля при от​дер​ги​ва​нии ру​ки от го​ря​че​го пред​ме​та; сги​ба​ние од​ной но​ги с раз​ги​ба​ни​ем дру​гой при ходь​бе и пр.); XE "ЦНС:координация:союзных функций=<334>"
·  XE "ЦНС:координация:антагонистических функций+<335>"ко​ор​ди​на​ция ан​та​го​ни​сти​че​ских функ​ций — од​ни ви​ды дея​тель​но​сти (на​при​мер, реф​лек​тор​ные ак​ты) по​дав​ля​ют дру​гие (реф​лекс от​дер​ги​ва​ния по​дав​ля​ет че​са​тель​ный реф​лекс; обо​ро​ни​тель​ное по​ве​де​ние по​дав​ля​ет пи​ще​вое по​ве​де​ние). XE "ЦНС:координация:антагонистических функций=<336>"
· В свою оче​редь, ко​ор​ди​на​ция со​юз​ных функ​ций мо​жет осу​ще​ст​в​лять​ся:

· во вре​ме​ни (вре​мен​ная ко​ор​ди​на​ция; на​при​мер, реф​лек​сы сле​ду​ют друг за дру​гом в стро​гой по​сле​до​ва​тель​но​сти);

· в про​стран​ст​ве (про​стран​ст​вен​ная ко​ор​ди​на​ция; на​при​мер, раз​ные реф​лек​сы осу​ще​ст​в​ля​ют​ся од​но​вре​мен​но).

· На​ко​нец, про​стран​ст​вен​ная ко​ор​ди​на​ция мо​жет быть:

· го​ри​зон​таль​ной (реф​лек​сы и дру​гие фор​мы нерв​ной ак​тив​но​сти взаи​мо​дей​ст​ву​ют друг с дру​гом на од​ном уров​не ЦНС); важ​ней​шим про​яв​ле​ни​ем та​кой ко​ор​ди​на​ции слу​жит мо​дуль​ная ор​га​ни​за​ция ЦНС — объ​е​ди​не​ние ней​ро​нов в ней​рон​ные кон​ту​ры;

· вер​ти​каль​ной — ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция ЦНС.
Мы рас​смот​рим сна​ча​ла ос​нов​ные прин​ци​пы про​стран​ст​вен​ной ко​ор​ди​на​ции со​юз​ных функ​ций — мо​дуль​ную и ие​рар​хи​че​скую ор​га​ни​за​цию ЦНС, за​тем ме​ха​низ​мы вре​мен​ной ко​ор​ди​на​ции со​юз​ных функ​ций и, на​ко​нец, ко​ор​ди​на​цию ан​та​го​ни​сти​че​ских функ​ций.

 XE "Нейронные контуры+<337>"Мо​дуль​ная ор​га​ни​за​ция ЦНС — ней​рон​ные кон​ту​ры

Ней​рон​ные кон​ту​ры мож​но рас​смат​ри​вать как мик​ро​схе​мы ЦНС.

· По​доб​но то​му, как са​мый слож​ный элек​трон​ный при​бор со​сто​ит из ог​ра​ни​чен​но​го на​бо​ра мик​ро​схем, струк​ту​ры ЦНС со​сто​ят из ог​ра​ни​чен​но​го на​бо​ра ней​рон​ных кон​ту​ров.

· Мик​ро​схе​мы пред​став​ля​ют со​бой сис​те​мы из стро​го оп​ре​де​лен​ных эле​мен​тов (со​про​тив​ле​ний, кон​ден​са​то​ров и пр.) в стро​го оп​ре​де​лен​ном со​че​та​нии. Точ​но так же и ней​рон​ные кон​ту​ры пред​став​ля​ют со​бой се​ти из эле​мен​тов двух ос​нов​ных ти​пов — воз​бу​ж​даю​щих и тор​моз​ных ней​ро​нов — со​еди​нен​ных стро​го оп​ре​де​лен​ным об​ра​зом.

· Ка​ж​дый ней​рон​ный кон​тур, как и ка​ж​дый тип мик​ро​схем, об​ла​да​ет при​су​щи​ми толь​ко ему свой​ст​ва​ми, то есть со​от​но​ше​ни​ем ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом (на​при​мер, пре​вра​ща​ет по​сто​ян​ную им​пуль​са​цию на вхо​де в рит​мич​ную им​пуль​са​цию на вы​хо​де).

· Свой​ст​ва лю​бо​го элек​трон​но​го уст​рой​ст​ва за​ви​сят от то​го, из ка​ких мик​ро​схем он со​сто​ит. Точ​но так же и свой​ст​ва лю​бо​го нерв​но​го цен​тра оп​ре​де​ля​ют​ся тем, из ка​ких он со​сто​ит ней​рон​ных кон​ту​ров.

Наи​бо​лее рас​про​стра​нен​ные ней​рон​ные кон​ту​ры

Здесь мы рас​смот​рим лишь са​мые рас​про​стра​нен​ные уни​вер​саль​ные, то есть вхо​дя​щие в со​став мно​гих струк​тур ЦНС, ней​рон​ные кон​ту​ры, они при​ве​де​ны на рис. 4.4. По​ми​мо то​го, мно​гие от​де​лы ЦНС об​ра​зо​ва​ны спе​ци​фи​че​ски​ми, при​су​щи​ми толь​ко им кон​ту​ра​ми (на​при​мер, реф​лек​тор​ные ду​ги спин​но​го моз​га, ко​лон​ки ко​ры го​лов​но​го моз​га, ней​рон​ные кон​ту​ры моз​жеч​ка и пр.), и мы рас​смот​рим их в со​от​вет​ст​вую​щих раз​де​лах ча​ст​ной фи​зио​ло​гии ЦНС.

Рас​пре​де​ли​тель​ные кон​ту​ры

Эти кон​ту​ры пред​став​ля​ют со​бой уз​лы ветв​ле​ния и схо​ж​де​ния нерв​ных пу​тей. Они чрез​вы​чай​но рас​про​стра​не​ны в ЦНС, пред​став​ляя со​бой фак​ти​че​ски ос​но​вы ее ор​га​ни​за​ции.

 XE "Нейронные контуры:дивергентный+<339>"Ди​вер​гент​ный кон​тур (рис. 4.4, А)

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: один вход, не​сколь​ко вы​хо​дов.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: мно​же​ст​вен​ное ветв​ле​ние (муль​ти​п​ли​ка​ция) нерв​ных во​ло​кон, при ко​то​ром один ак​сон ин​нер​ви​ру​ет не​сколь​ко ней​ро​нов.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: рас​пре​де​ле​ние воз​бу​ж​де​ния по раз​ным нерв​ным пу​тям. На​при​мер, при при​ка​са​нии к го​ря​че​му пред​ме​ту сра​ба​ты​ва​ет реф​лекс от​дер​ги​ва​ния, и од​но​вре​мен​но им​пуль​са​ция по​сту​па​ет в выс​шие от​де​лы ЦНС, вы​зы​вая чув​ст​во бо​ли, пе​ре​рас​пре​де​ле​ние мы​шеч​но​го то​ну​са и пр. XE "Нейронные контуры:дивергентный=<340>"
 XE "Нейронные контуры:конвергентный+<341>"Кон​вер​гент​ный кон​тур (рис. 4.4, Б)

Этот кон​тур — про​ти​во​по​лож​ность пре​ды​ду​ще​го.

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: не​сколь​ко вхо​дов, один вы​ход.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: схо​ж​де​ние нерв​ных во​ло​кон, при ко​то​ром не​сколь​ко ак​со​нов ин​нер​ви​ру​ют один ней​рон.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: схо​ж​де​ние воз​бу​ж​де​ния, на​при​мер раз​ных про​грамм, на од​них и тех же нерв​ных пу​тях. Так, на од​ном и том же дви​га​тель​ном ней​ро​не спин​но​го моз​га, ин​нер​ви​рую​щем сги​ба​тель паль​ца ру​ки, в ко​неч​ном сче​те схо​дят​ся про​грам​мы, от​ве​чаю​щие за пись​мо, иг​ру на фор​те​пиа​но, че​са​ние и пр. XE "Нейронные контуры:конвергентный=<342>"
Кру​го​вые кон​ту​ры

 XE "Нейронные контуры:круговой циркуляции возбуждения+<345>"Кон​тур кру​го​вой цир​ку​ля​ции воз​бу​ж​де​ния (рис. 4.4, В)

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: один им​пульс (или ко​рот​кий раз​ряд) на вхо​де, по​сто​ян​ная им​пуль​са​ция на вы​хо​де.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: от ак​со​на вы​ход​но​го ней​ро​на от​хо​дит кол​ла​те​раль, по ко​то​рой че​рез один или не​сколь​ко воз​бу​ж​даю​щих ней​ро​нов им​пуль​са​ция воз​вра​ща​ет​ся к ис​ход​но​му ней​ро​ну.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: дли​тель​ная цир​ку​ля​ция воз​бу​ж​де​ния по од​ним и тем же замк​ну​тым нерв​ным пу​тям, на​при​мер при фор​ми​ро​ва​нии па​мя​ти или та​ких дли​тель​ных про​цес​сов, как эмо​ции. XE "Нейронные контуры:круговой циркуляции возбуждения=<346>"
 XE "Нейронные контуры:возвратного торможения+<347>"Кон​тур воз​врат​но​го тор​мо​же​ния (рис. 4.4, Г)

Этот кон​тур внеш​не по​хож на пре​ды​ду​щий, но функ​цио​наль​но яв​ля​ет​ся его про​ти​во​по​лож​но​стью.

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: дли​тель​ный раз​ряд на вхо​де, ко​рот​кий — на вы​хо​де.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: от ак​со​на вы​ход​но​го ней​ро​на от​хо​дит кол​ла​те​раль, пе​ре​клю​чаю​щая​ся на тор​моз​ный ней​рон, ин​нер​ви​рую​щий, в свою оче​редь, вы​ход​ной ней​рон.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: бы​строе пре​кра​ще​ние им​пуль​са​ции на вы​хо​де при дли​тель​ной им​пуль​са​ции на вхо​де, на​при​мер при бы​ст​рых точ​ных дви​же​ни​ях. Та​кие кон​ту​ры ши​ро​ко рас​про​стра​не​ны, в ча​ст​но​сти, в спин​ном моз​ге, где воз​врат​ное тор​мо​же​ние на​зы​ва​ет​ся тор​мо​же​ни​ем Рен​шоу, а вста​воч​ный тор​моз​ный ней​рон —  XE "Реншоу клетка<349>"клет​кой Рен​шоу. XE "Нейронные контуры:возвратного торможения=<348>"
 XE "Нейронные контуры:генератор ритма+<350>"Ге​не​ра​тор рит​ма (рис. 4.4, Д)

Этот кон​тур внеш​не не​от​ли​чим от пре​ды​ду​ще​го, хо​тя функ​ции их раз​лич​ны.

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: на вхо​де в од​них слу​ча​ях мо​жет быть по​сто​ян​ная им​пуль​са​ция (на рис. 4.4, Д — пунк​тир), в дру​гих — им​пуль​са​ция от​сут​ст​ву​ет, но в лю​бом слу​чае на вы​хо​де с оп​ре​де​лен​ной пе​рио​дич​но​стью воз​ни​ка​ют раз​ря​ды им​пуль​сов.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: строе​ние та​кое же, как и пре​ды​ду​ще​го кон​ту​ра; раз​ни​ца в том, что в кон​ту​ре — ге​не​ра​то​ре рит​ма вы​ход​ной воз​бу​ж​даю​щий ней​рон по​сто​ян​но ге​не​ри​ру​ет им​пуль​сы — ли​бо вслед​ст​вие соб​ст​вен​но​го ав​то​ма​тиз​ма, ли​бо из-за не​пре​рыв​но​го по​сту​п​ле​ния им​пуль​са​ции на вхо​де. По​сле​до​ва​тель​ность ра​бо​ты кон​ту​ра сле​дую​щая: (1) им​пуль​сы от вы​ход​но​го ней​ро​на по​сту​па​ют на вы​ход в ви​де ко​рот​ко​го раз​ря​да, и од​но​вре​мен​но по кол​ла​те​ра​ли — к вста​воч​но​му тор​моз​но​му ней​ро​ну; (2) ко​гда де​по​ля​ри​за​ция тор​моз​но​го ней​ро​на дос​ти​га​ет по​ро​га, он раз​ря​жа​ет​ся, за​тор​ма​жи​ва​ет вы​ход​ной ней​рон, и им​пуль​са​ция от по​след​не​го пре​кра​ща​ет​ся (воз​ни​ка​ет пе​ре​рыв ме​ж​ду раз​ря​да​ми на вы​хо​де); (3) к тор​моз​но​му ней​ро​ну боль​ше не по​сту​па​ет им​пуль​са​ция по кол​ла​те​ра​ли вы​ход​но​го ней​ро​на, он пе​ре​ста​ет раз​ря​жать​ся и за​тор​ма​жи​вать вы​ход​ной ней​рон; (4) весь цикл по​вто​ря​ет​ся сна​ча​ла.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: ге​не​ра​ция рит​мов (на​при​мер, ды​ха​тель​но​го, элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фи​че​ских и пр.). XE "Нейронные контуры:генератор ритма=<351>"
Про​чие кон​ту​ры

 XE "Нейронные контуры:реципрокного торможения+<352>"Кон​тур ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния (рис. 4.4, Е)

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: им​пуль​са​ция на вхо​де вы​зы​ва​ет воз​бу​ж​де​ние од​но​го вы​ход​но​го ней​ро​на и тор​мо​же​ние дру​го​го.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: вход​ное воз​бу​ж​даю​щее во​лок​но не​по​сред​ст​вен​но (или че​рез вста​воч​ный воз​бу​ж​даю​щий ней​рон) пе​ре​клю​ча​ет​ся на од​ном вы​ход​ном ней​ро​не и че​рез вста​воч​ный тор​моз​ный ней​рон — на дру​гом.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: од​но​вре​мен​ная ак​ти​ва​ция од​но​го про​цес​са и тор​мо​же​ние — дру​го​го. Ти​пич​ный при​мер — ре​ци​прок​ная ин​нер​ва​ция мышц-ан​та​го​ни​стов: со​кра​ще​ние сги​ба​те​ля со​про​во​ж​да​ет​ся рас​слаб​ле​ни​ем раз​ги​ба​те​ля и на​обо​рот. XE "Нейронные контуры:реципрокного торможения=<353>"
 XE "Нейронные контуры:латерального торможения+<354>"Кон​тур ла​те​раль​но​го тор​мо​же​ния (рис. 4.4, Ж)

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом: на вхо​де име​ют​ся па​рал​лель​но рас​по​ло​жен​ные ней​ро​ны, ко​то​рые пе​ре​клю​ча​ют​ся на со​от​вет​ст​вую​щие ней​ро​ны на вы​хо​де. Воз​бу​ж​де​ние од​но​го из вход​ных ней​ро​нов вы​зы​ва​ет воз​бу​ж​де​ние со​от​вет​ст​вую​ще​го ему вы​ход​но​го ней​ро​на и тор​мо​же​ние со​сед​них ней​ро​нов.

· Уст​рой​ст​во кон​ту​ра: от ка​ж​до​го ней​ро​на во все сто​ро​ны от​хо​дят кол​ла​те​ра​ли, пе​ре​клю​чаю​щие​ся че​рез тор​моз​ные вста​воч​ные ней​ро​ны на со​сед​них ней​ро​нах.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: вы​де​ле​ние кон​тра​ста, на​при​мер в сет​чат​ке гла​за. Ес​ли не​ко​то​рый вход​ной ней​рон (на рис. 4.4, Ж — ней​рон 2) со​от​вет​ст​ву​ет уча​ст​ку сет​чат​ки, вос​при​ни​маю​ще​му об​ласть вы​со​кой ос​ве​щен​но​сти, а дру​гие (ней​ро​ны 1 и 3) — низ​кой ос​ве​щен​но​сти, то по вхо​ду 2 по​сту​па​ет бо​лее ин​тен​сив​ная им​пуль​са​ция. В ре​зуль​та​те им​пуль​са​ция на вы​хо​дах 1 и 3 тор​мо​зит​ся. При этом кон​траст ме​ж​ду ос​ве​щен​ным и не​ос​ве​щен​ным уча​ст​ком уси​ли​ва​ет​ся. XE "Нейронные контуры:латерального торможения=<355>"
 XE "Нейронные контуры:пресинаптического торможения+<356>"Кон​тур пре​си​нап​ти​че​ско​го тор​мо​же​ния (рис. 4.4, З)

· Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вхо​дом и вы​хо​дом и уст​рой​ст​во кон​ту​ра: к окон​ча​нию ак​со​на вход​но​го ней​ро​на (на рис. 4.4, З — во​лок​но 1) под​хо​дит дру​гое — тор​моз​ное — вход​ное во​лок​но (во​лок​но 2). Воз​бу​ж​де​ние во​лок​на 2 при​во​дит к сни​же​нию ко​ли​че​ст​ва вы​сво​бо​ж​дае​мо​го ме​диа​то​ра в пре​си​нап​ти​че​ском окон​ча​нии во​лок​на 1.

· На​зна​че​ние кон​ту​ра: ак​ти​ва​ция тор​моз​но​го во​лок​на при​во​дит к по​дав​ле​нию им​пуль​са​ции на са​мом вхо​де в кон​тур. Это ши​ро​ко ис​поль​зу​ет​ся, на​при​мер, в спин​ном моз​ге для вы​клю​че​ния не​нуж​ной в дан​ный мо​мент чув​ст​ви​тель​но​сти еще до ее по​сту​п​ле​ния к спин​но​моз​го​вым ней​ро​нам. XE "Нейронные контуры=<338>"

 XE "Нейронные контуры:пресинаптического торможения=<357>"
 XE "ЦНС:иерархическая организация+<358>"Ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция ЦНС

Ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция ЦНС за​клю​ча​ет​ся в сле​дую​щем:

· ней​ро​ны объ​е​ди​ня​ют​ся в ней​рон​ные кон​ту​ры;

· ней​рон​ные кон​ту​ры объ​е​ди​ня​ют​ся в нерв​ные цен​тры;

· нерв​ные цен​тры объ​е​ди​ня​ют​ся в рас​пре​де​лен​ные сис​те​мы;

· рас​пре​де​лен​ные сис​те​мы функ​цио​ни​ру​ют по ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу. XE "ЦНС:иерархическая организация=<359>"
 XE "Нервные центры+<362>"Нерв​ные цен​тры

Ней​рон​ные кон​ту​ры — это лишь эле​мен​ты, из ко​то​рых со​сто​ят струк​ту​ры ЦНС. Са​ми по се​бе от​дель​ные ней​рон​ные кон​ту​ры прак​ти​че​ски ни​ко​гда не обес​пе​чи​ва​ют ка​кую-ли​бо за​кон​чен​ную функ​цию (на​при​мер, реф​лекс). Ло​ка​ли​зо​ван​ное ско​п​ле​ние ней​ро​нов, от​ве​чаю​щее за управ​ле​ние оп​ре​де​лен​ной функ​ци​ей или оп​ре​де​лен​ный реф​лекс, на​зы​ва​ет​ся нерв​ным цен​тром. При​ме​ра​ми мо​гут быть центр ко​лен​но​го реф​лек​са, ды​ха​тель​ный центр и пр. Нерв​ные цен​тры со​сто​ят из ней​рон​ных кон​ту​ров, при​чем в со​став ка​ж​до​го цен​тра вхо​дят та​кие кон​ту​ры, ко​то​рые не​об​хо​ди​мы для обес​пе​че​ния его спе​ци​аль​ных свойств (см. ни​же).

Свой​ст​ва нерв​ных цен​тров

Эти свой​ст​ва мож​но раз​де​лить на две груп​пы:

· об​щие свой​ст​ва нерв​ных цен​тров, вы​те​каю​щие из об​щих для всех них осо​бен​но​стей строе​ния;

· спе​ци​аль​ные свой​ст​ва нерв​ных цен​тров, обу​слов​лен​ные осо​бен​но​стя​ми вы​пол​няе​мой ими функ​ции и ней​рон​ны​ми кон​ту​ра​ми, вхо​дя​щи​ми в их со​став.

Об​щие свой​ст​ва нерв​ных цен​тров

Эти свой​ст​ва вы​те​ка​ют из двух осо​бен​но​стей строе​ния всех нерв​ных цен​тров:

· в нерв​ных цен​трах про​ис​хо​дят си​нап​ти​че​ские пе​ре​клю​че​ния с аф​фе​рент​ных ней​ро​нов на вста​воч​ные и, да​лее, эф​фе​рент​ные;

· в нерв​ных цен​трах (в от​ли​чие от нерв​ных пу​тей) со​сре​до​то​че​ны те​ла ней​ро​нов.
Та​ким об​ра​зом, об​щие свой​ст​ва нерв​ных цен​тров сво​дят​ся к свой​ст​вам си​нап​сов и свой​ст​вам тел ней​ро​нов. Ос​нов​ные из них сле​дую​щие.

· Од​но​сто​рон​нее про​ве​де​ние. Обу​слов​ле​но од​но​сто​рон​ним про​ве​де​ни​ем в хи​ми​че​ских си​нап​сах.

· За​мед​лен​ное про​ве​де​ние. Обу​слов​ле​но за​держ​кой про​ве​де​ния в хи​ми​че​ских си​нап​сах.

· Низ​кая  XE "Лабильность:нервных центров<364>"ла​биль​ность. Обу​слов​ле​на низ​кой (по срав​не​нию с нерв​ны​ми во​лок​на​ми) ла​биль​но​стью хи​ми​че​ских си​нап​сов.

· Вы​со​кая утом​ляе​мость. Обу​слов​ле​на вы​со​кой (по срав​не​нию с нерв​ны​ми во​лок​на​ми) утом​ляе​мо​стью хи​ми​че​ских си​нап​сов.

· Чув​ст​ви​тель​ность к ря​ду пре​па​ра​тов. Нерв​ные цен​тры чув​ст​ви​тель​ны к ве​ще​ст​вам, вме​ши​ваю​щим​ся в си​нап​ти​че​скую пе​ре​да​чу (на​при​мер, бло​ка​то​рам ре​цеп​то​ров, ин​ги​би​то​рам син​те​за или об​рат​но​го за​хва​та ме​диа​то​ров и пр.).

· Чув​ст​ви​тель​ность к ги​пок​сии. Обу​слов​ле​на аэроб​ным ха​рак​те​ром ме​та​бо​лиз​ма в те​лах ней​ро​нов.

 XE "Нейронные контуры+<369>"Спе​ци​аль​ные свой​ст​ва нерв​ных цен​тров

Эти свой​ст​ва у раз​ных нерв​ных цен​тров раз​лич​ны. Они оп​ре​де​ля​ют​ся тем, ка​кую функ​цию вы​пол​ня​ет тот или иной нерв​ный центр; от осо​бен​но​стей этой функ​ции за​ви​сят об​ра​зую​щие дан​ный центр ней​рон​ные кон​ту​ры, а по​то​му, в свою оче​редь, и его свой​ст​ва.  XE "Последействие+<365>"На​при​мер, нерв​ные цен​тры, в со​став ко​то​рых вхо​дят кон​ту​ры кру​го​вой цир​ку​ля​ции воз​бу​ж​де​ния (в ча​ст​но​сти, эмо​цио​ген​ные струк​ту​ры моз​га), об​ла​да​ют дли​тель​ным по​сле​дей​ст​ви​ем; на​про​тив, для цен​тров, вклю​чаю​щих кон​ту​ры воз​врат​но​го тор​мо​же​ния (дви​га​тель​ные цен​тры спин​но​го моз​га), ха​рак​тер​но ко​рот​кое по​сле​дей​ст​вие;  XE "Последействие=<366>"цен​тры, вклю​чаю​щие кон​ту​ры — ге​не​ра​то​ры рит​ма (на​при​мер, ды​ха​тель​ный центр) об​ла​да​ют рит​мич​ной ак​тив​но​стью и т. п. XE "Нервные центры=<363>"

 XE "Нейронные контуры=<370>"
 XE "Распределенные системы+<367>"Рас​пре​де​лен​ные сис​те​мы

Это сис​те​мы, объ​е​ди​няю​щие нерв​ные цен​тры на раз​ных уров​нях ЦНС для вы​пол​не​ния слож​ной функ​ции. Так, в спин​ном моз​ге име​ют​ся цен​тры ша​га​тель​но​го реф​лек​са, но ко​ор​ди​ни​ро​ван​ная ходь​ба воз​мож​на толь​ко при уча​стии цен​тров спин​но​го моз​га, ство​ла моз​га, стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы, моз​жеч​ка и дви​га​тель​ных зон ко​ры. Все эти струк​ту​ры вме​сте взя​тые об​ра​зу​ют рас​пре​де​лен​ную дви​га​тель​ную сис​те​му, ор​га​ни​зо​ван​ную по ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу; ни​же (гл. 5) мы рас​смот​рим ее под​роб​но.

Са​мый слож​ный акт, тре​бую​щий уча​стия ор​га​низ​ма в це​лом и объ​е​ди​няю​щий мно​же​ст​во его функ​ций, — это по​ве​де​ние (гл. 18). За его осу​ще​ст​в​ле​ние от​ве​ча​ют и са​мые слож​ные рас​пре​де​лен​ные сис​те​мы — функ​цио​наль​ные сис​те​мы, ко​то​рые мы рас​смот​рим ни​же.

 XE "ЦНС:иерархическая организация+<360>"Ие​рар​хи​че​ский прин​цип функ​цио​ни​ро​ва​ния рас​пре​де​лен​ных сис​тем

Са​мо по​ня​тие ие​рар​хии под​ра​зу​ме​ва​ет на​ли​чие ни​же​ле​жа​щих и вы​ше​ле​жа​щих цен​тров и под​чи​не​ние ни​же​ле​жа​щих цен​тров вы​ше​ле​жа​щим. По ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу уст​рое​ны как эф​фе​рент​ные сис​те​мы, от​ве​чаю​щие за управ​ле​ние дви​же​ния​ми или внут​рен​ни​ми ор​га​на​ми, так и аф​фе​рент​ные, от​ве​чаю​щие за вос​при​ятие чув​ст​ви​тель​но​сти. Раз​ни​ца ме​ж​ду ни​ми в том, что в пер​вом слу​чае по​ток ин​фор​ма​ции нис​хо​дя​щий, во вто​ром — вос​хо​дя​щий (рис. 4.5). Рас​смот​рим в об​щих чер​тах ие​рар​хи​че​ское управ​ле​ние в обо​их этих слу​ча​ях.

Ие​рар​хи​че​ский прин​цип в эф​фе​рент​ных сис​те​мах

Ни​же​ле​жа​щие цен​тры обес​пе​чи​ва​ют са​мые про​стые про​грам​мы ак​тив​но​сти, а вы​ше​ле​жа​щие цен​тры, управ​ляя ни​же​ле​жа​щи​ми (вклю​чая од​ни про​грам​мы и вы​клю​чая дру​гие), объ​е​ди​ня​ют эти про​грам​мы в бо​лее слож​ные. В слу​чае управ​ле​ния дви​же​ния​ми, на​при​мер, в ни​же​ле​жа​щих цен​трах за​ло​же​ны про​грам​мы про​стей​ших эле​мен​тов дви​же​ний — сги​ба​ние од​ной но​ги с од​но​вре​мен​ным раз​ги​ба​ни​ем дру​гой (эле​мент ходь​бы), под​дер​жа​ние по​сто​ян​ной дли​ны мышц (эле​мент со​хра​не​ния по​зы) и т. п. Вы​ше​ле​жа​щие цен​тры обес​пе​чи​ва​ют слож​ные дви​же​ния; для это​го они ис​поль​зу​ют уже го​то​вые эле​мен​ты дви​же​ний, со​би​рая из них цель​ное дви​же​ние (на​при​мер, при ходь​бе бу​дут ак​ти​ви​ро​вать​ся та​кие про​стей​шие про​грам​мы, как по​пе​ре​мен​ное сги​ба​ние и раз​ги​ба​ние ног, про​ти​во​по​лож​ные дви​же​ния рук, раз​ги​ба​ние ту​ло​ви​ща и шеи для пря​мо​хо​ж​де​ния и пр.). Из рис. 4.5, А вид​но, что в ос​но​ве ие​рар​хии в эф​фе​рент​ных сис​те​мах ле​жит прин​цип ди​вер​ген​ции (вы​ше​ле​жа​щий центр управ​ля​ет не​сколь​ки​ми ни​же​ле​жа​щи​ми). Под​роб​нее ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция эф​фе​рент​ных сис​тем бу​дет рас​смот​ре​на в гл. 5.

Ие​рар​хи​че​ский прин​цип в аф​фе​рент​ных сис​те​мах

Ни​же​ле​жа​щие цен​тры обес​пе​чи​ва​ют са​мую про​стую об​ра​бот​ку ин​фор​ма​ции; от них ин​фор​ма​ция сте​ка​ет​ся к вы​ше​ле​жа​щим цен​трам, от​ве​чаю​щим за бо​лее слож​ную об​ра​бот​ку. На​при​мер, в слу​чае зре​ния бли​жай​шие к фо​то​ре​цеп​то​рам ней​ро​ны вос​при​ни​ма​ют лишь от​дель​ные све​тя​щие​ся точ​ки, сле​дую​щие ней​ро​ны — гео​мет​ри​че​ские фи​гу​ры (от​рез​ки пря​мых, уг​лы и пр.), вплоть до цен​тров, от​ве​чаю​щих, на​при​мер, за рас​по​зна​ва​ние лиц. Из рис. 4.5, Б вид​но, что в ос​но​ве ие​рар​хии в аф​фе​рент​ных сис​те​мах ле​жит прин​цип кон​вер​ген​ции (к вы​ше​ле​жа​ще​му цен​тру сте​ка​ет​ся ин​фор​ма​ция от не​сколь​ких ни​же​ле​жа​щих). Под​роб​нее ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция аф​фе​рент​ных сис​тем бу​дет рас​смот​ре​на в гл. 16. XE "ЦНС:иерархическая организация=<361>"

 XE "Распределенные системы=<368>"
Вре​мен​на{‘}я ко​ор​ди​на​ция

Эта ко​ор​ди​на​ция за​клю​ча​ет​ся в том, что​бы раз​ные нерв​ные про​грам​мы (на​при​мер, реф​лек​сы) сле​до​ва​ли друг за дру​гом в пра​виль​ной по​сле​до​ва​тель​но​сти. Для это​го не​об​хо​ди​мы два ус​ло​вия:

· в ЦНС долж​на по​сту​пать ин​фор​ма​ция о хо​де вы​пол​не​ния и за​вер​ше​ния пре​ды​ду​щей про​грам​мы;

· по​сле за​вер​ше​ния пре​ды​ду​щей про​грам​мы долж​на за​пус​кать​ся сле​дую​щая.

Это дос​ти​га​ет​ся бла​го​да​ря двум ме​ха​низ​мам ко​ор​ди​на​ции:

· ме​ха​низ​му об​рат​ной свя​зи;

· ме​ха​низ​му цеп​ных реф​лек​сов.

 XE "Обратная связь+<371>"Об​рат​ная связь

При вы​пол​не​нии боль​шин​ст​ва нерв​ных про​грамм в ЦНС по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция о хо​де это​го вы​пол​не​ния — об​рат​ная связь, или об​рат​ная аф​фе​рен​та​ция. На ос​но​ва​нии этой ин​фор​ма​ции со​от​вет​ст​вую​щие про​грам​мы кор​рек​ти​ру​ют​ся. На​при​мер, глав​ные ви​ды об​рат​ной свя​зи для управ​ле​ния дви​же​ния​ми — про​прио​цеп​тив​ная и вес​ти​бу​ляр​ная. Под​роб​нее см. гл. 5. XE "Обратная связь=<372>"
 XE "Рефлексы:цепные+<373>"Цеп​ные реф​лек​сы

Этот ме​ха​низм за​клю​ча​ет​ся в том, что пус​ко​вым фак​то​ром для вы​пол​не​ния оче​ред​но​го реф​лек​са (или иной про​грам​мы) слу​жит пра​виль​ное окон​ча​ние пре​ды​ду​ще​го реф​лек​са (про​грам​мы). При​ме​ром мо​жет быть че​са​тель​ный реф​лекс: сна​ча​ла ко​неч​ность под​но​сит​ся к раз​дра​жен​но​му уча​ст​ку ко​жи, и толь​ко по​сле ее кон​так​та с этим уча​ст​ком за​пус​ка​ют​ся рит​мич​ные че​са​тель​ные дви​же​ния. Лю​бое по​ве​де​ние по су​ти пред​став​ля​ет со​бой по​сле​до​ва​тель​ность от​дель​ных про​грамм. XE "Рефлексы:цепные=<374>"
Ко​ор​ди​на​ция ан​та​го​ни​сти​че​ских функ​ций

Мно​гие про​грам​мы ак​тив​но​сти ЦНС не мо​гут осу​ще​ст​в​лять​ся од​но​вре​мен​но (на​при​мер, че​са​тель​ный реф​лекс и реф​лекс от​дер​ги​ва​ния, обо​ро​ни​тель​ное и пи​ще​вое по​ве​де​ние и пр.). В та​ких слу​ча​ях од​на про​грам​ма ак​ти​ви​ру​ет​ся, а дру​гая за​тор​ма​жи​ва​ет​ся. Рас​смот​рим ос​нов​ные прин​ци​пы та​кой ко​ор​ди​на​ции ан​та​го​ни​сти​че​ских про​грамм.

 XE "Общий конечный путь+<375>"Об​щий ко​неч​ный путь

Про​грамм дея​тель​но​сти го​раз​до боль​ше, чем ис​пол​ни​тель​ных ор​га​нов (один и тот же па​лец ру​ки уча​ст​ву​ет в пись​ме, по​че​сы​ва​нии, хва​та​нии и пр.). Сле​до​ва​тель​но, мно​же​ст​во про​грамм кон​вер​ги​ру​ют на од​ни и те же мо​то​ней​ро​ны спин​но​го моз​га (см. гл. 5, разд. «Спин​ной мозг»). Эти мо​то​ней​ро​ны яв​ля​ют​ся об​щим ко​неч​ным пу​тем для всех дви​га​тель​ных про​грамм и реф​лек​сов. В ши​ро​ком смыс​ле сло​ва об​щим ко​неч​ным пу​тем яв​ля​ет​ся лю​бая нерв​ная струк​ту​ра, на ко​то​рой схо​дят​ся раз​лич​ные про​грам​мы дея​тель​но​сти.

Борь​ба за об​щий ко​неч​ный путь

По​сколь​ку мно​гие про​грам​мы ак​тив​но​сти осу​ще​ст​в​ля​ют​ся че​рез од​ни и те же ис​пол​ни​тель​ные струк​ту​ры (в ча​ст​но​сти, мо​то​ней​ро​ны), ме​ж​ду эти​ми про​грам​ма​ми по​сто​ян​но про​ис​хо​дит борь​ба за об​щий ко​неч​ный путь. В ес​те​ст​вен​ном по​ве​де​нии это фак​ти​че​ски борь​ба за управ​ле​ние ор​га​низ​мом с уча​сти​ем об​шир​ных от​де​лов ЦНС (на​при​мер, борь​ба ме​ж​ду обо​ро​ни​тель​ным и пи​ще​вым по​ве​де​ни​ем).

Фак​тор си​лы/зна​чи​мо​сти

Борь​бу за об​щий ко​неч​ный путь вы​иг​ры​ва​ет про​грам​ма, вы​зван​ная бо​лее силь​ным раз​дра​жи​те​лем. Для ес​те​ст​вен​но​го по​ве​де​ния бо​лее силь​ный оз​на​ча​ет не боль​ший по ам​пли​ту​де, но бо​лее зна​чи​мый (на​при​мер, вид хищ​ни​ка бо​лее зна​чим, чем вид кор​муш​ки; важ​ное со​об​ще​ние бо​лее зна​чи​мо, чем силь​ный шум). XE "Общий конечный путь=<376>"
 XE "Доминанта+<377>"До​ми​нан​та

До​ми​нан​та — это и есть про​грам​ма по​ве​де​ния, вы​иг​рав​шая борь​бу за об​щий ко​неч​ный путь (про​грам​ма, свя​зан​ная с бо​лее силь​ной — до​ми​ни​рую​щей — по​треб​но​стью). До​ми​нан​та пред​став​ля​ет со​бой стой​кий очаг, от​ве​чаю​щий за дан​ный вид по​ве​де​ния. До​ми​нан​та об​ла​да​ет, в ча​ст​но​сти, сле​дую​щи​ми важ​ней​ши​ми осо​бен​но​стя​ми:

· она тор​мо​зит дру​гие про​грам​мы дея​тель​но​сти, за​хва​ты​вая тем са​мым об​щие ко​неч​ные пу​ти;

· она «при​тя​ги​ва​ет» по​сто​рон​ние (от​но​ся​щие​ся к иным про​грам​мам) раз​дра​жи​те​ли. Так, при пе​ре​пол​нен​ном мо​че​вом пу​зы​ре силь​ный раз​дра​жи​тель мо​жет вы​звать акт мо​че​ис​пус​ка​ния; лю​бой по​сто​рон​ний раз​дра​жи​тель уси​ли​ва​ет зуб​ную или го​лов​ную боль и т. д. XE "Доминанта=<378>"
 XE "Функциональная система+<379>"Функ​цио​наль​ная сис​те​ма

В це​ло​ст​ном по​ве​де​нии ор​га​низ​ма уча​ст​ву​ют все пе​ре​чис​лен​ные ме​ха​низ​мы ко​ор​ди​на​ции. Это по​ве​де​ние во​вле​ка​ет все от​де​лы ЦНС, фор​ми​руя об​шир​ную рас​пре​де​лен​ную сис​те​му — функ​цио​наль​ную сис​те​му.

Лю​бое по​ве​де​ние об​ла​да​ет, в ча​ст​но​сти, сле​дую​щи​ми чер​та​ми:

· оно на​прав​ле​но на удов​ле​тво​ре​ние ка​кой-ли​бо по​треб​но​сти — за​пус​ка​ет​ся, ко​гда по​треб​ность воз​ни​ка​ет и пре​кра​ща​ет​ся, ко​гда эта по​треб​ность удов​ле​тво​ря​ет​ся (или не мо​жет быть удов​ле​тво​ре​на по не​пре​одо​ли​мым при​чи​нам);

· оно тре​бу​ет уча​стия ор​га​низ​ма в це​лом.

Со​от​вет​ст​вен​но, функ​цио​наль​ная сис​те​ма — это вре​мен​ное объ​е​ди​не​ние мно​же​ст​ва нерв​ных струк​тур, на​прав​лен​ное на дос​ти​же​ние по​лез​но​го ре​зуль​та​та (то есть удов​ле​тво​ре​ние по​треб​но​сти).
Рас​смот​рим дея​тель​ность функ​цио​наль​ной сис​те​мы на при​ме​ре пи​ще​во​го по​ве​де​ния (рис. 4.6).

· Для то​го что​бы воз​ник​ло пи​ще​вое по​ве​де​ние, не​об​хо​ди​мы:

· пи​ще​вая по​треб​ность, или  XE "Мотивация<767>"мо​ти​ва​ция (по​треб​ность и мо​ти​ва​ция — близ​кие, но не рав​но​цен​ные по​ня​тия, см. гл. 18);

· па​мять (сфор​ми​ро​ван​ная на ос​но​ва​нии соб​ст​вен​но​го опы​та ин​фор​ма​ция о том, как удов​ле​тво​рить мо​ти​ва​цию — на​при​мер, где на​хо​дит​ся сто​ло​вая и сколь​ко сто​ит обед);

·  XE "Афферентация:обстановочная+<381>"об​ста​но​воч​ная аф​фе​рен​та​ция (ин​фор​ма​ция об ок​ру​жаю​щей об​ста​нов​ке, без зна​ния ко​то​рой не​воз​мож​но пра​виль​ное по​ве​де​ние — на​при​мер, где на​хо​дим​ся мы са​ми и сколь​ко у нас де​нег) (аф​фе​рен​та​ция — по​сту​паю​щая в ЦНС ин​фор​ма​ция); XE "Афферентация:обстановочная=<382>"

 XE "Афферентация:пусковая<383>"
· пус​ко​вая аф​фе​рен​та​ция (внеш​ний или внут​рен​ний сти​мул, за​пус​каю​щий по​ве​де​ние, на​при​мер зво​нок на пе​ре​ме​ну для школь​ни​ка, оз​на​чаю​щий воз​мож​ность пой​ти в бу​фет).

· Все эти ви​ды ин​фор​ма​ции (аф​фе​рен​та​ции) со​пос​тав​ля​ют​ся на ста​дии  XE "Афферентный синтез<384>"аф​фе​рент​но​го син​те​за, и ес​ли со​блю​да​ют​ся все ус​ло​вия для за​пус​ка по​ве​де​ния (име​ет​ся мо​ти​ва​ция, а об​ста​нов​ка, оце​нен​ная на ос​но​ва​нии за​ло​жен​но​го в па​мя​ти опы​та, по​зво​ля​ет ее удов​ле​тво​рить), то при​ни​ма​ет​ся ре​ше​ние об окон​ча​тель​ном фор​ми​ро​ва​нии функ​цио​наль​ной сис​те​мы.

· На этой ста​дии об​ра​зу​ют​ся два бло​ка:

· про​грам​ма дей​ст​вий (ин​фор​ма​ция о том, ка​кие дей​ст​вия сле​ду​ет пред​при​нять);

·  XE "Акцептор результатов действия+<385>"ак​цеп​тор ре​зуль​та​тов дей​ст​вия (ин​фор​ма​ция о том, ка​кие ре​зуль​та​ты ожи​да​ет​ся по​лу​чить).

В со​от​вет​ст​вии с про​грам​мой дей​ст​вий, за​пус​ка​ет​ся по​ве​де​ние.

· По​ве​де​ние при​во​дит к ре​зуль​та​там — сна​ча​ла про​ме​жу​точ​ным (че​ло​век встал, до​шел до две​ри, по​вер​нул руч​ку, дверь от​кры​лась), за​тем — окон​ча​тель​но​му (съел обед).  XE "Обратная связь+<387>"Ин​фор​ма​ция о ре​зуль​та​тах — об​рат​ная аф​фе​рен​та​ция — по​сту​па​ет в ЦНС и со​пос​тав​ля​ет​ся с ак​цеп​то​ром ре​зуль​та​тов дей​ст​вия. Ес​ли об​рат​ная аф​фе​рен​та​ция со​от​вет​ст​ву​ет ак​цеп​то​ру ре​зуль​та​тов дей​ст​вия (дос​тиг​ну​тое сов​па​да​ет с ожи​дае​мым), дея​тель​ность про​дол​жа​ет​ся в со​от​вет​ст​вии с про​грам​мой. Ес​ли пол​но​го со​от​вет​ст​вия нет (по​вер​нул руч​ку две​ри, но дверь не от​кры​лась), про​грам​ма дей​ст​вий кор​рек​ти​ру​ет​ся и дея​тель​ность во​зоб​нов​ля​ет​ся на ос​но​ве но​вой про​грам​мы. Ес​ли дос​тиг​нут окон​ча​тель​ный ре​зуль​тат, то по​треб​ность удов​ле​тво​ря​ет​ся и функ​цио​наль​ная сис​те​ма рас​па​да​ет​ся. Ес​ли же окон​ча​тель​ный ре​зуль​тат не мо​жет быть дос​тиг​нут (сто​ло​вая за​кры​та, а вре​ме​ни ис​кать дру​гую нет), то функ​цио​наль​ная сис​те​ма так​же рас​па​да​ет​ся. В обо​их слу​ча​ях пре​кра​ща​ет​ся по​ве​де​ние, на​прав​лен​ное на удов​ле​тво​ре​ние дан​ной по​треб​но​сти. XE "Акцептор результатов действия=<386>"
Как ви​дим, в ор​га​ни​за​ции функ​цио​наль​ной сис​те​мы уча​ст​ву​ют все пе​ре​чис​лен​ные прин​ци​пы функ​цио​ни​ро​ва​ния ЦНС:

· она дей​ст​ву​ет по реф​лек​тор​но​му прин​ци​пу — фор​ми​ру​ет​ся в от​вет на по​треб​ность (внут​рен​ний раз​дра​жи​тель) и за​пус​ка​ет​ся в от​вет на пус​ко​вую аф​фе​рен​та​цию (внеш​ний раз​дра​жи​тель); бо​лее то​го, в хо​де вы​пол​не​ния она по​сто​ян​но кор​рек​ти​ру​ет​ся в за​ви​си​мо​сти от ре​зуль​та​тов (внеш​них и внут​рен​них раз​дра​жи​те​лей);

· она под​чи​ня​ет​ся ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу — по​ве​де​ние за​пус​ка​ет цель​ные про​грам​мы дви​же​ний, ко​то​рые, в свою оче​редь, за​пус​ка​ют бо​лее про​стые про​грам​мы — ша​га​тель​ный реф​лекс, хва​та​тель​ный реф​лекс и пр.;

· про​грам​ма  XE "Рефлексы:цепные<389>"дей​ст​вий пред​став​ля​ет со​бой фак​ти​че​ски по​сле​до​ва​тель​ность бо​лее про​стых про​грамм — по прин​ци​пу цеп​ных реф​лек​сов;
· вы​пол​не​ние от​дель​ных про​грамм и ин​фор​ма​ция об их окон​ча​нии по​сто​ян​но кон​тро​ли​ру​ет​ся с по​мо​щью об​рат​ной свя​зи (об​рат​ной аф​фе​рен​та​ции); XE "Обратная связь=<388>"
·  XE "Общий конечный путь<391>"функ​цио​наль​ная сис​те​ма — это фак​ти​че​ски  XE "Доминанта<390>"до​ми​нан​та: она воз​ни​ка​ет на ос​но​ва​нии наи​бо​лее зна​чи​мой по​треб​но​сти, вы​иг​ры​ва​ет борь​бу за об​щие ко​неч​ные пу​ти и по​дав​ля​ет все ос​таль​ные по​ве​ден​че​ские про​грам​мы. XE "ЦНС:координация=<332>"

 XE "Функциональная система=<380>"
Глава 5. Физиология дви​га​тель​ных сис​те​м

Об​щие прин​ци​пы управ​ле​ния дви​же​ния​ми

Клас​си​фи​ка​ция дви​же​ний

Дви​же​ния мож​но очень ус​лов​но под​раз​де​лить на:

·  XE "Движения:позные+<392>"по​зные (со​хра​не​ние по​зы; пе​ре​ме​на по​зы; удер​жа​ние по​зы при внеш​них воз​дей​ст​ви​ях, на​при​мер при рез​ком тор​мо​же​нии в по​ез​де) и  XE "Движения:локомоторные<394>"ло​ко​мо​тор​ные (пе​ре​дви​же​ния в про​стран​ст​ве, дви​же​ния ко​неч​но​стей). По​зные дви​же​ния осу​ще​ст​в​ля​ют​ся по​сто​ян​но (да​же во сне че​ло​век при​ни​ма​ет оп​ре​де​лен​ную по​зу), и лю​бое ло​ко​мо​тор​ное дви​же​ние осу​ще​ст​в​ля​ет​ся на фо​не по​зных; XE "Движения:позные=<393>"
· сте​рео​тип​ные  XE "Движения:стереотипные<395>"и  XE "Движения:нестереотипные<396>"не​сте​рео​тип​ные. Пер​вые пред​став​ля​ют со​бой вро​ж​ден​ные про​грам​мы, ко​то​рые за​тем со​вер​шен​ст​ву​ют​ся (стоя​ние, ходь​ба), вто​рые пре​иму​ще​ст​вен​но при​об​ре​тен​ные и ин​ди​ви​ду​аль​ные (иг​ра на фор​те​пиа​но). По​зные дви​же​ния в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни сте​рео​тип​ны, ло​ко​мо​тор​ные — на​обо​рот.

 XE "Двигательные системы+<400>"Прин​ци​пы ор​га​ни​за​ции дви​га​тель​ных сис​тем

 XE "ЦНС:иерархическая организация+<398>"Ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция

Дви​же​ния выс​ших жи​вот​ных слиш​ком слож​ны, что​бы они мог​ли осу​ще​ст​в​лять​ся од​ним от​де​лом ЦНС. В свя​зи с этим сис​те​ма управ​ле​ния дви​же​ния​ми пред​став​ля​ет со​бой рас​пре​де​лен​ную сис​те​му, ор​га​ни​зо​ван​ную по ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу (рис. 5.1). Суть этой ор​га​ни​за​ции за​клю​ча​ет​ся в сле​дую​щем.

1. Сис​те​ма со​сто​ит из трех уров​ней управ​ле​ния: 1) ко​ра го​лов​но​го моз​га; 2) ствол моз​га; 3) спин​ной мозг.

2. Чем ни​же уро​вень, тем бо​лее про​стые про​грам​мы управ​ле​ния дви​же​ния​ми в нем за​ло​же​ны. В спин​ном моз​ге за​ло​же​ны про​грам​мы эле​мен​тов ос​нов​ных дви​же​ний. В ство​ле моз​га за​ло​же​ны про​грам​мы от​дель​ных цель​ных дви​же​ний. В ко​ре го​лов​но​го моз​га за​ло​же​ны про​грам​мы слож​ных по​ве​ден​че​ских ак​тов.
3. Управ​ле​ние низ​ши​ми цен​тра​ми со сто​ро​ны выс​ших со​сто​ит в том, что при вы​пол​не​нии ка​ко​го-ли​бо дви​же​ния выс​шие цен​тры вклю​ча​ют го​то​вые про​грам​мы, за​ло​жен​ные в низ​ших цен​трах, и фор​ми​ру​ют из этих про​стых про​грамм бо​лее слож​ные.

 XE "Спинной мозг:двигательные функции+<402>"

 XE "Ствол мозга:двигательные функции+<404>"

 XE "Кора головного мозга:двигательные функции+<406>"Рас​смот​рим ра​бо​ту этой сис​те​мы на при​ме​ре ходь​бы (рис. 5.2). В ней​рон​ных кон​ту​рах спин​но​го моз​га за​ло​же​ны та​кие эле​мен​ты это​го дви​же​ния, как ша​га​тель​ный реф​лекс (од​но​вре​мен​ное сги​ба​ние од​ной ко​неч​но​сти и раз​ги​ба​ние про​ти​во​по​лож​ной, за​тем на​обо​рот). Ствол моз​га ак​ти​ви​ру​ет этот и дру​гие эле​мен​ты, со​би​рая из них про​грам​му ходь​бы, вклю​чаю​щей ко​ор​ди​ни​ро​ван​ные дви​же​ния все​ми че​тырь​мя ко​неч​но​стя​ми, под​дер​жа​ние ту​ло​ви​ща и шеи в ра​зо​гну​том со​стоя​нии и т. п.; при этом про​чие реф​лек​сы, на​при​мер че​са​тель​ный, тор​мо​зят​ся. На​ко​нец, ко​ра го​лов​но​го моз​га вклю​ча​ет за​ло​жен​ную в ство​ле моз​га про​грам​му ходь​бы в нуж​ное вре​мя и в нуж​ном на​прав​ле​нии, по​дав​ляя при этом про​грам​мы бе​га и др. Та​ким об​ра​зом, спин​ной мозг не​по​сред​ст​вен​но управ​ля​ет мыш​ца​ми, ствол моз​га управ​ля​ет ней​рон​ны​ми кон​ту​ра​ми спин​но​го моз​га, а ко​ра го​лов​но​го моз​га — цен​тра​ми ство​ла моз​га. XE "Кора головного мозга:двигательные функции=<407>"

 XE "Ствол мозга:двигательные функции=<405>"

 XE "Спинной мозг:двигательные функции=<403>"

 XE "ЦНС:иерархическая организация=<399>"
 XE "Спинной мозг:проводящие пути:кортикоспинальный путь+<408>"До​пол​ни​тель​ное пря​мое управ​ле​ние

Опи​сан​ная вы​ше трех​уров​не​вая ма​ги​ст​раль обес​пе​чи​ва​ет ос​нов​ные, но лишь сте​рео​тип​ные, в ос​нов​ном вро​ж​ден​ные и пре​иму​ще​ст​вен​но по​зные дви​же​ния. Дей​ст​ви​тель​но, толь​ко про​грам​мы та​ких дви​же​ний мо​гут быть за​ло​же​ны в яд​рах ство​ла моз​га. Что же ка​са​ет​ся бо​лее слож​ных, не​сте​рео​тип​ных при​об​ре​тен​ных дви​же​ний, то для их вы​пол​не​ния ко​ра го​лов​но​го моз​га долж​на не​по​сред​ст​вен​но управ​лять спин​ным моз​гом. Для это​го су​ще​ст​ву​ет пря​мой путь от ко​ры го​лов​но​го моз​га к спин​но​му моз​гу — кор​ти​кос​пи​наль​ный, или пи​ра​мид​ный путь. XE "Спинной мозг:проводящие пути:кортикоспинальный путь=<409>"
Сис​те​мы кор​рек​ции

Управ​ле​ние та​ки​ми слож​ней​ши​ми про​цес​са​ми, как дви​же​ния, не​воз​мож​но без сис​тем, обес​пе​чи​ваю​щих уточ​не​ние и кор​рек​цию управ​ляю​щих про​грамм. Роль этих сис​тем иг​ра​ют  XE "Мозжечок<410>"

 XE "Базальные ядра<411>"моз​же​чок и ба​заль​ные яд​ра. Са​ми по се​бе они не вы​зы​ва​ют ни​ка​ких дви​же​ний (на​при​мер, при элек​три​че​ском раз​дра​же​нии), но уточ​ня​ют все дви​же​ния пе​ред их на​ча​лом или в хо​де вы​пол​не​ния.

 XE "Обратная связь+<412>"Об​рат​ная связь

Для управ​ле​ния дви​же​ния​ми не​об​хо​ди​мо по​сто​ян​но по​лу​чать об​рат​ную связь — ин​фор​ма​цию о том, как эти дви​же​ния вы​пол​ня​ют​ся. Важ​ней​шие ви​ды чув​ст​ви​тель​но​сти, обес​пе​чи​ваю​щие об​рат​ную связь, сле​дую​щие:

· про​прио​цеп​тив​ная  XE "Проприоцептивная чувствительность<414>"(им​пуль​са​ция от мышц и сус​та​вов, не​су​щая ин​фор​ма​цию о по​ло​же​нии и на​прав​ле​нии дви​же​ний ко​неч​но​стей, си​ле и ско​ро​сти со​кра​ще​ния мышц и т. п.); XE "Вестибулярная чувствительность<415>"
· вес​ти​бу​ляр​ная (им​пуль​са​ция от вес​ти​бу​ляр​но​го ап​па​ра​та, не​су​щая ин​фор​ма​цию о по​ло​же​нии и дви​же​нии го​ло​вы в по​ле тя​же​сти Зем​ли).

Ос​таль​ные ви​ды чув​ст​ви​тель​но​сти (пре​ж​де все​го — зри​тель​ная) иг​ра​ют важ​ную, но до​пол​ни​тель​ную роль. XE "Двигательные системы=<401>"

 XE "Обратная связь=<413>"
 XE "Спинной мозг+<416>"Спин​ной мозг

 XE "Спинной мозг:строение+<418>"Ос​но​вы ана​то​мии

Спин​ной мозг со​сто​ит из  XE "Спинной мозг:сегменты<420>"сег​мен​тов (сег​мент спин​но​го моз​га — уча​сток спин​но​го моз​га, даю​щий на​ча​ло од​ной па​ре спин​но​моз​го​вых нер​вов и ин​нер​ви​рую​щий оп​ре​де​лен​ный уча​сток те​ла). Сег​мен​ты, в свою оче​редь, объ​е​ди​ня​ют​ся в  XE "Спинной мозг:отделы<421>"от​де​лы: шей​ный (8 сег​мен​тов), груд​ной (12 сег​мен​тов), по​яс​нич​ный (5 сег​мен​тов), кре​ст​цо​вый (5 сег​мен​тов) и коп​чи​ко​вый (1—3 сег​мен​та).

 XE "Спинной мозг:серое вещество+<422>"

 XE "Спинной мозг:белое вещество+<424>"Ос​нов​ные ком​по​нен​ты спин​но​го моз​га — се​рое и бе​лое ве​ще​ст​во. Се​рое ве​ще​ст​во пред​став​ле​но те​ла​ми ней​ро​нов, бе​лое — про​во​дя​щи​ми пу​тя​ми. На раз​ре​зе спин​но​го моз​га вы​де​ля​ют сле​дую​щие ос​нов​ные струк​ту​ры (рис. 5.3):

·  XE "Спинной мозг:рога+<426>"в се​ром ве​ще​ст​ве — пе​ред​ние, бо​ко​вые (име​ют​ся толь​ко на уров​не от VIII шей​но​го до III по​яс​нич​но​го сег​мен​тов) и зад​ние ро​га.  XE "Спинной мозг:корешки+<428>"В зад​ние ро​га вхо​дят зад​ние ко​реш​ки, из пе​ред​них ро​гов вы​хо​дят пе​ред​ние ко​реш​ки.  XE "Спинной мозг:корешки=<429>"

 XE "Ганглии:спинномозговые+<432>"Зад​ние ко​реш​ки на​чи​на​ют​ся от спин​но​моз​го​вых ганг​ли​ев. Пе​ред​ние ро​га и ко​реш​ки яв​ля​ют​ся дви​га​тель​ны​ми, зад​ние — чув​ст​ви​тель​ны​ми;

· в бе​лом ве​ще​ст​ве — пе​ред​ние, бо​ко​вые и зад​ние  XE "Спинной мозг:канатики<430>"ка​на​ти​ки. XE "Спинной мозг:белое вещество=<425>"

 XE "Спинной мозг:серое вещество=<423>"
Ней​ро​ны спин​но​го моз​га де​лят​ся на:

· чув​ст​ви​тель​ные; их те​ла за​ле​га​ют в спин​но​моз​го​вых ганг​ли​ях, пе​ри​фе​ри​че​ская ветвь их един​ст​вен​но​го от​ро​ст​ка идет от ре​цеп​то​ра, цен​траль​ная — в со​ста​ве зад​них ко​реш​ков в зад​ние ро​га спин​но​го моз​га; XE "Ганглии:спинномозговые=<433>"
· вста​воч​ные, со​став​ляю​щие ос​нов​ную мас​су се​ро​го ве​ще​ст​ва. Осо​бая раз​но​вид​ность вста​воч​ных ней​ро​нов — пре​ганг​лио​нар​ные ве​ге​та​тив​ные ней​ро​ны (гл. 6);

· дви​га​тель​ные, или мо​то​ней​ро​ны; их те​ла за​ле​га​ют в пе​ред​них ро​гах спин​но​го моз​га, а дви​га​тель​ные от​ро​ст​ки (ак​со​ны) идут к ске​лет​ным мыш​цам. Вы​де​ля​ют  XE "Альфа-мотонейроны<434>"-мо​то​ней​ро​ны, ин​нер​ви​рую​щие соб​ст​вен​но ске​лет​ные мыш​цы, и  XE "Гамма-мотонейроны<435>"-мо​то​ней​ро​ны, ин​нер​ви​рую​щие так на​зы​вае​мые ин​тра​фу​заль​ные мы​шеч​ные во​лок​на (см. ни​же, разд. «Мио​та​ти​че​ский реф​лекс»). Аль​фа-мо​то​ней​ро​ны — это един​ст​вен​ные вы​ход​ные со​ма​ти​че​ские ней​ро​ны спин​но​го моз​га; они слу​жат об​щим ко​неч​ным пу​тем для всех дви​га​тель​ных реф​лек​сов и про​грамм. XE "Спинной мозг:рога=<427>"

 XE "Спинной мозг:строение=<419>"
Ос​нов​ные функ​ции

Спин​ной мозг вы​пол​ня​ет сле​дую​щие ос​нов​ные функ​ции:

· реф​лек​тор​ную, обес​пе​чи​вае​мую се​рым ве​ще​ст​вом;

· про​вод​ни​ко​вую, обес​пе​чи​вае​мую бе​лым ве​ще​ст​вом (то есть про​во​дя​щи​ми пу​тя​ми спин​но​го моз​га).

 XE "Спинной мозг:рефлексы+<436>"Реф​лек​сы спин​но​го моз​га мо​гут быть:

· со​ма​ти​че​ски​ми; роль ко​неч​но​го зве​на в этих реф​лек​сах иг​ра​ют ске​лет​ные мыш​цы, и по​это​му все та​кие реф​лек​сы пред​став​ля​ют со​бой дви​же​ния или их эле​мен​ты;

· ве​ге​та​тив​ны​ми; роль ко​неч​но​го зве​на в этих реф​лек​сах иг​ра​ют внут​рен​ние ор​га​ны, со​су​ды и же​ле​зы. XE "Спинной мозг:рефлексы=<437>"
 XE "Спинной мозг:проводящие пути+<438>"Про​во​дя​щие пу​ти спин​но​го моз​га де​лят​ся на:

· вос​хо​дя​щие (аф​фе​рент​ные), не​су​щие чув​ст​ви​тель​ную ин​фор​ма​цию в выс​шие от​де​лы ЦНС;

· нис​хо​дя​щие (эф​фе​рент​ные), не​су​щие в ко​неч​ном сче​те ко​ман​ды к дви​га​тель​ным со​ма​ти​че​ским и ве​ге​та​тив​ным ней​ро​нам.

Та​ким об​ра​зом, спин​ной мозг яв​ля​ет​ся ча​стью ве​ге​та​тив​ной, дви​га​тель​ной и сен​сор​ных сис​тем. Здесь мы рас​смот​рим пре​иму​ще​ст​вен​но дви​га​тель​ные функ​ции спин​но​го моз​га, при не​об​хо​ди​мо​сти ка​са​ясь ве​ге​та​тив​ных (под​роб​нее см. в гл. 6) и сен​сор​ных (под​роб​нее см. в гл. 16 и 17) функ​ций.

Про​вод​ни​ко​вая функ​ция — про​во​дя​щие пу​ти спин​но​го моз​га

Нис​хо​дя​щие пу​ти

Как вид​но из рис. 5.1, все со​ма​ти​че​ские нис​хо​дя​щие пу​ти идут ли​бо от ство​ла моз​га, ли​бо от ко​ры го​лов​но​го моз​га. Ос​нов​ные из этих пу​тей сле​дую​щие.

· От ство​ла моз​га:
· руб​рос​пи​наль​ный путь  XE "Спинной мозг:проводящие пути:руброспинальный путь<440>"(от крас​но​го яд​ра);

· вес​ти​бу​лос​пи​наль​ный  XE "Спинной мозг:проводящие пути:вестибулоспинальный путь<441>"путь (от вес​ти​бу​ляр​но​го яд​ра Дей​тер​са);

· ре​ти​ку​лос​пи​наль​ные  XE "Спинной мозг:проводящие пути:ретикулоспинальные пути<442>"пу​ти — ме​ди​аль​ный и ла​те​раль​ный (от ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции);

· тек​тос​пи​наль​ный путь (от  XE "Спинной мозг:проводящие пути:тектоспинальный путь<443>"чет​ве​ро​хол​мия).

· От ко​ры го​лов​но​го моз​га:

· кор​ти​кос​пи​наль​ный путь  XE "Спинной мозг:проводящие пути:кортикоспинальный путь<444>"(от пре​цен​траль​ной из​ви​ли​ны).

Функ​ции этих пу​тей бу​дут рас​смот​ре​ны ни​же в разд. «Ствол моз​га» и «Ко​ра го​лов​но​го моз​га».

Вос​хо​дя​щие пу​ти

По вос​хо​дя​щим пу​тям спин​но​го моз​га в ЦНС идет поч​ти вся чув​ст​ви​тель​ность от ту​ло​ви​ща и ко​неч​но​стей, кро​ме по​сту​паю​щей по чув​ст​ви​тель​ным во​лок​нам блу​ж​даю​щих нер​вов. Эта чув​ст​ви​тель​ность под​раз​де​ля​ет​ся на:

· по​верх​но​ст​ную (от ко​жи и сли​зи​стых рта и на​руж​ных по​ло​вых ор​га​нов);

· про​прио​цеп​тив​ную (от мышц, сус​та​вов, су​хо​жи​лий);

· ин​те​ро​цеп​тив​ную (от внут​рен​них ор​га​нов).

·  XE "Поверхностная чувствительность+<445>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:спиноталамические пути+<451>"По​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность, как хо​ро​шо из​вест​но ка​ж​до​му по соб​ст​вен​но​му опы​ту, осоз​на​вае​ма. Сле​до​ва​тель​но, она долж​на по​сту​пать в ко​ру го​лов​но​го моз​га. Во​лок​на, не​су​щие по​верх​но​ст​ную чув​ст​ви​тель​ность, идут в со​ста​ве пу​тей:

· спи​но​та​ла​ми​че​ских (спи​но​та​ла​мо​кор​ти​каль​ных); этих пу​тей два — пе​ред​ний и ла​те​раль​ный;  XE "Спинной мозг:проводящие пути:спиноталамические пути=<452>"
· пуч​ков  XE "Спинной мозг:проводящие пути:пучок Голля<453>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:пучок Бурдаха<454>"Гол​ля и Бур​да​ха (тон​ко​го и кли​но​вид​но​го пуч​ков).

Под​роб​нее по​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность рас​смат​ри​ва​ет​ся в гл. 17. XE "Поверхностная чувствительность=<446>"
·  XE "Проприоцептивная чувствительность+<447>"Про​прио​цеп​тив​ная (мы​шеч​но-сус​тав​ная) чув​ст​ви​тель​ность, как го​во​ри​лось вы​ше, слу​жит глав​ным ис​точ​ни​ком об​рат​ной свя​зи при вы​пол​не​нии дви​же​ний. Сле​до​ва​тель​но, она долж​на по​сту​пать во все от​де​лы, от​ве​чаю​щие за управ​ле​ние дви​же​ния​ми1, а имен​но:

1 Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют ба​заль​ные ганг​лии в свя​зи с их осо​бой функ​ци​ей; см. со​от​вет​ст​вую​щий раз​дел ни​же.

· в ствол моз​га. Это обес​пе​чи​ва​ют пуч​ки Гол​ля и Бур​да​ха;

· в ко​ру го​лов​но​го моз​га. Это так​же обес​пе​чи​ва​ют пуч​ки Гол​ля и Бур​да​ха; в ство​ле моз​га они пе​ре​клю​ча​ют​ся в од​но​имен​ных яд​рах  XE “Ядро (а):Голля<625>"

 XE “Ядро (а):Бурдаха<626>", от​ку​да им​пуль​са​ция идет в ко​ру го​лов​но​го моз​га (че​рез та​ла​мус);

· в моз​же​чок. Это  XE "Спинной мозг:проводящие пути:спиноцеребеллярные пути<455>"обес​пе​чи​ва​ют спи​но​це​ре​бел​ляр​ные (спин​но-моз​жеч​ко​вые) пу​ти; этих пу​тей два — пе​ред​ний (Го​вер​са) и зад​ний (Флек​си​га). XE "Проприоцептивная чувствительность=<448>"
·  XE "Интероцептивная чувствительность+<449>"Ин​те​ро​цеп​тив​ная (вис​це​раль​ная) чув​ст​ви​тель​ность. Ос​нов​ная часть им​пуль​са​ции от внут​рен​них ор​га​нов идет в го​лов​ной мозг по чув​ст​ви​тель​ным во​лок​нам блу​ж​даю​щих нер​вов, ми​нуя спин​ной мозг. XE "Интероцептивная чувствительность=<450>"
Итак, по​дав​ляю​щая часть чув​ст​ви​тель​ной им​пуль​са​ции от ту​ло​ви​ща и ко​неч​но​стей по​сту​па​ет в го​лов​ной мозг по трем груп​пам вос​хо​дя​щих пу​тей (табл. 5.1):

· спи​но​та​ла​ми​че​ским;

· Гол​ля и Бур​да​ха;

· спи​но​це​ре​бел​ляр​ным.  XE "Спинной мозг:проводящие пути=<439>"
 XE "Спинной мозг:рефлексы+<456>"

 XE "Рефлексы:спинного мозга+<458>"Реф​лек​тор​ная функ​ция — реф​лек​сы спин​но​го моз​га

Здесь бу​дут рас​смот​ре​ны толь​ко со​ма​ти​че​ские реф​лек​сы спин​но​го моз​га; ве​ге​та​тив​ные реф​лек​сы описаны в гл. 6.

Как уже го​во​ри​лось, в спин​ном моз​ге за​ле​га​ют эле​мен​ты ос​нов​ных дви​же​ний. Эти дви​же​ния сле​дую​щие:

· удер​жа​ние по​сто​ян​ной по​зы, пре​ж​де все​го — вер​ти​каль​ной;

· ходь​ба;

· бег;

· за​щит​ные реф​лек​сы (от​дер​ги​ва​ние, че​са​ние).

Со​ма​ти​че​ские реф​лек​сы спин​но​го моз​га — это и есть эле​мен​ты ос​нов​ных дви​же​ний. Здесь мы рас​смот​рим ос​нов​ные (но да​ле​ко не все) реф​лек​сы спин​но​го моз​га.

Со мно​ги​ми реф​лек​тор​ны​ми ду​га​ми спин​но​го моз​га свя​за​ны ти​пич​ные ней​рон​ные кон​ту​ры (гл. 4). Важ​ней​шие из этих кон​ту​ров сле​дую​щие:

·  XE "Нейронные контуры:реципрокного торможения+<461>"кон​тур ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния (рис. 4.4, Е). При​мер — ре​ци​прок​ное тор​мо​же​ние мышц-ан​та​го​ни​стов (воз​бу​ж​де​ние мо​то​ней​ро​на мыш​цы, на​при​мер сги​ба​те​ля, со​про​во​ж​да​ет​ся тор​мо​же​ни​ем мо​то​ней​ро​на ее ан​та​го​ни​ста, на​при​мер раз​ги​ба​те​ля); XE "Нейронные контуры:реципрокного торможения=<462>"
·  XE "Нейронные контуры:возвратного торможения+<463>"кон​тур воз​врат​но​го тор​мо​же​ния (рис. 4.4, Г). На​ли​чие воз​врат​но​го тор​моз​но​го ней​ро​на при -мо​то​ней​ро​не чрез​вы​чай​но рас​про​стра​не​но в спин​ном моз​ге (где тор​моз​ные ней​ро​ны на​зы​ва​ют​ся клет​ка​ми Рен​шоу, а са​мо тор​мо​же​ние — тор​мо​же​ни​ем Рен​шоу). Бла​го​да​ря это​му дос​ти​га​ет​ся бы​строе окон​ча​ние дви​же​ния, а сле​до​ва​тель​но, точ​ность это​го дви​же​ния; кро​ме то​го, пре​ду​пре​ж​да​ют​ся дли​тель​ные раз​ря​ды мо​то​ней​ро​нов, при​во​дя​щие к спаз​мам мышц. XE "Нейронные контуры:возвратного торможения=<464>"
 XE "Рефлексы:миотатический+<465>"Мио​та​ти​че​ский реф​лекс (мо​но​си​нап​ти​че​ский реф​лекс на рас​тя​же​ние, «су​хо​жиль​ный реф​лекс»)

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: рас​тя​же​ние мыш​цы вы​зы​ва​ет ее со​кра​ще​ние. В кли​ни​ке рас​тя​же​ние мыш​цы вы​зы​ва​ют уда​ром по ее су​хо​жи​лию, от​сю​да не​точ​ное на​зва​ние «су​хо​жиль​ный реф​лекс». Наи​бо​лее из​вест​ный при​мер (  XE "Рефлексы:коленный<467>"ко​лен​ный реф​лекс.

· Ду​га реф​лек​са (рис. 5.4, А): внут​ри​мы​шеч​ный ре​цеп​тор рас​тя​же​ния (мы​шеч​ное ве​ре​те​но) — чув​ст​ви​тель​ный ней​рон (те​ло — в спин​но​моз​го​вом ганг​лии) — -мо​то​ней​рон (те​ло — в пе​ред​них ро​гах спин​но​го моз​га) — ске​лет​ная мыш​ца. Та​ким об​ра​зом, в ду​ге это​го реф​лек​са уча​ст​ву​ют толь​ко два ней​ро​на и, со​от​вет​ст​вен​но, име​ет​ся один си​напс; от​сю​да на​зва​ние «мо​но​си​нап​ти​че​ский реф​лекс на рас​тя​же​ние». Кро​ме то​го, с ду​гой реф​лек​са свя​зан кон​тур ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния, бла​го​да​ря че​му со​кра​ще​ние мыш​цы со​про​во​ж​да​ет​ся рас​слаб​ле​ни​ем ее ан​та​го​ни​ста.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: по​сколь​ку в ре​зуль​та​те это​го реф​лек​са рас​тя​же​ние (то есть уд​ли​не​ние) мыш​цы при​во​дит к ее со​кра​ще​нию (то есть уко​ро​че​нию), он на​прав​лен на под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва дли​ны мыш​цы. Сле​до​ва​тель​но, дан​ный реф​лекс

· яв​ля​ет​ся эле​мен​том лю​бых дви​же​ний, тре​бую​щих по​сто​ян​ст​ва дли​ны мышц, то есть удер​жа​ния по​зы;

· де​ла​ет дви​же​ния бо​лее плав​ны​ми, так как пре​пят​ст​ву​ет рез​ким из​ме​не​ни​ям дли​ны мышц.

Эти две функ​ции чрез​вы​чай​но важ​ны, и имен​но по​это​му мио​та​ти​че​ские реф​лек​сы яв​ля​ют​ся са​мы​ми рас​про​стра​нен​ны​ми реф​лек​са​ми спин​но​го моз​га.

·  XE "Проприоцептивная чувствительность:рецепторы:мышечные веретена+<468>"Ре​цеп​тор. Мио​та​ти​че​ский реф​лекс на​чи​на​ет​ся с внут​ри​мы​шеч​но​го ре​цеп​то​ра рас​тя​же​ния — так на​зы​вае​мо​го мы​шеч​но​го ве​ре​те​на (рис. 5.4, Б). Этот ре​цеп​тор уст​ро​ен до​воль​но слож​но. По​нять его строе​ние и функ​цию по​мо​га​ет сле​дую​щее со​об​ра​же​ние. Под​дер​жи​вая по​сто​ян​ст​во дли​ны мышц, мио​та​ти​че​ский реф​лекс пре​пят​ст​ву​ет лю​бо​му из​ме​не​нию этой дли​ны, то есть — соб​ст​вен​но дви​же​ни​ям. Зна​чит, что​бы дви​же​ния бы​ли воз​мож​ны, не​об​хо​ди​мо пре​одо​ле​вать дей​ст​вие мио​та​ти​че​ско​го реф​лек​са.  XE "Гамма-мотонейроны+<476>"Это дос​ти​га​ет​ся бла​го​да​ря на​ли​чию в со​ста​ве мы​шеч​но​го ве​ре​те​на ин​тра​фу​заль​ных мы​шеч​ных во​ло​кон (intra — внут​ри, fusus — ве​ре​те​но), ин​нер​ви​руе​мых -мо​то​ней​ро​на​ми. Пред​по​ло​жим, что мы хо​тим со​вер​шить дви​же​ние, свя​зан​ное с со​кра​ще​ни​ем не​ко​ей мыш​цы. Ес​ли бы при этом на​ши дви​га​тель​ные сис​те​мы по​сы​ла​ли воз​бу​ж​даю​щую им​пуль​са​цию толь​ко к -мо​то​ней​ро​ну дан​ной мыш​цы, то дви​же​ние бы​ло бы за​труд​не​но: со​кра​ще​ние мыш​цы, то есть умень​ше​ние ее дли​ны, при​ве​ло бы к сни​же​нию им​пуль​са​ции от ре​цеп​то​ра рас​тя​же​ния, умень​ше​нию ак​ти​ва​ции -мо​то​ней​ро​на и тем са​мым — к пре​кра​ще​нию со​кра​ще​ния мыш​цы. Од​на​ко ес​ли од​но​вре​мен​но с воз​бу​ж​де​ни​ем -мо​то​ней​ро​на бу​дут воз​бу​ж​дать​ся -мо​то​ней​ро​ны, то со​кра​ще​ние ин​тра​фу​заль​ных во​ло​кон рас​тя​нет ре​цеп​тор, им​пуль​са​ция от не​го по​вы​сит​ся и ак​ти​ва​ция -мо​то​ней​ро​на не умень​шит​ся; дви​же​ние со​вер​шит​ся. Та​ким об​ра​зом, лю​бое дви​же​ние, свя​зан​ное с со​кра​ще​ни​ем мыш​цы, тре​бу​ет ак​ти​ва​ции не толь​ко -, но и -мо​то​ней​ро​нов. XE "Гамма-мотонейроны=<477>"

 XE "Проприоцептивная чувствительность:рецепторы:мышечные веретена=<469>"

 XE "Рефлексы:миотатический=<466>"
 XE "Проприоцептивная чувствительность:рецепторы:сухожильный орган Гольджи+<470>"

 XE "Рефлексы:с сухожильного органа Гольджи+<472>"Реф​лекс с су​хо​жиль​но​го ор​га​на Голь​джи

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: на​пря​же​ние мыш​цы при​во​дит к ее рас​слаб​ле​нию.

· Ду​га реф​лек​са (рис. 5.5): ре​цеп​тор рас​тя​же​ния внут​ри су​хо​жи​лия (су​хо​жиль​ный ор​ган Голь​джи) — чув​ст​ви​тель​ный ней​рон — вста​воч​ный тор​моз​ный ней​рон — -мо​то​ней​рон — ске​лет​ная мыш​ца.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: бла​го​да​ря дан​но​му реф​лек​су на​пря​же​ние мыш​цы при​во​дит к ее рас​слаб​ле​нию (рас​тя​нуть су​хо​жи​лие и вы​звать ак​ти​ва​цию ре​цеп​то​ра мож​но толь​ко при на​пря​же​нии мыш​цы). Сле​до​ва​тель​но, он на​прав​лен на под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва на​пря​же​ния мыш​цы, и по​это​му

· яв​ля​ет​ся эле​мен​том лю​бых дви​же​ний, тре​бую​щих по​сто​ян​ст​ва на​пря​же​ния мышц, то есть удер​жа​ния по​зы (на​при​мер, вер​ти​каль​но​го по​ло​же​ния, тре​бую​ще​го дос​та​точ​но вы​ра​жен​но​го на​пря​же​ния мышц-раз​ги​ба​те​лей);

· пре​пят​ст​ву​ет рез​ко​му на​пря​же​нию мыш​цы, спо​соб​но​му при​вес​ти к трав​ме. XE "Рефлексы:с сухожильного органа Гольджи=<473>"

 XE "Проприоцептивная чувствительность:рецепторы:сухожильный орган Гольджи=<471>"
 XE "Рефлексы:сгибательный+<478>"Сги​ба​тель​ный реф​лекс

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: бо​ле​вое раз​дра​же​ние ко​жи при​во​дит к сги​ба​нию (от​дер​ги​ва​нию) ко​неч​но​сти.

· Ду​га реф​лек​са (рис. 5.6): кож​ный бо​ле​вой ре​цеп​тор — чув​ст​ви​тель​ный ней​рон — не​сколь​ко вста​воч​ных ней​ро​нов — -мо​то​ней​рон — ске​лет​ная мыш​ца.

Кро​ме то​го, с ду​гой реф​лек​са свя​зан кон​тур ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния, бла​го​да​ря че​му со​кра​ще​ние мыш​цы-сги​ба​те​ля со​про​во​ж​да​ет​ся рас​слаб​ле​ни​ем мыш​цы-раз​ги​ба​те​ля.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: за​щит​ный (от​дер​ги​ва​ние ко​неч​но​сти от бо​ле​во​го раз​дра​жи​те​ля). XE "Рефлексы:сгибательный=<479>"
 XE "Рефлексы:перекрестный разгибательный+<480>"Пе​ре​кре​ст​ный раз​ги​ба​тель​ный реф​лекс

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: вы​ше​опи​сан​ный сги​ба​тель​ный реф​лекс на бо​ле​вое раз​дра​же​ние ко​жи час​то со​че​та​ет​ся с раз​ги​ба​ни​ем про​ти​во​по​лож​ной ко​неч​но​сти.

· Ду​га реф​лек​са (рис. 5.6): та же, что для сги​ба​тель​но​го реф​лек​са, + ак​ти​ва​ция об​рат​но​го (со​кра​ще​ние раз​ги​ба​те​ля, рас​слаб​ле​ние сги​ба​те​ля) кон​ту​ра ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния на про​ти​во​по​лож​ной сто​ро​не.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: за​щит​ный (от​дер​ги​ва​ние ко​неч​но​сти от бо​ле​во​го раз​дра​жи​те​ля + от​тал​ки​ва​ние это​го раз​дра​жи​те​ля про​ти​во​по​лож​ной ко​неч​но​стью). XE "Рефлексы:перекрестный разгибательный=<481>"
 XE "Рефлексы:шагательный+<482>"Ша​га​тель​ный реф​лекс

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: раз​дра​же​ние по​дош​вы вы​зы​ва​ет по​пе​ре​мен​ные ша​га​тель​ные дви​же​ния ко​неч​но​стей. Эти дви​же​ния мо​гут воз​ни​кать и без дей​ст​вия ви​ди​мых раз​дра​жи​те​лей.

· Ду​га реф​лек​са: изу​че​на не​дос​та​точ​но. Оче​вид​но, од​на​ко, что в ней уча​ст​ву​ют кон​ту​ры ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния и ге​не​ра​то​ры рит​ма.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: эле​мент ходь​бы. XE "Рефлексы:шагательный=<483>"
 XE "Рефлексы:разгибательный толчок+<484>"Раз​ги​ба​тель​ный тол​чок

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: удар по по​дош​ве вы​зы​ва​ет рез​кое раз​ги​ба​ние ко​неч​но​сти.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: эле​мент бе​га (удар по по​дош​ве в ес​те​ст​вен​ных ус​ло​ви​ях — это при​зем​ле​ние ко​неч​но​сти при бе​ге; по​сле это​го при​зем​ле​ния долж​но сле​до​вать от​тал​ки​ва​ние ко​неч​но​сти от зем​ли). XE "Рефлексы:разгибательный толчок=<485>"
 XE "Рефлексы:чесательный+<486>"Че​са​тель​ный реф​лекс

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: сла​бое раз​дра​же​ние ко​жи вы​зы​ва​ет двух​фаз​ный реф​лекс: 1) под​не​се​ние ко​неч​но​сти к раз​дра​жен​но​му мес​ту; 2) рит​мич​ные че​са​тель​ные дви​же​ния.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: за​щит​ный (сбра​сы​ва​ние на​се​ко​мо​го-па​ра​зи​та). XE "Рефлексы:чесательный=<487>"
 XE "Рефлексы:стоятельный+<488>"Стоя​тель​ный реф​лекс

· По​сле​до​ва​тель​ность реф​лек​са: На​дав​ли​ва​ние на по​дош​ву вы​зы​ва​ет дли​тель​ное раз​ги​ба​ние ко​неч​но​сти.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл реф​лек​са: эле​мент вер​ти​каль​ной по​зы. XE "Рефлексы:спинного мозга=<459>"

 XE "Спинной мозг:рефлексы=<457>"

 XE "Спинной мозг=<417>"

 XE "Рефлексы:стоятельный=<489>"

 XE "Ствол мозга:основные функции<494>"
 XE "Ствол мозга+<490>"Ствол моз​га

 XE "Ствол мозга:строение+<492>"Об​щие прин​ци​пы ор​га​ни​за​ции ство​ла моз​га

К ство​лу моз​га от​но​сят:

· про​дол​го​ва​тый мозг;

· мост;

· сред​ний мозг1.

1 Ино​гда к ство​лу моз​га от​но​сят так​же про​ме​жу​точ​ный мозг, что бо​лее оп​рав​да​но с точ​ки зре​ния эво​лю​ции ЦНС. Од​на​ко в свя​зи с осо​бен​ны​ми функ​ция​ми про​ме​жу​точ​но​го моз​га та​кая клас​си​фи​ка​ция не по​лу​чи​ла рас​про​стра​не​ния в фи​зио​ло​гии и кли​ни​че​ской нев​ро​ло​гии.

В про​цес​се эво​лю​ции у низ​ших жи​вот​ных (рыб, зем​но​вод​ных и др.) ствол моз​га сфор​ми​ро​вал​ся как выс​ший от​дел ЦНС, пол​но​стью обес​пе​чи​ваю​щий нерв​ную ре​гу​ля​цию всех функ​ций ор​га​низ​ма. Эта ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся ство​лом моз​га че​рез спин​ной мозг и че​реп​ные нер​вы. В даль​ней​шем, с од​ной сто​ро​ны, раз​вил​ся моз​же​чок как глав​ный «по​мощ​ник» ство​ла моз​га в осу​ще​ст​в​ле​нии дви​же​ний; с дру​гой — ко​неч​ный мозг как от​дел бо​лее со​вер​шен​но​го при​спо​соб​ле​ния. Тем не ме​нее ствол моз​га со​хра​нил​ся как от​дел, от​ве​чаю​щий за при​ми​тив​ные фор​мы по​ве​де​ния и под​дер​жа​ние жиз​нен​но важ​ных функ​ций1. От​сю​да сле​ду​ют ос​нов​ные ана​то​мо-фи​зио​ло​ги​че​ские осо​бен​но​сти ство​ла моз​га.
1 Яр​кий при​мер — хро​ни​че​ское ве​ге​та​тив​ное со​стоя​ние, воз​ни​каю​щее при об​шир​ном по​ра​же​нии ко​неч​но​го моз​га, но со​хран​ном ство​ле моз​га. Та​кие боль​ные мо​гут су​ще​ст​во​вать ме​ся​ца​ми и да​же го​да​ми при са​мо​стоя​тель​ном ды​ха​нии и ста​биль​ном кро​во​об​ра​ще​нии, че​ре​до​ва​нии пе​рио​дов ка​жу​ще​го​ся бодр​ст​во​ва​ния и сна и со​хра​не​нии при​ми​тив​ных ре​ак​ций и слу​чай​ных дви​же​ний.

· Че​рез спин​ной мозг или че​реп​ные нер​вы ствол моз​га по​лу​ча​ет всю чув​ст​ви​тель​ность (за ис​клю​че​ни​ем обо​ня​тель​ной, со ста​нов​ле​ни​ем ко​то​рой свя​за​но фор​ми​ро​ва​ние ко​неч​но​го моз​га).

· Не​по​сред​ст​вен​но (че​рез че​реп​ные нер​вы) или че​рез спин​ной мозг ствол моз​га управ​ля​ет все​ми струк​ту​ра​ми ор​га​низ​ма — мыш​ца​ми и внут​рен​ни​ми ор​га​на​ми.

· Ствол моз​га со​дер​жит цен​тры, пол​но​стью обес​пе​чи​ваю​щие сте​рео​тип​ные вро​ж​ден​ные (ха​рак​тер​ные для дан​но​го ви​да жи​вот​но​го) дви​же​ния, и в том чис​ле — вро​ж​ден​ные фор​мы реа​ги​ро​ва​ния (так на​зы​вае​мое пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние) на сен​сор​ные раз​дра​жи​те​ли (на​при​мер, по​во​рот го​ло​вы и глаз в сто​ро​ну вне​зап​но​го рез​ко​го зву​ка).

· Ствол моз​га со​дер​жит цен​тры, управ​ляю​щие внут​рен​ни​ми ор​га​на​ми и жиз​нен​но важ​ны​ми функ​ция​ми, в ча​ст​но​сти ды​ха​тель​ный, сер​деч​но-со​су​ди​стый, гло​та​тель​ный и др.

· Ствол моз​га со​дер​жит струк​ту​ры, от​ве​чаю​щие за со​стоя​ние нерв​ной сис​те​мы в це​лом, то есть ее ге​не​ра​ли​зо​ван​ную ак​ти​ва​цию (в ча​ст​но​сти, че​ре​до​ва​ние сна и бодр​ст​во​ва​ния).

· Ствол моз​га об​ла​да​ет дву​сто​рон​ни​ми свя​зя​ми со:

· спин​ным моз​гом;

· моз​жеч​ком;

· ко​неч​ным моз​гом, пре​ж​де все​го — ко​рой го​лов​но​го моз​га.

· Кро​ме то​го, че​рез ствол моз​га про​хо​дят про​во​дя​щие пу​ти, свя​зы​ваю​щие спин​ной мозг с моз​жеч​ком и струк​ту​ра​ми ко​неч​но​го моз​га.

Глав​ные цен​тры и свя​зи ство​ла моз​га пе​ре​чис​ле​ны в табл. 5.2 и 5.3.

Да​лее мы рас​смот​рим лишь дви​га​тель​ные функ​ции ство​ла моз​га. XE "Ствол мозга:строение=<493>"
 XE "Ствол мозга:двигательные функции+<495>"Ос​нов​ные дви​га​тель​ные функ​ции ство​ла моз​га

Об​щая схе​ма

Дви​га​тель​ные функ​ции ство​ла моз​га оп​ре​де​ля​ют​ся его ме​стом в рас​пре​де​лен​ной сис​те​ме управ​ле​ния дви​же​ния​ми (рис. 5.1). Ствол моз​га со​дер​жит про​грам​мы ос​нов​ных сте​рео​тип​ных дви​же​ний, зна​чи​тель​ная часть ко​то​рых при​хо​дит​ся на по​зные дви​же​ния. Толь​ко на фо​не та​ких дви​же​ний осу​ще​ст​в​ля​ет​ся бо​лее тон​кая дви​га​тель​ная ак​тив​ность; для то​го что​бы пиа​нист смог сыг​рать вир​ту​оз​ный пас​саж, ему пре​ж​де все​го на​до со​хра​нять си​дя​чую по​зу. Эти сте​рео​тип​ные дви​же​ния мож​но раз​де​лить на сле​дую​щие три груп​пы:

· со​хра​не​ние вер​ти​каль​но​го по​ло​же​ния в по​ле тя​же​сти Зем​ли;

· под​дер​жа​ние рав​но​ве​сия в по​ле тя​же​сти Зем​ли;

· сте​рео​тип​ные по​зные и ло​ко​мо​тор​ные дви​же​ния (при​ня​тие, со​хра​не​ние и удер​жа​ние оп​ре​де​лен​ной по​зы; ходь​ба, бег, по​во​рот го​ло​вы и фик​са​ция взо​ра на вне​зап​ном раз​дра​жи​те​ле и т. п.).

Эти три ви​да дви​же​ний обес​пе​чи​ва​ют​ся со​от​вет​ст​вую​щи​ми дви​га​тель​ны​ми цен​тра​ми, вхо​да​ми и вы​хо​да​ми ство​ла моз​га.

· Дви​га​тель​ные цен​тры ство​ла моз​га от​ве​ча​ют:

·  XE "Ретикулярная формация:двигательные функции+<497>"за со​хра​не​ние вер​ти​каль​но​го по​ло​же​ния в по​ле тя​же​сти Зем​ли от​ве​ча​ют яд​ра ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции (ее мос​то​во​го от​де​ла, см. ни​же). Они по​сы​ла​ют по​сто​ян​ную то​ни​че​скую им​пуль​са​цию к мыш​цам-раз​ги​ба​те​лям спи​ны, шеи и ног; со​кра​ще​ние этих так на​зы​вае​мых ан​ти​гра​ви​та​ци​он​ных мышц удер​жи​ва​ет те​ло в вер​ти​каль​ном по​ло​же​нии, про​ти​во​дей​ст​вуя си​ле тя​же​сти Зем​ли. Это «ба​зо​вый» мы​шеч​ный то​нус, на фо​не ко​то​ро​го про​те​ка​ет вся ос​таль​ная дви​га​тель​ная ак​тив​ность; XE "Ретикулярная формация:двигательные функции=<498>"
·  XE “Ядро (а):Дейтерса вестибулярное+<499>"за под​дер​жа​ние рав​но​ве​сия в по​ле тя​же​сти Зем​ли при раз​лич​ных дви​же​ни​ях, внеш​них воз​дей​ст​ви​ях (на​при​мер, толч​ках) и пр. от​ве​ча​ет вес​ти​бу​ляр​ное яд​ро Дей​тер​са. Это яд​ро свя​зан​но с вес​ти​бу​ляр​ным ап​па​ра​том (вос​при​ни​маю​щим по​ло​же​ние в по​ле тя​же​сти). Яд​ро Дей​тер​са так​же пре​иму​ще​ст​вен​но ак​ти​ви​ру​ет мыш​цы-раз​ги​ба​те​ли; XE “Ядро (а):Дейтерса вестибулярное=<500>"
· за сте​рео​тип​ные по​зные и ло​ко​мо​тор​ные дви​же​ния от​ве​ча​ет  XE “Ядро (а):красное <501>"крас​ное яд​ро, а так​же яд​ра  XE "Четверохолмие<502>"чет​ве​ро​хол​мия и не​ко​то​рые до​пол​ни​тель​ные яд​ра.

·  XE "Проприоцептивная чувствительность+<503>"

 XE "Вестибулярная чувствительность+<505>"Ос​нов​ные сен​сор​ные (от ре​цеп​то​ров) вхо​ды ство​ла моз​га, не​об​хо​ди​мые для управ​ле​ния дви​же​ния​ми:

· про​прио​цеп​тив​ный, слу​жа​щий глав​ным ис​точ​ни​ком об​рат​ной свя​зи, то есть ин​фор​ма​ции о хо​де вы​пол​не​ния дви​же​ний — по​ло​же​нии и ско​ро​сти дви​же​ний мышц и сус​та​вов, на​пря​же​нии мышц и пр.;

· вес​ти​бу​ляр​ный, не​су​щий ин​фор​ма​цию о том, как осу​ще​ст​в​ля​ют​ся дви​же​ния в по​ле тя​же​сти Зем​ли.

Без про​прио​цеп​тив​ной и вес​ти​бу​ляр​ной чув​ст​ви​тель​но​сти дви​же​ния прак​ти​че​ски не​воз​мож​ны. Од​на​ко, как уже го​во​ри​лось, в ствол моз​га по​сту​па​ет вся чув​ст​ви​тель​ность, кро​ме обо​ня​тель​ной, и мно​гие ви​ды чув​ст​ви​тель​но​сти так​же иг​ра​ют важ​ную, хо​тя и вто​ро​сте​пен​ную роль в управ​ле​нии дви​же​ния​ми. Так, при мно​гих дви​же​ни​ях по​мо​га​ет кон​троль со сто​ро​ны зре​ния, хо​тя, как из​вест​но ка​ж​до​му, все сте​рео​тип​ные дви​же​ния (ходь​ба, пе​ре​ме​на по​зы и пр.) мо​гут быть вы​пол​не​ны и с за​кры​ты​ми гла​за​ми. XE "Вестибулярная чувствительность=<506>"

 XE "Проприоцептивная чувствительность=<504>"
· Ос​нов​ные цен​траль​ные (от дру​гих от​де​лов ЦНС) вхо​ды ство​ла моз​га, не​об​хо​ди​мые для управ​ле​ния дви​же​ния​ми:

· от ко​ры го​лов​но​го моз​га, так как имен​но она за​пус​ка​ет ство​ло​вые дви​же​ния;

· от моз​жеч​ка, кор​рек​ти​рую​ще​го ство​ло​вые дви​же​ния.

· Ос​нов​ные вы​хо​ды ство​ла моз​га пред​став​ля​ют со​бой пу​ти от его дви​га​тель​ных цен​тров к спин​но​му моз​гу:

· от  XE "Спинной мозг:проводящие пути:руброспинальный путь<507>"

 XE “Ядро (а):красное <513>"крас​но​го яд​ра — руб​рос​пи​наль​ный путь;
· от  XE "Спинной мозг:проводящие пути:вестибулоспинальный путь<508>"вес​ти​бу​ляр​но​го яд​ра  XE “Ядро (а): Дейтерса вестибулярное<509>"Дей​тер​са — вес​ти​бу​лос​пи​наль​ный путь;
· от  XE "Спинной мозг:проводящие пути:ретикулоспинальные пути<510>"ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции — ре​ти​ку​лос​пи​наль​ные пу​ти (ме​ди​аль​ный и ла​те​раль​ный);

· от  XE "Спинной мозг:проводящие пути:тектоспинальный путь<511>"

 XE "Четверохолмие<512>"чет​ве​ро​хол​мия (по​крыш​ки, тек​ту​ма) — тек​тос​пи​наль​ный путь;
· кро​ме то​го, от ство​ла моз​га идут пу​ти к моз​жеч​ку; та​ким об​ра​зом, ствол моз​га об​ра​зу​ет с моз​жеч​ком дву​сто​рон​ние свя​зи.

Схе​ма дви​га​тель​ных цен​тров, вхо​дов и вы​хо​дов ство​ла моз​га при​ве​де​на на рис. 5.7. Ана​то​ми​че​ские струк​ту​ры, обес​пе​чи​ваю​щие вхо​ды и вы​хо​ды ство​ла моз​га, пе​ре​чис​ле​ны в табл. 5.3.

 XE "Ретикулярная формация:двигательные функции+<514>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:ретикулоспинальные пути+<516>"Яд​ра ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции и ре​ти​ку​лос​пи​наль​ные пу​ти — ан​ти​гра​ви​та​ци​он​ная сис​те​ма

Глав​ная осо​бен​ность ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции за​клю​ча​ет​ся в ге​не​ра​ли​зо​ван​ном ак​ти​ви​рую​щем (ре​же — тор​моз​ном) дей​ст​вии на раз​лич​ные от​де​лы ЦНС. Ее влия​ние на спин​ной мозг не яв​ля​ет​ся ис​клю​че​ни​ем: она ока​зы​ва​ет ге​не​ра​ли​зо​ван​ные ак​ти​ви​рую​щие и тор​моз​ные влия​ния на ан​ти​гра​ви​та​ци​он​ные мыш​цы (раз​ги​ба​те​ли ног, ту​ло​ви​ща и шеи). Су​ще​ст​ву​ют два от​де​ла ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции, управ​ляю​щие ан​ти​гра​ви​та​ци​он​ны​ми мыш​ца​ми — мос​то​вой и буль​бар​ный (рис. 5.7); от них на​чи​на​ют​ся со​от​вет​ст​вен​но ме​ди​аль​ный и ла​те​раль​ный ре​ти​ку​лос​пи​наль​ные пу​ти. Мос​то​вой от​дел (и ме​ди​аль​ный ре​ти​ку​лос​пи​наль​ный путь) ока​зы​ва​ет на ан​ти​гра​ви​та​ци​он​ные мыш​цы ге​не​ра​ли​зо​ван​ные то​ни​че​ские воз​бу​ж​даю​щие влия​ния, буль​бар​ный от​дел (и ла​те​раль​ный ре​ти​ку​лос​пи​наль​ный путь) — тор​моз​ные (эти пу​ти, ра​зу​ме​ет​ся, ин​нер​ви​ру​ют не не​по​сред​ст​вен​но ске​лет​ные мыш​цы, а со​от​вет​ст​вую​щие ней​ро​ны спин​но​го моз​га). При со​хра​не​нии вер​ти​каль​но​го по​ло​же​ния пре​об​ла​да​ют влия​ния воз​бу​ж​даю​ще​го пу​ти. XE "Спинной мозг:проводящие пути:ретикулоспинальные пути=<517>"

 XE "Ретикулярная формация:двигательные функции=<515>"
 XE “Ядро (а):Дейтерса вестибулярное+<518>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:вестибулоспинальный путь+<520>"Вес​ти​бу​ляр​ное яд​ро Дей​тер​са и вес​ти​бу​лос​пи​наль​ный путь — сис​те​ма рав​но​ве​сия

Как уже го​во​ри​лось, вес​ти​бу​ляр​ное яд​ро Дей​тер​са не​по​сред​ст​вен​но свя​за​но с вес​ти​бу​ляр​ным ап​па​ра​том, вос​при​ни​маю​щим по​ло​же​ние го​ло​вы в по​ле тя​же​сти и из​ме​не​ния это​го по​ло​же​ния. Кро​ме то​го, оно свя​за​но с цен​тра​ми, по​лу​чаю​щи​ми ин​фор​ма​цию от мышц шеи, в ча​ст​но​сти ядром до​ба​воч​но​го нер​ва. Од​но​вре​мен​ная об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции о по​ло​же​нии го​ло​вы в по​ле тя​же​сти и по​ло​же​нии шеи от​но​си​тель​но го​ло​вы да​ет воз​мож​ность оп​ре​де​лять по​ло​же​ние ту​ло​ви​ща в по​ле тя​же​сти и бы​ст​ро кор​рек​ти​ро​вать это по​ло​же​ние с це​лью со​хра​не​ния рав​но​ве​сия. По​сколь​ку же рав​но​ве​сие вклю​ча​ет про​ти​во​дей​ст​вие по​лю тя​же​сти, яд​ро Дей​тер​са так​же пре​иму​ще​ст​вен​но (но не толь​ко) свя​за​но с ан​ти​гра​ви​та​ци​он​ны​ми мыш​ца​ми (раз​ги​ба​те​ля​ми ног, ту​ло​ви​ща и шеи), по​сы​лая к со​от​вет​ст​вую​щим ней​ро​нам воз​бу​ж​даю​щие им​пуль​сы. Мыш​цы, от​ве​чаю​щие за бо​лее тон​кие дви​же​ния, зна​чи​тель​но мень​ше управ​ля​ют​ся ядром Дей​тер​са. Важ​ней​шие вхо​ды яд​ра Дей​тер​са — вес​ти​бу​ляр​ный, про​прио​цеп​тив​ный от мышц шеи, от моз​жеч​ка (для кор​рек​ции про​грамм управ​ле​ния рав​но​ве​си​ем) и от ко​ры го​лов​но​го моз​га (для со​от​вет​ст​вия этих про​грамм дви​же​ни​ям, за​пус​кае​мым ко​рой го​лов​но​го моз​га). Глав​ный вы​ход — вес​ти​бу​лос​пи​наль​ный путь. XE "Спинной мозг:проводящие пути:вестибулоспинальный путь=<521>"

 XE “Ядро (а):Дейтерса вестибулярное=<519>"
 XE “Ядро (а):красное+<522>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:руброспинальный путь+<524>"Крас​ное яд​ро и руб​рос​пи​наль​ный путь — сис​те​ма сте​рео​тип​ных дви​же​ний

Крас​ное яд​ро и не​ко​то​рые свя​зан​ные с ним яд​ра, рас​по​ло​жен​ные в ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции, от​ве​ча​ют за ос​нов​ные вро​ж​ден​ные сте​рео​тип​ные, в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни по​зные (на​при​мер, пе​ре​ме​на или вос​ста​нов​ле​ние по​зы) дви​же​ния. Важ​ней​шие вхо​ды — про​прио​цеп​тив​ный от  XE “Ядро (а):Голля<627>"

 XE “Ядро (а):Бурдаха<628>"ядер Гол​ля и Бур​да​ха (для по​лу​че​ния ин​фор​ма​ции о хо​де вы​пол​не​ния дви​же​ния), от моз​жеч​ка (для кор​рек​ции дви​же​ний) и от ко​ры го​лов​но​го моз​га по кор​ти​ко​руб​раль​но​му пу​ти (для за​пус​ка дви​же​ний). Глав​ный вы​ход — руб​рос​пи​наль​ный путь, управ​ляю​щий пре​иму​ще​ст​вен​но сги​ба​те​ля​ми. XE "Спинной мозг:проводящие пути:руброспинальный путь=<525>"

 XE “Ядро (а):красное=<523>"
 XE "Четверохолмие+<526>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:тектоспинальный путь+<528>"Чет​ве​ро​хол​мие и тек​тос​пи​наль​ный путь — сис​те​ма на​сто​ра​жи​ва​ния

Чет​ве​ро​хол​мие яв​ля​ет​ся ча​стью ство​ло​во​го от​де​ла зри​тель​ной (верх​ние хол​ми​ки) и слу​хо​вой (ниж​ние хол​ми​ки) сен​сор​ных сис​тем. Оно от​ве​ча​ет за пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние на зри​тель​ные и слу​хо​вые раз​дра​жи​те​ли:

· ре​ак​цию вспо​мо​га​тель​но​го ап​па​ра​та глаз, в ча​ст​но​сти по​во​рот глаз в сто​ро​ну раз​дра​жи​те​ля. Эти про​цес​сы бу​дут рас​смот​ре​ны в раз​де​лах, по​свя​щен​ных зре​нию;

· пе​ре​рас​пре​де​ле​ние мы​шеч​но​го то​ну​са — по​во​рот го​ло​вы и ту​ло​ви​ща в сто​ро​ну раз​дра​жи​те​ля. Это так на​зы​вае​мый  XE "Рефлексы:четверохолмный<531>"чет​ве​ро​холм​ный реф​лекс (реф​лекс на​сто​ра​жи​ва​ния, старт-реф​лекс). За эту ре​ак​цию от​ве​ча​ет иду​щий от чет​ве​ро​хол​мия нис​хо​дя​щий тек​тос​пи​наль​ный путь. XE "Ствол мозга:двигательные функции=<496>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:тектоспинальный путь=<529>"

 XE "Четверохолмие=<527>"
 XE "Рефлексы:ствола мозга+<533>"

 XE "Ствол мозга:рефлексы+<535>"Реф​лек​сы ство​ла моз​га

Об​щие прин​ци​пы

Как уже го​во​ри​лось, в ство​ле моз​га за​ло​же​ны цель​ные дви​же​ния (в от​ли​чие от спи​наль​ных эле​мен​тов дви​же​ний) — сте​рео​тип​ные, вро​ж​ден​ные, в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни по​зные. Имен​но та​ки​ми дви​же​ния​ми и яв​ля​ют​ся ство​ло​вые реф​лек​сы. Рас​смот​рим наи​бо​лее важ​ные из них.

 XE "Рефлексы:позные+<537>"По​зные реф​лек​сы

Эти реф​лек​сы пред​став​ля​ют со​бой по​зные дви​же​ния, на​прав​лен​ные на: 1) пе​ре​ме​ну и со​хра​не​ние по​зы; 2) вос​ста​нов​ле​ние ес​те​ст​вен​ной по​зы при ее на​ру​ше​нии; 3) удер​жа​ние по​зы при вне​зап​ных воз​дей​ст​ви​ях, стре​мя​щих​ся ее на​ру​шить, на​при​мер рез​ком ус​ко​ре​нии. Со​от​вет​ст​вен​но, вы​де​ля​ют сле​дую​щие ви​ды по​зных реф​лек​сов ство​ла моз​га.

· Ста​ти​че​ские  XE "Рефлексы:статические<539>"реф​лек​сы, ко​то​рые де​лят​ся на:

· по​зно-то​ни​че​ские  XE "Рефлексы:позно-тонические<540>"(пе​ре​ме​на и со​хра​не​ние по​зы);

· вы​пря​ми​тель​ные  XE "Рефлексы:выпрямительные<541>"(вос​ста​нов​ле​ние ес​те​ст​вен​ной по​зы при ее на​ру​ше​нии).

· Ста​то​ки​не​ти​че​ские  XE "Рефлексы:статокинетические<542>"реф​лек​сы (удер​жа​ние по​зы при вне​зап​ных воз​дей​ст​ви​ях).

При​ме​ры этих реф​лек​сов при​ве​де​ны в табл. 5.4.

Ос​нов​ные реф​лек​со​ген​ные зо​ны, с ко​то​рых вы​зы​ва​ют​ся эти реф​лек​сы, — вес​ти​бу​ляр​ный ап​па​рат и про​прио​ре​цеп​то​ры шеи, по​это​му осо​бо вы​де​ля​ют  XE "Рефлексы:шейные<543>"

 XE "Рефлексы:лабиринтные<544>"ла​би​ринт​ные и шей​ные реф​лек​сы. Од​на​ко они мо​гут вы​зы​вать​ся и с про​прио​ре​цеп​то​ров ту​ло​ви​ща и ко​неч​но​стей, кож​ных ре​цеп​то​ров и т. д. XE "Рефлексы:позные=<538>"
 XE "Рефлексы:глазодвигательные+<545>"Гла​зо​дви​га​тель​ные реф​лек​сы

К этим реф​лек​сам от​но​сят​ся пе​ре​ме​на взо​ра, фик​са​ция взо​ра на объ​ек​те, сле​же​ние за дви​жу​щим​ся объ​ек​том и пр.; под​роб​нее см. в гл. 17. XE "Рефлексы:глазодвигательные=<546>"
 XE "Рефлексы:четверохолмный+<547>"Чет​ве​ро​холм​ный реф​лекс (реф​лекс на​сто​ра​жи​ва​ния)

Это по​во​рот го​ло​вы и ту​ло​ви​ща (с со​от​вет​ст​вую​щим рас​пре​де​ле​ни​ем мы​шеч​но​го то​ну​са) и глаз в сто​ро​ну вне​зап​но​го раз​дра​жи​те​ля — слу​хо​во​го или зри​тель​но​го. Реф​лекс осу​ще​ст​в​ля​ет​ся струк​ту​ра​ми чет​ве​ро​хол​мия. Это пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние на раз​дра​жи​тель; ра​зу​ме​ет​ся, осоз​нан​ное вос​при​ятие и рас​по​зна​ва​ние раз​дра​жи​те​ля про​ис​хо​дит на уров​не ко​ры го​лов​но​го моз​га, а не ство​ла моз​га. XE "Рефлексы:четверохолмный=<548>"
Про​чие реф​лек​сы и дви​га​тель​ные функ​ции ство​ла моз​га

К ним от​но​сят​ся та​кие сте​рео​тип​ные дви​же​ния, как ходь​ба и бег; у де​тей — со​са​тель​ные дви​же​ния (в том чис​ле со​са​ние паль​цев), вы​пле​вы​ва​ние не​при​ят​ной пи​щи и пр. XE "Ствол мозга:рефлексы=<536>"

 XE "Рефлексы:ствола мозга=<534>"

 XE "Ствол мозга=<491>"
 XE "Кора головного мозга:двигательные функции+<549>"Ко​ра го​лов​но​го моз​га

Ос​но​вы ана​то​мии

В осу​ще​ст​в​ле​нии дви​же​ний не​по​сред​ст​вен​но при​ни​ма​ют уча​стие сле​дую​щие от​де​лы ко​ры го​лов​но​го моз​га (рис. 5.8):

·  XE "Кора головного мозга:моторная зона<551>"мо​тор​ная зо​на, рас​по​ло​жен​ная в лоб​ной до​ле спе​ре​ди от цен​траль​ной бо​роз​ды (в пре​цен​траль​ной из​ви​ли​не); XE "Кора головного мозга:премоторная зона<552>"
·  XE "Кора головного мозга:Премоторная зона+<3573>"пре​мо​тор​ная зо​на, рас​по​ло​жен​ная спе​ре​ди от мо​тор​ной зо​ны, и  XE "Кора головного мозга:дополнительная моторная зона<553>"до​пол​ни​тель​ная мо​тор​ная зо​на, рас​по​ло​жен​ная вы​ше пре​мо​тор​ной зо​ны и пе​ре​хо​дя​щая на ме​ди​аль​ную по​верх​ность по​лу​ша​рия; XE "Кора головного мозга:Премоторная зона=<3574>"
·  XE "Кора головного мозга:префронтальная<554>"пре​фрон​таль​ная ко​ра, со​от​вет​ст​вую​щая от​де​лам лоб​ной до​ли, рас​по​ло​жен​ным спе​ре​ди от пре​мо​тор​ной и до​пол​ни​тель​ной мо​тор​ной зон.

Мо​тор​ная зо​на от​но​сит​ся к пер​вич​ной дви​га​тель​ной ко​ре, пре​мо​тор​ная и до​пол​ни​тель​ная мо​тор​ная — ко вто​рич​ной дви​га​тель​ной ко​ре, пре​фрон​таль​ная ко​ра — к ас​со​циа​тив​ной ко​ре (см. ни​же, а так​же в гл. 18).

Дви​га​тель​ные функ​ции

В ес​те​ст​вен​ных ус​ло​ви​ях лю​бое дви​же​ние пред​став​ля​ет со​бой часть слож​но​го по​ве​ден​че​ско​го ак​та, вклю​чаю​ще​го весь су​ще​ст​вую​щий на​бор дви​же​ний — по​зные и ло​ко​мо​тор​ные, сте​рео​тип​ные и не​сте​рео​тип​ные. По​ве​ден​че​ские ак​ты мо​гут за​мыш​лять​ся, за​пус​кать​ся и управ​лять​ся толь​ко ко​рой го​лов​но​го моз​га. Точ​но так же толь​ко ко​ра мо​жет обу​чать​ся не​сте​рео​тип​ным при​об​ре​тен​ным дви​же​ни​ям. В со​от​вет​ст​вии с этим, дви​га​тель​ные функ​ции ко​ры го​лов​но​го моз​га сле​дую​щие:

· за​мы​сел и пла​ни​ро​ва​ние как по​ве​де​ния в це​лом, так и дви​га​тель​ных ак​тов и их по​сле​до​ва​тель​но​стей;

· за​пуск и управ​ле​ние сте​рео​тип​ны​ми (ство​ло​вы​ми) дви​же​ния​ми;

· обу​че​ние и пря​мое управ​ле​ние не​сте​рео​тип​ны​ми при​об​ре​тен​ны​ми дви​же​ния​ми.

Для осу​ще​ст​в​ле​ния та​ких функ​ций дви​га​тель​ные от​де​лы ко​ры го​лов​но​го моз​га, бу​ду​чи ча​стью ие​рар​хи​че​ской дви​га​тель​ной сис​те​мы, са​ми по​строе​ны по ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу (рис. 5.9).

·  XE "Кора головного мозга:моторная зона+<555>"Мо​тор​ная зо​на управ​ля​ет от​дель​ны​ми груп​па​ми мышц — не​по​сред​ст​вен​но или че​рез ство​ло​вые яд​ра, осо​бен​но  XE “Ядро (а):красное<577>"крас​ное яд​ро. В свя​зи с этим она ор​га​ни​зо​ва​на по со​ма​то​то​пи​че​ско​му прин​ци​пу: ка​ж​до​му от​де​лу мо​тор​ной ко​ры со​от​вет​ст​ву​ет оп​ре​де​лен​ная груп​па мышц (рис. 5.10). Из​вест​но, что:

· те​ло пред​став​ле​но в мо​тор​ной ко​ре в пе​ре​вер​ну​том ви​де (но​ги в верх​них от​де​лах, го​ло​ва — в ниж​них);

· ос​нов​ной объ​ем мо​тор​ной ко​ры за​ни​ма​ет пред​ста​ви​тель​ст​во не​боль​ших, но вы​пол​няю​щих осо​бо тон​кие дви​же​ния групп мышц — кис​ти, ре​че​во​го ап​па​ра​та и ми​ми​че​ской мус​ку​ла​ту​ры. Это от​ра​жа​ет роль ко​ры го​лов​но​го моз​га в осу​ще​ст​в​ле​нии тон​ких не​сте​рео​тип​ных дви​же​ний. XE "Кора головного мозга:моторная зона=<556>"
·  XE "Кора головного мозга:дополнительная моторная зона+<557>"

 XE "Кора головного мозга:премоторная зона+<559>"Пре​мо​тор​ная и до​пол​ни​тель​ная мо​тор​ная зо​ны не управ​ля​ют не​по​сред​ст​вен​но груп​па​ми мышц, но хра​нят про​грам​мы наи​бо​лее час​тых (ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ных) при​об​ре​тен​ных дви​же​ний — ми​ми​ки, ре​чи, пись​ма, бы​то​вых на​вы​ков и пр. В свя​зи с этим дан​ные зо​ны не ор​га​ни​зо​ва​ны со​ма​то​то​пи​че​ски, но от​дель​ные их уча​ст​ки пред​став​ля​ют со​бой цен​тры ос​нов​ных дви​га​тель​ных на​вы​ков. Важ​ней​шие из этих цен​тров сле​дую​щие (рис. 5.8):

·  XE "Кора головного мозга:моторный центр устной речи<561>"мо​тор​ный центр уст​ной ре​чи (центр Бро​ка): от​ве​ча​ет за фор​ми​ро​ва​ние уст​ной ре​чи («фаб​ри​ка слов»);

· мо​тор​ный центр  XE "Кора головного мозга:моторный центр праксиса<562>"

 XE "Праксис<3627>"прак​си​са: от​ве​ча​ет за осу​ще​ст​в​ле​ние ос​нов​ных ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ных дви​га​тель​ных на​вы​ков (на​при​мер, поль​зо​ва​ние но​жом и вил​кой);

· мо​тор​ный  XE "Кора головного мозга:моторный центр письменной речи<563>"центр пись​мен​ной ре​чи: от​ве​ча​ет за дви​же​ния ру​ки при пись​ме;

· центр  XE "Кора головного мозга:центр произвольных движений глаз<564>"про​из​воль​ных дви​же​ний глаз: от​ве​ча​ет за про​из​воль​ный пе​ре​вод взо​ра и его фик​са​цию на ин​те​ре​сую​щем пред​ме​те. XE "Кора головного мозга:премоторная зона=<560>"

 XE "Кора головного мозга:дополнительная моторная зона=<558>"
·  XE "Кора головного мозга:префронтальная+<568>"Пре​фрон​таль​ная ко​ра от​ве​ча​ет за за​мы​сел и пла​ни​ро​ва​ние цель​ных по​ве​ден​че​ских ак​тов.

Вы​ход​ным от​де​лом кор​ко​вой дви​га​тель​ной сис​те​мы яв​ля​ет​ся, как яс​но из ее опи​са​ния, мо​тор​ная зо​на (рис. 5.9). От нее идут пу​ти:

· к ство​лу моз​га для за​пус​ка сте​рео​тип​ных дви​же​ний  XE "Кортикорубральный путь<565>"(кор​ти​ко​руб​раль​ный,  XE "Кортикоретикулярный путь<566>"кор​ти​ко​ре​ти​ку​ляр​ный,  XE "Кортиковестибулярный путь<567>"кор​ти​ко​ве​сти​бу​ляр​ный и пр. пу​ти; см. вы​ше, разд. «Ствол моз​га»);

· не​по​сред​ст​вен​но к спин​но​му моз​гу для пря​мо​го управ​ле​ния не​сте​рео​тип​ны​ми тон​ки​ми дви​же​ния​ми, в ос​нов​ном паль​цев и ре​че​во​го ап​па​ра​та (кор​ти​кос​пи​наль​ный путь).

Эта кор​ко​вая ие​рар​хи​че​ская сис​те​ма ра​бо​та​ет сле​дую​щим об​ра​зом:

· в пре​фрон​таль​ной ко​ре фор​ми​ру​ет​ся про​грам​ма по​ве​ден​че​ско​го ак​та, пред​став​ляю​ще​го со​бой по​сле​до​ва​тель​ность не​ких дви​же​ний (на​при​мер, встать и ска​зать речь);

· ес​ли ка​кие-то из этих дви​же​ний яв​ля​ют​ся сте​рео​тип​ны​ми вро​ж​ден​ны​ми (на​при​мер, встать и удер​жать рав​но​ве​сие), то пре​фрон​таль​ная ко​ра ак​ти​ви​ру​ет от​де​лы мо​тор​ной зо​ны, управ​ляю​щие ство​ло​вы​ми яд​ра​ми (осо​бен​но крас​ным ядром);

· ес​ли же ка​кие-то дви​же​ния яв​ля​ют​ся ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ны​ми при​об​ре​тен​ны​ми на​вы​ка​ми (на​при​мер, про​из​не​сти сло​ва), то пре​фрон​таль​ная ко​ра ак​ти​ви​ру​ет со​от​вет​ст​вую​щие про​грам​мы вто​рич​ных дви​га​тель​ных зон (на​при​мер, цен​тра Бро​ка), а эти вто​рич​ные зо​ны ак​ти​ви​ру​ют уча​ст​ки мо​тор​ной зо​ны, не​по​сред​ст​вен​но управ​ляю​щие от​дель​ны​ми груп​па​ми мышц (на​при​мер, мыш​ца​ми ре​че​во​го ап​па​ра​та). XE "Кора головного мозга:префронтальная=<569>"

 XE "Кора головного мозга:двигательные функции=<550>"
 XE "Мозжечок+<571>"Моз​же​чок

 XE "Мозжечок:строение+<573>"Ос​но​вы ана​то​мии

Моз​же​чок (рис. 5.11) пред​став​ля​ет со​бой вы​рост ство​ла моз​га, со​стоя​щий из двух ос​нов​ных от​де​лов:

· сре​дин​но рас​по​ло​жен​но​го чер​вя;
· ла​те​раль​но рас​по​ло​жен​ных по​лу​ша​рий.
Оба от​де​ла име​ют оди​на​ко​вое строе​ние: они по​кры​ты ко​рой, а в их глу​би​не за​ле​га​ют пар​ные яд​ра:
· яд​ро  XE “Ядро (а):шатра<578>"шат​ра;

· проб​ко​вид​ное  XE “Ядро (а):пробковидное<579>"яд​ро;

· ша​ро​вид​ное  XE “Ядро (а):шаровидное<580>"яд​ро;

· зуб​ча​тое  XE “Ядро (а):зубчатое<581>"яд​ро.

Гис​то​ло​ги​че​ская струк​ту​ра обо​их от​де​лов так​же оди​на​ко​ва (см. ни​же, разд. «Ней​рон​ные кон​ту​ры»).

Моз​же​чок свя​зан тре​мя па​ра​ми но​жек со​от​вет​ст​вен​но с тре​мя от​де​ла​ми ство​ла моз​га:

· про​дол​го​ва​тым моз​гом (че​рез ниж​ние нож​ки);

· мос​том (че​рез сред​ние нож​ки);

· сред​ним моз​гом (че​рез верх​ние нож​ки). XE "Мозжечок:строение=<574>"
 XE "Мозжечок:общие принципы функционирования+<632>"Об​щие прин​ци​пы функ​цио​ни​ро​ва​ния

Моз​же​чок — кор​рек​ти​рую​щая сис​те​ма (см. вы​ше, разд. «Об​щие прин​ци​пы управ​ле​ния дви​же​ния​ми»). Это зна​чит, что:

· сам по се​бе он не вы​зы​ва​ет ни​ка​ких дви​же​ний (на​при​мер, при его элек​три​че​ском раз​дра​же​нии);

· при его по​ра​же​нии че​ло​век спо​со​бен за​мыс​лить и осу​ще​ст​вить лю​бой дви​га​тель​ный акт, так как ос​нов​ная ма​ги​ст​раль управ​ле​ния дви​же​ния​ми (рис. 5.1) не по​вре​ж​де​на;

· в то же вре​мя при его по​ра​же​нии дви​же​ния бу​дут не​точ​ны (при​мер — пья​ная по​ход​ка: дви​же​ние в це​лом осу​ще​ст​в​ля​ет​ся, но край​не не​точ​но).

Моз​же​чок (его са​мый древ​ний от​дел — червь) вна​ча​ле сфор​ми​ро​вал​ся как вы​рост ство​ла моз​га и, со​от​вет​ст​вен​но, как сис​те​ма кор​рек​ции ство​ло​вых дви​же​ний. По ме​ре раз​ви​тия ко​ры го​лов​но​го моз​га и по​яв​ле​ния кор​ко​вых дви​га​тель​ных цен​тров но​вые от​де​лы моз​жеч​ка (по​лу​ша​рия) ста​ли уча​ст​во​вать и в кор​рек​ции кор​ко​вых дви​же​ний.

Для кор​рек​ции лю​бых дви​же​ний моз​же​чок дол​жен по​лу​чать ин​фор​ма​цию о хо​де их вы​пол​не​ния — пре​ж​де все​го про​прио​цеп​тив​ную и вес​ти​бу​ляр​ную, но так​же зри​тель​ную, так​тиль​ную и ос​таль​ные. Для кор​рек​ции ство​ло​вых дви​же​ний моз​же​чок дол​жен об​ла​дать дву​сто​рон​ни​ми свя​зя​ми со ство​лом моз​га. Для кор​рек​ции кор​ко​вых дви​же​ний моз​же​чок дол​жен об​ла​дать дву​сто​рон​ни​ми свя​зя​ми с ко​рой го​лов​но​го моз​га. От​сю​да сле​ду​ют осо​бен​но​сти ос​нов​ных вхо​дов и вы​хо​дов моз​жеч​ка.

· Ос​нов​ные сен​сор​ные вхо​ды моз​жеч​ка:

· про​прио​цеп​тив​ный — по спи​но​це​ре​бел​ляр​ным пу​тям;

· вес​ти​бу​ляр​ный — от  XE “Ядро (а):вестибулярные<637>"вес​ти​бу​ляр​ных ядер ство​ла моз​га.

· Цен​траль​ные вхо​ды моз​жеч​ка:

· от ство​ла моз​га;

· от ко​ры го​лов​но​го моз​га.

· Ос​нов​ные вы​хо​ды моз​жеч​ка:

· к яд​рам ство​ла моз​га;

· к ко​ре го​лов​но​го моз​га (че​рез та​ла​мус). XE "Мозжечок:общие принципы функционирования=<633>"
 XE "Мозжечок:нейронные контуры+<634>"Ней​рон​ные кон​ту​ры

 XE "Нейроны:Пуркинье+<692>"Ор​га​ни​за​ция

Моз​же​чок со​сто​ит из ог​ром​но​го чис​ла оди​на​ко​вых ней​рон​ных кон​ту​ров (рис. 5.12). Прин​ци​пы ор​га​ни​за​ции этих кон​ту​ров сле​дую​щие.

· Вы​ход​ной от​дел: 
· все сиг​на​лы от моз​жеч​ка идут че​рез яд​ра моз​жеч​ка (ис​клю​че​ние — яд​ро Дей​тер​са, ин​нер​ви​руе​мое не толь​ко яд​ра​ми, но и ко​рой моз​жеч​ка);

· яд​ра моз​жеч​ка по​лу​ча​ют сиг​на​лы от ко​ры моз​жеч​ка, при​чем толь​ко от од​но​го ти​па кле​ток — ней​ро​нов Пур​ки​нье, яв​ляю​щих​ся, та​ким об​ра​зом, един​ст​вен​ны​ми вы​ход​ны​ми ней​ро​на​ми ко​ры моз​жеч​ка.

Та​ким об​ра​зом, вы​ход​ной от​дел моз​жеч​ка вы​гля​дит сле​дую​щим об​ра​зом: ней​рон Пур​ки​нье — яд​ро моз​жеч​ка — яд​ро ство​ла моз​га (ли​бо — че​рез та​ла​мус — ко​ра го​лов​но​го моз​га).
·  XE "Лазящие волокна+<688>"

 XE "Мшистые волокна+<690>"Вход​ной от​дел:

· в ко​ру моз​жеч​ка сиг​на​лы по​сту​па​ют по двум ти​пам во​ло​кон — ла​зя​щим (лиа​но​вид​ным) и мши​стым (мо​хо​вид​ным);

· ла​зя​щие во​лок​на пе​ре​клю​ча​ют​ся не​по​сред​ст​вен​но на ней​ро​нах Пур​ки​нье, при​чем ка​ж​дое ла​зя​щее во​лок​но ши​ро​ко вет​вит​ся, об​ра​зуя на ней​ро​не Пур​ки​нье боль​шое ко​ли​че​ст​во воз​бу​ж​даю​щих си​нап​сов; в свя​зи с этим да​же един​ст​вен​ный ПД в ла​зя​щем во​лок​не все​гда вы​зы​ва​ет раз​ряд ней​ро​на Пур​ки​нье;

· мши​стые во​лок​на так​же в ко​неч​ном сче​те ин​нер​ви​ру​ют ней​ро​ны Пур​ки​нье, но не не​по​сред​ст​вен​но, а че​рез ряд вста​воч​ных воз​бу​ж​даю​щих и тор​моз​ных ней​ро​нов (пре​ж​де все​го че​рез клет​ки-зер​на, а так​же ряд дру​гих);

· ла​зя​щие во​лок​на идут к моз​жеч​ку толь​ко от  XE “Ядро (а):нижние оливные<638>"ниж​них олив​ных ядер (по  XE "Оливоцеребеллярный путь<687>"оли​во​це​ре​бел​ляр​но​му пу​ти), мши​стые же — от всех ос​таль​ных вход​ных струк​тур (спи​но​це​ре​бел​ляр​ные пу​ти, пу​ти от ко​ры го​лов​но​го моз​га и ство​ла моз​га).

Та​ким об​ра​зом, вход​ной от​дел моз​жеч​ка пред​став​лен дву​мя ти​па​ми во​ло​кон: ла​зя​щи​ми, иг​раю​щи​ми пус​ко​вую роль (вы​зы​ваю​щи​ми раз​ряд ней​ро​нов Пур​ки​нье), и мши​сты​ми, не​су​щи​ми в моз​же​чок про​прио​цеп​тив​ную, вес​ти​бу​ляр​ную и про​чие ви​ды чув​ст​ви​тель​ной ин​фор​ма​ции и им​пуль​сы от ство​ла моз​га и ко​ры го​лов​но​го моз​га.
Функ​цио​ни​ро​ва​ние

Рас​смот​рим те​перь, как ней​рон​ные кон​ту​ры моз​жеч​ка обес​пе​чи​ва​ют его глав​ную функ​цию — кор​рек​цию дви​га​тель​ных про​грамм.

1. В от​де​лах ос​нов​ной дви​га​тель​ной ма​ги​ст​ра​ли (рис. 5.1) — ко​ре го​лов​но​го моз​га ли​бо ство​ле моз​га — ак​ти​ви​ру​ет​ся про​грам​ма пред​стоя​ще​го дви​же​ния.

2. Ко​пия этой про​грам​мы (по пу​тям от ство​ла моз​га или ко​ры го​лов​но​го моз​га) и ин​фор​ма​ция о те​ку​щем по​ло​же​нии и дви​же​ни​ях мышц и сус​та​вов (про​прио​цеп​тив​ная чув​ст​ви​тель​ность), по​ло​же​нии те​ла в по​ле тя​же​сти Зем​ли (вес​ти​бу​ляр​ная чув​ст​ви​тель​ность), а так​же ос​таль​ная важ​ная для вы​пол​не​ния дви​же​ния ин​фор​ма​ция по мши​стым во​лок​нам по​сту​па​ет в моз​же​чок.

3. Вся эта по​сту​паю​щая по мши​стым во​лок​нам им​пуль​са​ция про​хо​дит че​рез сеть вста​воч​ных ней​ро​нов моз​жеч​ка. В этой се​ти в ви​де си​нап​ти​че​ских свя​зей ме​ж​ду раз​ны​ми ней​ро​на​ми за​ло​же​на ин​фор​ма​ция о том, как наи​луч​шим об​ра​зом осу​ще​ст​в​ля​лось дан​ное дви​же​ние рань​ше. Тем са​мым в моз​жеч​ке со​пос​тав​ля​ют​ся три ви​да ин​фор​ма​ции:

· о пла​ни​руе​мом дви​же​нии;

· о те​ку​щем со​стоя​нии опор​но-дви​га​тель​но​го ап​па​ра​та и ок​ру​жаю​щей об​ста​нов​ке;

· па​мять о дан​ном дви​же​нии.

4. Прой​дя че​рез сеть вста​воч​ных ней​ро​нов, вся им​пуль​са​ция в ко​неч​ном сче​те по​сту​па​ет к ней​ро​нам Пур​ки​нье, ме​няя их воз​бу​ди​мость, а сле​до​ва​тель​но — ве​ли​чи​ну раз​ря​да, ко​то​рый да​дут эти ней​ро​ны в от​вет на воз​бу​ж​де​ние ла​зя​щих во​ло​кон.

5. Ла​зя​щие во​лок​на вы​зы​ва​ют раз​ряд ней​ро​нов Пур​ки​нье (пус​ко​вая функ​ция ла​зя​щих во​ло​кон), и этот раз​ряд че​рез яд​ра моз​жеч​ка по​сы​ла​ет​ся к ство​лу моз​га ли​бо ко​ре го​лов​но​го моз​га. Тем са​мым на ос​нов​ную дви​га​тель​ную про​грам​му на​кла​ды​ва​ет​ся кор​рек​ти​рую​щая про​грам​ма.

Важ​но от​ме​тить, что та​кая кор​рек​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся не толь​ко пе​ред на​ча​лом дви​га​тель​но​го ак​та, но и по​сто​ян​но в хо​де его вы​пол​не​ния, то есть фак​ти​че​ски пе​ред ка​ж​дым мель​чай​шим дви​же​ни​ем.

Клю​че​вая осо​бен​ность моз​жеч​ка за​клю​ча​ет​ся в его спо​соб​но​сти к нау​че​нию. Это нау​че​ние в ко​неч​ном сче​те сво​дит​ся к из​ме​не​нию ха​рак​те​ра свя​зей ме​ж​ду вста​воч​ны​ми ней​ро​на​ми ко​ры моз​жеч​ка. Бла​го​да​ря это​му кор​рек​ти​рую​щие про​грам​мы по​сто​ян​но со​вер​шен​ст​ву​ют​ся. Так бы​ва​ет, на​при​мер, ко​гда ре​бе​нок учит​ся хо​дить — на вро​ж​ден​ные про​грам​мы ходь​бы, за​ло​жен​ные в ство​ле моз​га, на​кла​ды​ва​ют​ся по​сто​ян​но уточ​няю​щие​ся при​об​ре​тен​ные про​грам​мы кор​рек​ции. XE "Нейроны:Пуркинье=<693>"

 XE "Мшистые волокна=<691>"

 XE "Лазящие волокна=<689>"

 XE "Мозжечок:нейронные контуры=<635>"
Управ​ле​ние дви​же​ния​ми

Как уже го​во​ри​лось, моз​же​чок вна​ча​ле сфор​ми​ро​вал​ся как вы​рост ство​ла моз​га и, со​от​вет​ст​вен​но, как ор​ган кор​рек​ции ство​ло​вых дви​же​ний; по ме​ре ус​лож​не​ния дви​га​тель​ных функ​ций раз​рас​та​лись по​лу​ша​рия моз​жеч​ка, и этот от​дел стал во​вле​кать​ся в ре​гу​ля​цию все бо​лее слож​ных дви​же​ний. У че​ло​ве​ка моз​же​чок уча​ст​ву​ет в вы​пол​не​нии сле​дую​щих (пе​ре​чис​ле​ны в по​ряд​ке ус​лож​не​ния) дви​га​тель​ных функ​ций:

· под​дер​жа​ние рав​но​ве​сия и по​зы в по​ле тя​же​сти Зем​ли;

· кор​рек​ция бо​лее слож​ных ство​ло​вых дви​же​ний в хо​де их вы​пол​не​ния с по​мо​щью об​рат​ных свя​зей;

· кор​рек​ция кор​ко​вых дви​же​ний на ста​дии их пла​ни​ро​ва​ния.

Эти три функ​ции вы​пол​ня​ют​ся тре​мя раз​ны​ми зо​на​ми моз​жеч​ка — так на​зы​вае​мы​ми функ​цио​наль​ны​ми про​доль​ны​ми зо​на​ми (рис. 5.11 и табл. 5.5). Чем даль​ше про​доль​ная зо​на от чер​вя, тем она бо​лее мо​ло​дая эво​лю​ци​он​но и тем бо​лее слож​ные дви​же​ния ре​гу​ли​ру​ет.

·  XE "Мозжечок:медиальная зона+<694>"Ме​ди​аль​ная зо​на (червь) от​ве​ча​ет за кор​рек​цию про​стей​ших ство​ло​вых дви​же​ний (рав​но​ве​сия и по​зы в по​ле тя​же​сти Зем​ли). С этой зо​ной свя​за​ны яд​ра шат​ра.

· Про​ме​жу​точ​ная зо​на от​ве​ча​ет за кор​рек​цию бо​лее слож​ных ство​ло​вых дви​же​ний. С этой зо​ной свя​за​ны проб​ко​вид​ные и ша​ро​вид​ные яд​ра.

· Ла​те​раль​ная зо​на от​ве​ча​ет за кор​рек​цию са​мых слож​ных, бы​ст​рых и точ​ных кор​ко​вых дви​же​ний. С этой зо​ной свя​за​ны зуб​ча​тые яд​ра.

Функ​цио​наль​ным осо​бен​но​стям трех зон моз​жеч​ка со​от​вет​ст​ву​ют и осо​бен​но​сти их вхо​дов и вы​хо​дов (табл. 5.5) (на​пом​ним, что осо​бен​но​сти вхо​дов ка​са​ют​ся толь​ко мши​стых во​ло​кон, не​су​щих раз​но​об​раз​ную ин​фор​ма​цию; все ла​зя​щие во​лок​на, иг​раю​щие оди​на​ко​вую — пус​ко​вую — роль, идут из од​но​го от​де​ла: ниж​них олив​ных ядер).

Ме​ди​аль​ная зо​на моз​жеч​ка

Эта зо​на (рис. 5.13), от​ве​чаю​щая за под​дер​жа​ние рав​но​ве​сия, по​зы и, со​от​вет​ст​вен​но, мы​шеч​но​го то​ну​са, име​ет сле​дую​щие ос​нов​ные вхо​ды:

· вес​ти​бу​ляр​ный;

· про​прио​цеп​тив​ный

и вы​хо​ды:

· к ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции (обес​пе​чи​ваю​щей под​дер​жа​ние вер​ти​каль​но​го по​ло​же​ния в по​ле тя​же​сти Зем​ли, см. вы​ше, разд. «Ствол моз​га»);

· к  XE “Ядро (а):Дейтерса вестибулярное+<582>"яд​ру Дей​тер​са (от​ве​чаю​ще​му за под​дер​жа​ние рав​но​ве​сия, см. вы​ше, разд. «Ствол моз​га»).

Вы​ход​ным ядром этой зо​ны слу​жит  XE “Ядро (а):шатра<584>"яд​ро шат​ра; кро​ме то​го, яд​ро Дей​тер​са уни​каль​но в том от​но​ше​нии, что оно по​лу​ча​ет пря​мые вхо​ды от ней​ро​нов Пур​ки​нье. XE "Мозжечок:медиальная зона=<695>"

 XE “Ядро (а):Дейтерса вестибулярное=<583>"
 XE "Мозжечок:промежуточная зона+<696>"Про​ме​жу​точ​ная зо​на моз​жеч​ка

Эта зо​на (рис. 5.14), от​ве​чаю​щая за кор​рек​цию дви​же​ний в хо​де их вы​пол​не​ния, име​ет сле​дую​щие ос​нов​ные вхо​ды:

· вес​ти​бу​ляр​ный;

· про​прио​цеп​тив​ный;

· от ко​ры го​лов​но​го моз​га, не​су​щий ин​фор​ма​цию о пред​по​ла​гае​мой про​грам​ме дви​же​ния

и вы​ход:

· к крас​но​му яд​ру.

Вы​ход​ны​ми яд​ра​ми этой зо​ны слу​жат  XE “Ядро (а):пробковидное<585>"

 XE “Ядро (а):шаровидное<586>"проб​ко​вид​ное и ша​ро​вид​ное яд​ра. XE "Мозжечок:промежуточная зона=<697>"
 XE "Мозжечок:латеральная зона+<698>"Ла​те​раль​ная зо​на моз​жеч​ка

 XE "Движения:баллистические+<700>"Эта зо​на (рис. 5.15) от​ве​ча​ет за кор​рек​цию бы​ст​рых и точ​ных кор​ко​вых дви​же​ний на эта​пе их пла​ни​ро​ва​ния. Осо​бое зна​че​ние име​ет кор​рек​ция так на​зы​вае​мых бал​ли​сти​че​ских дви​же​ний, со​вер​шае​мых на​столь​ко бы​ст​ро, что ин​фор​ма​ция о хо​де их вы​пол​не​ния не ус​пе​ва​ет по​сту​пать и об​ра​ба​ты​вать​ся. Оче​вид​но, что та​кие дви​же​ния осу​ще​ст​в​ля​ют​ся по за​ра​нее за​го​тов​лен​ным про​грам​мам, и по​сле их за​пус​ка они уже не ре​гу​ли​ру​ют​ся (по​доб​но по​ле​ту пу​ли или сна​ря​да — по​па​да​ние за​ви​сит от точ​но​сти при​це​ли​ва​ния, по​сле вы​стре​ла ни​ка​кие ис​прав​ле​ния уже не​воз​мож​ны; от​сю​да и на​зва​ние этих дви​же​ний: бал​ли​сти​ка — уче​ние о по​ле​те сна​ря​да). Кор​ко​вые про​грам​мы этих дви​же​ний по​сы​ла​ют​ся в моз​же​чок для свер​ки с кор​рек​ти​рую​щи​ми про​грам​ма​ми; за​тем уточ​нен​ная про​грам​ма воз​вра​ща​ет​ся в ко​ру го​лов​но​го моз​га, и та за​пус​ка​ет дви​же​ние — про​из​во​дит «вы​стрел». Кор​рек​ция на эта​пе пла​ни​ро​ва​ния ка​са​ет​ся не толь​ко за​кон​чен​ных дви​же​ний, но и от​дель​ных эта​пов этих дви​же​ний: так, при бы​ст​рой ре​чи на​до за​ра​нее пла​ни​ро​вать ка​ж​дое оче​ред​ное дви​же​ние ре​че​во​го ап​па​ра​та. XE "Движения:баллистические=<701>"
Со​от​вет​ст​вен​но, ла​те​раль​ная зо​на моз​жеч​ка име​ет сле​дую​щий ос​нов​ной вход:

· от ко​ры го​лов​но​го моз​га (че​рез яд​ра мос​та)

и вы​ход:

· к ко​ре го​лов​но​го моз​га (че​рез та​ла​мус).

Вы​ход​ным ядром этой зо​ны слу​жит зуб​ча​тое  XE "Мозжечок:латеральная зона=<699>"

 XE “Ядро (а):зубчатое<587>"яд​ро.

 XE "Мозжечок:поражения+<702>"По​след​ст​вия по​ра​же​ний

Из пред​став​ле​ния о функ​ци​ях моз​жеч​ка по​нят​но, что:

· по​ра​же​ние ме​ди​аль​ной зо​ны при​ве​дет к на​ру​ше​нию рав​но​ве​сия, по​зы и мы​шеч​но​го то​ну​са;

· по​ра​же​ние про​ме​жу​точ​ной зо​ны при​ве​дет к на​ру​ше​нию кор​рек​ции дви​же​ний в хо​де их вы​пол​не​ния с по​мо​щью об​рат​ных свя​зей;

· по​ра​же​ние ла​те​раль​ной зо​ны при​ве​дет к на​ру​ше​нию пла​ни​ро​ва​ния бы​ст​рых кор​ко​вых дви​же​ний.

При​ве​дем не​ко​то​рые ти​пич​ные сим​пто​мы этих трех ти​пов на​ру​ше​ний.

На​ру​ше​ния рав​но​ве​сия, по​зы и мы​шеч​но​го то​ну​са

·  XE "Астазия<705>"Ас​та​зия: не​воз​мож​ность сто​ять без под​держ​ки.

·  XE "Абазия<706>"Аба​зия: на​ру​ше​ние рав​но​ве​сия при ходь​бе, «пья​ная» по​ход​ка.

·  XE "Нистагм<707>"Нис​тагм: мед​лен​ное сме​ще​ние глаз в од​ну сто​ро​ну, за​тем скач​ко​об​раз​ное сме​ще​ние в дру​гую (в нор​ме это дви​же​ние глаз за​пус​ка​ет​ся вес​ти​бу​ляр​ным ап​па​ра​том, на​при​мер при сле​же​нии за дви​жу​щи​ми​ся объ​ек​та​ми; при по​ра​же​ни​ях моз​жеч​ка воз​ни​ка​ет са​мо​про​из​воль​но; под​роб​нее см. в гл. 17, разд. «Зре​ние»).

На​ру​ше​ние кор​рек​ции дви​же​ний в хо​де их вы​пол​не​ния

·  XE "Тремор интенционный<719>"Ин​тен​ци​он​ный (intentio — на​ме​ре​ние) тре​мор: дро​жа​ние ко​неч​но​стей, воз​ни​каю​щее при по​пыт​ке це​ле​на​прав​лен​но​го дви​же​ния (на​при​мер, дос​тать пред​мет ру​кой) и уси​ли​ваю​щее​ся по ме​ре дви​же​ния. Ме​ха​низм — за​паз​ды​ваю​щая об​ра​бот​ка про​прио​цеп​тив​ной об​рат​ной свя​зи (ин​фор​ма​ции о по​ло​же​нии и дви​же​нии ко​неч​но​сти), в ре​зуль​та​те че​го ко​неч​ность все боль​ше «про​ма​хи​ва​ет​ся» сна​ча​ла в од​ну, за​тем в дру​гую сто​ро​ну.

·  XE "Пробы:локомоторные<720>"

 XE "Пробы:пальце-носовая<721>"На​ру​ше​ния ло​ко​мо​тор​ных проб: паль​це-но​со​вой (дос​тать паль​цем до кон​чи​ка но​са) и пр.

На​ру​ше​ние пла​ни​ро​ва​ния бы​ст​рых кор​ко​вых дви​же​ний

·  XE "Адиадохокинез<708>"Адиа​до​хо​ки​нез: не​воз​мож​ность бы​ст​ро​го со​дру​же​ст​вен​но​го вра​ще​ния (про​на​ция-су​пи​на​ция) вы​тя​ну​тых рук.

·  XE "Дизартрия<709>"Диз​арт​рия: на​ру​ше​ние ре​чи, в ча​ст​но​сти —  XE "Речь:скандированная<710>"скан​ди​ро​ван​ная речь. XE "Мозжечок=<572>"

 XE "Мозжечок:поражения=<703>"
 XE "Базальные ядра+<722>"Ба​заль​ные яд​ра

 XE "Базальные ядра:строение+<725>"Ос​но​вы ана​то​мии и но​менк​ла​ту​ра

Ба​заль​ные яд​ра — круп​ные об​ра​зо​ва​ния из се​ро​го ве​ще​ст​ва, рас​по​ло​жен​ные в глу​би​не боль​ших по​лу​ша​рий.

Ба​заль​ные яд​ра бы​ли из​вест​ны ана​то​мам дав​но, од​на​ко об их функ​ции ста​ло из​вест​но зна​чи​тель​но позд​нее. При этом ока​за​лось, что ана​то​ми​че​ская клас​си​фи​ка​ция ба​заль​ных ядер не все​гда со​от​вет​ст​ву​ет их фи​зио​ло​ги​че​ской ро​ли. В свя​зи с этим ана​то​ми​че​ская и функ​цио​наль​ная но​менк​ла​ту​ра этих струк​тур по​рой не сов​па​да​ют.

Ана​то​ми​че​ски к ба​заль​ным яд​рам от​но​сят​ся:

1.  XE "Ïîëîñàòîå òåëî+<730>"По​ло​са​тое те​ло, вклю​чаю​щее:

· че​че​ви​це​об​раз​ное  XE “Ядро (а):чечевицеобразное<588>"яд​ро, вклю​чаю​щее:

·  XE "Скорлупа+<733>"скор​лу​пу;

·  XE "Бледный шар+<737>"блед​ный шар;

·  XE “Ядро (а):хвостатое+<590>"хво​ста​тое яд​ро.

2.  XE "Îãðàäà+<728>"Ог​ра​да.

3.  XE "Ìèíäàëåâèäíîå òåëî+<735>"Мин​да​ле​вид​ное те​ло (мин​да​ли​на).

Од​на​ко фи​зио​ло​ги​че​ские дан​ные сви​де​тель​ст​ву​ют о том, что:

· все струк​ту​ры по​ло​са​то​го те​ла — скор​лу​па, блед​ный шар и хво​ста​тое яд​ро — со​став​ля​ют еди​ную сис​те​му, уча​ст​вую​щую в ре​гу​ля​ции дви​же​ний;

· к этой же сис​те​ме от​но​сят​ся и об​ра​зо​ва​ния, ана​то​ми​че​ски не вхо​дя​щие в со​став ба​заль​ных ядер —  XE "Черная субстанция+<743>"чер​ная суб​стан​ция и суб​та​ла​ми​че​ское  XE “Ядро (а):субталамическое<592>"яд​ро;

· на​про​тив, ог​ра​да и мин​да​ле​вид​ное те​ло, ана​то​ми​че​ски от​но​ся​щие​ся к ба​заль​ным яд​рам, вы​пол​ня​ют иные функ​ции, и с функ​цио​наль​ной точ​ки зре​ния вхо​дят в со​став дру​гих сис​тем; XE "Ограда=<729>"

 XE "Миндалевидное тело=<736>"
· хо​тя струк​ту​ры по​ло​са​то​го те​ла фи​зио​ло​ги​че​ски от​но​сят​ся к од​ной и той же сис​те​ме, они иг​ра​ют в ней раз​ную роль. Функ​ции, свя​зи и сим​пто​мы по​ра​же​ния скор​лу​пы и хво​ста​то​го яд​ра од​ни; функ​ции, свя​зи и сим​пто​мы по​ра​же​ния блед​но​го ша​ра — дру​гие.

 XE "Стриатум+<741>"В свя​зи с этим скор​лу​пу, блед​ный шар и хво​ста​тое яд​ро ста​ли объ​е​ди​нять в еди​ную сис​те​му. В ее пре​де​лах скор​лу​пу и хво​ста​тое яд​ро от​не​сли к од​ной под​сис​те​ме, на​звав ее  XE "Неостриатум<739>"не​ост​риа​ту​мом (corpus striatum — по​ло​са​тое те​ло, neo — но​вый), так как эти струк​ту​ры эво​лю​ци​он​но от​но​си​тель​но мо​ло​ды; блед​ный шар от​не​сли ко вто​рой под​сис​те​ме, на​звав ее  XE "Палеостриатум<740>"па​лео​стриа​ту​мом (palaios — древ​ний). По​сте​пен​но тер​мин «па​лео​стриа​тум» пре​вра​тил​ся в «пал​ли​дум» (globus pallidum — блед​ный шар), а «не​ост​риа​тум» — про​сто в «стриа​тум».  XE “Ядро (а):субталамическое+<593>"Всю же еди​ную сис​те​му на​зва​ли стрио​пал​ли​дар​ной; да​лее в нее вклю​чи​ли чер​ную суб​стан​цию и суб​та​ла​ми​че​ское яд​ро.

Та​ким об​ра​зом, фи​зио​ло​ги​че​ски к стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​ме от​но​сят​ся:

1. Стриа​тум (не​ост​риа​тум), вклю​чаю​щий:

· скор​лу​пу;

· хво​ста​тое яд​ро. XE “Ядро (а):хвостатое=<591>"
2. Пал​ли​дум (па​лео​стриа​тум), вклю​чаю​щий толь​ко блед​ный шар.

3. Чер​ная суб​стан​ция.

4. Суб​та​ла​ми​че​ское яд​ро. XE “Ядро (а):субталамическое=<594>"
Обыч​но «ба​заль​ны​ми яд​ра​ми» не​сколь​ко воль​но на​зы​ва​ют имен​но стрио​пал​ли​дар​ную сис​те​му.

Итак, об​ра​тим вни​ма​ние на два ис​точ​ни​ка воз​мож​ных не​до​ра​зу​ме​ний.

1. Под по​ло​са​тым те​лом (corpus striatum) и стриа​ту​мом (про​сто striatum) ана​то​мы и фи​зио​ло​ги по​ни​ма​ют раз​ные струк​ту​ры.

2. В ана​то​ми​че​скую сис​те​му ба​заль​ных ядер вхо​дят од​ни струк​ту​ры, а в фи​зио​ло​ги​че​скую стрио​пал​ли​дар​ную сис​те​му — не​сколь​ко дру​гие; в то же вре​мя фи​зио​ло​ги и кли​ни​ци​сты не​ред​ко на​зы​ва​ют «ба​заль​ны​ми яд​ра​ми» струк​ту​ры стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы. XE "Скорлупа=<734>"

 XE "Полосатое тело=<731>"

 XE "Базальные ядра:строение=<726>"
Об​щие прин​ци​пы функ​цио​ни​ро​ва​ния

Об​щие прин​ци​пы ор​га​ни​за​ции и функ​цио​ни​ро​ва​ния стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы мож​но сфор​му​ли​ро​вать сле​дую​щим об​ра​зом.

· Ка​ж​дый дви​га​тель​ный акт со​про​во​ж​да​ет​ся из​бы​точ​ны​ми, лиш​ни​ми дви​же​ния​ми. Функ​ция стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы со​сто​ит в том, что​бы ак​ти​ви​ро​вать нуж​ные ком​по​нен​ты дви​же​ния и за​тор​мо​зить лиш​ние.

· Для это​го стрио​пал​ли​дар​ная сис​те​ма об​ра​зу​ет коль​цо, иду​щее от вы​ше​стоя​щих (за​мыш​ляю​щих) к ни​же​стоя​щим (ис​пол​няю​щим) по ие​рар​хии дви​га​тель​ным от​де​лам ко​ры — от пре​мо​тор​ной к мо​тор​ной, от пре​фрон​таль​ной к пре​мо​тор​ной.

· Это коль​цо вклю​ча​ет два пу​ти:

· пря​мой, ак​ти​ви​рую​щий нуж​ные ком​по​нен​ты дви​же​ния;

· не​пря​мой, тор​мо​зя​щий лиш​ние ком​по​нен​ты.

Ней​рон​ные кон​ту​ры

Струк​ту​ра и функ​ция

 XE “Ядро (а):хвостатое+<595>"По​ток им​пуль​са​ции в стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​ме, об​ра​зую​щей замк​ну​тое коль​цо ме​ж​ду дву​мя от​де​ла​ми ко​ры го​лов​но​го моз​га, на​прав​лен сле​дую​щим об​ра​зом (рис. 5.16, А): ко​ра го​лов​но​го моз​га — стриа​тум (скор​лу​па ли​бо хво​ста​тое яд​ро) — блед​ный шар — та​ла​мус — ко​ра го​лов​но​го моз​га. XE “Ядро (а):хвостатое=<596>"
Под​роб​нее ней​рон​ные кон​ту​ры, об​ра​зую​щие пря​мой (воз​бу​ж​даю​щий) и не​пря​мой (тор​моз​ный) пу​ти, вы​гля​дят так (рис. 5.16, Б):

· пря​мой путь: ко​ра го​лов​но​го моз​га — стриа​тум — ме​ди​аль​ный (внут​рен​ний) сег​мент блед​но​го ша​ра и сет​ча​тая часть чер​ной суб​стан​ции — та​ла​мус — ко​ра го​лов​но​го моз​га;

·  XE “Ядро (а):субталамическое+<598>"не​пря​мой путь: ко​ра го​лов​но​го моз​га — стриа​тум — ла​те​раль​ный (на​руж​ный) сег​мент блед​но​го ша​ра — суб​та​ла​ми​че​ское яд​ро — ме​ди​аль​ный (внут​рен​ний) сег​мент блед​но​го ша​ра и сет​ча​тая часть чер​ной суб​стан​ции — та​ла​мус — ко​ра го​лов​но​го моз​га.

Та​ким об​ра​зом, не​пря​мой путь от​ли​ча​ет​ся тем, что им​пуль​сы от стриа​ту​ма идут в ме​ди​аль​ный сег​мент блед​но​го ша​ра не пря​мо, а че​рез ла​те​раль​ный сег​мент блед​но​го ша​ра и суб​та​ла​ми​че​ское яд​ро. XE “Ядро (а):субталамическое=<599>"

 XE "Бледный шар=<738>"
Из рис. 5.16, Б вид​но, что в пря​мом пу​ти име​ют​ся два по​сле​до​ва​тель​ных тор​моз​ных пе​ре​клю​че​ния. Это оз​на​ча​ет, что в ко​неч​ном сче​те пря​мой путь — воз​бу​ж​даю​щий (од​но тор​мо​же​ние сни​ма​ет дру​гое). На​про​тив, в не​пря​мом пу​ти три тор​моз​ных пе​ре​клю​че​ния, и по​это​му не​пря​мой путь — тор​моз​ный.

Важ​ней​шую роль в ра​бо​те стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы иг​ра​ет так​же ком​пакт​ная часть чер​ной суб​стан​ции. Она ак​ти​ви​ру​ет пря​мой и тор​мо​зит не​пря​мой путь, тем са​мым уси​ли​вая все дви​же​ния — и нуж​ные, и лиш​ние.

Ме​диа​то​ры

Во​прос о ме​диа​то​рах стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы име​ет важ​ней​шее кли​ни​че​ское зна​че​ние: воз​дей​ст​вие на эти ме​диа​то​ры и их ре​цеп​то​ры ста​ло од​ним из глав​ных дос​ти​же​ний со​вре​мен​ной нев​ро​ло​гии.

В ней​рон​ных кон​ту​рах стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы иг​ра​ют ос​нов​ную роль че​ты​ре ме​диа​то​ра.

1. Глу​та​мат:  XE "Глутамат:в базальных ядрах<745>"от​ве​ча​ет за пе​ре​да​чу в воз​бу​ж​даю​щих си​нап​сах пря​мо​го и не​пря​мо​го пу​ти (на рис. 5.16, Б от​ме​че​ны «+»).

2. ГАМК  XE "ГАМК:в базальных ядрах<746>"(-ами​но​мас​ля​ная ки​сло​та): от​ве​ча​ет за пе​ре​да​чу в тор​моз​ных си​нап​сах пря​мо​го и не​пря​мо​го пу​ти (на рис. 5.16, Б от​ме​че​ны «—»).

3.  XE "Дофамин:в базальных ядрах<747>"До​фа​мин: от​ве​ча​ет за пе​ре​да​чу сиг​на​лов от ком​пакт​ной час​ти чер​ной суб​стан​ции. При этом на ней​ро​нах пря​мо​го пу​ти рас​по​ло​же​ны воз​бу​ж​даю​щие  XE "Дофамин:рецепторы+<748>"до​фа​ми​но​вые ре​цеп​то​ры ти​па D1, и по​это​му сиг​на​лы от чер​ной суб​стан​ции воз​бу​ж​да​ют этот путь. На​про​тив, на ней​ро​нах не​пря​мо​го пу​ти рас​по​ло​же​ны тор​моз​ные до​фа​ми​но​вые ре​цеп​то​ры ти​па D2, и по​это​му сиг​на​лы от чер​ной суб​стан​ции этот путь тор​мо​зят. XE "Дофамин:рецепторы=<749>"
4. Аце​тил​хо​лин:  XE "Ацетилхолин:в базальных ядрах<750>"ме​диа​тор соб​ст​вен​ных вста​воч​ных ней​ро​нов стриа​ту​ма, иг​раю​щий мо​ду​ли​рую​щую роль и слу​жа​щий в из​вест​ной ме​ре ан​та​го​ни​стом до​фа​ми​на.

 XE "Мозжечок:общие принципы функционирования+<751>"Ба​заль​ные яд​ра и моз​же​чок (срав​ни​тель​ная ха​рак​те​ри​сти​ка)

Стрио​пал​ли​дар​ная сис​те​ма — это вто​рая (на​ря​ду с моз​жеч​ком) сис​те​ма кор​рек​ции дви​же​ний. Од​на​ко ме​ж​ду ни​ми су​ще​ст​ву​ют и прин​ци​пи​аль​ные от​ли​чия.

· Моз​же​чок сфор​ми​ро​вал​ся как вы​рост ство​ла моз​га и сис​те​ма кор​рек​ции ство​ло​вых дви​же​ний; лишь са​мые мо​ло​дые эво​лю​ци​он​но от​де​лы — ла​те​раль​ная зо​на — свя​за​ны ис​клю​чи​тель​но с ко​рой го​лов​но​го моз​га. На​про​тив, стрио​пал​ли​дар​ная сис​те​ма свя​за​на толь​ко с ко​рой го​лов​но​го моз​га, и по​то​му уча​ст​ву​ет в кор​рек​ции дви​га​тель​ных функ​ций, осу​ще​ст​в​ляе​мых ко​рой.

· Моз​же​чок по​лу​ча​ет об​шир​ную сен​сор​ную ин​фор​ма​цию, пре​ж​де все​го — про​прио​цеп​тив​ную и вес​ти​бу​ляр​ную. В свя​зи с этим моз​же​чок кор​рек​ти​ру​ет дви​же​ния в хо​де их вы​пол​не​ния на ос​но​ве по​сто​ян​но​го по​то​ка об​рат​ных свя​зей. Стрио​пал​ли​дар​ная сис​те​ма по​лу​ча​ет им​пуль​сы поч​ти ис​клю​чи​тель​но от ко​ры го​лов​но​го моз​га, и по​то​му кор​рек​ти​ру​ет дви​же​ния не в хо​де вы​пол​не​ния, а до их со​вер​ше​ния, то есть на эта​пе пла​ни​ро​ва​ния.

· Стрио​пал​ли​дар​ная сис​те​ма вы​би​ра​ет те дви​же​ния, ко​то​рые нуж​но бу​дет со​вер​шить (ак​ти​ви​руя нуж​ные дви​же​ния и за​тор​ма​жи​вая лиш​ние). Моз​же​чок же сле​дит за тем, что​бы эти дви​же​ния вы​пол​ня​лись пра​виль​но. В це​лом мож​но ска​зать, что стрио​пал​ли​дар​ная сис​те​ма от​ве​ча​ет ско​рее за стра​те​гию дви​же​ния, а моз​же​чок — за его так​ти​ку. XE "Мозжечок:общие принципы функционирования=<752>"
 XE "Базальные ядра:поражение+<753>"По​след​ст​вия по​ра​же​ний

По​след​ст​вия по​ра​же​ний струк​тур стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы яс​ны из ее функ​ций и ор​га​ни​за​ции ее кон​ту​ров. Оче​вид​но, что они бу​дут про​яв​лять​ся ли​бо из​бы​точ​ны​ми дви​же​ния​ми, ли​бо, на​про​тив, за​тор​мо​жен​но​стью дви​же​ний. В пер​вом слу​чае го​во​рят о  XE "Гиперкинезы+<755>"ги​пер​ки​не​зах, во вто​ром — о  XE "Гипокинезия+<757>"ги​по​ки​не​зии. При по​ра​же​ни​ях не​пря​мо​го пу​ти бу​дут рас​тор​ма​жи​вать​ся лиш​ние дви​же​ния, то есть воз​ни​кать ги​пер​ки​не​зы. При по​ра​же​ни​ях же, на​при​мер ком​пакт​ной час​ти чер​ной суб​стан​ции, умень​шит​ся ак​ти​ва​ция пря​мо​го пу​ти, но про​изой​дет рас​тор​ма​жи​ва​ние не​пря​мо​го — и то, и дру​гое при​ве​дет к тор​мо​же​нию дви​га​тель​ных от​де​лов ко​ры го​лов​но​го моз​га, то есть ги​по​ки​не​зии.

При​ве​дем не​ко​то​рые при​ме​ры.

Ги​по​ки​не​зия

Она ха​рак​тер​на для  XE "Паркинсонизм<759>"пар​кин​со​низ​ма — со​стоя​ния, обу​слов​лен​но​го ги​бе​лью до​фа​ми​нер​ги​че​ских ней​ро​нов чер​ной суб​стан​ции или ины​ми ме​ха​низ​ма​ми, на​ру​шаю​щи​ми до​фа​ми​нер​ги​че​скую пе​ре​да​чу от чер​ной суб​стан​ции к стриа​ту​му. За​тор​мо​жен​ность дви​же​ний про​яв​ля​ет​ся мас​ко​об​раз​ным ли​цом, се​ме​ня​щей по​ход​кой, за​мед​лен​но​стью и ма​лым объ​е​мом дви​же​ний и т. п. XE "Гипокинезия=<758>"
Ги​пер​ки​не​зы

 XE "Гемибаллизм<760>"Ге​ми​бал​лизм: раз​ма​ши​стые бро​ско​вые дви​же​ния ру​ки. Воз​ни​ка​ет при по​ра​же​нии  XE “Ядро (а):субталамическое<600>"суб​та​ла​ми​че​ско​го яд​ра — час​ти не​пря​мо​го пу​ти.

 XE "Хорея<761>"Хо​рея: на​силь​ст​вен​ные бы​ст​рые дви​же​ния, обыч​но мышц ли​ца и дис​таль​ных от​де​лов ко​неч​но​стей. Воз​ни​ка​ет, на​при​мер, при ги​бе​ли ней​ро​нов стриа​ту​ма, от ко​то​рых на​чи​на​ет​ся не​пря​мой путь. XE "Гиперкинезы=<756>"

 XE "Черная субстанция=<744>"

 XE "Стриатум=<742>"  XE "Базальные ядра=<723>"

 XE "Базальные ядра:поражение=<754>"
Глава 6. Физиология ве​ге​та​тив​ных сис​те​м

Об​щие прин​ци​пы

Глав​ная за​да​ча дея​тель​но​сти внут​рен​них ор​га​нов — под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва внут​рен​ней сре​ды ор​га​низ​ма (со​дер​жа​ния ки​сло​ро​да и пи​та​тель​ных ве​ществ, тем​пе​ра​ту​ры, pH и пр.). На это на​прав​ле​ны раз​лич​ные ви​ды ре​гу​ля​ции — по​ве​ден​че​ская, эн​док​рин​ная и ве​ге​та​тив​ная. Глав​ным цен​тром под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва внут​рен​ней сре​ды яв​ля​ет​ся ги​по​та​ла​мус; в нем со​сре​до​то​че​ны как ре​цеп​то​ры, вос​при​ни​маю​щие со​став внут​рен​ней сре​ды, так и цен​тры, от​ве​чаю​щие за управ​ле​ние пе​ре​чис​лен​ны​ми ме​ха​низ​ма​ми ре​гу​ля​ции. Здесь мы рас​смот​рим об​щий план строе​ния и функ​цио​ни​ро​ва​ния ги​по​та​ла​му​са и ор​га​ни​за​цию ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы. По​ве​ден​че​ские ме​ха​низ​мы и эн​док​рин​ная ре​гу​ля​ция об​су​ж​да​ют​ся в гл. 7 и 18.

Оче​вид​но, что раз​де​лять по​ве​ден​че​скую, ве​ге​та​тив​ную и эн​док​рин​ную ре​гу​ля​цию мож​но толь​ко с ого​вор​ка​ми, так как лю​бое по​ве​де​ние вклю​ча​ет ве​ге​та​тив​ный и эн​док​рин​ный ком​по​нен​ты. В дан​ном слу​чае под по​ве​ден​че​ской ре​гу​ля​ци​ей сле​ду​ет по​ни​мать про​цес​сы, на​прав​лен​ные на под​дер​жа​ние той или иной кон​стан​ты внут​рен​ней сре​ды пу​тем взаи​мо​дей​ст​вия с ок​ру​жаю​щей сре​дой (на​при​мер, по​треб​ле​ние во​ды или пи​щи), а под ве​ге​та​тив​ной и эн​док​рин​ной — пу​тем ре​гу​ля​ции внут​рен​них про​цес​сов в ор​га​низ​ме (на​при​мер, вы​сво​бо​ж​де​ние глю​ко​зы из пе​че​ни, уси​ле​ние вы​ве​де​ния во​ды поч​ка​ми, спазм кож​ных со​су​дов для умень​ше​ния те​п​ло​от​да​чи и пр.).

 XE "Гипоталамус+<762>"Ги​по​та​ла​мус

 XE "Внутренняя среда+<765>"Ги​по​та​ла​мус от​но​сит​ся к  XE "Промежуточный мозг<764>"про​ме​жу​точ​но​му моз​гу. В его со​став вхо​дит мно​же​ст​во ядер, вы​пол​няю​щих са​мые раз​но​об​раз​ные, на пер​вый взгляд, функ​ции. В то же вре​мя мно​гие из этих функ​ций и дру​гих осо​бен​но​стей ги​по​та​ла​му​са лег​ко мож​но по​нять и обоб​щить, ес​ли ис​хо​дить из прин​ци​пи​аль​но​го по​ло​же​ния: ги​по​та​ла​мус — глав​ный центр под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва внут​рен​ней сре​ды (гл. 9).

Об​щая схе​ма ор​га​ни​за​ции ги​по​та​ла​му​са при​ве​де​на на рис. 6.1. Эта схе​ма спра​вед​ли​ва для ре​гу​ля​ции мно​же​ст​ва кон​стант внут​рен​ней сре​ды — уров​ня глю​ко​зы в кро​ви, тем​пе​ра​ту​ры, ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния. Для вы​пол​не​ния сво​ей ос​нов​ной функ​ции — под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва внут​рен​ней сре​ды — ги​по​та​ла​мус об​ла​да​ет:

· ре​цеп​то​ра​ми, вос​при​ни​маю​щи​ми па​ра​мет​ры внут​рен​ней сре​ды;

· цен​тра​ми, от​ве​чаю​щи​ми за по​ве​ден​че​скую ре​гу​ля​цию внут​рен​ней сре​ды, то есть за​пус​каю​щи​ми  XE "Мотивация<768>"мо​ти​ва​ци​он​ное по​ве​де​ние (пи​ще​вое, пить​е​вое и пр.);

· цен​тра​ми, от​ве​чаю​щи​ми за гу​мо​раль​ную ре​гу​ля​цию внут​рен​них ор​га​нов, то есть управ​ляю​щи​ми эн​док​рин​ной сис​те​мой;
· цен​тра​ми, от​ве​чаю​щи​ми за нерв​ную ре​гу​ля​цию внут​рен​них ор​га​нов, то есть управ​ляю​щи​ми ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мой;
· свя​зя​ми с дру​ги​ми от​де​ла​ми ЦНС.
· К ре​цеп​то​рам ги​по​та​ла​му​са от​но​сят​ся:

·  XE "Глюкорецепторы<769>"глю​ко​ре​цеп​то​ры, вос​при​ни​маю​щие уро​вень глю​ко​зы в кро​ви;

·  XE "Осморецепторы<770>"ос​мо​ре​цеп​то​ры, вос​при​ни​маю​щие ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние кро​ви;

·  XE "Терморецепторы<771>"тер​мо​ре​цеп​то​ры, вос​при​ни​маю​щие тем​пе​ра​ту​ру кро​ви.

· К цен​трам по​ве​ден​че​ской ре​гу​ля​ции внут​рен​ней сре​ды от​но​сят​ся цен​тры жа​ж​ды, го​ло​да и на​сы​ще​ния. Под​роб​нее они бу​дут рас​смот​ре​ны в гл. 18.

· К цен​трам управ​ле​ния эн​док​рин​ной сис​те​мой от​но​сят​ся яд​ра, управ​ляю​щие аде​но​ги​по​фи​зом; по​след​ний, в свою оче​редь, яв​ля​ет​ся глав​ным ре​гу​ля​то​ром дея​тель​но​сти эн​док​рин​ных же​лез. Под​роб​нее об этой так на​зы​вае​мой ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​ме см. в гл. 7.

· На​ко​нец, в ги​по​та​ла​му​се рас​по​ла​га​ют​ся выс​шие ве​ге​та​тив​ные цен​тры. Они со​от​но​сят​ся с цен​тра​ми пе​ри​фе​ри​че​ской ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы по ие​рар​хи​че​ско​му прин​ци​пу: цен​тры пе​ри​фе​ри​че​ской ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы управ​ля​ют от​дель​ны​ми ор​га​на​ми, а ги​по​та​ла​ми​че​ские цен​тры хра​нят це​ло​ст​ные ве​ге​та​тив​ные про​грам​мы (на​при​мер, тер​мо​ре​гу​ля​тор​ные — ре​ак​ции на хо​лод или жа​ру), в ко​то​рых уча​ст​ву​ет од​но​вре​мен​но мно​же​ст​во ор​га​нов и сис​тем (при​чем эти про​грам​мы час​то вклю​ча​ют как ве​ге​та​тив​ный, так и со​ма​ти​че​ский ком​по​нент, на​при​мер спазм кож​ных со​су​дов и дрожь на хо​ло​де). Та​ким об​ра​зом, ги​по​та​ла​ми​че​ские цен​тры управ​ля​ют цен​тра​ми пе​ри​фе​ри​че​ской ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы так же, как ствол моз​га управ​ля​ет спин​ным моз​гом при осу​ще​ст​в​ле​нии дви​же​ний (гл. 5, разд. «Об​щие прин​ци​пы управ​ле​ния дви​же​ния​ми»).

По​ми​мо под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва внут​рен​ней сре​ды, ги​по​та​ла​мус вы​пол​ня​ет и не​ко​то​рые дру​гие функ​ции (за​пуск аг​рес​сив​но​го и по​ло​во​го по​ве​де​ния, ре​гу​ля​ция функ​ции по​ло​вых ор​га​нов, цик​ла сон—бодр​ст​во​ва​ние и пр.), но все они име​ют пря​мое от​но​ше​ние ли​бо к мо​ти​ва​ци​он​но​му по​ве​де​нию, ли​бо к эн​док​рин​ной нерв​ной сис​те​ме, ли​бо к управ​ле​нию ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мой. XE "Внутренняя среда=<766>"

 XE "Гипоталамус=<763>"
 XE "Вегетативная нервная система+<772>"Ве​ге​та​тив​ная нерв​ная сис​те​ма

В по​след​ние де​ся​ти​ле​тия уче​ние о ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​ме бур​но раз​ви​ва​ет​ся. В то же вре​мя клас​си​че​ская схе​ма ос​та​ет​ся ос​но​вой пред​став​ле​ний о струк​ту​ре и функ​ции этой сис​те​мы, в том чис​ле в кли​ни​че​ской прак​ти​ке. Здесь мы сна​ча​ла под​роб​но рас​смот​рим эту клас​си​че​скую схе​му, за​тем — не​ко​то​рые со​вре​мен​ные до​пол​не​ния.

 XE "Вегетативная нервная система:строение+<774>"Ос​но​вы ана​то​мии

 XE "Симпатическая нервная система:строение+<2091>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:строение+<2089>"Об​щие прин​ци​пы

Ве​ге​та​тив​ная нерв​ная сис​те​ма (рис. 6.2) под​раз​де​ля​ет​ся на два от​де​ла — сим​па​ти​че​ский и па​ра​сим​па​ти​че​ский. Важ​но от​ме​тить, что к этим от​де​лам от​но​сят толь​ко дви​га​тель​ное зве​но управ​ле​ния внут​рен​ни​ми ор​га​на​ми; хо​тя в со​ста​ве па​ра​сим​па​ти​че​ских и сим​па​ти​че​ских нер​вов про​хо​дят чув​ст​ви​тель​ные во​лок​на от ин​те​ро​ре​цеп​то​ров, их, как пра​ви​ло, к па​ра​сим​па​ти​че​ско​му или сим​па​ти​че​ско​му от​де​лу не от​но​сят.

Дви​га​тель​ное зве​но управ​ле​ния внут​рен​ни​ми ор​га​на​ми — как сим​па​ти​че​ское, так и па​ра​сим​па​ти​че​ское — об​ра​зо​ва​но дву​мя ней​ро​на​ми. Те​ло пер​во​го ней​ро​на рас​по​ла​га​ет​ся в ЦНС; от не​го идет во​лок​но ко вто​ро​му ней​ро​ну, рас​по​ло​жен​но​му за пре​де​ла​ми ЦНС в со​ста​ве  XE "Ганглии:вегетативные<777>"ве​ге​та​тив​ных ганг​ли​ев. Со​от​вет​ст​вен​но, пер​вый ней​рон (и его от​ро​ст​ки) на​зы​ва​ет​ся  XE "Нейроны:преганглионарные<778>"пре​ганг​лио​нар​ным, вто​рой —  XE "Нейроны:постганглионарные<779>"по​стганг​лио​нар​ным. Ак​сон по​стганг​лио​нар​но​го ней​ро​на ин​нер​ви​ру​ет ор​ган-ми​шень.

Па​ра​сим​па​ти​че​ский от​дел

Те​ла пре​ганг​лио​нар​ных па​ра​сим​па​ти​че​ских ней​ро​нов за​ле​га​ют в двух от​де​лах ЦНС: ство​ле моз​га и кре​ст​цо​вом от​де​ле спин​но​го моз​га.

Те​ла по​стганг​лио​нар​ных ней​ро​нов рас​по​ла​га​ют​ся ли​бо внут​ри ор​га​нов-ми​ше​ней (во внут​ри​ор​ган​ных, или  XE "Ганглии:интрамуральные<780>"ин​тра​му​раль​ных ганг​ли​ях), ли​бо не​по​сред​ст​вен​но ря​дом с ни​ми (в око​ло​ор​ган​ных, или  XE "Ганглии:параорганные<781>"па​ра​ор​ган​ных ганг​ли​ях).

Ство​ло​вой от​дел па​ра​сим​па​ти​че​ской нерв​ной сис​те​мы ин​нер​ви​ру​ет все внут​рен​ние ор​га​ны, кро​ме ор​га​нов ма​ло​го та​за. Глав​ным ство​ло​вым па​ра​сим​па​ти​че​ским нер​вом яв​ля​ет​ся  XE "Нерв:блуждающий<782>"блу​ж​даю​щий; дру​гие че​реп​ные нер​вы (язы​ко​гло​точ​ный и др.) ин​нер​ви​ру​ют ор​га​ны го​ло​вы и шеи. Кре​ст​цо​вый от​дел ин​нер​ви​ру​ет ор​га​ны ма​ло​го та​за. XE "Парасимпатическая нервная система:строение=<2090>"
Сим​па​ти​че​ский от​дел

Те​ла пре​ганг​лио​нар​ных сим​па​ти​че​ских ней​ро​нов за​ле​га​ют в бо​ко​вых ро​гах груд​но​го и по​яс​нич​но​го от​де​лов спин​но​го моз​га.

Те​ла по​стганг​лио​нар​ных ней​ро​нов рас​по​ла​га​ют​ся ли​бо ря​дом с по​зво​ноч​ни​ком (в  XE "Ганглии:паравертебральные<783>"па​ра​вер​теб​раль​ных ганг​ли​ях, две це​поч​ки ко​то​рых по бо​кам от по​зво​ноч​ни​ка об​ра​зу​ют  XE "Симпатический ствол<788>"сим​па​ти​че​ские ство​лы), ли​бо в нерв​ных спле​те​ни​ях на не​ко​то​ром от​да​ле​нии как от по​зво​ноч​ни​ка, так и от ор​га​на-ми​ше​ни (в  XE "Ганглии:превертебральные<784>"пре​вер​теб​раль​ных ганг​ли​ях, на​при​мер в ганг​ли​ях чрев​но​го, или сол​неч​но​го спле​те​ния).

Пре​ганг​лио​нар​ные сим​па​ти​че​ские во​лок​на ин​нер​ви​ру​ют так​же моз​го​вое ве​ще​ст​во  XE "Надпочечники:мозговое вещество<786>"над​по​чеч​ни​ков — пе​ре​ро​див​ший​ся сим​па​ти​че​ский ганг​лий, вы​де​ляю​щий гор​мон ад​ре​на​лин. В свя​зи с этим час​то го​во​рят о еди​ной  XE "Симпатоадреналовая система<785>"сим​па​то​ад​ре​на​ло​вой сис​те​ме.
В от​дель​ных слу​ча​ях нер​вы, от​но​ся​щие​ся к сим​па​ти​че​ским, дей​ст​ву​ют на ор​га​ны-ми​ше​ни по​сред​ст​вом аце​тил​хо​ли​на (так на​зы​вае​мые  XE "Симпатическая нервная система:симпатические холинергические нервы<2093>"хо​ли​нер​ги​че​ские сим​па​ти​че​ские нер​вы). Та​кие нер​вы снаб​жа​ют со​су​ды ске​лет​ных мышц и по​то​вые же​ле​зы. XE "Вегетативная нервная система:строение=<775>"

 XE "Симпатическая нервная система:строение=<2092>"
 XE "Вегетативная нервная система:медиаторы+<799>"

 XE "Ацетилхолин:в вегетативной нервной системе+<789>"Ме​диа​то​ры и ре​цеп​то​ры

 XE "Симпатическая нервная система:медиаторы и рецепторы+<2095>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:медиаторы и рецепторы+<2097>"Ме​диа​то​ры и ре​цеп​то​ры ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы при​ве​де​ны на рис. 6.2.

 XE "Норадреналин+<791>"Ос​нов​ным ме​диа​то​ром пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов — как сим​па​ти​че​ских, так и па​ра​сим​па​ти​че​ских — яв​ля​ет​ся аце​тил​хо​лин. Ме​диа​то​ром по​стганг​лио​нар​ных па​ра​сим​па​ти​че​ских ней​ро​нов так​же слу​жит аце​тил​хо​лин, сим​па​ти​че​ских — но​рад​ре​на​лин. Ка​ж​дый из ве​ге​та​тив​ных ме​диа​то​ров мо​жет дей​ст​во​вать на не​сколь​ко ти​пов ре​цеп​то​ров. 

Ре​цеп​то​ры аце​тил​хо​ли​на (хо​ли​но​ре​цеп​то​ры) де​лят​ся на два ос​нов​ных ти​па (ка​ж​дый из них вклю​ча​ет не​сколь​ко под​ти​пов:

·  XE "M-холинорецепторы+<2327>"

 XE "N-холинорецепторы+<2329>"N-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры (чув​ст​ви​тель​ные к ни​ко​ти​ну). Эти ре​цеп​то​ры рас​по​ла​га​ют​ся, в ча​ст​но​сти, на по​стганг​лио​нар​ных па​ра​сим​па​ти​че​ских и сим​па​ти​че​ских ней​ро​нах;

· M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры (чув​ст​ви​тель​ные к яду му​хо​мо​ра мус​ка​ри​ну). Эти ре​цеп​то​ры рас​по​ла​га​ют​ся, в ча​ст​но​сти, на внут​рен​них ор​га​нах.

 XE "Адренорецепторы:альфа-адренорецепторы+<795>"

 XE "Адренорецепторы:бета-адренорецепторы+<797>"Ре​цеп​то​ры но​рад​ре​на​ли​на ( XE "Адренорецепторы<794>"ад​ре​но​ре​цеп​то​ры; чув​ст​ви​тель​ны так​же к гор​мо​ну моз​го​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков ад​ре​на​ли​ну) де​лят​ся на -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры и -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры. Ка​ж​дый из этих ти​пов так​же де​лит​ся на не​сколь​ко под​ти​пов. XE "Адренорецепторы:бета-адренорецепторы=<798>"

 XE "Адренорецепторы:альфа-адренорецепторы=<796>"
N-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры от​но​сят​ся к ио​но​троп​ным ре​цеп​то​рам (со​пря​жен​ным не​по​сред​ст​вен​но с ион​ны​ми ка​на​ла​ми), M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры и ад​ре​но​ре​цеп​то​ры — к ме​та​бо​троп​ным (со​пря​жен​ным с сис​те​ма​ми внут​ри​кле​точ​ной пе​ре​да​чи сиг​на​ла) (гл. 2). XE "N-холинорецепторы=<2330>"

 XE "M-холинорецепторы=<2328>"

 XE "Норадреналин=<792>"

 XE "Ацетилхолин:в вегетативной нервной системе=<790>"

 XE "Вегетативная нервная система:медиаторы=<800>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:медиаторы и рецепторы=<2098>"

 XE "Симпатическая нервная система:медиаторы и рецепторы=<2096>"
 XE “Вегетативная нервная система:влияние на внутренние органы+<801>"Дей​ст​вие на внут​рен​ние ор​га​ны

Лег​че все​го по​нять влия​ния от​де​лов ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы на внут​рен​ние ор​га​ны мож​но, ис​хо​дя из сле​дую​ще​го (уп​ро​щен​но​го) пра​ви​ла:

· сим​па​ти​че​ская сис​те​ма — это сис​те​ма стрес​са, мо​би​ли​за​ции ре​сур​сов;

· па​ра​сим​па​ти​че​ская сис​те​ма — это сис​те​ма вос​ста​нов​ле​ния ре​сур​сов.

Со​от​вет​ст​вен​но, при воз​бу​ж​де​нии сим​па​ти​че​ской нерв​ной сис​те​мы про​изой​дет рас​ши​ре​ние зрач​ков, уве​ли​че​ние час​то​ты и си​лы сер​деч​ных со​кра​ще​ний, рас​ши​ре​ние брон​хов, вы​брос энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов (глю​ко​зы и жир​ных ки​слот); сек​ре​ция и мо​то​ри​ка ЖКТ, на​про​тив, за​тор​мо​зят​ся. При воз​бу​ж​де​нии па​ра​сим​па​ти​че​ской нерв​ной сис​те​мы ре​ак​ции бу​дут об​рат​ны​ми. При​ме​ры сим​па​ти​че​ских и па​ра​сим​па​ти​че​ских влия​ний на внут​рен​ние ор​га​ны при​ве​де​ны в табл. 3.1.

От​ме​тим не​ко​то​рые важ​ные ис​клю​че​ния из это​го ори​ен​ти​ро​воч​но​го пра​ви​ла. 

· Не​ко​то​рые ор​га​ны ин​нер​ви​ру​ют​ся толь​ко од​ним от​де​лом ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы (на​при​мер, пе​чень, под​кож​ная жи​ро​вая клет​чат​ка, боль​шин​ст​во со​су​дов — толь​ко сим​па​ти​че​ским от​де​лом).

· В не​ко​то​рых слу​ча​ях влия​ния обо​их от​де​лов на один и тот же ор​ган но​сят ско​рее си​нер​гич​ный ха​рак​тер. Так, па​ра​сим​па​ти​че​ские влия​ния вы​зы​ва​ют эрек​цию, а сим​па​ти​че​ские — эя​ку​ля​цию.

· В не​ко​то​рых слу​ча​ях один и тот же от​дел ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы мо​жет ока​зы​вать на один и тот же ор​ган раз​но​на​прав​лен​ные влия​ния (на​при​мер, вы​зы​вать и су​же​ние, и рас​ши​ре​ние од​них и тех же со​су​дов).

 XE "Тонус:вегетативных нервов+<803>"Оба от​де​ла ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы ока​зы​ва​ют на внут​рен​ние ор​га​ны то​ни​че​ские влия​ния — по​сы​ла​ют к ним по​сто​ян​ную им​пуль​са​цию. Эти то​ни​че​ские влия​ния для раз​ных ор​га​нов вы​ра​же​ны по-раз​но​му: так, в по​кое име​ют​ся вы​ра​жен​ные па​ра​сим​па​ти​че​ские, но лишь не​зна​чи​тель​ные сим​па​ти​че​ские то​ни​че​ские влия​ния на серд​це; на​про​тив, сим​па​ти​че​ские то​ни​че​ские влия​ния на боль​шин​ст​во со​су​дов весь​ма ин​тен​сив​ны, а па​ра​сим​па​ти​че​ские — от​сут​ст​ву​ют. XE "Тонус:вегетативных нервов=<804>"

 XE “Вегетативная нервная система:влияние на внутренние органы=<802>"
Не​ко​то​рые со​вре​мен​ные до​пол​не​ния

 XE "Вегетативная нервная система:строение+<809>"

 XE "Внутриорганные нервные системы+<806>"Внут​ри​ор​ган​ные нерв​ные сис​те​мы

В со​от​вет​ст​вии с клас​си​че​ской схе​мой, внут​ри​ор​ган​ные ней​ро​ны при​над​ле​жат к ин​тра​му​раль​ным па​ра​сим​па​ти​че​ским ганг​ли​ям, и по​то​му:

· ин​нер​ви​ру​ют​ся па​ра​сим​па​ти​че​ски​ми пре​ганг​лио​нар​ны​ми во​лок​на​ми;

· вы​де​ля​ют толь​ко аце​тил​хо​лин;

· яв​ля​ют​ся толь​ко дви​га​тель​ны​ми (ин​нер​ви​ру​ют не​по​сред​ст​вен​но ор​га​ны-ми​ше​ни).

В на​стоя​щее вре​мя по​ка​за​но, что на са​мом де​ле эти ней​ро​ны:

· в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни ав​то​ном​ны — боль​шин​ст​во из них не ин​нер​ви​ру​ют​ся ни​ка​ки​ми внеш​ни​ми (экс​т​ра​ор​ган​ны​ми) во​лок​на​ми;

· вы​де​ля​ют мно​же​ст​во раз​лич​ных ме​диа​то​ров (пу​ри​ны, за​кись азо​та, до​фа​мин, се​ро​то​нин, пеп​ти​ды и пр.);

· мо​гут быть дви​га​тель​ны​ми, чув​ст​ви​тель​ны​ми и вста​воч​ны​ми.

Та​ким об​ра​зом, внут​ри​ор​ган​ные нерв​ные сис​те​мы — это са​мо​стоя​тель​ные нерв​ные цен​тры, не про​сто слу​жа​щие для пе​ре​да​чи па​ра​сим​па​ти​че​ских влия​ний, но осу​ще​ст​в​ляю​щие соб​ст​вен​ную слож​ную ре​гу​ля​тор​ную функ​цию.

Впер​вые это бы​ло по​ка​за​но для внут​ри​ор​ган​ных ней​ро​нов ЖКТ, и дей​ст​ви​тель​но, они об​ра​зу​ют са​мую раз​ви​тую внут​ри​ор​ган​ную нерв​ную сис​те​му с наи​бо​лее изу​чен​ной функ​ци​ей. В свя​зи с этим дан​ную сис​те​му на​зы​ва​ют  XE "Энтеральная нервная система<808>"эн​те​раль​ной нерв​ной сис​те​мой, не от​но​ся​щей​ся ни к сим​па​ти​че​ско​му, ни к па​ра​сим​па​ти​че​ско​му от​де​лу. Впро​чем, по-ви​ди​мо​му, эти об​щие за​ко​но​мер​но​сти ка​са​ют​ся и мно​гих дру​гих внут​ри​ор​ган​ных сис​тем. XE "Внутриорганные нервные системы=<807>"

 XE "Вегетативная нервная система:строение=<810>"
 XE "Вегетативная нервная система:медиаторы+<811>"Ме​диа​то​ры и си​нап​сы

В клас​си​че​ской схе​ме ко​неч​ны​ми (дей​ст​вую​щи​ми на ор​га​ны-ми​ше​ни) ме​диа​то​ра​ми ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы слу​жат толь​ко аце​тил​хо​лин и но​рад​ре​на​лин; пе​ре​да​ча сиг​на​ла сво​дит​ся к вы​де​ле​нию ме​диа​то​ра и дей​ст​вию его на ре​цеп​тор.

В на​стоя​щее вре​мя по​ка​за​но, что:

· ме​диа​то​ров ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы го​раз​до боль​ше (пу​ри​ны, до​фа​мин, се​ро​то​нин, за​кись азо​та, пеп​ти​ды и пр.);

· один и тот же ней​рон мо​жет вы​де​лять од​но​вре​мен​но не​сколь​ко ве​ществ; од​но из них слу​жит ме​диа​то​ром, дру​гие — так на​зы​вае​мы​ми  XE "Котрансмиттеры<813>"котранс​мит​те​ра​ми (как пра​ви​ло, пеп​тид​ной при​ро​ды). Ме​диа​тор опо​сре​ду​ет ос​нов​ной эф​фект ней​ро​на, котранс​мит​те​ры — не​ко​то​рые до​пол​ни​тель​ные эф​фек​ты;

· си​нап​ти​че​ская пе​ре​да​ча не сво​дит​ся толь​ко к вы​де​ле​нию ме​диа​то​ра и его дей​ст​вию на ре​цеп​тор: в си​нап​се дей​ст​ву​ют ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции вы​де​ле​ния и об​рат​но​го за​хва​та ме​диа​то​ра, чув​ст​ви​тель​но​сти к не​му ре​цеп​то​ров, плот​но​сти ре​цеп​то​ров в мем​бра​не и пр. (гл. 2).  XE "Вегетативная нервная система=<773>"

 XE "Вегетативная нервная система:медиаторы=<812>"
Гла​ва 7. Фи​зио​ло​гия эн​док​рин​ной сис​те​мы

Эн​док​рин​ная ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся с по​мо​щью гор​мо​нов — био​ло​ги​че​ски ак​тив​ных ве​ществ, вы​де​ляе​мых в кровь и дей​ст​вую​щих на клет​ки, ко​то​рые име​ют ре​цеп​то​ры к гор​мо​нам. В от​ли​чие от бы​ст​рой и точ​ной нерв​ной ре​гу​ля​ции, эн​док​рин​ная ре​гу​ля​ция ис​поль​зу​ет​ся для управ​ле​ния мед​лен​ны​ми и ге​не​ра​ли​зо​ван​ны​ми про​цес​са​ми, за​хва​ты​ваю​щи​ми весь ор​га​низм, не​сколь​ко его сис​тем или по край​ней ме​ре об​шир​ные уча​ст​ки ор​га​нов. К ним от​но​сит​ся рост и раз​ви​тие, ре​гу​ля​ция ме​та​бо​лиз​ма, под​дер​жа​ние раз​лич​ных кон​стант внут​рен​ней сре​ды и т. п.

Об​щая эн​док​ри​но​ло​гия

Су​ще​ст​ву​ют два ви​да ре​гу​ля​ции фи​зио​ло​ги​че​ских функ​ций.

· Нерв​ная ре​гу​ля​ция — с по​мо​щью нерв​ной сис​те​мы; она ха​рак​те​ри​зу​ет​ся вы​со​кой ско​ро​стью и точ​но​стью.

· Гу​мо​раль​ная ре​гу​ля​ция — с по​мо​щью хи​ми​че​ских ве​ществ; она го​раз​до бо​лее мед​лен​ная и ге​не​ра​ли​зо​ван​ная. В свою оче​редь, гу​мо​раль​ная ре​гу​ля​ция мо​жет быть:

·  XE "Аутокринная регуляция<814>"ау​ток​рин​ной — хи​ми​че​ское ве​ще​ст​во дей​ст​ву​ет толь​ко на вы​де​ляю​щую его клет​ку;

·  XE "Паракринная регуляция<815>"па​ра​крин​ной — хи​ми​че​ское ве​ще​ст​во вы​де​ля​ет​ся в ин​тер​сти​ций и дей​ст​ву​ет на ок​ру​жаю​щие клет​ки;

· эн​док​рин​ной — хи​ми​че​ское ве​ще​ст​во вы​де​ля​ет​ся в кровь и дей​ст​ву​ет на мно​гие от​да​лен​ные клет​ки, ор​га​ны и тка​ни;

·  XE "Феромоны<816>"фе​ро​мо​наль​ной — хи​ми​че​ское ве​ще​ст​во вы​де​ля​ет​ся в ок​ру​жаю​щую сре​ду и дей​ст​ву​ет на дру​гие осо​би.

На​стоя​щая гла​ва по​свя​ще​на эн​док​рин​ной ре​гу​ля​ции.

 XE "Гормоны+<817>"Фак​то​ра​ми эн​док​рин​ной ре​гу​ля​ции слу​жат  XE "Гормоны:определение+<819>"гор​мо​ны — ве​ще​ст​ва, вы​де​ляе​мые в кровь и дей​ст​вую​щие на от​да​лен​ные ор​га​ны и тка​ни.  XE "Гормоны:определение=<820>"

 XE "Эндокринные железы+<821>"Гор​мо​ны мо​гут вы​де​лять​ся от​дель​ны​ми клет​ка​ми, груп​па​ми кле​ток или спе​циа​ли​зи​ро​ван​ны​ми же​ле​за​ми, на​зы​вае​мы​ми же​ле​за​ми внут​рен​ней сек​ре​ции, или эн​док​рин​ны​ми же​ле​за​ми.
Ор​га​ны (тка​ни, клет​ки), на ко​то​рые дей​ст​ву​ют гор​мо​ны, на​зы​ва​ют​ся ор​га​на​ми-ми​ше​ня​ми (тка​ня​ми-ми​ше​ня​ми, клет​ка​ми-ми​ше​ня​ми). Ор​га​на​ми-ми​ше​ня​ми мо​гут быть толь​ко те ор​га​ны, у ко​то​рых име​ют​ся ре​цеп​то​ры к со​от​вет​ст​вую​щим гор​мо​нам.

Ос​нов​ные гор​мо​ны че​ло​ве​ка при​ве​де​ны в табл. 7.1. В за​ви​си​мо​сти от вы​пол​няе​мой в ор​га​низ​ме функ​ции их мож​но раз​де​лить на три груп​пы.

1. Гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за дол​го​вре​мен​ные со​стоя​ния ор​га​низ​ма в це​лом:

· рост, раз​ви​тие и ин​тен​сив​ность про​цес​сов об​ме​на — СТГ и ти​рео​ид​ные гор​мо​ны;
· бе​ре​мен​ность и лак​та​ция — по​ло​вые гор​мо​ны и про​лак​тин;
· дол​го​вре​мен​ный стресс — глю​ко​кор​ти​кои​ды.
Вы​ра​бот​ка всех этих гор​мо​нов ре​гу​ли​ру​ет​ся ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​мой (см. ни​же).

2. Гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва кон​стант внут​рен​ней сре​ды:

· вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия и кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви — АДГ, гор​мо​ны ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы, аль​до​сте​рон, пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон;
· уров​ня каль​ция в кро​ви — ПТГ, каль​цит​ри​ол, каль​ци​то​нин;
· уров​ня глю​ко​зы в кро​ви — ин​су​лин, глю​ка​гон;
· со​дер​жа​ния ки​сло​ро​да в кро​ви — эри​тро​по​этин.
3. Гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за крат​ко​вре​мен​ные ре​ак​ции ор​га​низ​ма в це​лом или от​дель​ных ор​га​нов и сис​тем:

· крат​ко​вре​мен​ный стресс — ад​ре​на​лин, но​рад​ре​на​лин;
· пи​ще​ва​ре​ние — гор​мо​ны ЖКТ;
· со​кра​ще​ние мат​ки в ро​дах, вы​брос мо​ло​ка— ок​си​то​цин.
Ра​зу​ме​ет​ся, эта клас​си​фи​ка​ция ус​лов​на: на​при​мер, ти​рео​ид​ные гор​мо​ны уча​ст​ву​ют не толь​ко в ре​гу​ля​ции рос​та и раз​ви​тия, но и в тер​мо​ре​гу​ля​ции; СТГ от​ве​ча​ет не толь​ко за рост, но так​же, на​ря​ду с ин​су​ли​ном и глю​ка​го​ном, за под​дер​жа​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви; каль​цит​ри​ол влия​ет на диф​фе​рен​ци​ров​ку кле​ток и пр. Тем не ме​нее та​кая клас​си​фи​ка​ция удоб​на для по​ни​ма​ния ос​нов​ных функ​ций гор​мо​нов.

Эн​док​рин​ные же​ле​зы

Ос​нов​ные эн​док​рин​ные же​ле​зы ор​га​низ​ма и их гор​мо​ны при​ве​де​ны в табл. 7.2. XE "Эндокринные железы=<822>"
 XE "Гормоны:химическая структура+<823>"Хи​ми​че​ская струк​ту​ра гор​мо​нов

В за​ви​си​мо​сти от хи​ми​че​ской струк​ту​ры все гор​мо​ны де​лят​ся на три груп​пы (табл. 7.1).

1.  XE "Гормоны:пептиды<825>"Пеп​ти​ды (в том чис​ле слож​ные, на​при​мер гли​ко​про​теи​ды). Как вид​но из табл. 7.1, к ним от​но​сит​ся по​дав​ляю​щее боль​шин​ст​во гор​мо​нов.

2.  XE "Гормоны:стероиды<826>"Сте​рои​ды. К ним от​но​сят​ся  XE "Глюкокортикоиды<828>"глю​ко​кор​ти​кои​ды (у че​ло​ве​ка ( в ос​нов​ном кор​ти​зол), ми​не​ра​ло​кор​ти​кои​ды (у че​ло​ве​ка (  XE "Альдостерон<839>"аль​до​сте​рон), по​ло​вые гор​мо​ны ( XE "Эстрогены<1000>"эс​т​ро​ге​ны,  XE "Прогестерон<1001>"про​гес​те​рон и  XE "Андрогены<1002>"ан​д​ро​ге​ны, в ос​нов​ном  XE "Тестостерон<1003>"тес​то​сте​рон) и  XE "Кальцитриол<831>"каль​цит​ри​ол.

3.  XE "Гормоны:амины<827>"Ами​ны. К ним от​но​сят​ся ти​рео​ид​ные  XE "Тиреоидные гормоны<832>"гор​мо​ны и  XE "Катехоламины<833>"ка​те​хо​ла​ми​ны ( XE "Адреналин<834>"ад​ре​на​лин,  XE "Норадреналин<835>"но​рад​ре​на​лин и  XE "Дофамин<836>"до​фа​мин). XE "Гормоны:химическая структура=<824>"
 XE "Рецепторы клеточные+<837>"Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия гор​мо​нов

Дей​ст​вие лю​бо​го гор​мо​на обу​слов​ле​но его взаи​мо​дей​ст​ви​ем с ре​цеп​то​ром. Ре​цеп​то​ры де​лят​ся на два ос​нов​ных клас​са (рис. 7.1; табл. 7.1):

·  XE "Рецепторы клеточные:внутриклеточные+<840>"внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры;

· мем​бран​ные ре​цеп​то​ры.

· В слу​чае внут​ри​кле​точ​ных ре​цеп​то​ров:
· гор​мон про​ни​ка​ет в клет​ку;

· в клет​ке гор​мон со​еди​ня​ет​ся с ре​цеп​то​ром, об​ра​зуя  XE "Гормон-рецепторный комплекс<842>"гор​мон-ре​цеп​тор​ный ком​плекс;
· этот ком​плекс со​еди​ня​ет​ся с ДНК, ме​няя транс​крип​цию ге​нов, и тем са​мым — син​тез внут​ри​кле​точ​ных  XE "Белки:эффекторные<843>"эф​фек​тор​ных бел​ков (то есть бел​ков, не​по​сред​ст​вен​но от​ве​чаю​щих за те или иные кле​точ​ные функ​ции) — фер​мен​тов, ион​ных ка​на​лов и пр. XE "Рецепторы клеточные:внутриклеточные=<841>"
·  XE "Рецепторы клеточные:метаботропные+<846>"

 XE "Рецепторы клеточные:мембранные+<844>"Мем​бран​ные ре​цеп​то​ры де​лят​ся на  XE "Рецепторы клеточные:ионотропные<854>"ио​но​троп​ные (со​пря​жен​ные с ион​ны​ми ка​на​ла​ми, под​роб​нее см. в гл. 2) и ме​та​бо​троп​ные (со​пря​жен​ные с внут​ри​кле​точ​ны​ми фер​мен​та​тив​ны​ми сис​те​ма​ми). Гор​мо​ны, в от​ли​чие от ме​диа​то​ров, дей​ст​ву​ют толь​ко на ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры. При этом:

· гор​мон со​еди​ня​ет​ся с ре​цеп​то​ром на на​руж​ной по​верх​но​сти мем​бра​ны;

· ре​цеп​тор ак​ти​ви​ру​ет​ся;

· ак​ти​ва​ция ре​цеп​то​ра че​рез сис​те​мы внут​ри​кле​точ​ной пе​ре​да​чи сиг​на​ла при​во​дит к ак​ти​ва​ции (ино​гда — ин​ги​би​ро​ва​нию) внут​ри​кле​точ​ных эф​фек​тор​ных бел​ков.

Та​ким об​ра​зом, дей​ст​вие на внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры при​во​дит к син​те​зу но​вых эф​фек​тор​ных бел​ков, а на мем​бран​ные — к из​ме​не​нию ак​тив​но​сти уже имею​щих​ся бел​ков.

 XE "Гормоны:стероиды+<857>"

 XE "Тиреоидные гормоны+<859>"Как вид​но из табл. 7.1, че​рез внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры дей​ст​ву​ют толь​ко жи​ро​ра​с​тво​ри​мые гор​мо​ны, спо​соб​ные про​ник​нуть че​рез кле​точ​ную мем​бра​ну, — сте​ро​ид​ные и ти​рео​ид​ные гор​мо​ны. XE "Тиреоидные гормоны=<860>"

 XE "Гормоны:стероиды=<858>"
Эти пред​став​ле​ния не​сколь​ко ус​лов​ны: ак​ти​ва​ция мно​гих мем​бран​ных ре​цеп​то​ров из​ме​ня​ет транс​крип​цию ге​нов, а не​ко​то​рые гор​мо​ны дей​ст​ву​ют од​но​вре​мен​но на мем​бран​ные и внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры.

Мем​бран​ные ре​цеп​то​ры

Как уже го​во​ри​лось, мем​бран​ные ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры свя​за​ны с сис​те​ма​ми внут​ри​кле​точ​ной пе​ре​да​чи сиг​на​ла. Пер​вым зве​ном в этих сис​те​мах слу​жит ак​ти​ва​ция (ре​же — ин​ги​би​ро​ва​ние) внут​ри​кле​точ​но​го фер​мен​та. В за​ви​си​мо​сти от спо​со​ба ак​ти​ва​ции это​го фер​мен​та мем​бран​ные ме​та​бо​троп​ные ре​цеп​то​ры под​раз​де​ля​ют​ся на три груп​пы (рис. 7.1 и 7.2).

1. Ре​цеп​то​ры с соб​ст​вен​ной фер​мен​та​тив​ной ак​тив​но​стью.

2. Ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с фер​мен​та​ми.

3. Ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с G-бел​ка​ми.

Все эти ре​цеп​то​ры пред​став​ля​ют со​бой бел​ко​вые ком​плек​сы, об​ла​даю​щие вне​кле​точ​ным, транс​мем​бран​ным и внут​ри​кле​точ​ным уча​ст​ка​ми (до​ме​на​ми). Соб​ст​вен​но ре​цеп​тор — уча​сток свя​зы​ва​ния гор​мо​на — рас​по​ло​жен на вне​кле​точ​ном до​ме​не.

 XE "Рецепторы клеточные:с собственной ферментативной активностью+<848>"Ре​цеп​то​ры с соб​ст​вен​ной фер​мен​та​тив​ной ак​тив​но​стью

У этих ре​цеп​то​ров (рис. 7.2, А) внут​ри​кле​точ​ный до​мен яв​ля​ет​ся фер​мен​том. Со​еди​не​ние гор​мо​на с ре​цеп​то​ром при​во​дит к ак​ти​ва​ции это​го фер​мен​та. При​мер — ре​цеп​тор  XE "Инсулин:рецептор<855>"ин​су​ли​на. XE "Рецепторы клеточные:с собственной ферментативной активностью=<849>"
 XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с ферментами+<850>"Ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с фер​мен​та​ми

У этих ре​цеп​то​ров (рис. 7.2, Б) внут​ри​кле​точ​ный до​мен сам по се​бе не об​ла​да​ет фер​мен​та​тив​ной ак​тив​но​стью, но спо​со​бен свя​зы​вать​ся с оп​ре​де​лен​ны​ми фер​мен​та​ми. Со​еди​не​ние гор​мо​на с ре​цеп​то​ром при​во​дит к ак​ти​ва​ции со​пря​жен​но​го с внут​ри​кле​точ​ным до​ме​ном фер​мен​та. При​мер — ре​цеп​тор  XE "СТГ:рецепторы<856>"СТГ. XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с ферментами=<851>"
 XE "Вторые посредники+<861>"

 XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с G-белками+<852>"Ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с G-бел​ка​ми

У этих ре​цеп​то​ров (рис. 7.2, В) внут​ри​кле​точ​ные до​ме​ны спо​соб​ны свя​зы​вать так на​зы​вае​мые G-бел​ки. Со​еди​не​ние гор​мо​на с ре​цеп​то​ром при​во​дит к то​му, что внут​ри​кле​точ​ный до​мен ак​ти​ви​ру​ет G-бе​лок, по​сле че​го этот бе​лок при​об​ре​та​ет спо​соб​ность ак​ти​ви​ро​вать (ино​гда — тор​мо​зить) как внут​ри​кле​точ​ные эф​фек​тор​ные бел​ки, так и фер​мен​ты внут​ри​кле​точ​ной пе​ре​да​чи сиг​на​ла. Эта пе​ре​да​ча осу​ще​ст​в​ля​ет​ся с по​мо​щью так на​зы​вае​мых вто​рых по​сред​ни​ков («вто​рич​ных мес​сенд​же​ров») — не​бел​ко​вых ре​гу​ля​тор​ных мо​ле​кул. Об​щая схе​ма внут​ри​кле​точ​ной пе​ре​да​чи сиг​на​ла с уча​сти​ем вто​рых по​сред​ни​ков сле​дую​щая.

Ак​ти​ва​ция ре​цеп​то​ра


Ак​ти​ва​ция G-бел​ка


Ак​ти​ва​ция фер​мен​та, от​ве​чаю​ще​го за об​ра​зо​ва​ние вто​ро​го по​сред​ни​ка


Об​ра​зо​ва​ние вто​ро​го по​сред​ни​ка


Ак​ти​ва​ция про​те​ин​ки​на​зы


Фос​фо​ри​ли​ро​ва​ние и, как след​ст​вие, ак​ти​ва​ция эф​фек​тор​ных бел​ков


Из​ме​не​ние кле​точ​ных функ​ций

По​дав​ляю​щее боль​шин​ст​во гор​мо​нов дей​ст​ву​ют имен​но че​рез ре​цеп​то​ры, со​пря​жен​ные с G-бел​ка​ми.

Су​ще​ст​ву​ют не​сколь​ко ти​пов G-бел​ков и не​сколь​ко сис​тем вто​рых по​сред​ни​ков. Наи​бо​лее рас​про​стра​нен​ные из этих сис​тем — аде​ни​лат​цик​лаз​ная и фос​фои​но​зи​тид​ная (рис. 7.3).

 XE "Вторые посредники:аденилатциклазная система+<863>"Аде​ни​лат​цик​лаз​ная сис​те​ма

 XE "цАМФ+<868>"В этой сис​те​ме (рис. 7.3, А):

· со​еди​не​ние гор​мо​на с ре​цеп​то​ром при​во​дит к ак​ти​ва​ции Gs-бел​ка (от англ. stimulating — сти​му​ли​рую​щий);

· Gs-бе​лок ак​ти​ви​ру​ет фер​мент  XE "Аденилатциклаза<867>"аде​ни​лат​цик​ла​зу;

· аде​ни​лат​цик​ла​за ка​та​ли​зи​ру​ет об​ра​зо​ва​ние из АТФ цАМФ (цик​ли​че​ско​го аде​но​зин​мо​но​фос​фа​та), слу​жа​ще​го вто​рым по​сред​ни​ком;

·  XE "Протеинкиназа A+<877>"цАМФ ак​ти​ви​ру​ет про​те​ин​ки​на​зу A (А — от АМФ);

· про​те​ин​ки​на​за A фос​фо​ри​ли​ру​ет и тем са​мым ак​ти​ви​ру​ет раз​лич​ные эф​фек​тор​ные бел​ки. XE "Протеинкиназа A=<878>"
Со​еди​не​ние не​ко​то​рых гор​мо​нов с ре​цеп​то​ром при​во​дит к ак​ти​ва​ции Gi-бел​ка (от англ. inhibiting — ин​ги​би​рую​щий), ко​то​рый, на​про​тив, по​дав​ля​ет ак​ти​ва​цию аде​ни​лат​цик​ла​зы. XE "цАМФ=<869>"

 XE "Вторые посредники:аденилатциклазная система=<864>"
 XE "Вторые посредники:фосфоинозитидная система+<865>"Фос​фои​но​зи​тид​ная сис​те​ма

 XE "Фосфолипаза:C+<870>"В этой сис​те​ме (рис. 7.3, Б):

· со​еди​не​ние гор​мо​на с ре​цеп​то​ром при​во​дит к ак​ти​ва​ции Gq-бел​ка;
· Gq-бе​лок ак​ти​ви​ру​ет фер​мент фос​фо​ли​па​зу C;

·  XE "Диацилглицерол+<872>"фос​фо​ли​па​за C ка​та​ли​зи​ру​ет рас​пад мем​бран​но​го фос​фои​но​зи​ти​да ( XE "Фосфатидилинозитол-4,5-дифосфат<876>"фос​фа​ти​ди​ли​но​зи​тол-4,5-ди​фос​фа​та) до диа​цилг​ли​це​ро​ла и ино​зи​тол​три​фос​фа​та; XE "Фосфолипаза:C=<871>"
·  XE "Кальций:физиологическая роль:второй посредник+<874>"ино​зи​тол​три​фос​фат вы​зы​ва​ет вы​брос Ca2+ из эн​до​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма;

· Ca2+, со​еди​ня​ясь с внут​ри​кле​точ​ным бел​ком каль​мо​ду​ли​ном, ак​ти​ви​ру​ет Ca-каль​мо​ду​лин​за​ви​си​мые про​те​ин​ки​на​зы;
· диа​цилг​ли​це​рол ак​ти​ви​ру​ет про​те​ин​ки​на​зу C;

· обе эти ти​па про​те​ин​ки​наз фос​фо​ри​ли​ру​ют и тем са​мым ак​ти​ви​ру​ют раз​лич​ные эф​фек​тор​ные бел​ки.

Та​ким об​ра​зом, вто​ры​ми по​сред​ни​ка​ми в фос​фои​но​зи​тид​ной сис​те​ме слу​жат диа​цилг​ли​це​рол и Ca2+. XE "Кальций:физиологическая роль:второй посредник=<875>"

 XE "Диацилглицерол=<873>"

 XE "Вторые посредники:фосфоинозитидная система=<866>"

 XE "Вторые посредники=<862>"

 XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с G-белками=<853>"

 XE "Рецепторы клеточные:метаботропные=<847>"

 XE "Рецепторы клеточные:мембранные=<845>"

 XE "Рецепторы клеточные=<838>"
 XE "Гормоны:хранение+<881>"

 XE "Гормоны:высвобождение+<883>"

 XE "Гормоны:синтез+<879>"Син​тез, хра​не​ние и вы​сво​бо​ж​де​ние гор​мо​нов

 XE "Гормоны:пептиды+<886>"Пеп​тид​ные гор​мо​ны син​те​зи​ру​ют​ся в ви​де не​ак​тив​ных пред​ше​ст​вен​ни​ков —  XE "Прогормоны<885>"про​гор​мо​нов, ко​то​рые пре​вра​ща​ют​ся в ак​тив​ную фор​му в эн​док​рин​ных же​ле​зах (на​при​мер, ин​су​лин) или в кро​ви (на​при​мер, ан​гио​тен​зин II). XE "Гормоны:пептиды=<887>"
Син​те​зи​ро​ван​ные гор​мо​ны и про​гор​мо​ны хра​нят​ся в эн​док​рин​ных клет​ках в со​ста​ве  XE "Секреторные гранулы<888>"сек​ре​тор​ных гра​нул, вы​сво​бо​ж​да​ясь из них под дей​ст​ви​ем сти​му​ли​рую​щих фак​то​ров. Это соз​да​ет не​ко​то​рый, обыч​но не​боль​шой ре​зерв гор​мо​нов, из ко​то​ро​го они мо​гут при не​об​хо​ди​мо​сти бы​ст​ро мо​би​ли​зо​вать​ся. Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют жи​ро​ра​с​тво​ри​мые гор​мо​ны:

·  XE "Гормоны:стероиды+<889>"ре​зер​ва сте​ро​ид​ных гор​мо​нов в эн​док​рин​ных клет​ках нет: сра​зу по​сле об​ра​зо​ва​ния эти гор​мо​ны диф​фун​ди​ру​ют че​рез кле​точ​ную мем​бра​ну в кровь;

·  XE "Тиреоидные гормоны+<891>"ре​зерв ти​рео​ид​ных гор​мо​нов, на​про​тив, очень ве​лик, так как они хра​нят​ся в клет​ках щи​то​вид​ной же​ле​зы в со​ста​ве бел​ка ти​ре​ог​ло​бу​ли​на (см. ни​же, разд. «Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ная сис​те​ма»). XE "Тиреоидные гормоны=<892>"
Под дей​ст​ви​ем сти​му​ли​рую​ще​го фак​то​ра гор​мо​ны вы​сво​бо​ж​да​ют​ся из сек​ре​тор​ных гра​нул пу​тем эк​зо​ци​то​за. В слу​чае сте​ро​ид​ных гор​мо​нов кар​ти​на иная: сти​му​ли​рую​щие фак​то​ры по​вы​ша​ют син​тез этих гор​мо​нов, и об​ра​зую​щие​ся гор​мо​ны, бу​ду​чи жи​ро​ра​с​тво​ри​мы​ми, сра​зу вы​де​ля​ют​ся пу​тем про​стой диф​фу​зии че​рез кле​точ​ную мем​бра​ну эн​док​рин​ной клет​ки.  XE "Гормоны:стероиды=<890>" XE "Гормоны:синтез=<880>"

 XE "Гормоны:высвобождение=<884>"

 XE "Гормоны:хранение=<882>"
 XE "Гормоны:транспорт+<893>"Транс​порт гор​мо​нов

Гор​мо​ны мо​гут пе​ре​но​сить​ся кро​вью в сво​бод​ном и в свя​зан​ном с бел​ка​ми ви​де:

·  XE "Гормоны:пептиды+<896>"пеп​тид​ные гор​мо​ны и  XE "Катехоламины<895>"ка​те​хо​ла​ми​ны пе​ре​но​сят​ся в ос​нов​ном в сво​бод​ном ви​де; XE "Гормоны:пептиды=<897>"
·  XE "Гормоны:стероиды+<898>"

 XE "Тиреоидные гормоны+<900>"жи​ро​ра​с​тво​ри​мые гор​мо​ны — сте​ро​ид​ные и ти​рео​ид​ные — пе​ре​но​сят​ся в ос​нов​ном в свя​зан​ном с бел​ка​ми ви​де.

При этом на клет​ки-ми​ше​ни мо​жет дей​ст​во​вать толь​ко сво​бод​ный гор​мон.

От​сю​да сле​ду​ют важ​ные осо​бен​но​сти сте​ро​ид​ных и ти​рео​ид​ных гор​мо​нов:

· их эф​фек​тив​ная (фак​ти​че​ски дей​ст​вую​щая) кон​цен​тра​ция го​раз​до ни​же об​щей кон​цен​тра​ции в кро​ви, так как ма​ла до​ля сво​бод​но​го гор​мо​на;

· эта эф​фек​тив​ная кон​цен​тра​ция, а сле​до​ва​тель​но, и дей​ст​вие гор​мо​на, за​ви​сит от со​дер​жа​ния бел​ка-пе​ре​нос​чи​ка;

· для этих гор​мо​нов су​ще​ст​ву​ет зна​чи​тель​ное де​по в кро​ви (свя​зан​ные с бел​ком гор​мо​ны), из ко​то​ро​го они по​сте​пен​но вы​сво​бо​ж​да​ют​ся;

· они со​хра​ня​ют​ся в кро​ви го​раз​до доль​ше (см. ни​же, разд. «Эли​ми​на​ция гор​мо​нов»). XE "Тиреоидные гормоны=<901>"

 XE "Гормоны:стероиды=<899>"

 XE "Гормоны:транспорт=<894>"
 XE "Гормоны:элиминация+<902>"Эли​ми​на​ция гор​мо​нов

Су​ще​ст​ву​ют два спо​со​ба эли​ми​на​ции (уда​ле​ния из кро​ви) лю​бых ве​ществ.

· Вы​ве​де​ние в не​из​ме​нен​ном ви​де:

· с мо​чой;

· с жел​чью;

· с вы​ды​хае​мым воз​ду​хом (для га​зо​об​раз​ных ве​ществ);

· с ка​лом, по​том, мо​ло​ком и пр. (не​зна​чи​тель​ные ко​ли​че​ст​ва).

· Ме​та​бо​лизм (пре​вра​ще​ние в не​ак​тив​ные ме​та​бо​ли​ты):

· в пе​че​ни;

· в кро​ви;

· в дру​гих тка​нях.

Мно​гие не​ак​тив​ные ме​та​бо​ли​ты в даль​ней​шем так​же вы​во​дят​ся с мо​чой, жел​чью или вы​ды​хае​мым воз​ду​хом.

В слу​чае гор​мо​нов:

· вы​ве​де​ние в не​из​ме​нен​ном ви​де не​зна​чи​тель​но;

· пеп​тид​ные гор​мо​ны пре​иму​ще​ст​вен​но рас​ще​п​ля​ют​ся про​теа​за​ми в кро​ви и клет​ках-ми​ше​нях;

· сте​ро​ид​ные гор​мо​ны и ами​ны пре​вра​ща​ют​ся в не​ак​тив​ные ме​та​бо​ли​ты в клет​ках-ми​ше​нях и в пе​че​ни и да​лее вы​во​дят​ся с мо​чой или жел​чью.

Важ​ней​шим ко​ли​че​ст​вен​ным по​ка​за​те​лем ско​ро​сти эли​ми​на​ции слу​жит  XE "Период полужизни+<904>"пе​ри​од по​лу​жиз​ни T1/2 — вре​мя, за ко​то​рое кон​цен​тра​ция в кро​ви па​да​ет в 2 раза:

· для гор​мо​нов, не свя​зан​ных в кро​ви с бел​ка​ми (см. вы​ше, разд. «Транс​порт гор​мо​нов») — то есть для боль​шин​ст​ва гор​мо​нов — T1/2 со​став​ля​ет ми​ну​ты;

· для гор​мо​нов, свя​зан​ных с бел​ка​ми — сте​ро​ид​ных и ти​рео​ид​ных гор​мо​нов — T1/2 су​ще​ст​вен​но вы​ше. XE "Период полужизни=<905>"

 XE "Гормоны:элиминация=<903>"
 XE "Гормоны:регуляция выработки+<906>"Ре​гу​ля​ция вы​ра​бот​ки гор​мо​нов

Ре​гу​ля​ция вы​ра​бот​ки гор​мо​нов мо​жет за​тра​ги​вать:

· ко​ли​че​ст​во кле​ток, сек​ре​ти​рую​щих гор​мон;

· ин​тен​сив​ность син​те​за гор​мо​на;

· вы​сво​бо​ж​де​ние гор​мо​на из сек​ре​тор​ных гра​нул.

Ос​нов​ные ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции для раз​ных гор​мо​нов раз​ли​ча​ют​ся в за​ви​си​мо​сти от функ​ции этих гор​мо​нов. Эти раз​ли​чия ка​са​ют​ся пре​ж​де все​го ти​па и ро​ли от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи в ре​гу​ля​ции вы​ра​бот​ки гор​мо​на.

Гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва кон​стант внут​рен​ней сре​ды

В ре​гу​ля​ции вы​ра​бот​ки та​ких гор​мо​нов глав​ную роль иг​ра​ет от​ри​ца​тель​ная об​рат​ная связь, на​прав​лен​ная на под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва со​от​вет​ст​вую​щей кон​стан​ты внут​рен​ней сре​ды. При​мер: ин​су​лин сни​жа​ет уро​вень глю​ко​зы в кро​ви, а глав​ным сти​му​ля​то​ром его вы​ра​бот​ки слу​жит по​вы​ше​ние это​го уров​ня. Та​ким об​ра​зом, в от​вет на воз​рас​та​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви уве​ли​чи​ва​ет​ся вы​ра​бот​ка ин​су​ли​на, что при​во​дит к сни​же​нию уров​ня глю​ко​зы. Итак, вы​ра​бот​ка та​ких гор​мо​нов ре​гу​ли​ру​ет​ся пре​ж​де все​го уров​нем под​дер​жи​вае​мой кон​стан​ты (глю​ко​зы, ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния, ка​лия, каль​ция) в кро​ви.

Гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за дол​го​вре​мен​ные со​стоя​ния ор​га​низ​ма в це​лом

Кон​цен​тра​ции этих гор​мо​нов в кро​ви не долж​ны пре​тер​пе​вать бы​ст​рых ко​ле​ба​ний, так как они управ​ля​ют дли​тель​ны​ми, от​но​си​тель​но по​сто​ян​ны​ми про​цес​са​ми (на​при​мер, рос​том и раз​ви​ти​ем). По​это​му в ре​гу​ля​ции их вы​ра​бот​ки так​же уча​ст​ву​ет от​ри​ца​тель​ная об​рат​ная связь, но на​прав​лен​ная на под​дер​жа​ние от​но​си​тель​но​го по​сто​ян​ст​ва кон​цен​тра​ции гор​мо​на в кро​ви; по​вы​ше​ние этой кон​цен​тра​ции по​дав​ля​ет вы​ра​бот​ку гор​мо​на и на​обо​рот.

С дру​гой сто​ро​ны, сред​ние уров​ни этих гор​мо​нов долж​ны ме​нять​ся в со​от​вет​ст​вии с со​стоя​ни​ем ор​га​низ​ма (на​при​мер, воз​рас​том, уров​нем стрес​са и пр.). В свя​зи с этим вы​ра​бот​ка дан​ных гор​мо​нов ре​гу​ли​ру​ет​ся не толь​ко об​рат​ной свя​зью, но и пря​мы​ми влия​ния​ми.

Гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за крат​ко​вре​мен​ные ре​ак​ции ор​га​низ​ма в це​лом или от​дель​ных ор​га​нов и сис​тем

В ре​гу​ля​ции вы​ра​бот​ки этих гор​мо​нов об​рат​ные свя​зи иг​ра​ют не​зна​чи​тель​ную роль, ос​нов​ное зна​че​ние име​ют пря​мые ре​гу​ля​тор​ные влия​ния — реф​лек​тор​ные или цен​траль​ные (вы​брос ад​ре​на​ли​на при ост​ром стрес​се, вы​брос ок​си​то​ци​на при раз​дра​же​нии по​ло​вых пу​тей или сос​ков и пр.).

Да​лее мы под​роб​но рас​смот​рим ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ную сис​те​му и ре​гу​ли​руе​мые ей гор​мо​ны — за ис​клю​че​ни​ем по​ло​вых гор​мо​нов и про​лак​ти​на, ко​то​рые раз​би​ра​ют​ся в гл. 8. Ос​таль​ные гор​мо​ны рас​смат​ри​ва​ют​ся в гла​вах, по​свя​щен​ных от​дель​ным сис​те​мам (табл. 7.1). XE "Гормоны:регуляция выработки=<907>"

 XE "Гормоны=<818>"
 XE "Эндокринные железы:методы исследования+<912>"Ме​то​ды ис​сле​до​ва​ния эн​док​рин​ной сис​те​мы

Сре​ди этих ме​то​дов мож​но вы​де​лить две ос​нов​ные груп​пы (рис. 7.4).

1. Ме​то​ды оцен​ки уров​ня гор​мо​нов.

2. Ме​то​ды воз​дей​ст​вия на вы​ра​бот​ку гор​мо​нов.

· Ме​то​ды оцен​ки уров​ня гор​мо​нов мо​гут быть пря​мы​ми и кос​вен​ны​ми:

· пря​мые ме​то​ды — это оп​ре​де​ле​ние кон​цен​тра​ции гор​мо​на

· в кро​ви;

· в мо​че (са​мо​го гор​мо​на или его ме​та​бо​ли​тов).

· кос​вен​ные ме​то​ды — это оцен​ка эф​фек​та гор​мо​на (на​при​мер, по со​дер​жа​нию в кро​ви глю​ко​зы мож​но су​дить об ак​тив​но​сти ин​су​ли​на; по ос​мо​ляр​но​сти кро​ви — об ак​тив​но​сти АДГ и пр.).

·  XE "Пробы:стимуляционные+<908>"Ме​то​ды воз​дей​ст​вия на вы​ра​бот​ку гор​мо​нов под​раз​де​ля​ют​ся на сти​му​ля​ци​он​ные и  XE "Пробы:супрессивные+<910>"су​прес​сив​ные про​бы:
· сти​му​ля​ци​он​ные про​бы ос​но​ва​ны на при​ме​не​нии воз​дей​ст​вий, сти​му​ли​рую​щих вы​ра​бот​ку гор​мо​на. Они по​зво​ля​ют оце​нить со​стоя​ние как пе​ри​фе​ри​че​ских эн​док​рин​ных же​лез (на​при​мер, вве​де​ние АКТГ с по​сле​дую​щим оп​ре​де​ле​ни​ем уров​ня кор​ти​зо​ла по​зво​ля​ет оце​нить со​стоя​ние над​по​чеч​ни​ков), так и сис​тем их ре​гу​ля​ции (на​при​мер, по​дав​ле​ние с по​мо​щью фар​ма​ко​ло​ги​че​ских средств син​те​за глю​ко​кор​ти​кои​дов с по​сле​дую​щим оп​ре​де​ле​ни​ем уров​ня АКТГ по​зво​ля​ет оце​нить со​стоя​ние от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи — в нор​ме глю​ко​кор​ти​кои​ды тор​мо​зят вы​ра​бот​ку АКТГ, сле​до​ва​тель​но, сни​же​ние их со​дер​жа​ния долж​но при​вес​ти к по​вы​ше​нию уров​ня АКТГ); XE "Пробы:стимуляционные=<909>"
· су​прес​сив​ные про​бы ос​но​ва​ны на при​ме​не​нии воз​дей​ст​вий, по​дав​ляю​щих вы​ра​бот​ку гор​мо​на. Они при​ме​ня​ют​ся в ос​нов​ном для оцен​ки ре​гу​ля​ции с по​мо​щью от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи (на​при​мер, вве​де​ние глю​ко​кор​ти​кои​дов в нор​ме долж​но при​вес​ти к сни​же​нию уров​ня АКТГ). XE "Эндокринные железы:методы исследования=<913>"

 XE "Пробы:супрессивные=<911>"
 XE "Гипоталамо-гипофизарная система+<914>"Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ная сис​те​ма

Ги​по​та​ла​мус свя​зан как с аде​но​ги​по​фи​зом (пе​ред​ней до​лей ги​по​фи​за), так и с ней​ро​ги​по​фи​зом (зад​ней до​лей ги​по​фи​за). Од​на​ко сис​те​мы ги​по​та​ла​мус—ней​ро​ги​по​физ и ги​по​та​ла​мус—аде​но​ги​по​физ су​ще​ст​вен​но раз​ли​ча​ют​ся. Сис​те​ма ги​по​та​ла​мус—ней​ро​ги​по​физ от​ве​ча​ет за вы​де​ле​ние двух гор​мо​нов — АДГ и ок​си​то​ци​на, вы​пол​няю​щих до​воль​но ог​ра​ни​чен​ные функ​ции. Сис​те​ма же ги​по​та​ла​мус—аде​но​ги​по​физ управ​ля​ет мно​же​ст​вом дру​гих эн​док​рин​ных же​лез, гор​мо​ны ко​то​рых от​ве​ча​ют за дол​го​вре​мен​ные со​стоя​ния ор​га​низ​ма в це​лом. Та​ким об​ра​зом, сис​те​ма ги​по​та​ла​мус—аде​но​ги​по​физ яв​ля​ет​ся цен​траль​ным ре​гу​ля​то​ром эн​док​рин​ных функ​ций, и по​это​му имен​но ее обыч​но под​ра​зу​ме​ва​ют, ко​гда го​во​рят о ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​ме.

 XE "Нейрогипофиз+<916>"Сис​те​ма ги​по​та​ла​мус—ней​ро​ги​по​физ

В ги​по​та​ла​му​се рас​по​ла​га​ют​ся те​ла ней​ро​нов, ак​со​ны ко​то​рых спус​ка​ют​ся в ней​ро​ги​по​физ (рис. 7.5). В те​лах этих ней​ро​нов син​те​зи​ру​ют​ся два гор​мо​на —  XE "АДГ+<918>"АДГ (ан​ти​диу​ре​ти​че​ский гор​мон, ва​зо​прес​син) и  XE "Окситоцин<920>"ок​си​то​цин, ко​то​рые по ак​со​нам по​сту​па​ют в ней​ро​ги​по​физ и хра​нят​ся в нем (в окон​ча​ни​ях ак​со​нов), вы​сво​бо​ж​да​ясь под дей​ст​ви​ем со​от​вет​ст​вую​щих сти​му​лов.  XE "АДГ=<919>"Под​роб​нее об АДГ см. в гл. 14 и 15, а об ок​си​то​ци​не — в гл. 8. XE "Нейрогипофиз=<917>"
 XE "Аденогипофиз+<921>"Сис​те​ма ги​по​та​ла​мус—аде​но​ги​по​физ

Струк​тур​но-функ​цио​наль​ная ор​га​ни​за​ция

Аде​но​ги​по​физ вы​де​ля​ет  XE "Гормоны:тропные<923>"троп​ные гор​мо​ны, дей​ст​вую​щие на пе​ри​фе​ри​че​ские эн​док​рин​ные же​ле​зы (рис. 7.6). Под влия​ни​ем троп​ных гор​мо​нов из пе​ри​фе​ри​че​ских же​лез вы​сво​бо​ж​да​ют​ся  XE "Гормоны:эффекторные<924>"эф​фек​тор​ные (то есть не​по​сред​ст​вен​но дей​ст​вую​щие на ор​га​ны и тка​ни) гор​мо​ны. Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют гор​мо​ны аде​но​ги​по​фи​за про​лак​тин, дей​ст​вую​щий не​по​сред​ст​вен​но на мо​лоч​ные же​ле​зы, и  XE "МСГ<976>"МСГ, дей​ст​вую​щий не​по​сред​ст​вен​но на пиг​мент​ные клет​ки. Кро​ме то​го, СТГ, ФСГ и ЛГ об​ла​да​ют не толь​ко не​пря​мым (троп​ным), но и пря​мым (эф​фек​тор​ным) влия​ни​ем.

 XE "Статины+<927>"

 XE "Либерины+<925>"Ги​по​та​ла​мус ре​гу​ли​ру​ет вы​сво​бо​ж​де​ние троп​ных гор​мо​нов аде​но​ги​по​фи​за с по​мо​щью  XE "Нейрогормоны<929>"ней​ро​гор​мо​нов — ли​бе​ри​нов и ста​ти​нов. Ли​бе​ри​ны сти​му​ли​ру​ют сек​ре​цию гор​мо​нов аде​но​ги​по​фи​за, ста​ти​ны — по​дав​ля​ют.

 XE "Гипофиз:воротная система+<930>"Ли​бе​ри​ны и ста​ти​ны сек​ре​ти​ру​ют​ся ней​ро​на​ми ги​по​та​ла​му​са в во​рот​ную сис​те​му ги​по​фи​за — со​су​ды, иду​щие из ги​по​та​ла​му​са в аде​но​ги​по​физ че​рез нож​ку ги​по​фи​за (рис. 7.5). XE "Либерины=<926>"

 XE "Статины=<928>"

 XE "Гипофиз:воротная система=<931>"
Ре​гу​ля​ция сек​ре​ции гор​мо​нов аде​но​ги​по​фи​за

Сек​ре​ция гор​мо​нов аде​но​ги​по​фи​за ре​гу​ли​ру​ет​ся как пря​мы​ми влия​ния​ми, так и от​ри​ца​тель​ны​ми об​рат​ны​ми свя​зя​ми.

· Пря​мые влия​ния осу​ще​ст​в​ля​ют​ся че​рез ре​гу​ля​цию вы​ра​бот​ки ли​бе​ри​нов и ста​ти​нов.

· От​ри​ца​тель​ные об​рат​ные свя​зи мо​гут дей​ст​во​вать на всех уров​нях ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​мы (рис. 7.6):

· гор​мо​ны аде​но​ги​по​фи​за мо​гут вли​ять на вы​ра​бот​ку ли​бе​ри​нов и ста​ти​нов;

· эф​фек​тор​ные гор​мо​ны мо​гут вли​ять на вы​ра​бот​ку гор​мо​нов аде​но​ги​по​фи​за;

· эф​фек​тор​ные гор​мо​ны мо​гут вли​ять на вы​ра​бот​ку ли​бе​ри​нов и ста​ти​нов.

Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют про​лак​тин и  XE "МСГ<977>"МСГ, в ре​гу​ля​ции сек​ре​ции ко​то​рых от​ри​ца​тель​ные об​рат​ные свя​зи не уча​ст​ву​ют.

Су​ще​ст​ву​ют 7 ос​нов​ных гор​мо​нов аде​но​ги​по​фи​за1, их вы​ра​бот​ка ре​гу​ли​ру​ет​ся 4 ли​бе​ри​на​ми и 2 ста​ти​на​ми (табл. 7.3).
1 Кро​ме то​го, в ги​по​фи​зе вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся - и -ли​по​тро​пин, а МСГ су​ще​ст​ву​ет в двух фор​мах — -МСГ и -МСГ; ито​го — 10 гор​мо​нов. Од​на​ко ли​по​тро​пи​ны и -МСГ не иг​ра​ют та​кой важ​ной ро​ли, как 7 ос​нов​ных гор​мо​нов, и мы их здесь не рас​смат​ри​ва​ем.

Функ​ции гор​мо​нов ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​мы

В ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​ме мож​но вы​де​лить не​сколь​ко от​дель​ных гор​мо​наль​ных сис​тем (табл. 7.1 и 7.3).

1. Сис​те​ма СТГ: со​ма​то​ли​бе​рин и со​ма​то​ста​тин, СТГ и ИФР.

2. Сис​те​ма про​лак​ти​на: про​лак​тин и до​фа​мин.

3.  XE "Гипоталамо-гипофизарно-тиреоидная система<932>"Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ная сис​те​ма: ти​ро​ли​бе​рин, ТТГ и ти​рео​ид​ные гор​мо​ны.

4.  XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система<933>"Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-го​над​ная сис​те​ма: го​на​до​ли​бе​рин, ЛГ и ФСГ, эс​т​ро​ге​ны, про​гес​те​рон и тес​то​сте​рон.

5.  XE "Гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковая система:<934>"Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-над​по​чеч​ни​ко​вая сис​те​ма: кор​ти​ко​ли​бе​рин, АКТГ и МСГ, глю​ко​кор​ти​кои​ды.

Как уже го​во​ри​лось, гор​мо​ны ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​мы от​ве​ча​ют за дол​го​вре​мен​ные со​стоя​ния ор​га​низ​ма в це​лом:

· рост, раз​ви​тие и ин​тен​сив​ность про​цес​сов об​ме​на (сис​те​ма СТГ и ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ная сис​те​ма);

· бе​ре​мен​ность и лак​та​цию (ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-го​над​ная сис​те​ма и про​лак​тин);

· дол​го​вре​мен​ный стресс и го​тов​ность к стрес​су (ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-над​по​чеч​ни​ко​вая сис​те​ма).

Здесь мы под​роб​но рас​смот​рим сис​те​му СТГ, ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ную сис​те​му и ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-над​по​чеч​ни​ко​вую сис​те​му. Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-го​над​ная сис​те​ма и про​лак​тин раз​би​ра​ют​ся в гл. 8. XE "Аденогипофиз=<922>"

 XE "Гипоталамо-гипофизарная система=<915>"
 XE "СТГ+<935>"СТГ (гор​мон рос​та)

Ос​нов​ные функ​ции и эф​фек​ты

Ос​нов​ные функ​ции СТГ сле​дую​щие:

· у де​тей СТГ яв​ля​ет​ся глав​ным сти​му​ля​то​ром рос​та, а у взрос​лых, по окон​ча​нии про​цес​сов рос​та, он ста​но​вит​ся сти​му​ля​то​ром ре​ге​не​ра​ции. При этом в ка​че​ст​ве ис​точ​ни​ков энер​гии для сти​му​ли​ро​ван​ных СТГ про​цес​сов рос​та и ре​ге​не​ра​ции ис​поль​зу​ют​ся ли​пи​ды;

· кро​ме то​го, по​сколь​ку СТГ пе​ре​во​дит ка​та​бо​лизм на рас​пад ли​пи​дов и тем са​мым сбе​ре​га​ет глю​ко​зу, он уча​ст​ву​ет в ре​гу​ля​ции уров​ня глю​ко​зы в кро​ви.

От​сю​да вы​те​ка​ют и ос​нов​ные эф​фек​ты СТГ:

· ус​ко​ре​ние про​ли​фе​ра​ции кле​ток (в ча​ст​но​сти, хря​ще​вой и ко​ст​ной тка​ни);

· уси​ле​ние син​те​за бел​ка;

· уси​ле​ние  XE "Липолиз+<1873>"ли​по​ли​за;

· по​дав​ле​ние за​хва​та и ис​поль​зо​ва​ния глю​ко​зы.

О влия​нии СТГ на об​мен ли​пи​дов и уг​ле​во​дов под​роб​нее см. в гл. 11.

Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия

СТГ яв​ля​ет​ся од​но​вре​мен​но эф​фек​тор​ным и троп​ным гор​мо​ном, то есть ока​зы​ва​ет пря​мое (не​по​сред​ст​вен​но на клет​ки-ми​ше​ни) и не​пря​мое (че​рез вы​де​ле​ние дру​гих эф​фек​тор​ных гор​мо​нов) дей​ст​вие.

Пря​мое дей​ст​вие

Пря​мым дей​ст​ви​ем обу​слов​ле​ны влия​ния на об​мен ли​пи​дов и уг​ле​во​дов, то есть уси​ле​ние ли​по​ли​за и по​дав​ле​ние за​хва​та и ис​поль​зо​ва​ния глю​ко​зы. XE "Липолиз=<1874>"
Не​пря​мое дей​ст​вие

 XE "ИФР+<937>"Не​пря​мым дей​ст​ви​ем обу​слов​ле​но ус​ко​ре​ние про​ли​фе​ра​ции кле​ток и уси​ле​ние син​те​за бел​ка. Не​пря​мое дей​ст​вие опо​сре​до​ва​но тем, что под дей​ст​ви​ем СТГ вы​де​ля​ют​ся ин​су​ли​но​по​доб​ные фак​то​ры рос​та (ИФР), ра​нее на​зы​вае​мые со​ма​то​ме​ди​на​ми. Из них ос​нов​ное зна​че​ние име​ет ИФР I. Имен​но ИФР яв​ля​ют​ся не​по​сред​ст​вен​ны​ми сти​му​ля​то​ра​ми кле​точ​ной про​ли​фе​ра​ции и син​те​за бел​ка. ИФР сек​ре​ти​ру​ют​ся в пе​че​ни и во мно​гих дру​гих тка​нях, в ча​ст​но​сти хря​ще​вой и ко​ст​ной. Глав​ным ис​точ​ни​ком ИФР кро​ви яв​ля​ет​ся пе​чень. ИФР, вы​де​ляю​щие​ся в дру​гих тка​нях, ока​зы​ва​ют па​ра​крин​ное дей​ст​вие. XE "ИФР=<938>"
Ре​гу​ля​ция

Схе​ма ре​гу​ля​тор​ных влия​ний в сис​те​ме СТГ при​ве​де​на на рис. 7.7.

Пря​мые влия​ния

Фи​зио​ло​ги​че​ские фак​то​ры, влияю​щие на вы​ра​бот​ку СТГ, вы​те​ка​ют из его ос​нов​ных функ​ций.

· По​сколь​ку СТГ — сти​му​ля​тор рос​та и ре​ге​не​ра​ции, его сек​ре​ция:

· мак​си​маль​на во вре​мя бур​но​го рос​та, то есть пу​бер​тат​но​го пе​рио​да;
· по​вы​ша​ет​ся при трав​мах, стрес​се, фи​зи​че​ской на​груз​ке и дру​гих со​стоя​ни​ях, при ко​то​рых не​об​хо​дим уси​лен​ный рост струк​тур;

· по​вы​ша​ет​ся при прие​ме бел​ко​вой пи​щи, то есть при на​ли​чии ос​нов​но​го суб​стра​та для рос​та струк​тур;

· по​вы​ша​ет​ся во вре​мя глу​бо​ко​го сна, ко​гда по​треб​но​сти в энер​го​за​тра​тах ми​ни​маль​ны и об​мен мо​жет пе​ре​хо​дить пре​иму​ще​ст​вен​но на пла​сти​че​ский ана​бо​лизм (гл. 11).

· По​сколь​ку СТГ уча​ст​ву​ет в ре​гу​ля​ции уров​ня глю​ко​зы в кро​ви, вы​зы​вая по​вы​ше​ние это​го уров​ня (гл. 11), его сек​ре​ция:

· по​вы​ша​ет​ся при  XE "Гипогликемия<1844>"ги​пог​ли​ке​мии.
 XE "Соматостатин+<941>"

 XE "Соматолиберин+<939>"Все фи​зио​ло​ги​че​ские фак​то​ры влия​ют на вы​ра​бот​ку СТГ че​рез дей​ст​вие со​ма​то​ли​бе​ри​на и со​ма​то​ста​ти​на:

· со​ма​то​ли​бе​рин сти​му​ли​ру​ет сек​ре​цию СТГ;

· со​ма​то​ста​тин по​дав​ля​ет сек​ре​цию СТГ.

От​ри​ца​тель​ные об​рат​ные свя​зи

Эти свя​зи дей​ст​ву​ют ме​ж​ду все​ми уров​ня​ми сис​те​мы СТГ:

· ИФР дей​ст​ву​ют на ги​по​физ, не​по​сред​ст​вен​но по​дав​ляя вы​ра​бот​ку СТГ;

· ИФР дей​ст​ву​ют на ги​по​та​ла​мус, по​дав​ляя вы​ра​бот​ку со​ма​то​ли​бе​ри​на и уси​ли​вая — со​ма​то​ста​ти​на;

· СТГ дей​ст​ву​ет на ги​по​та​ла​мус, по​дав​ляя вы​ра​бот​ку со​ма​то​ли​бе​ри​на и уси​ли​вая — со​ма​то​ста​ти​на. XE "Соматолиберин=<940>"

 XE "Соматостатин=<942>"
Де​фи​цит и из​бы​ток

· Де​фи​цит СТГ, воз​ник​ший в дет​ском воз​рас​те, про​яв​ля​ет​ся  XE "Низкорослость<943>"низ​ко​рос​ло​стью вплоть до кар​ли​ко​во​сти.

· Из​бы​ток СТГ:

· воз​ник​ший в дет​ском воз​рас​те, про​яв​ля​ет​ся  XE "Гигантизм<944>"ги​ган​тиз​мом;
· воз​ник​ший в зре​лом воз​рас​те, про​яв​ля​ет​ся  XE "Акромегалия<945>"ак​ро​ме​га​ли​ей (раз​рас​та​ни​ем кос​тей и мяг​ких тка​ней, в ча​ст​но​сти кис​тей, стоп, язы​ка и ниж​ней че​лю​сти). XE "СТГ=<936>"
 XE "Гипоталамо-гипофизарно-тиреоидная система+<946>"Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ная сис​те​ма

 XE "Тиреоидные гормоны+<948>"Ос​нов​ные функ​ции и эф​фек​ты

Ос​нов​ная функ​ция ти​рео​ид​ных гор​мо​нов — ти​рок​си​на (тет​рай​од​ти​ро​ни​на) и трий​од​ти​ро​ни​на — об​щая сти​му​ля​ция ме​та​бо​лиз​ма: они уси​ли​ва​ют ог​ром​ное ко​ли​че​ст​во про​цес​сов и ана​бо​лиз​ма, и ка​та​бо​лиз​ма прак​ти​че​ски во всех клет​ках. В свя​зи с этим:

· у де​тей ти​рео​ид​ные гор​мо​ны не​об​хо​ди​мы для рос​та и раз​ви​тия (в ча​ст​но​сти, ЦНС);

· у взрос​лых ти​рео​ид​ные гор​мо​ны под​дер​жи​ва​ют об​щую ин​тен​сив​ность об​мен​ных про​цес​сов, в ча​ст​но​сти в со​от​вет​ст​вии с тем​пе​ра​ту​рой ок​ру​жаю​щей сре​ды, тем са​мым уча​ст​вуя в дли​тель​ной хо​ло​до​вой акк​ли​ма​ти​за​ции.

Ос​нов​ной ме​ха​низм дей​ст​вия ти​рео​ид​ных гор​мо​нов — по​вы​ше​ние экс​прес​сии мно​же​ст​ва ге​нов, а сле​до​ва​тель​но и син​те​за бел​ков. По​это​му фи​зио​ло​ги​че​ские эф​фек​ты этих гор​мо​нов раз​но​об​раз​ны, но все они от​ра​жа​ют об​щую сти​му​ля​цию ме​та​бо​лиз​ма:

· обес​пе​че​ние нор​маль​но​го рос​та и раз​ви​тия у де​тей;

· по​вы​ше​ние ин​тен​сив​но​сти об​ме​на (ос​нов​ной об​мен под дей​ст​ви​ем этих гор​мо​нов мо​жет воз​рас​тать в 2 раза; гл. 11), а сле​до​ва​тель​но и те​п​ло​про​дук​ции, что и обес​пе​чи​ва​ет хо​ло​до​вую акк​ли​ма​ти​за​цию;

· ус​ко​ре​ние об​ме​на ли​пи​дов и уг​ле​во​дов;

· сти​му​ля​ция дея​тель​но​сти серд​ца, ды​ха​ния, мо​то​ри​ки ЖКТ;

· сти​му​ля​ция ЦНС.

Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия

Ти​рео​ид​ные гор​мо​ны дей​ст​ву​ют на внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры, по​вы​шая экс​прес​сию мно​гих ге​нов (см. вы​ше, разд. «Об​щая эн​док​ри​но​ло​гия»).

Син​тез, хра​не​ние, транс​порт и эли​ми​на​ция

Ткань щи​то​вид​ной же​ле​зы об​ра​зо​ва​на же​ле​зи​сты​ми пу​зырь​ка​ми — фол​ли​ку​ла​ми, за​пол​нен​ны​ми кол​лои​дом. Глав​ным ком​по​нен​том кол​лои​да яв​ля​ет​ся бе​лок  XE "Тиреоглобулин+<950>"ти​ре​ог​ло​бу​лин, бо​га​тый ами​но​кис​ло​той ти​ро​зи​ном.
Об​ра​зо​ва​ние ти​рео​ид​ных гор​мо​нов про​ис​хо​дит в 4 эта​па.

1. За​хват йо​да (I–) щи​то​вид​ной же​ле​зой.

2. Окис​ле​ние I– до ато​мар​но​го йо​да (I0).

3. Йо​ди​ро​ва​ние ос​тат​ков ти​ро​зи​на в ти​ре​ог​ло​бу​ли​не.

4. Гид​ро​лиз ти​ре​ог​ло​бу​ли​на с вы​сво​бо​ж​де​ни​ем ти​рок​си​на (тет​рай​од​ти​ро​ни​на) и трий​од​ти​ро​ни​на (ти​ро​ни​ны пред​став​ля​ют со​бой ди​ме​ры из двух ти​ро​зи​нов).

Та​ким об​ра​зом, ти​рео​ид​ные гор​мо​ны хра​нят​ся в кол​лои​де в ви​де йо​ди​ро​ван​но​го ти​ре​ог​ло​бу​ли​на, бла​го​да​ря че​му их ре​зер​вы го​раз​до боль​ше, чем лю​бых дру​гих гор​мо​нов. XE "Тиреоглобулин=<951>"
Осо​бен​но​сти транс​пор​та и эли​ми​на​ции ти​рео​ид​ных гор​мо​нов сле​дую​щие:

· бо{‘}льшая часть ти​рео​ид​ных гор​мо​нов в кро​ви при​хо​дит​ся на до​лю ти​рок​си​на;

·  XE "Тироксинсвязывающий глобулин+<952>"ти​рео​ид​ные гор​мо​ны пе​ре​но​сят​ся кро​вью в со​еди​не​нии с ти​рок​син​свя​зы​ваю​щим гло​бу​ли​ном;
· эли​ми​на​ция ти​рео​ид​ных гор​мо​нов про​ис​хо​дит пре​иму​ще​ст​вен​но пу​тем пе​че​ноч​но​го ме​та​бо​лиз​ма с по​сле​дую​щим вы​ве​де​ни​ем с жел​чью;

· в свя​зи с мед​лен​ным вы​сво​бо​ж​де​ни​ем ти​рео​ид​ных гор​мо​нов из со​еди​не​ния с ти​рок​син​свя​зы​ваю​щим гло​бу​ли​ном их пе​ри​од по​лу​жиз​ни (T1/2) боль​ше, чем у лю​бых дру​гих гор​мо​нов и дос​ти​га​ет не​сколь​ких су​ток. XE "Тироксинсвязывающий глобулин=<953>"
Ре​гу​ля​ция

Схе​ма ре​гу​ля​тор​ных влия​ний в ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ной сис​те​ме при​ве​де​на на рис. 7.8.

Пря​мые влия​ния

Вы​ра​бот​ка ти​рео​ид​ных гор​мо​нов от​но​си​тель​но по​сто​ян​на. Глав​ным фак​то​ром, по​вы​шаю​щим эту вы​ра​бот​ку, яв​ля​ет​ся дли​тель​ное ох​ла​ж​де​ние; бла​го​да​ря это​му ти​рео​ид​ные гор​мо​ны обес​пе​чи​ва​ют хо​ло​до​вую акк​ли​ма​ти​за​цию. Ох​ла​ж​де​ние и не​ко​то​рые дру​гие фак​то​ры, на​при​мер эмо​цио​наль​ное воз​бу​ж​де​ние, влия​ют на вы​ра​бот​ку ти​рео​ид​ных гор​мо​нов, по​вы​шая сек​ре​цию ти​ро​ли​бе​ри​на и, как след​ст​вие, ТТГ.

От​ри​ца​тель​ные об​рат​ные свя​зи

Ти​рео​ид​ные гор​мо​ны дей​ст​ву​ют на ги​по​физ, по​дав​ляя вы​ра​бот​ку ТТГ.

Де​фи​цит и из​бы​ток

·  XE "Гипотиреоз+<955>"Де​фи​цит ти​рео​ид​ных гор​мо​нов (ги​по​ти​ре​оз):

· воз​ник​ший в ран​нем дет​ском воз​рас​те, про​яв​ля​ет​ся  XE "Кретинизм<954>"кре​ти​низ​мом, глав​ным про​яв​ле​ни​ем ко​то​ро​го яв​ля​ет​ся за​держ​ка фи​зи​че​ско​го и пси​хи​че​ско​го раз​ви​тия;

· воз​ник​ший у взрос​лых, про​яв​ля​ет​ся при​зна​ка​ми сни​жен​но​го ме​та​бо​лиз​ма — утом​ляе​мо​стью, за​тор​мо​жен​но​стью, сни​же​ни​ем ос​нов​но​го об​ме​на, не​пе​ре​но​си​мо​стью хо​ло​да, сни​жен​ной час​то​той сер​деч​ных со​кра​ще​ний и пр. XE "Гипотиреоз=<956>"
·  XE "Тиреотоксикоз+<957>"Из​бы​ток ти​рео​ид​ных гор​мо​нов (ги​пер​ти​ре​оз, ти​ре​о​ток​си​коз):

· про​яв​ля​ет​ся при​зна​ка​ми по​вы​шен​но​го ме​та​бо​лиз​ма — воз​бу​ди​мо​стью, по​вы​ше​ни​ем ос​нов​но​го об​ме​на, не​пе​ре​но​си​мо​стью жа​ры, по​вы​шен​ной час​то​той сер​деч​ных со​кра​ще​ний и пр. XE "Гипоталамо-гипофизарно-тиреоидная система=<947>"

 XE "Тиреоидные гормоны=<949>"

 XE "Тиреотоксикоз=<958>"
 XE "Гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковая система+<959>"Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-над​по​чеч​ни​ко​вая сис​те​ма

 XE "Надпочечники:мозговое вещество+<961>"

 XE "Надпочечники:корковое вещество+<963>"Строе​ние и гор​мо​ны над​по​чеч​ни​ков

 XE "Глюкокортикоиды+<967>"Над​по​чеч​ни​ки со​сто​ят из моз​го​во​го и кор​ко​во​го ве​ще​ст​ва.

· Моз​го​вое ве​ще​ст​во вы​ра​ба​ты​ва​ет  XE "Адреналин<1653>"ад​ре​на​лин и в мень​шей сте​пе​ни  XE "Норадреналин<2592>"но​рад​ре​на​лин.
·  XE "Гормоны:стероиды+<965>"Кор​ко​вое ве​ще​ст​во вы​ра​ба​ты​ва​ет три ви​да сте​ро​ид​ных гор​мо​нов:
· глю​ко​кор​ти​кои​ды (ос​нов​ной глю​ко​кор​ти​ко​ид —  XE "Кортизол<999>"кор​ти​зол; вы​ра​бот​ка дру​гих глю​ко​кор​ти​кои​дов не​зна​чи​тель​на);

· ми​не​ра​ло​кор​ти​ко​ид  XE "Альдостерон<969>"аль​до​сте​рон;

·  XE "Андрогены<970>"ан​д​ро​ге​ны (в не​боль​шом ко​ли​че​ст​ве). XE "Гормоны:стероиды=<966>"
Под кон​тро​лем ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​мы на​хо​дит​ся в ос​нов​ном вы​ра​бот​ка глю​ко​кор​ти​кои​дов. XE "Надпочечники:корковое вещество=<964>"

 XE "Надпочечники:мозговое вещество=<962>"
Ос​нов​ные функ​ции и эф​фек​ты

Ос​нов​ная функ​ция глю​ко​кор​ти​кои​дов — обес​пе​че​ние ус​той​чи​во​сти к стрес​су, вклю​чая трав​мы, ин​фек​ции, го​ло​да​ние и пр. С этим тес​но свя​за​ны и дру​гие две функ​ции глю​ко​кор​ти​кои​дов:

· про​ти​во​вос​па​ли​тель​ное дей​ст​вие (при трав​мах и ин​фек​ци​ях не​кон​тро​ли​руе​мое вос​па​ле​ние мо​жет при​вес​ти к па​то​ло​ги​че​ским по​след​ст​ви​ям);

· сти​му​ля​ция  XE "Глюконеогенез+<1815>"глю​ко​не​о​ге​не​за, обес​пе​чи​ваю​ще​го ор​га​низм глю​ко​зой в ус​ло​ви​ях дли​тель​но​го го​ло​да​ния.

От​сю​да сле​ду​ют ос​нов​ные эф​фек​ты глю​ко​кор​ти​кои​дов:

· под​дер​жа​ние дея​тель​но​сти сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​мы, в ча​ст​но​сти ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния в ус​ло​ви​ях стрес​са;

· по​дав​ле​ние вос​па​ле​ния на мно​гих его эта​пах;

· сти​му​ля​ция глю​ко​не​о​ге​не​за в пе​че​ни;

· сти​му​ля​ция  XE "Липолиз<1875>"ли​по​ли​за (для обес​пе​че​ния глю​ко​не​о​ге​не​за из ли​пи​дов и для ис​поль​зо​ва​ния ли​пи​дов как энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов, а сле​до​ва​тель​но, эко​но​мии глю​ко​зы);

· сти​му​ля​ция рас​па​да бел​ков (для обес​пе​че​ния глю​ко​не​о​ге​не​за из ами​но​кис​лот).  XE "Глюконеогенез=<1816>"
Под​роб​нее о ме​та​бо​ли​че​ских эф​фек​тах глю​ко​кор​ти​кои​дов см. в гл. 11.

Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия

Глю​ко​кор​ти​кои​ды дей​ст​ву​ют че​рез внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры, по​вы​шая экс​прес​сию ге​нов (см. вы​ше, разд. «Об​щая эн​док​ри​но​ло​гия»).

Син​тез, хра​не​ние, транс​порт и эли​ми​на​ция

Глю​ко​кор​ти​кои​ды, как и ос​таль​ные сте​ро​ид​ные гор​мо​ны:

· син​те​зи​ру​ют​ся из хо​ле​сте​ри​на;

·  XE "АКТГ+<971>"в клет​ках не де​по​ни​ру​ют​ся, а син​те​зи​ру​ют​ся и сра​зу вы​сво​бо​ж​да​ют​ся под дей​ст​ви​ем сти​му​ли​рую​ще​го фак​то​ра — АКТГ;

· пе​ре​но​сят​ся кро​вью в ос​нов​ном в со​еди​не​нии с бел​ка​ми;

· эли​ми​ни​ру​ют​ся пу​тем пе​че​ноч​но​го ме​та​бо​лиз​ма с по​сле​дую​щей экс​кре​ци​ей с мо​чой.

Ре​гу​ля​ция

Схе​ма ре​гу​ля​тор​ных влия​ний в ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-над​по​чеч​ни​ко​вой сис​те​ме при​ве​де​на на рис. 7.9.

Пря​мые влия​ния

Глав​ные фак​то​ры, сти​му​ли​рую​щие вы​ра​бот​ку глю​ко​кор​ти​кои​дов, — это:

· стресс;
· су​точ​ный ритм (сек​ре​ция глю​ко​кор​ти​кои​дов по​вы​ше​на ут​ром; тем са​мым ор​га​низм под​го​тав​ли​ва​ет​ся к стрес​сам, ко​то​рые он мо​жет ис​пы​ты​вать в те​че​ние дня);

·  XE "Гипогликемия<1845>"ги​пог​ли​ке​мия.
 XE "Кортиколиберин+<974>"Все эти фак​то​ры влия​ют на вы​ра​бот​ку глю​ко​кор​ти​кои​дов, по​вы​шая сек​ре​цию кор​ти​ко​ли​бе​ри​на и, как след​ст​вие, АКТГ (ад​ре​но​кор​ти​ко​троп​но​го гор​мо​на).

От​ри​ца​тель​ные об​рат​ные свя​зи

Эти свя​зи дей​ст​ву​ют ме​ж​ду дву​мя уров​ня​ми ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-над​по​чеч​ни​ко​вой сис​те​мы:

· глю​ко​кор​ти​кои​ды дей​ст​ву​ют на ги​по​физ, по​дав​ляя вы​ра​бот​ку АКТГ;

· глю​ко​кор​ти​кои​ды дей​ст​ву​ют на ги​по​та​ла​мус, по​дав​ляя вы​ра​бот​ку кор​ти​ко​ли​бе​ри​на.

 XE "МСГ+<978>"МСГ

Под дей​ст​ви​ем МСГ (ме​ла​но​ци​то​сти​му​ли​рую​ще​го гор​мо​на) уси​ли​ва​ет​ся вы​ра​бот​ка ме​ла​ни​на в ме​ла​но​ци​тах, что при​во​дит к по​вы​ше​нию пиг​мен​та​ции ко​жи.
МСГ об​ра​зу​ет​ся из то​го же пред​ше​ст​вен​ни​ка (про​опио​ме​ла​но​кор​ти​на), что и АКТГ, по​это​му вы​ра​бот​ка этих двух гор​мо​нов про​ис​хо​дит па​рал​лель​но, а сти​му​ля​то​ром для вы​ра​бот​ки МСГ слу​жит кор​ти​ко​ли​бе​рин.

Де​фи​цит и из​бы​ток

· Де​фи​цит глю​ко​кор​ти​кои​дов про​яв​ля​ет​ся при​зна​ка​ми сни​жен​ной пе​ре​но​си​мо​сти стрес​са (об​щей сла​бо​стью, утом​ляе​мо​стью, ар​те​ри​аль​ной ги​по​то​ни​ей с уг​ро​зой рез​ко​го па​де​ния ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния при стрес​сор​ных воз​дей​ст​ви​ях, тя​же​лым те​че​ни​ем ин​фек​ций) и ме​та​бо​ли​че​ских на​ру​ше​ний (по​ху​да​ни​ем, по​те​рей ап​пе​ти​та и тош​но​той, ино​гда  XE "Гипогликемия<1846>"ги​пог​ли​ке​ми​ей). В слу​чае, ес​ли де​фи​цит глю​ко​кор​ти​кои​дов пер​вич​ный (то есть обу​слов​лен по​ра​же​ни​ем над​по​чеч​ни​ков, а не ги​по​фи​за или ги​по​та​ла​му​са), к пе​ре​чис​лен​ным при​зна​кам до​бав​ля​ет​ся ги​пер​пиг​мен​та​ция: уст​ра​ня​ют​ся тор​мо​зя​щие влия​ния глю​ко​кор​ти​кои​дов на сек​ре​цию кор​ти​ко​ли​бе​ри​на и АКТГ (от​ри​ца​тель​ные об​рат​ные свя​зи), по​вы​ша​ет​ся вы​ра​бот​ка АКТГ и вме​сте с ним — МСГ. XE "МСГ=<979>"

 XE "АКТГ=<972>"

 XE "Кортиколиберин=<975>"
· Из​бы​ток глю​ко​кор​ти​кои​дов про​яв​ля​ет​ся при​зна​ка​ми по​вы​шен​но​го рас​па​да бел​ка, осо​бен​но мы​шеч​ной и со​еди​ни​тель​ной тка​ни (ат​ро​фи​ей мышц, ос​тео​по​ро​зом, баг​ро​вы​ми по​ло​са​ми на ко​же из-за ее рас​тя​же​ния, склон​но​стью к кро​во​под​те​кам), уси​лен​но​го  XE "Глюконеогенез<1817>"глю​ко​не​о​ге​не​за вплоть до по​сто​ян​ной ги​перг​ли​ке​мии, ар​те​ри​аль​ной ги​пер​то​ни​ей. XE "Глюкокортикоиды=<968>"

 XE "Гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковая система=<960>"
Гла​ва 8. Фи​зио​ло​гия ре​про​дук​ции

Об​щие прин​ци​пы

Ре​про​дук​тив​ная функ​ция че​ло​ве​ка вклю​ча​ет сле​дую​щие со​став​ляю​щие.

· Фор​ми​ро​ва​ние по​ло​вой сис​те​мы (эм​брио​ге​нез по​ло​вых ор​га​нов и по​ло​вое со​зре​ва​ние).

· Под​го​тов​ка к оп​ло​до​тво​ре​нию (спер​ма​то​ге​нез у муж​чин, мен​ст​ру​аль​ный цикл у жен​щин).

· Оп​ло​до​тво​ре​ние (по​ло​вой акт).

У жен​щин кро​ме то​го:

· Бе​ре​мен​ность (вы​на​ши​ва​ние пло​да).

· Лак​та​ция (вскарм​ли​ва​ние ре​бен​ка мо​ло​ком).

Для ре​про​дук​тив​ной функ​ции че​ло​ве​ка ха​рак​тер​ны не​сколь​ко пе​рио​дов.

1. Эм​брио​наль​ный, во вре​мя ко​то​ро​го про​ис​хо​дит эм​брио​ге​нез по​ло​вых ор​га​нов.

2. Дет​ский, во вре​мя ко​то​ро​го раз​ви​тие по​ло​вой сис​те​мы вре​мен​но ос​та​нав​ли​ва​ет​ся.

3. Пу​бер​тат​ный, во вре​мя ко​то​ро​го про​ис​хо​дит по​ло​вое со​зре​ва​ние.

4. Де​то​род​ный, во вре​мя ко​то​ро​го про​ис​хо​дит соб​ст​вен​но функ​цио​ни​ро​ва​ние по​ло​вой сис​те​мы — спер​ма​то​ге​нез и мен​ст​ру​аль​ный цикл, оп​ло​до​тво​ре​ние, бе​ре​мен​ность и лак​та​ция.

5. По​сткли​мак​те​ри​че​ский, во вре​мя ко​то​ро​го про​ис​хо​дит уга​са​ние по​ло​вой функ​ции.

Ве​ду​щую роль в ре​гу​ля​ции поч​ти всех со​став​ляю​щих ре​про​дук​тив​ной функ​ции иг​ра​ет эн​док​рин​ная сис​те​ма, от​ве​чая за:

· фор​ми​ро​ва​ние по​ло​вой сис​те​мы;

· спер​ма​то​ге​нез и мен​ст​ру​аль​ный цикл;

· про​те​ка​ние бе​ре​мен​но​сти;

· лак​та​цию.

Ис​клю​че​ние со​став​ля​ет толь​ко оп​ло​до​тво​ре​ние (по​ло​вой акт), в ко​то​ром ос​нов​ную роль иг​ра​ют нерв​ные фак​то​ры.

Здесь мы раз​бе​рем об​щие прин​ци​пы гор​мо​наль​ной ре​гу​ля​ции ре​про​дук​тив​ной функ​ции. Осо​бен​но​сти этой ре​гу​ля​ции у муж​чин и жен​щин бу​дут рас​смат​ри​вать​ся ни​же.

 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система+<983>"Гор​мо​наль​ная ре​гу​ля​ция ре​про​дук​тив​ной функ​ции

И у муж​чин, и у жен​щин ре​про​дук​тив​ная функ​ция ре​гу​ли​ру​ет​ся гор​мо​на​ми ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-го​над​ной сис​те​мы. Эта сис​те​ма вклю​ча​ет ти​пич​ные для ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ной сис​те​мы три уров​ня (гл. 7, разд. «Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ная сис​те​ма»).

 XE "Гонадолиберин+<985>"1. Ги​по​та​ла​мус вы​ра​ба​ты​ва​ет го​на​до​ли​бе​рин.

 XE "ФСГ+<995>"

 XE "ЛГ+<997>"2. Под дей​ст​ви​ем го​на​до​ли​бе​ри​на  XE "Аденогипофиз<994>"аде​но​ги​по​физ вы​ра​ба​ты​ва​ет фол​ли​ку​ло​сти​му​ли​рую​щий (ФСГ) и лю​теи​ни​зи​рую​щий (ЛГ) гор​мо​ны; XE "Гонадолиберин=<986>"
 XE "Яички+<1004>"

 XE "Яичники+<1006>"3. Под дей​ст​ви​ем ФСГ и ЛГ в по​ло​вых же​ле​зах (яич​ках у муж​чин, яич​ни​ках у жен​щин):

·  XE "Эстрогены+<1011>"

 XE "Тестостерон+<1013>"

 XE "Тестостерон+<1015>"вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся по​ло​вые гор​мо​ны — эс​т​ро​ге​ны и про​гес​те​рон у жен​щин, тес​то​сте​рон у муж​чин; XE "ЛГ=<998>"

 XE "ФСГ=<996>"
· об​ра​зу​ют​ся и со​зре​ва​ют по​ло​вые клет​ки.

Та​ким об​ра​зом, по​ло​вые же​ле​зы вы​пол​ня​ют двоя​кую функ​цию:

· они вы​ра​ба​ты​ва​ют по​ло​вые гор​мо​ны, то есть слу​жат эн​док​рин​ны​ми же​ле​за​ми;

· они вы​ра​ба​ты​ва​ют по​ло​вые клет​ки. XE "Яичники=<1007>"

 XE "Яички=<1005>"
Точ​но так же двоя​кую функ​цию вы​пол​ня​ют и гор​мо​ны аде​но​ги​по​фи​за — ФСГ и ЛГ:

· они яв​ля​ют​ся эф​фек​тор​ны​ми гор​мо​на​ми, так как сти​му​ли​ру​ют об​ра​зо​ва​ние и со​зре​ва​ние по​ло​вых кле​ток;

· они яв​ля​ют​ся троп​ны​ми гор​мо​на​ми, так как сти​му​ли​ру​ют вы​ра​бот​ку по​ло​вы​ми клет​ка​ми по​ло​вых гор​мо​нов (под​роб​нее об эф​фек​тор​ных и троп​ных гор​мо​нах см. в гл. 7, разд. «Ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​ная сис​те​ма»).

К по​ло​вым гор​мо​нам, как уже го​во​ри​лось, от​но​сят​ся эс​т​ро​ге​ны и про​гес​те​рон у жен​щин, тес​то​сте​рон у муж​чин. Все они яв​ля​ют​ся сте​ро​ид​ны​ми гор​мо​на​ми со все​ми при​су​щи​ми этим гор​мо​нам чер​та​ми (гл. 7), в ча​ст​но​сти:

· пе​ре​но​сят​ся кро​вью пре​иму​ще​ст​вен​но в свя​зан​ном с бел​ка​ми ви​де;

· дей​ст​ву​ют че​рез внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры, ме​няя экс​прес​сию ге​нов;

· эли​ми​ни​ру​ют​ся пу​тем пе​че​ноч​но​го ме​та​бо​лиз​ма с по​сле​дую​щим вы​ве​де​ни​ем с мо​чой и жел​чью. XE "Тестостерон=<1016>"

 XE "Тестостерон=<1014>"

 XE "Эстрогены=<1012>"

 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система=<984>"
 XE "Половая система:мужская+<1017>"Эм​брио​ге​нез по​ло​вых ор​га​нов

 XE "Половая система:женская:эмбриогенез+<1023>"

 XE "Половая система:мужская:эмбриогенез+<1019>"Пол (муж​ской или жен​ский) оп​ре​де​ля​ет​ся на​бо​ром  XE "Половые хромосомы<1025>"по​ло​вых хро​мо​сом: при на​бо​ре XX фор​ми​ру​ет​ся жен​ский фе​но​тип, а при на​бо​ре XY — муж​ской.

По​ло​вые ор​га​ны фор​ми​ру​ют​ся из трех ис​точ​ни​ков (рис. 8.1).

1. Из ин​диф​фе​рент​ных  XE "Половые железы:индифферентные<1026>"по​ло​вых же​лез фор​ми​ру​ют​ся по​ло​вые же​ле​зы:

·  XE "Яички+<1027>"

 XE "Яичники+<1029>"яич​ки у муж​чин;

· яич​ни​ки у жен​щин.

 XE "Мюллеровы протоки+<1033>"

 XE "Вольфовы протоки+<1031>"2. Из про​из​вод​ных пер​вич​ной поч​ки — воль​фо​вых про​то​ков (про​то​ков пер​вич​ной поч​ки, ме​зо​неф​раль​ных про​то​ков) и мюл​ле​ро​вых про​то​ков (па​ра​ме​зо​неф​раль​ных про​то​ков) — фор​ми​ру​ет​ся ос​нов​ная часть внут​рен​них по​ло​вых ор​га​нов:

· из воль​фо​вых про​то​ков — муж​ские по​ло​вые ор​га​ны: се​мен​ные пу​ти ( XE "Придатки яичек<1035>"при​дат​ки яи​чек,  XE "Семявыносящие протоки<1036>"се​мя​вы​но​ся​щие про​то​ки,  XE "Семявыбрасывающие протоки<1037>"се​мя​выб​ра​сы​ваю​щие про​то​ки,  XE "Семенные пузырьки<1038>"се​мен​ные пу​зырь​ки);

· из мюл​ле​ро​вых про​то​ков — жен​ские по​ло​вые ор​га​ны:  XE "Маточные трубы<1039>"ма​точ​ные тру​бы,  XE "Матка<1040>"мат​ка, верх​няя часть  XE "Влагалище<1041>"вла​га​ли​ща.

3. Из про​из​вод​ных  XE "Клоака<1042>"клоа​ки (мо​че​по​ло​во​го си​ну​са и пр.) фор​ми​ру​ют​ся на​руж​ные по​ло​вые ор​га​ны и ниж​ние мо​че​вые пу​ти:

·  XE "Мочеиспускательный канал:мужской<1043>"мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал,  XE "Предстательная железа<1044>"пред​ста​тель​ная же​ле​за,  XE "Половой член<1045>"по​ло​вой член,  XE "Мошонка<1046>"мо​шон​ка — у муж​чин;

·  XE "Мочеиспускательный канал:женский<1047>"мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал, ниж​няя часть  XE "Влагалище<1048>"вла​га​ли​ща,  XE "Клитор<1049>"кли​тор,  XE "Половые губы<1050>"по​ло​вые гу​бы — у жен​щин.

По​сле​до​ва​тель​ность фор​ми​ро​ва​ния по​ло​вых ор​га​нов у пло​да муж​ско​го по​ла сле​дую​щая.

1. Под дей​ст​ви​ем ге​нов, рас​по​ло​жен​ных на Y-хро​мо​со​ме, ин​диф​фе​рент​ные по​ло​вые же​ле​зы пре​вра​ща​ют​ся в яич​ки.

2. Яич​ки вы​де​ля​ют три фак​то​ра, спо​соб​ст​вую​щие фор​ми​ро​ва​нию муж​ских по​ло​вых ор​га​нов:

·  XE "Фактор регрессии мюллеровых протоков+<1051>"фак​тор рег​рес​сии мюл​ле​ро​вых про​то​ков, вы​зы​ваю​щий де​ге​не​ра​цию мюл​ле​ро​вых про​то​ков;

·  XE "Тестостерон+<1055>"тес​то​сте​рон, вы​зы​ваю​щий раз​ви​тие се​мен​ных пу​тей из воль​фо​вых про​то​ков;

· про​из​вод​ное тес​то​сте​ро​на  XE "Дигидротестостерон+<1057>"ди​гид​ро​те​сто​сте​рон, вы​зы​ваю​щий раз​ви​тие из про​из​вод​ных клоа​ки пред​ста​тель​ной же​ле​зы и муж​ских на​руж​ных по​ло​вых ор​га​нов.

По​сле​до​ва​тель​ность фор​ми​ро​ва​ния по​ло​вых ор​га​нов у пло​да жен​ско​го по​ла сле​дую​щая.

1. В от​сут​ст​вие тес​то​сте​ро​на воль​фо​вы про​то​ки де​ге​не​ри​ру​ют.

2. В от​сут​ст​вие фак​то​ра рег​рес​сии мюл​ле​ро​вых про​то​ков из этих про​то​ков фор​ми​ру​ют​ся внут​рен​ние жен​ские по​ло​вые ор​га​ны. XE "Вольфовы протоки=<1032>"
3. В от​сут​ст​вие ди​гид​ро​те​сто​сте​ро​на из про​из​вод​ных клоа​ки раз​ви​ва​ют​ся на​р XE "Тестостерон=<1056>"уж​ные жен​ские по​ло​вые ор​га​ны. XE "Фактор регрессии мюллеровых протоков=<1052>"
Все эти про​цес​сы не за​ви​сят от на​ли​чия или от​сут​ст​вия яич​ни​ков.

Та​ким об​ра​зом, об​щая за​ко​но​мер​ность раз​ви​тия по​ло​вой сис​те​мы сле​дую​щая: в от​сут​ст​вие спе​ци​аль​ных ре​гу​ля​тор​ных фак​то​ров фор​ми​ру​ют​ся жен​ские по​ло​вые ор​га​ны, а для фор​ми​ро​ва​ния муж​ских по​ло​вых ор​га​нов не​об​хо​ди​мы фак​то​ры, вы​ра​ба​ты​вае​мые яич​ка​ми. Ины​ми сло​ва​ми, жен​ская по​ло​вая сис​те​ма яв​ля​ет​ся не​ким ба​зо​вым ти​пом строе​ния по​ло​вых ор​га​нов, а муж​ская — его даль​ней​шей мо​ди​фи​ка​ци​ей. Ви​ди​мо, та​кая за​ко​но​мер​ность обу​слов​ле​на тем, что жен​ские по​ло​вые пу​ти фи​ло​ге​не​ти​че​ски бо​лее древ​ние: внут​рен​нее оп​ло​до​тво​ре​ние, тре​бую​щее спе​циа​ли​зи​ро​ван​ных муж​ских по​ло​вых ор​га​нов, по​яв​ля​ет​ся толь​ко у выс​ших по​зво​ноч​ных. XE "Дигидротестостерон=<1058>"

 XE "Мюллеровы протоки=<1034>"

 XE "Половая система:мужская:эмбриогенез=<1020>"

 XE "Половая система:женская:эмбриогенез=<1024>"

 XE "Яичники=<1030>"

 XE "Яички=<1028>"
Ре​про​дук​тив​ная функ​ция у муж​чин

 XE "Половая система:мужская:строение+<1021>"Строе​ние муж​ской по​ло​вой сис​те​мы

 XE "Яички+<1062>"Муж​ская по​ло​вая сис​те​ма изо​бра​же​на на рис. 8.2.

·  XE "Сперматозоиды+<1059>"Спер​ма​то​зои​ды об​ра​зу​ют​ся в яич​ках, со​стоя​щих из двух ос​нов​ных струк​тур:

·  XE "Семенные канальцы<1061>"се​мен​ных ка​наль​цев, в ко​то​рых об​ра​зу​ют​ся и со​зре​ва​ют спер​ма​то​зои​ды;

·  XE "Лейдига интерстициальные клетки<1067>"ин​тер​сти​ци​аль​ных кле​ток Лей​ди​га, сек​ре​ти​рую​щих  XE "Тестостерон<1066>"тес​то​сте​рон.

·  XE "Придатки яичек+<1064>"Об​ра​зую​щие​ся в яич​ках спер​ма​то​зои​ды по​сту​па​ют в при​дат​ки яи​чек — длин​ные (око​ло 6 м в «рас​тя​ну​том» со​стоя​нии) из​ви​тые тру​боч​ки. XE "Сперматозоиды=<1060>"
·  XE "Семявыносящие протоки+<1068>"При​дат​ки яи​чек пе​ре​хо​дят в се​мя​вы​но​ся​щие про​то​ки — тру​боч​ки дли​ной око​ло 0,5 м. XE "Яички=<1063>"

 XE "Придатки яичек=<1065>"
· Се​мя​вы​но​ся​щие про​то​ки не​по​сред​ст​вен​но над пред​ста​тель​ной же​ле​зой сли​ва​ют​ся с про​то​ка​ми  XE "Семенные пузырьки+<1074>"се​мен​ных пу​зырь​ков. XE "Семявыносящие протоки=<1069>"
· В ре​зуль​та​те слия​ния се​мя​вы​но​ся​щих про​то​ков и про​то​ков се​мен​ных пу​зырь​ков об​ра​зу​ют​ся  XE "Семявыбрасывающие протоки+<1076>"се​мя​выб​ра​сы​ваю​щие про​то​ки. XE "Семенные пузырьки=<1075>"
· Се​мя​выб​ра​сы​ваю​щие про​то​ки про​хо​дят че​рез тол​щу пред​ста​тель​ной же​ле​зы, сек​рет ко​то​рой че​рез вы​вод​ные про​то​ки по​сту​па​ет как в се​мя​выб​ра​сы​ваю​щие про​то​ки, так и в мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал. XE "Семявыбрасывающие протоки=<1077>"
· В пред​ста​тель​ной же​ле​зе се​мя​выб​ра​сы​ваю​щие про​то​ки впа​да​ют в  XE "Мочеиспускательный канал:мужской+<1078>"мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал.
·  XE "Половой член+<1080>"На​руж​ная часть мо​че​ис​пус​ка​тель​но​го ка​на​ла про​хо​дит в губ​ча​том те​ле по​ло​во​го чле​на. По​ло​вой член со​сто​ит из губ​ча​то​го и двух пе​ще​ри​стых тел, об​ра​зо​ван​ных ка​вер​ноз​ной тка​нью.

· Не​по​сред​ст​вен​но у вхо​да мо​че​ис​пус​ка​тель​но​го ка​на​ла в губ​ча​тое те​ло по​ло​во​го чле​на в мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал впа​да​ют про​то​ки  XE "Бульбоуретральные железы<1082>"буль​бо​урет​раль​ных же​лез. XE "Половой член=<1081>"

 XE "Мочеиспускательный канал:мужской=<1079>"

 XE "Половая система:мужская=<1018>"

 XE "Половая система:мужская:строение=<1022>"
 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система:у мужчин+<1083>"Гор​мо​наль​ная ре​гу​ля​ция

 XE "Яички+<1090>"Схе​ма ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-го​над​ной сис​те​мы у муж​чин при​ве​де​на на рис. 8.3.

·  XE "Гонадолиберин+<987>"Го​на​до​ли​бе​рин сти​му​ли​ру​ет вы​брос аде​но​ги​по​фи​зом  XE "ЛГ:у мужчин+<1085>"

 XE "ФСГ:у мужчин+<1087>"ЛГ и ФСГ.

·  XE "Тестостерон+<1092>"ЛГ сти​му​ли​ру​ет сек​ре​цию тес​то​сте​ро​на клет​ка​ми  XE "Лейдига интерстициальные клетки<1089>"Лей​ди​га яи​чек.

· Тес​то​сте​рон тор​мо​зит сек​ре​цию го​на​до​ли​бе​ри​на в ги​по​та​ла​му​се и ЛГ и ФСГ — в ги​по​фи​зе по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи. XE "Гонадолиберин=<988>"
· Сек​ре​цию ФСГ тор​мо​зит так​же  XE "Ингибин<1094>"ин​ги​бин — гор​мон, вы​де​ляе​мый се​мен​ны​ми ка​наль​ца​ми яи​чек (см. ни​же, разд. «Спер​ма​то​ге​нез»).

· Тес​то​сте​рон ока​зы​ва​ет сле​дую​щие ос​нов​ные эф​фек​ты:

· в эм​брио​наль​ном пе​рио​де — уча​ст​ву​ет в фор​ми​ро​ва​нии муж​ской по​ло​вой сис​те​мы (см. вы​ше, разд. « Эм​брио​ге​нез по​ло​вых ор​га​нов »);

· в пу​бер​тат​ном пе​рио​де — обу​слов​ли​ва​ет раз​ви​тие по​ло​вых ор​га​нов и вто​рич​ных по​ло​вых при​зна​ков;

· в де​то​род​ном пе​рио​де — сти​му​ли​ру​ет об​ра​зо​ва​ние спер​ма​то​зои​дов и под​дер​жи​ва​ет нор​маль​ную струк​ту​ру и функ​цию муж​ской по​ло​вой сис​те​мы.

От​сю​да вид​но, что тес​то​сте​рон иг​ра​ет клю​че​вую роль во всех пе​рио​дах ре​про​дук​тив​ной функ​ции у муж​чин. Прак​ти​че​ски все эф​фек​ты тес​то​сте​ро​на обу​слов​ле​ны уве​ли​че​ни​ем син​те​за бел​ка в ор​га​нах-ми​ше​нях (по​ло​вых ор​га​нах, кос​тях, мыш​цах и др.).  XE "Тестостерон=<1093>"
· Роль ФСГ у муж​чин су​ще​ст​вен​но мень​ше, чем роль ЛГ и тес​то​сте​ро​на. Ос​нов​ная его функ​ция — сти​му​ля​ция со​зре​ва​ния спер​ма​то​зои​дов (см. ни​же). XE "Яички=<1091>"

 XE "ФСГ:у мужчин=<1088>"

 XE "ЛГ:у мужчин=<1086>"

 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система:у мужчин=<1084>"
 XE "Половое созревание:у мужчин+<1095>"

 XE "Пубертатный период:у мужчин+<1097>"По​ло​вое со​зре​ва​ние

В пу​бер​тат​ном пе​рио​де про​ис​хо​дит по​ло​вое со​зре​ва​ние, вклю​чаю​щее сле​дую​щие про​цес​сы.

· Раз​ви​тие муж​ских по​ло​вых ор​га​нов (пер​вич​ных по​ло​вых при​зна​ков):

· уве​ли​че​ние по​ло​во​го чле​на, яи​чек и мо​шон​ки;

· на​ча​ло спер​ма​то​ге​не​за.

· Раз​ви​тие вто​рич​ных по​ло​вых при​зна​ков:

· ово​ло​се​ние по муж​ско​му ти​пу;

· фор​ми​ро​ва​ние низ​ко​го го​ло​са;

· утол​ще​ние и ог​руб​ле​ние ко​жи;

· уве​ли​че​ние мы​шеч​ной мас​сы.

· Пу​бер​тат​ное ус​ко​ре​ние рос​та.

Все эти из​ме​не​ния обу​слов​ле​ны рез​ким по​вы​ше​ни​ем сек​ре​ции  XE "Тестостерон<1099>"тес​то​сте​ро​на, ко​то​рый, как уже го​во​ри​лось, по​вы​ша​ет син​тез бел​ка в ор​га​нах-ми​ше​нях — по​ло​вых ор​га​нах, мыш​цах, ко​ст​ной тка​ни (от​сю​да — пу​бер​тат​ное ус​ко​ре​ние рос​та) и др. XE "Пубертатный период:у мужчин=<1098>"

 XE "Половое созревание:у мужчин=<1096>"
 XE "Сперматогенез+<1100>"

 XE "Сперматозоиды+<1102>"Спер​ма​то​ге​нез

 XE "Сперма+<1104>"Спер​ма (се​мен​ная жид​кость) вклю​ча​ет спер​ма​то​зои​ды, во​ду и ряд не​об​хо​ди​мых для вы​жи​ва​ния и со​зре​ва​ния спер​ма​то​зои​дов и оп​ло​до​тво​ре​ния ве​ществ. Раз​лич​ные ее ком​по​нен​ты вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся:

·  XE "Яички<1106>"яич​ка​ми — спер​ма​то​зои​ды;

·  XE "Семявыносящие протоки<1107>"се​мя​вы​но​ся​щи​ми про​то​ка​ми — не​боль​шое ко​ли​че​ст​во жид​кой час​ти;

·  XE "Семенные пузырьки<1108>"се​мен​ны​ми пу​зырь​ка​ми — ос​нов​ной объ​ем жид​кой час​ти, про​стаг​лан​ди​ны, пи​та​тель​ные и ряд дру​гих важ​ных для функ​ции спер​ма​то​зои​дов ве​ществ;

·  XE "Предстательная железа<1109>"пред​ста​тель​ной же​ле​зой — при​мер​но треть жид​кой час​ти с ще​лоч​ной ре​ак​ци​ей, не​об​хо​ди​мой для вы​жи​ва​ния спер​ма​то​зои​дов;

·  XE "Бульбоуретральные железы<1110>"буль​бо​урет​раль​ны​ми же​ле​за​ми и мел​ки​ми сли​зи​сты​ми же​ле​за​ми — слизь. XE "Сперма=<1105>"
Спер​ма​то​ге​нез — об​ра​зо​ва​ние и со​зре​ва​ние спер​ма​то​зои​дов — управ​ля​ет​ся дву​мя гор​мо​на​ми:

·  XE "Тестостерон+<1111>"тес​то​сте​ро​ном, сти​му​ли​рую​щим об​ра​зо​ва​ние спер​ма​то​зои​дов;

·  XE "ФСГ:у мужчин+<1113>"ФСГ, сти​му​ли​рую​щим со​зре​ва​ние спер​ма​то​зои​дов.

Клет​ки се​мен​ных ка​наль​цев вы​ра​ба​ты​ва​ют гор​мон  XE "Ингибин<1115>"ин​ги​бин, тор​мо​зя​щий сек​ре​цию ФСГ (рис. 8.3). Бла​го​да​ря это​му ин​тен​сив​ность спер​ма​то​ге​не​за под​дер​жи​ва​ет​ся на от​но​си​тель​но по​сто​ян​ном уров​не по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи: при из​бы​точ​ном спер​ма​то​ге​не​зе по​вы​ша​ет​ся и сек​ре​ция ин​ги​би​на, в ре​зуль​та​те тор​мо​зит​ся вы​ра​бот​ка ФСГ и спер​ма​то​ге​нез за​мед​ля​ет​ся; при не​дос​та​точ​ном спер​ма​то​ге​не​зе про​ис​хо​дят об​рат​ные про​цес​сы. XE "ФСГ:у мужчин=<1114>"

 XE "Тестостерон=<1112>"

 XE "Сперматозоиды=<1103>"

 XE "Сперматогенез=<1101>"
 XE "Половой акт:у мужчин+<1116>"По​ло​вой акт

В по​ло​вом ак​те на ос​но​ва​нии уров​ня по​ло​во​го воз​бу​ж​де​ния вы​де​ля​ют 4 ста​дии (рис. 8.4).

1. Воз​бу​ж​де​ние.

2. Пла​то.

3.  XE "Оргазм+<1118>"Ор​газм.

4. Раз​ре​ше​ние.

· Ста​дия воз​бу​ж​де​ния пред​став​ля​ет со​бой бы​строе на​рас​та​ние по​ло​во​го воз​бу​ж​де​ния под дей​ст​ви​ем пси​хи​че​ских и фи​зи​че​ских сти​му​лов, са​мым силь​ным из ко​то​рых яв​ля​ет​ся раз​дра​же​ние го​лов​ки по​ло​во​го чле​на. На этой ста​дия про​ис​хо​дит  XE "Эрекция+<1120>"эрек​ция по​ло​во​го чле​на и вы​де​ле​ние сли​зи​стой жид​ко​сти из буль​бо​урет​раль​ных и мел​ких сли​зи​стых же​лез; ста​дия воз​бу​ж​де​ния при нор​маль​ном по​ло​вом ак​те за​кан​чи​ва​ет​ся вве​де​ни​ем по​ло​во​го чле​на во вла​га​ли​ще.

· Ста​дия пла​то ха​рак​те​ри​зу​ет​ся по​сто​ян​ным вы​со​ким уров​нем по​ло​во​го воз​бу​ж​де​ния. На этой ста​дии про​ис​хо​дят  XE "Фрикции<1122>"фрик​ции (дви​же​ния по​ло​во​го чле​на во вла​га​ли​ще).

· Ста​дия ор​газ​ма — пи​ка по​ло​во​го воз​бу​ж​де​ния — вклю​ча​ет мно​же​ст​во субъ​ек​тив​ных и объ​ек​тив​ных ком​по​нен​тов (ост​рое сла​до​ст​ра​ст​ное ощу​ще​ние — соб​ст​вен​но ор​газм; уча​ще​ние серд​це​бие​ний; со​кра​ще​ния мышц та​за и ту​ло​ви​ща и пр.), важ​ней​ши​ми из ко​то​рых у муж​чин яв​ля​ют​ся  XE "Эмиссия<1123>"эмис​сия (по​сту​п​ле​ние спер​мы в мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал) и  XE "Эякуляция<1124>"эя​ку​ля​ция (вы​брос спер​мы на​ру​жу). XE "Оргазм=<1119>"
· Ста​дия раз​ре​ше​ния пред​став​ля​ет со​бой спад по​ло​во​го воз​бу​ж​де​ния. На этой ста​дии про​ис​хо​дит  XE "Детумесценция<1129>"де​ту​мес​цен​ция — спад эрек​ции по​ло​во​го чле​на. У муж​чин ста​дия раз​ре​ше​ния ха​рак​те​ри​зу​ет​ся бо​лее или ме​нее дли​тель​ным пе​рио​дом реф​рак​тер​но​сти, в те​че​ние ко​то​ро​го не​воз​мож​но вы​звать по​втор​ное по​ло​вое воз​бу​ж​де​ние.

· Рас​смот​рим ме​ха​низ​мы важ​ней​ших ком​по​нен​тов по​ло​во​го ак​та у муж​чин — эрек​ции, эмис​сии и эя​ку​ля​ции.

Эрек​ция

 XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на половые органы+<2103>"

 XE "Половой член+<1130>"Пе​ще​ри​стые и губ​ча​тое те​ла по​ло​во​го чле​на об​ра​зо​ва​ны ка​вер​ноз​ной тка​нью — круп​ны​ми ячей​ка​ми, за​пол​няе​мы​ми кро​вью. При рас​ши​ре​нии ар​те​риол и яче​ек ка​вер​ноз​ной тка​ни кровь бы​ст​ро по​сту​па​ет в эти ячей​ки, дав​ле​ние в ячей​ках по​вы​ша​ет​ся и ве​ны, по ко​то​рым кровь от​те​ка​ет от яче​ек, пе​ре​жи​ма​ют​ся. В ре​зуль​та​те пе​ще​ри​стые и губ​ча​тое те​ла ту​го за​пол​ня​ют​ся кро​вью, и по​ло​вой член уве​ли​чи​ва​ет​ся и ста​но​вит​ся твер​дым — воз​ни​ка​ет эрек​ция.

Рас​ши​ре​ние ар​те​риол и яче​ек ка​вер​ноз​ной тка​ни обу​слов​ле​но ак​ти​ва​ци​ей па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов кре​ст​цо​во​го спле​те​ния — та​ким об​ра​зом, за эрек​цию от​ве​ча​ет па​ра​сим​па​ти​че​ская нерв​ная сис​те​ма. Ме​диа​то​ром этих нер​вов слу​жит  XE "Оксид азота<2100>"ок​сид азо​та NO ( XE "Нитрергические нервы<2099>"нит​рер​ги​че​ские нер​вы). XE "Половой член=<1131>"

 XE "Эрекция=<1121>"

 XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на половые органы=<2104>"
 XE "Эмиссия+<1125>"

 XE "Эякуляция+<1127>"Эмис​сия и эя​ку​ля​ция

 XE “Симпатическая нервная система:влияние на половые органы+<2105>"Эмис​сия (по​сту​п​ле​ние спер​мы в мо​че​ис​пус​ка​тель​ный ка​нал) воз​ни​ка​ет в ре​зуль​та​те со​кра​ще​ний глад​ких мышц се​мя​вы​но​ся​ще​го про​то​ка, се​мен​ных пу​зырь​ков и пред​ста​тель​ной же​ле​зы. Эмис​сия на​сту​па​ет в ре​зуль​та​те ак​ти​ва​ции сим​па​ти​че​ских нер​вов ниж​них груд​ных и верх​них по​яс​нич​ных сег​мен​тов спин​но​го моз​га при куль​ми​на​ции по​ло​во​го воз​бу​ж​де​ния (ор​газ​ме).

Эя​ку​ля​ция (вы​брос спер​мы из мо​че​ис​пус​ка​тель​но​го ка​на​ла) воз​ни​ка​ет в ре​зуль​та​те со​кра​ще​ний ске​лет​ных мышц та​зо​во​го дна — лу​ко​вич​но-губ​ча​той (m. bulbospongiosus, или m. bulbourethralis) и се​да​лищ​но-пе​ще​ри​стой (m. ishiocavernosus). Эя​ку​ля​ция на​сту​па​ет в ре​зуль​та​те реф​лек​тор​ной ак​ти​ва​ции со​ма​ти​че​ских нер​вов в от​вет на рас​тя​же​ние спер​мой мо​че​ис​пус​ка​тель​но​го ка​на​ла. По​сколь​ку со​ма​ти​че​ская нерв​ная сис​те​ма яв​ля​ет​ся про​из​воль​ной, эя​ку​ля​ция мо​жет в из​вест​ной сте​пе​ни кон​тро​ли​ро​вать​ся соз​на​ни​ем. XE "Половой акт:у мужчин=<1117>"

 XE "Эякуляция=<1128>"

 XE "Эмиссия=<1126>"

 XE “Симпатическая нервная система:влияние на половые органы=<2106>"
Ре​про​дук​тив​ная функ​ция у жен​щин

 XE "Половая система:женская+<1132>"Строе​ние жен​ской по​ло​вой сис​те​мы

Жен​ская по​ло​вая сис​те​ма изо​бра​же​на на рис. 8.5. Ос​нов​ные жен​ские по​ло​вые ор​га​ны сле​дую​щие.

·  XE "Влагалище<1134>"Вла​га​ли​ще, в ко​то​рую по​сту​па​ет спер​ма при оп​ло​до​тво​ре​нии.

·  XE "Матка<1135>"Мат​ка, в ко​то​рой про​ис​хо​дит раз​ви​тие пло​да.

·  XE "Яичники<1136>"Яич​ни​ки, в ко​то​рых вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся:

· яй​це​клет​ки;

· жен​ские по​ло​вые гор​мо​ны.

·  XE "Маточные трубы<1137>"Ма​точ​ные (фал​ло​пие​вы) тру​бы, по ко​то​рым яй​це​клет​ка по​сту​па​ет из яич​ни​ка в мат​ку. XE "Половая система:женская=<1133>"
 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система:у женщин+<1138>"Гор​мо​наль​ная ре​гу​ля​ция

Схе​ма ор​га​ни​за​ции ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-го​над​ной сис​те​мы у жен​щин при​ве​де​на на рис. 8.6.

·  XE "Гонадолиберин+<989>"Го​на​до​ли​бе​рин сти​му​ли​ру​ет вы​брос аде​но​ги​по​фи​зом  XE "ЛГ:у женщин+<1140>"

 XE "ФСГ:у женщин+<1142>"ЛГ и ФСГ.

·  XE "Эстрогены+<1144>"

 XE "Прогестерон+<1146>"ФСГ сти​му​ли​ру​ет рост фол​ли​ку​лов (см. ни​же, разд. «Мен​ст​ру​аль​ный цикл») и сек​ре​цию ими эс​т​ро​ге​нов.

· ЛГ под​дер​жи​ва​ет со​хра​не​ние жел​то​го те​ла и вы​ра​бот​ку им про​гес​те​ро​на.

· Эс​т​ро​ге​ны и про​гес​те​рон тор​мо​зят вы​ра​бот​ку го​на​до​ли​бе​ри​на в ги​по​та​ла​му​се и ЛГ и ФСГ — в ги​по​фи​зе по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи. XE "Гонадолиберин=<990>"
· Сек​ре​цию ФСГ, как и у муж​чин, тор​мо​зит так​же вы​ра​ба​ты​ваю​щий​ся в яич​ни​ках  XE "Ингибин<1148>"ин​ги​бин.

· Эс​т​ро​ге​ны ока​зы​ва​ют сле​дую​щие ос​нов​ные эф​фек​ты:

· в пу​бер​тат​ном пе​рио​де — обу​слов​ли​ва​ют раз​ви​тие по​ло​вых ор​га​нов и вто​рич​ных по​ло​вых при​зна​ков;

· в де​то​род​ном пе​рио​де — уча​ст​ву​ют в ре​гу​ля​ции мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла, обу​слов​ли​вая под​го​тов​ку яй​це​клет​ки к оп​ло​до​тво​ре​нию (ову​ля​цию), а так​же под​дер​жи​ва​ют нор​маль​ную струк​ту​ру и функ​цию жен​ской по​ло​вой сис​те​мы;

· при бе​ре​мен​но​сти — обес​пе​чи​ва​ют под​го​тов​ку по​ло​вых ор​га​нов к ро​дам и мо​лоч​ных же​лез — к лак​та​ции.

Прак​ти​че​ски все эф​фек​ты эс​т​ро​ге​нов обу​слов​ле​ны уве​ли​че​ни​ем про​ли​фе​ра​ции кле​ток в ор​га​нах-ми​ше​нях (по​ло​вых ор​га​нах, кос​тях и др.).

· Про​гес​те​рон ока​зы​ва​ет сле​дую​щие ос​нов​ные эф​фек​ты:

· в де​то​род​ном пе​рио​де — уча​ст​ву​ет в ре​гу​ля​ции мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла, обес​пе​чи​вая под​го​тов​ку эн​до​мет​рия к им​план​та​ции эм​брио​на;

· при бе​ре​мен​но​сти — под​дер​жи​ва​ет пи​та​ние за​ро​ды​ша на ран​них ста​ди​ях, пре​пят​ст​ву​ет со​кра​ще​ни​ям мат​ки на позд​них ста​ди​ях.

Та​ким об​ра​зом, ес​ли у муж​чин ре​про​дук​тив​ная функ​ция ре​гу​ли​ру​ет​ся поч​ти ис​клю​чи​тель​но тес​то​сте​ро​ном, то у жен​щин име​ют​ся два ти​па по​ло​вых гор​мо​нов — эс​т​ро​ге​ны и про​гес​те​рон:

· эс​т​ро​ге​ны от​ве​ча​ют в ос​нов​ном за раз​ви​тие жен​ской по​ло​вой сис​те​мы и ее под​го​тов​ку к оп​ло​до​тво​ре​нию, то есть, слу​жат жен​ским ана​ло​гом тес​то​сте​ро​на;

· про​гес​те​рон, как сле​ду​ет из на​зва​ния (pro — за, gestatio — вы​на​ши​ва​ние), от​ве​ча​ет в ос​нов​ном за нор​маль​ное про​те​ка​ние бе​ре​мен​но​сти. XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система:у женщин=<1139>"

 XE "ФСГ:у женщин=<1143>"

 XE "ЛГ:у женщин=<1141>"

 XE "Прогестерон=<1147>"

 XE "Эстрогены=<1145>"
 XE "Половое созревание:у женщин+<1149>"

 XE "Пубертатный период:у женщин+<1151>"По​ло​вое со​зре​ва​ние

В пу​бер​тат​ном пе​рио​де про​ис​хо​дит по​ло​вое со​зре​ва​ние, вклю​чаю​щее сле​дую​щие про​цес​сы.

· Раз​ви​тие жен​ских по​ло​вых ор​га​нов (пер​вич​ных по​ло​вых при​зна​ков):

· уве​ли​че​ние мат​ки, вла​га​ли​ща и вуль​вы;

· на​ча​ло мен​ст​руа​ций.

· Раз​ви​тие вто​рич​ных по​ло​вых при​зна​ков:

· рост мо​лоч​ных же​лез;

· фор​ми​ро​ва​ние ши​ро​ко​го та​за;

· от​ло​же​ния жи​ра в об​лас​ти бе​дер и яго​диц;

· ово​ло​се​ние по жен​ско​му ти​пу.

· Пу​бер​тат​ное ус​ко​ре​ние рос​та.

Все эти из​ме​не​ния обу​слов​ле​ны рез​ким по​вы​ше​ни​ем сек​ре​ции эс​т​ро​ге​нов, ко​то​рые, как уже го​во​ри​лось, по​вы​ша​ют про​ли​фе​ра​цию кле​ток в ор​га​нах-ми​ше​нях — по​ло​вых ор​га​нах, мо​лоч​ных же​ле​зах, ко​ст​ной тка​ни (про​ли​фе​ра​ция ос​тео​бла​стов обу​слов​ли​ва​ет пу​бер​тат​ное ус​ко​ре​ние рос​та) и др. XE "Пубертатный период:у женщин=<1152>"

 XE "Половое созревание:у женщин=<1150>"
 XE "Эстрогены+<1159>"

 XE "Прогестерон+<1161>"

 XE "ЛГ:у женщин+<1163>"

 XE "ФСГ:у женщин+<1165>"

 XE "Яичники+<1157>"

 XE "Менструальный цикл+<1153>"Мен​ст​ру​аль​ный цикл

 XE "Желтое тело+<1172>"Мен​ст​ру​аль​ный цикл со​сто​ит из двух фаз (рис. 8.7):

· фол​ли​ку​ляр​ной (про​ли​фе​ра​тив​ной, эс​т​ро​ге​но​вой), в хо​де ко​то​рой яй​це​клет​ка го​то​вит​ся к оп​ло​до​тво​ре​нию;

· лю​теи​но​вой (сек​ре​тор​ной, про​гес​те​ро​но​вой), в хо​де ко​то​рой мат​ка го​то​вит​ся к им​план​та​ции эм​брио​на.

В хо​де обе​их этих фаз про​ис​хо​дят из​ме​не​ния: яич​ни​ков, мат​ки, сек​ре​ции гор​мо​нов.

· В фол​ли​ку​ляр​ной фа​зе:

· в яич​ни​ках раз​ви​ва​ет​ся фол​ли​кул, со​дер​жа​щий яй​це​клет​ку;

· в мат​ке про​ис​хо​дит про​ли​фе​ра​ция эн​до​мет​рия (то есть его ре​ге​не​ра​ция по​сле от​тор​же​ния при мен​ст​руа​ции);

· пре​об​ла​да​ет сек​ре​ция фол​ли​ку​лом эс​т​ро​ге​нов.

Фол​ли​ку​ляр​ная фа​за за​кан​чи​ва​ет​ся  XE "Овуляция+<1167>"ову​ля​ци​ей — раз​ры​вом фол​ли​ку​ла, при ко​то​ром:

· яй​це​клет​ка вы​хо​дит из фол​ли​ку​ла в брюш​ную по​лость и да​лее в ма​точ​ную тру​бу; XE "Овуляция=<1168>"
· из ос​тат​ков фол​ли​ку​ла фор​ми​ру​ет​ся жел​тое те​ло.
· В лю​теи​но​вой фа​зе:

· в яич​ни​ках раз​ви​ва​ет​ся жел​тое те​ло (corpus luteum, от​сю​да — на​зва​ние фа​зы);

· в мат​ке про​ис​хо​дят сек​ре​тор​ные из​ме​не​ния эн​до​мет​рия, го​то​вя​щие его к им​план​та​ции;

· пре​об​ла​да​ет сек​ре​ция жел​тым те​лом про​гес​те​ро​на.

 XE "Менструация+<1169>"Лю​теи​но​вая фа​за за​кан​чи​ва​ет​ся мен​ст​руа​ци​ей — ги​бе​лью и от​тор​же​ни​ем эн​до​мет​рия. XE "Менструация=<1170>"
Дли​тель​ность ка​ж​дой из этих фаз со​став​ля​ет в сред​нем 14 сут, со​от​вет​ст​вен​но про​дол​жи​тель​ность все​го мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла — 28 сут (хо​тя воз​мож​ны и су​ще​ст​вен​ные ко​ле​ба​ния).

Глав​ную роль в фор​ми​ро​ва​нии мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла иг​ра​ют цик​ли​че​ские ко​ле​ба​ния сек​ре​ции гор​мо​нов — ФСГ и ЛГ с од​ной сто​ро​ны, эс​т​ро​ге​нов и про​гес​те​ро​на — с дру​гой. В свою оче​редь, эти цик​ли​че​ские ко​ле​ба​ния обу​слов​ле​ны вза​им​ны​ми влия​ния​ми этих гор​мо​нов, в том чис​ле об​рат​ны​ми свя​зя​ми.

Бо​лее под​роб​но по​сле​до​ва​тель​ность мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла вы​гля​дит сле​дую​щим об​ра​зом.

1. В яич​ни​ках со​дер​жит​ся мно​же​ст​во (к мо​мен​ту ро​ж​де​ния — око​ло 1 млн, к на​ча​лу пу​бер​тат​но​го воз​рас​та — око​ло 400 000)  XE "Примордиальные фолликулы<1171>"при​мор​ди​аль​ных фол​ли​ку​лов — яй​це​кле​ток, ок​ру​жен​ных обо​лоч​кой. В на​ча​ле фол​ли​ку​ляр​ной фа​зы под дей​ст​ви​ем ФСГ на​чи​на​ют раз​ви​вать​ся не​сколь​ко из этих фол​ли​ку​лов; да​лее у че​ло​ве​ка, как пра​ви​ло, из них про​дол​жа​ет раз​ви​вать​ся толь​ко один.

2. Раз​ви​ваю​щий​ся фол​ли​кул вы​де​ля​ет эс​т​ро​ге​ны, ко​то​рые:

· сти​му​ли​ру​ют про​ли​фе​ра​цию эн​до​мет​рия;

· по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи по​дав​ля​ют вы​ра​бот​ку ФСГ и ЛГ.

3. К кон​цу фол​ли​ку​ляр​ной фа​зы по не до кон​ца по​нят​ным при​чи​нам вы​со​кая кон​цен​тра​ция эс​т​ро​ге​нов, на​про​тив, на​чи​на​ет сти​му​ли​ро​вать сек​ре​цию ЛГ, вы​брос ко​то​ро​го рез​ко воз​рас​та​ет (пре​до​ву​ля​тор​ный пик ЛГ).

4. Вы​со​кая кон​цен​тра​ция ЛГ:

· вы​зы​ва​ет ову​ля​цию;

· под​дер​жи​ва​ет су​ще​ст​во​ва​ние об​ра​зо​вав​ше​го​ся в ре​зуль​та​те ову​ля​ции жел​то​го те​ла.

5. Жел​тое те​ло сек​ре​ти​ру​ет про​гес​те​рон (а так​же эс​т​ро​ге​ны, хо​тя в мень​шем ко​ли​че​ст​ве, чем фол​ли​кул):

· про​гес​те​рон вы​зы​ва​ет сек​ре​тор​ные из​ме​не​ния эн​до​мет​рия (раз​ви​тие же​лез, раз​рас​та​ние со​су​дов), не​об​хо​ди​мые для им​план​та​ции эм​брио​на;

· про​гес​те​рон и эс​т​ро​ге​ны по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи тор​мо​зят вы​ра​бот​ку ЛГ и ФСГ.

6. Сни​же​ние кон​цен​тра​ции ЛГ при​во​дит, в кон​це лю​теи​но​вой фа​зы, к де​ге​не​ра​ции жел​то​го те​ла (ес​ли не про​изош​ло им​план​та​ции, по​сле ко​то​рой су​ще​ст​во​ва​ние жел​то​го те​ла под​дер​жи​ва​ет​ся хо​рио​ни​че​ским го​на​до​тро​пи​ном, см. ни​же).

7. В ре​зуль​та​те де​ге​не​ра​ции жел​то​го те​ла па​да​ет уро​вень в кро​ви про​гес​те​ро​на и эс​т​ро​ге​нов, что вы​зы​ва​ет спазм со​су​дов эн​до​мет​рия и его от​тор​же​ние — мен​ст​руа​цию.

8. Сни​же​ние кон​цен​тра​ции в кро​ви про​гес​те​ро​на и эс​т​ро​ге​нов пе​ре​ста​ет за​тор​ма​жи​вать вы​ра​бот​ку гор​мо​нов ги​по​фи​за, и на​рас​таю​щая кон​цен​тра​ция ФСГ сно​ва вы​зы​ва​ет раз​ви​тие фол​ли​ку​лов; цикл по​вто​ря​ет​ся. XE "Менструальный цикл=<1154>"

 XE "Яичники=<1158>"

 XE "ФСГ:у женщин=<1166>"

 XE "ЛГ:у женщин=<1164>"

 XE "Прогестерон=<1162>"

 XE "Эстрогены=<1160>"

 XE "Желтое тело=<1173>"
 XE "Менопауза+<1174>"Ме​но​пау​за и  XE "Постменопауза+<1176>"по​стме​но​пау​за

Ме​но​пау​за — это пре​кра​ще​ние мен​ст​руа​ций, на​сту​паю​щее в воз​рас​те 40—50 лет. Как уже го​во​ри​лось, к на​ча​лу пу​бер​тат​но​го воз​рас​та в яич​ни​ках со​дер​жит​ся око​ло 400 000 при​мор​ди​аль​ных фол​ли​ку​лов. Око​ло 400 из них в хо​де мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла пре​тер​пе​ва​ют пол​ное раз​ви​тие с ову​ля​ци​ей, ос​таль​ные под​вер​га​ют​ся ат​ре​зии. К мо​мен​ту на​сту​п​ле​ния ме​но​пау​зы за​пас при​мор​ди​аль​ных фол​ли​ку​лов в яич​ни​ках ис​ся​ка​ет, вы​ра​бот​ка эс​т​ро​ге​нов и про​гес​те​ро​на па​да​ет и мен​ст​ру​аль​ные цик​лы пре​кра​ща​ют​ся.

По​стме​но​пау​за — это пе​ри​од, сле​дую​щий за ме​но​пау​зой и про​дол​жаю​щий​ся в те​че​ние всей ос​тав​шей​ся жиз​ни. Глав​ная осо​бен​ность жен​щи​ны в по​стме​но​пау​зе — рез​ко сни​жен​ная сек​ре​ция эс​т​ро​ге​нов, что при​во​дит к уга​са​нию по​ло​вой функ​ции и ря​ду дру​гих из​ме​не​ний. XE "Менопауза=<1175>"

 XE "Постменопауза=<1177>"
 XE "Половой акт:у женщин+<1178>"По​ло​вой акт

У жен​щин в по​ло​вом ак​те вы​де​ля​ют те же 4 ста​дии, что у муж​чин (рис. 8.4), со сле​дую​щи​ми осо​бен​но​стя​ми.

·  XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на половые органы+<2107>"На ста​дии воз​бу​ж​де​ния са​мым силь​ным раз​дра​жи​те​лем слу​жит раз​дра​же​ние кли​то​ра. На этой ста​дия про​ис​хо​дит на​бу​ха​ние по​ло​вых губ, рас​ши​ре​ние и уд​ли​не​ние вла​га​ли​ща и его ув​лаж​не​ние в ре​зуль​та​те вы​де​ле​ния жид​ко​сти из сте​нок вла​га​ли​ща и боль​ших же​лез пред​две​рия (бар​то​ли​ние​вых же​лез). Эти про​цес​сы обу​слов​ле​ны ак​ти​ва​ци​ей па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов. XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на половые органы=<2108>"
· На ста​дии пла​то про​ис​хо​дят из​ме​не​ния во вла​га​ли​ще и мат​ке, спо​соб​ст​вую​щие на​сту​п​ле​нию эя​ку​ля​ции у муж​чи​ны и прие​му спер​мы (су​же​ние вхо​да во вла​га​ли​ще, рас​ши​ре​ние вла​га​ли​ща в об​лас​ти зад​не​го сво​да шей​ки мат​ки и пр.).

·  XE "Оргазм+<1180>"Ор​газм у жен​щин зна​чи​тель​но бо​лее из​мен​чив: он мо​жет не на​сту​пать во​все или, на​про​тив, быть мно​го​крат​ным.

· Ста​дия раз​ре​ше​ния у жен​щин ха​рак​те​ри​зу​ет​ся мень​шей вы​ра​жен​но​стью реф​рак​тер​но​го пе​рио​да: по​ло​вое воз​бу​ж​де​ние мо​жет во​зоб​но​вить​ся сра​зу по​сле ор​газ​ма XE "Оргазм=<1181>". XE "Половой акт:у женщин=<1179>"
 XE "Беременность+<1182>"Бе​ре​мен​ность

В ор​га​низ​ме бе​ре​мен​ной про​ис​хо​дят про​цес​сы, на​прав​лен​ные на:

· обес​пе​че​ние жиз​не​дея​тель​но​сти пло​да;

· под​го​тов​ку к ро​дам;

· под​го​тов​ку к лак​та​ции.

Ве​ду​щую роль в этих про​цес​сах иг​ра​ет гор​мо​наль​ная ре​гу​ля​ция.
Обес​пе​че​ние жиз​не​дея​тель​но​сти пло​да

При​мер​но че​рез не​де​лю по​сле за​ча​тия про​ис​хо​дит  XE "Имплантация эмбриона$<1184>"им​план​та​ция эм​брио​на — его вне​дре​ние в эн​до​мет​рий. По​сле им​план​та​ции жиз​не​дея​тель​ность и раз​ви​тие эм​брио​на обес​пе​чи​ва​ют​ся пи​та​тель​ны​ми ве​ще​ст​ва​ми, со​дер​жа​щи​ми​ся в эн​до​мет​рии:

· на​руж​ная кле​точ​ная мас​са за​ро​ды​ша —  XE "Трофобласт<1185>"тро​фоб​ласт — про​рас​та​ет эн​до​мет​рий, раз​ру​ша​ет с по​мо​щью про​те​аз его клет​ки и вса​сы​ва​ет со​дер​жа​щие​ся в них пи​та​тель​ные ве​ще​ст​ва, а так​же сек​рет же​лез эн​до​мет​рия, ин​тен​сив​но раз​вив​ших​ся в сек​ре​тор​ную фа​зу мен​ст​ру​аль​но​го цик​ла;

· в эн​до​мет​рии раз​ви​ва​ют​ся бо​га​тые пи​та​тель​ны​ми ве​ще​ст​ва​ми де​ци​ду​аль​ные клет​ки, в ре​зуль​та​те сам эн​до​мет​рий пре​вра​ща​ет​ся в  XE "Децидуальная оболочка<1186>"де​ци​ду​аль​ную обо​лоч​ку, обес​пе​чи​ваю​щую пи​та​ние за​ро​ды​ша на его ран​них ста​ди​ях.

Этот ран​ний спо​соб пи​та​ния за​ро​ды​ша ино​гда на​зы​ва​ют тро​фоб​ла​ст​ным.
На 9—12 нед бе​ре​мен​но​сти за счет даль​ней​ше​го раз​рас​та​ния тро​фоб​ла​ста фор​ми​ру​ет​ся  XE "Плацента+<1187>"пла​цен​та, при​ни​маю​щая на се​бя функ​цию пи​та​ния пло​да (а так​же уда​ле​ния про​дук​тов его жиз​не​дея​тель​но​сти) за счет об​ме​на ве​ще​ст​ва​ми ме​ж​ду кро​вью ма​те​ри и пло​да че​рез так на​зы​вае​мый пла​цен​тар​ный барь​ер. Этот ос​нов​ной спо​соб пи​та​ния пло​да ино​гда на​зы​ва​ют пла​цен​тар​ным.
По ме​ре уве​ли​че​ния раз​ме​ров пло​да все боль​шее зна​че​ние для его нор​маль​ной жиз​не​дея​тель​но​сти иг​ра​ет тор​мо​же​ние со​кра​ще​ний мат​ки. XE "Плацента=<1188>"
Под​го​тов​ка к ро​дам

Эта под​го​тов​ка вклю​ча​ет:

· уве​ли​че​ние мас​сы мио​мет​рия;

· рас​слаб​ле​ние свя​зоч​но​го ап​па​ра​та та​за (лон​но​го со​чле​не​ния, кре​ст​цо​во-под​вздош​ных свя​зок);

· из​ме​не​ния по​ло​вых пу​тей (раз​мяг​че​ние шей​ки мат​ки, уве​ли​че​ние рас​тя​жи​мо​сти вла​га​ли​ща и пр.).

Под​го​тов​ка к лак​та​ции

См. ни​же, разд. «Лак​та​ция».

 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система:у женщин:при беременности+<1193>"

 XE "Эстрогены:при беременности+<1189>"

 XE "Прогестерон:при беременности+<1191>"Гор​мо​наль​ная ре​гу​ля​ция

Ос​нов​ную роль при бе​ре​мен​но​сти иг​ра​ют по​ло​вые гор​мо​ны — про​гес​те​рон и эс​т​ро​ге​ны — и про​лак​тин1. Здесь мы рас​смот​рим функ​ции и сек​ре​цию про​гес​те​ро​на и эс​т​ро​ге​нов; о про​лак​ти​не см. ни​же, разд. «Лак​та​ция».
1 Кро​ме то​го, при бе​ре​мен​но​сти вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся и не​ко​то​рые дру​гие гор​мо​ны, на​при​мер пла​цен​тар​ный лак​то​ген (пла​цен​тар​ный со​ма​то​мам​мо​тро​пин), зна​че​ние ко​то​рых по​ка окон​ча​тель​но не вы​яс​не​но.

Сек​ре​ция гор​мо​нов

 XE "Плацента+<1195>"Ос​нов​ные осо​бен​но​сти сек​ре​ции по​ло​вых гор​мо​нов при бе​ре​мен​но​сти:

·  XE "Хорионический гонадотропин+<1197>"ос​нов​ным по​ло​вым гор​мо​ном,  XE "Трофобласт+<1199>"вы​ра​ба​ты​вае​мым при бе​ре​мен​но​сти, слу​жит про​гес​те​рон;
· на ран​них сро​ках бе​ре​мен​но​сти ис​точ​ни​ком по​ло​вых гор​мо​нов ос​та​ют​ся яич​ни​ки (жел​тое те​ло), но на​чи​ная с 12 нед — пла​цен​та;
· сек​ре​ция ЛГ и ФСГ ги​по​фи​зом на про​тя​же​нии всей бе​ре​мен​но​сти по​дав​ле​на из-за вы​со​кой кон​цен​тра​ции про​гес​те​ро​на и эс​т​ро​ге​нов (по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи), а глав​ным сти​му​ля​то​ром вы​бро​са по​ло​вых гор​мо​нов слу​жит хо​рио​ни​че​ский го​на​до​тро​пин — гор​мон тро​фоб​ла​ста.

Ос​нов​ные ме​ха​низ​мы сек​ре​ции по​ло​вых гор​мо​нов при бе​ре​мен​но​сти:

· сра​зу по​сле им​план​та​ции клет​ки тро​фоб​ла​ста на​чи​на​ют вы​ра​ба​ты​вать хо​рио​ни​че​ский го​на​до​тро​пин — гор​мон, сход​ный по функ​ци​ям с ЛГ;

· хо​рио​ни​че​ский го​на​до​тро​пин под​дер​жи​ва​ет су​ще​ст​во​ва​ние жел​то​го те​ла;

· жел​тое те​ло вы​ра​ба​ты​ва​ет про​гес​те​рон и, в мень​шей сте​пе​ни, эс​т​ро​ге​ны; про​гес​те​рон иг​ра​ет клю​че​вую роль в со​хра​не​нии и де​ци​ду​аль​ном пре​вра​ще​нии эн​до​мет​рия (в слу​чае, ес​ли им​план​та​ции не про​ис​хо​дит, жел​тое те​ло де​ге​не​ри​ру​ет и на​сту​па​ет от​тор​же​ние эн​до​мет​рия — мен​ст​руа​ция);

· раз​ви​тие тро​фоб​ла​ста при​во​дит к фор​ми​ро​ва​нию пла​цен​ты, ко​то​рая на​чи​на​ет вы​ра​ба​ты​вать все боль​шие ко​ли​че​ст​ва про​гес​те​ро​на и эс​т​ро​ге​нов;

· по​сле то​го как пла​цен​та ста​но​вит​ся глав​ным ис​точ​ни​ком по​ло​вых гор​мо​нов, жел​тое те​ло по​сте​пен​но де​ге​не​ри​ру​ет, а кон​цен​тра​ция хо​рио​ни​че​ско​го го​на​до​тро​пи​на сни​жа​ет​ся, хо​тя и со​хра​ня​ет​ся до кон​ца бе​ре​мен​но​сти.

Из​ме​не​ния кон​цен​тра​ций хо​рио​ни​че​ско​го го​на​до​тро​пи​на и по​ло​вых гор​мо​нов в кро​ви во вре​мя бе​ре​мен​но​сти при​ве​де​ны на рис. 8.8. XE "Плацента=<1196>"

 XE "Трофобласт=<1200>"
Функ​ции гор​мо​нов

· Про​гес​те​рон иг​ра​ет глав​ную роль в со​хра​не​нии бе​ре​мен​но​сти, то есть в обес​пе​че​нии жиз​не​дея​тель​но​сти пло​да:

· на ран​них ста​ди​ях обес​пе​чи​ва​ет тро​фоб​ла​ст​ное пи​та​ние за​ро​ды​ша, сти​му​ли​руя раз​мно​же​ние де​ци​ду​аль​ных кле​ток и раз​ви​тие де​ци​ду​аль​ной обо​лоч​ки;

· на позд​них ста​ди​ях тор​мо​зит со​кра​ще​ния мат​ки;

· кро​ме то​го, про​гес​те​рон уча​ст​ву​ет в под​го​тов​ке мо​лоч​ных же​лез к лак​та​ции (см. ни​же).

· Эс​т​ро​ге​ны иг​ра​ют глав​ную роль в под​го​тов​ке к ро​дам, от​ве​чая за:

· уве​ли​че​ние мас​сы мио​мет​рия;

· рас​слаб​ле​ние свя​зоч​но​го ап​па​ра​та та​за (лон​но​го со​чле​не​ния, кре​ст​цо​во-под​вздош​ных свя​зок);

· из​ме​не​ния по​ло​вых пу​тей;

· по​вы​ше​ние со​кра​ти​тель​ной ак​тив​но​сти мат​ки в кон​це бе​ре​мен​но​сти;

· кро​ме то​го, эс​т​ро​ге​ны уча​ст​ву​ют в под​го​тов​ке мо​лоч​ных же​лез к лак​та​ции (см. ни​же).

· Хо​рио​ни​че​ский го​на​до​тро​пин не толь​ко спо​соб​ст​ву​ет со​хра​не​нию жел​то​го те​ла и сти​му​ли​ру​ет вы​ра​бот​ку про​гес​те​ро​на и эс​т​ро​ге​нов, но так​же сти​му​ли​ру​ет син​тез тес​то​сте​ро​на яич​ка​ми у пло​да муж​ско​го по​ла и, как след​ст​вие, фор​ми​ро​ва​ние муж​ских по​ло​вых ор​га​нов (см. вы​ше, разд. «Эм​брио​ге​нез по​ло​вых ор​га​нов»). XE "Беременность=<1183>"

 XE "Прогестерон:при беременности=<1192>"

 XE "Эстрогены:при беременности=<1190>"

 XE "Гипоталамо-гипофизарно-гонадная система:у женщин:при беременности=<1194>" XE "Хорионический гонадотропин=<1198>"
 XE "Роды+<1201>"Ро​ды

 XE "Эстрогены:при родах+<1203>"

 XE "Окситоцин+<1205>"Ро​ды пред​став​ля​ют со​бой из​гна​ние пло​да в ре​зуль​та​те:

· со​кра​ще​ний мат​ки — схва​ток;
· со​кра​ще​ний мышц брюш​но​го прес​са. Од​но​вре​мен​ные со​кра​ще​ния мат​ки и брюш​но​го прес​са на​зы​ва​ют​ся по​ту​га​ми.

Ро​ды вклю​ча​ют три пе​рио​да.

1. Пер​вый пе​ри​од — рас​кры​тия шей​ки мат​ки. На​чи​на​ет​ся с по​яв​ле​ния ре​гу​ляр​ных схва​ток, за​кан​чи​ва​ет​ся пол​ным рас​кры​ти​ем шей​ки мат​ки и, в нор​ме, раз​ры​вом обо​ло​чек плод​но​го пу​зы​ря и из​ли​ти​ем око​ло​плод​ных вод.

2. Вто​рой пе​ри​од — из​гна​ния. В этот пе​ри​од про​ис​хо​дит из​гна​ние пло​да за счет по​туг.

3. Тре​тий пе​ри​од — по​сле​до​вый. В этот пе​ри​од про​ис​хо​дит от​де​ле​ние по​сле​да — пла​цен​ты, пу​по​ви​ны и обо​ло​чек плод​но​го пу​зы​ря.

Ме​ха​низм ро​дов сле​дую​щий:

· мат​ка, как и лю​бые глад​ко​мы​шеч​ные об​ра​зо​ва​ния, спо​соб​на к воз​бу​ж​де​нию и со​кра​ще​нию в от​вет на рас​тя​же​ние;

· к кон​цу бе​ре​мен​но​сти рас​тя​же​ние мат​ки рез​ко воз​рас​та​ет, од​на​ко ее воз​бу​ди​мость сни​же​на за счет тор​мо​зя​ще​го дей​ст​вия про​гес​те​ро​на;

· пе​ред ро​да​ми сек​ре​ция про​гес​те​ро​на сни​жа​ет​ся, а сек​ре​ция эс​т​ро​ге​нов ос​та​ет​ся вы​со​кой (рис. 8.8); в ре​зуль​та​те пре​об​ла​да​ет сти​му​ли​рую​щее дей​ст​вие эс​т​ро​ге​нов, и на​чи​на​ют​ся все бо​лее силь​ные со​кра​ще​ния мат​ки — схват​ки;

· рас​тя​же​ние по​ло​вых пу​тей (шей​ки мат​ки, вла​га​ли​ща) при​во​дит к реф​лек​тор​но​му вы​бро​су ок​си​то​ци​на, еще боль​ше сти​му​ли​рую​ще​го со​кра​ще​ния мат​ки.

Та​ким об​ра​зом, схват​ки обу​слов​ле​ны дей​ст​ви​ем трех фак​то​ров:

· рас​тя​же​ни​ем мат​ки;

· эс​т​ро​ге​на​ми;

· ок​си​то​ци​ном.

По​ту​ги во вто​ром пе​рио​де ро​дов обу​слов​ле​ны при​сое​ди​не​ни​ем к схват​кам реф​лек​тор​но​го со​кра​ще​ния мышц брюш​но​го прес​са. XE "Роды=<1202>"

 XE "Окситоцин=<1206>"

 XE "Эстрогены:при родах=<1204>"
 XE "Лактация+<1207>"Лак​та​ция

 XE "Эстрогены:при лактации+<1211>"

 XE "Прогестерон:при лактации+<1213>"

 XE "Пролактин+<1215>"

 XE "Окситоцин+<1217>"Лак​та​ция вклю​ча​ет три ком​по​нен​та:

· рост же​ле​зи​стой тка​ни мо​лоч​ных же​лез во вре​мя бе​ре​мен​но​сти;

· об​ра​зо​ва​ние мо​ло​ка по​сле бе​ре​мен​но​сти;

· вы​брос мо​ло​ка при корм​ле​нии.

Рост же​ле​зи​стой тка​ни мо​лоч​ных же​лез обу​слов​лен дей​ст​ви​ем вы​со​ких кон​цен​тра​ций эс​т​ро​ге​нов и про​гес​те​ро​на:
· эс​т​ро​ге​ны сти​му​ли​ру​ют рост про​то​ков мо​лоч​ной же​ле​зы;

· про​гес​те​рон сти​му​ли​ру​ет рост аль​ве​ол.

Об​ра​зо​ва​ние мо​ло​ка обу​слов​ле​но по​вы​шен​ной кон​цен​тра​ци​ей про​лак​ти​на:
· под дей​ст​ви​ем вы​со​кой кон​цен​тра​ции эс​т​ро​ге​нов, на​блю​даю​щей​ся во вто​рой по​ло​ви​не бе​ре​мен​но​сти, рас​тет ко​ли​че​ст​во про​лак​тин​сек​ре​ти​рую​щих кле​ток аде​но​ги​по​фи​за;

· об​ра​зо​ва​ния мо​ло​ка при бе​ре​мен​но​сти не про​ис​хо​дит, так как эс​т​ро​ге​ны, по​вы​шая вы​ра​бот​ку про​лак​ти​на, од​но​вре​мен​но бло​ки​ру​ют про​дук​цию мо​ло​ка;

· по​сле ро​дов кон​цен​тра​ция эс​т​ро​ге​нов па​да​ет, но кон​цен​тра​ция про​лак​ти​на ос​та​ет​ся вы​со​кой, в ре​зуль​та​те на​чи​на​ет вы​ра​ба​ты​вать​ся мо​ло​ко.

Вы​брос мо​ло​ка при корм​ле​нии обу​слов​лен реф​лек​тор​ной сек​ре​ци​ей ок​си​то​ци​на в от​вет на раз​дра​же​ние сос​ков.  XE "Лактация=<1208>"

 XE "Окситоцин=<1218>"

 XE "Пролактин=<1216>"

 XE "Прогестерон:при лактации=<1214>"

 XE "Эстрогены:при лактации=<1212>"
Гла​ва 9. Фи​зио​ло​гия кро​ви

 XE "Кровь:состав+<1219>"Объ​ем и со​став кро​ви

· Об​щий объ​ем кро​ви —  XE "Кровь:объем<1221>"при​мер​но 7% (6—8%, у де​тей 8—9%) от ве​са те​ла.

·  XE "Кровь:форменные элементы+<1222>"Кровь со​сто​ит из фор​мен​ных эле​мен​тов и плаз​мы. От​но​ше​ние объ​е​ма фор​мен​ных эле​мен​тов к об​ще​му объ​е​му кро​ви на​зы​ва​ет​ся чис​лом ге​ма​ток​ри​та, или про​сто  XE "Гематокрит<1224>"ге​ма​ток​ри​том, и со​став​ля​ет 40—45%.

· Фор​мен​ные эле​мен​ты под​раз​де​ля​ют​ся на: 

· эрит​ро​ци​ты,  XE "Эритроциты<1225>"глав​ная функ​ция ко​то​рых — пе​ре​нос ды​ха​тель​ных га​зов (O2 и CO2);

·  XE "Лейкоциты+<1226>"лей​ко​ци​ты, глав​ная функ​ция ко​то​рых — за​щит​ная (им​мун​ная);

· тром​бо​ци​ты,  XE "Тромбоциты<1228>"глав​ная функ​ция ко​то​рых — уча​стие в ос​та​нов​ке кро​во​те​че​ния. XE "Кровь:форменные элементы=<1223>"
· В свою оче​редь, лей​ко​ци​ты под​раз​де​ля​ют​ся на:

·  XE "Гранулоциты+<1229>"гра​ну​ло​ци​ты, ко​то​рые в за​ви​си​мо​сти от срод​ст​ва со​дер​жа​щих​ся в них гра​нул к кис​лым или ще​лоч​ным кра​си​те​лям де​лят​ся на:

·  XE "Нейтрофилы<1233>"ней​тро​фи​лы;
·  XE "Базофилы<1234>"ба​зо​фи​лы;
·  XE "Эозинофилы<1235>"эо​зи​но​фи​лы; XE "Гранулоциты=<1230>"
· и  XE "Агранулоциты+<1231>"аг​ра​ну​ло​ци​ты, к ко​то​рым от​но​сят​ся:

·  XE "Лимфоциты<1236>"лим​фо​ци​ты;
·  XE "Моноциты<1237>"мо​но​ци​ты. XE "Лейкоциты=<1227>"

 XE "Агранулоциты=<1232>"
·  XE "Кровь:плазма+<1238>"Плаз​ма кро​ви на 90—92% со​сто​ит из во​ды. Ос​нов​ные ком​по​нен​ты су​хо​го ос​тат​ка:

·  XE "Кровь:белки+<1240>"бел​ки (7—8% от об​ще​го объ​е​ма плаз​мы);

· элек​тро​ли​ты (0,8% от об​ще​го объ​е​ма плаз​мы; по​дав​ляю​щая часть при​хо​дит​ся на до​лю NaCl);

· на до​лю всех ос​таль​ных ком​по​нен​тов (глю​ко​зы, мо​че​ви​ны, ли​пи​дов и пр.) при​хо​дит​ся < 1%.

· Бел​ки плаз​мы под​раз​де​ля​ют​ся на:

·  XE "Альбумин<1242>"аль​бу​мин;
·  XE "Глобулины<1243>"гло​бу​ли​ны:
· 1-гло​бу​ли​ны;

· 2-гло​бу​ли​ны;

· -гло​бу​ли​ны;

· -гло​бу​ли​ны;

·  XE "Фибриноген<1244>"фиб​ри​но​ген. XE "Кровь:белки=<1241>"
· Плаз​ма, из ко​то​рой уда​лен фиб​ри​но​ген, на​зы​ва​ет​ся  XE "Кровь:сыворотка<1245>"сы​во​рот​кой кро​ви. XE "Кровь:плазма=<1239>"
Со​дер​жа​ние и ос​нов​ные функ​ции фор​мен​ных эле​мен​тов и бел​ков плаз​мы при​ве​де​ны в табл. 9.1. XE "Кровь:состав=<1220>"
 XE "Внутренняя среда+<1246>"Внут​рен​няя сре​да

Все био​хи​ми​че​ские сис​те​мы на​ших кле​ток при​спо​соб​ле​ны к ра​бо​те в стро​го оп​ре​де​лен​ных ус​ло​ви​ях (тем​пе​ра​ту​ра, pH, со​дер​жа​ние ки​сло​ро​да и пи​та​тель​ных ве​ществ и т. п.). В то же вре​мя ус​ло​вия ок​ру​жаю​щей сре​ды по​сто​ян​но и по​рой рез​ко ме​ня​ют​ся — ор​га​низм под​вер​га​ет​ся зна​чи​тель​ным пе​ре​па​дам тем​пе​ра​ту​ры, в те​че​ние дол​го​го вре​ме​ни мо​гут не по​сту​пать во​да и пи​та​тель​ные ве​ще​ст​ва и т. д. Для то​го что​бы все эти ко​ле​ба​ния не по​влия​ли на ра​бо​ту био​хи​ми​че​ских сис​тем, вы​ра​бо​тал​ся уни​вер​саль​ный ме​ха​низм адап​та​ции: клет​ки ок​ру​же​ны жид​ко​стью, со​став ко​то​рой под​дер​жи​ва​ет​ся на по​сто​ян​ном уров​не. Итак, ес​ли ор​га​низм су​ще​ст​ву​ет во внеш​ней сре​де, под​вер​жен​ной зна​чи​тель​ным ко​ле​ба​ни​ям, то все его клет​ки су​ще​ст​ву​ют в от​но​си​тель​но по​сто​ян​ной внут​рен​ней сре​де, глав​ной со​став​ной ча​стью ко​то​рой слу​жит меж​кле​точ​ная жид​кость (рис. 9.1).

Од​на​ко под​дер​жи​вать по​сто​ян​ст​во не​по​сред​ст​вен​но меж​кле​точ​ной жид​ко​сти не​воз​мож​но — ре​гу​ля​тор​ные сис​те​мы не мо​гут вос​при​ни​мать и под​дер​жи​вать со​став сре​ды, ок​ру​жаю​щей ка​ж​дую клет​ку. В свя​зи с этим вы​ра​бо​тал​ся дру​гой ме​ха​низм: ор​га​низм под​дер​жи​ва​ет по​сто​ян​ст​во со​ста​ва кро​ви (вос​при​ни​мая его с по​мо​щью рас​по​ло​жен​ных в со​су​дах ре​цеп​то​ров), а кровь сво​бод​но об​ме​ни​ва​ет​ся со все​ми меж​кле​точ​ны​ми жид​ко​стя​ми.

Итак, глав​ные со​став​ные час​ти внут​рен​ней сре​ды — это кровь и меж​кле​точ​ная жид​кость. Кро​ме то​го, к внут​рен​ней сре​де от​но​сят​ся еще не​ко​то​рые жид​ко​сти — лим​фа, спин​но​моз​го​вая жид​кость и дру​гие.

Не​ко​то​рые по​ка​за​те​ли внут​рен​ней сре​ды долж​ны под​дер​жи​вать​ся в осо​бен​но уз​ких пре​де​лах. Это так на​зы​вае​мые  XE "Внутренняя среда:константы<1248>"кон​стан​ты внут​рен​ней сре​ды. К ним от​но​сят​ся pH, тем​пе​ра​ту​ра, ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние, элек​тро​лит​ный со​став, со​дер​жа​ние глю​ко​зы, ки​сло​ро​да и уг​ле​ки​сло​го га​за и др.

Глав​ным цен​тром, под​дер​жи​ваю​щим по​сто​ян​ст​во внут​рен​ней сре​ды, яв​ля​ет​ся ги​по​та​ла​мус (гл. 6).

Здесь мы рас​смот​рим под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва pH, ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния и элек​тро​лит​но​го со​ста​ва внут​рен​ней сре​ды. Дру​гие кон​стан​ты внут​рен​ней сре​ды раз​би​ра​ют​ся в гл. 10 (со​дер​жа​ние ки​сло​ро​да и уг​ле​ки​сло​го га​за) и 11 (тем​пе​ра​ту​ра и со​дер​жа​ние глю​ко​зы). XE "Внутренняя среда=<1247>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие+<1249>"Ки​слот​но-ще​лоч​ное рав​но​ве​сие

Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние и по​ка​за​те​ли ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:значение+<1260>"Зна​че​ние ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия

Зна​че​ние ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия оп​ре​де​ля​ет​ся пре​ж​де все​го тем, что бел​ки, бу​ду​чи ам​фо​тер​ны​ми со​еди​не​ния​ми, при из​ме​не​ни​ях ре​ак​ции сре​ды ме​ня​ют свою кон​фор​ма​цию; сле​до​ва​тель​но, из​ме​ня​ет​ся ак​тив​ность фер​мен​тов, функ​ция ре​цеп​то​ров (для гор​мо​нов, ме​диа​то​ров и т. п.), струк​ту​ра ион​ных ка​на​лов и так да​лее. В свя​зи с этим ре​ак​ция внут​рен​ней сре​ды, и в том чис​ле кро​ви, яв​ля​ет​ся од​ной из са​мых же​ст​ких кон​стант. XE "Кислотно-щелочное равновесие:значение=<1261>"
 XE "pH+<1251>"По​ка​за​тель ре​ак​ции сре​ды — pH

Ко​ли​че​ст​вен​ным по​ка​за​те​лем ре​ак​ции сре​ды яв​ля​ет​ся  XE "pH:определение<1255>"во​до​род​ный по​ка​за​тель pH, от​ра​жаю​щий кон​цен​тра​цию сво​бод​ных ио​нов во​до​ро​да. Точ​нее, pH ра​вен от​ри​ца​тель​но​му де​ся​тич​но​му ло​га​риф​му этой кон​цен​тра​ции:

pH = –lg [H+]
(1).

 XE "pH:нормальные значения в крови+<1256>"На​при​мер, ес​ли кон​цен​тра​ция ио​нов во​до​ро​да рав​на 10–8 моль/л, то pH=8.

В нор​ме pH ко​леб​лет​ся от 7,35 (для ар​те​ри​аль​ной кро​ви) до 7,4 (для ве​ноз​ной кро​ви). Пре​дель​ные зна​че​ния pH, со​вмес​ти​мые с жиз​нью, со​став​ля​ют 6,8—8,0. XE "pH:нормальные значения в крови=<1257>"
От​кло​не​ние pH в кис​лую сто​ро​ну на​зы​ва​ет​ся  XE "Ацидоз<1258>"аци​до​зом, в ще​лоч​ную —  XE "Алкалоз<1259>"ал​ка​ло​зом. В кли​ни​ке об аци​до​зе или ал​ка​ло​зе го​во​рят не толь​ко при яв​ных сдви​гах pH, но так​же при та​ких из​ме​не​ни​ях в сис​те​мах ре​гу​ля​ции ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия, при ко​то​рых эти сдви​ги мо​гут на​сту​пить (см. ни​же, разд. «Клас​си​фи​ка​ция и ди​аг​но​сти​ка на​ру​ше​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия»). XE "pH=<1252>"
Сис​те​мы, под​дер​жи​ваю​щие по​сто​ян​ст​во pH

Об​щие све​де​ния

По​сто​ян​ст​во pH под​дер​жи​ва​ет​ся:

· бу​фер​ны​ми сис​те​ма​ми;

· вы​де​ли​тель​ны​ми сис​те​ма​ми — лег​ки​ми и поч​ка​ми.

Бу​фер​ные сис​те​мы сгла​жи​ва​ют рез​кие ко​ле​ба​ния pH при вне​зап​ном рез​ком уве​ли​че​нии со​дер​жа​ния кис​лых ли​бо ще​лоч​ных про​дук​тов в кро​ви, но не вы​во​дят эти про​дук​ты из ор​га​низ​ма. За вы​ве​де​ние же кис​лых и ще​лоч​ных про​дук​тов от​ве​ча​ют вы​де​ли​тель​ные сис​те​мы.

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы+<1262>"Бу​фер​ные сис​те​мы

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:принцип работы+<1264>"Прин​цип ра​бо​ты бу​фер​ных сис​тем

Бу​фер​ные сис​те​мы — это та​кие хи​ми​че​ские сис​те​мы, pH ко​то​рых не из​ме​ня​ет​ся (точ​нее, ма​ло из​ме​ня​ет​ся) при до​бав​ле​нии не​ко​то​ро​го ко​ли​че​ст​ва ки​слот ли​бо ос​но​ва​ний.

Ком​по​нен​та​ми бу​фер​ных сис​тем яв​ля​ют​ся лю​бые ве​ще​ст​ва, спо​соб​ные срав​ни​тель​но проч​но, но об​ра​ти​мо свя​зы​вать про​то​ны:

H+ + Б–  HБ.
(2)

· Ес​ли к рас​тво​ру та​ко​го ве​ще​ст​ва до​ба​вить силь​ную (то есть лег​ко дис​со​ции​рую​щую с об​ра​зо​ва​ни​ем про​то​нов) ки​сло​ту, то рав​но​ве​сие сме​стит​ся в сто​ро​ну HБ:

H+ + Б–  HБ,

(3)

в ре​зуль​та​те про​то​ны бу​дут свя​за​ны, и pH (по​ка​за​тель кон​цен​тра​ции сво​бод​ных про​то​нов!) не из​ме​нит​ся.

· Ес​ли к рас​тво​ру та​ко​го ве​ще​ст​ва до​ба​вить ос​но​ва​ние (дис​со​ции​рую​щее с об​ра​зо​ва​ни​ем гид​ро​кси​ла OH–), то рав​но​ве​сие, на​про​тив, сме​стит​ся в сто​ро​ну H+ + Б–:

H+ + Б–  HБ,
(4)

в ре​зуль​та​те про​то​ны вы​сво​бо​дят​ся, ней​тра​ли​зу​ют ио​ны гид​ро​кси​ла:

H+ + OH– = H2O,
(5)

и pH то​же не из​ме​нит​ся.

В боль​шин​ст​ве слу​ча​ев бу​фер​ны​ми ве​ще​ст​ва​ми яв​ля​ют​ся анио​ны сла​бых ки​слот, то есть пло​хо дис​со​ции​рую​щих ки​слот, в ко​то​рых про​то​ны свя​за​ны проч​но, хо​тя и об​ра​ти​мо. Бу​фер​ные сис​те​мы, как пра​ви​ло, со​сто​ят из сла​бой ки​сло​ты и ее со​ли с силь​ным ос​но​ва​ни​ем (то есть ее анио​на в со​ста​ве лег​ко дис​со​ции​рую​ще​го ве​ще​ст​ва):

· при до​бав​ле​нии к та​кой сис​те​ме ки​сло​ты ани​он со​ли свя​зы​ва​ет про​то​ны;

· при до​бав​ле​нии к та​кой сис​те​ме ос​но​ва​ния ки​сло​та вы​сво​бо​ж​да​ет про​то​ны.

Ко​ли​че​ст​вен​но бу​фер​ная сис​те​ма ха​рак​те​ри​зу​ет​ся  XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:буферная емкость<1266>"бу​фер​ной ем​ко​стью. Этот по​ка​за​тель от​ра​жа​ет, ка​кое ко​ли​че​ст​во ки​сло​ты или ще​ло​чи на​до до​ба​вить к бу​фер​ной сис​те​ме, что​бы pH рас​тво​ра из​ме​нил​ся на 1.

pH бу​фер​ной сис​те​мы оп​ре​де​ля​ет​ся со​от​но​ше​ни​ем бу​фер​ных ком​по​нен​тов (ки​сло​ты и со​ли). Ес​ли это со​от​но​ше​ние не ме​ня​ет​ся (на​при​мер, оба ком​по​нен​та воз​рас​та​ют в оди​на​ко​вой сте​пе​ни), то не ме​ня​ет​ся и pH бу​фер​ной сис​те​мы. XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:принцип работы=<1265>"
Бу​фер​ные сис​те​мы ор​га​низ​ма

В ор​га​низ​ме су​ще​ст​ву​ют че​ты​ре бу​фер​ные сис​те​мы:

· би​кар​бо​нат​ный бу​фер;

· фос​фат​ный бу​фер;

· бел​ко​вый бу​фер;

· ге​мо​гло​би​но​вый бу​фер (яв​ляю​щий​ся, ра​зу​ме​ет​ся, ча​стью бел​ко​во​го бу​фе​ра, но вы​де​ляе​мый от​дель​но в свя​зи с осо​бой ло​ка​ли​за​ци​ей — внут​ри эрит​ро​ци​тов — и осо​бой функ​ци​ей, см. ни​же, разд. «Ге​мо​гло​би​но​вый бу​фер»).

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:бикарбонатный буфер+<1267>"Би​кар​бо​нат​ный бу​фер

Этот бу​фер об​ра​зо​ван уголь​ной ки​сло​той и ее на​трие​вой со​лью (Na+ — глав​ный вне​кле​точ​ный ка​ти​он), то есть би​кар​бо​на​том на​трия: H2CO3 + NaHCO3.

· При до​бав​ле​нии к би​кар​бо​нат​но​му бу​фе​ру ки​сло​ты про​то​ны свя​зы​ва​ют​ся с би​кар​бо​на​том:

H+ + HCO3–  H2CO3,

(6)

в ре​зуль​та​те вме​сто силь​ной ки​сло​ты об​ра​зу​ет​ся сла​бая (пло​хо дис​со​ции​рую​щая) уголь​ная ки​сло​та, и pH ме​ня​ет​ся ма​ло.

· При до​бав​ле​нии к би​кар​бо​нат​но​му бу​фе​ру ос​но​ва​ния про​то​ны вы​сво​бо​ж​да​ют​ся уголь​ной ки​сло​той и ней​тра​ли​зу​ют гид​ро​ксил:

OH– + H2CO3  OH– + H+ + HCO3–  H2O + HCO3–,
(7)

в ре​зуль​та​те вме​сто ос​но​ва​ния об​ра​зу​ет​ся соль, и pH так​же ме​ня​ет​ся ма​ло.

Би​кар​бо​нат​ный бу​фер — не са​мый мощ​ный бу​фер ор​га​низ​ма, по бу​фер​ной ем​ко​сти он су​ще​ст​вен​но ус​ту​па​ет, в ча​ст​но​сти, ге​мо​гло​би​но​во​му. Од​на​ко он иг​ра​ет са​мую боль​шую фи​зио​ло​ги​че​скую роль в свя​зи со сле​дую​щи​ми мо​мен​та​ми:

· это глав​ный бу​фер плаз​мы (фос​фат​ный, бел​ко​вый и ге​мо​гло​би​но​вый — это пре​иму​ще​ст​вен​но внут​ри​кле​точ​ные бу​фе​ры, а фос​фат​ный бу​фер — еще и важ​ный бу​фер мо​чи);

· со​дер​жа​ние обо​их его ком​по​нен​тов — уголь​ной ки​сло​ты и би​кар​бо​на​та — не​по​сред​ст​вен​но ре​гу​ли​ру​ет​ся сис​те​ма​ми вы​де​ле​ния: поч​ки вы​во​дят би​кар​бо​нат, а лег​кие — уг​ле​кис​лый газ, об​ра​зую​щий​ся при рас​па​де уголь​ной ки​сло​ты (см. ни​же). XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:бикарбонатный буфер=<1268>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:фосфатный буфер+<1269>"Фос​фат​ный бу​фер

Этот бу​фер об​ра​зо​ван од​но- и дву​за​ме​щен​ной со​ля​ми фос​фор​ной ки​сло​ты: HPO42– + H2PO4–
· При до​бав​ле​нии к фос​фат​но​му бу​фе​ру ки​сло​ты про​то​ны свя​зы​ва​ют​ся с од​но​за​ме​щен​ной со​лью:

H+ + HPO42– = H2PO4.

(8)

· При до​бав​ле​нии к фос​фат​но​му бу​фе​ру ос​но​ва​ния про​то​ны вы​сво​бо​ж​да​ют​ся дву​за​ме​щен​ной со​лью и ней​тра​ли​зу​ют гид​ро​ксил:

OH– + H2PO4– = OH– + H+ + HPO42– = H2O + HPO42–.
(9)

Фос​фат​ный бу​фер вы​пол​ня​ет сле​дую​щие функ​ции:

· это важ​ней​ший бу​фер мо​чи (гл. 15);

· это один из внут​ри​кле​точ​ных бу​фе​ров.

В плаз​ме его роль не​ве​ли​ка. XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:фосфатный буфер=<1270>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:белковый буфер+<1271>"Бел​ко​вый бу​фер

Бу​фер​ные свой​ст​ва бел​ков обу​слов​ле​ны на​ли​чи​ем у ами​но​кис​лот групп, спо​соб​ных об​ра​ти​мо свя​зы​вать про​то​ны. Бел​ко​вый бу​фер — глав​ный внут​ри​кле​точ​ный бу​фер. Оп​ре​де​лен​ную бу​фер​ную роль иг​ра​ют и бел​ки плаз​мы. XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:белковый буфер=<1272>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:гемоглобиновый буфер+<1273>"Ге​мо​гло​би​но​вый бу​фер

Бу​фер​ные свой​ст​ва ге​мо​гло​би​на обу​слов​ле​ны его бел​ко​вой ча​стью (гло​би​ном), в ко​то​рой, как и в дру​гих бел​ках, име​ют​ся груп​пы, спо​соб​ные об​ра​ти​мо свя​зы​вать про​то​ны. Боль​шая роль ге​мо​гло​би​но​во​го бу​фе​ра, бла​го​да​ря ко​то​рой его вы​де​ля​ют как от​дель​ную бу​фер​ную сис​те​му, обу​слов​ле​на сле​дую​щи​ми мо​мен​та​ми:

· это са​мый мощ​ный бу​фер ор​га​низ​ма;

· это един​ст​вен​ный бу​фер эрит​ро​ци​тов;

· его бу​фер​ная ем​кость за​ви​сит от то​го, в ка​кой ме​ре ге​мо​гло​бин на​сы​щен ки​сло​ро​дом (гл. 10). XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:гемоглобиновый буфер=<1274>"
Вы​де​ли​тель​ные сис​те​мы

Да​же в нор​ме ор​га​низм по​сто​ян​но под​вер​га​ет​ся воз​дей​ст​ви​ям, стре​мя​щим​ся на​ру​шить ки​слот​но-ще​лоч​ное рав​но​ве​сие.

·  XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль метаболизма+<1280>"В про​цес​се ме​та​бо​лиз​ма вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся кис​лые ве​ще​ст​ва, пре​ж​де все​го — CO2, но так​же дру​гие, не​ле​ту​чие ки​сло​ты (см. ни​же, разд. «Под​дер​жа​ние pH в нор​ме и при па​то​ло​гии»). XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль метаболизма=<1281>"
·  XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль ЖКТ+<1278>"В ЖКТ:

· вса​сы​ва​ют​ся кис​лые и ще​лоч​ные ве​ще​ст​ва (ком​по​нен​ты пи​щи, ле​кар​ст​вен​ные сред​ст​ва и пр.);

· сек​ре​ти​ру​ют​ся в про​свет же​луд​ка и ки​шеч​ни​ка кис​лые (со​ля​ная ки​сло​та в же​луд​ке) и ще​лоч​ные (би​кар​бо​на​ты в ки​шеч​ни​ке) ве​ще​ст​ва (гл. 12); при сек​ре​ции со​ля​ной ки​сло​ты в кро​ви ос​та​ют​ся ще​лоч​ные ве​ще​ст​ва, при сек​ре​ции би​кар​бо​на​тов — кис​лые.  XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль ЖКТ=<1279>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль легких+<1275>"Бу​фер​ные сис​те​мы не мо​гут вы​во​дить все эти ве​ще​ст​ва из ор​га​низ​ма; они мо​гут лишь вре​мен​но сгла​жи​вать вы​зван​ные эти​ми ве​ще​ст​ва​ми из​ме​не​ния pH. В то же вре​мя кис​лые и ще​лоч​ные ве​ще​ст​ва долж​ны бы​ст​ро вы​во​дить​ся в та​ком же ко​ли​че​ст​ве, в ко​то​ром они по​сту​па​ют в кровь. Эту функ​цию вы​пол​ня​ют вы​де​ли​тель​ные сис​те​мы — лег​кие и поч​ки:

· лег​кие вы​во​дят ле​ту​чие ве​ще​ст​ва, пре​ж​де все​го — CO2; XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль легких=<1276>"
·  XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль почек<1277>"поч​ки вы​во​дят не​ле​ту​чие ве​ще​ст​ва, пре​ж​де все​го, как мы уви​дим ни​же — би​кар​бо​нат. XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы=<1263>"
Ки​слот​но-ще​лоч​ное рав​но​ве​сие в нор​ме и па​то​ло​гии

Рас​смот​рев от​дель​ные сис​те​мы, уча​ст​вую​щие в под​дер​жа​нии по​сто​ян​ст​ва pH, об​ра​тим​ся к взаи​мо​дей​ст​вию всех этих сис​тем, то есть об​щей схе​ме ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия и его под​дер​жа​нию в нор​ме и па​то​ло​гии.

Про​цес​сы, влияю​щие на ки​слот​но-ще​лоч​ное рав​но​ве​сие

Эти про​цес​сы в ви​де мо​де​ли пред​став​ле​ны на рис. 9.2. Вид​но, что:

· ки​слот​но-ще​лоч​ное рав​но​ве​сие оп​ре​де​ля​ет​ся со​от​но​ше​ни​ем ме​ж​ду по​сту​п​ле​ни​ем кис​лых и ще​лоч​ных со​еди​не​ний и их вы​ве​де​ни​ем;

·  XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль метаболизма+<1282>"ос​нов​ные ис​точ​ни​ки по​сту​п​ле​ния этих со​еди​не​ний («на​ру​ши​те​ли» ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия) — это ме​та​бо​лизм (бо​лее 99%) и ЖКТ; XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль метаболизма=<1283>"
· ос​нов​ные пу​ти вы​ве​де​ния («ох​ран​ни​ки» ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия) — лег​кие и поч​ки;

· бу​фер​ные сис​те​мы в этой схе​ме, как уже го​во​ри​лось, вы​пол​ня​ют лишь функ​цию вре​мен​но​го сгла​жи​ва​ния ко​ле​ба​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия, но не дол​го​вре​мен​но​го под​дер​жа​ния на по​сто​ян​ном уров​не.

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:бикарбонатный буфер+<1284>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль почек+<1286>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль легких+<1288>"Взаи​мо​дей​ст​вие бу​фер​ных и вы​де​ли​тель​ных сис​тем

Как го​во​ри​лось вы​ше, осо​бую фи​зио​ло​ги​че​скую роль иг​ра​ет би​кар​бо​нат​ный бу​фер, так как он, с од​ной сто​ро​ны, яв​ля​ет​ся глав​ным бу​фе​ром плаз​мы, с дру​гой — взаи​мо​дей​ст​ву​ет с вы​де​ли​тель​ны​ми сис​те​ма​ми. Рас​смот​рим под​роб​но это взаи​мо​дей​ст​вие.

Ком​по​нен​ты би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра — это уголь​ная ки​сло​та H2CO3 и би​кар​бо​нат HCO3–. Уголь​ная ки​сло​та спо​соб​на рас​па​дать​ся на CO2 и H2O (под дей​ст​ви​ем фер​мен​та кар​бо​ан​гид​ра​зы; гл. 10):

H2CO3  H2O + CO2,

(10)

а кон​цен​тра​ция CO2 в кро​ви ре​гу​ли​ру​ет​ся лег​ки​ми: из​бы​ток CO2 вы​зы​ва​ет уси​ле​ние ин​тен​сив​но​сти ды​ха​ния и, сле​до​ва​тель​но, вы​ве​де​ния CO2, не​дос​та​ток CO2, на​про​тив, вы​зы​ва​ет сни​же​ние ин​тен​сив​но​сти ды​ха​ния и за​держ​ку CO2. С дру​гой сто​ро​ны, кон​цен​тра​ция би​кар​бо​на​та в кро​ви ре​гу​ли​ру​ет​ся поч​ка​ми: при из​быт​ке HCO3– уси​ли​ва​ет​ся его вы​ве​де​ние с мо​чой, при не​дос​тат​ке — на​обо​рот. Та​ким об​ра​зом, лег​кие и поч​ки пря​мо свя​за​ны с би​кар​бо​нат​ным бу​фе​ром, под​дер​жи​вая кон​цен​тра​ции обо​их его ком​по​нен​тов:

Итак, при по​сту​п​ле​нии в кровь лю​бых кис​лых со​еди​не​ний они про​реа​ги​ру​ют с би​кар​бо​на​том, что при​ве​дет к сни​же​нию кон​цен​тра​ции NaHCO3 и по​вы​ше​нию кон​цен​тра​ции H2CO3; в от​вет на это поч​ки умень​шат вы​ве​де​ние HCO3–,1 а лег​кие уве​ли​чат вы​ве​де​ние CO2 (и тем са​мым — H2CO3). В ре​зуль​та​те кон​цен​тра​ции ком​по​нен​тов би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра вос​ста​но​вят​ся. При по​сту​п​ле​нии в кровь ще​лоч​ных ве​ществ про​изой​дут об​рат​ные про​цес​сы. Та​ким об​ра​зом, би​кар​бо​нат​ный бу​фер — это сво​его ро​да по​сред​ник ме​ж​ду «на​ру​ши​те​ля​ми» и «ох​ран​ни​ка​ми» ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия.
1 Бо​лее то​го, в поч​ках мо​жет об​ра​зо​вы​вать​ся и по​сту​пать в кровь до​пол​ни​тель​ное ко​ли​че​ст​во би​кар​бо​на​та; см. гл. 15.
Все бу​фер​ные сис​те​мы на​хо​дят​ся друг с дру​гом в со​стоя​нии ди​на​ми​че​ско​го рав​но​ве​сия, по​сто​ян​но об​ме​ни​ва​ясь друг с дру​гом: на​при​мер, при вы​сво​бо​ж​де​нии про​то​нов ге​мо​гло​би​но​вым бу​фе​ром они бу​дут свя​за​ны би​кар​бо​на​том. Это оз​на​ча​ет, что ес​ли под​дер​жи​ва​ет​ся нор​маль​ное со​стоя​ние би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра (то есть нор​маль​ное со​от​но​ше​ние его ком​по​нен​тов), то тем са​мым бу​дет ав​то​ма​ти​че​ски под​дер​жи​вать​ся и нор​маль​ное со​стоя​ние ос​таль​ных бу​фе​ров.

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:в норме+<1290>"Под​дер​жа​ние pH в нор​ме и при па​то​ло​гии

Нор​ма

В нор​ме за​да​ча вы​де​ли​тель​ных сис​тем — уда​лять кис​лые и ще​лоч​ные ве​ще​ст​ва с та​кой же ско​ро​стью, с ка​кой они по​сту​па​ют в кровь. Рас​смот​рим обыч​ное су​точ​ное по​сту​п​ле​ние и вы​ве​де​ние кис​лых и ще​лоч​ных ве​ществ.

· По​дав​ляю​щая часть кис​лых ве​ществ при​хо​дит​ся на CO2 — глав​ный про​дукт рас​па​да всех ве​ществ (бел​ков, ли​пи​дов, уг​ле​во​дов, нук​леи​но​вых ки​слот). Бу​ду​чи ле​ту​чим со​еди​не​ни​ем, CO2 уда​ля​ет​ся лег​ки​ми.

· Не​боль​шое ко​ли​че​ст​во не​ле​ту​чих ки​слот (в 200—300 раз мень​ше, чем CO2) об​ра​зу​ет​ся в про​цес​се ме​та​бо​лиз​ма (про​дук​ты окис​ле​ния се​ро​со​дер​жа​щих и фос​фор​со​дер​жа​щих ами​но​кис​лот— сер​ная и фос​фор​ная ки​сло​ты; про​дукт рас​па​да нук​леи​но​вых ки​слот — мо​че​вая ки​сло​та; в оп​ре​де​лен​ных ус​ло​ви​ях — мо​лоч​ная ки​сло​та, ке​то​но​вые те​ла и пр.; гл. 11). Еще мень​шее ко​ли​че​ст​во не​ле​ту​чих кис​лых ве​ществ (ино​гда, в за​ви​си​мо​сти от ха​рак​те​ра пи​та​ния, ще​лоч​ных) по​сту​па​ет из ЖКТ. Все не​ле​ту​чие ки​сло​ты сна​ча​ла реа​ги​ру​ют в кро​ви с би​кар​бо​на​том; за​тем они уда​ля​ют​ся поч​ка​ми, а кон​цен​тра​ция би​кар​бо​на​та в кро​ви при этом вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся (гл. 15).

Та​ким об​ра​зом, в нор​ме вы​де​ли​тель​ные сис​те​мы под​дер​жи​ва​ют на по​сто​ян​ном уров​не кон​цен​тра​ции обо​их ком​по​нен​тов би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра — H2CO3 (пу​тем под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва CO2) и NaHCO3. XE "Кислотно-щелочное равновесие:в норме=<1291>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:нарушения+<1292>"На​ру​ше​ния ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:нарушения:патогенез+<1294>"В слу​чае, ес​ли ка​кая-то из вы​де​ли​тель​ных сис​тем (лег​кие ли​бо поч​ки) не справ​ля​ет​ся с вы​ве​де​ни​ем кис​лых или ще​лоч​ных ве​ществ ли​бо, на​про​тив, вы​во​дит их в из​быт​ке, прин​цип ре​гу​ля​ции ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия ста​но​вит​ся иным: ес​ли нет воз​мож​но​сти вы​вес​ти из​бы​ток ка​ко​го-ли​бо ве​ще​ст​ва (ки​сло​ты или ще​ло​чи), то в ор​га​низ​ме за​дер​жи​ва​ет​ся про​ти​во​по​лож​ное ве​ще​ст​во (ще​лочь или ки​сло​та) (и на​обо​рот, ес​ли в из​быт​ке те​ря​ет​ся ка​кое-то ве​ще​ст​во, то уси​лен​но вы​во​дит​ся и про​ти​во​по​лож​ное ве​ще​ст​во).

Пред​ста​вим се​бе, на​при​мер, что воз​ник​ло на​ру​ше​ние ды​ха​ния — сни​зи​лось вы​де​ле​ние лег​ки​ми CO2, и это со​еди​не​ние на​ка​п​ли​ва​ет​ся в кро​ви. В от​вет на это поч​ки умень​ша​ют вы​де​ле​ние би​кар​бо​на​та. В ре​зуль​та​те на​рас​та​ет со​дер​жа​ние в кро​ви од​но​вре​мен​но и CO2, и HCO3,– а, как мы уже зна​ем, ес​ли со​от​но​ше​ние ме​ж​ду кон​цен​тра​ция​ми бу​фер​ных ком​по​нен​тов не ме​ня​ет​ся, то не ме​ня​ет​ся и pH.

Ины​ми сло​ва​ми, при на​ру​ше​ни​ях в дея​тель​но​сти од​ной из вы​де​ли​тель​ных сис​тем за​да​ча вто​рой вы​де​ли​тель​ной сис​те​мы за​клю​ча​ет​ся в том, что​бы под​дер​жи​вать на по​сто​ян​ном уров​не не аб​со​лют​ные кон​цен​тра​ции ком​по​нен​тов би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра, а со​от​но​ше​ние ме​ж​ду эти​ми кон​цен​тра​ция​ми.

Та​ким об​ра​зом, при на​ру​ше​ни​ях ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия име​ют​ся от​кло​не​ния двух ти​пов:

· пер​вич​ное, обу​слов​лен​ное на​ру​ше​ни​ем вы​ве​де​ния ка​ко​го-ли​бо из ком​по​нен​тов би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра од​ной из вы​де​ли​тель​ных сис​тем (лег​ки​ми или поч​ка​ми);

· ком​пен​са​тор​ное — за​держ​ка или уси​лен​ное вы​ве​де​ние дру​го​го ком​по​нен​та вто​рой вы​де​ли​тель​ной сис​те​мой;

при​чем от​кло​не​ния эти од​но​на​прав​лен​ные: пер​вич​ное на​ко​п​ле​ние CO2 при​ве​дет к ком​пен​са​тор​но​му на​ко​п​ле​нию HCO3–, пер​вич​ная по​те​ря HCO3–, при​ве​дет к ком​пен​са​тор​но​му уси​лен​но​му вы​ве​де​нию CO2 и т. п.1
1 Здесь речь идет о про​стых сдви​гах ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия, ко​гда име​ет​ся толь​ко од​но пер​вич​ное на​ру​ше​ние (на​при​мер, сни​же​ние ле​гоч​ной вен​ти​ля​ции). Ес​ли име​ет​ся од​но​вре​мен​но не​сколь​ко на​ру​ше​ний (на​при​мер, ле​гоч​ной вен​ти​ля​ции и функ​ции по​чек), то кар​ти​на су​ще​ст​вен​но слож​нее. XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль легких=<1289>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль почек=<1287>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:бикарбонатный буфер=<1285>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:нарушения:патогенез=<1295>"
 XE "Алкалоз+<3075>"

 XE "Ацидоз+<3077>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:классификация+<1296>"Клас​си​фи​ка​ция и ди​аг​но​сти​ка на​ру​ше​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия

Клас​си​фи​ка​ция по про​ис​хо​ж​де​нию

Из при​ве​ден​ной на рис. 9.2 схе​мы вид​но, что на​ру​ше​ния ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия (аци​доз и ал​ка​лоз) мо​гут быть вы​зва​ны:

· на​ру​ше​ния​ми ме​та​бо​лиз​ма;

· на​ру​ше​ния​ми функ​ции ЖКТ или по​сту​п​ле​ни​ем в ЖКТ боль​ших ко​ли​честв кис​лых или ще​лоч​ных со​еди​не​ний;

· на​ру​ше​ния​ми ды​ха​ния;

· на​ру​ше​ния​ми функ​ции по​чек.

Ла​бо​ра​тор​ная ди​аг​но​сти​ка на​ру​ше​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия (см. ни​же) ос​но​ва​на на оп​ре​де​ле​нии со​от​но​ше​ния ме​ж​ду кис​лы​ми и ще​лоч​ны​ми ком​по​нен​та​ми бу​фер​ных сис​тем: 1) CO2; 2) би​кар​бо​на​та и дру​гих бу​фер​ных анио​нов. В свя​зи с этим все на​ру​ше​ния ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия раз​де​ля​ют на:

· рес​пи​ра​тор​ные (га​зо​вые, ды​ха​тель​ные), свя​зан​ные с на​ру​ше​ния​ми вы​де​ле​ния лег​ки​ми CO2;

· не​рес​пи​ра​тор​ные (не​га​зо​вые). В кли​ни​ке по​след​ние не​точ​но на​зы​ва​ют ме​та​бо​ли​че​ски​ми. Важ​но пом​нить, что так на​зы​вае​мые ме​та​бо​ли​че​ские на​ру​ше​ния (на​при​мер, ме​та​бо​ли​че​ский аци​доз) мо​гут быть обу​слов​ле​ны не толь​ко рас​строй​ства​ми соб​ст​вен​но ме​та​бо​лиз​ма, но и по​ра​же​ния​ми по​чек, ЖКТ, от​рав​ле​ния​ми кис​лы​ми ли​бо ще​лоч​ны​ми со​еди​не​ния​ми.

Клас​си​фи​ка​ция по сте​пе​ни тя​же​сти

Как го​во​ри​лось в на​ча​ле раз​де​ла, об аци​до​зе или ал​ка​ло​зе го​во​рят не толь​ко при яв​ных сдви​гах pH, но так​же при та​ких из​ме​не​ни​ях в сис​те​мах ре​гу​ля​ции ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия, при ко​то​рых эти сдви​ги мо​гут на​сту​пить. Та​ким об​ра​зом, вы​де​ля​ют:

· ком​пен​си​ро​ван​ные на​ру​ше​ния ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия (аци​доз или ал​ка​лоз), при ко​то​рых pH ос​та​ет​ся в пре​де​лах нор​мы, но име​ют​ся из​ме​не​ния в со​ста​ве бу​фер​ных сис​тем;

· не​ком​пен​си​ро​ван​ные на​ру​ше​ния ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия, при ко​то​рых зна​че​ния pH вы​хо​дят за пре​де​лы нор​мы.

Вы​ше (разд. «Под​дер​жа​ние pH в нор​ме и при па​то​ло​гии») мы вы​яс​ни​ли, что при на​ру​ше​нии дея​тель​но​сти од​ной из вы​де​ли​тель​ных сис​тем (лег​ких или по​чек) на​сту​па​ют ком​пен​са​тор​ные из​ме​не​ния в дея​тель​но​сти вто​рой сис​те​мы. Эти из​ме​не​ния на​прав​ле​ны на то, что​бы под​дер​жать со​от​но​ше​ние ме​ж​ду кон​цен​тра​ция​ми ком​по​нен​тов би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра; ес​ли это со​от​но​ше​ние ос​та​ет​ся по​сто​ян​ным, то не ме​ня​ет​ся и pH (а так​же со​стоя​ние про​чих бу​фер​ных сис​тем).

Та​ким об​ра​зом, глав​ные от​ли​чия ком​пен​си​ро​ван​ных на​ру​ше​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия от не​ком​пен​си​ро​ван​ных сле​дую​щие.

· При ком​пен​си​ро​ван​ных на​ру​ше​ни​ях:

· pH в пре​де​лах нор​мы;

· аб​со​лют​ные зна​че​ния кон​цен​тра​ций CO2 и HCO3– из​ме​не​ны од​но​на​прав​лен​но (оба уве​ли​че​ны или умень​ше​ны) и в оди​на​ко​вой сте​пе​ни;

· со​от​но​ше​ние кон​цен​тра​ций CO2 и HCO3– в пре​де​лах нор​мы.

· При не​ком​пен​си​ро​ван​ных на​ру​ше​ни​ях:

· pH вы​хо​дит за пре​де​лы нор​мы;

· аб​со​лют​ные зна​че​ния кон​цен​тра​ций CO2 и HCO3– из​ме​не​ны в раз​ной сте​пе​ни;

· со​от​но​ше​ние кон​цен​тра​ций CO2 и HCO3– из​ме​не​но.

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:показатели+<1298>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:нарушения:диагностика+<1300>"По​ка​за​те​ли и ди​аг​но​сти​ка

При ди​аг​но​сти​ке на​ру​ше​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия на​до от​ве​тить на три во​про​са:

· име​ет​ся ли аци​доз ли​бо ал​ка​лоз;

· ком​пен​си​ро​ван​ный или не​ком​пен​си​ро​ван​ный;

· рес​пи​ра​тор​ный или не​рес​пи​ра​тор​ный («ме​та​бо​ли​че​ский»).

Для от​ве​та на эти во​про​сы на​до оп​ре​де​лить сле​дую​щие по​ка​за​те​ли (ра​зу​ме​ет​ся, в ар​те​ри​аль​ной кро​ви):

· pH;
· со​дер​жа​ние CO2, по ко​то​ро​му су​дят о рес​пи​ра​тор​ных на​ру​ше​ни​ях ли​бо ды​ха​тель​ной ком​пен​са​ции ме​та​бо​ли​че​ских (или по​чеч​ных) на​ру​ше​ний. В ка​че​ст​ве по​ка​за​те​ля со​дер​жа​ния CO2 ис​поль​зу​ют его пар​ци​аль​ное дав​ле​ние в ар​те​ри​аль​ной кро​ви (гл. 10) — paCO2;

· со​дер​жа​ние бу​фер​ных анио​нов (глав​ным из ко​то​рых яв​ля​ет​ся би​кар​бо​нат), по ко​то​ро​му су​дят о ме​та​бо​ли​че​ских (вклю​чая по​чеч​ные) на​ру​ше​ни​ях ли​бо по​чеч​ной ком​пен​са​ции рес​пи​ра​тор​ных на​ру​ше​ний.

В ка​че​ст​ве по​ка​за​те​лей со​дер​жа​ния бу​фер​ных анио​нов ис​поль​зу​ют:

· SB (Standart Bicarbonate, стан​дарт​ный би​кар​бо​нат) — кон​цен​тра​ция би​кар​бо​на​та в плаз​ме;

· BB (Buffer Bases, бу​фер​ные ос​но​ва​ния) — кон​цен​тра​ция бу​фер​ных анио​нов (в ос​нов​ном би​кар​бо​на​та и бел​ков) в плаз​ме;

· BE (Base Excess, из​бы​ток ос​но​ва​ний) — от​кло​не​ние со​дер​жа​ния бу​фер​ных ос​но​ва​ний от нор​мы.

По​ка​за​те​ли BB и BE пол​но​стью дуб​ли​ру​ют друг дру​га; про​ще ис​поль​зо​вать BE, так как не на​до за​по​ми​нать его нор​маль​ное зна​че​ние (в нор​ме, ра​зу​ме​ет​ся, из​бы​ток ос​но​ва​ний ра​вен ну​лю).

По​ка​за​те​ли SB и BE по ди​аг​но​сти​че​ско​му зна​че​нию сход​ны (хо​тя не пол​но​стью взаи​мо​за​ме​няе​мы): оба от​ра​жа​ют со​дер​жа​ние бу​фер​ных ос​но​ва​ний, и их от​кло​не​ние по​зво​ля​ет су​дить о ме​та​бо​ли​че​ском аци​до​зе или ал​ка​ло​зе ли​бо по​чеч​ной ком​пен​са​ции ды​ха​тель​ных на​ру​ше​ний.

Нор​маль​ные зна​че​ния по​ка​за​те​лей ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия и их от​кло​не​ния при не​ко​то​рых на​ру​ше​ни​ях при​ве​де​ны в табл. 9.2. Рас​смот​рим на при​ме​ре этой таб​ли​цы прин​ци​пы ди​аг​но​сти​ки на​ру​ше​ний ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия. Во вто​рой стро​ке таб​ли​цы мы ви​дим, что pH в нор​ме, од​на​ко из​ме​не​ны все по​ка​за​те​ли со​стоя​ния бу​фер​ных сис​тем. При этом по​вы​ше​ны все зна​че​ния — paCO2, BE и SB. Сле​до​ва​тель​но, в кро​ви уве​ли​че​но со​дер​жа​ние и кис​лых, и ще​лоч​ных со​еди​не​ний, од​на​ко вид​но, что пре​об​ла​да​ет по​вы​ше​ние paCO2. Та​ким об​ра​зом, мож​но пред​по​ло​жить (окон​ча​тель​ный ди​аг​ноз ста​вит​ся с по​мо​щью но​мо​грамм, на ко​то​рые на​не​се​ны зна​че​ния по​ка​за​те​лей ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия), что мы име​ем де​ло с ком​пен​си​ро​ван​ным ды​ха​тель​ным аци​до​зом; пер​вич​ным яв​ля​ет​ся по​вы​ше​ние paCO2 (на​при​мер, из-за на​ру​ше​ния ле​гоч​ной вен​ти​ля​ции), а по​вы​ше​ние BE и SB — ре​зуль​тат ком​пен​са​тор​ной за​держ​ки поч​ка​ми би​кар​бо​на​та. В треть​ей стро​ке таб​ли​цы так​же по​вы​ше​ны paCO2, BE и SB, од​на​ко pH яв​но боль​ше нор​мы; сле​до​ва​тель​но, речь идет о не​ком​пен​си​ро​ван​ном ме​та​бо​ли​че​ском ал​ка​ло​зе — пер​вич​ным яв​ля​ет​ся по​вы​ше​ние BE и SB (на​при​мер, из-за дли​тель​ной рво​ты кис​лым же​лу​доч​ным со​дер​жи​мым, при ко​то​рой в кро​ви на​ка​п​ли​ва​ет​ся би​кар​бо​нат), а по​вы​ше​ние paCO2 — ре​зуль​тат ком​пен​са​тор​ной за​держ​ки лег​ки​ми CO2 (пу​тем сни​же​ния ле​гоч​ной вен​ти​ля​ции). XE "Ацидоз=<3078>"

 XE "Алкалоз=<3076>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие=<1250>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:нарушения=<1293>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:классификация=<1297>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:показатели=<1299>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:нарушения:диагностика=<1301>"
 XE "Водно-осмотическое равновесие+<1302>"Вод​но-ос​мо​ти​че​ское рав​но​ве​сие

 XE "Водные пространства организма+<1304>"Вод​ные про​стран​ст​ва ор​га​низ​ма

Вся жид​кость, со​дер​жа​щая​ся в ор​га​низ​ме, рас​пре​де​ле​на ме​ж​ду не​сколь​ки​ми так на​зы​вае​мы​ми вод​ны​ми про​стран​ст​ва​ми (рис. 9.3):

· внут​ри​кле​точ​ным;

· вне​кле​точ​ным, под​раз​де​ляю​щим​ся на:

· тка​не​вое;

· внут​ри​со​су​ди​стое.

По​ня​тие о вод​ных про​стран​ст​вах ор​га​низ​ма име​ет важ​ное кли​ни​че​ское зна​че​ние. Так, уве​ли​че​ние внут​ри​со​су​ди​сто​го про​стран​ст​ва чре​ва​то ар​те​ри​аль​ной ги​пер​то​ни​ей, а сни​же​ние — сер​деч​но-со​су​ди​стой не​дос​та​точ​но​стью вплоть до шо​ка (гл. 14); уве​ли​че​ние тка​не​во​го про​стран​ст​ва при​во​дит к тка​не​вым оте​кам, а внут​ри​кле​точ​но​го — к на​бу​ха​нию кле​ток вплоть, на​при​мер, до вкли​не​ния го​лов​но​го моз​га в об​лас​ти боль​шо​го за​ты​лоч​но​го от​вер​стия.

Вне​кле​точ​ное и внут​ри​кле​точ​ное про​стран​ст​ва раз​гра​ни​че​ны кле​точ​ны​ми мем​бра​на​ми, а внут​ри​со​су​ди​стое и тка​не​вое — стен​ка​ми ка​пил​ля​ров. Та​ким об​ра​зом, объ​ем всех этих про​странств за​ви​сит как от об​ще​го ко​ли​че​ст​ва во​ды в ор​га​низ​ме, так и от транс​пор​та че​рез мем​бра​ны и ка​пил​ля​ры.

Пе​ре​ход во​ды че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны, а сле​до​ва​тель​но, объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва за​ви​сит от ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви. XE "Водные пространства организма=<1305>"
Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние и по​ка​за​те​ли ос​мо​ти​че​ско​го со​стоя​ния кро​ви

 XE "Осмос+<1306>"Ос​мос и его фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние

Пред​по​ло​жим, что не​кий со​суд раз​де​лен на две час​ти из​би​ра​тель​но про​ни​цае​мой мем​бра​ной (рис. 9.4). В ле​вый от​сек (1) на​ли​та во​да, в пра​вый (2) — рас​твор не​кое​го ве​ще​ст​ва (рис. 9.4, А). Оче​вид​но, что, ес​ли мем​бра​на бу​дет про​ни​цае​ма для дан​но​го ве​ще​ст​ва, то оно пой​дет пу​тем диф​фу​зии в от​сек 1 по сво​ему кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту. Но ес​ли мем​бра​на бу​дет про​ни​цае​ма толь​ко для во​ды, то, на​про​тив, во​да пой​дет в от​сек 2 по сво​ему «кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту» — «кон​цен​тра​ция» во​ды в от​се​ке 1 боль​ше, чем в от​се​ке 2. При этом объ​ем рас​тво​ра в от​се​ке 1 бу​дет сни​жать​ся, в от​се​ке 2 — по​вы​шать​ся (рис. 9.4, Б). Та​кой пе​ре​ход во​ды из рас​тво​ра с мень​шей кон​цен​тра​ци​ей рас​тво​рен​ных ве​ществ в рас​твор с боль​шей кон​цен​тра​ци​ей на​зы​ва​ет​ся ос​мо​сом.

 XE "Давление:осмотическое+<1308>"Пред​ста​вим се​бе те​перь, что мы за​кры​ли от​сек 2 порш​нем и при​кла​ды​ва​ем к это​му порш​ню та​кое дав​ле​ние, при ко​то​ром пе​ре​ход во​ды пре​кра​тит​ся (объ​е​мы от​се​ков ме​нять​ся не бу​дут). В этом слу​чае дав​ле​ние, дей​ст​вую​щее на пор​шень, бу​дет рав​но то​му дав​ле​нию, с ко​то​рым рас​твор в от​се​ке 2 при​тя​ги​ва​ет во​ду, то есть ос​мо​ти​че​ско​му дав​ле​нию (рис. 9.4, В).
Ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние (в иде​аль​ном слу​чае) не за​ви​сит от при​ро​ды час​тиц, но за​ви​сит толь​ко от их чис​ла в еди​ни​це объ​е​ма рас​тво​ра. Ины​ми сло​ва​ми, 100 мел​ких ио​нов Na+ соз​да​дут та​кое же ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние, как 100 круп​ных мо​ле​кул глю​ко​зы.

В слу​чае жи​вых кле​ток и внут​ри​кле​точ​ная, и вне​кле​точ​ная жид​кость пред​став​ля​ют со​бой рас​тво​ры, в ко​то​рых боль​шин​ст​во час​тиц — это ио​ны (во вне​кле​точ​ной жид​ко​сти — в ос​нов​ном Na+ и Cl– , во внут​ри​кле​точ​ной — K+ и Cl–). Мем​бра​ны кле​ток го​раз​до бо​лее про​ни​цае​мы для во​ды, чем для ио​нов. В свя​зи с этим, на​при​мер, при по​вы​ше​нии вне​кле​точ​ной кон​цен​тра​ции ио​нов (ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния вне​кле​точ​ной жид​ко​сти) во​да бу​дет вы​хо​дить из кле​ток, а при сни​же​нии — вхо​дить. Од​на​ко ес​ли не​кое ве​ще​ст​во лег​ко про​хо​дит че​рез мем​бра​ны, то при по​вы​ше​нии его вне​кле​точ​ной кон​цен​тра​ции не во​да бу​дет вы​хо​дить из кле​ток, а это ве​ще​ст​во бу​дет в них вхо​дить. Сле​до​ва​тель​но, эф​фек​тив​ное ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние соз​да​ют толь​ко не​про​ни​каю​щие (или пло​хо про​ни​каю​щие) че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны ве​ще​ст​ва (см. ни​же, разд. «То​нич​ность»).
Та​ким об​ра​зом, зна​че​ние ос​мо​са и ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния для ор​га​низ​ма за​клю​ча​ет​ся в том, что от ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния за​ви​сит пе​ре​ход во​ды че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны, то есть — объ​ем кле​ток. XE "Осмос=<1307>"
По​ка​за​те​ли ос​мо​ти​че​ско​го со​стоя​ния кро​ви

Для ха​рак​те​ри​сти​ки ос​мо​ти​че​ско​го со​стоя​ния кро​ви ис​поль​зу​ют че​ты​ре по​ка​за​те​ля:

1. Ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние.

2. Ос​мо​ляр​ность.

3. Ос​мо​ляль​ность.

4. То​нич​ность.

Ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние

Сущ​ность это​го по​ка​за​те​ля рас​смот​ре​на вы​ше. Как уже го​во​ри​лось, ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние за​ви​сит толь​ко от чис​ла час​тиц в еди​ни​це объ​е​ма рас​тво​ра. От​сю​да по​нят​но, по​че​му мел​кие мо​ле​ку​лы ино​гда на​зы​ва​ют «ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ны​ми» — в 100 г NaCl, на​при​мер, со​дер​жит​ся на не​сколь​ко по​ряд​ков боль​ше час​тиц, чем в 100 г бел​ка.

Ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние из​ме​ря​ет​ся, ра​зу​ме​ет​ся, в еди​ни​цах дав​ле​ния, на​при​мер в ат​мо​сфе​рах (атм) или мил​ли​мет​рах ртут​но​го стол​ба (мм рт. ст.). По​дав​ляю​щая часть ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви соз​да​ет​ся глав​ным ее элек​тро​ли​том — NaCl. Ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние кро​ви со​став​ля​ет око​ло 7,2 атм (то есть 7,2  760  5500 мм рт. ст.).

 XE "Осмолярность+<1310>"Ос​мо​ляр​ность

По​сколь​ку ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние пря​мо про​пор​цио​наль​но ко​ли​че​ст​ву час​тиц в еди​ни​це рас​тво​ра, то это ко​ли​че​ст​во обыч​но и ис​поль​зу​ют как бо​лее удоб​ный по​ка​за​тель. Оно на​зы​ва​ет​ся ос​мо​ляр​но​стью и из​ме​ря​ет​ся в ос​мо​лях на литр. 1 ос​моль = 1 моль не​дис​со​ции​рую​ще​го ве​ще​ст​ва. Ины​ми сло​ва​ми, 1 моль глю​ко​зы (180 г) даст в рас​тво​ре 1 ос​моль. По​сколь​ку один моль лю​бо​го ве​ще​ст​ва со​дер​жит оди​на​ко​вое ко​ли​че​ст​во мо​ле​кул, ос​мо​ляр​ность от​ра​жа​ет ко​ли​че​ст​во мо​ле​кул в 1 л рас​тво​ра. Од​на​ко для дис​со​ции​рую​щих ве​ществ кар​ти​на иная: так, ка​ж​дая мо​ле​ку​ла NaCl в рас​тво​ре даст две час​ти​цы, и по​это​му 1 моль (57,5 г) NaCl даст 2 ос​мо​ля. Ос​мо​ляр​ность пря​мо про​пор​цио​наль​на ос​мо​ти​че​ско​му дав​ле​нию: 1 мос​моль/л соз​да​ет ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние, рав​ное 19,3 мм рт. ст. Та​ким об​ра​зом:

Pосм = Осм  19,3,

(11)

где Осм — ос​мо​ляр​ность, мос​моль/л; Pосм — ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние, мм рт. ст.

Не​труд​но под​счи​тать, что при ос​мо​ти​че​ском дав​ле​нии в 5500 мм рт. ст.  XE "Осмолярность:крови<3025>"ос​мо​ляр​ность кро​ви бу​дет рав​на око​ло 285 мос​моль/л. XE "Осмолярность=<1311>"
 XE "Осмоляльность+<1312>"Ос​мо​ляль​ность

Этот по​ка​за​тель час​то ис​поль​зу​ют вме​сто ос​мо​ляр​но​сти. Он из​ме​ря​ет​ся в ос​мо​лях на 1 кг рас​тво​ри​те​ля (а не на 1 л рас​тво​ра). Ос​мо​ляр​ность и ос​мо​ляль​ность кро​ви близ​ки. XE "Осмоляльность=<1313>"
 XE "Тоничность+<1314>"То​нич​ность

В от​ли​чие от ос​таль​ных, это не ко​ли​че​ст​вен​ный и не столь​ко фи​зи​че​ский, сколь​ко био​ло​ги​че​ский по​ка​за​тель. Он ха​рак​те​ри​зу​ет по​ве​де​ние дан​ной клет​ки в дан​ном рас​тво​ре. Так, эрит​ро​цит смор​щи​ва​ет​ся в рас​тво​ре NaCl с ос​мо​ляр​но​стью 400 мос​моль/л, но мо​жет не ме​нять свой объ​ем в ана​ло​гич​ном рас​тво​ре дру​го​го ве​ще​ст​ва (на​при​мер, мо​че​ви​ны), лег​ко про​хо​дя​ще​го че​рез его мем​бра​ну (см. вы​ше, разд. «Ос​мос и его фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние»). Рас​твор, в ко​то​ром клет​ка не ме​ня​ет свой объ​ем, на​зы​ва​ют изо​то​ни​че​ским. Та​ким об​ра​зом, вы​де​ля​ют  XE "Изотонический раствор<1316>"изо​то​ни​че​ские,  XE "Гипотонический раствор<1317>"ги​по​то​ни​че​ские и  XE "Гипертонический раствор<1318>"ги​пер​то​ни​че​ские рас​тво​ры. В нор​ме для прак​ти​че​ских це​лей мож​но счи​тать, что лю​бые рас​тво​ры, изо​ос​мо​ляр​ные кро​ви (с та​кой же ос​мо​ляр​но​стью), яв​ля​ют​ся изо​то​ни​че​ски​ми, но бы​ва​ют и важ​ные ис​клю​че​ния (на​при​мер, рас​твор мо​че​ви​ны, ко​то​рая лег​ко про​ни​ка​ет че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны и по​то​му не соз​да​ет эф​фек​тив​но​го ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния). XE "Тоничность=<1315>"
 XE "Водные пространства организма+<1319>"

 XE "Водно-осмотическое равновесие:нарушения+<1321>"Ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние и объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва

Глав​ное ве​ще​ст​во, соз​даю​щее ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние вне​кле​точ​ной жид​ко​сти, — NaCl:

· это глав​ный элек​тро​лит вне​кле​точ​ной жид​ко​сти, то есть его кон​цен​тра​ция во вне​кле​точ​ной жид​ко​сти (в том чис​ле — в плаз​ме) вы​со​ка;

· это мел​кая мо​ле​ку​ла, вдо​ба​вок дис​со​ции​рую​щая на две час​ти​цы (Na+ и Cl–); сле​до​ва​тель​но, в пе​ре​сче​те на еди​ни​цу мас​сы NaCl соз​да​ет вы​со​кое ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние;

· это ве​ще​ст​во не про​ни​ка​ет че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны и по​это​му соз​да​ет эф​фек​тив​ное ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние (см. вы​ше, разд. «То​нич​ность»).

Как уже го​во​ри​лось, от ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния вне​кле​точ​ной жид​ко​сти за​ви​сит транс​порт во​ды че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны, то есть объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва:

· при ги​пе​рос​мо​ляр​но​сти кро​ви во​да вы​хо​дит из кле​ток, и они смор​щи​ва​ют​ся — объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва сни​жа​ет​ся;

· при ги​по​ос​мо​ляр​но​сти кро​ви во​да вхо​дит в клет​ки, и они на​бу​ха​ют — объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва уве​ли​чи​ва​ет​ся.

Очень важ​но, та​ким об​ра​зом, что объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва за​ви​сит толь​ко от ос​мо​ляр​но​сти вне​кле​точ​ной жид​ко​сти, но не от ее об​ще​го ко​ли​че​ст​ва.

Рас​смот​рим два при​ме​ра.

· Че​ло​век вы​пи​ва​ет очень мно​го пре​сной во​ды (на​при​мер, при ин​тен​сив​ной на​груз​ке, вы​со​кой ок​ру​жаю​щей тем​пе​ра​ту​ре). В ре​зуль​та​те у не​го по​вы​ша​ет​ся об​щий объ​ем жид​ко​сти (ги​пер​гид​ра​та​ция), но па​да​ет ос​мо​ляр​ность вне​кле​точ​ной жид​ко​сти (ги​по​ос​мо​ляр​ная, или ги​по​то​ни​че​ская, ги​пер​гид​ра​та​ция). Сле​до​ва​тель​но, клет​ки бу​дут на​бу​хать (уве​ли​чит​ся объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва), что при​ве​дет к на​ру​ше​ни​ям кле​точ​ных функ​ций. При даль​ней​шем уве​ли​че​нии объ​е​ма кле​ток ра​зо​вьет​ся нев​ро​ло​ги​че​ская сим​пто​ма​ти​ка, так как го​лов​ной мозг, бу​ду​чи рас​по​ло​жен​ным в же​ст​кой че​реп​ной ко​роб​ке, не мо​жет сколь​ко-ни​будь су​ще​ст​вен​но уве​ли​чить свой объ​ем — это так на​зы​вае​мое  XE "Водное отравление<1323>"вод​ное от​рав​ле​ние.

· Че​ло​век вы​пи​ва​ет очень мно​го мор​ской во​ды (на​при​мер, по​тер​пев​ший ко​раб​ле​кру​ше​ние). При этом по​вы​сит​ся как об​щий объ​ем жид​ко​сти (ги​пер​гид​ра​та​ция), так и ос​мо​ляр​ность вне​кле​точ​ной жид​ко​сти (ги​пе​рос​мо​ляр​ная, или ги​пер​то​ни​че​ская, ги​пер​гид​ра​та​ция). В ре​зуль​та​те клет​ки бу​дут смор​щи​вать​ся (объ​ем внут​ри​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва сни​зит​ся), хо​тя ор​га​низм бу​дет «пе​ре​пол​нен» во​дой (ги​пер​гид​ра​ти​ро​ван).

Та​ким об​ра​зом, на​ру​ше​ния вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия мо​гут про​яв​лять​ся:

· ги​по​гид​ра​та​ци​ей или ги​пер​гид​ра​та​ци​ей (на​ру​ше​ния об​ще​го объ​е​ма жид​ко​сти);

· ги​по​ос​мо​ляр​но​стью или ги​пе​рос​мо​ляр​но​стью (на​ру​ше​ния ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния). XE "Давление:осмотическое=<1309>"

 XE "Водные пространства организма=<1320>"

 XE "Водно-осмотическое равновесие:нарушения=<1322>"
 XE "Водно-осмотическое равновесие:поддержание+<1324>"Под​дер​жа​ние вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия

Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду вод​ным и ос​мо​ти​че​ским рав​но​ве​си​ем

Ре​гу​ля​ция вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия, как вид​но из са​мо​го это​го тер​ми​на, име​ет две сто​ро​ны:

· ре​гу​ля​ция вод​но​го рав​но​ве​сия, то есть об​ще​го объ​е​ма жид​ко​сти;

· ре​гу​ля​ция ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия, то есть ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния вне​кле​точ​ной жид​ко​сти.

Эти две сто​ро​ны тес​но свя​за​ны, но все же раз​дель​ны, и ино​гда да​же воз​мо​жен кон​фликт ме​ж​ду ре​гу​ля​ци​ей объ​е​ма жид​ко​сти и ее ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния. В та​ких слу​ча​ях:

· в обыч​ных ус​ло​ви​ях при​ори​тет от​да​ет​ся под​дер​жа​нию ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния. 

Все мы зна​ем, что ес​ли съесть очень мно​го со​ле​но​го, то воз​ни​ка​ет силь​ная жа​ж​да. Это и есть при​мер то​го, как ор​га​низм жерт​ву​ет под​дер​жа​ни​ем об​ще​го объ​е​ма жид​ко​сти ра​ди под​дер​жа​ния ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния: ко​гда мы за​пи​ва​ем со​ле​ную пи​щу боль​шим ко​ли​че​ст​вом во​ды, объ​ем жид​ко​сти в ор​га​низ​ме воз​рас​та​ет, но ос​мо​ляр​ность ос​та​ет​ся по​сто​ян​ной;

· при рез​ком умень​ше​нии объ​е​ма жид​ко​сти, ко​гда воз​ни​ка​ет уг​ро​за опас​но​го для жиз​ни на​ру​ше​ния кро​во​об​ра​ще​ния, при​ори​тет от​да​ет​ся под​дер​жа​нию объ​е​ма жид​ко​сти.

Яр​кий при​мер — рез​кая жа​ж​да, воз​ни​каю​щая при кро​во​по​те​ре. Имен​но по​это​му ра​не​ные по​сто​ян​но про​сят пить: при​ем боль​шо​го ко​ли​че​ст​ва во​ды при​во​дит к нор​ма​ли​за​ции объ​е​ма жид​ко​сти и, тем са​мым, кро​ви, од​на​ко це​ной ее ги​по​ос​мо​ляр​но​сти. По​это​му в та​ких слу​ча​ях луч​ше на​зна​чать со​ле​вые рас​тво​ры.

 XE "Гипоталамус:поддержание водно-осмотического равновесия+<1326>"Под​дер​жа​ние ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви

Под​дер​жа​ние ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви дос​ти​га​ет​ся в ос​нов​ном за счет ре​гу​ля​ции по​треб​ле​ния и вы​ве​де​ния во​ды (а не NaCl или иных ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ных ве​ществ).

За под​дер​жа​ние ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния, как и мно​гих дру​гих кон​стант внут​рен​ней сре​ды (см. вы​ше, разд. «Внут​рен​няя сре​да»), от​ве​ча​ет ги​по​та​ла​мус. Ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма под​дер​жа​ния ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния уст​рое​на по об​ще​му прин​ци​пу ор​га​ни​за​ции ги​по​та​ла​ми​че​ских сис​тем под​дер​жа​ния кон​стант внут​рен​ней сре​ды (гл. 6). Ее схе​ма пред​став​ле​на на рис. 9.5.

· Ос​нов​ные вхо​ды этой сис​те​мы:

· цен​траль​ный вход — пу​ти от вы​ше​ле​жа​щих цен​тров;

· сен​сор​ные вхо​ды:

·  XE "Осморецепторы+<1329>"ос​мо​ре​цеп​то​ры, рас​по​ло​жен​ные в са​мом ги​по​та​ла​му​се; вос​при​ни​ма​ют ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние плаз​мы;

·  XE "Волюморецепторы+<1331>"во​лю​мо​ре​цеп​то​ры и  XE "Барорецепторы+<1333>"ба​ро​ре​цеп​то​ры. Во​лю​мо​ре​цеп​то​ры, рас​по​ло​жен​ные в пред​сер​ди​ях и по​лых ве​нах, вос​при​ни​ма​ют цен​траль​ное ве​ноз​ное дав​ле​ние и тем са​мым (кос​вен​но) объ​ем кро​ви; ба​ро​ре​цеп​то​ры, рас​по​ло​жен​ные в круп​ных ар​те​ри​ях, вос​при​ни​ма​ют ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние (под​роб​нее см. в гл. 14).

· Ос​нов​ные вы​хо​ды:

·  XE "Центр жажды+<1335>"центр жа​ж​ды, за​пус​каю​щий пить​е​вое по​ве​де​ние и тем са​мым ре​гу​ли​рую​щий по​треб​ле​ние во​ды;

·  XE "АДГ+<1337>"АДГ — гор​мон, вы​ра​ба​ты​вае​мый ней​ро​на​ми ги​по​та​ла​му​са и хра​ня​щий​ся в их окон​ча​ни​ях в ней​ро​ги​по​фи​зе. Под дей​ст​ви​ем это​го гор​мо​на умень​ша​ет​ся вы​ве​де​ние во​ды поч​ка​ми. Под​роб​но о сек​ре​ции АДГ см. в гл. 7, а о ме​ха​низ​ме его дей​ст​вия на поч​ки — в гл. 15.

Центр жа​ж​ды и сек​ре​ция АДГ сти​му​ли​ру​ют​ся:

· ак​ти​ва​ци​ей ос​мо​ре​цеп​то​ров;

· умень​ше​ни​ем ак​ти​ва​ции во​лю​мо- и ба​ро​ре​цеп​то​ров.

Бла​го​да​ря это​му ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма под​дер​жа​ния ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния функ​цио​ни​ру​ет по прин​ци​пу от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи:

· при по​вы​ше​нии ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви сти​му​ли​ру​ют​ся ре​цеп​то​ры ги​по​та​ла​му​са, и в ре​зуль​та​те 1) ак​ти​ви​ру​ет​ся центр жа​ж​ды и по​вы​ша​ет​ся по​треб​ле​ние во​ды; 2) уве​ли​чи​ва​ет​ся вы​ра​бот​ка АДГ и сни​жа​ет​ся вы​ве​де​ние во​ды. И то и дру​гое при​во​дит к сни​же​нию ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния;

· при сни​же​нии объ​е​ма кро​ви и ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния умень​ше​ние ак​ти​ва​ции во​лю​мо- и ба​ро​ре​цеп​то​ров при​во​дит к тем же ре​ак​ци​ям. В ре​зуль​та​те в ор​га​низ​ме за​дер​жи​ва​ет​ся во​да и вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся объ​ем кро​ви. Од​на​ко при этом нор​ма​ли​за​ция объ​е​ма кро​ви дос​ти​га​ет​ся за счет ее ги​по​ос​мо​ляр​но​сти, по​это​му этот ме​ха​низм ра​бо​та​ет толь​ко в экс​трен​ных ус​ло​ви​ях (см. ни​же).

Сек​ре​ция АДГ и центр жа​ж​ды го​раз​до чув​ст​ви​тель​нее к сиг​на​лам от ос​мо​ре​цеп​то​ров, чем от во​лю​мо- и ба​ро​ре​цеп​то​ров. По​это​му:

· в нор​ме ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма чув​ст​ви​тель​на толь​ко к из​ме​не​ни​ям ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви и ре​гу​ли​ру​ет толь​ко его;

· лишь при уг​ро​жаю​щем па​де​нии объ​е​ма кро​ви сни​же​ние им​пуль​са​ции от во​лю​мо- и ба​ро​ре​цеп​то​ров ак​ти​ви​ру​ет центр жа​ж​ды и сек​ре​цию АДГ. Это тот са​мый экс​трен​ный слу​чай, ко​гда при​ори​тет от​да​ет​ся под​дер​жа​нию объ​е​ма вне​кле​точ​ной жид​ко​сти, а не ее ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния. XE "АДГ=<1338>"

 XE "Центр жажды=<1336>"

 XE "Барорецепторы=<1334>"

 XE "Волюморецепторы=<1332>"

 XE "Осморецепторы=<1330>"

 XE "Гипоталамус:поддержание водно-осмотического равновесия=<1327>"
Под​дер​жа​ние объ​е​ма кро​ви

Вы​ше мы убе​ди​лись в том, что ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма под​дер​жи​ва​ет объ​ем кро​ви толь​ко в экс​трен​ных слу​ча​ях — при уг​ро​жаю​щем жиз​ни сни​же​нии это​го объ​е​ма. В обыч​ных же ус​ло​ви​ях объ​ем кро​ви под​дер​жи​ва​ет​ся дру​ги​ми ме​ха​низ​ма​ми, при​чем все эти ме​ха​низ​мы из​ме​ня​ют об​щий объ​ем вы​во​ди​мой поч​ка​ми мо​чи (диу​рез), ма​ло вли​яя на ее ос​мо​ляр​ность. Здесь мы лишь крат​ко оха​рак​те​ри​зу​ем эти сис​те​мы; под​роб​нее они рас​смат​ри​ва​ют​ся в гл. 15.

 XE "Диурез:прессорный+<1341>"Прес​сор​ный диу​рез

При по​вы​ше​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния (при​знак по​вы​шен​но​го объ​е​ма кро​ви) поч​ки ав​то​ма​ти​че​ски уве​ли​чи​ва​ют вы​де​ле​ние мо​чи; это так на​зы​вае​мый прес​сор​ный диу​рез. При этом об​щий объ​ем жид​ко​сти в ор​га​низ​ме умень​ша​ет​ся, но ее ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние не ме​ня​ет​ся. При сни​же​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, на​про​тив, диу​рез умень​ша​ет​ся. Это важ​ней​ший ме​ха​низм под​дер​жа​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния; под​роб​нее см. в гл. 14. XE "Диурез:прессорный=<1342>"
 XE "Ренин-ангиотензиновая система+<1343>"Ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма

При сни​же​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния в поч​ках вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся фер​мент ре​нин, вы​зы​ваю​щий (че​рез ряд про​ме​жу​точ​ных эта​пов) об​ра​зо​ва​ние гор​мо​на ан​гио​тен​зи​на II. Этот гор​мон об​ла​да​ет не​сколь​ки​ми эф​фек​та​ми, в том чис​ле вы​зы​ва​ет умень​ше​ние диу​ре​за; в этом от​но​ше​нии ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма дей​ст​ву​ет как уси​ли​тель прес​сор​но​го диу​ре​за. XE "Ренин-ангиотензиновая система=<1344>"
 XE "Альдостерон+<1345>"Аль​до​сте​рон

Это ми​не​ра​ло​кор​ти​ко​ид, вы​де​ляе​мый кор​ко​вым ве​ще​ст​вом над​по​чеч​ни​ков — в том чис​ле под дей​ст​ви​ем вы​ше​упо​мя​ну​то​го ан​гио​тен​зи​на II. Под влия​ни​ем аль​до​сте​ро​на умень​ша​ет​ся вы​де​ле​ние поч​ка​ми на​трия и во​ды; об​щий объ​ем жид​ко​сти в ор​га​низ​ме под дей​ст​ви​ем аль​до​сте​ро​на уве​ли​чи​ва​ет​ся, но ее ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние ме​ня​ет​ся ма​ло. XE "Альдостерон=<1346>"
 XE "Предсердный натрийуретический гормон+<1347>"Пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон

Этот гор​мон вы​де​ля​ет​ся пред​сер​дия​ми в от​вет на их рас​тя​же​ние (при​знак по​вы​шен​но​го объ​е​ма кро​ви) и вы​зы​ва​ет уси​лен​ное вы​де​ле​ние поч​ка​ми на​трия и во​ды; в ре​зуль​та​те об​щий объ​ем жид​ко​сти в ор​га​низ​ме сни​жа​ет​ся, но ее ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние ме​ня​ет​ся ма​ло. В нор​ме фи​зио​ло​ги​че​ская роль пред​серд​но​го на​трий​у​ре​ти​че​ско​го гор​мо​на, ви​ди​мо, не​ве​ли​ка по срав​не​нию с дру​ги​ми сис​те​ма​ми ре​гу​ля​ции вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия. XE "Предсердный натрийуретический гормон=<1348>"

 XE "Водно-осмотическое равновесие=<1303>"

 XE "Водно-осмотическое равновесие:поддержание=<1325>"
 XE "Капилляры, обмен жидкости+<1349>"Об​мен жид​ко​сти в ка​пил​ля​рах

Рас​смот​рим те​перь об​мен жид​ко​стью ме​ж​ду дву​мя час​тя​ми вне​кле​точ​но​го про​стран​ст​ва — внут​ри​со​су​ди​стым и тка​не​вым. Эти два про​стран​ст​ва раз​де​ле​ны стен​кой ка​пил​ля​ра, и по​это​му со​от​но​ше​ние ме​ж​ду их объ​е​ма​ми за​ви​сит от пе​ре​хо​да во​ды че​рез эту стен​ку. Этот пе​ре​ход идет по ино​му ме​ха​низ​му и под дей​ст​ви​ем иных сил, чем транс​порт че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны, что обу​слов​ле​но боль​ши​ми раз​ме​ра​ми пор ка​пил​ляр​ной стен​ки.

Фильт​ра​ци​он​но-ре​аб​сорб​ци​он​ное рав​но​ве​сие

На рис. 9.6 изо​бра​жен ка​пил​ляр, на​прав​ле​ния транс​пор​та во​ды и дей​ст​вую​щие на этот транс​порт ос​нов​ные си​лы. На ри​сун​ке этих сил две.

· Гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние в ка​пил​ля​ре (дав​ле​ние кро​ви, соз​да​вае​мое за счет ра​бо​ты серд​ца). Под дей​ст​ви​ем это​го дав​ле​ния жид​кость «вы​дав​ли​ва​ет​ся» (фильт​ру​ет​ся) из ка​пил​ля​ра че​рез по​ры; та​ким об​ра​зом, оно на​прав​ле​но из ка​пил​ля​ра в тка​ни.

·  XE "Давление:онкотическое+<1351>"Он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние в ка​пил​ля​ре. Это та часть ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния плаз​мы, ко​то​рая при​хо​дит​ся на до​лю бел​ков. По срав​не​нию с об​щим ос​мо​ти​че​ским дав​ле​ни​ем она очень не​ве​ли​ка — все​го 28 мм рт. ст. (на​пом​ним, что об​щее ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние со​став​ля​ет око​ло 5500 мм рт. ст.). Од​на​ко у он​ко​ти​че​ско​го дав​ле​ния есть две осо​бен​но​сти, бла​го​да​ря ко​то​рым оно иг​ра​ет клю​че​вую роль в пе​ре​хо​де жид​ко​сти че​рез стен​ку ка​пил​ля​ра:

· бел​ки не мо​гут про​хо​дить че​рез по​ры ка​пил​ля​ра, и по​это​му об​щее ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние в кро​ви на 28 мм рт. ст. вы​ше, чем в тка​нях (то есть в кро​ви 5500 мм рт. ст., а в тка​нях — 5500 – 28 мм рт. ст.);

· он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние ма​ло по срав​не​нию с об​щим ос​мо​ти​че​ским дав​ле​ни​ем, но впол​не со​пос​та​ви​мо с гид​ро​ста​ти​че​ским дав​ле​ни​ем (см. ни​же).

По​сколь​ку он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние в кро​ви вы​ше, чем в тка​нях, оно удер​жи​ва​ет во​ду в ка​пил​ля​ре и, та​ким об​ра​зом, на​прав​ле​но из тка​ни в ка​пил​ляр.

На са​мом де​ле на транс​порт во​ды дей​ст​ву​ют так​же гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние и он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние в тка​нях, но в нор​ме они ма​лы по срав​не​нию с со​от​вет​ст​вую​щи​ми дав​ле​ния​ми в ка​пил​ля​ре и по​то​му для про​сто​ты здесь не рас​смат​ри​ва​ют​ся. Од​на​ко в не​ко​то​рых ор​га​нах и в не​ко​то​рых си​туа​ци​ях они мо​гут быть до​воль​но важ​ны.

В об​лас​ти ар​те​ри​аль​но​го кон​ца ка​пил​ля​ра гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние со​став​ля​ет око​ло 30—40 мм рт. ст., то есть пре​вы​ша​ет он​ко​ти​че​ское. Сле​до​ва​тель​но, ре​зуль​ти​рую​щая дви​жу​щая си​ла на​прав​ле​на на​ру​жу, и жид​кость вы​хо​дит из ка​пил​ля​ра. Этот про​цесс на​зы​ва​ет​ся фильт​ра​ци​ей.
По ме​ре про​хо​ж​де​ния кро​ви по ка​пил​ля​ру гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние па​да​ет, и в об​лас​ти ве​ноз​но​го кон​ца со​став​ля​ет око​ло 10 мм рт. ст., то есть ста​но​вит​ся мень​ше он​ко​ти​че​ско​го (по​след​нее не ме​ня​ет​ся, так как бел​ки в тка​ни не вы​хо​дят). Сле​до​ва​тель​но, ре​зуль​ти​рую​щая дви​жу​щая си​ла на​прав​ле​на внутрь, и жид​кость вхо​дит в ка​пил​ляр. Этот про​цесс на​зы​ва​ет​ся ре​аб​сорб​ци​ей.
 XE "Лимфа+<1353>"Пу​тем ре​аб​сорб​ции в об​лас​ти ве​ноз​ных кон​цов ка​пил​ля​ров вса​сы​ва​ет​ся лишь 90% от​фильт​ро​вав​шей​ся жид​ко​сти. Ос​таль​ные 10% (за су​тки во всех ка​пил​ля​рах это со​став​ля​ет око​ло 2 л) воз​вра​ща​ют​ся в кровь че​рез лим​фа​ти​че​ские со​су​ды.
Это рав​но​ве​сие ме​ж​ду фильт​ра​ци​ей и ре​аб​сорб​ци​ей в ка​пил​ля​ре на​зы​ва​ет​ся фильт​ра​ци​он​но-ре​аб​сорб​ци​он​ным рав​но​ве​си​ем.

На​ру​ше​ния фильт​ра​ци​он​но-ре​аб​сорб​ци​он​но​го рав​но​ве​сия

 XE "Отеки+<1355>"Лю​бые фак​то​ры, на​ру​шаю​щие фильт​ра​ци​он​но-ре​аб​сорб​ци​он​ное рав​но​ве​сие, при​во​дят к из​ме​не​нию со​от​но​ше​ния тка​не​во​го и внут​ри​со​су​ди​сто​го про​странств. Ти​пич​ным при​ме​ром слу​жат тка​не​вые оте​ки — ре​зуль​тат сме​ще​ния фильт​ра​ци​он​но-ре​аб​сорб​ци​он​но​го рав​но​ве​сия в сто​ро​ну фильт​ра​ции. Они мо​гут быть обу​слов​ле​ны:

· по​вы​ше​ни​ем гид​ро​ста​ти​че​ско​го дав​ле​ния в ка​пил​ля​рах — на​при​мер, при за​стое кро​ви в ве​нах (за​бо​ле​ва​ния серд​ца, ва​ри​коз​ное рас​ши​ре​ние вен и пр.). Это так на​зы​вае​мые за​стой​ные оте​ки;

· сни​же​ни​ем он​ко​ти​че​ско​го дав​ле​ния кро​ви — при умень​ше​нии ко​ли​че​ст​ва в кро​ви бел​ка, на​при​мер при го​ло​да​нии («го​лод​ные оте​ки») или уси​лен​ном вы​ве​де​нии бел​ка (не​ко​то​рые бо​лез​ни по​чек). Это ги​по​про​теи​не​ми​че​ские оте​ки;

· по​вы​ше​ни​ем он​ко​ти​че​ско​го дав​ле​ния в тка​нях — при по​вы​ше​нии про​ни​цае​мо​сти стен​ки ка​пил​ля​ра и вы​хо​де бел​ков в тка​ни, на​при​мер при вос​па​ле​нии, ожо​гах и пр. (вос​па​ли​тель​ные оте​ки);

· за​труд​не​ни​ем от​то​ка лим​фы (лим​фа​ти​че​ские оте​ки). XE "Отеки=<1356>"

 XE "Лимфа=<1354>"

 XE "Давление:онкотическое=<1352>"

 XE "Капилляры, обмен жидкости=<1350>"
Элек​тро​лит​ный со​став

К важ​ней​шим элек​тро​ли​там кро​ви от​но​сят​ся Na+, Cl–, K+, HCO3–, и Ca2+. Со​дер​жа​ние Na+ и Cl– оп​ре​де​ля​ет ос​мо​ляр​ность кро​ви, а HCO3– — ее pH; ре​гу​ля​цию этих по​ка​за​те​лей мы рас​смот​ре​ли вы​ше. Здесь мы ос​та​но​вим​ся на фи​зио​ло​ги​че​ской ро​ли K+ и Ca2+ и под​дер​жа​нии по​сто​ян​ст​ва их кон​цен​тра​ции в кро​ви.

 XE "Калий:физиологическая роль+<1361>"

 XE "Калий:обмен+<1363>"Ка​лий

Фи​зио​ло​ги​че​ская роль и об​мен ка​лия

Ка​лий иг​ра​ет ос​нов​ную роль в соз​да​нии по​тен​циа​ла по​коя и в фа​зе ре​по​ля​ри​за​ции ПД (гл. 1). По​это​му ма​лей​шие из​ме​не​ния кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви чре​ва​ты тя​же​лы​ми на​ру​ше​ния​ми функ​ции воз​бу​ди​мых кле​ток (в ча​ст​но​сти, серд​ца).

Ка​лий — на 95% внут​ри​кле​точ​ный ка​ти​он, и по​это​му:

· с од​ной сто​ро​ны, уме​рен​ные из​ме​не​ния его со​дер​жа​ния в ор​га​низ​ме мо​гут не ска​зать​ся на его кон​цен​тра​ции в кро​ви (на​при​мер, при сни​же​нии кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви этот ион в оп​ре​де​лен​ных пре​де​лах вы​хо​дит из кле​ток, и его кон​цен​тра​ция вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся);

· с дру​гой сто​ро​ны, при ка​ж​дом прие​ме пи​щи, осо​бен​но жи​вот​но​го про​ис​хо​ж​де​ния, в кровь из раз​ру​шае​мых кле​ток пи​ще​вых про​дук​тов по​сту​па​ет очень боль​шое ко​ли​че​ст​во ка​лия (при​мер​но та​кое же, как во всей вне​кле​точ​ной жид​ко​сти). XE "Калий:обмен=<1364>"

 XE "Калий:физиологическая роль=<1362>"
 XE "Калий:поддержание постоянства концентрации в крови+<1365>"Под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви

Здесь мы вы​де​лим лишь ос​нов​ные прин​ци​пы под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви. Под​роб​но ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции вы​ве​де​ния ка​лия рас​смат​ри​ва​ют​ся в гл. 15.

· Для под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви не​об​хо​ди​мо, что​бы его по​сту​п​ле​ние со​от​вет​ст​во​ва​ло его вы​ве​де​нию.

· Кон​цен​тра​ция ка​лия ре​гу​ли​ру​ет​ся толь​ко пу​тем из​ме​не​ний вы​ве​де​ния поч​ка​ми.

· Гор​мо​ном, от​ве​чаю​щим за под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва ка​лия в кро​ви, яв​ля​ет​ся аль​до​сте​рон — ми​не​ра​ло​кор​ти​ко​ид кор​ко​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков. Он вы​де​ля​ет​ся, в ча​ст​но​сти, в от​вет на ги​пер​ка​лие​мию и уве​ли​чи​ва​ет вы​де​ле​ние ка​лия поч​ка​ми (по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи). XE "Калий:поддержание постоянства концентрации в крови=<1366>"
 XE "Кальций:физиологическая роль+<1367>"Каль​ций

Фи​зио​ло​ги​че​ская роль каль​ция

Эта роль оп​ре​де​ля​ет​ся хи​ми​че​ски​ми свой​ст​ва​ми каль​ция: он пред​став​ля​ет со​бой двух​ва​лент​ный ка​ти​он, спо​соб​ный:

· об​ра​ти​мо свя​зы​вать​ся с бел​ка​ми;

· об​ра​зо​вы​вать не​рас​тво​ри​мые со​ли.

Бла​го​да​ря спо​соб​но​сти свя​зы​вать​ся с бел​ка​ми каль​ций яв​ля​ет​ся важ​ней​шим ре​гу​ля​то​ром мно​же​ст​ва фи​зио​ло​ги​че​ских функ​ций, в том чис​ле:

· яв​ля​ет​ся од​ним из вто​рых по​сред​ни​ков в сис​те​мах внут​ри​кле​точ​ной пе​ре​да​чи сиг​на​ла (гл. 7);

· сни​жа​ет нерв​но-мы​шеч​ную воз​бу​ди​мость;

· за​пус​ка​ет мы​шеч​ное со​кра​ще​ние;

· обес​пе​чи​ва​ет вы​де​ле​ние ме​диа​то​ров из пре​си​нап​ти​че​ских окон​ча​ний;

· уча​ст​ву​ет в свер​ты​ва​нии кро​ви.

Бла​го​да​ря спо​соб​но​сти об​ра​зо​вы​вать не​рас​тво​ри​мые со​ли каль​ций обес​пе​чи​ва​ет проч​ность кос​тей. XE "Кальций:физиологическая роль=<1368>"
 XE "Кальций:обмен+<1369>"Об​мен каль​ция

 XE "Фосфат:обмен+<1371>"В об​ме​не каль​ция уча​ст​ву​ют три ос​нов​ных ор​га​на:

· ЖКТ, яв​ляю​щий​ся ис​точ​ни​ком каль​ция (из пи​щи);

· поч​ки, обес​пе​чи​ваю​щие уда​ле​ние каль​ция;

· кос​ти, слу​жа​щие де​по каль​ция.

Со​от​вет​ст​вен​но, кон​цен​тра​ция каль​ция в кро​ви оп​ре​де​ля​ет​ся со​от​но​ше​ни​ем:

· по​сту​п​ле​ния из ЖКТ;

· вы​ве​де​ния с мо​чой;

· де​по​ни​ро​ва​ния и вы​хо​да из де​по — ко​ст​ной тка​ни.

Для об​ме​на каль​ция важ​ны сле​дую​щие осо​бен​но​сти.

· Об​мен каль​ция тес​но свя​зан с об​ме​ном фос​фа​та, так как:

· часть каль​ция в кро​ви свя​за​на с фос​фа​том, об​ра​зуя пло​хо дис​со​ции​рую​щую соль, ме​ж​ду тем фи​зио​ло​ги​че​ские функ​ции вы​пол​ня​ет толь​ко сво​бод​ный каль​ций;

· ос​нов​ным ве​ще​ст​вом кос​тей, при​даю​щим им твер​дость, так​же яв​ля​ют​ся не​рас​тво​ри​мые фос​фат​ные со​ли каль​ция (см. ни​же).

Та​ким об​ра​зом, чем вы​ше кон​цен​тра​ция фос​фа​та, тем боль​ше об​ра​зу​ет​ся не​дис​со​ции​рую​щих со​лей каль​ция (в кро​ви и кос​тях) и тем ни​же кон​цен​тра​ция сво​бод​но​го каль​ция.

· Ко​ст​ная ткань иг​ра​ет в об​ме​не каль​ция двоя​кую роль:

· с од​ной сто​ро​ны, она слу​жит де​по каль​ция, не​об​хо​ди​мо​го для ор​га​низ​ма;

· с дру​гой сто​ро​ны, каль​ций не​об​хо​дим ей са​мой, так как яв​ля​ет​ся ее ми​не​раль​ной ос​но​вой.

Сле​до​ва​тель​но, при не​хват​ке в ор​га​низ​ме каль​ция воз​ни​ка​ет «кон​фликт ин​те​ре​сов»:

· с од​ной сто​ро​ны, нуж​но мо​би​ли​зо​вать каль​ций из кос​тей для под​дер​жа​ния его кон​цен​тра​ции в кро​ви;

· с дру​гой сто​ро​ны, нуж​но со​хра​нять каль​ций в кос​тях для под​дер​жа​ния их проч​но​сти.

Этот кон​фликт все​гда ре​ша​ет​ся в поль​зу кон​цен​тра​ции каль​ция в кро​ви: она под​дер​жи​ва​ет​ся на по​сто​ян​ном уров​не да​же за счет вы​хо​да каль​ция из кос​тей и их раз​мяг​че​ния.

 XE "Костная ткань, состав и метаболизм+<1373>"Ме​та​бо​лизм ко​ст​ной тка​ни

Меж​кле​точ​ное ве​ще​ст​во кос​тей со​сто​ит из:

· ор​га​ни​че​ско​го мат​рик​са (на 90% — кол​ла​ге​на);

· ми​не​раль​но​го ве​ще​ст​ва, об​ра​зо​ван​но​го фос​фа​та​ми каль​ция (в ос​нов​ном — гид​ро​ксиа​па​ти​том).

Кри​стал​лы гид​ро​ксиа​па​ти​та от​кла​ды​ва​ют​ся ме​ж​ду ни​тя​ми кол​ла​ге​на, при​да​вая кос​ти твер​дость.

Ко​ст​ная ткань по​сто​ян​но об​нов​ля​ет​ся бла​го​да​ря двум про​ти​во​по​лож​ным про​цес​сам:

· ре​зорб​ции (рас​са​сы​ва​нию) кос​ти, обу​слов​лен​ной дея​тель​но​стью  XE "Остеокласты<1375>"ос​тео​кла​стов — кле​ток, раз​ру​шаю​щих меж​кле​точ​ное ве​ще​ст​во;

· ос​тео​ге​не​зу (фор​ми​ро​ва​нию но​вой ко​ст​ной тка​ни), обу​слов​лен​но​му дея​тель​но​стью  XE "Остеобласты<1376>"ос​тео​бла​стов — кле​ток, син​те​зи​рую​щих эле​мен​ты ор​га​ни​че​ско​го мат​рик​са; в но​во​об​ра​зо​ван​ном ор​га​ни​че​ском мат​рик​се от​кла​ды​ва​ют​ся кри​стал​лы гид​ро​ксиа​па​ти​та.

У ре​бен​ка (и при ре​ге​не​ра​ции кос​тей) ос​тео​ге​нез пре​об​ла​да​ет над ре​зорб​ци​ей. У здо​ро​во​го взрос​ло​го эти два про​цес​са на​хо​дят​ся в рав​но​ве​сии. При не​хват​ке каль​ция ре​зорб​ция кос​тей пре​об​ла​да​ет над ос​тео​ге​не​зом, обес​пе​чи​вая вы​ход каль​ция в кровь. XE "Кальций:обмен=<1370>"

 XE "Фосфат:обмен=<1372>"

 XE "Костная ткань, состав и метаболизм=<1374>"
 XE "Кальций:поддержание постоянства концентрации в крови+<1377>"Под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва кон​цен​тра​ции каль​ция в кро​ви

Глав​ная за​да​ча ре​гу​ля​ции об​ме​на каль​ция — под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва его кон​цен​тра​ции в кро​ви. Эта за​да​ча дос​ти​га​ет​ся пу​тем ре​гу​ля​ции че​ты​рех про​цес​сов:

· вса​сы​ва​ния каль​ция в ЖКТ;

· вы​ве​де​ния каль​ция поч​ка​ми;

· мо​би​ли​за​ции каль​ция из кос​тей;

· вы​ве​де​ния фос​фа​та поч​ка​ми (от кон​цен​тра​ции фос​фа​та за​ви​сит со​дер​жа​ние в кро​ви сво​бод​но​го каль​ция, см. вы​ше).

Кон​цен​тра​ция каль​ция в кро​ви ре​гу​ли​ру​ет​ся дву​мя гор​мо​на​ми:

· гор​мо​ном па​ра​щи​то​вид​ных же​лез  XE "ПТГ+<1379>"ПТГ;
· каль​цит​рио​лом (гор​мо​ном, пред​став​ляю​щим со​бой ак​тив​ную фор​му ви​та​ми​на D).

Кро​ме то​го, в ре​гу​ля​ции об​ме​на каль​ция и ме​та​бо​лиз​ма ко​ст​ной тка​ни уча​ст​ву​ет гор​мон щи​то​вид​ной же​ле​зы каль​ци​то​нин, од​на​ко у че​ло​ве​ка да​же край​ние ко​ле​ба​ния со​дер​жа​ния это​го гор​мо​на не влия​ют на кон​цен​тра​цию каль​ция в кро​ви.

ПТГ

· ПТГ (па​ра​ти​рео​ид​ный гор​мон) пред​став​ля​ет со​бой пеп​тид​ный гор​мон, сек​ре​ти​руе​мый па​ра​щи​то​вид​ны​ми же​ле​за​ми.

· ПТГ по​вы​ша​ет уро​вень каль​ция в кро​ви все​ми су​ще​ст​вую​щи​ми спо​со​ба​ми:

· уси​ли​ва​ет ре​зорб​цию кос​тей;

· умень​ша​ет экс​кре​цию каль​ция поч​ка​ми;

· уве​ли​чи​ва​ет экс​кре​цию фос​фа​та поч​ка​ми;

· уве​ли​чи​ва​ет син​тез каль​цит​рио​ла и, как след​ст​вие, вса​сы​ва​ние каль​ция в ЖКТ (см. ни​же).

· Глав​ным сти​му​ля​то​ром сек​ре​ции ПТГ яв​ля​ет​ся ги​по​каль​цие​мия. Та​ким об​ра​зом, ПТГ, как и дру​гие гор​мо​ны, от​ве​чаю​щие за под​дер​жа​ние кон​стант внут​рен​ней сре​ды (гл. 7), дей​ст​ву​ет по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи: сни​же​ние со​дер​жа​ния каль​ция в кро​ви уве​ли​чи​ва​ет сек​ре​цию ПТГ, ко​то​рый по​вы​ша​ет со​дер​жа​ние каль​ция в кро​ви.

 XE "Кальцитриол+<1381>"Каль​цит​ри​ол

· Это сте​ро​ид​ный гор​мон, пред​став​ляю​щий со​бой ак​тив​ную фор​му  XE "Витамин D<1385>"ви​та​ми​на D.

· Каль​цит​ри​ол об​ра​зу​ет​ся в ор​га​низ​ме в три эта​па:

· в ко​же под дей​ст​ви​ем ульт​ра​фио​ле​то​во​го из​лу​че​ния об​ра​зу​ет​ся  XE "Холекальциферол<1383>"хо​ле​каль​ци​фе​рол. Кро​ме то​го, хо​ле​каль​ци​фе​рол и его ана​ло​ги мо​гут по​сту​пать с пи​щей в ви​де ви​та​ми​на D;

· в пе​че​ни из хо​ле​каль​ци​фе​ро​ла об​ра​зу​ет​ся  XE "Кальцидиол<1384>"каль​ци​ди​ол;
· в поч​ках из каль​ци​дио​ла об​ра​зу​ет​ся каль​цит​ри​ол.
· Глав​ный ме​ха​низм дей​ст​вия каль​цит​рио​ла — по​вы​ше​ние вса​сы​ва​ния каль​ция в ЖКТ.

· Глав​ным сти​му​ля​то​ром вы​ра​бот​ки каль​цит​рио​ла в поч​ках яв​ля​ет​ся ПТГ. XE "Кальцитриол=<1382>"

 XE "ПТГ=<1380>"
 XE "Кальцитонин+<1386>"Каль​ци​то​нин

· Каль​ци​то​нин — пеп​тид​ный гор​мон, сек​ре​ти​руе​мый щи​то​вид​ной же​ле​зой.

· Каль​ци​то​нин уси​ли​ва​ет ре​зорб​цию кос​тей.

· Глав​ным сти​му​ля​то​ром сек​ре​ции каль​ци​то​ни​на яв​ля​ет​ся ги​пер​каль​цие​мия.

У че​ло​ве​ка, как уже го​во​ри​лось, каль​ци​то​нин не влия​ет на кон​цен​тра​цию каль​ция в кро​ви, хо​тя спо​со​бен сни​жать ее при вве​де​нии в боль​ших до​зах. XE "Кальцитонин=<1387>"

 XE "Кальций:поддержание постоянства концентрации в крови=<1378>"
 XE "Гемостаз+<1388>"Ге​мо​стаз

Ос​нов​ные прин​ци​пы

Ос​та​но​вить кро​во​те​че​ние из по​вре​ж​ден​но​го со​су​да мож​но сле​дую​щи​ми спо​со​ба​ми:

· сда​вить со​суд из​вне;

· вы​звать спазм со​су​да;

· за​ку​по​рить со​суд из​нут​ри.

Все три спо​со​ба ис​поль​зу​ют​ся и в ме​ди​ци​не, и са​мим ор​га​низ​мом:

· со​суд сдав​ли​ва​ет​ся вы​те​каю​щей из не​го и на​ка​п​ли​ваю​щей​ся в тка​нях кро​вью;

· со​суд спаз​ми​ру​ет​ся под дей​ст​ви​ем ве​ществ, вы​де​ляю​щих​ся в мес​те его по​вре​ж​де​ния;

· со​суд за​ку​по​ри​ва​ет​ся:

· «проб​кой» из тром​бо​ци​тов (тром​бо​ци​тар​ным тром​бом);

· се​тью из ни​тей не​рас​тво​ри​мо​го бел​ка фиб​ри​на, в ко​то​рой за​пу​ты​ва​ют​ся фор​мен​ные эле​мен​ты кро​ви (фиб​ри​но​вым тром​бом).

Пер​вый спо​соб (сдав​ле​ние со​су​да) осу​ще​ст​в​ля​ет​ся ав​то​ма​ти​че​ски и ре​гу​ля​ции не под​ле​жит. Вто​рые два тре​бу​ют уча​стия слож​ных сис​тем ос​та​нов​ки кро​во​те​че​ния, или ге​мо​ста​за. При этом спазм со​су​дов и за​ку​пор​ка их тром​бо​ци​тар​ным тром​бом осу​ще​ст​в​ля​ют​ся во мно​гом об​щи​ми ме​ха​низ​ма​ми, и их роль в ос​та​нов​ке кро​во​те​че​ния сход​на; на​про​тив, за об​ра​зо​ва​ние фиб​ри​но​во​го тром​ба от​ве​ча​ют иные ме​ха​низ​мы, и роль его в ос​та​нов​ке кро​во​те​че​ния так​же не​сколь​ко иная. В свя​зи с этим вы​де​ля​ют два глав​ных ме​ха​низ​ма ос​та​нов​ки кро​во​те​че​ния.

·  XE "Гемостаз:сосудисто-тромбоцитарный+<1390>"Со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный (пер​вич​ный) ге​мо​стаз, вклю​чаю​щий спазм со​су​дов и об​ра​зо​ва​ние тром​бо​ци​тар​но​го тром​ба.

· Коа​гу​ля​ци​он​ный (вто​рич​ный) ге​мо​стаз, он же — свер​ты​ва​ние кро​ви, сво​дя​щий​ся к об​ра​зо​ва​нию фиб​ри​но​во​го тром​ба.

Раз​ли​чия ме​ж​ду эти​ми дву​мя ме​ха​низ​ма​ми сле​дую​щие:

· по ко​неч​но​му ре​зуль​та​ту: со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный ге​мо​стаз, как уже го​во​ри​лось, за​кан​чи​ва​ет​ся спаз​мом со​су​дов и об​ра​зо​ва​ни​ем тром​бо​ци​тар​но​го тром​ба; коа​гу​ля​ци​он​ный — об​ра​зо​ва​ни​ем фиб​ри​но​во​го тром​ба;

· по ос​нов​ным уча​ст​ни​кам: в со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ном ге​мо​ста​зе глав​ную роль иг​ра​ют со​су​ды и тром​бо​ци​ты, в коа​гу​ля​ци​он​ном — рас​тво​рен​ные в плаз​ме бел​ки;

· по ско​ро​сти сра​ба​ты​ва​ния: пер​вым сра​ба​ты​ва​ет со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный ге​мо​стаз (от​сю​да — «пер​вич​ный») — за се​кун​ды; за​тем под​клю​ча​ет​ся коа​гу​ля​ци​он​ный (вто​рич​ный) — за ми​ну​ты;

· по на​зна​че​нию: со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный ге​мо​стаз ос​та​нав​ли​ва​ет кро​во​те​че​ния из мел​ких со​су​дов; коа​гу​ля​ци​он​ный же, при ко​то​ром об​ра​зу​ет​ся го​раз​до бо​лее проч​ный фиб​ри​но​вый тромб, — из круп​ных.

Важ​ней​шая осо​бен​ность обо​их ви​дов ге​мо​ста​за сле​дую​щая: оба они за​пус​ка​ют​ся по​вре​ж​де​ни​ем стен​ки со​су​да, и оба в нор​ме про​те​ка​ют толь​ко в об​лас​ти это​го по​вре​ж​де​ния. XE "Гемостаз=<1389>"
Со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный ге​мо​стаз

Об​щие прин​ци​пы

Как уже го​во​ри​лось, этот вид ос​та​нов​ки кро​во​те​че​ния:

· за​пус​ка​ет​ся по​вре​ж​де​ни​ем стен​ки со​су​дов;

· про​те​ка​ет с уча​сти​ем стен​ки со​су​дов и тром​бо​ци​тов;

· за​кан​чи​ва​ет​ся спаз​мом со​су​дов и об​ра​зо​ва​ни​ем тром​бо​ци​тар​но​го тром​ба.

Клю​че​вую роль во всех этих про​цес​сах иг​ра​ют тром​бо​ци​ты — они вы​де​ля​ют ве​ще​ст​ва, вы​зы​ваю​щие и спазм со​су​дов, и склеи​ва​ние тром​бо​ци​тов друг с дру​гом и со стен​кой со​су​да. Для это​го у тром​бо​ци​тов име​ют​ся:

· на мем​бра​не — ре​цеп​то​ры двух ти​пов:

· обес​пе​чи​ваю​щие склеи​ва​ние тром​бо​ци​тов друг с дру​гом и со стен​кой со​су​да;

· за​пус​каю​щие про​цес​сы, за​кан​чи​ваю​щие​ся об​ра​зо​ва​ни​ем и вы​де​ле​ни​ем со​су​до​су​жи​ваю​щих и дру​гих не​об​хо​ди​мых для со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за ве​ществ;

· в ци​то​плаз​ме — упо​мя​ну​тые ве​ще​ст​ва и сис​те​мы их син​те​за, ак​ти​ви​рую​щие​ся при сти​му​ля​ции ре​цеп​то​ров.

Со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный ге​мо​стаз про​те​ка​ет в три эта​па (рис. 9.7):

1.  XE "Тромбоциты:адгезия+<1394>"Ад​ге​зия тром​бо​ци​тов.

2. Ак​ти​ва​ция тром​бо​ци​тов.

3. Аг​ре​га​ция тром​бо​ци​тов.

По​ми​мо это​го, в со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ном ге​мо​ста​зе иг​ра​ет оп​ре​де​лен​ную роль реф​лек​тор​ный спазм со​су​дов, воз​ни​каю​щий в от​вет на по​вре​ж​де​ние тка​ней.

Ад​ге​зия тром​бо​ци​тов.

Это при​ли​па​ние тром​бо​ци​тов к стен​ке по​вре​ж​ден​но​го со​су​да. В об​лас​ти по​вре​ж​де​ния в про​свет со​су​да вы​сту​па​ют об​рыв​ки кол​ла​ге​на; на мем​бра​не же тром​бо​ци​тов име​ют​ся ре​цеп​то​ры кол​ла​ге​на. Свя​зы​ва​ние кол​ла​ге​на с ре​цеп​то​ра​ми и при​во​дит к ад​ге​зии тром​бо​ци​тов. Эта связь уси​ли​ва​ет​ся бла​го​да​ря при​сое​ди​не​нию на​хо​дя​ще​го​ся в эн​до​те​лии и плаз​ме ве​ще​ст​ва —  XE "Фактор фон Виллебранда<1400>"фак​то​ра фон Вил​леб​ран​да. XE "Тромбоциты:адгезия=<1395>"
 XE "Тромбоциты:активация+<1396>"Ак​ти​ва​ция тром​бо​ци​тов

Эта​пы это​го про​цес​са сле​дую​щие.

1. Про​ис​хо​дит сти​му​ля​ция мем​бран​ных ре​цеп​то​ров тром​бо​ци​тов — уже упо​мя​ну​тых ре​цеп​то​ров кол​ла​ге​на (при при​сое​ди​не​нии к ним кол​ла​ге​на), а так​же не​ко​то​рых дру​гих, в ча​ст​но​сти ре​цеп​то​ров тром​би​на (см. ни​же, разд. «Коа​гу​ля​ци​он​ный ге​мо​стаз»).

2. Сти​му​ля​ция мем​бран​ных ре​цеп​то​ров при​во​дит к ак​ти​ва​ции ря​да внут​ри​кле​точ​ных сис​тем, от​ве​чаю​щих за син​тез не​об​хо​ди​мых для даль​ней​ших про​цес​сов ве​ществ, ли​бо к де​гра​ну​ля​ции уже го​то​вых ве​ществ. Пе​ре​чис​лим важ​ней​шие из них:

·  XE "Тромбоксан A2<1401>"тром​бок​сан A2 и  XE "Серотонин<1402>"се​ро​то​нин, вы​зы​ваю​щие спазм со​су​дов — один из ме​ха​низ​мов со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за. Тром​бок​сан A2, кро​ме то​го, вы​зы​ва​ет даль​ней​шую ак​ти​ва​цию тром​бо​ци​тов;

·  XE "АДФ, роль в агрегации тромбоцитов+<1404>"аде​но​зин​ди​фос​фат (АДФ), при дей​ст​вии ко​то​ро​го на тром​бо​ци​ты на их по​верх​но​сти по​яв​ля​ют​ся ре​цеп​то​ры фиб​ри​но​ге​на, обес​пе​чи​ваю​щие аг​ре​га​цию тром​бо​ци​тов,— вто​рой ме​ха​низм со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за; XE "АДФ, роль в агрегации тромбоцитов=<1405>"
·  XE "Тромбоцитарный фактор роста<1403>"тром​бо​ци​тар​ный фак​тор рос​та, сти​му​ли​рую​щий при​вле​че​ние и про​ли​фе​ра​цию не​об​хо​ди​мых для вос​ста​нов​ле​ния со​су​ди​стой стен​ки фиб​роб​ла​стов и глад​ко​мы​шеч​ных кле​ток. XE "Тромбоциты:активация=<1397>"
 XE "Тромбоциты:агрегация+<1398>"Аг​ре​га​ция тром​бо​ци​тов

Дей​ст​вие АДФ (см. пред. пункт) на мем​бран​ные ре​цеп​то​ры тром​бо​ци​тов (ре​цеп​то​ры к АДФ и дру​гим пу​ри​нам на​зы​ва​ют​ся пу​ри​но​вы​ми ре​цеп​то​ра​ми) при​во​дит к то​му, что на мем​бра​не тром​бо​ци​тов по​яв​ля​ют​ся но​вые ре​цеп​то​ры — ре​цеп​то​ры фиб​ри​но​ге​на. Фиб​ри​но​ген же в кро​ви все​гда при​сут​ст​ву​ет; в ре​зуль​та​те он свя​зы​ва​ет​ся с эти​ми ре​цеп​то​ра​ми, «при​ши​вая» тром​бо​ци​ты друг к дру​гу. Так об​ра​зу​ет​ся  XE "Тромб:тромбоцитарный<1408>"тром​бо​ци​тар​ный тромб — ко​неч​ный этап со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за. XE "Тромбоциты:агрегация=<1399>"
Ог​ра​ни​че​ния со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за

Тром​бо​ци​тар​ный тромб об​ра​зу​ет​ся бы​ст​ро, но он не​сто​ек, и по​то​му лег​ко вы​мы​ва​ет​ся бо​лее или ме​нее силь​ным по​то​ком кро​ви; этот ме​ха​низм спо​со​бен ос​та​но​вить кро​во​те​че​ние толь​ко из мел​ких со​су​дов. Сле​до​ва​тель​но, для на​деж​но​го ге​мо​ста​за в срав​ни​тель​но круп​ных со​су​дах не​об​хо​дим бо​лее ус​той​чи​вый  XE "Тромб:фибриновый<1409>"тромб — фиб​ри​но​вый. Он об​ра​зу​ет​ся в про​цес​се коа​гу​ля​ци​он​но​го ге​мо​ста​за, или свер​ты​ва​ния кро​ви. XE "Гемостаз:сосудисто-тромбоцитарный=<1391>"
 XE "Свертывание крови+<1406>"Коа​гу​ля​ци​он​ный ге​мо​стаз

 XE "Свертывание крови:общие принципы+<1410>"Об​щие прин​ци​пы

Цель коа​гу​ля​ци​он​но​го ге​мо​ста​за (свер​ты​ва​ния кро​ви) за​клю​ча​ет​ся в об​ра​зо​ва​нии проч​но​го фиб​ри​но​во​го тром​ба. Ос​но​ву это​го тром​ба со​став​ля​ют ни​ти не​рас​тво​ри​мо​го бел​ка  XE "Фибрин<1416>"фиб​ри​на, фор​ми​рую​щие проч​ную сеть, скре​п​лен​ную со стен​кой со​су​да. В этой се​ти за​пу​ты​ва​ют​ся фор​мен​ные эле​мен​ты кро​ви, и пре​ж​де все​го, ра​зу​ме​ет​ся, пре​об​ла​даю​щие в кро​ви эрит​ро​ци​ты. Свер​ты​ва​ние кро​ви — это по​сле​до​ва​тель​ность био​хи​ми​че​ских ре​ак​ций, ко​неч​ным эта​пом ко​то​рой яв​ля​ет​ся об​ра​зо​ва​ние фиб​ри​на.

Тре​бо​ва​ния, предъ​яв​ляе​мые к свер​ты​ва​нию кро​ви, сле​дую​щие:

· оно не долж​но про​ис​хо​дить в от​сут​ст​вие по​вре​ж​де​ния со​су​да;

· при по​вре​ж​де​нии со​су​да оно долж​но сра​ба​ты​вать как мож​но бы​ст​рее;

· об​ра​зо​ва​ние тром​ба долж​но про​ис​хо​дить толь​ко в мес​те по​вре​ж​де​ния со​су​да, не рас​про​стра​ня​ясь за об​ласть это​го по​вре​ж​де​ния.

Рас​смот​рим, ка​ким об​ра​зом свер​ты​ва​ние кро​ви от​ве​ча​ет этим трем тре​бо​ва​ни​ям.
· Свер​ты​ва​ние кро​ви не про​ис​хо​дит в от​сут​ст​вие по​вре​ж​де​ния со​су​да, так как:

·  XE "Фосфолипиды:роль в свертывании крови+<1894>"на​чаль​ные ре​ак​ции свер​ты​ва​ния кро​ви за​пус​ка​ют​ся толь​ко по​яв​ле​ни​ем в кро​ви про​дук​тов трав​ми​ро​ван​ных тка​ней и фраг​мен​тов мем​бран тром​бо​ци​тов (кол​ла​ге​на, мем​бран​ных фос​фо​ли​пи​дов и ли​по​про​теи​дов); та​ким об​ра​зом, при не​по​вре​ж​ден​ных со​су​дах свер​ты​ва​ние кро​ви (в нор​ме) не за​пус​ка​ет​ся;

· боль​шин​ст​во про​ме​жу​точ​ных ре​ак​ций свер​ты​ва​ния кро​ви так​же про​те​ка​ют лишь при на​ли​чии в кро​ви та​ких про​дук​тов (фос​фо​ли​пи​дов); та​ким об​ра​зом, да​же ес​ли свер​ты​ва​ние кро​ви за​пус​ти​лось, при не​по​вре​ж​ден​ных со​су​дах оно не про​дол​жа​ет​ся;

· по​ми​мо фак​то​ров, от​ве​чаю​щих за свер​ты​ва​ние кро​ви (свер​ты​ваю​щая сис​те​ма), име​ют​ся так​же фак​то​ры, тор​мо​зя​щие свер​ты​ва​ние (про​ти​во​свер​ты​ваю​щая сис​те​ма) и раз​ру​шаю​щие фор​ми​рую​щий​ся тромб (фиб​ри​но​ли​ти​че​ская сис​те​ма). Обе эти сис​те​мы ог​ра​ни​чи​ва​ют свер​ты​ва​ние кро​ви. XE "Фосфолипиды:роль в свертывании крови=<1895>"
· Свер​ты​ва​ние кро​ви при по​вре​ж​де​нии со​су​да про​ис​хо​дит очень бы​ст​ро, так как:

· свер​ты​ва​ние кро​ви пред​став​ля​ет со​бой кас​кад​ный про​цесс ак​ти​ва​ции плаз​мен​ных бел​ков — фак​то​ров свер​ты​ва​ния, про​те​каю​щий по ти​пу цеп​ной ре​ак​ции. Кас​кад​ным этот про​цесс яв​ля​ет​ся по​то​му, что один фак​тор, пе​рей​дя в ак​тив​ную фор​му, ак​ти​ви​ру​ет дру​гой, тот — сле​дую​щий и т. д. («прин​цип до​ми​но») (по​след​ний этап это​го кас​ка​да — об​ра​зо​ва​ние фиб​ри​на; рис. 9.8). Цеп​ная ре​ак​ция за​клю​ча​ет​ся в том, что ка​ж​дая мо​ле​ку​ла не​кое​го фак​то​ра вы​зы​ва​ет ак​ти​ва​цию мно​гих мо​ле​кул сле​дую​ще​го фак​то​ра; та​ким об​ра​зом, ко​ли​че​ст​во ак​ти​ви​ро​ван​ных фак​то​ров с ка​ж​дой по​сле​дую​щей ре​ак​ци​ей на​рас​та​ет, как снеж​ный ком;

· на не​сколь​ких ста​ди​ях свер​ты​ва​ния кро​ви дей​ст​ву​ют по​ло​жи​тель​ные об​рат​ные свя​зи, при​даю​щие этим ста​ди​ям са​мо​уси​ли​ваю​щий​ся ха​рак​тер. Суть этих свя​зей в том, что ак​ти​ви​ро​ван​ный фак​тор спо​соб​ст​ву​ет об​ра​зо​ва​нию сво​его ак​ти​ва​то​ра.

· Свер​ты​ва​ние кро​ви не рас​про​стра​ня​ет​ся за об​ласть по​вре​ж​де​ния со​су​да, так как:

· как уже го​во​ри​лось, су​ще​ст​ву​ют две сис​те​мы, ог​ра​ни​чи​ваю​щие свер​ты​ва​ние кро​ви: про​ти​во​свер​ты​ваю​щая и фиб​ри​но​ли​ти​че​ская. В об​лас​ти по​вре​ж​де​ния со​су​да пре​об​ла​да​ет ак​тив​ность свер​ты​ваю​щей сис​те​мы; чем даль​ше от этой об​лас​ти, тем в боль​шей ме​ре пре​об​ла​да​ют ак​тив​но​сти ог​ра​ни​чи​ваю​щих сис​тем. Гра​ни​ца об​ра​зую​ще​го​ся тром​ба — эта та об​ласть, где ак​тив​но​сти свер​ты​ваю​щей (с од​ной сто​ро​ны) и про​ти​во​свер​ты​ваю​щей и фиб​ри​но​ли​ти​че​ской (с дру​гой сто​ро​ны) сис​тем в точ​но​сти урав​но​ве​ше​ны; ско​рость об​ра​зо​ва​ния тром​ба рав​на ско​ро​сти его раз​ру​ше​ния. XE "Свертывание крови:общие принципы=<1411>"
Ме​ха​низ​мы свер​ты​ва​ния кро​ви

 XE "Свертывание крови:факторы свертывания+<1412>"Фак​то​ры свер​ты​ва​ния

По​сле​до​ва​тель​ность ре​ак​ций свер​ты​ва​ния кро​ви обес​пе​чи​ва​ет​ся рас​тво​рен​ны​ми в кро​ви бел​ка​ми. Эти бел​ки на​зы​ва​ют​ся фак​то​ра​ми свер​ты​ва​ния кро​ви. Они пред​став​ля​ют со​бой ли​бо про​теа​зы (фер​мен​ты, рас​ще​п​ляю​щие бел​ки), ли​бо ко​фер​мен​ты этих про​те​аз. Все они по​сто​ян​но при​сут​ст​ву​ют в кро​ви в не​ак​тив​ном ви​де. Суб​стра​та​ми фак​то​ров-про​те​аз слу​жат дру​гие фак​то​ры свер​ты​ва​ния; ко​гда фак​тор А дей​ст​ву​ет на фак​тор Б, он от​ще​п​ля​ет от не​го часть пеп​тид​ной це​пи, и в ре​зуль​та​те фак​тор Б ак​ти​ви​ру​ет​ся. Та​ким об​ра​зом, ко​гда не​кий фак​тор свер​ты​ва​ния ак​ти​ви​ру​ет​ся, он рас​ще​п​ля​ет и тем са​мым ак​ти​ви​ру​ет сле​дую​щий фак​тор свер​ты​ва​ния; тот, в свою оче​редь, ак​ти​ви​ру​ет сле​дую​щий фак​тор, и так да​лее (рис. 9.8). В этом и за​клю​ча​ет​ся кас​кад​ный ме​ха​низм свер​ты​ва​ния кро​ви. Пер​во​на​чаль​но вы​де​ли​ли 12 та​ких фак​то​ров; за​тем не​ко​то​рые из них изъ​я​ли из клас​си​фи​ка​ции, но до​ба​ви​ли не​сколь​ко до​пол​ни​тель​ных. Фак​то​ры свер​ты​ва​ния обо​зна​ча​ют​ся рим​ски​ми циф​ра​ми; ак​тив​ные фак​то​ры обо​зна​ча​ют​ся до​бав​ле​ни​ем бу​к​вы «a» (на​при​мер, Xa). Все фак​то​ры свер​ты​ва​ния (как и боль​шин​ст​во дру​гих бел​ков плаз​мы) об​ра​зу​ют​ся в пе​че​ни. XE "Свертывание крови:факторы свертывания=<1413>"
 XE "Свертывание крови:механизм+<1414>"Фа​зы свер​ты​ва​ния

 XE "Фибриноген+<1429>"

 XE "Тромбин+<1420>"

 XE "Фибрин+<1422>"

 XE "Протромбин+<1424>"Кас​кад​ный ме​ха​низм свер​ты​ва​ния кро​ви раз​де​ля​ют на три фа​зы (рис. 9.8).

· Фа​за I — это мно​го​сту​пен​ча​тый кас​кад ре​ак​ций, за​вер​шаю​щий​ся об​ра​зо​ва​ни​ем фак​то​ра Xa (то есть, ак​ти​ва​ци​ей фак​то​ра X) и его ак​тив​ных ко​фер​мен​тов (этот фак​тор и его ко​фер​мен​ты час​то на​зы​ва​ют про​тром​би​наз​ным ком​плек​сом).

· Фа​за II — это об​ра​зо​ва​ние тром​би​на из про​тром​би​на под дей​ст​ви​ем фак​то​ра Xa.
· Фа​за III — это об​ра​зо​ва​ние фиб​ри​на из фиб​ри​но​ге​на под дей​ст​ви​ем тром​би​на.
Фа​зы II и III про​сты — ка​ж​дая из них сво​дит​ся к од​ной ре​ак​ции. Фа​за I го​раз​до слож​нее, и мы рас​смот​рим ее под​роб​но, пред​ва​ри​тель​но об​су​див даль​ней​шие пре​вра​ще​ния об​ра​зую​ще​го​ся фиб​ри​на.

Пре​вра​ще​ния фиб​ри​на

Фиб​рин вна​ча​ле об​ра​зу​ет​ся в ви​де мо​но​мер​ных мо​ле​кул ( XE "Фибрин:мономеры<1426>"фиб​рин-мо​но​ме​ры; рис. 9.9, А). Эти мо​ле​ку​лы бы​ст​ро са​мо​про​из​воль​но по​ли​ме​ри​зу​ют​ся (об​ра​зу​ет​ся  XE "Фибрин:полимер<1427>"фиб​рин-по​ли​мер; рис. 9.9, Б), од​на​ко свя​зи ме​ж​ду ни​ми на этом эта​пе сла​бые. Од​но​вре​мен​но под дей​ст​ви​ем тром​би​на ак​ти​ви​ру​ет​ся фак​тор XIII ( XE "Фибринстабилизирующий фактор<1428>"фиб​рин​ста​би​ли​зи​рую​щий фак​тор), ко​то​рый: 1) ук​ре​п​ля​ет по​ли​мер​ные свя​зи; 2) вы​зы​ва​ет об​ра​зо​ва​ние по​пе​реч​ных сши​вок в по​ли​мер​ной мо​ле​ку​ле (рис. 9.9, В). Та​ким об​ра​зом, тром​бин не толь​ко вы​зы​ва​ет об​ра​зо​ва​ние фиб​ри​на, но и спо​соб​ст​ву​ет его ук​ре​п​ле​нию.

Да​лее фиб​ри​но​вая сеть сжи​ма​ет​ся, вы​дав​ли​вая из се​бя сы​во​рот​ку. Этот про​цесс, на​зы​вае​мый  XE "Ретракция сгустка<1431>"рет​рак​ци​ей сгу​ст​ка, обу​слов​лен тем, что ак​ти​ви​ро​ван​ные  XE "Тромбоциты:роль в ретракции сгустка<1432>"тром​бо​ци​ты об​ле​п​ля​ют ни​ти фиб​ри​на, об​ра​зу​ют псев​до​по​дии и со​кра​ща​ют​ся.

Фа​за I

Ре​ак​ции, при​во​дя​щие к ак​ти​ва​ции фак​то​ра X, идут в не​сколь​ко эта​пов и дву​мя па​рал​лель​ны​ми пу​тя​ми (рис. 9.8). Пер​вый из них про​те​ка​ет с уча​сти​ем толь​ко плаз​мен​ных фак​то​ров свер​ты​ва​ния, и по​то​му на​зы​ва​ет​ся внут​рен​ним пу​тем. Вто​рой тре​бу​ет уча​стия ок​ру​жаю​щих со​суд (внеш​них) тка​ней, и по​то​му на​зы​ва​ет​ся внеш​ним пу​тем.

· Внут​рен​ний путь:

· по​сле​до​ва​тель​ность ак​ти​ва​ции фак​то​ров свер​ты​ва​ния на этом пу​ти сле​дую​щая: XII—XI—IX—X (рис. 9.8, спра​ва);

· фак​тор XII — пер​вый фак​тор этой по​сле​до​ва​тель​но​сти — ак​ти​ви​ру​ет​ся ме​ха​ни​че​ским кон​так​том: при дви​же​нии с то​ком кро​ви этот фак​тор уда​ря​ет​ся об об​рыв​ки тка​ней в об​лас​ти по​вре​ж​де​ния со​су​да. Ак​ти​ва​ция фак​то​ра XII уси​ли​ва​ет​ся ком​по​нен​том ки​ни​но​вой сис​те​мы кал​лик​реи​ном (см. ни​же, разд. «По​ло​жи​тель​ные об​рат​ные свя​зи»).

· Внеш​ний путь:

· по​сле​до​ва​тель​ность ак​ти​ва​ции фак​то​ров свер​ты​ва​ния на этом пу​ти сле​дую​щая: VII—X (рис. 9.8, сле​ва);

· фак​тор VII ак​ти​ви​ру​ет​ся так на​зы​вае​мым  XE "Тканевой фактор<1435>"тка​не​вым фак​то​ром — ли​по​про​теи​дом мем​бран трав​ми​ро​ван​ных тка​ней; смесь это​го ли​по​про​теи​да с мем​бран​ны​ми фос​фо​ли​пи​да​ми ино​гда на​зы​ва​ют  XE "Тромбопластин<1896>"тром​бо​пла​сти​ном.

Итак:

· оба пу​ти за​пус​ка​ют​ся по​вре​ж​де​ни​ем со​су​да: внут​рен​ний — кон​так​том фак​то​ра XII с об​рыв​ка​ми тка​ней, внеш​ний — дей​ст​ви​ем тка​не​во​го фак​то​ра (из по​вре​ж​ден​ных тка​ней) на фак​тор VII;

· оба пу​ти за​кан​чи​ва​ют​ся об​ра​зо​ва​ни​ем ак​тив​но​го фак​то​ра X (Xa) — фер​мен​та, пре​вра​щаю​ще​го про​тром​бин в тром​бин.

От дей​ст​вия фак​то​ра Xa на про​тром​бин на​чи​на​ет​ся об​щий (для внеш​не​го и внут​рен​не​го пу​тей) ко​неч​ный путь свер​ты​ва​ния кро​ви, вклю​чаю​щий II и III фа​зы.

 XE "Кальций:физиологическая роль:свертывание крови+<1436>"Ко​фер​мен​ты и  XE "Фосфолипиды:роль в свертывании крови+<1890>"фос​фо​ли​пи​ды

Эти ве​ще​ст​ва рез​ко ус​ко​ря​ют ре​ак​ции свер​ты​ва​ния кро​ви; в от​сут​ст​вие дан​ных ве​ществ эти ре​ак​ции прак​ти​че​ски не идут.

· Фос​фо​ли​пи​ды — это об​рыв​ки мем​бран тка​ней и тром​бо​ци​тов. На фос​фо​ли​пи​дах про​те​ка​ют ре​ак​ции, ка​та​ли​зи​руе​мые фак​то​ра​ми IXa, Xa, VIIa и IIa (тром​би​ном) (то есть все, кро​ме пер​вых двух ре​ак​ций внут​рен​не​го пу​ти, ка​та​ли​зи​руе​мых фак​то​ра​ми XIIa и XIa; рис. 9.8). Для то​го что​бы пе​ре​чис​лен​ные фак​то​ры мог​ли свя​зать​ся с фос​фо​ли​пи​да​ми не​об​хо​ди​мы ио​ны Ca2+. XE "Фосфолипиды:роль в свертывании крови=<1891>"
· Ко​фер​мен​та​ми слу​жат:

· ак​тив​ный фак​тор VIII (VIIIa) — для фак​то​ра IXa;

· ак​тив​ный фак​тор V (Va) — для фак​то​ра Xa.

Оба эти фак​то​ра на​хо​дят​ся в плаз​ме в не​ак​тив​ной фор​ме и ак​ти​ви​ру​ют​ся тром​би​ном (рис. 9.8). XE "Кальций:физиологическая роль:свертывание крови=<1437>"
По​ло​жи​тель​ные об​рат​ные свя​зи

По​ло​жи​тель​ные об​рат​ные свя​зи еще бо​лее ус​ко​ря​ют ре​ак​ции свер​ты​ва​ния кро​ви. Ос​нов​ные из этих свя​зей сле​дую​щие.

·  XE "Кинины+<1438>"Ак​ти​ва​ция фак​то​ра XII ус​ко​ря​ет​ся ком​по​нен​та​ми так на​зы​вае​мой ки​ни​но​вой сис​те​мы: вы​со​ко​мо​ле​ку​ляр​ным  XE "Кининоген высокомолекулярный<1440>"ки​ни​но​ге​ном и  XE "Калликреин<1441>"кал​лик​реи​ном (рис. 9.10). При этом кал​лик​ре​ин ак​ти​ви​ру​ет фак​тор XII, а ак​тив​ный фак​тор XII ак​ти​ви​ру​ет кал​лик​ре​ин (спо​соб​ст​ву​ет его об​ра​зо​ва​нию из не​ак​тив​но​го пред​ше​ст​вен​ни​ка — пре​кал​лик​реи​на). Эти ре​ак​ции про​те​ка​ют по​сле свя​зы​ва​ния фак​то​ра XII и пре​кал​лик​реи​на с вы​со​ко​мо​ле​ку​ляр​ным ки​ни​но​ге​ном. XE "Кинины=<1439>"
· Тром​бин ак​ти​ви​ру​ет фак​то​ры V и VIII, не​об​хо​ди​мые для ре​ак​ций, в хо​де ко​то​рых ак​ти​ви​ру​ет​ся про​тром​бин.

· Тром​бин ак​ти​ви​ру​ет про​тром​бин, то есть вы​зы​ва​ет соб​ст​вен​ную ак​ти​ва​цию (ау​то​ка​та​лиз).

Роль внеш​не​го и внут​рен​не​го пу​тей

Внеш​ний путь ак​ти​ви​ру​ет​ся очень бы​ст​ро, за​тем столь же бы​ст​ро тор​мо​зит​ся (см. ни​же, разд. «Про​ти​во​свер​ты​ваю​щая сис​те​ма»). При этом об​ра​зу​ет​ся не​кое на​чаль​ное ко​ли​че​ст​во ак​тив​ных фак​то​ров свер​ты​ва​ния (в ча​ст​но​сти, тром​би​на); да​лее за​пус​ка​ют​ся толь​ко что опи​сан​ные об​рат​ные свя​зи, и на пол​ную мощ​ность «рас​кру​чи​ва​ют​ся» ре​ак​ции внут​рен​не​го пу​ти. Та​ким об​ра​зом, внеш​ний путь иг​ра​ет пус​ко​вую роль. XE "Свертывание крови:механизм=<1415>"
 XE "Противосвертывающая система+<1442>"Про​ти​во​свер​ты​ваю​щая сис​те​ма

Мы вы​яс​ни​ли, что свер​ты​ва​ние кро​ви мо​жет за​пус​кать​ся и про​те​кать толь​ко при по​яв​ле​нии в кро​ви про​дук​тов по​вре​ж​де​ния тром​бо​ци​тов и тка​ней. Это пре​ду​пре​ж​да​ет об​ра​зо​ва​ние тром​бов в не​по​вре​ж​ден​ных со​су​дах. Од​на​ко это не мо​жет пре​пят​ст​во​вать безу​держ​но​му свер​ты​ва​нию кро​ви в ус​ло​ви​ях та​ко​го по​вре​ж​де​ния; ес​ли свер​ты​ваю​щую сис​те​му ни​чем не сдер​жи​вать, то вся кровь мгно​вен​но свер​нет​ся: фак​то​ров свер​ты​ва​ния, со​дер​жа​щих​ся в 1 мл кро​ви, дос​та​точ​но для пе​ре​хо​да все​го фиб​ри​но​ге​на плаз​мы в фиб​рин за 10—15 с! Что​бы это​го не про​изош​ло, как уже го​во​ри​лось, в ор​га​низ​ме су​ще​ст​ву​ют про​ти​во​свер​ты​ваю​щая сис​те​ма, пре​пят​ст​вую​щая об​ра​зо​ва​нию фиб​ри​на, и фиб​ри​но​ли​ти​че​ская сис​те​ма, раз​ру​шаю​щая об​ра​зо​вав​ший​ся фиб​рин.

Рас​смот​рим сна​ча​ла фак​то​ры про​ти​во​свер​ты​ваю​щей сис​те​мы. Их, ви​ди​мо, дос​та​точ​но мно​го, но важ​ней​шие из них — это:

· ан​ти​тром​бин III и ге​па​рин;

· ин​ги​би​тор внеш​не​го пу​ти;

· про​теи​ны C и S.

 XE "Антитромбин III+<1444>"Ан​ти​тром​бин III и  XE "Гепарин+<1446>"ге​па​рин

Ан​ти​тром​бин III — это пеп​тид, по​сто​ян​но цир​ку​ли​рую​щий в кро​ви. В при​сут​ст​вии ге​па​ри​на ан​ти​тром​бин III инак​ти​ви​ру​ет фак​то​ры IX, X и II (про​тром​бин), бло​ки​руя тем са​мым клю​че​вые ре​ак​ции свер​ты​ва​ния кро​ви. Ге​па​рин пред​став​ля​ет со​бой по​ли​са​ха​рид (гли​ко​за​ми​ног​ли​кан), в нор​ме в плаз​ме при​сут​ст​вую​щий лишь в не​боль​ших ко​ли​че​ст​вах. Он со​дер​жит​ся в туч​ных клет​ках и ба​зо​фи​лах. Вы​де​ле​ние ге​па​ри​на при​во​дит к бы​ст​ро​му глу​бо​ко​му уг​не​те​нию свер​ты​ва​ния кро​ви.

Ге​па​рин — са​мый мощ​ный из при​ме​няе​мых в кли​ни​ке ан​ти​коа​гу​лян​тов (пре​па​ра​тов, пре​пят​ст​вую​щих свер​ты​ва​нию кро​ви). XE "Антитромбин III=<1445>"

 XE "Гепарин=<1447>"
 XE "Ингибитор внешнего пути+<1448>"Ин​ги​би​тор внеш​не​го пу​ти

При по​вре​ж​де​нии тка​ней из них вы​де​ля​ет​ся не толь​ко тка​не​вой фак​тор, но и дру​гой ли​по​про​те​ид — ин​ги​би​тор внеш​не​го пу​ти. Тка​не​вой фак​тор бы​ст​ро ак​ти​ви​ру​ет фак​тор VII; ин​ги​би​тор внеш​не​го пу​ти, на​про​тив, его инак​ти​ви​ру​ет. Та​ким об​ра​зом, сна​ча​ла об​ра​зу​ет​ся ак​тив​ный фак​тор VIIa, за​пус​ка​ет про​цесс свер​ты​ва​ния, а за​тем этот фак​тор инак​ти​ви​ру​ет​ся. Имен​но этим и объ​яс​ня​ет​ся лишь пус​ко​вая роль внеш​не​го пу​ти. XE "Ингибитор внешнего пути=<1449>"
 XE "Протеин C+<1450>"

 XE "Протеин S+<1452>"Про​теи​ны C и S

Это бел​ки, инак​ти​ви​рую​щие фак​то​ры Va и VIIIa и тем са​мым рез​ко тор​мо​зя​щие позд​ние ре​ак​ции свер​ты​ва​ния кро​ви; про​те​ин C — это про​теа​за, раз​ру​шаю​щая ука​зан​ные фак​то​ры, про​те​ин S — ее ко​фер​мент. Оба фак​то​ра ак​ти​ви​ру​ют​ся тром​би​ном. Та​ким об​ра​зом, тром​бин сна​ча​ла пря​мо ус​ко​ря​ет об​ра​зо​ва​ние фак​то​ров Va и VIIIa, за​тем, че​рез про​ме​жу​точ​ную ста​дию, их инак​ти​ви​ру​ет. XE "Протеин S=<1453>"

 XE "Протеин C=<1451>"
Со​от​но​ше​ние свер​ты​ваю​щей и про​ти​во​свер​ты​ваю​щей сис​тем

На при​ме​ре ин​ги​би​то​ра внеш​не​го пу​ти и про​теи​нов C и S вид​но, что од​ни и те же фак​то​ры (для ин​ги​би​то​ра внеш​не​го пу​ти — раз​ру​ше​ние тка​ней; для про​теи​нов C и S — тром​бин) при​во​дят к ак​ти​ва​ции и свер​ты​ваю​щей, и про​ти​во​свер​ты​ваю​щей сис​тем. Од​на​ко, как вид​но из этих же при​ме​ров, свер​ты​ваю​щая сис​те​ма ак​ти​ви​ру​ет​ся рань​ше про​ти​во​свер​ты​ваю​щей. Та​ким об​ра​зом, тромб ус​пе​ва​ет об​ра​зо​вать​ся, и за​тем уже тор​мо​зит​ся его даль​ней​ший рост. Тем са​мым удов​ле​тво​ря​ет​ся важ​ней​шее тре​бо​ва​ние, предъ​яв​ляе​мое к свер​ты​ва​нию кро​ви: об​ра​зо​ва​ние тром​ба долж​но про​ис​хо​дить толь​ко в мес​те по​вре​ж​де​ния со​су​да, не рас​про​стра​ня​ясь за об​ласть это​го по​вре​ж​де​ния.

Клю​че​вая роль тром​би​на

Из из​ло​жен​но​го вид​но, что тром​бин иг​ра​ет клю​че​вую роль во всех про​цес​сах свер​ты​ва​ния кро​ви.

· В со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ном ге​мо​ста​зе тром​бин уси​ли​ва​ет ак​ти​ва​цию тром​бо​ци​тов.

· В свер​ты​ваю​щей сис​те​ме тром​бин ак​ти​ви​ру​ет:

· фиб​ри​но​ген, пе​ре​во​дя его в фиб​рин;

· фиб​рин​ста​би​ли​зи​рую​щий фак​тор;

· фак​то​ры VIII и V;

· про​тром​бин.

· В про​ти​во​свер​ты​ваю​щей сис​те​ме тром​бин ак​ти​ви​ру​ет про​теи​ны C и S. XE "Протромбин=<1425>"

 XE "Фибрин=<1423>"

 XE "Тромбин=<1421>"

 XE "Фибриноген=<1430>"

 XE "Противосвертывающая система=<1443>"
 XE "Фибринолитическая система+<1456>"

 XE "Антифибринолитическая система+<1458>"Фиб​ри​но​ли​ти​че​ская и ан​ти​фиб​ри​но​ли​ти​че​ская сис​те​мы

Схе​ма функ​цио​ни​ро​ва​ния и взаи​мо​дей​ст​вия этих сис​тем пред​став​ле​на на рис. 9.11.

Фиб​ри​но​ли​ти​че​ская сис​те​ма

Эта сис​те​ма на​прав​ле​на на раз​ру​ше​ние уже об​ра​зо​вав​ше​го​ся тром​ба — фиб​ри​но​лиз. Она вы​пол​ня​ет две ос​нов​ные функ​ции:

· вме​сте с про​ти​во​свер​ты​ваю​щей сис​те​мой пре​пят​ст​ву​ет чрез​мер​но​му рос​ту тром​ба;

· уда​ля​ет об​ра​зо​вав​шие​ся тром​бы, вос​ста​нав​ли​вая про​хо​ди​мость со​су​да. Учи​ты​вая, что в ре​зуль​та​те еже​днев​ных мик​ро​травм в мел​ких со​су​дах по​сто​ян​но об​ра​зу​ют​ся тром​бы, важ​ней​шая функ​ция фиб​ри​но​ли​ти​че​ской сис​те​мы как «чис​тиль​щи​ка» со​су​дов ста​но​вит​ся со​вер​шен​но яс​ной.

 XE "Фибрин:продукты деградации+<1454>"Глав​ным фак​то​ром фиб​ри​но​ли​ти​че​ской сис​те​мы яв​ля​ет​ся  XE "Плазмин+<1460>"

 XE "Плазминоген+<1462>"плаз​мин — фер​мент, раз​ру​шаю​щий фиб​рин с об​ра​зо​ва​ни​ем так на​зы​вае​мых про​дук​тов де​гра​да​ции фиб​ри​на. Плаз​мин об​ра​зу​ет​ся из со​дер​жа​ще​го​ся в плаз​ме не​ак​тив​но​го пред​ше​ст​вен​ни​ка — плаз​ми​но​ге​на. Су​ще​ст​ву​ют не​сколь​ко про​те​аз, пе​ре​во​дя​щих плаз​ми​но​ген в плаз​мин, но глав​ная из них — XE "Тканевой активатор плазминогена+<1467>"тка​не​вой ак​ти​ва​тор плаз​ми​но​ге​на, вы​де​ляю​щий​ся из по​вре​ж​ден​ных тка​ней.  XE "Фибрин:продукты деградации=<1455>"
Та​ким об​ра​зом, фиб​ри​но​лиз вклю​ча​ет три фа​зы.

1. Вы​де​ле​ние из по​вре​ж​ден​ных тка​ней тка​не​во​го ак​ти​ва​то​ра плаз​ми​но​ге​на.

2. Пре​вра​ще​ние плаз​ми​но​ге​на в плаз​мин под дей​ст​ви​ем тка​не​во​го ак​ти​ва​то​ра плаз​ми​но​ге​на.

3. Раз​ру​ше​ние фиб​ри​на под дей​ст​ви​ем плаз​ми​на.

Ан​ти​фиб​ри​но​ли​ти​че​ская сис​те​ма

По​доб​но то​му, как свер​ты​ваю​щая сис​те​ма тор​мо​зит​ся про​ти​во​свер​ты​ваю​щей сис​те​мой, фиб​ри​но​ли​ти​че​ская сис​те​ма тор​мо​зит​ся ан​ти​фиб​ри​но​ли​ти​че​ской сис​те​мой. Фак​то​ры этой сис​те​мы мож​но раз​де​лить на две груп​пы:

· пре​пят​ст​вую​щие об​ра​зо​ва​нию плаз​ми​на;

· пре​пят​ст​вую​щие дей​ст​вию плаз​ми​на.

И к той и к дру​гой груп​пе от​но​сят​ся не​сколь​ко фак​то​ров. При​ве​дем важ​ней​шие из них.

· Об​ра​зо​ва​нию плаз​ми​на пре​пят​ст​ву​ет  XE "Антиактиватор плазминогена 1+<1469>"ан​ти​ак​ти​ва​тор плаз​ми​но​ге​на 1 — ин​ги​би​тор тка​не​во​го ак​ти​ва​то​ра плаз​ми​но​ге​на.

· Дей​ст​вию плаз​ми​на пре​пят​ст​ву​ет  XE "Альфа2-антиплазмин+<1471>" 2-ан​ти​плаз​мин, свя​зы​ваю​щий сво​бод​ный плаз​мин в кро​ви.

Взаи​мо​дей​ст​вие фиб​ри​но​ли​ти​че​ской и ан​ти​фиб​ри​но​ли​ти​че​ской сис​тем

По​доб​но то​му, как свер​ты​ва​ние кро​ви долж​но про​ис​хо​дить толь​ко в об​лас​ти по​вре​ж​де​ния со​су​да, фиб​ри​но​лиз дол​жен про​ис​хо​дить толь​ко в об​лас​ти тром​ба — ина​че плаз​мин бу​дет раз​ру​шать не толь​ко фиб​рин, но и рас​тво​рен​ный в кро​ви фиб​ри​но​ген. Это дос​ти​га​ет​ся бла​го​да​ря сле​дую​щим ме​ха​низ​мам.

1. Тка​не​вой ак​ти​ва​тор плаз​ми​но​ге​на на сво​бод​ный плаз​ми​но​ген дей​ст​ву​ет сла​бо, но бы​ст​ро ак​ти​ви​ру​ет плаз​ми​но​ген, свя​зан​ный с фиб​ри​ном.

2. Ан​ти​ак​ти​ва​тор плаз​ми​но​ге​на 1 тор​мо​зит дей​ст​вие сво​бод​но​го тка​не​во​го ак​ти​ва​то​ра плаз​ми​но​ге​на в кро​ви, но сла​бо дей​ст​ву​ет на тка​не​вой ак​ти​ва​тор плаз​ми​но​ге​на, свя​зан​ный с фиб​ри​ном.

3. Альфа2-ан​ти​плаз​мин свя​зы​ва​ет сво​бод​ный плаз​мин в кро​ви, но не свя​зы​ва​ет плаз​мин, со​еди​нен​ный с фиб​ри​ном.

Та​ким об​ра​зом, в зо​не об​ра​зо​ва​ния фиб​ри​на пре​об​ла​да​ет ак​ти​ва​ция фиб​ри​но​ли​ти​че​ской сис​те​мы (ме​ха​низм 1), а вне этой об​лас​ти дей​ст​ву​ют фак​то​ры ан​ти​фиб​ри​но​ли​ти​че​ской сис​те​мы (ме​ха​низ​мы 2 и 3). Это и обес​пе​чи​ва​ет про​те​ка​ние фиб​ри​но​ли​за толь​ко в об​лас​ти тром​ба. XE "Антифибринолитическая система=<1459>"

 XE "Фибринолитическая система=<1457>"

 XE "Плазминоген=<1463>"

 XE "Плазмин=<1461>"

 XE "Тканевой активатор плазминогена=<1468>"

 XE "Антиактиватор плазминогена 1=<1470>"

 XE "Альфа2-антиплазмин=<1472>"
 XE "Свертывание крови:показатели+<1473>"По​ка​за​те​ли ге​мо​ста​за

При на​ру​ше​ни​ях ге​мо​ста​за (кро​во​то​чи​во​сти или склон​но​сти к тром​бо​об​ра​зо​ва​нию) не​об​хо​ди​мо пре​ж​де все​го вы​яс​нить, обу​слов​ле​ны ли они рас​строй​ства​ми со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ли​бо коа​гу​ля​ци​он​но​го ге​мо​ста​за. С этой це​лью ис​поль​зу​ют два тес​та:  XE "Время кровотечения+<1475>"вре​мя кро​во​те​че​ния, от​ра​жаю​щее со​стоя​ние со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за, и  XE "Время свертывания+<1477>"вре​мя свер​ты​ва​ния, от​ра​жаю​щее со​стоя​ние коа​гу​ля​ци​он​но​го ге​мо​ста​за. Ес​ли рас​стро​ен коа​гу​ля​ци​он​ный ге​мо​стаз, то важ​но сна​ча​ла оп​ре​де​лить, на​ру​шен ли внеш​ний или внут​рен​ний путь свер​ты​ва​ния кро​ви; для это​го при​ме​ня​ют  XE "Протромбиновое время+<1479>"про​тром​би​но​вое вре​мя (тест на внеш​ний путь) и  XE "Активированное частичное тромбопластиновое время+<1481>"ак​ти​ви​ро​ван​ное час​тич​ное тром​бо​пла​сти​но​вое вре​мя (тест на внут​рен​ний путь). Ес​ли вы​яв​ле​но рас​строй​ство со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за, то вы​яс​ня​ют, обу​слов​ле​но ли оно сни​же​ни​ем чис​ла тром​бо​ци​тов или на​ру​ше​ни​ем их функ​ции; для это​го оп​ре​де​ля​ют чис​ло тром​бо​ци​тов.

Та​ким об​ра​зом, ос​нов​ные по​ка​за​те​ли ге​мо​ста​за сле​дую​щие.

1. Вре​мя кро​во​те​че​ния.

2. Вре​мя свер​ты​ва​ния.

3. Про​тром​би​но​вое вре​мя.

4. Ак​ти​ви​ро​ван​ное час​тич​ное тром​бо​пла​сти​но​вое вре​мя.

5. Чис​ло тром​бо​ци​тов.

Для бо​лее тон​кой ди​аг​но​сти​ки су​ще​ст​ву​ет мно​же​ст​во дру​гих по​ка​за​те​лей ге​мо​ста​за, но они при​ме​ня​ют​ся го​раз​до ре​же.
Вре​мя кро​во​те​че​ния

Это вре​мя, в те​че​ние ко​то​ро​го идет кровь при про​ко​ле мяг​ких тка​ней тон​кой иг​лой. По​сколь​ку кро​во​те​че​ние из мел​ких со​су​дов ос​та​нав​ли​ва​ет​ся со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ным ге​мо​ста​зом, это тест имен​но на со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​ный ге​мо​стаз. Нор​маль​ные зна​че​ния: не бо​лее 7 мин. XE "Время кровотечения=<1476>"
Вре​мя свер​ты​ва​ния

Это вре​мя, в те​че​ние ко​то​ро​го све​же​вы​пу​щен​ная кровь сво​ра​чи​ва​ет​ся в про​бир​ке. Оче​вид​но, что это тест на коа​гу​ля​ци​он​ный ге​мо​стаз. Нор​маль​ные зна​че​ния: 4—8 мин. XE "Время свертывания=<1478>"
Про​тром​би​но​вое вре​мя

Это вре​мя, в те​че​ние ко​то​ро​го сво​ра​чи​ва​ет​ся цит​рат​ная кровь (то есть кровь, в ко​то​рой пред​ва​ри​тель​но свя​за​ли все ио​ны каль​ция до​бав​ле​ни​ем цит​ра​та) по​сле до​бав​ле​ния каль​ция и тка​не​во​го фак​то​ра. Это тест на внеш​ний (и об​щий) путь свер​ты​ва​ния кро​ви, так как имен​но внеш​ний путь за​пус​ка​ет​ся тка​не​вым фак​то​ром. Нор​маль​ные зна​че​ния: 12—14 с.

Го​раз​до ча​ще при​ме​ня​ют два по​ка​за​те​ля, про​из​вод​ных от про​тром​би​но​во​го вре​ме​ни:

·  XE "Протромбиновый индекс+<1483>"про​тром​би​но​вый ин​декс (по​ка​за​тель Кви​ка) — от​но​ше​ние стан​дарт​но​го про​тром​би​но​во​го вре​ме​ни к про​тром​би​но​во​му вре​ме​ни у об​сле​дуе​мо​го, вы​ра​жен​ное в про​цен​тах; XE "Протромбиновый индекс=<1484>"
·  XE "Международное нормализованное отношение+<1485>"ме​ж​ду​на​род​ное нор​ма​ли​зо​ван​ное от​но​ше​ние (МНО). Этот по​ка​за​тель пред​став​ля​ет со​бой от​но​ше​ние про​тром​би​но​во​го вре​ме​ни у об​сле​дуе​мо​го к стан​дарт​но​му про​тром​би​но​во​му вре​ме​ни, скор​рек​ти​ро​ван​ное с уче​том осо​бен​но​стей при​ме​няе​мых в дан​ной ла​бо​ра​то​рии реа​ген​тов. Вне​дре​ние это​го по​ка​за​те​ля бы​ло свя​за​но со зна​чи​тель​ны​ми раз​ли​чия​ми в дан​ных, по​лу​чае​мых в раз​ных ла​бо​ра​то​ри​ях, и в на​стоя​щее вре​мя имен​но МНО, а не про​тром​би​но​вое вре​мя са​мо по се​бе и не про​тром​би​но​вый ин​декс, счи​та​ет​ся пред​поч​ти​тель​ным по​ка​за​те​лем про​тром​би​но​во​го вре​ме​ни. XE "Протромбиновое время=<1480>"

 XE "Международное нормализованное отношение=<1486>"
Ак​ти​ви​ро​ван​ное час​тич​ное тром​бо​пла​сти​но​вое вре​мя

Это вре​мя, в те​че​ние ко​то​ро​го сво​ра​чи​ва​ет​ся цит​рат​ная кровь по​сле до​бав​ле​ния каль​ция, фос​фо​ли​пи​дов и взве​си мел​ких час​тиц (по​след​ние не​об​хо​ди​мы для кон​такт​ной ак​ти​ва​ции фак​то​ра XII). Это тест на внут​рен​ний (и об​щий) путь. Нор​маль​ные зна​че​ния: 26—33 с. XE "Свертывание крови=<1407>"

 XE "Свертывание крови:показатели=<1474>"

 XE "Активированное частичное тромбопластиновое время=<1482>"
 XE "Тромбоциты:количество+<1433>"Чис​ло тром​бо​ци​тов

Этот по​ка​за​тель по​зво​ля​ет оце​нить при​чи​ну на​ру​ше​ний со​су​ди​сто-тром​бо​ци​тар​но​го ге​мо​ста​за. Нор​маль​ные зна​че​ния: 150 000—300 000/мкл (150—300  109/л). XE "Тромбоциты:количество=<1434>"
 XE "Группы крови+<1487>"Эрит​ро​ци​тар​ные ан​ти​ге​ны и груп​пы кро​ви

 XE "Эритроциты:антигены+<1489>"Об​щие по​ло​же​ния

Мем​бра​ны эрит​ро​ци​тов, как и дру​гих кле​ток, не​сут ан​ти​ге​ны. Для ка​ж​до​го че​ло​ве​ка ан​ти​ге​ны его эрит​ро​ци​тов не яв​ля​ют​ся чу​же​род​ны​ми, и по​это​му ан​ти​тел к ним нет. Ес​ли же в кровь по​па​да​ют эрит​ро​ци​ты, не​су​щие не имею​щие​ся у дан​но​го че​ло​ве​ка ан​ти​ге​ны, то они бу​дут ли​бо ата​ко​ва​ны уже имею​щи​ми​ся ан​ти​те​ла​ми, ли​бо ан​ти​те​ла к ним бу​дут вы​ра​ба​ты​вать​ся. При взаи​мо​дей​ст​вии ан​ти​тел с ан​ти​ге​на​ми про​изой​дет ре​ак​ция агг​лю​ти​на​ции, или склеи​ва​ния, эрит​ро​ци​тов. В свя​зи с этим ан​ти​ге​ны эрит​ро​ци​тов час​то на​зы​ва​ют  XE "Агглютиногены<1491>"агг​лю​ти​но​ге​на​ми, а ан​ти​те​ла —  XE "Агглютинины<1492>"агг​лю​ти​ни​на​ми. Ре​ак​ция агг​лю​ти​на​ции воз​мож​на и в об​рат​ном слу​чае — ко​гда в кровь по​па​дут ан​ти​те​ла к ан​ти​ге​нам соб​ст​вен​ных эрит​ро​ци​тов. Эта ре​ак​ция гро​зит тя​же​лы​ми по​след​ст​вия​ми, вплоть до смер​тель​но​го ис​хо​да. По​па​да​ние в кровь че​ло​ве​ка чу​же​род​ных эрит​ро​ци​тов или ан​ти​тел к соб​ст​вен​ным эрит​ро​ци​там воз​мож​но в двух слу​ча​ях:

· при пе​ре​ли​ва​нии кро​ви;

· при бе​ре​мен​но​сти, ко​гда кровь ма​те​ри и пло​да раз​ли​ча​ет​ся по оп​ре​де​лен​ным ан​ти​ге​нам.

Ан​ти​ге​ны эрит​ро​ци​тов че​ло​ве​ка (агг​лю​ти​но​ге​ны) раз​ли​ча​ют​ся по вы​ра​жен​но​сти ан​ти​ген​ных свойств. В слу​ча​ях, ес​ли эти свой​ст​ва силь​ные, раз​ви​ва​ет​ся вы​ра​жен​ная ре​ак​ция агг​лю​ти​на​ции; ес​ли же ан​ти​ген​ные свой​ст​ва сла​бые, то этой ре​ак​ци​ей в боль​шин​ст​ве (но не во всех!) слу​ча​ях мож​но пре​неб​речь. У по​дав​ляю​ще​го боль​шин​ст​ва эрит​ро​ци​тар​ных ан​ти​ге​нов че​ло​ве​ка ан​ти​ген​ные свой​ст​ва сла​бые; ис​клю​че​ние со​став​ля​ют ан​ти​ге​ны сис​тем AB0 и Rh, ко​то​рые мы здесь и рас​смот​рим.

Ан​ти​те​ла к ан​ти​ге​нам эрит​ро​ци​тов (агг​лю​ти​ни​ны) раз​ли​ча​ют​ся по двум ха​рак​те​ри​сти​кам:

· при​об​ре​тен​ные или вро​ж​ден​ные (точ​нее го​во​ря, вы​ра​ба​ты​ваю​щие​ся сра​зу по​сле ро​ж​де​ния). Эта ха​рак​те​ри​сти​ка оп​ре​де​ля​ет, воз​ник​нет ли ре​ак​ция агг​лю​ти​на​ции при пер​вом же пе​ре​ли​ва​нии не​со​вмес​ти​мой кро​ви;

· круп​ные или мел​кие (раз​ме​ры ан​ти​тел за​ви​сят от то​го, ка​ки​ми им​му​ног​ло​бу​ли​на​ми они об​ра​зо​ва​ны). От этой ха​рак​те​ри​сти​ки за​ви​сит, бу​дут ли ан​ти​те​ла ма​те​ри про​хо​дить че​рез пла​цен​ту в кровь пло​да.

В за​ви​си​мо​сти от на​ли​чия тех или иных ан​ти​ге​нов вы​де​ля​ют раз​лич​ные груп​пы кро​ви.
Рас​смот​рим две сис​те​мы групп кро​ви, ан​ти​ге​ны ко​то​рых об​ла​да​ют силь​ны​ми ан​ти​ген​ны​ми свой​ст​ва​ми и по​то​му имею​щие наи​боль​шее кли​ни​че​ское зна​че​ние. XE "Эритроциты:антигены=<1490>"
 XE "Группы крови:системы AB0+<1493>"Груп​пы кро​ви сис​те​мы AB0

Ан​ти​ге​ны

В эту сис​те​му вхо​дят два ан​ти​ге​на, обо​зна​чае​мые A и B.
Ан​ти​те​ла

Ан​ти​те​ла к ан​ти​ге​нам A и B (ан​ти-A и ан​ти-B-ан​ти​те​ла, на​зы​вае​мые так​же агг​лю​ти​ни​на​ми  и ) об​ла​да​ют сле​дую​щи​ми свой​ст​ва​ми:

· они счи​та​ют​ся вро​ж​ден​ны​ми (на са​мом де​ле вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся вско​ре по​сле ро​ж​де​ния);

· их мо​ле​ку​лы круп​ные (не про​хо​дят че​рез пла​цен​ту).

Груп​пы кро​ви

В за​ви​си​мо​сти от на​ли​чия на эрит​ро​ци​тах ан​ти​ге​нов A и B вы​де​ля​ют сле​дую​щие груп​пы кро​ви сис​те​мы AB0:

· I (0) — нет ни A, ни B, («0»);

· II (A) — есть толь​ко A;

· III (B) — есть толь​ко B;

· IV (AB) — есть и A, и B.

Ес​ли у че​ло​ве​ка нет ка​ко​го-ли​бо ан​ти​ге​на (A или B), то в плаз​ме обя​за​тель​но име​ют​ся со​от​вет​ст​вую​щие ан​ти​те​ла. Со​от​вет​ст​вен​но, пол​ные фор​му​лы групп кро​ви (учи​ты​вая, что ан​ти-A и ан​ти-B-ан​ти​те​ла на​зы​ва​ют агг​лю​ти​ни​на​ми  и ) мож​но за​пи​сать сле​дую​щим об​ра​зом:

· 0;

· A;

· B;

· AB0.

На​сле​до​ва​ние

В дан​ной сис​те​ме име​ют​ся три ал​лель​ных ге​на:

· 0, ко​ди​рую​щий мем​бран​ный бе​лок, прак​ти​че​ски ли​шен​ный ан​ти​ген​ных свойств;

· A, ко​ди​рую​щий ан​ти​ген A;

· B, ко​ди​рую​щий ан​ти​ген B.

У ка​ж​до​го че​ло​ве​ка, ра​зу​ме​ет​ся, име​ют​ся два из этих трех ге​нов. При этом ге​ны A и B ко​до​ми​нант​ны (при на​ли​чии од​но​вре​мен​но обо​их ге​нов оба бу​дут экс​прес​си​ро​вать​ся). Сле​до​ва​тель​но:

· груп​пе I со​от​вет​ст​ву​ет толь​ко ге​но​тип 00;

· груп​пе II мо​жет со​от​вет​ст​во​вать ге​но​тип AA или A0;

· груп​пе III мо​жет со​от​вет​ст​во​вать ге​но​тип BB или B0;

· груп​пе IV со​от​вет​ст​ву​ет толь​ко ге​но​тип AB.
Пе​ре​ли​ва​ние кро​ви

В на​стоя​щее вре​мя счи​та​ет​ся до​пус​ти​мым толь​ко пе​ре​ли​ва​ние од​но​групп​ной цель​ной кро​ви. Од​на​ко ча​ще пе​ре​ли​ва​ют не цель​ную кровь, а ее пре​па​ра​ты — в ча​ст​но​сти, для вос​пол​не​ния эрит​ро​ци​тов ис​поль​зу​ют эрит​ро​ци​тар​ную мас​су (от​мы​тые эрит​ро​ци​ты). В этом слу​чае, по​ми​мо пе​ре​ли​ва​ния од​но​групп​ной эрит​ро​ци​тар​ной мас​сы, мож​но ис​поль​зо​вать пра​ви​ло:

· эрит​ро​ци​ты I груп​пы, ко​то​рые не не​сут ни​ка​ких ан​ти​ге​нов (ни A, ни B), мож​но пе​ре​ли​вать ли​цам лю​бой груп​пы (ли​ца с I груп​пой на​зы​ва​ют​ся «уни​вер​саль​ны​ми до​но​ра​ми»);

· ли​цам IV груп​пы («уни​вер​саль​ным ре​ци​пи​ен​там»), в плаз​ме ко​то​рых нет ни​ка​ких ан​ти​тел (ни ан​ти-A, ни ан​ти-B), мож​но пе​ре​ли​вать эрит​ро​ци​ты лю​бой дру​гой груп​пы.

 XE "Беременность:группы крови системы ABO+<1497>"Бе​ре​мен​ность

У ма​те​ри и пло​да, ра​зу​ме​ет​ся, мо​гут быть раз​ные груп​пы кро​ви по сис​те​ме AB0. Од​на​ко по​сколь​ку ан​ти-A и ан​ти-B-ан​ти​те​ла не про​ни​ка​ют че​рез пла​цен​ту, ни​ка​ких ос​лож​не​ний в нор​ме в по​доб​ных слу​ча​ях не бы​ва​ет. XE "Беременность:группы крови системы ABO=<1498>"

 XE "Группы крови:системы AB0=<1494>"
 XE "Группы крови:системы Rh+<1495>"Груп​пы кро​ви сис​те​мы Rh

Ан​ти​ге​ны

К сис​те​ме Rh (ре​зус-фак​тор) при​над​ле​жат три па​ры эрит​ро​ци​тар​ных ан​ти​ге​нов (то есть про​дук​ты трех пар ал​лель​ных ге​нов; см. ни​же, разд. «На​сле​до​ва​ние»):

· Cc;

· Dd;

· Ee.

Сле​до​ва​тель​но, у ка​ж​до​го че​ло​ве​ка име​ет​ся по од​но​му из ка​ж​дой па​ры ан​ти​ге​нов (на​при​мер, cDE, CDE, cde и пр.).

Наи​боль​ши​ми ан​ти​ген​ны​ми свой​ст​ва​ми об​ла​да​ет ан​ти​ген D, и имен​но он наи​бо​лее рас​про​стра​нен у че​ло​ве​ка.

Ан​ти​те​ла

Ан​ти​те​ла к ан​ти​ге​нам Rh (ан​ти​ре​зус​ные ан​ти​те​ла, на​зы​вае​мые так​же Rh-агг​лю​ти​ни​на​ми) об​ла​да​ют сле​дую​щи​ми свой​ст​ва​ми:

· они яв​ля​ют​ся при​об​ре​тен​ны​ми (вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся толь​ко по​сле по​па​да​ния в кровь ре​зус-от​ри​ца​тель​но​го че​ло​ве​ка ре​зус-по​ло​жи​тель​ных эрит​ро​ци​тов);

· их мо​ле​ку​лы мел​кие (про​хо​дят че​рез пла​цен​ту).

Груп​пы кро​ви сис​те​мы Rh

Как уже го​во​ри​лось, наи​бо​лее рас​про​стра​нен и об​ла​да​ет наи​боль​ши​ми ан​ти​ген​ны​ми свой​ст​ва​ми ан​ти​ген D. По​это​му имен​но в за​ви​си​мо​сти от на​ли​чия на эрит​ро​ци​тах это​го ан​ти​ге​на вы​де​ля​ют две груп​пы кро​ви сис​те​мы Rh: ре​зус-по​ло​жи​тель​ную (Rh+) и ре​зус-от​ри​ца​тель​ную (Rh-). 85% пред​ста​ви​те​лей бе​лой ра​сы ре​зус-по​ло​жи​тель​ны.

По​сколь​ку ан​ти​ре​зус​ные ан​ти​те​ла при​об​ре​тен​ные, в нор​ме их нет не толь​ко у ре​зус-по​ло​жи​тель​ных, но и у ре​зус-от​ри​ца​тель​ных лиц.

На​сле​до​ва​ние

В дан​ной сис​те​ме име​ют​ся три па​ры ал​лель​ных ге​нов:

· Cc;

· Dd;

· Bb.

Од​на​ко, по​сколь​ку о ре​зус-при​над​леж​но​сти су​дят по ан​ти​ге​ну D, с точ​ки зре​ния на​сле​до​ва​ния ре​зус-фак​то​ра важ​на па​ра Dd.
Для то​го что​бы в эрит​ро​ци​тах был ан​ти​ген D, не​об​хо​ди​мо и дос​та​точ​но иметь хо​тя бы один ген D. Сле​до​ва​тель​но:

· ре​зус-по​ло​жи​тель​ные ли​ца мо​гут иметь ге​но​тип DD или Dd;

· ре​зус-от​ри​ца​тель​ные ли​ца мо​гут иметь толь​ко ге​но​тип dd.

Пе​ре​ли​ва​ние кро​ви

По​сколь​ку эрит​ро​ци​ты ре​зус-от​ри​ца​тель​ной кро​ви не со​дер​жат Rh-ан​ти​ге​нов, их мож​но пе​ре​ли​вать (в ви​де эрит​ро​ци​тар​ной мас​сы) и ре​зус-от​ри​ца​тель​ным, и ре​зус-по​ло​жи​тель​ным ли​цам.

Ес​ли же, на​про​тив, ре​зус-по​ло​жи​тель​ные эрит​ро​ци​ты по​па​дут в кровь ре​зус-от​ри​ца​тель​но​му че​ло​ве​ку, то при пер​вом та​ком кон​так​те ре​ак​ции агг​лю​ти​на​ции не бу​дет — од​на​ко бу​дут вы​ра​ба​ты​вать​ся ан​ти​ре​зус​ные ан​ти​те​ла (та​кое пе​ре​ли​ва​ние осо​бен​но не​до​пус​ти​мо для ре​зус-от​ри​ца​тель​ных жен​щин; см. ни​же). При по​втор​ном та​ком оши​боч​ном пе​ре​ли​ва​нии воз​ник​нет ре​ак​ция агг​лю​ти​на​ции.

 XE "Беременность:группы крови системы Rh+<1499>"Бе​ре​мен​ность

Ос​лож​не​ния воз​мож​ны в слу​чае, ес​ли мать ре​зус-от​ри​ца​тель​на, а плод — ре​зус-по​ло​жи​те​лен. Осо​бен​но​сти этих ос​лож​не​ний вы​те​ка​ют из обе​их ха​рак​те​ри​стик ан​ти​ре​зус​ных ан​ти​тел — эти ан​ти​те​ла при​об​ре​тен​ные и мел​кие.

В слу​чае пер​вой бе​ре​мен​но​сти (и ес​ли ра​нее по ошиб​ке не пе​ре​ли​ва​ли ре​зус-по​ло​жи​тель​ную кровь) в кро​ви ма​те​ри ан​ти​ре​зус​ных ан​ти​тел нет, и они в те​че​ние поч​ти всей бе​ре​мен​но​сти не вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся (пла​цен​та в нор​ме не про​пус​ка​ет эрит​ро​ци​ты, и кровь ма​те​ри не кон​так​ти​ру​ет с эрит​ро​ци​та​ми пло​да). Од​на​ко к кон​цу бе​ре​мен​но​сти, и осо​бен​но в ро​дах в свя​зи с от​ры​вом пла​цен​ты, кровь пло​да с ан​ти​ге​на​ми Rh про​ни​ка​ет в кровь ма​те​ри, и у той об​ра​зу​ют​ся ан​ти​ре​зус​ные ан​ти​те​ла. При по​сле​дую​щей бе​ре​мен​но​сти ре​зус-по​ло​жи​тель​ным пло​дом эти ан​ти​те​ла про​хо​дят че​рез пла​цен​ту и по​вре​ж​да​ют эрит​ро​ци​ты пло​да, вы​зы​вая  XE "Гемолитическая болезнь новорожденных<1501>"ге​мо​ли​ти​че​скую бо​лезнь но​во​ро​ж​ден​ных. XE "Беременность:группы крови системы Rh=<1500>"

 XE "Группы крови=<1488>"

 XE "Группы крови:системы Rh=<1496>"
 XE "Антигены системы HLA+<1502>"Лей​ко​ци​тар​ные ан​ти​ге​ны и транс​план​та​ция ор​га​нов

Ан​ти​ге​ны эрит​ро​ци​тов име​ют важ​ней​шее кли​ни​че​ское зна​че​ние, так как оп​ре​де​ля​ют пра​ви​ла пе​ре​ли​ва​ния кро​ви. Од​на​ко, ра​зу​ме​ет​ся, ан​ти​ге​ны име​ют​ся на всех клет​ках кро​ви (как и дру​гих тка​ней). Осо​бен​но важ​ны не​ко​то​рые ан​ти​ге​ны лей​ко​ци​тов, при​над​ле​жа​щие к так на​зы​вае​мой сис​те​ме HLA (Human Leucocyte Antigens — ан​ти​ге​ны лей​ко​ци​тов че​ло​ве​ка). Эти же ан​ти​ге​ны со​дер​жат​ся и во всех дру​гих тка​нях и оп​ре​де​ля​ют их со​вмес​ти​мость при транс​план​та​ции ор​га​нов. Сле​до​ва​тель​но, оп​ре​де​ле​ние ан​ти​ге​нов HLA — важ​ней​ший ме​тод под​бо​ра до​но​ра для транс​план​та​ции. Под​роб​нее этот во​прос рас​смат​ри​ва​ет​ся в кур​се им​му​но​ло​гии. XE "Антигены системы HLA=<1503>"
Гла​ва 10. Фи​зио​ло​гия ды​ха​ния

Об​щие прин​ци​пы

 XE "Дыхание:стадии+<1504>"Ды​ха​ние — это об​мен ды​ха​тель​ны​ми га​за​ми (O2 и CO2) ме​ж​ду ат​мо​сфер​ным воз​ду​хом и клет​ка​ми. Этот об​мен про​те​ка​ет в пять ста​дий.

1. Об​мен ме​ж​ду ат​мо​сфер​ным воз​ду​хом и аль​ве​о​ла​ми — ле​гоч​ная вен​ти​ля​ция.
2. Об​мен ме​ж​ду аль​ве​о​ла​ми и кро​вью — ле​гоч​ная диф​фу​зия.
3. Пе​ре​нос ме​ж​ду ле​гоч​ны​ми и сис​тем​ны​ми ка​пил​ля​ра​ми (то есть от лег​ких к тка​ням и об​рат​но) — транс​порт кро​вью.
4. Об​мен ме​ж​ду сис​тем​ны​ми ка​пил​ля​ра​ми и клет​ка​ми — тка​не​вая диф​фу​зия.
5. По​треб​ле​ние клет​ка​ми O2 и вы​де​ле​ние CO2 — кле​точ​ное ды​ха​ние.
 XE "Дыхание:внешнее+<1506>"Пер​вые две ста​дии на​зы​ва​ют внеш​ним ды​ха​ни​ем, по​след​ние две —  XE "Дыхание:внутреннее<1508>"внут​рен​ним ды​ха​ни​ем.
В про​цес​сах ды​ха​ния уча​ст​ву​ют два ти​па транс​пор​та:

· диф​фу​зи​он​ный транс​порт — диф​фу​зия ды​ха​тель​ных га​зов че​рез био​ло​ги​че​ские мем​бра​ны по гра​ди​ен​ту кон​цен​тра​ции их сво​бод​ных мо​ле​кул; это — 2-я и 4-я ста​дии;

· кон​век​ци​он​ный  XE "Транспорт:конвекционный+<1511>"транс​порт — пе​ре​нос ды​ха​тель​ных га​зов вме​сте с дви​жу​щей​ся сре​дой (convectio — со​вме​ст​ный пе​ре​нос): воз​ду​хом (1-я ста​дия) или кро​вью (3-я ста​дия). XE "Транспорт:конвекционный=<1512>"
Ор​га​ны внеш​не​го ды​ха​ния — это лег​кие (а так​же ды​ха​тель​ные пу​ти, груд​ная клет​ка, ды​ха​тель​ные мыш​цы). Со​от​вет​ст​вен​но двум ста​ди​ям внеш​не​го ды​ха​ния — ле​гоч​ной вен​ти​ля​ции и ле​гоч​ной диф​фу​зии — лег​кие вы​пол​ня​ют вен​ти​ля​ци​он​ную и га​зо​об​мен​ную функ​ции. XE "Дыхание:внешнее=<1507>"
Мы рас​смот​рим сна​ча​ла ле​гоч​ную вен​ти​ля​цию, за​тем — со​дер​жа​ние ды​ха​тель​ных га​зов в кро​ви (транс​порт га​зов кро​вью), и толь​ко по​том вер​нем​ся к га​зо​об​ме​ну в лег​ких и к сис​те​ме внеш​не​го ды​ха​ния в це​лом, — так как, не зная свойств кро​ви как пе​ре​но​ся​щей га​зы жид​ко​сти, не​воз​мож​но по​нять осо​бен​но​сти га​зо​об​ме​на ме​ж​ду аль​ве​о​ляр​ным воз​ду​хом и кро​вью. XE "Дыхание:стадии=<1505>"
Ле​гоч​ная вен​ти​ля​ция

Эта те​ма сво​дит​ся к че​ты​рем ос​нов​ным во​про​сам.

1. Ка​ко​вы объ​е​мы лег​ких, то есть сколь​ко воз​ду​ха со​дер​жат или мо​гут со​дер​жать лег​кие в раз​ных ус​ло​ви​ях? Это ста​ти​че​ские по​ка​за​те​ли функ​ции лег​ких (ле​гоч​ные объ​е​мы и ем​ко​сти); они из​ме​ря​ют​ся в лит​рах (мил​ли​лит​рах).

2. Ка​ко​ва про​из​во​ди​тель​ность лег​ких, то есть ка​кой объ​ем воз​ду​ха лег​кие пе​ре​ка​чи​ва​ют в еди​ни​цу вре​ме​ни? Это ди​на​ми​че​ские по​ка​за​те​ли функ​ции лег​ких (по​ка​за​те​ли вен​ти​ля​ции); они из​ме​ря​ют​ся в лит​рах в ми​ну​ту.

3. Ка​ков ме​ха​низм ра​бо​ты лег​ких, то есть ка​кие си​лы дей​ст​ву​ют в ды​ха​тель​ной сис​те​ме во вре​мя ды​ха​ния? Этот во​прос изу​ча​ет био​ме​ха​ни​ка ды​ха​ния.

4. Ка​ко​ва ско​рость воз​душ​но​го по​то​ка в ды​ха​тель​ных пу​тях и от че​го она за​ви​сит? Этот во​прос изу​ча​ет аэ​ро​ди​на​ми​ка ды​ха​ния.

 XE "Легкие:объемы и емкости+<1513>"Ле​гоч​ные объ​е​мы и ем​ко​сти

На рис. 10.1 изо​бра​же​на за​пись объ​е​мов вды​хае​мо​го и вы​ды​хае​мо​го воз​ду​ха — спи​ро​грам​ма. Вы​де​ля​ют 4 про​стых объ​е​ма и 4 со​став​ных объ​е​ма; по​след​ние пред​став​ля​ют со​бой сум​мы двух или не​сколь​ких объ​е​мов и на​зы​ва​ют​ся ле​гоч​ны​ми ем​ко​стя​ми, а про​стые объ​е​мы при этом на​зы​ва​ют про​сто ле​гоч​ны​ми объ​е​ма​ми.

· Ле​гоч​ные объ​е​мы:

· ды​ха​тель​ный объ​ем: объ​ем воз​ду​ха, вды​хае​мый (или вы​ды​хае​мый) при од​ном вдо​хе (вы​до​хе). В нор​ме при спо​кой​ном ды​ха​нии — до 500 мл;

· ре​зерв​ный объ​ем вдо​ха: объ​ем воз​ду​ха, ко​то​рый мож​но до​пол​ни​тель​но вдох​нуть по​сле спо​кой​но​го вдо​ха. В нор​ме — 2000—3000 мл;

· ре​зерв​ный объ​ем вы​до​ха: объ​ем воз​ду​ха, ко​то​рый мож​но до​пол​ни​тель​но вы​дох​нуть по​сле спо​кой​но​го вы​до​ха. В нор​ме — око​ло 1000—1500 мл;

· ос​та​точ​ный объ​ем лег​ких: объ​ем воз​ду​ха, ко​то​рый ос​та​ет​ся в лег​ких по​сле мак​си​маль​но​го вы​до​ха. В нор​ме — око​ло 1000—1500 мл.

· Ле​гоч​ные ем​ко​сти:

· жиз​нен​ная ем​кость лег​ких: объ​ем воз​ду​ха, ко​то​рый мож​но вы​дох​нуть по​сле мак​си​маль​но​го вдо​ха; сум​ма ды​ха​тель​но​го объ​е​ма, ре​зерв​но​го объ​е​ма вдо​ха и ре​зерв​но​го объ​е​ма вы​до​ха. В нор​ме — 3000—4500 мл;

· об​щая ем​кость лег​ких: объ​ем воз​ду​ха, со​дер​жа​щий​ся в лег​ких на вы​со​те мак​си​маль​но​го вдо​ха; сум​ма жиз​нен​ной ем​ко​сти лег​ких и ос​та​точ​но​го объ​е​ма лег​ких. В нор​ме — 4000—6000 мл;

· функ​цио​наль​ная ос​та​точ​ная ем​кость: объ​ем воз​ду​ха, со​дер​жа​щий​ся в лег​ких по​сле спо​кой​но​го вы​до​ха; сум​ма ре​зерв​но​го объ​е​ма вы​до​ха и ос​та​точ​но​го объ​е​ма лег​ких. В нор​ме — 2000—3000 мл;

· ем​кость вдо​ха: объ​ем воз​ду​ха, ко​то​рый мож​но вдох​нуть по​сле спо​кой​но​го вы​до​ха; сум​ма ды​ха​тель​но​го объ​е​ма и ре​зерв​но​го объ​е​ма вдо​ха. В нор​ме — 2500—3500 мл.

При​ве​ден​ные ко​ли​че​ст​вен​ные зна​че​ния силь​но ко​леб​лют​ся, за​ви​сят от по​ла, воз​рас​та, рос​та и дру​гих фак​то​ров и яв​ля​ют​ся ори​ен​ти​ро​воч​ны​ми.

Крат​ко оха​рак​те​ри​зу​ем не​ко​то​рые наи​бо​лее важ​ные из ле​гоч​ных объ​е​мов и ем​ко​стей.

· Жиз​нен​ная ем​кость лег​ких. Этот по​ка​за​тель за​ви​сит от эла​стич​но​сти лег​ких и груд​ной клет​ки, со​стоя​ния ды​ха​тель​ных мышц и их ин​нер​ва​ции, из​ме​ня​ет​ся в за​ви​си​мо​сти от уров​ня тре​ни​ро​ван​но​сти и яв​ля​ет​ся од​ним из са​мых рас​про​стра​нен​ных по​ка​за​те​лей функ​ции внеш​не​го ды​ха​ния.

· Ос​та​точ​ный объ​ем лег​ких. Этот объ​ем нель​зя из​ме​рить (а сле​до​ва​тель​но, нель​зя из​ме​рить или рас​счи​тать функ​цио​наль​ную ос​та​точ​ную ем​кость и об​щую ем​кость лег​ких) при спи​ро​мет​рии. Он оп​ре​де​ля​ет​ся дру​ги​ми ме​то​да​ми. Ос​та​точ​ный объ​ем лег​ких — важ​ный кли​ни​че​ский по​ка​за​тель; в ча​ст​но​сти, он сни​жа​ет​ся при мно​гих со​стоя​ни​ях, ха​рак​те​ри​зую​щих​ся за​труд​нен​ным вы​до​хом.

· Функ​цио​наль​ная ос​та​точ​ная ем​кость. Этот по​ка​за​тель ра​вен объ​е​му воз​ду​ха в лег​ких пе​ред на​ча​лом вдо​ха. Этот объ​ем дос​та​точ​но ве​лик, что пре​ду​пре​ж​да​ет рез​кие ко​ле​ба​ния со​ста​ва аль​ве​о​ляр​но​го воз​ду​ха в про​цес​се ды​ха​ния: при ка​ж​дом вдо​хе аль​ве​о​ляр​ный воз​дух об​нов​ля​ет​ся лишь на не​боль​шую часть. Кро​ме то​го, за счет боль​шой функ​цио​наль​ной ос​та​точ​ной ем​ко​сти в аль​ве​о​лах соз​да​ет​ся ре​зерв воз​ду​ха на слу​чай дли​тель​ной за​держ​ки ды​ха​ния.

 XE "Мертвое пространство+<1516>"Мерт​вое про​стран​ст​во

В лег​ких мож​но вы​де​лить два от​де​ла:

· аль​ве​о​ляр​ное про​стран​ст​во — все от​де​лы лег​ких, в ко​то​рых идет га​зо​об​мен (аль​ве​о​лы и аль​ве​о​ляр​ные хо​ды);

· мерт​вое про​стран​ст​во — все ды​ха​тель​ные пу​ти, в ко​то​рых не идет га​зо​об​мен (верх​ние ды​ха​тель​ные пу​ти, тра​хея, брон​хи и брон​хио​лы вплоть до тер​ми​наль​ных брон​хи​ол).

Объ​ем мерт​во​го про​стран​ст​ва со​став​ля​ет око​ло 150 мл. Та​ким об​ра​зом, при ка​ж​дом вдо​хе 150 мл по​сту​паю​ще​го воз​ду​ха не уча​ст​ву​ют в га​зо​об​ме​не.

· Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние мерт​во​го про​стран​ст​ва. Со​от​но​ше​ние ме​ж​ду объ​е​мом мерт​во​го про​стран​ст​ва и ды​ха​тель​ным объ​е​мом — это один из фак​то​ров, оп​ре​де​ляю​щих эф​фек​тив​ность ды​ха​ния. Так, ес​ли объ​ем мерт​во​го про​стран​ст​ва = 150 мл, а ды​ха​тель​ный объ​ем = 450 мл, то до аль​ве​ол до​хо​дит (и уча​ст​ву​ет в га​зо​об​ме​не) две тре​ти ды​ха​тель​но​го объ​е​ма; ес​ли же ды​ха​тель​ный объ​ем = 300 мл, то до аль​ве​ол дой​дет все​го по​ло​ви​на.

· Ди​аг​но​сти​че​ское зна​че​ние мерт​во​го про​стран​ст​ва. При оп​ре​де​лен​ных си​туа​ци​ях не​ко​то​рые аль​ве​о​лы вен​ти​ли​ру​ют​ся, но га​зо​об​мен в них не идет (на​при​мер, ес​ли они не снаб​жа​ют​ся кро​вью); объ​ем мерт​во​го про​стран​ст​ва воз​рас​та​ет. В свя​зи с этим вы​де​ля​ют ана​то​ми​че​ское мерт​вое про​стран​ст​во (ды​ха​тель​ные пу​ти) и функ​цио​наль​ное мерт​вое про​стран​ст​во (ана​то​ми​че​ское мерт​вое про​стран​ст​во + аль​ве​о​лы, в ко​то​рых идет вен​ти​ля​ция, но не га​зо​об​мен). В нор​ме они прак​ти​че​ски рав​ны; ес​ли функ​цио​наль​ное мерт​вое про​стран​ст​во су​ще​ст​вен​но боль​ше, то это, как пра​ви​ло, при​знак па​то​ло​гии. XE "Легкие:объемы и емкости=<1514>"
По​ка​за​те​ли вен​ти​ля​ции
Ос​нов​ных та​ких по​ка​за​те​лей три.

1.  XE "Минутный объем дыхания+<1520>"Ми​нут​ный объ​ем ды​ха​ния (МОД) — объ​ем воз​ду​ха, про​хо​дя​щий че​рез лег​кие за ми​ну​ту. В по​кое МОД со​став​ля​ет 6—8 л/мин.

2.  XE "Максимальная вентиляция легких+<1522>"Мак​си​маль​ная вен​ти​ля​ция лег​ких (МВЛ) — объ​ем воз​ду​ха, ко​то​рый мог бы прой​ти че​рез лег​кие за ми​ну​ту при мак​си​маль​но ин​тен​сив​ном (час​том и глу​бо​ком) ды​ха​нии.

3. Аль​ве​о​ляр​ная вен​ти​ля​ция (АВ) — объ​ем воз​ду​ха, про​хо​дя​щий че​рез аль​ве​о​ляр​ное про​стран​ст​во за ми​ну​ту.

Крат​ко оха​рак​те​ри​зу​ем эти по​ка​за​те​ли.

· МВЛ от​ра​жа​ет мак​си​маль​ные ре​зер​вы ды​ха​тель​ной сис​те​мы, ко​то​рые ни​ко​гда не ис​поль​зу​ют​ся: МВЛ мо​жет дос​ти​гать 180 л/мин, а МОД да​же при са​мой ин​тен​сив​ной на​груз​ке не пре​вы​ша​ет 100 л/мин. Что​бы рас​счи​тать МВЛ, че​ло​ве​ка про​сят ды​шать мак​си​маль​но ин​тен​сив​но в те​че​ние 10 с и по​лу​чен​ный объ​ем воз​ду​ха пе​ре​рас​счи​ты​ва​ют на 1 мин.

· МОД все​гда боль​ше АВ, так как часть МОД идет на вен​ти​ля​цию мерт​во​го про​стран​ст​ва.

· Для га​зо​об​ме​на важ​нее ве​ли​чи​на АВ, но ра​бо​та ды​ха​тель​ных мышц за​ви​сит от МОД.

Ди​на​ми​че​ские по​ка​за​те​ли свя​за​ны со ста​ти​че​ски​ми, а имен​но с ды​ха​тель​ным объ​е​мом и объ​е​мом мерт​во​го про​стран​ст​ва, че​рез час​то​ту ды​ха​ний:

МОД = ДО  ЧД,
(1)

АВ = (ДО – ОМП)  ЧД,
(2)

где ДО — ды​ха​тель​ный объ​ем; ОМП — объ​ем мерт​во​го про​стран​ст​ва; ЧД — час​то​та ды​ха​ний. XE "Минутный объем дыхания=<1521>"

 XE "Максимальная вентиляция легких=<1523>"

 XE "Мертвое пространство=<1517>"
 XE "Дыхание:биомеханика+<1524>"Био​ме​ха​ни​ка ды​ха​ния

 XE "Дыхание:механизм и действующие силы+<1528>"Об​щий ме​ха​низм ды​ха​ния

 XE "Дыхательные мышцы+<1530>"В ды​ха​нии уча​ст​ву​ют две груп​пы мышц:

· ин​спи​ра​тор​ные (inspiratio — вдох): диа​фраг​ма и на​руж​ные меж​ре​бер​ные мыш​цы;

· экс​пи​ра​тор​ные (expiratio — вы​дох): внут​рен​ние меж​ре​бер​ные мыш​цы и мыш​цы брюш​но​го прес​са.

Как мы уви​дим ни​же, в спо​кой​ном ды​ха​нии уча​ст​ву​ют толь​ко ин​спи​ра​тор​ные мыш​цы.

По​сле​до​ва​тель​ность ды​ха​тель​но​го цик​ла сле​дую​щая.

1. Со​кра​ще​ние ин​спи​ра​тор​ных мышц вы​зы​ва​ет рас​ши​ре​ние груд​ной клет​ки и опус​ка​ние диа​фраг​мы.

2. Лег​кие сле​ду​ют за груд​ной клет​кой и диа​фраг​мой и при этом са​ми рас​ши​ря​ют​ся.

3. В ре​зуль​та​те дав​ле​ние в лег​ких па​да​ет, в них за​са​сы​ва​ет​ся воз​дух и про​ис​хо​дит вдох.

4. За​тем ды​ха​тель​ные мыш​цы рас​слаб​ля​ют​ся.

5. Рас​тя​нув​шие​ся при вдо​хе лег​кие спа​да​ют​ся, за ни​ми сле​ду​ют груд​ная клет​ка и диа​фраг​ма. XE "Дыхательные мышцы=<1531>"
6. В ре​зуль​та​те дав​ле​ние в лег​ких по​вы​ша​ет​ся, из них вы​дав​ли​ва​ет​ся воз​дух и про​ис​хо​дит вы​дох.

Та​ким об​ра​зом, вдох про​ис​хо​дит за счет мы​шеч​ной си​лы (ак​тив​но), а вы​дох — за счет уп​ру​гой си​лы рас​тя​ну​тых лег​ких (пас​сив​но). Это ка​са​ет​ся спо​кой​но​го вы​до​ха; в фор​си​ро​ван​ном вы​до​хе до​пол​ни​тель​но уча​ст​ву​ют экс​пи​ра​тор​ные мыш​цы.

Ме​ж​ду лег​ки​ми с од​ной сто​ро​ны, и диа​фраг​мой и груд​ной клет​кой — с дру​гой, на​хо​дит​ся  XE "Плевральная полость+<1532>"плев​раль​ная по​лость. Эта по​лость гер​ме​тич​на и за​пол​не​на жид​ко​стью; по​сколь​ку жид​ко​сти не​сжи​мае​мы, лег​кие при вдо​хе сле​ду​ют за груд​ной клет​кой (и диа​фраг​мой), а груд​ная клет​ка при вы​до​хе — за лег​ки​ми (в нор​ме плев​раль​ная по​лость пред​став​ля​ет со​бой уз​кую щель ме​ж​ду вис​це​раль​ной и па​рие​таль​ной плев​рой; эта щель за​пол​не​на тон​чай​шим сло​ем жид​ко​сти, так что вис​це​раль​ная и па​рие​таль​ная плев​ра фак​ти​че​ски сце​п​ле​ны друг с дру​гом, как два смо​чен​ных во​дой стек​ла). XE "Плевральная полость=<1533>"
Си​лы, дей​ст​вую​щие в лег​ких и груд​ной клет​ке в хо​де ды​ха​тель​но​го цик​ла

Мы убе​ди​лись в том, что в лег​ких и груд​ной клет​ке дей​ст​ву​ют си​лы, соз​да​вае​мые мыш​ца​ми, и уп​ру​гие си​лы. По​след​ние име​ют ог​ром​ное зна​че​ние в нор​ме и па​то​ло​гии:

· с од​ной сто​ро​ны, зна​чи​тель​ная часть ра​бо​ты ды​ха​тель​ных мышц при​хо​дит​ся на пре​одо​ле​ние уп​ру​гих сил;

· с дру​гой сто​ро​ны, уп​ру​гие си​лы под​дер​жи​ва​ют в рас​тя​ну​том и, сле​до​ва​тель​но, рас​кры​том со​стоя​нии мно​гие внут​ри​груд​ные струк​ту​ры, в ча​ст​но​сти со​су​ды и мел​кие ды​ха​тель​ные пу​ти.

Рас​смот​рим си​лы, дей​ст​вую​щие в ды​ха​тель​ном ап​па​ра​те (лег​ких и груд​ной клет​ке) в три мо​мен​та: 1) ко​нец спо​кой​но​го вы​до​ха; 2) вы​со​та спо​кой​но​го вдо​ха; 3) про​цесс спо​кой​но​го вы​до​ха. Эти си​лы изо​бра​же​ны на рис. 10.2, Б.

Ко​нец спо​кой​но​го вы​до​ха (рис. 10.2, Б, сле​ва)

Ды​ха​тель​ные мыш​цы рас​слаб​ле​ны, ды​ха​тель​ный ап​па​рат на​хо​дит​ся в со​стоя​нии по​коя, но си​лы в нем дей​ст​ву​ют: ес​ли соз​дать пнев​мо​то​ракс (раз​гер​ме​ти​зи​ро​вать плев​раль​ную по​лость), то лег​кие спа​дут​ся. Сле​до​ва​тель​но, на них дей​ст​ву​ет си​ла, на​прав​лен​ная к кор​ню. Это уп​ру​гая си​ла лег​ких Fл, на​зы​вае​мая так​же  XE "Легкие:эластическая тяга+<1534>"эла​сти​че​ской тя​гой лег​ких. Ос​нов​ные фак​то​ры, соз​даю​щие эту си​лу, сле​дую​щие:

· рас​тя​же​ние эла​сти​че​ских во​ло​кон лег​ких;

· по​верх​но​ст​ное на​тя​же​ние жид​ко​сти, по​кры​ваю​щей аль​ве​о​лы. Эта си​ла су​ще​ст​вен​но (в пять раз) мень​ше по срав​не​нию с по​верх​но​ст​ным на​тя​же​ни​ем та​кой же по пло​ща​ди вод​ной плен​ки бла​го​да​ря на​ли​чию в аль​ве​о​ляр​ной жид​ко​сти по​верх​но​ст​но-ак​тив​ных ве​ществ —  XE "Сурфактанты легочные<1536>"сур​фак​тан​тов. XE "Легкие:эластическая тяга=<1535>"
Под дей​ст​ви​ем уп​ру​гой си​лы Fл лег​кие стре​мят​ся умень​шить свой объ​ем и при этом тя​нут за со​бой груд​ную клет​ку. По​сколь​ку груд​ная клет​ка так​же об​ла​да​ет уп​ру​го​стью, в ней, как в сжа​той пру​жи​не, так​же воз​ни​ка​ет уп​ру​гая си​ла, на​прав​лен​ная про​ти​во​по​лож​но уп​ру​гой си​ле лег​ких; это уп​ру​гая си​ла груд​ной клет​ки Fг. В кон​це спо​кой​но​го вы​до​ха эти си​лы рав​ны, но на​прав​ле​ны про​ти​во​по​лож​но; по​это​му ды​ха​тель​ный ап​па​рат на​хо​дит​ся в по​кое:

Fл = Fг.
(3)

При пнев​мо​то​рак​се, та​ким об​ра​зом, лег​кие спа​дут​ся, а груд​ная клет​ка рас​ши​рит​ся.

Ко​нец спо​кой​но​го вдо​ха (рис. 10.2, Б, в цен​тре)

Пред​по​ло​жим, что мы сде​ла​ли вдох и за​фик​си​ро​ва​ли груд​ную клет​ку на вы​со​те вдо​ха с по​мо​щью ды​ха​тель​ных мышц. При этом:

· поя​ви​лась но​вая си​ла, обу​слов​лен​ная со​кра​ще​ни​ем ды​ха​тель​ных мышц (Fм);

· уп​ру​гая си​ла лег​ких Fл воз​рос​ла, так как лег​кие еще боль​ше рас​тя​ну​лись;

· уп​ру​гая си​ла груд​ной клет​ки Fг умень​ши​лась, так как груд​ная клет​ка рас​ши​ри​лась в на​прав​ле​нии дей​ст​вия этой си​лы.

По​сколь​ку ды​ха​тель​ный ап​па​рат за​фик​си​ро​ван, сум​мы сил, дей​ст​вую​щих в раз​ных на​прав​ле​ни​ях, рав​ны:

Fл = Fг + Fм.
(4)

Про​цесс спо​кой​но​го вы​до​ха (рис. 10.2, Б, спра​ва)

Ин​спи​ра​тор​ные мыш​цы рас​сла​би​лись, си​ла Fм (урав​не​ние (4)) ис​чез​ла, лег​кие вме​сте с груд​ной клет​кой ста​ли сме​щать​ся к кор​ню под дей​ст​ви​ем уп​ру​гой си​лы лег​ких, пре​вы​шаю​щей уп​ру​гую си​лу груд​ной клет​ки:

Fл > Fг.
(5)  XE "Дыхание:механизм и действующие силы =<1529>"
 XE "Давление:плевральное+<1537>"Плев​раль​ное дав​ле​ние как по​ка​за​тель уп​ру​гих сил

Лег​кие в груд​ной клет​ке рас​тя​ну​ты, и эта рас​тя​ги​ваю​щая си​ла дей​ст​ву​ет на все внут​ри​груд​ные струк​ту​ры — со​су​ды, ды​ха​тель​ные пу​ти и пр. (рис. 10.3), они как бы под​ве​ше​ны в груд​ной по​лос​ти на рас​тя​ну​тых пру​жин​ках. Для под​дер​жа​ния в рас​кры​том со​стоя​нии об​ра​зо​ва​ний с мяг​ки​ми стен​ка​ми и с низ​ким дав​ле​ни​ем в про​све​те (ве​ны, брон​хио​лы) эта рас​тя​ги​ваю​щая си​ла иг​ра​ет ре​шаю​щую роль. По​ка​за​те​лем этой рас​тя​ги​ваю​щей си​лы слу​жит так на​зы​вае​мое плев​раль​ное дав​ле​ние.

Из рис. 10.3 вид​но, что од​на и та же по ве​ли​чи​не си​ла дей​ст​ву​ет и на стен​ки брон​хи​ол и кро​ве​нос​ных со​су​дов, и на пи​ще​вод, и на вис​це​раль​ный лис​ток плев​ры, стре​мясь от​тя​нуть его по на​прав​ле​нию к кор​ню. Оче​вид​но, что при этом в плев​раль​ной по​лос​ти соз​да​ет​ся не​ко​то​рое раз​ря​же​ние, то есть от​ри​ца​тель​ное (по от​но​ше​нию к ат​мо​сфер​но​му) дав​ле​ние. Это дав​ле​ние и на​зы​ва​ют плев​раль​ным дав​ле​ни​ем.

Рас​смот​рим под​роб​но про​ис​хо​ж​де​ние плев​раль​но​го дав​ле​ния и его из​ме​не​ния в про​цес​се ды​ха​ния; для это​го вер​нем​ся к рис. 10.2, В. На этом ри​сун​ке при​ве​де​на мо​дель в ви​де ци​лин​д​ра с дву​мя порш​ня​ми; ле​вый пор​шень со​от​вет​ст​ву​ет груд​ной клет​ке, пра​вый — лег​ким, про​стран​ст​во ме​ж​ду порш​ня​ми — плев​раль​ной по​лос​ти. Со​еди​нен​ные с порш​ня​ми пру​жи​ны изо​бра​жа​ют уп​ру​гие си​лы лег​ких и груд​ной клет​ки; вме​сто сил при​ве​де​ны соз​да​вае​мые ими дав​ле​ния (дав​ле​ние = си​ла на еди​ни​цу пло​ща​ди).

· В со​стоя​нии по​коя ды​ха​тель​но​го ап​па​ра​та (ко​нец спо​кой​но​го вы​до​ха, ле​вый ри​су​нок) за ка​ж​дый пор​шень тя​нет со​еди​нен​ная с ним пру​жи​на, по​это​му в про​стран​ст​ве ме​ж​ду порш​ня​ми соз​да​ет​ся раз​ре​же​ние (от​ри​ца​тель​ное плев​раль​ное дав​ле​ние Pпл). В по​кое оно со​став​ля​ет око​ло –5 см вод. ст. По​сколь​ку порш​ни не дви​жут​ся (нет ни вдо​ха, ни вы​до​ха), дав​ле​ния, дей​ст​вую​щие на ка​ж​дый пор​шень с обе​их сто​рон, оди​на​ко​вы. Сна​ру​жи на порш​ни дей​ст​ву​ют уп​ру​гие дав​ле​ния лег​ких Pл (на ле​вый пор​шень) и груд​ной клет​ки Pг (на пра​вый), а из​нут​ри — плев​раль​ное дав​ле​ние. Зна​чит

Pг = Pпл;
(6)

Pл = Pпл;
(7)

или

Pг = Pпл = Pл.
(8)

· При вдо​хе по​яв​ля​ет​ся тре​тья си​ла (мы​шеч​ная) и, со​от​вет​ст​вен​но, соз​да​вае​мое ей дав​ле​ние Pм; ле​вый пор​шень (груд​ная клет​ка) сме​ща​ет​ся вле​во, сте​пень раз​ре​же​ния в про​стран​ст​ве ме​ж​ду порш​ня​ми (плев​раль​ной по​лос​ти) уве​ли​чи​ва​ет​ся, плев​раль​ное дав​ле​ние ста​но​вит​ся еще бо​лее от​ри​ца​тель​ным (при​мер​но –8 см вод. ст.; см. кри​вую на рис. 10.2, Г). При за​держ​ке ды​ха​ния на вы​со​те вдо​ха (ри​сун​ки в цен​тре):

Pг + Pм = Pпл;
(9)

Pл = Pпл;
(10)

или

Pг + Pм = Pпл = Pл.
(11)

Вид​но (урав​не​ния (8) и (11)), что и при вы​до​хе, и при вдо​хе Pпл = Pл; ины​ми сло​ва​ми, плев​раль​ное дав​ле​ние слу​жит по​ка​за​те​лем уп​ру​гой си​лы (эла​сти​че​ской тя​ги) лег​ких1.
1 Эти рас​су​ж​де​ния от​но​сят​ся к ес​те​ст​вен​но​му мед​лен​но​му ды​ха​нию, ко​гда дав​ле​ние в аль​ве​о​лах (аль​ве​о​ляр​ное давление) близ​ко к ат​мо​сфер​но​му (см. ни​же, разд. «Аэ​ро​ди​на​ми​ка ды​ха​ния»). При фор​си​ро​ван​ном ды​ха​нии или ис​кус​ст​вен​ной вен​ти​ля​ции лег​ких дав​ле​ние в аль​ве​о​лах при вдо​хе и вы​до​хе су​ще​ст​вен​но от​ли​ча​ет​ся от ат​мо​сфер​но​го, и рас​клад сил ста​но​вит​ся иным.

Ре​ги​ст​ра​ция плев​раль​но​го дав​ле​ния

Плев​раль​ное дав​ле​ние на​зы​ва​ет​ся так по​то​му, что его впер​вые за​ре​ги​ст​ри​ро​ва​ли в плев​раль​ной по​лос​ти по​сле ее пунк​ции. Ана​ло​гич​ное дав​ле​ние соз​да​ет​ся в лю​бых по​лых струк​ту​рах груд​ной по​лос​ти; в на​стоя​щее вре​мя ре​ги​ст​ри​ру​ют дав​ле​ние в пи​ще​во​де, но по тра​ди​ции про​дол​жа​ют на​зы​вать его плев​раль​ным, хо​тя все ча​ще ис​поль​зу​ют тер​мин «внут​ри​груд​ное дав​ле​ние». XE "Дыхание:биомеханика=<1525>"
 XE "Дыхание:аэродинамика+<1526>"Аэ​ро​ди​на​ми​ка ды​ха​ния

Этот раз​дел изу​ча​ет дви​же​ние воз​душ​ной струи в ды​ха​тель​ных пу​тях.

 XE "Легкие:воздушный поток в дыхательных путях+<1539>"Ме​ха​низ​мы воз​душ​но​го по​то​ка

Дви​жу​щей си​лой для дви​же​ния воз​ду​ха слу​жит раз​ность дав​ле​ний. При вдо​хе лег​кие рас​ши​ря​ют​ся и в аль​ве​о​лах соз​да​ет​ся не​ко​то​рое раз​ре​же​ние — аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние ста​но​вит​ся мень​ше ат​мо​сфер​но​го. Раз​ни​ца ме​ж​ду ат​мо​сфер​ным и аль​ве​о​ляр​ным дав​ле​ния​ми слу​жит дви​жу​щей си​лой для по​то​ка воз​ду​ха при вдо​хе. При вы​до​хе лег​кие спа​да​ют​ся, аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние не​сколь​ко по​вы​ша​ет​ся и ста​но​вит​ся боль​ше ат​мо​сфер​но​го. Дви​жу​щей си​лой для по​то​ка воз​ду​ха при вы​до​хе так​же слу​жит раз​ни​ца ме​ж​ду ат​мо​сфер​ным и аль​ве​о​ляр​ным дав​ле​ния​ми, толь​ко на​прав​ле​на она уже в дру​гую сто​ро​ну.

 XE "Сопротивление:дыхательных путей+<2669>"Ко​ли​че​ст​вен​ное опи​са​ние воз​душ​но​го по​то​ка

Воз​душ​ный по​ток — это ко​ли​че​ст​во воз​ду​ха, про​хо​дя​щее че​рез ды​ха​тель​ные пу​ти в еди​ни​цу вре​ме​ни; он из​ме​ря​ет​ся в л/с.

Воз​душ​ный по​ток пря​мо про​пор​цио​на​лен дви​жу​щей си​ле (раз​ни​це ме​ж​ду ат​мо​сфер​ным и аль​ве​о​ляр​ным дав​ле​ни​ем) и об​рат​но про​пор​цио​на​лен со​про​тив​ле​нию ды​ха​тель​ных пу​тей; от​сю​да, в не​ко​то​ром при​бли​же​нии:

Q = (Pальв – Pатм)/R,
(12)

где Q — воз​душ​ный по​ток в ды​ха​тель​ных пу​тях; Pальв — аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние; Pатм — ат​мо​сфер​ное дав​ле​ние; R — со​про​тив​ле​ние ды​ха​тель​ных пу​тей.

Или, ес​ли при​нять ат​мо​сфер​ное дав​ле​ние за ноль:

Q = Pальв/R.
(13)

Из урав​не​ния (13) сле​ду​ет, что при по​вы​ше​нии со​про​тив​ле​ния ды​ха​тель​ных пу​тей (на​при​мер, при спаз​ме брон​хи​ол) не​об​хо​ди​мый воз​душ​ный по​ток мо​жет быть дос​тиг​нут за счет по​вы​ше​ния аль​ве​о​ляр​но​го дав​ле​ния. Од​на​ко это по​вы​ше​ние не без​гра​нич​но из-за ди​на​ми​че​ско​го за​кры​тия ды​ха​тель​ных пу​тей.

 XE "Дыхательные пути, динамическое закрытие+<1543>"Ди​на​ми​че​ское за​кры​тие ды​ха​тель​ных пу​тей

Этот эф​фект обу​слов​лен дву​мя фак​то​ра​ми:

· дей​ст​ви​ем со​сед​них аль​ве​ол друг на дру​га;

· мяг​ко​стью сте​нок мел​ких брон​хи​ол.

 XE "Выдох форсированный+<1541>"На рис. 10.4, А изо​бра​же​ны две аль​ве​о​лы с ды​ха​тель​ны​ми пу​тя​ми. Пусть при фор​си​ро​ван​ном вы​до​хе аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние дос​ти​га​ет 8 см вод. ст. Это дав​ле​ние пе​ре​да​ет​ся на ды​ха​тель​ные пу​ти со​сед​них аль​ве​ол и стре​мит​ся их сжать. Од​на​ко эти ды​ха​тель​ные пу​ти не спа​да​ют​ся, так как в про​ти​во​по​лож​ном на​прав​ле​нии дей​ст​ву​ют две си​лы:

· рас​тя​ги​ваю​щая уп​ру​гая си​ла, рав​ная эла​сти​че​ской тя​ге лег​ких (см. вы​ше, разд. «Био​ме​ха​ни​ка ды​ха​ния»). На рис. 10.4 дав​ле​ние этой си​лы со​став​ля​ет 7 см вод. ст.;

· ос​та​точ​ное дав​ле​ние в ды​ха​тель​ных пу​тях: по ме​ре уда​ле​ния от аль​ве​о​лы дав​ле​ние па​да​ет, но все же не до ну​ля. На рис. 10.4 к то​му мо​мен​ту, ко​гда в стен​ке брон​хи​ол по​яв​ля​ют​ся хря​ще​вые коль​ца (от это​го уча​ст​ка ды​ха​тель​ные пу​ти уже спа​дать​ся не мо​гут), дав​ле​ние сни​зи​лось вдвое и ста​ло рав​ным 4 см вод. ст.

Та​ким об​ра​зом, сдав​ли​ваю​щее дав​ле​ние в дан​ном слу​чае рав​но 8 см вод. ст., а про​ти​во​дей​ст​вую​щее ему — 4 + 7 = 11 см вод. ст.; ды​ха​тель​ные пу​ти не спа​да​ют​ся.

На рис. 10.4, Б изо​бра​же​ны те же две аль​ве​о​лы, но толь​ко вы​дох еще бо​лее рез​кий — аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние дос​ти​га​ет 18 см вод. ст. К точ​ке по​яв​ле​ния хря​ще​вых ко​лец дав​ле​ние в ды​ха​тель​ных пу​тях, как и в пре​ды​ду​щем слу​чае, сни​жа​ет​ся вдвое (до 9 см вод. ст.), и сум​ма рас​тя​ги​ваю​щих дав​ле​ний (9 + 7 = 16 см вод. ст.) ста​но​вит​ся мень​ше сдав​ли​ваю​ще​го — ды​ха​тель​ные пу​ти спа​да​ют​ся. Это и есть ди​на​ми​че​ское за​кры​тие ды​ха​тель​ных пу​тей.

Из это​го сле​ду​ют сле​дую​щие важ​ные осо​бен​но​сти.

· Мак​си​маль​ная ско​рость фор​си​ро​ван​но​го вы​до​ха все​гда мень​ше, чем вдо​ха, так как на вдо​хе аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние, на​про​тив, ста​но​вит​ся от​ри​ца​тель​ным и не сдав​ли​ва​ет со​сед​ние ды​ха​тель​ные пу​ти.

· По ме​ре фор​си​ро​ван​но​го вы​до​ха ско​рость воз​душ​но​го по​то​ка сни​жа​ет​ся, так как чем мень​ше объ​ем лег​ких, тем мень​ше их эла​сти​че​ская тя​га (см. вы​ше, разд. «Био​ме​ха​ни​ка ды​ха​ния»).

· Ско​рость фор​си​ро​ван​но​го вы​до​ха ог​ра​ни​че​на тем аль​ве​о​ляр​ным дав​ле​ни​ем, при ко​то​ром на​сту​па​ет ди​на​ми​че​ское за​кры​тие ды​ха​тель​ных пу​тей. По​пыт​ки вы​дох​нуть еще бы​ст​рее за счет ин​тен​сив​но​го со​кра​ще​ния экс​пи​ра​тор​ных мышц бес​по​лез​ны: чем боль​ше мы​шеч​ное уси​лие, тем боль​ше аль​ве​о​ляр​ное дав​ле​ние и сдав​ле​ние ды​ха​тель​ных пу​тей (эф​фект  XE "Воздушной ловушки эффект<1545>"воз​душ​ной ло​вуш​ки). XE "Выдох форсированный=<1542>"
· Лю​бые на​ру​ше​ния, при​во​дя​щие к сни​же​нию эла​сти​че​ской тя​ги лег​ких, сде​ла​ют вы​дох за​труд​нен​ным.

· Лю​бые на​ру​ше​ния, при​во​дя​щие к по​вы​ше​нию со​про​тив​ле​ния мел​ких ды​ха​тель​ных пу​тей (на​при​мер, спазм брон​хи​ол), так​же сде​ла​ют вы​дох за​труд​нен​ным, так как чем боль​ше со​про​тив​ле​ние, тем бы​ст​рее па​да​ет дав​ле​ние в ды​ха​тель​ных пу​тях и, со​от​вет​ст​вен​но, об​щее дав​ле​ние, рас​тя​ги​ваю​щее ды​ха​тель​ные пу​ти; вдох при этом поч​ти не на​ру​шит​ся. XE "Давление:плевральное=<1538>"

 XE "Дыхательные пути, динамическое закрытие=<1544>"

 XE "Сопротивление:дыхательных путей=<2670>"
По​ка​за​те​ли ско​ро​сти воз​душ​но​го по​то​ка

Ос​нов​ные ме​то​ды из​ме​ре​ния этих по​ка​за​те​лей:

·  XE "Спирометрии+<1546>"спи​ро​мет​рия;

·  XE "Спирометрии+<1548>"пнев​мо​та​хо​мет​рия.

При спи​ро​мет​рии че​ло​ве​ка про​сят сде​лать мак​си​маль​ный вдох, за​тем — как мож​но бо​лее бы​ст​рый вы​дох; при этом за​пи​сы​ва​ют спи​ро​грам​му. Из рис. 10.5 вид​но, что по ме​ре вы​до​ха его ско​рость сни​жа​ет​ся. При этом мож​но за​ре​ги​ст​ри​ро​вать мно​же​ст​во по​ка​за​те​лей ско​ро​сти воз​душ​но​го по​то​ка; важ​ней​шие из них — объ​ем фор​си​ро​ван​но​го вы​до​ха за пер​вую се​кун​ду вы​до​ха ( XE "ОФВ1<1550>"ОФВ1) и от​но​ше​ние это​го объ​е​ма к фор​си​ро​ван​ной жиз​нен​ной ем​ко​сти лег​ких  XE "ОФВ1/ФЖЕЛ<1551>"ОФВ1/ФЖЕЛ (это от​но​ше​ние по​ка​зы​ва​ет, ка​кую часть от об​ще​го объ​е​ма мак​си​маль​но​го фор​си​ро​ван​но​го вы​до​ха, то есть от ФЖЕЛ, че​ло​век вы​ды​ха​ет за пер​вую се​кун​ду; в нор​ме оно со​став​ля​ет око​ло 75%). XE "Спирометрии=<1547>"
При пнев​мо​та​хо​мет​рии че​ло​ве​ка так​же про​сят сде​лать мак​си​маль​ный вдох, за​тем — как мож​но бо​лее бы​ст​рый вы​дох, но ре​ги​ст​ри​ру​ют при этом не объ​ем вы​ды​хае​мо​го воз​ду​ха (как при спи​ро​мет​рии), а не​по​сред​ст​вен​но мак​си​маль​ную ско​рость воз​душ​но​го по​то​ка. XE "Дыхание:аэродинамика=<1527>"

 XE "Спирометрии=<1549>" XE "Легкие:воздушный поток в дыхательных путях=<1540>"
Транс​порт га​зов кро​вью

Эта те​ма сво​дит​ся к двум взаи​мо​свя​зан​ным во​про​сам.

· В ка​ком ви​де ды​ха​тель​ные га​зы пе​ре​но​сят​ся кро​вью?

· Ка​ко​во со​дер​жа​ние ды​ха​тель​ных га​зов в кро​ви?

Об​щие прин​ци​пы

 XE "Газы:содержание в жидкостях+<1559>"Фор​мы со​дер​жа​ния га​зов в жид​ко​стях

Га​зы мо​гут пре​бы​вать в жид​ко​стях в двух со​стоя​ни​ях:

· фи​зи​че​ски рас​тво​рен​ном;

· хи​ми​че​ски свя​зан​ном (на​при​мер, ки​сло​род с ге​мо​гло​би​ном).

По​ка​за​те​ли со​дер​жа​ния га​зов в га​зо​вых сме​сях и жид​ко​стях

Этих по​ка​за​те​лей три.

1.  XE "Газы:фракционное содержание в газовой смеси+<1561>"Фрак​ци​он​ное со​дер​жа​ние га​за в сме​си F.

2. Пар​ци​аль​ное дав​ле​ние га​за в сме​си или жид​ко​сти p.

3. Объ​ем​ная кон​цен​тра​ция га​за в жид​ко​сти c.

Оп​ре​де​ле​ния

· Фрак​ци​он​ное со​дер​жа​ние по​ка​зы​ва​ет, ка​кой про​цент от об​ще​го объ​е​ма га​зо​вой сме​си при​хо​дит​ся на до​лю дан​но​го га​за:

Fг = Vг/Vсм  100,
(14)

где Fг — фрак​ци​он​ное со​дер​жа​ние га​за, %; Vг — объ​ем га​за, л; Vсм — объ​ем сме​си, л. На​при​мер, фрак​ци​он​ное со​дер​жа​ние ки​сло​ро​да в ат​мо​сфер​ном воз​ду​хе со​став​ля​ет 21%.

·  XE "Газы:парциальное давление+<1563>"Пар​ци​аль​ное дав​ле​ние. Этот по​ка​за​тель от​ра​жа​ет кон​цен​тра​цию сво​бод​ных мо​ле​кул дан​но​го га​за в га​зо​вой сме​си или жид​ко​сти; в жид​ко​сти это со​от​вет​ст​ву​ет ко​ли​че​ст​ву фи​зи​че​ски рас​тво​рен​но​го га​за. Для га​зо​вой сме​си пар​ци​аль​ное дав​ле​ние мож​но рас​счи​тать, зная об​щее дав​ле​ние га​зо​вой сме​си и фрак​ци​он​ное со​дер​жа​ние га​за:
pг = pсм  Fг,
(15)
где pг — пар​ци​аль​ное дав​ле​ние га​за, мм рт. ст.; Fг — фрак​ци​он​ное со​дер​жа​ние га​за, %; pсм — дав​ле​ние сме​си, мм рт. ст. На​при​мер, пар​ци​аль​ное дав​ле​ние ки​сло​ро​да в ат​мо​сфер​ном воз​ду​хе (при ат​мо​сфер​ном дав​ле​нии 760 мм рт. ст.) со​став​ля​ет 760 мм рт. ст.  21% = 160 мм рт. ст.

Пар​ци​аль​ное дав​ле​ние га​за в жид​ко​сти ино​гда на​зы​ва​ют на​пря​же​ни​ем. XE "Газы:фракционное содержание в газовой смеси=<1562>"
·  XE "Газы:объемная концентрация+<1565>"Объ​ем​ная кон​цен​тра​ция га​за в жид​ко​сти по​ка​зы​ва​ет, ка​кой объ​ем га​за в сво​бод​ном и свя​зан​ном ви​де со​дер​жит​ся в 100 мл жид​ко​сти, то есть со​от​вет​ст​ву​ет об​щей кон​цен​тра​ции фи​зи​че​ски рас​тво​рен​но​го и хи​ми​че​ски свя​зан​но​го га​за. Она из​ме​ря​ет​ся в млга​за/100 млжид​ко​сти, или объ​ем​ных про​цен​тах (об%). На​при​мер, объ​ем​ная кон​цен​тра​ция ки​сло​ро​да в ар​те​ри​аль​ной кро​ви со​став​ля​ет 20 мл ки​сло​ро​да/100 мл кро​ви, то есть 20 об%.

Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл

· Пар​ци​аль​ное дав​ле​ние (точ​нее, раз​ность пар​ци​аль​ных дав​ле​ний) га​за слу​жит дви​жу​щей си​лой диф​фу​зии га​за из од​ной сре​ды в дру​гую (на​при​мер, из воз​ду​ха в кровь).

· Объ​ем​ная кон​цен​тра​ция от​ра​жа​ет об​щее со​дер​жа​ние га​за в кро​ви, и тем са​мым — его ко​ли​че​ст​во, ко​то​рое по​сту​па​ет к ор​га​нам или от​но​сит​ся от них.

Связь ме​ж​ду пар​ци​аль​ным дав​ле​ни​ем га​за и его объ​ем​ной кон​цен​тра​ци​ей

Про​цес​сы

Ес​ли газ кон​так​ти​ру​ет с жид​ко​стью, со​дер​жа​щей свя​зы​ваю​щее этот газ ве​ще​ст​во (на​при​мер, ки​сло​род аль​ве​о​ляр​но​го воз​ду​ха кон​так​ти​ру​ет с кро​вью, со​дер​жа​щей ге​мо​гло​бин), то газ бу​дет сна​ча​ла диф​фун​ди​ро​вать в жид​кость по гра​ди​ен​ту пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния, то есть рас​тво​рять​ся фи​зи​че​ски (рис. 10.6, А). Рас​тво​рив​ший​ся газ бу​дет диф​фун​ди​ро​вать в жид​ко​сти, под​хо​дить к свя​зы​ваю​ще​му ве​ще​ст​ву и со​еди​нять​ся с ним. Ес​ли вре​мя кон​так​та га​за с жид​ко​стью дос​та​точ​но ве​ли​ко, то ус​та​но​вит​ся ди​на​ми​че​ское рав​но​ве​сие (рис. 10.6, Б), при ко​то​ром:

· пар​ци​аль​ное дав​ле​ние га​за в жид​ко​сти бу​дет та​ким же, как в га​зо​вой сме​си;

· ко​ли​че​ст​во хи​ми​че​ски свя​зан​но​го га​за бу​дет за​ви​сеть от пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния (фи​зи​че​ски рас​тво​рен​но​го га​за), срод​ст​ва свя​зы​ваю​ще​го ве​ще​ст​ва к га​зу и ко​ли​че​ст​ва свя​зы​ваю​ще​го ве​ще​ст​ва.

 XE "Сатурационная кривая+<1567>"Ко​ли​че​ст​вен​ное опи​са​ние

Из пре​ды​ду​ще​го раз​де​ла мы уви​де​ли, что ко​ли​че​ст​во га​за в кро​ви (как фи​зи​че​ски рас​тво​рен​но​го, так и хи​ми​че​ски свя​зан​но​го) за​ви​сит от его пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния. Та​ким об​ра​зом, для то​го что​бы ко​ли​че​ст​вен​но опи​сать со​дер​жа​ние га​за в кро​ви, на​до от​ве​тить на во​прос о том, че​му рав​на объ​ем​ная кон​цен​тра​ция га​за (от​ра​жаю​щая об​щее со​дер​жа​ние га​за) при дан​ном пар​ци​аль​ном дав​ле​нии. Связь ме​ж​ду объ​ем​ной кон​цен​тра​ци​ей га​за и пар​ци​аль​ным дав​ле​ни​ем в жид​ко​сти опи​сы​ва​ет​ся так на​зы​вае​мы​ми са​ту​ра​ци​он​ны​ми кри​вы​ми.

На рис. 10.7 при​ве​де​ны са​ту​ра​ци​он​ные кри​вые для двух край​них слу​ча​ев. Кри​вая 1 (ниж​няя) со​от​вет​ст​ву​ет толь​ко фи​зи​че​ско​му рас​тво​ре​нию га​за; она пред​став​ля​ет со​бой пря​мую ли​нию. Кри​вая 2 (верх​няя): ос​нов​ная часть га​за на​хо​дит​ся в хи​ми​че​ски свя​зан​ном ви​де. Са​ту​ра​ци​он​ная кри​вая при этом в ка​кой-то мо​мент ста​но​вит​ся поч​ти го​ри​зон​таль​ной (даль​ней​шее уве​ли​че​ние пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния поч​ти не со​про​во​ж​да​ет​ся рос​том объ​ем​ной кон​цен​тра​ции). Этот мо​мент со​от​вет​ст​ву​ет пол​но​му на​сы​ще​нию всех уча​ст​ков свя​зы​ва​ния га​за; по​сле это​го по​вы​ше​ние пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния при​во​дит к рос​ту лишь ко​ли​че​ст​ва фи​зи​че​ски рас​тво​рен​но​го га​за.

Итак, ха​рак​тер за​ви​си​мо​сти объ​ем​но​го со​дер​жа​ния га​за от его пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния оп​ре​де​ля​ет​ся тем, в ка​ком ви​де газ пе​ре​но​сит​ся кро​вью. XE "Сатурационная кривая=<1568>"

 XE "Газы:содержание в жидкостях=<1560>"

 XE "Газы:парциальное давление=<1564>"

 XE "Газы:объемная концентрация=<1566>"
 XE "Кислород:перенос кровью+<1569>"Ки​сло​род

 XE "Гемоглобин:перенос кислорода+<1573>"Этот газ пе​ре​но​сит​ся кро​вью пре​иму​ще​ст​вен​но в хи​ми​че​ски свя​зан​ном ви​де — в со​еди​не​нии с ге​мо​гло​би​ном. Бу​ду​чи иде​аль​ным пе​ре​нос​чи​ком ки​сло​ро​да, ге​мо​гло​бин от​ве​ча​ет сле​дую​щим трем тре​бо​ва​ни​ям:

· свя​зы​ва​ет боль​шое ко​ли​че​ст​во ки​сло​ро​да в лег​ких;

· от​да​ет боль​шое ко​ли​че​ст​во ки​сло​ро​да в тка​нях;

· еще боль​ше уве​ли​чи​ва​ет от​да​чу ки​сло​ро​да в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях.

Из это​го вы​те​ка​ет ха​рак​тер са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой для ки​сло​ро​да.

 XE "Сатурационная кривая:для кислорода+<1571>"Са​ту​ра​ци​он​ная кри​вая для ки​сло​ро​да

Эта кри​вая при​ве​де​на на рис. 10.8.

· У нее име​ет​ся поч​ти го​ри​зон​таль​ный уча​сток, со​от​вет​ст​вую​щий пол​но​му на​сы​ще​нию ге​мо​гло​би​на ки​сло​ро​дом. Этот уча​сток на​чи​на​ет​ся при пар​ци​аль​ном дав​ле​нии ки​сло​ро​да (pO2) око​ло 70 мм рт. ст. В аль​ве​о​ляр​ном воз​ду​хе (и ар​те​ри​аль​ной кро​ви) pO2 со​став​ля​ет око​ло 100 мм рт. ст. Бла​го​да​ря это​му:

· в лег​ких кровь мак​си​маль​но на​сы​ща​ет​ся ки​сло​ро​дом;

· при сни​же​нии pO2 в аль​ве​о​ляр​ном воз​ду​хе да​же до 70 мм рт. ст. кровь все рав​но мак​си​маль​но на​сы​ща​ет​ся ки​сло​ро​дом — важ​ный ме​ха​низм за​щи​ты от ги​пок​сии.

Бла​го​да​ря го​ри​зон​таль​но​му уча​ст​ку са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой ге​мо​гло​бин от​ве​ча​ет пер​во​му тре​бо​ва​нию — свя​зы​ва​ет боль​шое ко​ли​че​ст​во ки​сло​ро​да в лег​ких.

· У нее име​ет​ся на​клон​ный уча​сток, со​от​вет​ст​вую​щий pO2 ме​нее 70 мм рт. ст. Зна​чит, при низ​ких зна​че​ни​ях pO2 (в тка​нях) срод​ст​во ге​мо​гло​би​на к ки​сло​ро​ду па​да​ет, и ки​сло​род вы​сво​бо​ж​да​ет​ся в тка​ни.

Бла​го​да​ря на​клон​но​му уча​ст​ку са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой ге​мо​гло​бин от​ве​ча​ет вто​ро​му тре​бо​ва​нию — от​да​ет боль​шое ко​ли​че​ст​во ки​сло​ро​да в тка​нях.

· При сни​же​нии pH (аци​до​зе), уве​ли​че​нии пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния уг​ле​ки​сло​го га​за (pCO2) и по​вы​ше​нии тем​пе​ра​ту​ры кри​вая сдви​га​ет​ся впра​во, то есть срод​ст​во ге​мо​гло​би​на к ки​сло​ро​ду па​да​ет. Все три фак​то​ра име​ют​ся в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях. Сле​до​ва​тель​но, омы​вая ак​тив​но ра​бо​таю​щие тка​ни, кровь от​да​ет им еще боль​ше ки​сло​ро​да.

Бла​го​да​ря сдви​гу са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой ге​мо​гло​бин от​ве​ча​ет треть​ему тре​бо​ва​нию — еще боль​ше уве​ли​чи​ва​ет от​да​чу ки​сло​ро​да в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях.

Ме​ха​низм из​ме​не​ния срод​ст​ва ге​мо​гло​би​на к ки​сло​ро​ду

Как мы толь​ко что вы​яс​ни​ли, сни​же​ние срод​ст​ва ге​мо​гло​би​на к ки​сло​ро​ду в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях обу​слов​ле​но дей​ст​ви​ем трех фак​то​ров1:
1 Су​ще​ст​ву​ет еще один, чет​вер​тый фак​тор, ока​зы​ваю​щий вы​ра​жен​ное влия​ние на срод​ст​во ге​мо​гло​би​на к ки​сло​ро​ду — кон​цен​тра​ция в кро​ви 2,3-ди​фос​фог​ли​це​ра​та. Од​на​ко эта кон​цен​тра​ция ме​ня​ет​ся, по-ви​ди​мо​му, толь​ко при па​то​ло​ги​че​ских или по мень​шей ме​ре по​гра​нич​ных ус​ло​ви​ях (на​при​мер, при хро​ни​че​ской ги​пок​сии) и по​это​му здесь не рас​смат​ри​ва​ет​ся.

· по​вы​ше​ни​ем тем​пе​ра​ту​ры;

· по​вы​ше​ни​ем pCO2;

· сни​же​ни​ем pH, то есть по​вы​ше​ни​ем со​дер​жа​ния H+.

Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия этих трех фак​то​ров сле​дую​щие.

· По​вы​ше​ние тем​пе​ра​ту​ры вы​зы​ва​ет не​спе​ци​фи​че​ский сдвиг рав​но​ве​сия в ре​ак​ции свя​зы​ва​ния ки​сло​ро​да с ге​мо​гло​би​ном в сто​ро​ну дис​со​циа​ции (так же как, на​при​мер, при по​вы​шен​ной тем​пе​ра​ту​ре луч​ше рас​тво​ря​ет​ся лю​бая соль — рав​но​ве​сие сдви​га​ет​ся в сто​ро​ну дис​со​ции​ро​ван​ных ио​нов).

· CO2 и H+, как и ки​сло​род, свя​зы​ва​ют​ся с ге​мо​гло​би​ном (см. ни​же), од​на​ко не с же​ле​зом ге​ма, а с раз​лич​ны​ми ами​но​кис​лот​ны​ми ос​тат​ка​ми бел​ко​вой час​ти — гло​би​на. При​сое​ди​не​ние CO2 и H+ к со​от​вет​ст​вую​щим цен​трам свя​зы​ва​ния вы​зы​ва​ет сни​же​ние срод​ст​ва ки​сло​род​но​го цен​тра (ге​ма) к ки​сло​ро​ду (по ме​ха​низ​му ал​ло​сте​ри​че​ско​го взаи​мо​дей​ст​вия, то есть влия​ния од​них уча​ст​ков бел​ка на свой​ст​ва дру​гих уча​ст​ков) (рис. 10.9, А).

Кри​вая  XE "Диссоциации оксигемоглобина кривая+<1575>"дис​со​циа​ции ок​си​ге​мог​ло​би​на

Вме​сто са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой для ки​сло​ро​да час​то при​во​дят очень по​хо​жую на нее кри​вую дис​со​циа​ции ок​си​ге​мог​ло​би​на (рис. 10.10). Она от​ли​ча​ет​ся тем, что по вер​ти​каль​ной оси от​ло​же​на не объ​ем​ная кон​цен​тра​ция ки​сло​ро​да, а сте​пень на​сы​ще​ния ге​мо​гло​би​на ки​сло​ро​дом. Го​ри​зон​таль​но​му уча​ст​ку при этом со​от​вет​ст​ву​ет на​сы​ще​ние, рав​ное 100%. XE "Сатурационная кривая:для кислорода=<1572>"

 XE "Диссоциации оксигемоглобина кривая=<1576>"
Связь ме​ж​ду на​сы​ще​ни​ем ге​мо​гло​би​на ки​сло​ро​дом и объ​ем​ной кон​цен​тра​ци​ей ки​сло​ро​да в кро​ви

Из со​пос​тав​ле​ния са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой для ки​сло​ро​да (рис. 10.8) и кри​вой дис​со​циа​ции ок​си​ге​мог​ло​би​на (рис. 10.10) вид​но, что при 100% на​сы​ще​нии ге​мо​гло​би​на ки​сло​ро​дом объ​ем​ная кон​цен​тра​ция ки​сло​ро​да в кро​ви со​став​ля​ет (в нор​ме!) око​ло 20 об%. Рас​смот​рим, ка​ким об​ра​зом по​лу​ча​ет​ся та​кое зна​че​ние.

По​сколь​ку по​дав​ляю​щая часть ки​сло​ро​да в кро​ви при​хо​дит​ся на хи​ми​че​ски свя​зан​ный с ге​мо​гло​би​ном ки​сло​род, объ​ем​ная кон​цен​тра​ция ки​сло​ро​да в кро​ви за​ви​сит от:

· кон​цен​тра​ции ге​мо​гло​би​на;

·  XE "Гемоглобин:кислородная емкость+<1579>"ки​сло​род​ной ем​ко​сти ге​мо​гло​би​на, то есть мак​си​маль​но​го ко​ли​че​ст​ва ки​сло​ро​да, ко​то​рое мо​жет свя​зать 1 г ге​мо​гло​би​на при пол​ном на​сы​ще​нии; XE "Гемоглобин:кислородной емкости=<1580>"
· сте​пе​ни на​сы​ще​ния ге​мо​гло​би​на ки​сло​ро​дом:

cO2 = Hb%  КЕHb  sO2,

(16)

где cO2 — объ​ем​ная кон​цен​тра​ция ки​сло​ро​да; Hb% — кон​цен​тра​ция ге​мо​гло​би​на в кро​ви; КЕHb — ки​сло​род​ная ем​кость ге​мо​гло​би​на; sO2 — на​сы​ще​ние ге​мо​гло​би​на ки​сло​ро​дом.

В иде​аль​ном слу​чае для ар​те​ри​аль​ной кро​ви:

· Hb% рав​на 15 г/100 мл;

· КЕHb рав​на 1,34 — один грамм ге​мо​гло​би​на при пол​ном на​сы​ще​нии спо​со​бен свя​зать до 1,34 мл ки​сло​ро​да;

· sO2 рав​но око​ло 100%.

Итак:

cO2 = 15 (г Hb/100 мл кро​ви)  1,34 (мл O2/г Hb)  100%= 20 (мл O2/100 мл кро​ви).(17)

 XE "Кислород:парциальные давления и объемные концентрации в крови<1581>"Пар​ци​аль​ные дав​ле​ния и объ​ем​ные кон​цен​тра​ции ки​сло​ро​да в ар​те​ри​аль​ной и ве​ноз​ной кро​ви при​ве​де​ны в табл. 10.1. XE "Кислород:перенос кровью=<1570>"

 XE "Гемоглобин:перенос кислорода=<1574>"
 XE "Углекислый газ:перенос кровью+<1584>"Уг​ле​кис​лый газ

Этот газ пе​ре​но​сит​ся в не​сколь​ких фор​мах, или транс​порт​ных фрак​ци​ях:

· фи​зи​че​ски рас​тво​рен​ный CO2;

· CO2, со​еди​нен​ный с  XE "Гемоглобин:перенос углекислого газа+<1594>"ге​мо​гло​би​ном ( XE "Карбогемоглобин+<1588>"кар​бо​ге​мог​ло​бин);

· би​кар​бо​нат (HCO3–).

Для то​го что​бы мог об​ра​зо​вать​ся би​кар​бо​нат, CO2 дол​жен сна​ча​ла про​реа​ги​ро​вать с H2O с об​ра​зо​ва​ни​ем уголь​ной ки​сло​ты. Эта ре​ак​ция ка​та​ли​зи​ру​ет​ся фер​мен​том  XE "Карбоангидраза+<1586>"кар​бо​ан​гид​ра​зой, на​хо​дя​щей​ся в эрит​ро​ци​тах. Та​ким об​ра​зом, для об​ра​зо​ва​ния би​кар​бо​на​та CO2 дол​жен сна​ча​ла вой​ти в эрит​ро​цит. По​сколь​ку ге​мо​гло​бин име​ет​ся толь​ко в эрит​ро​ци​тах, для об​ра​зо​ва​ния кар​бо​ге​мог​ло​би​на CO2 так​же дол​жен вой​ти в эрит​ро​цит. Об​ра​зую​щий​ся в эрит​ро​ци​тах би​кар​бо​нат дол​жен вый​ти в плаз​му, а для со​хра​не​ния элек​тро​ней​траль​но​сти вза​мен в эрит​ро​цит дол​жен по​сту​пить дру​гой ани​он — ос​нов​ной ани​он плаз​мы Cl–. Это осу​ще​ст​в​ля​ет мем​бран​ный бе​лок —  XE “Обменники:хлор-бикарбонатный+<1590>"хлор-би​кар​бо​нат​ный об​мен​ник.
Итак, об​ра​зо​ва​ние ос​нов​ных транс​порт​ных фрак​ций CO2 про​ис​хо​дит в эрит​ро​ци​те, и для это​го эрит​ро​цит об​ла​да​ет сле​дую​щи​ми свой​ст​ва​ми:

· в ци​то​плаз​ме эрит​ро​ци​та име​ет​ся кар​бо​ан​гид​ра​за;

· в ци​то​плаз​ме эрит​ро​ци​та име​ет​ся ге​мо​гло​бин;

· мем​бра​на эрит​ро​ци​та (как и лю​бые дру​гие мем​бра​ны) сво​бод​но про​пус​ка​ет CO2;

· в мем​бра​не эрит​ро​ци​та име​ет​ся хлор-би​кар​бо​нат​ный об​мен​ник.

Об​ра​зо​ва​ние транс​порт​ных фрак​ций CO2

По​сле​до​ва​тель​ность со​бы​тий при об​ра​зо​ва​нии этих фрак​ций сле​дую​щая (рис. 10.11).

1. Вы​де​ляе​мый тка​ня​ми CO2 про​хо​дит че​рез стен​ку ка​пил​ля​ра по гра​ди​ен​ту его пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния; об​ра​зу​ет​ся пер​вая фрак​ция — фи​зи​че​ски рас​тво​рен​ный CO2.

2. Из плаз​мы CO2 про​хо​дит че​рез мем​бра​ну эрит​ро​ци​та.

3. В эрит​ро​ци​те CO2 со​еди​ня​ет​ся с ге​мо​гло​би​ном; об​ра​зу​ет​ся вто​рая фрак​ция — кар​бо​ге​мог​ло​бин.

4. В эрит​ро​ци​те CO2 под дей​ст​ви​ем кар​бо​ан​гид​ра​зы со​еди​ня​ет​ся с во​дой; об​ра​зу​ет​ся уголь​ная ки​сло​та.

5. Уголь​ная ки​сло​та рас​па​да​ет​ся до H+ и HCO3–; об​ра​зу​ет​ся тре​тья фрак​ция — би​кар​бо​нат.

6. Би​кар​бо​нат вы​хо​дит из эрит​ро​ци​та в об​мен на Cl– (с по​мо​щью хлор-би​кар​бо​нат​но​го об​мен​ни​ка). XE “Обменники:хлор-бикарбонатный=<1591>"
7. Об​ра​зую​щие​ся на эта​пе 5 про​то​ны (H+) свя​зы​ва​ют​ся с ге​мо​гло​би​ном, так как он об​ла​да​ет бу​фер​ны​ми свой​ст​ва​ми (гл. 9). XE "Карбоангидраза=<1587>"
 XE "Сатурационная кривая:для углекислого газа+<1592>"Са​ту​ра​ци​он​ная кри​вая для CO2
Ос​нов​ная транс​порт​ная фрак​ция CO2 — би​кар​бо​нат, ко​то​рый мо​жет об​ра​зо​вы​вать​ся поч​ти бес​ко​неч​но (до тех пор, по​ка CO2 не свя​жет​ся со все​ми мо​ле​ку​ла​ми во​ды, что в фи​зио​ло​ги​че​ских ус​ло​ви​ях не​воз​мож​но). От​сю​да:

· объ​ем​ная кон​цен​тра​ция CO2 го​раз​до вы​ше, чем O2 (табл. 10.1);

· са​ту​ра​ци​он​ная кри​вая для CO2 не ха​рак​те​ри​зу​ет​ся на​сы​ще​ни​ем (не име​ет го​ри​зон​таль​но​го уча​ст​ка).

Эта кри​вая при​ве​де​на на рис. 10.12.

Фрак​ция кар​бо​ге​мог​ло​би​на при​да​ет са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой для CO2 важ​ное свой​ст​во (ана​ло​гич​ное со​от​вет​ст​вую​ще​му свой​ст​ву для ки​сло​ро​да): при сни​же​нии пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния ки​сло​ро​да (pO2) кри​вые сдви​га​ют​ся вверх и вле​во, то есть срод​ст​во ге​мо​гло​би​на к CO2 уве​ли​чи​ва​ет​ся. По​сколь​ку pO2 сни​же​но в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях, то, про​хо​дя че​рез та​кие тка​ни, кровь до​пол​ни​тель​но свя​зы​ва​ет ин​тен​сив​но вы​де​ляе​мый ими CO2.

 XE "Углекислый газ:парциальные давления и объемные концентрации в крови+<1582>"Пар​ци​аль​ные дав​ле​ния и объ​ем​ные кон​цен​тра​ции уг​ле​ки​сло​го га​за в ар​те​ри​аль​ной и ве​ноз​ной кро​ви при​ве​де​ны в табл. 10.1. XE "Углекислый газ:парциальные давления и объемные концентрации в крови=<1583>"

 XE "Карбогемоглобин=<1589>"

 XE "Сатурационная кривая:для углекислого газа=<1593>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:гемоглобиновый буфер+<1596>"Бу​фер​ные свой​ст​ва ге​мо​гло​би​на

Ге​мо​гло​бин — это глав​ный внут​ри​эрит​ро​ци​тар​ный бу​фер и са​мый мощ​ный бу​фер ор​га​низ​ма (гл. 9). Эта его функ​ция важ​на по​то​му, что в эрит​ро​ци​тах в боль​шом ко​ли​че​ст​ве об​ра​зу​ют​ся про​то​ны (см. вы​ше, разд. «Об​ра​зо​ва​ние транс​порт​ных фрак​ций CO2»). Бу​фер​ные свой​ст​ва ге​мо​гло​би​на до​пол​ни​тель​но уси​ли​ва​ют​ся за счет то​го, что при сни​же​нии пар​ци​аль​но​го дав​ле​ния ки​сло​ро​да (pO2) ге​мо​гло​бин ак​тив​нее свя​зы​ва​ет про​то​ны. По​сколь​ку pO2 сни​же​но в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях, то, про​хо​дя че​рез та​кие тка​ни, кровь до​пол​ни​тель​но свя​зы​ва​ет про​то​ны (ак​тив​но ра​бо​таю​щие тка​ни ин​тен​сив​но вы​де​ля​ют кис​лые ме​та​бо​ли​ты).

Ме​ха​низм из​ме​не​ния срод​ст​ва ге​мо​гло​би​на к CO2 и H+

Вы​ше мы ви​де​ли, что при​сое​ди​не​ние CO2 и H+ к их цен​трам свя​зы​ва​ния сни​жа​ет срод​ст​во ге​ма к O2 (рис. 10.9, А). Точ​но так же (по ме​ха​низ​му ал​ло​сте​ри​че​ско​го взаи​мо​дей​ст​вия) при​сое​ди​не​ние O2 к его цен​тру свя​зы​ва​ния сни​жа​ет срод​ст​во ге​мо​гло​би​на к CO2 и H+. При умень​ше​нии кон​цен​тра​ции O2 (в ак​тив​но ра​бо​таю​щих тка​нях), на​про​тив, срод​ст​во цен​тров свя​зы​ва​ния CO2 и H+ к этим ве​ще​ст​вам по​вы​ша​ет​ся (рис. 10.9, Б). XE "Углекислый газ:перенос кровью=<1585>"

 XE "Гемоглобин:перенос углекислого газа=<1595>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:гемоглобиновый буфер=<1597>"
 XE "Дыхание:внешнее+<1552>"Внеш​нее ды​ха​ние

 XE "Легкие:газообмен+<1598>"Об​щие прин​ци​пы

Как от​ме​ча​лось в на​ча​ле гла​вы, внеш​нее ды​ха​ние вклю​ча​ет ле​гоч​ную вен​ти​ля​цию и ле​гоч​ную диф​фу​зию, то есть га​зо​об​мен в лег​ких.

Глав​ная цель внеш​не​го ды​ха​ния — обес​пе​чить по​сто​ян​ст​во пар​ци​аль​ных дав​ле​ний ды​ха​тель​ных га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви. Что же ка​са​ет​ся объ​ем​ных кон​цен​тра​ций ды​ха​тель​ных га​зов, то они за​ви​сят от срод​ст​ва к этим га​зам кро​ви (в ча​ст​но​сти, от кон​цен​тра​ции ге​мо​гло​би​на) и по​то​му не мо​гут ре​гу​ли​ро​вать​ся внеш​ним ды​ха​ни​ем. Та​ким об​ра​зом, пар​ци​аль​ные дав​ле​ния ды​ха​тель​ных га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви — по​ка​за​те​ли со​стоя​ния сис​те​мы внеш​не​го ды​ха​ния.

Для га​зо​об​ме​на в лег​ких не​об​хо​ди​мы три про​цес​са:

· по​сто​ян​ная дос​тав​ка воз​ду​ха к аль​ве​о​ляр​ной сто​ро​не га​зо​об​мен​ной по​верх​но​сти — ле​гоч​ная вен​ти​ля​ция;
· по​сто​ян​ная дос​тав​ка кро​ви к внут​ри​со​су​ди​стой сто​ро​не га​зо​об​мен​ной по​верх​но​сти — ле​гоч​ный кро​во​ток, или ле​гоч​ная пер​фу​зия;
·  XE "Легкие:диффузия+<1600>"

 XE "Газы:диффузия в легких+<1602>"транс​порт га​зов че​рез га​зо​об​мен​ную по​верх​ность — ле​гоч​ная диф​фу​зия.
Для то​го, что​бы га​зо​об​мен про​те​кал нор​маль​но (то есть обес​пе​чи​ва​лись долж​ные пар​ци​аль​ные дав​ле​ния га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви) не​об​хо​ди​мы:

· пол​но​цен​ная диф​фу​зия;

· оп​ре​де​лен​ное со​от​но​ше​ние ме​ж​ду при​то​ком к га​зо​об​мен​ной по​верх​но​сти воз​ду​ха с од​ной сто​ро​ны и кро​ви с дру​гой — вен​ти​ля​ци​он​но-пер​фу​зи​он​ное от​но​ше​ние.

Диф​фу​зия

Бла​го​да​ря ог​ром​ной пло​ща​ди и ма​лой тол​щи​не га​зо​об​мен​ной по​верх​но​сти и не​ко​то​рым дру​гим фак​то​рам диф​фу​зия га​зов за вре​мя их про​хо​ж​де​ния че​рез ка​пил​ля​ры лег​ких идет до пол​но​го рав​но​ве​сия, то есть вы​рав​ни​ва​ния пар​ци​аль​ных дав​ле​ний. Та​ким об​ра​зом, пар​ци​аль​ные дав​ле​ния га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви при​мер​но рав​ны пар​ци​аль​ным дав​ле​ни​ям га​зов в аль​ве​о​ляр​ном воз​ду​хе (при​мер​но, а не точ​но — в ча​ст​но​сти по​то​му, что к от​те​каю​щей от лег​ких ар​те​ри​аль​ной кро​ви при​ме​ши​ва​ет​ся не​ко​то​рое ко​ли​че​ст​во ве​ноз​ной кро​ви). XE "Газы:диффузия в легких=<1603>"

 XE "Легкие:диффузия=<1601>"
 XE "Вентиляционно-перфузионное отношение+<1604>"Вен​ти​ля​ци​он​но-пер​фу​зи​он​ное от​но​ше​ние

Рас​смот​рим три слу​чая, изо​бра​жен​ных на рис. 10.13. На этом ри​сун​ке в ви​де аль​ве​ол при​ве​де​ны три уча​ст​ка лег​ких. Во всех трех слу​ча​ях диф​фу​зия не на​ру​ше​на, то есть пар​ци​аль​ные дав​ле​ния га​зов (на ри​сун​ке при​ве​ден толь​ко ки​сло​род) в аль​ве​о​ляр​ном воз​ду​хе та​кие же, как в ар​те​ри​аль​ной кро​ви.

· В пер​вом слу​чае (рис. 10.13, А) и вен​ти​ля​ция, и пер​фу​зия дос​та​точ​ны; в аль​ве​о​лы по​сту​па​ет с од​ной сто​ро​ны ат​мо​сфер​ный воз​дух (пар​ци​аль​ное дав​ле​ние ки​сло​ро​да pO2 = 150 мм рт. ст.), с дру​гой — ве​ноз​ная кровь (pO2 = 40 мм рт. ст.). По ме​ре га​зо​об​ме​на ки​сло​род вы​хо​дит из аль​ве​о​ляр​но​го воз​ду​ха в кровь; в аль​ве​о​ляр​ном воз​ду​хе его пар​ци​аль​ное дав​ле​ние сни​жа​ет​ся, в кро​ви — по​вы​ша​ет​ся, и в ко​неч​ном сче​те в обе​их сре​дах дос​ти​га​ет не​кое​го про​ме​жу​точ​но​го зна​че​ния — 100 мм рт. ст.

· Во вто​ром слу​чае (рис. 10.13, Б) вен​ти​ля​ция рез​ко сни​же​на и пре​неб​ре​жи​мо ма​ла по срав​не​нию с пер​фу​зи​ей; по​сту​паю​щая к аль​ве​о​ле кровь поч​ти не ме​ня​ет свой со​став, и pO2 в от​те​каю​щей (ар​те​ри​аль​ной кро​ви) ос​та​ет​ся та​ким же, как в ве​ноз​ной — 40 мм рт. ст. Та​ким же ста​но​вит​ся и pO2 в аль​ве​о​ляр​ном воз​ду​хе, так как при не​на​ру​шен​ной диф​фу​зии пар​ци​аль​ные дав​ле​ния га​зов пол​но​стью урав​но​ве​ши​ва​ют​ся.

· В треть​ем слу​чае (рис. 10.13, В), на​про​тив, пер​фу​зия рез​ко сни​же​на и пре​неб​ре​жи​мо ма​ла по срав​не​нию с вен​ти​ля​ци​ей; по​сту​паю​щий в аль​ве​о​лы воз​дух не ме​ня​ет свой со​став, pO2 в нем ос​та​ет​ся та​ким же, как в ат​мо​сфер​ном (150 мм рт. ст.), и та​ким же ста​но​вит​ся pO2 в ар​те​ри​аль​ной кро​ви.

Все эти рас​су​ж​де​ния спра​вед​ли​вы и в от​но​ше​нии CO2: при рез​ком сни​же​нии вен​ти​ля​ции не​ко​ей аль​ве​о​лы pCO2 в от​те​каю​щей от нее ар​те​ри​аль​ной кро​ви ос​та​ет​ся та​ким же, как в ве​ноз​ной кро​ви (46 мм рт. ст.), а при рез​ком сни​же​нии пер​фу​зии — та​ким же, как в ат​мо​сфер​ном воз​ду​хе (око​ло 0 мм рт. ст.).

Итак, для дос​ти​же​ния долж​ных зна​че​ний пар​ци​аль​ных дав​ле​ний га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви — для ки​сло​ро​да 100 мм рт. ст., для уг​ле​ки​сло​го га​за 40 мм рт. ст., см. табл. 10.1 — долж​но быть стро​го оп​ре​де​лен​ное со​от​но​ше​ние ме​ж​ду аль​ве​о​ляр​ной вен​ти​ля​ци​ей и пер​фу​зи​ей, или вен​ти​ля​ци​он​но-пер​фу​зи​он​ное от​но​ше​ние. Это от​но​ше​ние в нор​ме со​став​ля​ет 0,8—1,0 (на​при​мер, в по​кое аль​ве​о​ляр​ная вен​ти​ля​ция рав​на 4,5 л/мин, а пер​фу​зия — 5 л/мин). Вен​ти​ля​ци​он​но-пер​фу​зи​он​ное от​но​ше​ние обо​зна​ча​ют VA/Q (VA — аль​ве​о​ляр​ная вен​ти​ля​ция, Q — ле​гоч​ная пер​фу​зия).
Для под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва VA/Q дей​ст​ву​ет важ​ней​ший ме​ха​низм — ар​те​рио​лы не​вен​ти​ли​руе​мых аль​ве​ол спаз​ми​ру​ют​ся. Это так на​зы​вае​мая  XE "Гипоксическая вазоконстрикция<1606>"ги​пок​си​че​ская ва​зо​кон​ст​рик​ция.

Рав​но​мер​ность вен​ти​ля​ци​он​но-пер​фу​зи​он​но​го от​но​ше​ния

Для нор​маль​ной функ​ции внеш​не​го ды​ха​ния не​дос​та​точ​но, что​бы VA/Q бы​ло нор​маль​ным (то есть со​став​ля​ло 0,8—1,0) для лег​ких в це​лом: оно долж​но быть еще и рав​но​мер​ным, то есть срав​ни​тель​но оди​на​ко​вым (и нор​маль​ным) в раз​ных от​де​лах лег​ких. Пред​ста​вим се​бе, на​при​мер, та​кую (силь​но пре​уве​ли​чен​ную) си​туа​цию. Пусть в ле​вом лег​ком по тем или иным при​чи​нам вен​ти​ля​ция сни​зи​лась и VA/Q умень​ши​лось в два раза, со​став​ляя 0,4. Ка​за​лось бы, при этом мо​жет ком​пен​са​тор​но воз​рас​ти вен​ти​ля​ция пра​во​го лег​ко​го, и ес​ли VA/Q в нем уве​ли​чит​ся вдвое (до 1,6), то в сред​нем для обо​их лег​ких VA/Q бу​дет нор​маль​ным (0,8) и внеш​нее ды​ха​ние не по​стра​да​ет. Од​на​ко на са​мом де​ле это не так: да​же ес​ли сред​нее VA/Q нор​маль​но, но в раз​ных от​де​лах лег​ких раз​лич​но (то есть име​ет​ся не​рав​но​мер​ность VA/Q), то функ​ция внеш​не​го ды​ха​ния на​ру​ша​ет​ся, то есть из​ме​ня​ют​ся пар​ци​аль​ные дав​ле​ния ды​ха​тель​ных га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви. Осо​бен​но при этом стра​да​ет (умень​ша​ет​ся) пар​ци​аль​ное дав​ле​ние ки​сло​ро​да. Рас​смот​рим при​чи​ну это​го на мо​де​ли, при​ве​ден​ной на рис. 10.14. На этом ри​сун​ке в ви​де аль​ве​ол пред​став​ле​ны два от​де​ла лег​ких. В ле​вой аль​ве​о​ле вен​ти​ля​ция сни​же​на; в ре​зуль​та​те пар​ци​аль​ное дав​ле​ние ки​сло​ро​да pO2 умень​ше​но до 50 мм рт. ст. и это​му pO2, как вид​но из са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой, со​от​вет​ст​ву​ет сни​жен​ная объ​ем​ная кон​цен​тра​ция ки​сло​ро​да (cO2), рав​ная 16 об% (нор​ма — 20 об%). В пра​вой аль​ве​о​ле вен​ти​ля​ция, на​про​тив, по​вы​ше​на и pO2 уве​ли​че​но до 150 мм рт. ст.; од​на​ко в свя​зи с тем, что уже при 70 мм рт. ст. ге​мо​гло​бин пол​но​стью на​сы​ща​ет​ся ки​сло​ро​дом, это​му pO2 со​от​вет​ст​ву​ет не по​вы​шен​ная, а нор​маль​ная cO2, рав​ная 20 об%. Кровь, от​те​каю​щая от обе​их аль​ве​ол, сме​ши​ва​ет​ся и в ре​зуль​та​те cO2 при​ни​ма​ет сред​нее зна​че​ние — 18 об%. Этой cO2 со​от​вет​ст​ву​ет pO2, рав​ное 70 мм рт. ст., то есть по​ни​жен​ное. Та​ким об​ра​зом, в свя​зи с осо​бен​но​стя​ми са​ту​ра​ци​он​ной кри​вой для O2 сни​же​ние VA/Q в од​них от​де​лах лег​ких не мо​жет быть ком​пен​си​ро​ва​но по​вы​ше​ни​ем VA/Q в дру​гих от​де​лах.

Та​кая не​рав​но​мер​ность вен​ти​ля​ци​он​но-пер​фу​зи​он​но​го от​но​ше​ния яв​ля​ет​ся од​ной из са​мых рас​про​стра​нен​ных при​чин на​ру​ше​ния функ​ции внеш​не​го ды​ха​ния в па​то​ло​гии. XE "Дыхание:внешнее=<1553>"

 XE "Легкие:газообмен=<1599>"

 XE "Вентиляционно-перфузионное отношение=<1605>"
 XE "Дыхание:регуляция+<1554>"Ре​гу​ля​ция ды​ха​ния

Ре​гу​ля​ция ды​ха​ния вклю​ча​ет две сто​ро​ны:

· про​ис​хо​ж​де​ние ды​ха​тель​но​го рит​ма (пе​рио​ди​че​ская сме​на вдо​ха и вы​до​ха);

· соб​ст​вен​но ре​гу​ля​ция ды​ха​ния (ре​гу​ля​ция ин​тен​сив​но​сти ды​ха​ния в со​от​вет​ст​вии с по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма).

Про​ис​хо​ж​де​ние ды​ха​тель​но​го рит​ма

Нерв​ные струк​ту​ры, за​даю​щие ды​ха​тель​ный ритм, уст​рое​ны чрез​вы​чай​но слож​но и до кон​ца не изу​че​ны. В свя​зи с этим мы рас​смот​рим лишь са​мую об​щую схе​му ра​бо​ты этих струк​тур.

По​нять об​щие прин​ци​пы ра​бо​ты ды​ха​тель​но​го цен​тра мож​но, ис​хо​дя из сле​дую​щих со​об​ра​же​ний:

· вдох осу​ще​ст​в​ля​ет​ся ак​тив​но, за счет со​кра​ще​ния ин​спи​ра​тор​ных мышц;

· спо​кой​ный вы​дох осу​ще​ст​в​ля​ет​ся пас​сив​но, за счет уп​ру​гой си​лы рас​тя​ну​тых лег​ких (см. вы​ше, разд. «Био​ме​ха​ни​ка ды​ха​ния»);

· в фор​си​ро​ван​ном вы​до​хе по​ми​мо уп​ру​гой си​лы лег​ких уча​ст​ву​ют экс​пи​ра​тор​ные мыш​цы.

Сле​до​ва​тель​но:

· во вре​мя вдо​ха ды​ха​тель​ный центр дол​жен по​сы​лать воз​бу​ж​даю​щие им​пуль​сы к мо​то​ней​ро​нам ин​спи​ра​тор​ных мышц, рас​по​ло​жен​ным в спин​ном моз​ге;

· при спо​кой​ном вы​до​хе дос​та​точ​но про​сто за​тор​мо​зить ней​ро​ны, по​сы​лаю​щие эти воз​бу​ж​даю​щие им​пуль​сы;

· при фор​си​ро​ван​ном вы​до​хе не​об​хо​ди​мо до​пол​ни​тель​но по​слать воз​бу​ж​даю​щую им​пуль​са​цию к мо​то​ней​ро​нам экс​пи​ра​тор​ных мышц.

 XE "Дыхательный центр+<1607>"В со​став ды​ха​тель​но​го цен​тра вхо​дят три ос​нов​ные струк​ту​ры, рас​по​ло​жен​ные в про​дол​го​ва​том моз​ге и мос​ту (рис. 10.15, А).

1. Дор​саль​ная груп​па ней​ро​нов, за​даю​щая ды​ха​тель​ный ритм при спо​кой​ном ды​ха​нии. Эти ней​ро​ны рас​по​ла​га​ют​ся в  XE “Ядро (а):одиночного пути<601>"пре​де​лах яд​ра оди​ноч​но​го пу​ти, в ко​то​рое по​сту​па​ют чув​ст​ви​тель​ные во​лок​на блу​ж​даю​ще​го и язы​ко​гло​точ​но​го нер​вов. По​это​му ней​ро​ны дор​саль​ной груп​пы по​лу​ча​ют ин​фор​ма​цию от ре​цеп​то​ров рас​тя​же​ния лег​ких и со​су​ди​стых хе​мо​ре​цеп​то​ров, вос​при​ни​маю​щих уров​ни ды​ха​тель​ных га​зов в кро​ви; кро​ме то​го, к ней​ро​нам дор​саль​ной груп​пы по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция от цен​траль​ных хе​мо​ре​цеп​то​ров про​дол​го​ва​то​го моз​га (см. ни​же). Та​ким об​ра​зом, дор​саль​ная груп​па ней​ро​нов фор​ми​ру​ет ды​ха​тель​ный ритм и по​лу​ча​ет всю ин​фор​ма​цию, не​об​хо​ди​мую для ре​гу​ля​ции ды​ха​ния и по​то​му яв​ля​ет​ся глав​ной струк​ту​рой ды​ха​тель​но​го цен​тра.

2. Вен​траль​ная груп​па ней​ро​нов, вклю​чаю​щая​ся при фор​си​ро​ван​ном ды​ха​нии и, сле​до​ва​тель​но, по​сы​лаю​щая им​пуль​сы к мо​то​ней​ро​нам экс​пи​ра​тор​ных мышц.

3. Ды​ха​тель​ные струк​ту​ры мос​та, глав​ным из ко​то​рых яв​ля​ет​ся  XE "Пневмотаксический центр<1609>"пнев​мо​так​си​че​ский центр. Им​пуль​са​ция от это​го цен​тра по​сту​па​ет к дор​саль​ной груп​пе ней​ро​нов, вы​зы​вая уко​ро​че​ние вдо​ха и тем са​мым де​лая ды​ха​ние бо​лее по​верх​но​ст​ным и час​тым. Бла​го​да​ря это​му пнев​мо​так​си​че​ский центр ре​гу​ли​ру​ет час​то​ту и глу​би​ну ды​ха​ния.

За ды​ха​тель​ный ритм, то есть пе​рио​ди​че​ское че​ре​до​ва​ние вдо​ха и вы​до​ха, как уже го​во​ри​лось, от​ве​ча​ет дор​саль​ная груп​па ней​ро​нов. Схе​ма пред​по​ла​гае​мо​го ней​рон​но​го кон​ту​ра, обес​пе​чи​ваю​ще​го сме​ну вдо​ха вы​до​хом, изо​бра​же​на на рис. 10.15, Б (в со​став дор​саль​ной груп​пы ней​ро​нов вхо​дит мно​же​ст​во та​ких кон​ту​ров). Вид​но, что он пред​став​ля​ет со​бой ти​пич​ный кон​тур — ге​не​ра​тор рит​ма (гл. 4, рис. 4.4, Д). В его со​став вхо​дят:

· ин​спи​ра​тор​ный ней​рон — воз​бу​ж​даю​щий ней​рон, по​сы​лаю​щий им​пуль​сы к мо​то​ней​ро​нам ин​спи​ра​тор​ных мышц и од​но​вре​мен​но, по кол​ла​те​ра​лям, к рас​по​ло​жен​но​му ря​дом с ним тор​моз​но​му ней​ро​ну;

· тор​моз​ный ней​рон, по​лу​чаю​щий им​пуль​са​цию от ин​спи​ра​тор​но​го ней​ро​на и за​тор​ма​жи​ваю​щий ин​спи​ра​тор​ный ней​рон.

Этот кон​тур ра​бо​та​ет сле​дую​щим об​ра​зом:

· ин​спи​ра​тор​ный ней​рон об​ла​да​ет ав​то​ма​тиз​мом, то есть спо​соб​но​стью са​мо​про​из​воль​но ге​не​ри​ро​вать им​пуль​сы;

· по ме​ре вдо​ха им​пуль​са​ция, по​сту​паю​щая к тор​моз​но​му ней​ро​ну, на​рас​та​ет и, ко​гда воз​бу​ж​де​ние это​го ней​ро​на дос​ти​га​ет дос​та​точ​но​го уров​ня, он за​тор​ма​жи​ва​ет ин​спи​ра​тор​ный ней​рон;

· вдох пре​кра​ща​ет​ся (сме​ня​ет​ся вы​до​хом) и од​но​вре​мен​но уст​ра​ня​ет​ся воз​бу​ж​де​ние тор​моз​но​го ней​ро​на; в ре​зуль​та​те ин​спи​ра​тор​ный ней​рон пе​ре​ста​ет за​тор​ма​жи​вать​ся, на​чи​на​ет вновь ге​не​ри​ро​вать им​пуль​сы и на​чи​на​ет​ся но​вый вдох.

Тор​моз​ные ней​ро​ны воз​бу​ж​да​ют​ся не толь​ко за счет по​сту​п​ле​ния им​пуль​сов от ин​спи​ра​тор​ных ней​ро​нов, но и за счет по​сту​п​ле​ния им​пуль​сов по во​лок​нам блу​ж​даю​щих нер​вов от ре​цеп​то​ров рас​тя​же​ния лег​ких. Чем глуб​же вдох, тем боль​ше им​пуль​са​ция от этих ре​цеп​то​ров и бы​ст​рее на​рас​та​ет воз​бу​ж​де​ние тор​моз​ных ней​ро​нов. Это еще один ме​ха​низм, спо​соб​ст​вую​щий сме​не вдо​ха вы​до​хом. Пре​кра​ще​ние вдо​ха в от​вет на рас​тя​же​ние лег​ких на​зы​ва​ет​ся  XE "Рефлексы:Геринга—Брейера<1610>"реф​лек​сом Ге​рин​га—Брей​е​ра. XE "Дыхательный центр=<1608>"
Ре​гу​ля​ция ды​ха​ния

Об​щие прин​ци​пы

· Цель ре​гу​ля​ции ды​ха​ния — под​дер​жа​ние:

· пар​ци​аль​ных дав​ле​ний ды​ха​тель​ных га​зов в ар​те​ри​аль​ной кро​ви;

· pH ар​те​ри​аль​ной кро​ви (эта цель дос​ти​га​ет​ся пу​тем ре​гу​ля​ции вы​ве​де​ния CO2 — ле​ту​че​го ки​сло​го ве​ще​ст​ва).

· Спо​соб ре​гу​ля​ции ды​ха​ния — из​ме​не​ние ле​гоч​ной вен​ти​ля​ции.

· Прин​ци​пы ре​гу​ля​ции ды​ха​ния:

· от​ри​ца​тель​ная об​рат​ная связь (на​при​мер, при на​ко​п​ле​нии CO2 вен​ти​ля​ция уси​ли​ва​ет​ся, и из​бы​ток это​го га​за вы​во​дит​ся);

· опе​ре​жаю​щая ре​гу​ля​ция (вен​ти​ля​ция уси​ли​ва​ет​ся еще до то​го, как мо​жет на​ко​пить​ся CO2, на​при​мер при на​ча​ле мы​шеч​ной ра​бо​ты).

Ме​ха​низ​мы

От​ри​ца​тель​ная об​рат​ная связь

По ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи дей​ст​ву​ют те фак​то​ры, под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва ко​то​рых яв​ля​ет​ся це​лью ре​гу​ля​ции ды​ха​ния:

· пар​ци​аль​ное дав​ле​ние в ар​те​ри​аль​ной кро​ви CO2 (paCO2);
· пар​ци​аль​ное дав​ле​ние в ар​те​ри​аль​ной кро​ви O2 (paO2);
· pH ар​те​ри​аль​ной кро​ви.

Са​мым силь​ным сти​му​ля​то​ром ды​ха​ния яв​ля​ет​ся по​вы​ше​ние paCO2 (ги​пер​кап​ния), за​тем — сни​же​ние pH ( XE "Ацидоз<3086>"аци​доз), за​тем — сни​же​ние paO2 (ги​пок​се​мия).

Эти три па​ра​мет​ра вос​при​ни​ма​ют​ся хе​мо​ре​цеп​то​ра​ми, рас​по​ло​жен​ны​ми:

·  XE "Хеморецепторы+<1611>"в про​дол​го​ва​том моз​ге (цен​траль​ные хе​мо​ре​цеп​то​ры). Эти ре​цеп​то​ры вос​при​ни​ма​ют paCO2 и pH;

· в круп​ных ар​те​ри​ях (пе​ри​фе​ри​че​ские хе​мо​ре​цеп​то​ры). Эти ре​цеп​то​ры так​же вос​при​ни​ма​ют paCO2 и pH, но кро​ме то​го — еще и paO2.

Пе​ри​фе​ри​че​ские хе​мо​ре​цеп​то​ры рас​по​ла​га​ют​ся в ду​ге аор​ты ( XE "Аортальные тельца<1613>"аор​таль​ные тель​ца) и в ка​ро​тид​ном си​ну​се ( XE "Каротидные тельца<1614>"ка​ро​тид​ные тель​ца, или сон​ные гло​му​сы). От аор​таль​ных те​лец им​пуль​са​ция по​сту​па​ет в ды​ха​тель​ный центр по во​лок​нам блу​ж​даю​щих нер​вов, от ка​ро​тид​ных — язы​ко​гло​точ​ных. XE "Хеморецепторы=<1612>"
Опе​ре​жаю​щая ре​гу​ля​ция

Эта ре​гу​ля​ция вклю​ча​ет​ся до то​го, как из​ме​ня​ют​ся paCO2, paO2 и pH — в тех си​туа​ци​ях, ко​гда эти па​ра​мет​ры мо​гут из​ме​нить​ся. При​ме​ра​ми мо​гут быть:

· им​пуль​са​ция от про​прио​ре​цеп​то​ров ске​лет​ных мышц, сви​де​тель​ст​вую​щая о по​вы​шен​ной фи​зи​че​ской на​груз​ке;

· ус​лов​но​реф​лек​тор​ные сиг​на​лы от ко​ры го​лов​но​го моз​га пе​ред на​ча​лом фи​зи​че​ской на​груз​ки.

· речь, боль, ка​шель и мно​гие дру​гие фак​то​ры XE "Дыхание:регуляция=<1555>"
 XE "Эритропоэз, регуляция+<1556>"Ре​гу​ля​ция эри​тро​по​эза

Ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции ды​ха​ния спо​соб​ны под​дер​жи​вать пар​ци​аль​ные дав​ле​ния ды​ха​тель​ных га​зов, но не их объ​ем​ные кон​цен​тра​ции. Осо​бен​но это ка​са​ет​ся ки​сло​ро​да: он пе​ре​но​сит​ся глав​ным об​ра​зом ге​мо​гло​би​ном, и его объ​ем​ная кон​цен​тра​ция за​ви​сит от со​дер​жа​ния в кро​ви это​го бел​ка, а сле​до​ва​тель​но, эрит​ро​ци​тов. Та​ким об​ра​зом, под​дер​жа​ние объ​ем​ной кон​цен​тра​ции ки​сло​ро​да сво​дит​ся к ре​гу​ля​ции чис​ла эрит​ро​ци​тов в кро​ви, то есть вы​ра​бот​ки эрит​ро​ци​тов, или эри​тро​по​эза.

Ме​ха​низм этой ре​гу​ля​ции сле​дую​щий:

· сни​же​ние объ​ем​ной кон​цен​тра​ции ки​сло​ро​да вос​при​ни​ма​ет​ся оп​ре​де​лен​ны​ми клет​ка​ми по​чек;

· в от​вет эти клет​ки вы​ра​ба​ты​ва​ют гор​мон  XE "Эритропоэтин<1558>"эри​тро​по​этин;
· дей​ст​вуя на ко​ст​ный мозг, эри​тро​по​этин уси​ли​ва​ет вы​ра​бот​ку эрит​ро​ци​тов.

Есть и дру​гие, по​ка ме​нее изу​чен​ные ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции син​те​за эри​тро​по​эти​на. XE "Эритропоэз, регуляция=<1557>"
Гла​ва 11. Фи​зио​ло​гия об​ме​на ве​ществ и энер​гии

Жи​вые су​ще​ст​ва мо​гут су​ще​ст​во​вать толь​ко при по​сто​ян​ном об​нов​ле​нии их струк​тур. Для син​те​за но​вых струк​тур нуж​ны ис​ход​ные ма​те​риа​лы (пла​сти​че​ские суб​стра​ты) и энер​гия (энер​ге​ти​че​ские суб​стра​ты); и то, и дру​гое жи​вот​ные по​лу​ча​ют из ок​ру​жаю​щей сре​ды. Энер​гия не​об​хо​ди​ма так​же для обес​пе​че​ния всех фи​зио​ло​ги​че​ских функ​ций: мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния, кро​во​об​ра​ще​ния, ды​ха​ния, вы​де​ле​ния и пр. Та​ким об​ра​зом, в ор​га​низ​ме жи​вот​но​го по​сто​ян​но про​ис​хо​дит об​мен ве​ществ и энер​гии, в ко​то​ром мож​но вы​де​лить две сто​ро​ны:

·  XE "Обмен пластический+<1641>"пла​сти​че​ский об​мен — про​цес​сы, на​прав​лен​ные на рост и об​нов​ле​ние струк​тур ор​га​низ​ма;

·  XE "Обмен энергетический+<1643>"энер​ге​ти​че​ский об​мен — про​цес​сы, на​прав​лен​ные на энер​го​обес​пе​че​ние функ​ций ор​га​низ​ма (в том чис​ле на пла​сти​че​ский об​мен).

Обе эти сто​ро​ны вклю​ча​ют  XE "Анаболизм+<1615>"ана​бо​лизм (син​тез ве​ществ) и  XE "Катаболизм+<1617>"ка​та​бо​лизм (рас​пад ве​ществ).

· Энер​ге​ти​че​ский об​мен вклю​ча​ет:

· энер​ге​ти​че​ский ка​та​бо​лизм — рас​пад суб​стра​тов для вы​ра​бот​ки энер​гии;

· энер​ге​ти​че​ский ана​бо​лизм — син​тез суб​стра​тов для за​па​са​ния энер​гии.

· Пла​сти​че​ский об​мен вклю​ча​ет:

· пла​сти​че​ский ка​та​бо​лизм — рас​пад ста​рых струк​тур для их об​нов​ле​ния;

· пла​сти​че​ский ана​бо​лизм — по​строе​ние но​вых струк​тур. XE "Анаболизм=<1616>"

 XE "Катаболизм=<1618>"
В кур​се фи​зио​ло​гии ос​нов​ное вни​ма​ние уде​ля​ет​ся энер​ге​ти​че​ско​му об​ме​ну; во​про​сы пла​сти​че​ско​го об​ме​на (син​тез кле​точ​ных бел​ков, рост, об​нов​ле​ние и ре​ге​не​ра​ция тка​ней) от​но​сят​ся ско​рее к об​лас​ти мо​ле​ку​ляр​ной био​ло​гии. XE "Обмен пластический=<1642>"
Мы рас​смот​рим сна​ча​ла ка​че​ст​вен​ную сто​ро​ну энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на, то есть его суб​страт​ное обес​пе​че​ние (ка​кие суб​стра​ты ис​поль​зу​ют​ся для энер​го​обес​пе​че​ния; ка​ко​вы пу​ти их пре​вра​ще​ний и ре​гу​ля​ция этих пре​вра​ще​ний в раз​ных ус​ло​ви​ях), за​тем ко​ли​че​ст​вен​ную сто​ро​ну, то есть энер​ге​ти​че​ский ба​ланс (ста​тьи при​хо​да и рас​хо​да энер​гии и ме​то​ды их оцен​ки). На​ко​нец, мы раз​бе​рем не​раз​рыв​но свя​зан​ные с во​про​са​ми энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на те​мы — пи​та​ние и тер​мо​ре​гу​ля​цию.

Суб​страт​ное обес​пе​че​ние энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на

По​треб​но​сти ор​га​низ​ма в энер​гии обес​пе​чи​ва​ют​ся за счет окис​ле​ния пи​та​тель​ных ве​ществ, в про​цес​се ко​то​ро​го об​ра​зу​ет​ся АТФ. Глав​ные ис​точ​ни​ки энер​гии — энер​ге​ти​че​ские суб​стра​ты — это уг​ле​во​ды и ли​пи​ды, бел​ки ис​поль​зу​ют​ся в ос​нов​ном не для по​лу​че​ния энер​гии, а для по​строе​ния кле​точ​ных струк​тур, син​те​за фер​мен​тов и пр. (хо​тя энер​гия, вы​де​ляе​мая в ка​че​ст​ве «по​боч​но​го про​дук​та» при не​из​беж​ном рас​па​де бел​ков, то​же ис​поль​зу​ет​ся ор​га​низ​мом). Свой​ст​ва уг​ле​во​дов и ли​пи​дов как энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов раз​лич​ны: уг​ле​во​ды — это «бы​строе то​п​ли​во», по​зво​ляю​щее вы​сво​бо​ж​дать энер​гию со ско​ро​стью, дос​та​точ​ной для ин​тен​сив​ной мы​шеч​ной ра​бо​ты, од​на​ко ре​зер​вы их не​ве​ли​ки. Ли​пи​ды же — «мед​лен​ное то​п​ли​во», но они очень удоб​ны для за​па​са​ния энер​гии. Та​ким об​ра​зом, в ор​га​низ​ме в за​ви​си​мо​сти от ус​ло​вий пи​та​ния и на​груз​ки по​сто​ян​но про​ис​хо​дят вза​им​ные пре​вра​ще​ния суб​стра​тов, их де​по​ни​ро​ва​ние и рас​хо​до​ва​ние, пе​ре​ход на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние то​го или ино​го суб​стра​та. На со​гла​со​ва​ние всех этих про​цес​сов с энер​ге​ти​че​ски​ми по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма на​прав​ле​на ре​гу​ля​ция энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на.

 XE "Обмен энергетический:общие принципы+<1645>"Об​щие прин​ци​пы

По​треб​но​сти в энер​гии и ис​точ​ни​ки энер​гии

Да​же в со​стоя​нии по​коя ка​ж​дой клет​ке не​об​хо​ди​ма энер​гия для об​нов​ле​ния струк​тур, то есть вы​жи​ва​ния. При ак​тив​ной же ра​бо​те (на​при​мер, мы​шеч​ном со​кра​ще​нии) энер​го​за​тра​ты клет​ки мо​гут мно​го​крат​но воз​рас​тать.

Ис​точ​ни​ком энер​гии у жи​вот​ных слу​жит рас​пад ор​га​ни​че​ских ве​ществ, по​треб​ляе​мых с пи​щей (или мо​би​ли​зуе​мых из внут​рен​них де​по ор​га​низ​ма). В про​цес​се это​го рас​па​да энер​гия вы​сво​бо​ж​да​ет​ся при раз​ры​ве хи​ми​че​ских свя​зей (на​при​мер, ме​ж​ду дву​мя ато​ма​ми уг​ле​ро​да), но не​со​из​ме​ри​мо боль​ше — при окис​ле​нии ато​мов уг​ле​ро​да и во​до​ро​да.
Не​по​сред​ст​вен​ным ис​точ​ни​ком энер​гии для по​дав​ляю​ще​го боль​шин​ст​ва энер​го​за​ви​си​мых про​цес​сов в ор​га​низ​ме слу​жит АТФ. Все ос​таль​ные ве​ще​ст​ва мо​гут слу​жить ис​точ​ни​ка​ми энер​гии толь​ко в том слу​чае, ес​ли при их рас​па​де об​ра​зу​ет​ся АТФ. АТФ ино​гда на​зы​ва​ют энер​ге​ти​че​ской ва​лю​той ор​га​низ​ма: энер​гия лю​бых дру​гих энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов мо​жет ис​поль​зо​вать​ся толь​ко по​сле то​го, как бу​дет «кон​вер​ти​ро​ва​на» в эту ва​лю​ту.

Все ос​нов​ные ор​га​ни​че​ские ве​ще​ст​ва, по​сту​паю​щие с пи​щей и вхо​дя​щие в со​став ор​га​низ​ма че​ло​ве​ка, окис​ля​ют​ся с об​ра​зо​ва​ни​ем АТФ и по​то​му мо​гут слу​жить ис​точ​ни​ка​ми энер​гии. Глав​ные из них — бел​ки, ли​пи​ды и уг​ле​во​ды. Та​ким об​ра​зом, в ор​га​низ​ме ис​поль​зу​ют​ся не​сколь​ко энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов. XE "Обмен энергетический:общие принципы=<1646>"
 XE "Обмен энергетический:энергетические субстраты+<1647>"Осо​бен​но​сти раз​ных ис​точ​ни​ков энер​гии (энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов)

Ос​нов​ные энер​ге​ти​че​ские суб​стра​ты — это ли​пи​ды и уг​ле​во​ды.
Бел​ки — цен​ный пла​сти​че​ский суб​страт, и они ред​ко ис​поль​зу​ют​ся не​по​сред​ст​вен​но как ис​точ​ни​ки энер​гии. В то же вре​мя:

· энер​гия, вы​сво​бо​ж​дае​мая в ка​че​ст​ве «по​боч​но​го про​дук​та» при обя​за​тель​ном (в си​лу по​сто​ян​но​го об​нов​ле​ния тка​ней) рас​па​де бел​ков, пе​ре​хо​дит в АТФ и по​то​му ис​поль​зу​ет​ся ор​га​низ​мом;

· при из​бы​точ​ном по​треб​ле​нии бел​ков они час​тич​но (кро​ме ато​мов азо​та и дру​гих ато​мов, не вхо​дя​щих в со​став ли​пи​дов) пре​вра​ща​ют​ся в ли​пи​ды, от​кла​ды​ваю​щие​ся в жи​ро​вой тка​ни;

· при не​дос​тат​ке дру​гих суб​стра​тов бел​ки мо​гут ис​поль​зо​вать​ся как ис​точ​ни​ки энер​гии пу​тем час​тич​но​го пре​вра​ще​ния в ли​пи​ды и уг​ле​во​ды.

Раз​ные энер​ге​ти​че​ские суб​стра​ты раз​ли​ча​ют​ся, в ча​ст​но​сти, по двум ос​нов​ным по​ка​за​те​лям:

· ско​ро​сти вы​сво​бо​ж​де​ния энер​гии в про​цес​се ка​та​бо​лиз​ма;

· ем​ко​сти де​по (ве​ли​чи​не за​па​сов).

Ни один из энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов не об​ла​да​ет од​но​вре​мен​но вы​со​кой ско​ро​стью вы​сво​бо​ж​де​ния энер​гии и боль​шой ем​ко​стью де​по; на​про​тив, чем вы​ше ско​рость вы​сво​бо​ж​де​ния энер​гии при ис​поль​зо​ва​нии то​го или ино​го ис​точ​ни​ка, тем мень​ше его за​па​сы. Оче​вид​но, что для ин​тен​сив​ной ра​бо​ты сле​ду​ет ис​поль​зо​вать суб​стра​ты с бы​ст​рым вы​сво​бо​ж​де​ни​ем энер​гии, а для дли​тель​ной — с боль​шой ем​ко​стью де​по. Как мы уви​дим даль​ше:

· уг​ле​во​ды — это суб​страт с бы​ст​рым вы​сво​бо​ж​де​ни​ем энер​гии, но ма​лы​ми ре​зер​ва​ми («бы​строе то​п​ли​во» ор​га​низ​ма);

· ли​пи​ды — это суб​страт с мед​лен​ным вы​сво​бо​ж​де​ни​ем энер​гии, но боль​ши​ми ре​зер​ва​ми («ре​зерв​ное то​п​ли​во» ор​га​низ​ма). XE "Обмен энергетический:энергетические субстраты=<1648>"
 XE "Обмен энергетический:основные пути+<1649>"Пу​ти пре​вра​ще​ний энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов

Су​ще​ст​ву​ют три ти​па пре​вра​ще​ний энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов.

1. Рас​хо​до​ва​ние и де​по​ни​ро​ва​ние. По​треб​но​сти ор​га​низ​ма в энер​гии по​сто​ян​но ме​ня​ют​ся, по​рой очень рез​ко (на​при​мер, при пе​ре​хо​де от по​коя к ин​тен​сив​ной ра​бо​те). В свя​зи с этим долж​ны су​ще​ст​во​вать де​по энер​гии, из ко​то​рых энер​гия мо​жет бы​ст​ро мо​би​ли​зо​вать​ся. Сле​до​ва​тель​но, у энер​ге​ти​че​ско​го ба​лан​са ор​га​низ​ма име​ют​ся две сто​ро​ны:

· рас​хо​до​ва​ние энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов (энер​ге​ти​че​ский ка​та​бо​лизм);

· де​по​ни​ро​ва​ние энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов (энер​ге​ти​че​ский ана​бо​лизм).
2. Пе​ре​ход на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние то​го или од​но​го суб​стра​та. Как уже го​во​ри​лось, при раз​ных ви​дах на​груз​ки ор​га​низм ис​поль​зу​ет раз​ные энер​ге​ти​че​ские суб​стра​ты. Ха​рак​тер ис​поль​зуе​мых суб​стра​тов за​ви​сит так​же от пи​та​ния и не​ко​то​рых дру​гих ус​ло​вий.

3. Вза​им​ное пре​вра​ще​ние суб​стра​тов. Оче​вид​но, что суб​стра​ты долж​ны пре​вра​щать​ся друг в дру​га: так, за​па​сать энер​гию луч​ше в ви​де суб​стра​тов с боль​шой ем​ко​стью де​по (ли​пи​дов), а при не​об​хо​ди​мо​сти они долж​ны пре​вра​щать​ся в «бы​ст​рые» суб​стра​ты (уг​ле​во​ды). XE "Обмен энергетический:основные пути=<1650>"
 XE "Обмен энергетический:регуляция+<1651>"Ре​гу​ля​ция пре​вра​ще​ний суб​стра​тов

Цель ре​гу​ля​ции об​ме​на энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов — пе​ре​на​прав​лять ука​зан​ные пу​ти пре​вра​ще​ний этих суб​стра​тов в со​от​вет​ст​вии с те​ку​щим со​стоя​ни​ем и по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма.

Су​ще​ст​ву​ют два ос​нов​ных ви​да ре​гу​ля​тор​ных влия​ний на об​мен ве​ществ.

1. Ме​та​бо​ли​че​ские, при ко​то​рых ре​гу​ля​тор​ным фак​то​ром слу​жит кон​цен​тра​ция то​го или ино​го суб​стра​та (или про​дук​тов его ме​та​бо​лиз​ма).

2. Эн​док​рин​ные — с по​мо​щью гор​мо​нов.

Эн​док​рин​ная ре​гу​ля​ция

Гор​мо​ны, дей​ст​вую​щие на об​мен​ные про​цес​сы, мож​но (ус​лов​но!) под​раз​де​лить на две груп​пы.

· Гор​мо​ны, ре​гу​ли​рую​щие пре​иму​ще​ст​вен​но энер​ге​ти​че​ский об​мен:

·  XE "Адреналин:влияние на метаболизм+<1654>"ад​ре​на​лин;

·  XE "Глюкагон+<1656>"глю​ка​гон;

·  XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1668>"глю​ко​кор​ти​кои​ды;

·  XE "Инсулин+<1688>"ин​су​лин.

· Гор​мо​ны, ре​гу​ли​рую​щие иные об​мен​ные про​цес​сы (пла​сти​че​ский об​мен, тер​мо​ре​гу​ля​цию) и, как след​ст​вие — энер​ге​ти​че​ский об​мен:

·  XE "Тиреоидные гормоны+<1709>"

 XE "СТГ+<1711>"

 XE "Тестостерон+<1713>"

 XE "Эстрогены+<1715>"ти​рео​ид​ные гор​мо​ны;

· со​ма​то​троп​ный гор​мон (СТГ);

· тес​то​сте​рон;

· эс​т​ро​ге​ны.

Гор​мо​ны пер​вой груп​пы (ре​гу​ли​рую​щие пре​иму​ще​ст​вен​но энер​ге​ти​че​ский об​мен) мож​но так​же под​раз​де​лить еще по од​но​му при​зна​ку.

· Ка​та​бо​ли​че​ские гор​мо​ны, сти​му​ли​рую​щие мо​би​ли​за​цию и рас​хо​до​ва​ние суб​стра​тов:

· ад​ре​на​лин;

· глю​ка​гон; XE "Глюкагон=<1657>"
· глю​ко​кор​ти​кои​ды. XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1669>"
· Ана​бо​ли​че​ские гор​мо​ны, сти​му​ли​рую​щие син​тез и де​по​ни​ро​ва​ние суб​стра​тов:

· ин​су​лин. XE "Инсулин=<1689>"
Гор​мо​ны вто​рой груп​пы (ре​гу​ли​рую​щие иные об​мен​ные про​цес​сы) мо​гут од​но​вре​мен​но уси​ли​вать пла​сти​че​ский ана​бо​лизм и по​вы​шать энер​ге​ти​че​ский ка​та​бо​лизм, по​это​му раз​де​лить их на ана​бо​ли​че​ские и ка​та​бо​ли​че​ские слож​нее (тем не ме​нее в свя​зи с су​ще​ст​вен​ным по​вы​ше​ни​ем син​те​за бел​ка ана​бо​ли​че​ски​ми гор​мо​на​ми тра​ди​ци​он​но на​зы​ва​ют СТГ и тес​то​сте​рон).

Мно​гие из этих гор​мо​нов об​ла​да​ют не толь​ко ме​та​бо​ли​че​ски​ми эф​фек​та​ми (на​при​мер, ад​ре​на​лин и по​ло​вые гор​мо​ны). Здесь мы рас​смот​рим толь​ко ме​та​бо​ли​че​ские функ​ции гор​мо​нов; под​роб​нее об эф​фек​тах гор​мо​нов, их сек​ре​ции и ее ре​гу​ля​ции см. в гл. 7. Кро​ме то​го, из всех ме​та​бо​ли​че​ских эф​фек​тов гор​мо​нов (а не​ко​то​рые гор​мо​ны, на​при​мер ин​су​лин и ти​рео​ид​ные гор​мо​ны, об​ла​да​ют де​сят​ка​ми и да​же сот​ня​ми то​чек при​ло​же​ния) мы раз​бе​рем толь​ко ос​нов​ные. XE "Эстрогены=<1716>"

 XE "Тестостерон=<1714>"

 XE "СТГ=<1712>"

 XE "Тиреоидные гормоны=<1710>"
Крат​кую ха​рак​те​ри​сти​ку гор​мо​нов, влияю​щих на ме​та​бо​лизм, мож​но дать сле​дую​щим об​ра​зом.

Ад​ре​на​лин

Ад​ре​на​лин — гор​мон ост​ро​го стрес​са1 (при фи​зи​че​ском или эмо​цио​наль​ном на​пря​же​нии, крат​ко​вре​мен​ном ох​ла​ж​де​нии и пр.). Он ока​зы​ва​ет мно​же​ст​во эф​фек​тов, на​прав​лен​ных на адап​та​цию к по​доб​ным со​стоя​ни​ям; к ме​та​бо​ли​че​ским эф​фек​там от​но​сит​ся мо​би​ли​за​ция из де​по энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов, не​об​хо​ди​мых для по​вы​шен​ной ак​тив​но​сти.
1 Стро​го го​во​ря, под стрес​сом в его клас​си​че​ском оп​ре​де​ле​нии сле​ду​ет по​ни​мать толь​ко дли​тель​ную ре​ак​цию на​пря​же​ния, од​на​ко в на​стоя​щее вре​мя по​ня​тие «стресс» су​ще​ст​вен​но, хо​тя и про​из​воль​но, рас​ши​ри​лось.

 XE "Адреналин:влияние на метаболизм=<1655>"
 XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1670>"Глю​ко​кор​ти​кои​ды

Это гор​мо​ны дли​тель​но​го стрес​са. Их глав​ный ме​та​бо​ли​че​ский эф​фект — уси​ле​ние син​те​за глю​ко​зы из дру​гих суб​стра​тов ( XE "Глюконеогенез<1818>"глю​ко​не​о​ге​не​за). Это нуж​но для под​дер​жа​ния уров​ня глю​ко​зы в кро​ви по​сле то​го, как де​по глю​ко​зы бу​дут ис​чер​па​ны. XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1671>"
 XE "Глюкагон+<1658>"Глю​ка​гон

Это ан​ти​ги​пог​ли​ке​ми​че​ский гор​мон. Он пре​пят​ст​ву​ет па​де​нию уров​ня глю​ко​зы в кро​ви, яв​ля​ясь, на​ря​ду с ин​су​ли​ном, од​ним из двух глав​ных ре​гу​ля​то​ров это​го уров​ня. XE "Глюкагон=<1659>"
 XE "Инсулин+<1690>"Ин​су​лин

Этот гор​мон вы​пол​ня​ет двоя​кую функ​цию, яв​ля​ясь:

· гор​мо​ном за​па​са​ния энер​гии, сти​му​ли​рую​щим син​тез и за​па​са​ние всех суб​стра​тов в ус​ло​ви​ях их из​быт​ка;

· ан​ти​ги​перг​ли​ке​ми​че​ским гор​мо​ном — един​ст​вен​ным гор​мо​ном, вы​зы​ваю​щим сни​же​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви и слу​жа​щим, на​ря​ду с глю​ка​го​ном, од​ним из двух глав​ных ре​гу​ля​то​ров это​го уров​ня. XE "Инсулин=<1691>"
 XE "Тиреоидные гормоны+<1744>"Ти​рео​ид​ные гор​мо​ны

Эти гор​мо​ны (ти​рок​син и трий​од​ти​ро​нин) яв​ля​ют​ся об​щи​ми сти​му​ля​то​ра​ми ме​та​бо​лиз​ма, уси​ли​вая ог​ром​ное ко​ли​че​ст​во про​цес​сов и ана​бо​лиз​ма, и ка​та​бо​лиз​ма прак​ти​че​ски во всех клет​ках. Под дей​ст​ви​ем этих гор​мо​нов ба​ланс ме​ж​ду пла​сти​че​ским и энер​ге​ти​че​ским ме​та​бо​лиз​мом сме​ща​ет​ся в сто​ро​ну пер​во​го: пре​об​ла​да​ет уси​ле​ние син​те​за бел​ка (пла​сти​че​ский ана​бо​лизм) и рас​па​да ли​пи​дов и уг​ле​во​дов (энер​ге​ти​че​ский ка​та​бо​лизм). У рас​ту​ще​го ор​га​низ​ма уси​ле​ние пла​сти​че​ско​го ана​бо​лиз​ма не​об​хо​ди​мо для рос​та и раз​ви​тия, у взрос​ло​го — уси​ле​ние энер​ге​ти​че​ско​го ка​та​бо​лиз​ма при​во​дит к по​вы​ше​нию те​п​ло​про​дук​ции в ус​ло​ви​ях акк​ли​ма​ти​за​ции к хо​ло​ду. XE "Тиреоидные гормоны=<1745>"
 XE "СТГ+<1751>"СТГ

Функ​ция это​го гор​мо​на вы​те​ка​ет из его вто​ро​го на​зва​ния — гор​мон рос​та. Он рез​ко по​вы​ша​ет син​тез бел​ка; в ка​че​ст​ве ис​точ​ни​ков энер​гии для это​го син​те​за ис​поль​зу​ют​ся ли​пи​ды, по​это​му СТГ по​вы​ша​ет ка​та​бо​лизм ли​пи​дов, но сни​жа​ет ка​та​бо​лизм уг​ле​во​дов. XE "СТГ=<1752>"
 XE "Тестостерон+<1767>"Тес​то​сте​рон

Это гор​мон мас​ку​ли​ни​за​ции: его ме​та​бо​ли​че​ские эф​фек​ты на​прав​ле​ны на фор​ми​ро​ва​ние муж​ских вто​рич​ных по​ло​вых при​зна​ков, в ча​ст​но​сти рост мы​шеч​ной мас​сы. В свя​зи с этим он рез​ко по​вы​ша​ет син​тез бел​ка, осо​бен​но в мы​шеч​ной тка​ни. XE "Тестостерон=<1768>"
 XE "Эстрогены+<1769>"Эс​т​ро​ге​ны

Это гор​мо​ны фе​ми​ни​за​ции: их ме​та​бо​ли​че​ские эф​фек​ты на​прав​ле​ны на фор​ми​ро​ва​ние жен​ских вто​рич​ных по​ло​вых при​зна​ков, в ча​ст​но​сти от​ло​же​ния ли​пи​дов в об​лас​ти мо​лоч​ных же​лез, яго​диц и бе​дер. В свя​зи с этим они уве​ли​чи​ва​ют де​по​ни​ро​ва​ние ли​пи​дов в ука​зан​ных мес​тах.

Об​щая свод​ка дей​ст​вия всех этих гор​мо​нов на ме​та​бо​лизм при​ве​де​на в табл. 11.1. XE "Эстрогены=<1770>"

 XE "Обмен энергетический=<1644>"

 XE "Обмен энергетический:регуляция=<1652>"
 XE "Углеводы:общая характеристика+<1621>"Уг​ле​во​ды

Ха​рак​те​ри​сти​ка уг​ле​во​дов

Важ​ней​шие с био​ло​ги​че​ской точ​ки зре​ния фи​зи​ко-хи​ми​че​ские свой​ст​ва уг​ле​во​дов за​клю​ча​ют​ся в том, что их мо​ле​ку​лы:

· мел​кие;

· во​до​рас​тво​ри​мые;

· об​ла​да​ют от​но​си​тель​но вы​со​ким, по срав​не​нию с ли​пи​да​ми, со​дер​жа​ни​ем ато​мов ки​сло​ро​да (об​щая фор​му​ла уг​ле​во​дов — Cn(H2O)m).

От​сю​да вы​те​ка​ют мно​гие био​ло​ги​че​ские свой​ст​ва и функ​ции уг​ле​во​дов.

· Уг​ле​во​ды — бы​ст​рый энер​ге​ти​че​ский суб​страт. Бла​го​да​ря во​до​рас​тво​ри​мо​сти уг​ле​во​ды мо​гут дос​ти​гать вы​со​кой кон​цен​тра​ции в кро​ви; сле​до​ва​тель​но, по​став​ка их к ра​бо​таю​щим тка​ням мо​жет быть вы​со​кой, и по​это​му имен​но они слу​жат энер​ге​ти​че​ским суб​стра​том для тка​ней с бы​ст​рым ис​поль​зо​ва​ни​ем энер​гии.

· За​па​сы уг​ле​во​дов не​ве​ли​ки. Во-пер​вых, из-за вы​со​ко​го со​дер​жа​ния ато​мов ки​сло​ро​да, а сле​до​ва​тель​но, от​но​си​тель​но сни​жен​но​го со​дер​жа​ния окис​ляе​мых ато​мов — уг​ле​ро​да и во​до​ро​да — сво​бод​ная энер​гия (энер​гия, вы​сво​бо​ж​дае​мая при пол​ном окис​ле​нии) уг​ле​во​дов не​ве​ли​ка: их ка​ло​рий​ность рав​на 4,1 ккал/г (у ли​пи​дов — 9,3 ккал/г). Во-вто​рых, из-за во​до​рас​тво​ри​мо​сти уг​ле​во​ды мо​гут хра​нить​ся ли​бо в рас​тво​рен​ном ви​де, ли​бо в ви​де гра​нул по​ли​ме​ров (жи​ро​ра​с​тво​ри​мые же ве​ще​ст​ва мо​гут за​пол​нять прак​ти​че​ски всю клет​ку). Та​ким об​ра​зом, уг​ле​во​ды — не​ком​пакт​ный с точ​ки зре​ния за​па​са​ния ис​точ​ник энер​гии. За​па​сы уг​ле​во​дов в ви​де гли​ко​ге​на со​став​ля​ют лишь 300—400 г, при этом лишь 1/5 от это​го ко​ли​че​ст​ва (гли​ко​ген пе​че​ни, см. ни​же) мо​жет при не​об​хо​ди​мо​сти вы​сво​бо​ж​дать​ся в кровь.

· Нерв​ная ткань ис​поль​зу​ет поч​ти ис​клю​чи​тель​но уг​ле​во​ды. В свя​зи с этим уро​вень глю​ко​зы (ос​нов​но​го уг​ле​во​да че​ло​ве​че​ско​го ор​га​низ​ма) в кро​ви не мо​жет сни​жать​ся ме​нее не​кое​го кри​ти​че​ско​го уров​ня, не​об​хо​ди​мо​го для пи​та​ния моз​га.

· Мел​кие мо​ле​ку​лы уг​ле​во​дов ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ны. По​это​му уро​вень глю​ко​зы в кро​ви не мо​жет пре​вы​шать не​кий кри​ти​че​ский уро​вень, вы​ше ко​то​ро​го ос​мо​ляр​ность кро​ви ста​но​вит​ся не​до​пус​ти​мо вы​со​кой.

· Из двух пре​ды​ду​щих по​ло​же​ний вы​те​ка​ет, что уро​вень глю​ко​зы в кро​ви дол​жен под​дер​жи​вать​ся на по​сто​ян​ном уров​не, то есть яв​ля​ет​ся од​ной из кон​стант внут​рен​ней сре​ды.

Хо​тя 90% уг​ле​во​дов в обыч​ных ус​ло​ви​ях ис​поль​зу​ют​ся в ка​че​ст​ве энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов, уг​ле​во​ды вы​пол​ня​ют и пла​сти​че​ские функ​ции, в ча​ст​но​сти вхо​дят в со​став гли​ко​про​теи​дов и (пен​то​зы) нук​леи​но​вых ки​слот. XE "Углеводы:общая характеристика=<1622>"
 XE "Углеводы:обмен+<1623>"Об​мен уг​ле​во​дов

 XE "Углеводы:всасывание+<1625>"У че​ло​ве​ка уг​ле​во​ды вса​сы​ва​ют​ся в ки​шеч​ни​ке в ви​де че​ты​рех ос​нов​ных мо​но​са​ха​ри​дов:

· глю​ко​зы;

·  XE "Фруктоза+<1627>"фрук​то​зы;

·  XE "Галактоза+<1629>"га​лак​то​зы;

·  XE "Манноза+<1631>"ман​но​зы.

Бо{‘}льшая часть из них при​хо​дит​ся на глю​ко​зу; бо​лее то​го, фрук​то​за, га​лак​то​за и ман​но​за, по​па​дая из ки​шеч​ни​ка че​рез во​рот​ную ве​ну в пе​чень, пре​вра​ща​ют​ся в ней в глю​ко​зу. Та​ким об​ра​зом, ос​нов​ной уг​ле​вод кро​ви — это глю​ко​за, кон​цен​тра​ции в кро​ви фрук​то​зы, га​лак​то​зы и ман​но​зы не​зна​чи​тель​ны. XE "Манноза=<1632>"

 XE "Галактоза=<1630>"

 XE "Фруктоза=<1628>"

 XE "Углеводы:всасывание=<1626>"
Ос​нов​ные пу​ти ис​поль​зо​ва​ния и ис​точ​ни​ки глю​ко​зы сле​дую​щие (рис. 11.1).

Ис​поль​зо​ва​ние и вы​ве​де​ние глю​ко​зы.

1. Ка​та​бо​лизм:
· аэроб​ный  XE "Гликолиз:аэробный<1797>"гли​ко​лиз (ос​нов​ной путь рас​па​да глю​ко​зы для энер​го​обес​пе​че​ния ра​бо​ты кле​ток);

·  XE "Гликолиз:анаэробный+<1798>"ана​эроб​ный гли​ко​лиз (вре​мен​ный не​пол​ный рас​пад глю​ко​зы с об​ра​зо​ва​ни​ем мо​лоч​ной ки​сло​ты в ус​ло​ви​ях не​хват​ки ки​сло​ро​да; в по​сле​дую​щем, при по​сту​п​ле​нии дос​та​точ​но​го ко​ли​че​ст​ва ки​сло​ро​да, мо​лоч​ная ки​сло​та всту​па​ет на путь аэроб​но​го гли​ко​ли​за); XE "Гликолиз:анаэробный=<1799>"
·  XE "Пентозофосфатный путь<1800>"пен​то​зо​фос​фат​ный путь (до​пол​ни​тель​ный путь рас​па​да глю​ко​зы, в про​цес​се ко​то​ро​го об​ра​зу​ют​ся пен​то​зы и не​об​хо​ди​мый для син​те​за ли​пи​дов НАДФH).

 XE "Гликогенез+<1778>"2. Де​по​ни​ро​ва​ние в ви​де гли​ко​ге​на (гли​ко​ге​нез).  XE "Гликоген+<1776>"Гли​ко​ген от​кла​ды​ва​ет​ся в по​пе​реч​но​по​ло​са​тых мыш​цах (ске​лет​ных мыш​цах и мио​кар​де) и пе​че​ни. Об​щее ко​ли​че​ст​во гли​ко​ге​на в ор​га​низ​ме дос​ти​га​ет 300—400 г, но лишь 1/5 от это​го ко​ли​че​ст​ва при​хо​дит​ся на до​лю гли​ко​ге​на пе​че​ни, из ко​то​ро​го глю​ко​за мо​жет вы​сво​бо​ж​дать​ся в кровь; гли​ко​ген мышц ис​поль​зу​ет​ся толь​ко са​ми​ми мыш​ца​ми. Гли​ко​ге​на пе​че​ни хва​та​ет на под​дер​жа​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви в те​че​ние 12—16 ч. XE "Гликогенез=<1779>"

 XE "Гликоген=<1777>"
3. Пре​вра​ще​ние в ли​пи​ды ( XE "Липогенез<1904>"ли​по​ге​нез). При из​бы​точ​ном по​сту​п​ле​нии уг​ле​во​дов, ко​гда за​па​сы гли​ко​ге​на пол​но​стью вос​пол​не​ны, уг​ле​во​ды пре​вра​ща​ют​ся в пе​че​ни в ли​пи​ды, ко​то​рые за​тем по​сту​па​ют в кровь и да​лее от​кла​ды​ва​ют​ся в жи​ро​вой тка​ни.

 XE "Глюкоза:транспорт в почках+<1851>"4. Уда​ле​ние с мо​чой. Глю​ко​за — по​ро​го​вое ве​ще​ст​во (гл. 15), и при нор​маль​ной кон​цен​тра​ции в кро​ви она в мо​че не по​яв​ля​ет​ся. Од​на​ко при не​ко​то​рых (обыч​но па​то​ло​ги​че​ских) ус​ло​ви​ях ее кон​цен​тра​ция в кро​ви мо​жет пре​вы​шать по​ро​го​вый уро​вень, и глю​ко​за уда​ля​ет​ся с мо​чой. Это пре​пят​ст​ву​ет чрез​мер​но​му на​рас​та​нию ос​мо​ляр​но​сти кро​ви. XE "Глюкоза:транспорт в почках=<1852>"
Ис​точ​ни​ки глю​ко​зы.

1. По​сту​п​ле​ние с пи​щей.
 XE "Гликогенолиз+<1785>"2. Рас​пад гли​ко​ге​на пе​че​ни (гли​ко​ге​но​лиз). Этим пу​тем глю​ко​за мо​би​ли​зу​ет​ся бы​ст​ро, но в не​боль​шом ко​ли​че​ст​ве — как уже го​во​ри​лось, ее хва​та​ет на под​дер​жа​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви при пе​ре​ры​ве ме​ж​ду прие​ма​ми пи​щи по​ряд​ка 12—16 ч. XE "Гликогенолиз=<1786>"
 XE "Глюконеогенез+<1819>"3. Об​ра​зо​ва​ние из бел​ков и ли​пи​дов (глю​ко​не​о​ге​нез). Этим пу​тем глю​ко​за мо​би​ли​зу​ет​ся су​ще​ст​вен​но мед​лен​нее, но ре​зер​вы глю​ко​не​о​ге​не​за поч​ти не​ис​чер​пае​мы. Имен​но бла​го​да​ря глю​ко​не​о​ге​не​зу под​дер​жи​ва​ет​ся уро​вень глю​ко​зы в кро​ви при дли​тель​ном го​ло​да​нии или без​уг​ле​вод​ной дие​те. XE "Углеводы:обмен=<1624>"

 XE "Глюконеогенез=<1820>"
 XE "Углеводы:регуляция обмена+<1637>"Ре​гу​ля​ция об​ме​на уг​ле​во​дов

Осо​бен​ность ре​гу​ля​ции об​ме​на уг​ле​во​дов — не​об​хо​ди​мость под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва уров​ня глю​ко​зы в кро​ви.

Та​ким об​ра​зом, ре​гу​ля​ция об​ме​на уг​ле​во​дов пре​сле​ду​ет две це​ли:

· как и в слу​чае дру​гих суб​стра​тов — из​ме​не​ние пу​тей пре​вра​ще​ния глю​ко​зы (рас​хо​до​ва​ния и де​по​ни​ро​ва​ния; пе​ре​хо​да на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов или уг​ле​во​дов; вза​им​ных пре​вра​ще​ний суб​стра​тов) в со​от​вет​ст​вии с те​ку​щим со​стоя​ни​ем и по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма;

· под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва уров​ня глю​ко​зы в кро​ви.

Раз​бе​рем сна​ча​ла дей​ст​вие ос​нов​ных ре​гу​ля​тор​ных фак​то​ров на пу​ти пре​вра​ще​ний глю​ко​зы, за​тем — под​дер​жа​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви. Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия всех этих фак​то​ров (ак​ти​ви​руе​мые или ин​ги​би​руе​мые ими фер​мен​ты, бел​ки-пе​ре​нос​чи​ки и пр.) рас​смат​ри​ва​ют​ся в кур​се био​хи​мии.

Ме​та​бо​ли​че​ские фак​то​ры

· Из​бы​ток уг​ле​во​дов тор​мо​зит рас​пад ли​пи​дов и при​во​дит к пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние уг​ле​во​дов как ос​нов​ной ис​точ​ник энер​гии, не​дос​та​ток уг​ле​во​дов, на​про​тив, спо​соб​ст​ву​ет пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов.

· По​вы​шен​ная кон​цен​тра​ция глю​ко​зы в кро​ви уси​ли​ва​ет за​хват глю​ко​зы пе​че​нью, по​ни​жен​ная — мо​би​ли​за​цию глю​ко​зы из пе​че​ни (то есть,  XE "Гликогенолиз<1787>"гли​ко​ге​но​лиз); это так на​зы​вае​мая бу​фер​ная функ​ция пе​че​ни в от​но​ше​нии кон​цен​тра​ции глю​ко​зы в кро​ви, осу​ще​ст​в​ляе​мая да​же в от​сут​ст​вие нерв​ных и гу​мо​раль​ных влия​ний (на​при​мер, в экс​пе​ри​мен​те, изо​ли​ро​ван​ной пе​че​нью, че​рез ко​то​рую про​пус​ка​ют кровь).

· По​ни​жен​ная кон​цен​тра​ция глю​ко​зы в кро​ви уси​ли​ва​ет  XE "Глюконеогенез<1821>"глю​ко​не​о​ге​нез.

· К ме​та​бо​ли​че​ской ре​гу​ля​ции мож​но от​не​сти и вы​ве​де​ние глю​ко​зы с мо​чой при рез​ко по​вы​шен​ной ее кон​цен​тра​ции в кро​ви; в нор​ме та​кая кон​цен​тра​ция глю​ко​зы не соз​да​ет​ся, и этот ме​ха​низм не дей​ст​ву​ет.

Гор​мо​ны (табл. 11.1)

 XE "Адреналин:влияние на метаболизм+<1717>"Ад​ре​на​лин

Этот гор​мон:

· сти​му​ли​ру​ет  XE "Гликогенолиз<1788>"гли​ко​ге​но​лиз — бы​ст​рый, но крат​ко​вре​мен​ный спо​соб мо​би​ли​за​ции глю​ко​зы, не​об​хо​ди​мый в ус​ло​ви​ях ост​ро​го стрес​са, при​чем гли​ко​ге​но​лиз ус​ко​ря​ет​ся как в пе​че​ни, так и в мыш​цах;

· ус​ко​ря​ет гли​ко​лиз, осо​бен​но в мыш​цах. XE "Адреналин:влияние на метаболизм=<1718>"
 XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1672>"Глю​ко​кор​ти​кои​ды

Эти гор​мо​ны сти​му​ли​ру​ют  XE "Глюконеогенез<1822>"глю​ко​не​о​ге​нез — дол​го​вре​мен​ный ис​точ​ник глю​ко​зы, не​об​хо​ди​мый в ус​ло​ви​ях хро​ни​че​ско​го стрес​са (в ча​ст​но​сти, дли​тель​но​го го​ло​да​ния). XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1673>"
 XE "Глюкагон+<1660>"Глю​ка​гон

Этот гор​мон:

· сти​му​ли​ру​ет  XE "Гликогенолиз<1789>"гли​ко​ге​но​лиз — но, в от​ли​чие от ад​ре​на​ли​на, толь​ко в пе​че​ни, но не в мыш​цах;

· сти​му​ли​ру​ет  XE "Глюконеогенез<1823>"глю​ко​не​о​ге​нез;
· тор​мо​зит  XE "Гликогенез<1780>"гли​ко​ге​нез.
Все эти три ме​ха​низ​ма спо​соб​ст​ву​ют по​вы​ше​нию уров​ня глю​ко​зы в кро​ви, пре​пят​ст​вуя раз​ви​тию ги​пог​ли​ке​мии. XE "Глюкагон=<1661>"
 XE "Инсулин+<1692>"Ин​су​лин

Этот гор​мон са​мы​ми раз​ны​ми спо​со​ба​ми спо​соб​ст​ву​ет де​по​ни​ро​ва​нию из​быт​ка уг​ле​во​дов в ви​де как гли​ко​ге​на, так и ли​пи​дов:

· уси​ли​ва​ет транс​порт глю​ко​зы в клет​ки, осо​бен​но де​по​ни​рую​щих ор​га​нов — пе​че​ни и мышц;

· уси​ли​ва​ет  XE "Гликогенез<1781>"гли​ко​ге​нез;

· тор​мо​зит  XE "Гликогенолиз<1790>"гли​ко​ге​но​лиз;

· тор​мо​зит  XE "Глюконеогенез<1824>"глю​ко​не​о​ге​нез;

· уси​ли​ва​ет  XE "Липогенез<1905>"ли​по​ге​нез из уг​ле​во​дов. XE "Инсулин=<1693>"
 XE "СТГ+<1753>"СТГ

Этот гор​мон раз​лич​ны​ми пу​тя​ми пре​пят​ст​ву​ет ис​поль​зо​ва​нию глю​ко​зы как ис​точ​ни​ка энер​гии, в ча​ст​но​сти тор​мо​зит транс​порт глю​ко​зы в клет​ки, осо​бен​но мышц и пе​че​ни.

Та​ким об​ра​зом, ин​су​лин — един​ст​вен​ный гор​мон, сни​жаю​щий уро​вень глю​ко​зы в кро​ви. Все ос​таль​ные гор​мо​ны ( XE "Адреналин:влияние на метаболизм<1719>"ад​ре​на​лин,  XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм<1674>"глю​ко​кор​ти​кои​ды,  XE "Глюкагон<1662>"глю​ка​гон и СТГ) по​вы​ша​ют этот уро​вень, то есть дей​ст​ву​ют про​ти​во​по​лож​но ин​су​ли​ну, и по​то​му на​зы​ва​ют​ся  XE "Гормоны:контринсулярные<1840>"кон​трин​су​ляр​ны​ми. XE "СТГ=<1754>"
Под​дер​жа​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви

Уро​вень глю​ко​зы в кро​ви за​ви​сит от со​от​но​ше​ния ме​ж​ду ее по​сту​п​ле​ни​ем в кровь и вы​ве​де​ни​ем из кро​ви. Как уже го​во​ри​лось (разд. «Об​мен уг​ле​во​дов»), су​ще​ст​ву​ют три ис​точ​ни​ка глю​ко​зы в кро​ви (по​сту​п​ле​ние с пи​щей, гли​ко​ге​но​лиз и глю​ко​не​о​ге​нез) и че​ты​ре пу​ти уда​ле​ния глю​ко​зы из кро​ви (ка​та​бо​лизм, гли​ко​ге​нез, ли​по​ге​нез и уда​ле​ние с мо​чой). Фак​то​ры, ре​гу​ли​рую​щие уро​вень глю​ко​зы в кро​ви, на​прав​ле​ны на все эти про​цес​сы (кро​ме уда​ле​ния с мо​чой: глю​ко​за по​яв​ля​ет​ся в мо​че толь​ко при рез​ком по​вы​ше​нии со​дер​жа​ния глю​ко​зы в кро​ви, как пра​ви​ло, на​блю​даю​щем​ся толь​ко при па​то​ло​гии).

Су​ще​ст​ву​ют две сис​те​мы под​дер​жа​ния уров​ня глю​ко​зы в кро​ви:

· ги​по​та​ла​ми​че​ская;

· пан​креа​ти​че​ская.

 XE "Гипоталамус:поддержание уровня глюкозы в крови+<1849>"Ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма

Ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма ре​гу​ля​ции уров​ня глю​ко​зы в кро​ви уст​рое​на по об​ще​му прин​ци​пу ор​га​ни​за​ции ги​по​та​ла​ми​че​ских сис​тем под​дер​жа​ния кон​стант внут​рен​ней сре​ды (гл. 6). Ее схе​ма пред​став​ле​на на рис. 11.2.

· Ос​нов​ные вхо​ды этой сис​те​мы:

· цен​траль​ный вход — от вы​ше​ле​жа​щих цен​тров;
· сен​сор​ный вход — глю​ко​ре​цеп​то​ры (ре​цеп​то​ры, реа​ги​рую​щие на кон​цен​тра​цию глю​ко​зы), рас​по​ло​жен​ные в са​мом ги​по​та​ла​му​се.

· Ос​нов​ные вы​хо​ды:

· цен​тры го​ло​да и на​сы​ще​ния, ре​гу​ли​рую​щие пи​ще​вое по​ве​де​ние;

· кор​ти​ко​ли​бе​рин, сти​му​ли​рую​щий вы​де​ле​ние аде​но​ги​по​фи​зом АКТГ;

·  XE "СТГ+<1755>"со​ма​то​ли​бе​рин и со​ма​то​ста​тин, ре​гу​ли​рую​щие вы​де​ле​ние аде​но​ги​по​фи​зом СТГ;

· выс​шие цен​тры ве​ге​та​тив​ной нерв​ной сис​те​мы.
 XE "Гипогликемия+<2109>"Бла​го​да​ря на​ли​чию цен​траль​но​го вхо​да эта сис​те​ма ра​бо​та​ет по опе​ре​же​нию: центр го​ло​да ак​ти​ви​ру​ет​ся до сни​же​ния уров​ня глю​ко​зы в кро​ви (на​при​мер, в ре​зуль​та​те ус​лов​ных реф​лек​сов на вре​мя прие​ма пи​щи).

 XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1675>"В слу​чае же, ес​ли уро​вень глю​ко​зы в кро​ви все же па​да​ет, вклю​ча​ют​ся сле​дую​щие ме​ха​низ​мы:

· ак​ти​ви​ру​ет​ся центр го​ло​да и за​пус​ка​ет​ся пи​ще​вое по​ве​де​ние;

· ак​ти​ви​ру​ет​ся  XE "Симпатическая нервная система:при гипогликемии<2113>"сим​па​ти​че​ская нерв​ная сис​те​ма, и из моз​го​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков вы​бра​сы​ва​ет​ся  XE "Адреналин:влияние на метаболизм<1720>"ад​ре​на​лин;

· вы​де​ля​ет​ся кор​ти​ко​ли​бе​рин, вы​зы​ваю​щий сек​ре​цию АКТГ аде​но​ги​по​фи​зом; АКТГ вы​зы​ва​ет вы​брос из кор​ко​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков глю​ко​кор​ти​кои​дов;

· вы​де​ля​ет​ся со​ма​то​ли​бе​рин, вы​зы​ваю​щий сек​ре​цию СТГ аде​но​ги​по​фи​зом.

Все пе​ре​чис​лен​ные гор​мо​ны по​вы​ша​ют кон​цен​тра​цию глю​ко​зы в кро​ви (см. вы​ше). XE "Гипоталамус:поддержание уровня глюкозы в крови=<1850>"

 XE "СТГ=<1756>"

 XE "Гипогликемия=<2110>"
 XE "Глюкагон+<1663>"Пан​креа​ти​че​ская сис​те​ма

 XE "Инсулин+<1694>"Эта сис​те​ма вклю​ча​ет два гор​мо​на, об​ра​зую​щие​ся в ост​ров​ках под​же​лу​доч​ной же​ле​зы (ост​ров​ках  XE "Лангерганса островки<1841>"Лан​гер​ган​са)— глю​ка​гон и ин​су​лин. Важ​ней​шая роль этих гор​мо​нов в под​дер​жа​нии кон​цен​тра​ции глю​ко​зы в кро​ви свя​за​на с тем, что их вы​ра​бот​ка за​ви​сит от этой кон​цен​тра​ции, и по​это​му оба они дей​ст​ву​ют по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи:

· чем боль​ше кон​цен​тра​ция глю​ко​зы в кро​ви, тем вы​ше сек​ре​ция ин​су​ли​на, по​ни​жаю​ще​го эту кон​цен​тра​цию;

· чем мень​ше кон​цен​тра​ция глю​ко​зы в кро​ви, тем вы​ше сек​ре​ция глю​ка​го​на, по​вы​шаю​ще​го эту кон​цен​тра​цию.

Под​дер​жа​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви в раз​ных ус​ло​ви​ях

·  XE "Центр голода+<1842>"При обыч​ном пи​та​нии и об​ра​зе жиз​ни глав​ная цель под​дер​жа​ния уров​ня глю​ко​зы в кро​ви — сгла​дить ко​ле​ба​ния это​го уров​ня в пе​ре​ры​вах ме​ж​ду прие​ма​ми пи​щи. Эта цель дос​ти​га​ет​ся бла​го​да​ря ра​бо​те трех фак​то​ров — цен​тра го​ло​да, ин​су​ли​на и бу​фер​ной функ​ции пе​че​ни:

· в ре​зуль​та​те ус​лов​ных реф​лек​сов, в ча​ст​но​сти на вре​мя, пе​рио​ди​че​ски ак​ти​ви​ру​ет​ся центр го​ло​да; в ре​зуль​та​те ин​тер​ва​лы ме​ж​ду прие​ма​ми пи​щи не пре​вы​ша​ют не​сколь​ких ча​сов;

· по​сле прие​ма пи​щи кон​цен​тра​ция глю​ко​зы в кро​ви по​вы​ша​ет​ся; это при​во​дит к вы​бро​су ин​су​ли​на, бы​ст​ро сни​жаю​ще​го эту кон​цен​тра​цию; XE "Центр голода=<1843>"
· в ин​тер​ва​лах ме​ж​ду прие​ма​ми пи​щи глю​ко​за вы​сво​бо​ж​да​ет​ся из пе​че​ни бла​го​да​ря ее бу​фер​ной функ​ции (см. вы​ше, разд. «Ме​та​бо​ли​че​ские фак​то​ры») и сни​же​нию сек​ре​ции ин​су​ли​на. XE "Инсулин=<1695>"
·  XE "Адреналин:влияние на метаболизм+<1721>"При крат​ко​вре​мен​ном па​де​нии уров​ня глю​ко​зы или его уг​ро​зе (на​при​мер, при ост​ром стрес​се, в том чис​ле ин​тен​сив​ной фи​зи​че​ской на​груз​ке) под​дер​жа​ние это​го уров​ня обес​пе​чи​ва​ет​ся глю​ка​го​ном и ад​ре​на​ли​ном:
·  XE "Гипогликемия+<2111>"глю​ка​гон сек​ре​ти​ру​ет​ся уже при уме​рен​ном сни​же​нии уров​ня глю​ко​зы в кро​ви;

· ад​ре​на​лин вы​бра​сы​ва​ет​ся при зна​чи​тель​ной ги​пог​ли​ке​мии или, с опе​ре​же​ни​ем, в ус​ло​ви​ях ост​ро​го стрес​са, чре​ва​то​го та​кой ги​пог​ли​ке​ми​ей. XE "Глюкагон=<1664>"

 XE "Адреналин:влияние на метаболизм=<1722>"
·  XE "СТГ+<1757>"При дли​тель​ном сни​же​нии уров​ня глю​ко​зы (или дли​тель​ном го​ло​да​нии, чре​ва​том та​ким сни​же​ни​ем), адап​та​цию обес​пе​чи​ва​ют ме​та​бо​ли​че​ская  XE "Глюконеогенез+<1826>"сти​му​ля​ция глю​ко​не​о​ге​не​за, глю​ко​кор​ти​кои​ды и СТГ:
· сни​же​ние уров​ня глю​ко​зы в кро​ви сти​му​ли​ру​ет глю​ко​не​о​ге​нез;

· глю​ко​кор​ти​кои​ды еще боль​ше сти​му​ли​ру​ют глю​ко​не​о​ге​нез; XE "Глюконеогенез=<1827>"

 XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1676>"
· СТГ пре​пят​ст​ву​ет ис​поль​зо​ва​нию клет​ка​ми глю​ко​зы (кро​ме кле​ток моз​га). XE "Углеводы:регуляция обмена=<1638>"

 XE "СТГ=<1758>"

 XE "Гипогликемия=<2112>"
Ли​пи​ды

 XE "Липиды:общая характеристика+<1853>"Ха​рак​те​ри​сти​ка ли​пи​дов

Важ​ней​шие с био​ло​ги​че​ской точ​ки зре​ния фи​зи​ко-хи​ми​че​ские свой​ст​ва ли​пи​дов про​ти​во​по​лож​ны свой​ст​вам уг​ле​во​дов. Их мо​ле​ку​лы:

· круп​ные;

· жи​ро​ра​с​тво​ри​мые, сле​до​ва​тель​но, гид​ро​фоб​ные;

· об​ла​да​ют от​но​си​тель​но низ​ким со​дер​жа​ни​ем ато​мов ки​сло​ро​да.

От​сю​да вы​те​ка​ют мно​гие био​ло​ги​че​ские свой​ст​ва и функ​ции ли​пи​дов.

· Ли​пи​ды — мед​лен​ный энер​ге​ти​че​ский суб​страт. Вслед​ст​вие ма​лой рас​тво​ри​мо​сти в во​де ли​пи​ды не мо​гут дос​ти​гать вы​со​кой кон​цен​тра​ции в кро​ви, и по​то​му они не мо​гут слу​жить энер​ге​ти​че​ским суб​стра​том для тка​ней с бы​ст​рым ис​поль​зо​ва​ни​ем энер​гии.

· За​па​сы ли​пи​дов ве​ли​ки. Во-пер​вых, из-за низ​ко​го со​дер​жа​ния ато​мов ки​сло​ро​да, а сле​до​ва​тель​но, вы​со​ко​го со​дер​жа​ния окис​ляе​мых ато​мов — уг​ле​ро​да и во​до​ро​да — сво​бод​ная энер​гия ли​пи​дов ве​ли​ка: их ка​ло​рий​ность рав​на 9,3 ккал/г. Во-вто​рых, бла​го​да​ря гид​ро​фоб​но​сти ли​пи​ды мо​гут об​ра​зо​вы​вать круп​ные ка​п​ли, за​пол​няю​щие прак​ти​че​ски всю клет​ку. Та​ким об​ра​зом, ли​пи​ды — ком​пакт​ный ис​точ​ник энер​гии, и имен​но в ви​де ли​пи​дов в ор​га​низ​ме за​па​са​ет​ся ос​нов​ная часть энер​гии. За​па​сов ли​пи​дов у сред​не​го че​ло​ве​ка хва​та​ет при​мер​но на 1,5 мес пол​но​го го​ло​да​ния.

· Ли​пи​ды — важ​ный пла​сти​че​ский ма​те​ри​ал. Ли​пи​ды спо​соб​ны об​ра​зо​вы​вать гид​ро​фоб​ную обо​лоч​ку, от​гра​ни​чи​ваю​щую клет​ку от ок​ру​жаю​ще​го вод​но​го рас​тво​ра. По​это​му имен​но они яв​ля​ют​ся ос​но​вой био​ло​ги​че​ских мем​бран.

· Ли​пи​ды спо​соб​ст​ву​ют вса​сы​ва​нию в ки​шеч​ни​ке жи​ро​ра​с​тво​ри​мых ве​ществ, в ча​ст​но​сти жи​ро​ра​с​тво​ри​мых ви​та​ми​нов.

· Под​кож​ная жи​ро​вая клет​чат​ка слу​жит те​п​ло​изо​ля​то​ром, иг​рая тем са​мым важ​ную роль в те​п​ло​об​ме​не.

· От​ло​же​ния ли​пи​дов иг​ра​ют важ​ную ме​ха​ни​че​скую функ​цию — под​кож​ная жи​ро​вая клет​чат​ка смяг​ча​ет ме​ха​ни​че​ские трав​мы ни​же​ле​жа​щих тка​ней, жи​ро​вые об​ра​зо​ва​ния по​лос​тей ор​га​низ​ма фик​си​ру​ют внут​рен​ние ор​га​ны.

· Ли​пи​ды вхо​дят в со​став или слу​жат ис​точ​ни​ком мно​гих важ​ных ве​ществ; так, из хо​ле​сте​ри​на об​ра​зу​ют​ся сте​ро​ид​ные гор​мо​ны и желч​ные ки​сло​ты, из не​на​сы​щен​ных  XE "Жирные кислоты:ненасыщенные<1930>"жир​ных ки​слот — про​стаг​лан​ди​ны и т. п.

Клас​си​фи​ка​ция ли​пи​дов

Ос​нов​ные ли​пи​ды че​ло​ве​че​ско​го ор​га​низ​ма — это:

· триг​ли​це​ри​ды (и их про​из​вод​ные — мо​но- и диг​ли​це​ри​ды) и жир​ные ки​сло​ты;

· фос​фо​ли​пи​ды;

· хо​ле​сте​рин.

Триг​ли​це​ри​ды и жир​ные ки​сло​ты вы​пол​ня​ют в ос​нов​ном функ​цию энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов. Фос​фо​ли​пи​ды и хо​ле​сте​рин ис​поль​зу​ют​ся пре​иму​ще​ст​вен​но для дру​гих це​лей — об​ра​зо​ва​ния мем​бран, био​ло​ги​че​ски ак​тив​ных ве​ществ и т. п. XE "Липиды:общая характеристика=<1854>"
 XE "Липиды:обмен+<1855>"Об​мен ли​пи​дов

Триг​ли​це​ри​ды

Ос​нов​ные пу​ти ис​поль​зо​ва​ния и ис​точ​ни​ки триг​ли​це​ри​дов в ор​га​низ​ме сле​дую​щие (рис. 11.3).

Ис​поль​зо​ва​ние триг​ли​це​ри​дов.

1. Ка​та​бо​лизм (а так​же, в из​вест​ной сте​пе​ни, пла​сти​че​ский ана​бо​лизм — по​строе​ние мем​бран).

2. Де​по​ни​ро​ва​ние в жи​ро​вой тка​ни (под​кож​ной жи​ро​вой клет​чат​ке и иных жи​ро​вых от​ло​же​ни​ях). Ли​пи​ды — глав​ная фор​ма за​па​са​ния энер​гии; как уже го​во​ри​лось, у сред​не​го че​ло​ве​ка ли​пи​дов хва​та​ет при​мер​но на 1,5 мес пол​но​го го​ло​да​ния.

3. Пре​вра​ще​ние в глю​ко​зу ( XE "Глюконеогенез<1828>"глю​ко​не​о​ге​нез). Про​ис​хо​дит в пе​че​ни из гли​це​ри​на (ком​по​нен​та триг​ли​це​ри​дов).

Ис​точ​ни​ки триг​ли​це​ри​дов.

1. По​сту​п​ле​ние с пи​щей.
 XE "Липолиз+<1876>"2. Мо​би​ли​за​ция из жи​ро​вой тка​ни (ли​по​лиз).
3. Об​ра​зо​ва​ние из бел​ков и уг​ле​во​дов ( XE "Липогенез<1906>"ли​по​ге​нез). При из​бы​точ​ном по​сту​п​ле​нии лю​бых суб​стра​тов они пре​вра​ща​ют​ся в пе​че​ни в триг​ли​це​ри​ды, пе​ре​но​сят​ся кро​вью к жи​ро​вой тка​ни и от​кла​ды​ва​ют​ся в ней.

Кро​ме то​го, раз​ные триг​ли​це​ри​ды и их про​из​вод​ные вы​пол​ня​ют раз​ные функ​ции в энер​ге​ти​че​ском об​ме​не.

· Глав​ная фор​ма де​по​ни​ро​ва​ния ли​пи​дов в жи​ро​вой тка​ни — это соб​ст​вен​но триг​ли​це​ри​ды (ней​траль​ные жи​ры).

· Ос​нов​ной энер​ге​ти​че​ский суб​страт, по​став​ляе​мый из жи​ро​вой тка​ни клет​кам, — это  XE "Жирные кислоты+<1912>"жир​ные ки​сло​ты. Это свя​за​но с тем, что жир​ные ки​сло​ты го​раз​до луч​ше, чем триг​ли​це​ри​ды, про​ни​ка​ют че​рез кле​точ​ные мем​бра​ны. По​это​му ли​по​лиз пред​став​ля​ет со​бой в ос​нов​ном мо​би​ли​за​цию жир​ных ки​слот.  XE "Липолиз=<1877>"
·  XE "Кетоновые тела+<1914>"Бо​лее бы​ст​рый энер​ге​ти​че​ский суб​страт — это ке​то​но​вые те​ла ( XE "Ацетоуксусная кислота<1922>"аце​то​ук​сус​ная ки​сло​та,  XE "Ацетон<1923>"аце​тон и  XE "Бета-оксимасляная кислота<1924>"-ок​си​мас​ля​ная ки​сло​та). Об​ра​зо​ва​ние ке​то​но​вых тел — ке​то​ге​нез — про​ис​хо​дит в пе​че​ни: в ре​зуль​та​те не​пол​но​го рас​па​да жир​ных ки​слот об​ра​зу​ет​ся аце​то​ук​сус​ная ки​сло​та, ко​то​рая да​лее час​тич​но рас​па​да​ет​ся на аце​тон и -ок​си​мас​ля​ную ки​сло​ту. Ке​то​но​вые те​ла мо​гут ис​поль​зо​вать​ся тка​ня​ми с бы​ст​рым об​ме​ном (на​при​мер, мыш​ца​ми и да​же го​лов​ным моз​гом). Од​на​ко для пол​но​го окис​ле​ния ке​то​но​вых тел не​об​хо​ди​мы про​дук​ты окис​ле​ния уг​ле​во​дов («жи​ры сго​ра​ют в пла​ме​ни уг​ле​во​дов»). По​это​му при не​ко​то​рых на​ру​ше​ни​ях ка​та​бо​лиз​ма уг​ле​во​дов или же пе​ре​хо​де на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов в ка​че​ст​ве энер​ге​ти​че​ско​го суб​стра​та (ко​гда уси​лен​ное об​ра​зо​ва​ние ке​то​но​вых тел со​че​та​ет​ся с их за​мед​лен​ным рас​па​дом), ке​то​но​вые те​ла на​ка​п​ли​ва​ют​ся в кро​ви. По​сколь​ку они яв​ля​ют​ся в ос​нов​ном ки​сло​та​ми, воз​ни​каю​щее при этом со​стоя​ние на​зы​ва​ет​ся  XE "Кетоацидоз<1925>"ке​тоа​ци​до​зом. XE "Кетоновые тела=<1915>"

 XE "Жирные кислоты=<1913>"
 XE "Холестерин:обмен+<1861>"Хо​ле​сте​рин

Ис​поль​зо​ва​ние хо​ле​сте​ри​на:

· об​ра​зо​ва​ние  XE "Желчные кислоты<1926>"желч​ных ки​слот (до 80% все​го хо​ле​сте​ри​на);

· уча​стие в об​ра​зо​ва​нии ро​го​во​го слоя эпи​дер​ми​са;

· син​тез  XE "Гормоны:стероидные<1937>"сте​ро​ид​ных гор​мо​нов.

Ис​точ​ни​ки хо​ле​сте​ри​на:

· по​сту​п​ле​ние с пи​щей (эк​зо​ген​ный хо​ле​сте​рин);

· син​тез, пре​иму​ще​ст​вен​но в пе​че​ни (эн​до​ген​ный хо​ле​сте​рин).

Эти два ис​точ​ни​ка хо​ле​сте​ри​на (по​сту​п​ле​ние и син​тез) при нор​маль​ном пи​та​нии при​мер​но рав​ны (со​от​но​ше​ние ме​ж​ду ни​ми за​ви​сит от ха​рак​те​ра пи​та​ния). XE "Холестерин:обмен=<1862>"
 XE "Фосфолипиды:обмен+<1892>"Фос​фо​ли​пи​ды

Ис​поль​зо​ва​ние фос​фо​ли​пи​дов:

· по​строе​ние мем​бран;

· мно​го​чис​лен​ные про​чие функ​ции (об​ра​зо​ва​ние мие​ли​но​вой обо​лоч​ки нерв​ных во​ло​кон, уча​стие в свер​ты​ва​нии кро​ви, ре​зерв фос​фат​ных групп и пр.).

Ис​точ​ни​ки фос​фо​ли​пи​дов:

· по​сту​п​ле​ние с пи​щей (эк​зо​ген​ные фос​фо​ли​пи​ды);

· син​тез, на 90% в пе​че​ни (эн​до​ген​ные фос​фо​ли​пи​ды).

Ос​нов​ной ис​точ​ник — син​тез, с пи​щей фос​фо​ли​пи​дов по​сту​па​ет зна​чи​тель​но мень​ше. XE "Липиды:обмен=<1856>"

 XE "Фосфолипиды:обмен=<1893>"
 XE "Липиды:транспорт кровью+<1857>"Пе​ре​нос ли​пи​дов

Пе​ре​нос ли​пи​дов оп​ре​де​ля​ет​ся дву​мя ос​нов​ны​ми осо​бен​но​стя​ми.

· Бу​ду​чи гид​ро​фоб​ны​ми, ли​пи​ды не мо​гут на​хо​дить​ся в кро​ви в чис​том ви​де в вы​со​ких кон​цен​тра​ци​ях: это при​ве​ло бы к слия​нию ли​пи​дов в ка​пель​ки и эм​бо​ли​ям мел​ких со​су​дов. По​это​му ли​пи​ды пе​ре​но​сят​ся в фор​ме час​тиц, в ко​то​рых гид​ро​фоб​ная ли​пид​ная серд​це​ви​на ок​ру​же​на гид​ро​филь​ной обо​лоч​кой из бел​ков и фос​фо​ли​пи​дов. Эти час​ти​цы на​зы​ва​ют​ся ли​по​про​теи​да​ми, а бел​ки обо​лоч​ки — апо​про​теи​на​ми. Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют мо​би​ли​зуе​мые из жи​ро​вой тка​ни жир​ные ки​сло​ты (см. вы​ше).

· Триг​ли​це​ри​ды про​ни​ка​ют в клет​ку го​раз​до ху​же жир​ных ки​слот, и по​это​му пе​ред тем, как прой​ти че​рез кле​точ​ную мем​бра​ну, триг​ли​це​ри​ды с по​мо​щью раз​лич​ных ли​паз гид​ро​ли​зу​ют​ся до жир​ных ки​слот и гли​це​ри​на.

 XE "Хиломикроны+<1947>"Ли​по​про​теи​ды и апо​про​теи​ны

На ос​но​ва​нии раз​лич​ной плот​но​сти ли​по​про​теи​ды раз​де​ля​ют на 5 ка​те​го​рий (пе​ре​чис​ле​ны в по​ряд​ке воз​рас​та​ния плот​но​сти и умень​ше​ния раз​ме​ров):

· хи​ло​мик​ро​ны;
· ли​по​про​теи​ды очень низ​кой плот​но​сти (ЛПОНП);
· ли​по​про​теи​ды про​ме​жу​точ​ной плот​но​сти (ЛППП);
· ли​по​про​теи​ды низ​кой плот​но​сти (ЛПНП);
· ли​по​про​теи​ды вы​со​кой плот​но​сти (ЛПВП).
Чем вы​ше со​дер​жа​ние ли​пи​дов в ли​по​про​теи​дах, тем круп​нее эти час​ти​цы и ни​же их плот​ность. Со​от​вет​ст​вен​но, хи​ло​мик​ро​ны — это наи​бо​лее круп​ные час​ти​цы с наи​боль​шим со​дер​жа​ни​ем ли​пи​дов, а ЛПВП — наи​бо​лее мел​кие, в мо​мент за​ро​ж​де​ния со​стоя​щие поч​ти ис​клю​чи​тель​но из бел​ка (см. ни​же).

Апо​про​теи​ны вы​пол​ня​ют в со​ста​ве ли​по​про​теи​дов раз​лич​ные функ​ции, в том чис​ле:

· фор​ми​ру​ют гид​ро​филь​ную обо​лоч​ку;

· ре​гу​ли​ру​ют ак​тив​ность ли​паз и не​ко​то​рых дру​гих фер​мен​тов об​ме​на ли​пи​дов;

· свя​зы​ва​ют​ся с ре​цеп​то​ра​ми, спо​соб​ст​вуя за​хва​ту ли​по​про​теи​дов тка​ня​ми.

Су​ще​ст​ву​ют не​сколь​ко клас​сов апо​про​теи​нов; важ​ней​шие из них, фор​ми​рую​щие ос​но​ву гид​ро​филь​ной обо​лоч​ки, а сле​до​ва​тель​но, и са​му струк​ту​ру ли​по​про​теи​дов, сле​дую​щие:

· апо​про​те​ин B100, вхо​дя​щий в со​став ЛПОНП, ЛППП и ЛПНП;

· апо​про​те​ин B48 (фраг​мент апо​про​теи​на B100, со​став​ляю​щий 48% от дли​ны по​след​не​го), вхо​дя​щий в со​став хи​ло​мик​ро​нов;

· апо​про​те​ин A1, вхо​дя​щий в со​став ЛПВП.

Та​ким об​ра​зом, все ли​по​про​теи​ды мож​но раз​де​лить на 3 груп​пы:

· апо​про​те​ин B48-со​дер​жа​щие ли​по​про​теи​ды;

· апо​про​те​ин B100-со​дер​жа​щие ли​по​про​теи​ды;

· апо​про​те​ин A1-со​дер​жа​щие ли​по​про​теи​ды.

Как мы уви​дим даль​ше, это раз​де​ле​ние име​ет важ​ный фи​зио​ло​ги​че​ский смысл.

Ли​па​зы

В транс​пор​те ли​пи​дов при​ни​ма​ют уча​стие три ос​нов​ные ли​па​зы; все они гид​ро​ли​зу​ют триг​ли​це​ри​ды до жир​ных ки​слот и гли​це​ри​на.

· Ли​по​про​те​ид​ли​па​за. Ло​ка​ли​зу​ет​ся в эн​до​те​лии со​су​дов жи​ро​вой тка​ни и мышц, обес​пе​чи​ва​ет за​хват эти​ми тка​ня​ми жир​ных ки​слот и гли​це​ри​на из ли​по​про​теи​дов (ос​таль​ные тка​ни снаб​жа​ют​ся не​по​сред​ст​вен​но сво​бод​ны​ми жир​ны​ми ки​сло​та​ми, см. ни​же).

· Триа​цилг​ли​це​рол​ли​па​за. Ло​ка​ли​зу​ет​ся в пе​че​ни, обес​пе​чи​ва​ет за​хват ге​па​то​ци​та​ми жир​ных ки​слот и гли​це​ри​на из ли​по​про​теи​дов.

· Гор​мон-чув​ст​ви​тель​ная ли​па​за. Ло​ка​ли​зу​ет​ся в клет​ках жи​ро​вой тка​ни, обес​пе​чи​ва​ет мо​би​ли​за​цию из этих кле​ток жир​ных ки​слот ( XE "Липолиз<1931>"ли​по​лиз), слу​жит точ​кой при​ло​же​ния ос​нов​ных гор​мо​нов, ре​гу​ли​рую​щих жи​ро​вой об​мен (см. ни​же).

Сис​те​мы транс​пор​та ли​пи​дов

Ли​пи​ды пе​ре​но​сят​ся в сле​дую​щих на​прав​ле​ни​ях.

1. От ЖКТ вса​сы​ваю​щие​ся эк​зо​ген​ные ли​пи​ды пе​ре​но​сят​ся к жи​ро​вой тка​ни (для де​по​ни​ро​ва​ния), к пе​че​ни (для пре​вра​ще​ния эк​зо​ген​ных ли​пи​дов в эн​до​ген​ные), и час​тич​но к мыш​цам (для ис​поль​зо​ва​ния). Это — сис​те​ма транс​пор​та эк​зо​ген​ных ли​пи​дов.
2. От пе​че​ни, где об​ра​зу​ют​ся эн​до​ген​ные ли​пи​ды (из эн​до​ген​ных ли​пи​дов ли​бо дру​гих суб​стра​тов), они пе​ре​но​сят​ся к жи​ро​вой тка​ни (для де​по​ни​ро​ва​ния) и к мы​шеч​ной тка​ни (для ис​поль​зо​ва​ния); для то​го что​бы за​хва​ты​вать ли​пи​ды из ли​по​про​теи​дов, эти тка​ни со​дер​жат ли​по​про​те​ид​ли​па​зу. Это сис​те​ма транс​пор​та эн​до​ген​ных ли​пи​дов.
 XE "Холестерин:транспорт+<1863>"3. Из​бы​ток хо​ле​сте​ри​на пе​ре​но​сит​ся из тка​ней в пе​чень для об​ра​зо​ва​ния  XE "Желчные кислоты+<1928>"желч​ных ки​слот (это очень важ​но с кли​ни​че​ской точ​ки зре​ния, так как пре​пят​ст​ву​ет раз​ви​тию ате​ро​скле​ро​за). Это сис​те​ма об​рат​но​го транс​пор​та хо​ле​сте​ри​на.
4. От жи​ро​вой тка​ни мо​би​ли​зуе​мые жир​ные ки​сло​ты пе​ре​но​сят​ся к клет​кам для ис​поль​зо​ва​ния. Это транс​порт сво​бод​ных жир​ных ки​слот.
Пер​вые три на​прав​ле​ния пе​ре​но​са обес​пе​чи​ва​ют​ся ли​по​про​теи​да​ми.

1. Сис​те​ма транс​пор​та эк​зо​ген​ных ли​пи​дов обес​пе​чи​ва​ет​ся хи​ло​мик​ро​на​ми, то есть апо​про​те​ин B48-со​дер​жа​щи​ми ли​по​про​теи​да​ми. Она функ​цио​ни​ру​ет сле​дую​щим об​ра​зом (рис. 11.4, А):

· в ЖКТ об​ра​зу​ют​ся хи​ло​мик​ро​ны, по​сту​паю​щие в кровь;

· про​хо​дя че​рез тка​ни, со​дер​жа​щие ли​по​про​те​ид​ли​па​зу (жи​ро​вую и мы​шеч​ную), хи​ло​мик​ро​ны час​тич​но от​да​ют триг​ли​це​ри​ды, пре​вра​ща​ясь в ос​та​точ​ные ком​по​нен​ты хи​ло​мик​ро​нов, от​но​си​тель​но бо​га​тые эк​зо​ген​ным хо​ле​сте​ри​ном;

·  XE "Желчные кислоты+<2198>"в пе​че​ни ос​та​точ​ные ком​по​нен​ты хи​ло​мик​ро​нов окон​ча​тель​но ос​во​бо​ж​да​ют​ся от триг​ли​це​ри​дов (с уча​сти​ем триа​цилг​ли​це​рол​ли​па​зы), раз​ру​ша​ют​ся, а их хо​ле​сте​рин ис​поль​зу​ет​ся для об​ра​зо​ва​ния желч​ных ки​слот. XE "Хиломикроны=<1948>"
2. Сис​те​ма транс​пор​та эн​до​ген​ных ли​пи​дов обес​пе​чи​ва​ет​ся ЛПОНП, ЛППП и ЛПНП, то есть апо​про​те​ин B100-со​дер​жа​щи​ми ли​по​про​теи​да​ми. Она функ​цио​ни​ру​ет сле​дую​щим об​ра​зом (рис. 11.4, Б):

· в пе​че​ни об​ра​зу​ют​ся ЛПОНП, по​сту​паю​щие в кровь;

· про​хо​дя че​рез тка​ни, со​дер​жа​щие ли​по​про​те​ид​ли​па​зу (жи​ро​вую и мы​шеч​ную), ЛПОНП час​тич​но от​да​ют триг​ли​це​ри​ды, пре​вра​ща​ясь сна​ча​ла в ЛППП, а за​тем в ЛПНП, то есть ли​по​про​теи​ды все бо​лее бед​ные триг​ли​це​ри​да​ми и бо​га​тые хо​ле​сте​ри​ном;

· обед​нен​ные триг​ли​це​ри​да​ми апо​про​те​ин B100-со​дер​жа​щие ли​по​про​теи​ды (то есть, ЛППП и тем бо​лее ЛПНП) за​хва​ты​ва​ют​ся пе​че​нью и раз​ру​ша​ют​ся (в том чис​ле с уча​сти​ем триа​цилг​ли​це​рол​ли​па​зы), а их хо​ле​сте​рин ис​поль​зу​ет​ся для об​ра​зо​ва​ния желч​ных ки​слот. XE "Желчные кислоты=<2199>"
3. Сис​те​ма об​рат​но​го транс​пор​та хо​ле​сте​ри​на обес​пе​чи​ва​ет​ся ЛПВП, то есть апо​про​те​ин A1-со​дер​жа​щи​ми ли​по​про​теи​да​ми. Она функ​цио​ни​ру​ет сле​дую​щим об​ра​зом рис. 11.4, В:

· ЛПВП вна​ча​ле пред​став​ля​ют со​бой час​ти​цы, об​ра​зо​ван​ные поч​ти ис​клю​чи​тель​но апо​про​теи​на​ми (в ос​нов​ном A1) и фос​фо​ли​пи​да​ми;

· про​хо​дя че​рез тка​ни, ЛПВП за​хва​ты​ва​ют хо​ле​сте​рин, вы​сту​пая тем са​мым в ро​ли «чис​тиль​щи​ков» со​су​дов;

· встре​ча​ясь в кро​ви с апо​про​те​ин B100-со​дер​жа​щи​ми ли​по​про​теи​да​ми (ЛПОНП, ЛППП, ЛПНП), ЛПВП от​да​ют им хо​ле​сте​рин, ко​то​рый да​лее пе​ре​но​сит​ся в пе​чень и вы​во​дит​ся в ви​де желч​ных ки​слот.  XE "Желчные кислоты=<1929>"
 XE "Жирные кислоты:транспорт кровью+<1932>"4. Транс​порт сво​бод​ных жир​ных ки​слот про​ще:

· в жи​ро​вой тка​ни под дей​ст​ви​ем гор​мон-чув​ст​ви​тель​ной ли​па​зы про​ис​хо​дит  XE "Липолиз<1878>"ли​по​лиз — триг​ли​це​ри​ды рас​па​да​ют​ся до жир​ных ки​слот и гли​це​ри​на;

· жир​ные ки​сло​ты пе​ре​но​сят​ся в кро​ви пре​иму​ще​ст​вен​но в со​еди​не​нии с аль​бу​ми​ном (по​это​му тер​мин « XE "Жирные кислоты:свободные<1934>"сво​бод​ные жир​ные ки​сло​ты» не со​всем то​чен), но без об​ра​зо​ва​ния ха​рак​тер​ных для ли​по​про​теи​дов час​тиц;

· кон​цен​тра​ция жир​ных ки​слот в кро​ви со​став​ля​ет лишь ма​лую часть (око​ло 2%) от об​щей кон​цен​тра​ции ли​пи​дов (ос​нов​ная часть пе​ре​но​сит​ся в ви​де ли​по​про​теи​дов), од​на​ко в свя​зи с бы​ст​рым кру​го​обо​ро​том сво​бод​ные жир​ные ки​сло​ты впол​не мо​гут обес​пе​чи​вать ра​бо​ту тка​ней в ус​ло​ви​ях по​коя и не​боль​шой на​груз​ки (бо​лее ин​тен​сив​ная на​груз​ка обес​пе​чи​ва​ет​ся рас​па​дом уг​ле​во​дов, в том чис​ле ана​эроб​ном; см. ни​же, разд. «Энер​ге​ти​че​ский об​мен в раз​лич​ных ус​ло​ви​ях»). XE "Липиды:транспорт кровью=<1858>" XE "Холестерин:транспорт=<1864>"

 XE "Жирные кислоты:транспорт кровью=<1933>"
 XE "Липиды:регуляция обмена+<1859>"Ре​гу​ля​ция об​ме​на ли​пи​дов

Ре​гу​ля​ция об​ме​на ли​пи​дов ка​са​ет​ся пре​ж​де все​го об​ме​на триг​ли​це​ри​дов — как пре​иму​ще​ст​вен​но энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов.

Как и в слу​чае уг​ле​во​дов, ре​гу​ля​ция об​ме​на ли​пи​дов на​прав​ле​на на из​ме​не​ние пу​тей пре​вра​ще​ний ли​пи​дов (рас​хо​до​ва​ния и де​по​ни​ро​ва​ния; пе​ре​хо​да на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов или уг​ле​во​дов; вза​им​ных пре​вра​ще​ний суб​стра​тов) в со​от​вет​ст​вии с те​ку​щим со​стоя​ни​ем и по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма;

Кро​ме то​го, су​ще​ст​ву​ет еще од​но важ​ное на​прав​ле​ние ре​гу​ля​ции об​ме​на ли​пи​дов — под​дер​жа​ние мас​сы жи​ро​вой тка​ни.

Ме​та​бо​ли​че​ские фак​то​ры

Как уже го​во​ри​лось (разд. «Уг​ле​во​ды»), из​бы​ток уг​ле​во​дов тор​мо​зит рас​пад ли​пи​дов и при​во​дит к пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние уг​ле​во​дов как ос​нов​но​го ис​точ​ни​ка энер​гии. Не​дос​та​ток уг​ле​во​дов, на​про​тив, спо​соб​ст​ву​ет пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов.

Гор​мо​ны (табл. 11.1)

 XE "Адреналин:влияние на метаболизм+<1723>"Ад​ре​на​лин

Сти​му​ли​ру​ет  XE "Липолиз<1879>"ли​по​лиз для мо​би​ли​за​ции жир​ных ки​слот, не​об​хо​ди​мых в ка​че​ст​ве энер​ге​ти​че​ских суб​стра​тов в ус​ло​ви​ях ост​ро​го стрес​са. XE "Адреналин:влияние на метаболизм=<1724>"
 XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1677>"Глю​ко​кор​ти​кои​ды

Сти​му​ли​ру​ют  XE "Липолиз<1880>"ли​по​лиз и  XE "Глюконеогенез<1829>"глю​ко​не​о​ге​нез из ли​пи​дов для вы​ра​бот​ки глю​ко​зы, не​об​хо​ди​мой в ус​ло​ви​ях хро​ни​че​ско​го стрес​са (в ча​ст​но​сти, дли​тель​но​го го​ло​да​ния). XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1678>"
 XE "СТГ+<1759>"СТГ

Сти​му​ли​ру​ет  XE "Липолиз<1881>"ли​по​лиз, пе​ре​во​дя ор​га​низм на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов в ка​че​ст​ве энер​ге​ти​че​ско​го суб​стра​та. XE "СТГ=<1760>"
 XE "Тиреоидные гормоны+<1746>"Ти​рео​ид​ные гор​мо​ны

Сти​му​ли​ру​ют  XE "Липолиз<1882>"ли​по​лиз — ви​ди​мо, не​пря​мым пу​тем, в ре​зуль​та​те об​ще​го по​вы​ше​ния ин​тен​сив​но​сти об​мен​ных про​цес​сов. XE "Тиреоидные гормоны=<1747>"
 XE "Инсулин+<1696>"Ин​су​лин

Этот гор​мон спо​соб​ст​ву​ет де​по​ни​ро​ва​нию энер​гии в ви​де ли​пи​дов; с этой це​лью он:

· тор​мо​зит  XE "Липолиз<1883>"ли​по​лиз;
· тор​мо​зит  XE "Глюконеогенез<1830>"глю​ко​не​о​ге​нез из ли​пи​дов;
· уси​ли​ва​ет  XE "Липогенез<1907>"ли​по​ге​нез из уг​ле​во​дов.
От​сю​да вид​но, что важ​ней​шая точ​ка при​ло​же​ния гор​мо​нов, ре​гу​ли​рую​щих ли​пид​ный об​мен, —  XE "Липолиз<1884>"ли​по​лиз. На не​го влия​ют все пе​ре​чис​лен​ные гор​мо​ны, при​чем толь​ко ин​су​лин его тор​мо​зит, ос​таль​ные — уси​ли​ва​ют. XE "Инсулин=<1697>"
Под​дер​жа​ние мас​сы жи​ро​вой тка​ни

 XE "Лептин+<1952>"Мас​са жи​ро​вой тка​ни, как глав​но​го энер​ге​ти​че​ско​го де​по ор​га​низ​ма, не долж​на быть мень​ше не​кое​го пре​дель​но​го уров​ня. Осо​бен​но это важ​но для жен​щин, так как у них долж​ны быть дос​та​точ​ные за​па​сы энер​гии для вы​на​ши​ва​ния и вскарм​ли​ва​ния. За под​дер​жа​ние мас​сы жи​ро​вой тка​ни от​ве​ча​ет гор​мон леп​тин. Этот гор​мон:

· вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся ли​по​ци​та​ми, на​гру​жен​ны​ми жи​ром; та​ким об​ра​зом, чем боль​ше мас​са жи​ра, тем боль​ше вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся леп​ти​на;

· дей​ст​ву​ет на ги​по​та​ла​мус, по​дав​ляя чув​ст​во го​ло​да.

При сни​же​нии мас​сы жи​ро​вой тка​ни умень​ша​ет​ся вы​ра​бот​ка леп​ти​на, чув​ст​во го​ло​да обо​ст​ря​ет​ся и в ре​зуль​та​те по​вы​шен​но​го по​треб​ле​ния пи​щи мас​са жи​ро​вой тка​ни вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся.

Та​ким об​ра​зом, су​ще​ст​ву​ют две сис​те​мы ре​гу​ля​ции пи​ще​во​го по​ве​де​ния.

· Крат​ко​вре​мен​ная, при ко​то​рой ос​нов​ным ре​гу​ля​тор​ным фак​то​ром слу​жит кон​цен​тра​ция в кро​ви глю​ко​зы. Эта сис​те​ма оп​ре​де​ля​ет ко​ли​че​ст​во по​треб​ляе​мой за один при​ем пи​щи и ин​тер​ва​лы ме​ж​ду прие​ма​ми, яв​ля​ясь, та​ким об​ра​зом, сис​те​мой ре​гу​ля​ции  XE "Голод и насыщение<1954>"го​ло​да и на​сы​ще​ния.
· Дол​го​вре​мен​ная, при ко​то​рой ос​нов​ным ре​гу​ля​тор​ным фак​то​ром слу​жит мас​са жи​ро​вой тка​ни. Эта сис​те​ма ре​гу​ли​ру​ет ко​ли​че​ст​во за​па​сов энер​гии в ор​га​низ​ме, яв​ля​ясь, та​ким об​ра​зом, сис​те​мой ре​гу​ля​ции ап​пе​ти​та. XE "Лептин=<1953>"

 XE "Липиды:регуляция обмена=<1860>"
 XE "Белки:обмен+<1955>"Бел​ки

 XE "Белки:общая характеристика+<1957>"Об​щие по​ло​же​ния

Че​ты​ре ос​нов​ных по​ло​же​ния оп​ре​де​ля​ют осо​бен​но​сти об​ме​на бел​ков.

· Бел​ки — пре​иму​ще​ст​вен​но пла​сти​че​ский суб​страт. В нор​ме они идут на по​строе​ние кле​точ​ных струк​тур, слу​жат фер​мен​та​ми, гор​мо​на​ми и вы​пол​ня​ют дру​гие важ​ные функ​ции, но не ис​поль​зу​ют​ся спе​ци​аль​но для вы​ра​бот​ки энер​гии. В то же вре​мя, как уже го​во​ри​лось в на​ча​ле гла​вы:

· энер​гия, вы​сво​бо​ж​дае​мая при обя​за​тель​ном рас​па​де бел​ков, пе​ре​хо​дит в АТФ и по​то​му ис​поль​зу​ет​ся ор​га​низ​мом;

· при из​бы​точ​ном по​треб​ле​нии бел​ков они час​тич​но (кро​ме ато​мов азо​та и пр.) пре​вра​ща​ют​ся в ли​пи​ды для за​па​са​ния энер​гии;

· при не​дос​тат​ке дру​гих суб​стра​тов бел​ки мо​гут ис​поль​зо​вать​ся как ис​точ​ни​ки энер​гии пу​тем час​тич​но​го пре​вра​ще​ния в ли​пи​ды и уг​ле​во​ды.

· Бел​ки ни во что пол​но​стью не пре​вра​ща​ют​ся и ни из че​го пол​но​стью не об​ра​зу​ют​ся. Бел​ки, в от​ли​чие от ли​пи​дов и уг​ле​во​дов, со​дер​жат не толь​ко ато​мы C, O и H, но так​же и дру​гие ато​мы, пре​ж​де все​го — N. По​это​му:

· бел​ки пол​но​стью ни из че​го не об​ра​зу​ют​ся, то есть не​об​хо​ди​мо их по​сту​п​ле​ние с пи​щей;

· бел​ки пол​но​стью ни во что не пе​ре​хо​дят (при син​те​зе ли​пи​дов и уг​ле​во​дов из ами​но​кис​лот ис​поль​зу​ют​ся толь​ко уг​ле​род​ные ске​ле​ты по​след​них, азот же в со​став ли​пи​дов и уг​ле​во​дов вой​ти не мо​жет);

· о при​хо​де и рас​хо​де бел​ков мож​но су​дить по при​хо​ду и рас​хо​ду азо​та.

· Бел​ки не де​по​ни​ру​ют​ся. За​па​сы бел​ков край​не ма​лы (у сред​не​го че​ло​ве​ка — око​ло 45 г). Это оз​на​ча​ет, что при из​быт​ке бел​ков они не на​ка​п​ли​ва​ют​ся в ор​га​низ​ме: уг​ле​род​ные ске​ле​ты ами​но​кис​лот идут на син​тез ли​пи​дов, от​кла​ды​ваю​щих​ся в жи​ро​вой тка​ни, азот же вы​де​ля​ет​ся с мо​чой. Та​ким об​ра​зом, бел​ки мо​гут на​ка​п​ли​вать​ся в ор​га​низ​ме толь​ко при рос​те но​вых струк​тур.

· Бел​ки обя​за​тель​но рас​хо​ду​ют​ся да​же ес​ли они не по​сту​па​ют, так как в ор​га​низ​ме по​сто​ян​но про​ис​хо​дит об​нов​ле​ние струк​тур.

В свя​зи с тем, что бел​ки — не​об​хо​ди​мый пла​сти​че​ский суб​страт, ко​то​рый не мо​жет об​ра​зо​вы​вать​ся из дру​гих ве​ществ, чрез​вы​чай​но важ​но со​блю​де​ние бел​ко​во​го ба​лан​са, при ко​то​ром по​сту​п​ле​ние бел​ка со​от​вет​ст​ву​ет по​треб​но​стям в нем. XE "Белки:общая характеристика=<1958>"
 XE "Азотистый баланс+<1959>"Бел​ко​вый (азо​ти​стый) ба​ланс

По​сколь​ку:

· толь​ко бел​ки со​дер​жат азот;

· со​дер​жа​ние азо​та в бел​ках по​сто​ян​но и со​став​ля​ет 16%;

то:

· о при​хо​де и рас​хо​де бел​ка су​дят по при​хо​ду (со​дер​жа​нию в пи​ще с уче​том ус​вое​ния) и рас​хо​ду (вы​ве​де​нию с мо​чой) азо​та, и вме​сто тер​ми​на «бел​ко​вый ба​ланс» час​то ис​поль​зу​ют тер​мин «азо​ти​стый ба​ланс»;
· для то​го что​бы по при​хо​ду (рас​хо​ду) азо​та су​дить о при​хо​де (рас​хо​де) бел​ка, ко​ли​че​ст​во азо​та ум​но​жа​ют на 6,25 (на​при​мер, ес​ли су​точ​ное вы​ве​де​ние с мо​чой азо​та рав​но 12 г, то су​точ​ный рас​ход бел​ка ра​вен 12 г  6,25 = 75 г).

Под бел​ко​вым (азо​ти​стым) ба​лан​сом по​ни​ма​ют со​от​но​ше​ние ме​ж​ду су​точ​ным при​хо​дом и су​точ​ным рас​хо​дом бел​ка (азо​та). При этом воз​мож​ны три ва​ри​ан​та это​го ба​лан​са.

· Азо​ти​стое рав​но​ве​сие — рас​ход азо​та ра​вен при​хо​ду. Это обыч​ное для нор​мы со​стоя​ние.

· От​ри​ца​тель​ный азо​ти​стый ба​ланс — рас​ход азо​та боль​ше при​хо​да. Это на​блю​да​ет​ся при не​дос​та​точ​ном при​хо​де бел​ка или уси​лен​ном его рас​па​де (на​при​мер, опу​хо​ле​вом рос​те), так как:

· бел​ки ни из че​го не об​ра​зу​ют​ся;

· ре​зер​вов бел​ков прак​ти​че​ски нет;

· бел​ки обя​за​тель​но рас​хо​ду​ют​ся, да​же ес​ли они не по​сту​па​ют.

· По​ло​жи​тель​ный азо​ти​стый ба​ланс — при​ход азо​та мень​ше рас​хо​да. Это на​блю​да​ет​ся при уси​лен​ном об​ра​зо​ва​нии но​вых струк​тур:

· рос​те;

· бе​ре​мен​но​сти;

· на​ра​щи​ва​нии мы​шеч​ной мас​сы;

· по​сле го​ло​да​ния и при вы​здо​ров​ле​нии по​сле из​ну​ряю​щих бо​лез​ней;

при ус​ло​вии, что по​сту​п​ле​ние бел​ка дос​та​точ​но. С дру​гой сто​ро​ны, про​сто при по​вы​ше​нии по​треб​ле​ния бел​ка по​ло​жи​тель​ный азо​ти​стый ба​ланс не на​блю​да​ет​ся, так как бе​лок не де​по​ни​ру​ет​ся. В этих ус​ло​ви​ях по​вы​ше​ние при​хо​да азо​та ав​то​ма​ти​че​ски при​во​дит к та​ко​му же по​вы​ше​нию рас​хо​да, и ус​та​нав​ли​ва​ет​ся азо​ти​стое рав​но​ве​сие на но​вом уров​не.

Ко​ли​че​ст​вен​ные по​ка​за​те​ли бел​ко​во​го ба​лан​са

Этих по​ка​за​те​лей три.

1. Ес​ли че​ло​век со​вер​шен​но не по​лу​ча​ет бел​ка, но при этом по​лу​ча​ет в дос​та​точ​ном ко​ли​че​ст​ве дру​гие ком​по​нен​ты пи​щи и пол​но​стью обес​пе​чи​ва​ет по​треб​ность в ка​ло​ри​ях, то бе​лок рас​хо​ду​ет​ся в не​ко​то​ром ми​ни​маль​ном ко​ли​че​ст​ве, не​об​хо​ди​мом для об​нов​ле​ния струк​тур. Это обя​за​тель​ный рас​ход бел​ка, на​зы​вае​мый так​же  XE "Коэффициент изнашивания<1961>"ко​эф​фи​ци​ен​том из​на​ши​ва​ния. У сред​не​го че​ло​ве​ка он со​став​ля​ет 20—30 г/сут. Итак, ко​эф​фи​ци​ент из​на​ши​ва​ния — это рас​ход бел​ка при ну​ле​вом его при​хо​де, но дос​та​точ​ной ка​ло​рий​но​сти пи​щи.
2. Ес​ли че​ло​век на​чи​на​ет по​лу​чать бе​лок в ко​ли​че​ст​ве, рав​ном ко​эф​фи​ци​ен​ту из​на​ши​ва​ния, то азо​ти​стое рав​но​ве​сие не ус​та​нав​ли​ва​ет​ся, так как рас​ход бел​ка на фо​не его прие​ма по​вы​ша​ет​ся. Ес​ли да​лее по​сте​пен​но уве​ли​чи​вать при​ход бел​ка, то при не​ко​ем зна​че​нии это​го при​хо​да ус​та​но​вит​ся азо​ти​стое рав​но​ве​сие. Это зна​че​ние на​зы​ва​ет​ся  XE "Белковый минимум<1962>"бел​ко​вым ми​ни​му​мом и рав​но око​ло 30—50 г/сут. Итак, бел​ко​вый ми​ни​мум — это ми​ни​маль​ный при​ход бел​ка, при ко​то​ром ус​та​нав​ли​ва​ет​ся азо​ти​стое рав​но​ве​сие.
3. Бел​ко​во​го ми​ни​му​ма мо​жет быть дос​та​точ​но для нор​маль​ной жиз​не​дея​тель​но​сти толь​ко в том слу​чае, ес​ли че​ло​век по​лу​ча​ет ис​клю​чи​тель​но пол​но​цен​ные бел​ки (см. ни​же), не под​вер​га​ет​ся су​ще​ст​вен​ным стрес​сам, не бо​ле​ет и пр. В ре​аль​ных же ус​ло​ви​ях ми​ни​маль​ное ко​ли​че​ст​во бел​ка, обес​пе​чи​ваю​щее нор​маль​ную жиз​не​дея​тель​ность, дос​ти​га​ет 80—100 г/сут; оно на​зы​ва​ет​ся  XE "Белковый оптимум<1963>"бел​ко​вым оп​ти​му​мом.
 XE "Белки:полноценные+<1964>"

 XE "Белки:неполноценные+<1966>"Бел​ки мо​гут быть пол​но​цен​ны​ми и не​пол​но​цен​ны​ми. Пол​но​цен​ные бел​ки со​дер​жат не​об​хо​ди​мое ко​ли​че​ст​во не​за​ме​ни​мых (не син​те​зи​руе​мых в ор​га​низ​ме че​ло​ве​ка)  XE "Аминокислоты:незаменимые<2946>"ами​но​кис​лот. Со​от​но​ше​ние ами​но​кис​лот в та​ких бел​ках при​мер​но та​кое же, как в ор​га​низ​ме че​ло​ве​ка; это пре​ж​де все​го жи​вот​ные бел​ки. Не​пол​но​цен​ные бел​ки (в ос​нов​ном рас​ти​тель​ные) не со​дер​жат тех или иных из не​за​ме​ни​мых ами​но​кис​лот, по​это​му при стро​го ве​ге​та​ри​ан​ском пи​та​нии не​об​хо​ди​мо по​треб​лять раз​но​об​раз​ные рас​ти​тель​ные про​дук​ты (в од​них про​дук​тах при этом со​дер​жат​ся од​ни не​за​ме​ни​мые ами​но​кис​ло​ты, в дру​гих — дру​гие). XE "Белки:неполноценные=<1967>"

 XE "Белки:полноценные=<1965>"

 XE "Азотистый баланс=<1960>"
Ре​гу​ля​ция об​ме​на бел​ков

Дей​ст​вие раз​ных гор​мо​нов на об​мен бел​ков при​ве​де​но в табл. 11.1.

 XE "Инсулин+<1698>"Ин​су​лин

Бу​ду​чи ана​бо​ли​че​ским гор​мо​ном, по​вы​ша​ет син​тез бел​ков. XE "Инсулин=<1699>"
 XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1679>"Глю​ко​кор​ти​кои​ды

По​вы​ша​ют рас​пад бел​ков, вы​сво​бо​ж​дая тем са​мым не​об​хо​ди​мые для  XE "Глюконеогенез<1831>"глю​ко​не​о​ге​не​за ами​но​кис​ло​ты. XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1680>"
 XE "СТГ+<1761>"СТГ

По​вы​ша​ет син​тез бел​ков, что не​об​хо​ди​мо для рос​та и ре​ге​не​ра​ции. XE "СТГ=<1762>"
 XE "Тестостерон<1771>"Тес​то​сте​рон

По​вы​ша​ет син​тез бел​ков, осо​бен​но в мыш​цах.

 XE "Тиреоидные гормоны+<1748>"Ти​рео​ид​ные гор​мо​ны

Уси​ли​ва​ют все про​цес​сы ме​та​бо​лиз​ма, сдви​гая ба​ланс ме​ж​ду пла​сти​че​ским и энер​ге​ти​че​ским ме​та​бо​лиз​мом в сто​ро​ну пер​во​го и тем са​мым по​вы​шая син​тез бел​ков. Од​на​ко в ус​ло​ви​ях не​дос​та​точ​но​го по​сту​п​ле​ния ли​пи​дов и уг​ле​во​дов ти​рео​ид​ные гор​мо​ны мо​гут уси​ли​вать рас​пад бел​ков. XE "Тиреоидные гормоны=<1749>"

 XE "Белки:обмен=<1956>"
Энер​ге​ти​че​ский об​мен в раз​лич​ных ус​ло​ви​ях

 XE "Липиды:обмен:при физической нагрузке+<1970>"

 XE "Углеводы:обмен:при физической нагрузке+<1968>"

 XE "Физическая нагрузка+<2008>"Фи​зи​че​ская на​груз​ка

Как уже го​во​ри​лось, чем вы​ше ско​рость вы​сво​бо​ж​де​ния энер​гии при ис​поль​зо​ва​нии то​го или ис​точ​ни​ка, тем мень​ше его за​па​сы. В свя​зи с этим чем ин​тен​сив​нее фи​зи​че​ская на​груз​ка, тем крат​ко​вре​мен​нее она мо​жет быть.

Крат​ко​сроч​ная ин​тен​сив​ная («взрыв​ная») на​груз​ка

При​мер — сприн​тер​ский бег.

· Осо​бен​но​сти:

· не​об​хо​ди​мость в пре​дель​но бы​ст​ром вы​сво​бо​ж​де​нии энер​гии;

· не​дос​та​точ​ное по​сту​п​ле​ние к ра​бо​таю​щим мыш​цам ки​сло​ро​да (от​сю​да на​зва​ние: «ана​эроб​ная на​груз​ка»).

· С XE "Ацидоз+<3087>"тра​те​гия энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на:

· глав​ный спо​соб энер​го​обес​пе​че​ния — ана​эроб​ный гли​ко​лиз;

· при этом об​ра​зу​ет​ся мо​лоч​ная ки​сло​та, на​ко​п​ле​ние ко​то​рой в кро​ви при​во​дит к аци​до​зу;

· аци​доз слу​жит мощ​ным сти​му​ля​то​ром ды​ха​ния;

· по​вы​ше​ние ин​тен​сив​но​сти ды​ха​ния обес​пе​чи​ва​ет тка​ни до​пол​ни​тель​ным ко​ли​че​ст​вом ки​сло​ро​да, в при​сут​ст​вии ко​то​ро​го часть на​ко​пив​шей​ся мо​лоч​ной ки​сло​ты вновь всту​па​ет на путь аэроб​но​го гли​ко​ли​за, рас​па​да​ясь в ко​неч​ном сче​те до CO2 и H2O.

При крат​ко​сроч​ной ин​тен​сив​ной на​груз​ке, не​смот​ря на уси​лен​ное ды​ха​ние, вся об​ра​зую​щая​ся мо​лоч​ная ки​сло​та рас​па​дать​ся не ус​пе​ва​ет. По​это​му по окон​ча​нии на​груз​ки в кро​ви все еще ос​та​ет​ся боль​шое ко​ли​че​ст​во мо​лоч​ной ки​сло​ты. Ко​ли​че​ст​во ки​сло​ро​да, не​об​хо​ди​мое для ее пол​но​го окис​ле​ния, на​зы​ва​ет​ся ки​сло​род​ным дол​гом. По​ка ки​сло​род​ный долг пол​но​стью не ли​к​ви​ди​ро​ван, со​хра​ня​ет​ся аци​доз, а сле​до​ва​тель​но, уси​лен​ное ды​ха​ние. XE "Ацидоз=<3088>"
·  XE "Адреналин:влияние на метаболизм+<1725>"Ос​нов​ные ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры:

· вы​бра​сы​ва​ет​ся ад​ре​на​лин, вы​зы​ваю​щий мо​би​ли​за​цию глю​ко​зы из пе​че​ни и ус​ко​ряю​щий  XE "Гликогенолиз<1791>"гли​ко​ге​но​лиз в ра​бо​таю​щих мыш​цах.

Сред​не​сроч​ная и дол​го​сроч​ная на​груз​ка

При​мер — стай​ер​ский бег.

· Осо​бен​но​сти:

· ско​рость энер​го​за​трат при ра​бо​те сред​ней дли​тель​но​сти и ин​тен​сив​но​сти мо​жет обес​пе​чи​вать​ся аэроб​ным гли​ко​ли​зом, при дли​тель​ной ма​ло ин​тен​сив​ной ра​бо​те —  XE "Кетоновые тела+<1917>"в зна​чи​тель​ной ме​ре так​же окис​ле​ни​ем ли​пи​дов (жир​ных ки​слот и ке​то​но​вых тел);

· дос​тав​ка ки​сло​ро​да к ра​бо​таю​щим тка​ням дос​та​точ​на (от​сю​да на​зва​ние: «аэроб​ная на​груз​ка» и тер​мин «аэ​ро​би​ка»).

· Стра​те​гия энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на:

· в энер​го​обес​пе​че​нии уча​ст​ву​ют как аэроб​ный гли​ко​лиз, так и окис​ле​ние ли​пи​дов (жир​ных ки​слот и ке​то​но​вых тел);

· чем ин​тен​сив​нее на​груз​ка, тем вы​ше до​ля аэроб​но​го гли​ко​ли​за, и на​обо​рот. XE "Кетоновые тела=<1918>"
· Ос​нов​ные ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры:

· вы​бра​сы​ва​ет​ся ад​ре​на​лин, вы​зы​ваю​щий мо​би​ли​за​цию глю​ко​зы из пе​че​ни ( XE "Гликогенолиз<1792>"гли​ко​ге​но​лиз) и жир​ных ки​слот из жи​ро​вой тка​ни ( XE "Липолиз<1885>"ли​по​лиз); XE "Адреналин:влияние на метаболизм=<1726>"
·  XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм+<1681>"ес​ли на​груз​ка дос​та​точ​но дли​тель​на и ин​тен​сив​на (на​при​мер, ма​ра​фон​ский бег), то вы​бра​сы​ва​ют​ся глю​ко​кор​ти​кои​ды, сти​му​ли​рую​щие  XE "Глюконеогенез<1832>"глю​ко​не​о​ге​нез и тем са​мым обес​пе​чи​ваю​щие не​об​хо​ди​мый уро​вень аэроб​но​го гли​ко​ли​за. XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм=<1682>"
По​кой

· Осо​бен​но​сти:

· ско​рость энер​го​за​трат в по​кое (и при на​груз​ке низ​кой ин​тен​сив​но​сти, на​при​мер си​дя​чей ра​бо​те) мо​жет обес​пе​чи​вать​ся окис​ле​ни​ем ли​пи​дов, и по​это​му стра​те​гия энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на за​ви​сит от ха​рак​те​ра пи​та​ния (см. ни​же). XE "Углеводы:обмен:при физической нагрузке=<1969>"

 XE "Липиды:обмен:при физической нагрузке=<1971>"

 XE "Физическая нагрузка=<2009>"
Пи​та​ние

 XE "Углеводы:обмен:при нормальном питании+<1980>"

 XE "Липиды:обмен:при нормальном питании+<1982>"Нор​маль​ное пи​та​ние

· Осо​бен​но​сти:

· при нор​маль​ном пи​та​нии при​ход ка​ло​рий со​от​вет​ст​ву​ет энер​го​за​тра​там, по​это​му нет не​об​хо​ди​мо​сти ни в за​па​са​нии энер​гии, ни в ис​поль​зо​ва​нии имею​щих​ся за​па​сов;

· про​цент​ное по​сту​п​ле​ние ка​ло​рий в ви​де бел​ков, ли​пи​дов и уг​ле​во​дов со​от​но​сит​ся как 15:35:50 (см. ни​же, разд. «При​ход энер​гии»).

· Стра​те​гия энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на:

· энер​го​обес​пе​че​ние осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет по​сту​паю​щих с пи​щей суб​стра​тов, то есть при «клас​си​че​ской» нор​маль​ной дие​те — на 50% за счет окис​ле​ния уг​ле​во​дов и на 35% — за счет окис​ле​ния ли​пи​дов (жир​ных ки​слот и  XE "Кетоновые тела<1919>"ке​то​но​вых тел);

· при уме​рен​ных из​ме​не​ни​ях в со​от​но​ше​нии при​хо​да уг​ле​во​дов и ли​пи​дов со​от​вет​ст​вен​но ме​ня​ет​ся и со​от​но​ше​ние ме​ж​ду окис​ле​ни​ем уг​ле​во​дов и ли​пи​дов.

Ины​ми сло​ва​ми, при обыч​ной дие​те дей​ст​ву​ет прин​цип: «что по​сту​па​ет, то и рас​па​да​ет​ся». Су​ще​ст​вен​ных пре​вра​ще​ний од​них суб​стра​тов в дру​гие (глю​ко​не​о​ге​не​за, ли​по​ге​не​за) при этом не на​блю​да​ет​ся.

· Ос​нов​ные ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры:

· те уме​рен​ные сдви​ги в со​от​но​ше​нии ме​ж​ду окис​ле​ни​ем уг​ле​во​дов и ли​пи​дов, ко​то​рые на​блю​да​ют​ся при обыч​ной дие​те, осу​ще​ст​в​ля​ют​ся в ос​нов​ном за счет ме​та​бо​ли​че​ских фак​то​ров (см. вы​ше): из​бы​ток уг​ле​во​дов тор​мо​зит рас​пад ли​пи​дов и при​во​дит к пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние уг​ле​во​дов, не​дос​та​ток уг​ле​во​дов, на​про​тив, спо​соб​ст​ву​ет пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов. XE "Липиды:обмен:при нормальном питании=<1983>"

 XE "Углеводы:обмен:при нормальном питании=<1981>"
 XE "Липиды:обмен:при жировой диете+<1992>"

 XE "Углеводы:обмен:при жировой диете+<1994>"Жи​ро​вая дие​та

· Осо​бен​но​сти:

· уг​ле​во​ды не по​сту​па​ют, од​на​ко не​об​хо​ди​мость в этих суб​стра​тах для пи​та​ния моз​га и обес​пе​че​ния ин​тен​сив​ной на​груз​ки со​хра​ня​ет​ся;

· при​ход ка​ло​рий со​от​вет​ст​ву​ет энер​го​за​тра​там;

· при​ход бел​ка со​от​вет​ст​ву​ет по​треб​но​стям в нем.

· Стра​те​гия энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на:

· ос​нов​ное энер​го​обес​пе​че​ние осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет окис​ле​ния ли​пи​дов;

· пи​та​ние моз​га и бы​ст​рая ра​бо​та обес​пе​чи​ва​ют​ся за счет:

· глю​ко​зы, об​ра​зую​щей​ся в ре​зуль​та​те  XE "Глюконеогенез+<1833>"глю​ко​не​о​ге​не​за;

·  XE "Кетоновые тела+<1920>"ке​то​но​вых тел: при пе​ре​хо​де на пре​иму​ще​ст​вен​ный ка​та​бо​лизм ли​пи​дов не толь​ко уси​ли​ва​ет​ся ке​то​ге​нез, но так​же ус​ко​ря​ет​ся ме​та​бо​лизм ке​то​но​вых тел в тка​нях; в ре​зуль​та​те да​же го​лов​ной мозг ста​но​вит​ся спо​соб​ным на 50—75% удов​ле​тво​рять свои по​треб​но​сти в энер​гии за счет ке​то​но​вых тел. То же ка​са​ет​ся и дли​тель​но​го го​ло​да​ния, так как при этом ор​га​низм «пи​та​ет​ся» соб​ст​вен​ной жи​ро​вой тка​нью. XE "Кетоновые тела=<1921>"
· Ос​нов​ные ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры:

· оп​ре​де​лен​ную, хо​тя уже не ос​нов​ную роль, иг​ра​ют ме​та​бо​ли​че​ские фак​то​ры, а имен​но не​дос​та​ток уг​ле​во​дов, ко​то​рый:

· спо​соб​ст​ву​ет пе​ре​хо​ду на пре​иму​ще​ст​вен​ное ис​поль​зо​ва​ние ли​пи​дов;

· пре​пят​ст​ву​ет пол​но​му окис​ле​нию жир​ных ки​слот, и как след​ст​вие — спо​соб​ст​ву​ет ке​то​ге​не​зу (см. вы​ше, разд. «Об​мен ли​пи​дов»);

· сни​же​ние кон​цен​тра​ции в кро​ви глю​ко​зы при​во​дит к умень​ше​нию сек​ре​ции  XE "Инсулин+<1700>"ин​су​ли​на, в ре​зуль​та​те че​го:

· уси​ли​ва​ет​ся  XE "Липолиз<1886>"ли​по​лиз (а сле​до​ва​тель​но, и ке​то​ге​нез из мо​би​ли​зуе​мых жир​ных ки​слот);

· тор​мо​зит​ся  XE "Липогенез<1908>"ли​по​ге​нез;

· уси​ли​ва​ет​ся глю​ко​не​о​ге​нез;

·  XE "Глюкокортикоиды:влияние на метаболизм<1683>"вы​бра​сы​ва​ют​ся глю​ко​кор​ти​кои​ды, сти​му​ли​рую​щие глю​ко​не​о​ге​нез. XE "Углеводы:обмен:при жировой диете=<1995>"

 XE "Липиды:обмен:при жировой диете=<1993>"
 XE "Углеводы:обмен:при голодании+<1988>"

 XE "Липиды:обмен:при голодании+<1990>"

 XE "Голодание+<1996>"Го​ло​да​ние

Го​ло​да​ние во мно​гом по​хо​же на жи​ро​вую дие​ту, так как при этом че​ло​век фак​ти​че​ски пи​та​ет​ся соб​ст​вен​ны​ми жи​ро​вы​ми за​па​са​ми; со​от​вет​ст​вен​но, сход​ны и стра​те​гии энер​ге​ти​че​ско​го об​ме​на (уси​ле​ние глю​ко​не​о​ге​не​за и ке​то​ге​не​за) и дей​ст​вую​щие ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры (ме​та​бо​ли​че​ские фак​то​ры, глю​ко​кор​ти​кои​ды и сни​же​ние сек​ре​ции ин​су​ли​на). Ос​нов​ное раз​ли​чие ка​са​ет​ся то​го, что при го​ло​да​нии на​блю​да​ет​ся де​фи​цит не толь​ко уг​ле​во​дов, но так​же энер​гии и бел​ков (бел​ко​во-энер​ге​ти​че​ская не​дос​та​точ​ность). Вслед​ст​вие де​фи​ци​та энер​гии в ко​неч​ном сче​те ис​чер​пы​ва​ют​ся жи​ро​вые за​па​сы, и в ка​че​ст​ве энер​ге​ти​че​ско​го суб​стра​та на​чи​на​ют ис​поль​зо​вать​ся струк​тур​ные бел​ки ор​га​низ​ма. XE "Инсулин=<1701>"

 XE "Глюконеогенез=<1834>"

 XE "Липиды:обмен:при голодании=<1991>"

 XE "Углеводы:обмен:при голодании=<1989>"

 XE "Голодание=<1997>"
 XE "Обмен энергетический:энергетический баланс+<1998>"Энер​ге​ти​че​ский ба​ланс

Ста​тьи энер​ге​ти​че​ско​го ба​лан​са

Урав​не​ние энер​ге​ти​че​ско​го ба​лан​са

Глав​ный за​кон энер​ге​ти​че​ско​го ба​лан​са ор​га​низ​ма — за​кон со​хра​не​ния энер​гии. Из не​го вы​те​ка​ет урав​не​ние энер​ге​ти​че​ско​го ба​лан​са:

П = Р + Д,
(1)

где П — при​ход энер​гии, Р — рас​ход энер​гии, Д — де​по​ни​ро​ва​ние энер​гии. XE "Обмен энергетический:энергетический баланс=<1999>"
 XE "Обмен энергетический:приход энергии+<2000>"При​ход энер​гии

Энер​гия счи​та​ет​ся по​сту​пив​шей в ор​га​низм лишь в том слу​чае, ес​ли из нее мо​жет об​ра​зо​вать​ся АТФ. Сле​до​ва​тель​но, энер​гия по​сту​па​ет в ор​га​низм толь​ко с пи​та​тель​ны​ми ве​ще​ст​ва​ми — бел​ка​ми, ли​пи​да​ми и уг​ле​во​да​ми1.
1 Ра​зу​ме​ет​ся, в ор​га​низм мо​гут по​сту​пать и иные фор​мы энер​гии, на​при​мер те​п​ло​вая, од​на​ко они не мо​гут пре​об​ра​зо​вы​вать​ся в АТФ и по​то​му не за​дер​жи​ва​ют​ся в ор​га​низ​ме. Так, при​ем го​ря​че​го чая в те​п​лую по​го​ду при​ве​дет к мгно​вен​но​му по​вы​ше​нию те​п​ло​от​да​чи, а в хо​лод​ную по​го​ду мо​жет лишь сэ​ко​но​мить рас​ход АТФ, сни​зив дрожь — ос​нов​ной спо​соб по​вы​ше​ния те​п​ло​про​дук​ции.

Кро​ме то​го, под по​сту​п​ле​ни​ем энер​гии сле​ду​ет по​ни​мать по​сту​п​ле​ние пи​та​тель​ных ве​ществ не в ЖКТ, а в кровь, то есть ко​ли​че​ст​во ус​во​ив​ших​ся пи​та​тель​ных ве​ществ. Не​ус​во​ив​шие​ся ве​ще​ст​ва тран​зи​том про​хо​дят че​рез ЖКТ, вы​во​дят​ся с ка​лом и в энер​ге​ти​че​ском ба​лан​се ор​га​низ​ма не уча​ст​ву​ют.

Та​ким об​ра​зом, су​точ​ный при​ход энер​гии рас​счи​ты​ва​ют сле​дую​щим об​ра​зом.

1. Оп​ре​де​ля​ют со​дер​жа​ние в су​точ​ном ра​цио​не бел​ков, ли​пи​дов и уг​ле​во​дов.

2. Вы​чи​та​ют ко​ли​че​ст​во не​ус​во​ив​ших​ся ве​ществ; при обыч​ном пи​та​нии:

· уг​ле​во​ды ус​ваи​ва​ют​ся на 98%;

· ли​пи​ды ус​ваи​ва​ют​ся на 95%;

· бел​ки ус​ваи​ва​ют​ся на 92%.

3. Ум​но​жа​ют ко​ли​че​ст​во ус​во​ив​ших​ся бел​ков, ли​пи​дов и уг​ле​во​дов на зна​че​ния их ка​ло​ри​че​ской цен​но​сти, со​став​ляю​щей:

· для  XE "Углеводы:калорическая ценность<2017>"уг​ле​во​дов — 4,1 ккал/г;

· для  XE "Белки:калорическая ценность<2018>"бел​ков — 4,1 ккал/г;

· для  XE "Липиды:калорическая ценность<2019>"ли​пи​дов — 9,3 ккал/г. XE "Обмен энергетический:приход энергии=<2001>"
 XE "Обмен энергетический:расход энергии+<2002>"Рас​ход энер​гии (энер​го​за​тра​ты)

Ста​тьи рас​хо​да энер​гии

Эти ста​тьи сле​дую​щие (рис. 11.5).

1.  XE "Основной обмен+<2004>"Ос​нов​ной об​мен. Это ми​ни​маль​ный рас​ход энер​гии на под​дер​жа​ние жиз​не​дея​тель​но​сти в со​стоя​нии пол​но​го по​коя и бодр​ст​во​ва​ния. Он со​став​ля​ет в сред​нем око​ло 1 ккал/кг/ч у муж​чин, не​сколь​ко мень​ше (в свя​зи с мень​шим объ​е​мом мы​шеч​ной тка​ни) — у жен​щин. XE "Основной обмен=<2005>"
 XE "Физическая нагрузка+<2010>"2. За​тра​ты на фи​зи​че​скую на​груз​ку. Это са​мая ва​риа​бель​ная ста​тья рас​хо​да энер​гии. Эти за​тра​ты у лиц ис​клю​чи​тель​но си​дя​че​го тру​да мо​гут со​став​лять 1/3 ос​нов​но​го об​ме​на (25% от об​щих энер​го​за​трат), а у лиц осо​бо тя​же​ло​го тру​да — в 3 раза его пре​вос​хо​дить (со​став​ляя 75% от об​щих энер​го​за​трат). XE "Физическая нагрузка=<2011>"
3. За​тра​ты на эмо​цио​наль​ную на​груз​ку. Свя​за​ны с по​вы​ше​ни​ем мы​шеч​но​го то​ну​са, уча​ще​ни​ем серд​це​бие​ний и ды​ха​ния.

4. За​тра​ты на ум​ст​вен​ную на​груз​ку. Свя​за​ны с не​про​из​воль​ным по​вы​ше​ни​ем мы​шеч​но​го то​ну​са; энер​го​за​тра​ты при ум​ст​вен​ной на​груз​ке мо​гут по​вы​шать​ся на 10%.

5. За​тра​ты на тер​мо​ре​гу​ля​цию. Энер​го​за​тра​ты воз​рас​та​ют при адап​та​ции как к низ​кой, так и к вы​со​кой тем​пе​ра​ту​ре: в пер​вом слу​чае воз​рас​та​ет те​п​ло​про​дук​ция, во вто​ром — до​пол​ни​тель​ные тра​ты энер​гии нуж​ны для по​вы​шен​ной те​п​ло​от​да​чи (см. ни​же, разд. «Тер​мо​ре​гу​ля​ция»).

6.  XE "Специфическое динамическое действие пищи<2014>"Спе​ци​фи​че​ское ди​на​ми​че​ское дей​ст​вие пи​щи. При​ем пи​щи со​про​во​ж​да​ет​ся по​вы​ше​ни​ем энер​го​за​трат, что свя​за​но с про​цес​са​ми пе​ре​ва​ри​ва​ния, вса​сы​ва​ния и де​по​ни​ро​ва​ния пи​та​тель​ных ве​ществ. Осо​бен​но по​вы​ша​ют​ся энер​го​за​тра​ты при прие​ме бел​ков — на 30% в те​че​ние 3—12 ч.

Ме​то​ды из​ме​ре​ния рас​хо​да энер​гии

Эти ме​то​ды раз​ли​ча​ют​ся по:

· по​ка​за​те​лям, на ос​но​ва​нии ко​то​рых су​дят об энер​го​за​тра​тах;

· точ​но​сти;

· тру​до​ем​ко​сти.

К со​жа​ле​нию, чем ме​тод точ​нее, тем бо​лее он тру​до​емок. Пе​ре​чис​лим их в по​ряд​ке убы​ва​ния точ​но​сти.

 XE "Валовый обмен+<2015>"Оп​ре​де​ле​ние ва​ло​во​го об​ме​на

По​ка​за​тель энер​го​за​трат: су​точ​ный рас​ход пи​та​тель​ных ве​ществ.

Обос​но​ва​ние: при пол​ном рас​па​де пи​та​тель​ных ве​ществ вы​сво​бо​ж​да​ет​ся энер​гия, со​от​вет​ст​вую​щая их ка​ло​ри​че​ской цен​но​сти (при рас​па​де уг​ле​во​дов и бел​ков — 4,1 ккал/г, ли​пи​дов — 9,3 ккал/г). Сле​до​ва​тель​но, ес​ли оп​ре​де​лить ко​ли​че​ст​ва рас​пав​ших​ся за су​тки бел​ков, ли​пи​дов и уг​ле​во​дов и ум​но​жить эти ко​ли​че​ст​ва на зна​че​ния ка​ло​ри​че​ских цен​но​стей, то бу​дут точ​но оп​ре​де​ле​ны су​точ​ные энер​го​за​тра​ты.

Ме​то​ди​ка: о су​точ​ном рас​па​де пи​та​тель​ных ве​ществ су​дят по ко​ли​че​ст​ву вы​де​ляе​мых из ор​га​низ​ма про​дук​тов их рас​па​да. О рас​па​де бел​ков су​дят по су​точ​но​му со​дер​жа​нию в мо​че азо​та, о рас​па​де ли​пи​дов и уг​ле​во​дов — по су​точ​но​му вы​де​ле​нию CO2; из об​ще​го объ​е​ма CO2 вы​чи​та​ют ко​ли​че​ст​во, при​хо​дя​щее​ся на до​лю бел​ков, а о со​от​но​ше​нии ли​пи​дов и уг​ле​во​дов су​дят по ды​ха​тель​но​му ко​эф​фи​ци​ен​ту (см. ни​же, разд. «Не​пря​мая ка​ло​ри​мет​рия»).

Прак​ти​че​ское при​ме​не​ние: в свя​зи с боль​шой слож​но​стью оп​ре​де​ле​ние ва​ло​во​го об​ме​на прак​ти​че​ски не при​ме​ня​ет​ся. Од​на​ко это един​ст​вен​ный пря​мой ме​тод оцен​ки энер​го​за​трат, по​зво​ляю​щий чет​ко оп​ре​де​лить, ка​кой вклад в об​щее энер​го​обес​пе​че​ние вно​сит рас​пад раз​ных суб​стра​тов. XE "Валовый обмен=<2016>"
 XE "Калориметрия:прямая+<2020>"Пря​мая ка​ло​ри​мет​рия

По​ка​за​тель энер​го​за​трат: су​точ​ная те​п​ло​про​дук​ция.

Обос​но​ва​ние: ес​ли че​ло​век не со​вер​ша​ет внеш​ней ра​бо​ты (не под​ни​ма​ет​ся по ле​ст​ни​це и пр.), то вся рас​хо​дуе​мая на внут​рен​ние про​цес​сы энер​гия в кон​це кон​цов пе​ре​хо​дит в те​п​ло. Зна​чит, по ко​ли​че​ст​ву вы​де​лен​ной за су​тки те​п​ло​ты мож​но су​дить о су​точ​ных энер​го​за​тра​тах.

Ме​то​ди​ка: че​ло​век по​ме​ща​ет​ся в ка​ме​ру, в стен​ках ко​то​рой по тру​бам цир​ку​ли​ру​ет во​да. О вы​де​ле​нии те​п​ло​ты су​дят по на​гре​ва​нию во​ды.

Прак​ти​че​ское при​ме​не​ние: в свя​зи с боль​шой до​ро​го​виз​ной пря​мая ка​ло​ри​мет​рия при​ме​ня​ет​ся лишь в на​уч​ных ис​сле​до​ва​ни​ях, тре​бую​щих осо​бой точ​но​сти. XE "Калориметрия:прямая=<2021>"
 XE "Калориметрия:непрямая+<2022>"Не​пря​мая ка​ло​ри​мет​рия

По​ка​за​тель энер​го​за​трат: по​гло​ще​ние ки​сло​ро​да.

Обос​но​ва​ние: энер​гия вы​де​ля​ет​ся при окис​ле​нии пи​та​тель​ных ве​ществ. Сле​до​ва​тель​но, чем боль​ше по​треб​ле​ние ки​сло​ро​да, тем боль​ше окис​ли​лось пи​та​тель​ных ве​ществ и тем боль​ше энер​го​за​тра​ты.

Об​щий прин​цип: ме​тод не​пря​мой ка​ло​ри​мет​рии су​ще​ст​ву​ет в двух ва​ри​ан​тах — с пол​ным и не​пол​ным га​зо​ана​ли​зом, од​на​ко об​щий прин​цип в обо​их слу​ча​ях оди​на​ков.

1. Из​ме​ря​ют объ​ем по​гло​щен​но​го за оп​ре​де​лен​ное вре​мя ки​сло​ро​да.

2. Ум​но​жа​ют этот объ​ем на  XE "Калорический эквивалент кислорода+<2024>"ка​ло​ри​че​ский эк​ви​ва​лент ки​сло​ро​да — ко​ли​че​ст​во энер​гии, вы​де​ляю​щее​ся при по​гло​ще​нии 1 л ки​сло​ро​да:

Э = КЭК  VO2,
(2)

где Э — энер​го​за​тра​ты (за вре​мя оп​ре​де​ле​ния), ккал; КЭК — ка​ло​ри​че​ский эк​ви​ва​лент ки​сло​ро​да, ккал/л; VO2 — объ​ем по​гло​щен​но​го ки​сло​ро​да, л.

Ва​ри​ан​ты с пол​ным и не​пол​ным га​зо​ана​ли​зом раз​ли​ча​ют​ся по спо​со​бу оп​ре​де​ле​ния КЭК. Де​ло в том, что ко​ли​че​ст​во энер​гии, вы​сво​бо​ж​даю​щее​ся при по​треб​ле​нии од​но​го лит​ра ки​сло​ро​да, не​сколь​ко раз​ли​ча​ет​ся в за​ви​си​мо​сти от то​го, с ка​ким суб​стра​том этот ки​сло​род реа​ги​ру​ет. При окис​ле​нии уг​ле​во​дов КЭК ра​вен 5,05 ккал/л (то есть, на ка​ж​дый литр ки​сло​ро​да вы​де​ля​ет​ся 5,05 ккал), при окис​ле​нии ли​пи​дов — 4,7 ккал/л, при окис​ле​нии бел​ков — 4,6 ккал/л. Раз​ли​чия эти не очень ве​ли​ки (ведь ки​сло​род в ко​неч​ном сче​те окис​ля​ет в пи​та​тель​ных ве​ще​ст​вах од​ни и те же ато​мы — C и H), од​на​ко ино​гда их при​хо​дит​ся учи​ты​вать.

· При не​пря​мой ка​ло​ри​мет​рии с не​пол​ным га​зо​ана​ли​зом не​точ​но​стью в оп​ре​де​ле​нии КЭК пре​неб​ре​га​ют. Из​ме​ря​ют объ​ем по​гло​щен​но​го ки​сло​ро​да и ум​но​жа​ют его на сред​ний КЭК, ха​рак​тер​ный для обыч​но​го пи​та​ния — 4,8:

Э = 4,8  VO2.
(3)

Важ​но от​ме​тить, что при фи​зи​че​ской на​груз​ке КЭК мо​жет су​ще​ст​вен​но от​ли​чать​ся от 4,8, по​это​му не​пря​мую ка​ло​ри​мет​рию с не​пол​ным га​зо​ана​ли​зом обыч​но при​ме​ня​ют толь​ко для оп​ре​де​ле​ния ос​нов​но​го об​ме​на.

· При не​пря​мой ка​ло​ри​мет​рии с пол​ным га​зо​ана​ли​зом КЭК рас​счи​ты​ва​ют. При этом ис​поль​зу​ют так на​зы​вае​мый  XE "Дыхательный коэффициент+<2026>"ды​ха​тель​ный ко​эф​фи​ци​ент (ДК), рав​ный от​но​ше​нию объ​е​ма вы​де​лен​но​го CO2 к объ​е​му по​гло​щен​но​го ки​сло​ро​да. Ка​ж​до​му зна​че​нию ДК со​от​вет​ст​ву​ет оп​ре​де​лен​ное зна​че​ние КЭК (чем боль​ше ДК, тем боль​ше КЭК), по​это​му, зная ДК, мож​но оп​ре​де​лить КЭК. Та​ким об​ра​зом, по​сле​до​ва​тель​ность дей​ст​вий при не​пря​мой ка​ло​ри​мет​рии с пол​ным га​зо​ана​ли​зом сле​дую​щая.

1. Оп​ре​де​ля​ют объ​ем вы​де​лен​но​го CO2 (VCO2) и объ​ем по​гло​щен​но​го ки​сло​ро​да (VO2).

2. Оп​ре​де​ля​ют ды​ха​тель​ный ко​эф​фи​ци​ент:

ДК = VCO2 / VO2.
(4)

3. Зная ДК, по таб​ли​цам на​хо​дят КЭК (табл. 11.2).

4. Рас​счи​ты​ва​ют энер​го​за​тра​ты по урав​не​нию (2):

Э = КЭК  VO2.

По ДК мож​но су​дить о со​от​но​ше​нии ме​ж​ду ис​поль​зуе​мы​ми ор​га​низ​мом энер​ге​ти​че​ски​ми суб​стра​та​ми. Так, ес​ли окис​ля​ют​ся ис​клю​чи​тель​но уг​ле​во​ды, то ДК = 1, так как из урав​не​ния ре​ак​ции

C6H12O6 + 6O2 = 6CO2 + 6H2O

вид​но, что ко​ли​че​ст​во всту​паю​ще​го в ре​ак​цию O2 рав​но ко​ли​че​ст​ву об​ра​зую​ще​го​ся CO2. С дру​гой сто​ро​ны, ес​ли окис​ля​ют​ся толь​ко жи​ры, то ки​сло​ро​да тре​бу​ет​ся зна​чи​тель​но боль​ше, чем об​ра​зу​ет​ся CO2, так как мо​ле​ку​лы ли​пи​дов со​сто​ят в ос​нов​ном из ато​мов C и H, а со​дер​жа​ние ато​мов O в них ма​ло; ДК при этом ра​вен око​ло 0,7. Ес​ли пре​неб​речь не​боль​шим ко​ли​че​ст​вом окис​ляе​мых бел​ков, то ДК бу​дет ука​зы​вать на со​от​но​ше​ние ме​ж​ду ко​ли​че​ст​вом окис​ляе​мых ли​пи​дов и уг​ле​во​дов: чем бли​же он к 1, тем боль​ше до​ля уг​ле​во​дов, а чем бли​же к 0,7 — ли​пи​дов.

Прак​ти​че​ское при​ме​не​ние: в свя​зи с оп​ти​маль​ным со​от​но​ше​ни​ем про​сто​ты и Де​ше​виз​ны, с од​ной сто​ро​ны, и точ​но​сти — с дру​гой, не​пря​мая ка​ло​ри​мет​рия с не​пол​ным га​зо​ана​ли​зом слу​жит наи​бо​лее рас​про​стра​нен​ным прак​ти​че​ским, в том чис​ле кли​ни​че​ским ме​то​дом оцен​ки энер​го​за​трат — как пра​ви​ло, ос​нов​но​го об​ме​на. XE "Калориметрия:непрямая=<2023>"

 XE "Калорический эквивалент кислорода=<2025>"

 XE "Дыхательный коэффициент=<2027>"
 XE "Основной обмен+<2006>"Оп​ре​де​ле​ние ос​нов​но​го об​ме​на

Для оп​ре​де​ле​ния ос​нов​но​го об​ме​на ис​клю​ча​ют все ос​таль​ные ста​тьи рас​хо​да энер​гии. Та​ким об​ра​зом, его из​ме​ря​ют:

· в со​стоя​нии бодр​ст​во​ва​ния;

· в по​ло​же​нии ле​жа;

· в от​сут​ст​вие фи​зи​че​ской на​груз​ки;

· в от​сут​ст​вие эмо​цио​наль​но​го воз​бу​ж​де​ния;

· в от​сут​ст​вие ум​ст​вен​ной на​груз​ки;

· на​то​щак (для ис​клю​че​ния спе​ци​фи​че​ско​го ди​на​ми​че​ско​го дей​ст​вия пи​щи);

· при тем​пе​ра​ту​ре ком​фор​та.

При этом мож​но при​ме​нять лю​бой ме​тод оп​ре​де​ле​ния энер​го​за​трат, ча​ще все​го ис​поль​зу​ют не​пря​мую ка​ло​ри​мет​рию. XE "Основной обмен=<2007>"
 XE "Физическая нагрузка+<2012>"Оп​ре​де​ле​ние энер​го​за​трат на фи​зи​че​скую на​груз​ку

Су​ще​ст​ву​ет мно​же​ст​во таб​лиц для оп​ре​де​ле​ния энер​го​за​трат на фи​зи​че​скую на​груз​ку. Здесь в ка​че​ст​ве при​ме​ра при​ве​де​на од​на та​кая таб​ли​ца (табл. 11.3). XE "Физическая нагрузка=<2013>"

 XE "Обмен энергетический:расход энергии=<2003>"
Пи​та​ние

 XE "Рацион+<2032>"Ра​ци​он под​би​ра​ют, ис​хо​дя из трех кри​те​ри​ев:

· ка​ло​рий​ность;

· со​став;

· рас​пре​де​ле​ние по прие​мам пи​щи (то есть в со​от​вет​ст​вии со вре​ме​нем су​ток).

Ка​ло​рий​ность

Су​точ​ный при​ход ка​ло​рий дол​жен со​от​вет​ст​во​вать су​точ​ным энер​го​за​тра​там.

Со​став

· Пи​та​тель​ные ве​ще​ст​ва:
·  XE "Белки:содержание в рационе+<2028>"бел​ки: 0,6—0,8 г/кг ве​са в слу​чае по​треб​ле​ния пол​но​цен​ных (в ос​нов​ном жи​вот​ных) бел​ков и пол​но​го здо​ро​вья; в ре​аль​ных ус​ло​ви​ях луч​ше по​вы​сить по​треб​ле​ние бел​ка до бел​ко​во​го оп​ти​му​ма 80—100 г/сут (см. вы​ше); XE "Белки:содержание в рационе=<2029>"
·  XE "Липиды:содержание в рационе<2030>"ли​пи​ды: на до​лю ли​пи​дов долж​но при​хо​дить​ся око​ло 1/3 об​щей ка​ло​рий​но​сти пи​щи, при этом на​сы​щен​ные жи​ры долж​ны со​став​лять не бо​лее 1/3 об​ще​го ко​ли​че​ст​ва ли​пи​дов (на​сы​щен​ные жи​ры спо​соб​ст​ву​ют раз​ви​тию ате​ро​скле​ро​за, не​на​сы​щен​ные — пре​пят​ст​ву​ют; кро​ме то​го, к  XE "Жирные кислоты:ненасыщенные+<1935>"не​на​сы​щен​ным жир​ным ки​сло​там от​но​сит​ся един​ст​вен​ный не​за​ме​ни​мый ли​пид пи​щи — ли​но​ле​вая ки​сло​та); XE "Жирные кислоты:ненасыщенные=<1936>"
·  XE "Углеводы:содержание в рационе<2031>"уг​ле​во​ды: на их до​лю долж​но при​хо​дить​ся ос​таль​ное ко​ли​че​ст​во ка​ло​рий.

· Ви​та​ми​ны и ми​не​раль​ные ве​ще​ст​ва: нор​мы по​треб​ле​ния всех этих ве​ществ при​во​дят​ся в спе​ци​аль​ных таб​ли​цах. Важ​но пом​нить, что для мно​гих из них опас​но не толь​ко не​дос​та​точ​ное, но так​же из​бы​точ​ное по​треб​ле​ние.

Рас​пре​де​ле​ние по прие​мам пи​щи

Су​ще​ст​ву​ет не​сколь​ко схем рас​пре​де​ле​ния ка​ло​рий​но​сти су​точ​но​го ра​цио​на по прие​мам пи​щи. Од​на из них, при​ня​тая в оте​че​ст​вен​ной шко​ле пи​та​ния, сле​дую​щая:

· зав​трак — 25%;

· вто​рой зав​трак (или полд​ник) — 15%;

· обед — 35%;

· ужин — 25%.

Это об​щие прин​ци​пы пи​та​ния; под​роб​нее нор​мы пи​та​ния рас​смат​ри​ва​ют​ся в со​от​вет​ст​вую​щих ру​ко​во​дствах. XE "Рацион=<2033>"
 XE "Терморегуляция+<2034>"Тер​мо​ре​гу​ля​ция

Об​щие прин​ци​пы

Тем​пе​ра​ту​ра те​ла — од​на из са​мых важ​ных и же​ст​ких кон​стант внут​рен​ней сре​ды. Это свя​за​но пре​ж​де все​го с тем, что при из​ме​не​ни​ях тем​пе​ра​ту​ры те​ла ме​ня​ют​ся ско​ро​сти про​те​ка​ния об​мен​ных про​цес​сов. В нор​ме тем​пе​ра​ту​ра те​ла со​став​ля​ет око​ло 37°C. Пре​дель​ные от​кло​не​ния тем​пе​ра​ту​ры те​ла, со​вмес​ти​мые с жиз​нью, со​став​ля​ют 25—43°C.

Тем​пе​ра​ту​ра те​ла под​дер​жи​ва​ет​ся на по​сто​ян​ном уров​не бла​го​да​ря ба​лан​су двух про​цес​сов: те​п​ло​про​дук​ции и те​п​ло​от​да​чи.
 XE “Ядро (а):тела+<602>"С точ​ки зре​ния тер​мо​ре​гу​ля​ции вы​де​ля​ют яд​ро и  XE "Оболочка тела+<2036>"обо​лоч​ку те​ла.
· Яд​ро те​ла — это ор​га​ны (вклю​чая мыш​цы):

· в яд​ре те​ла про​ис​хо​дит ос​нов​ная те​п​ло​про​дук​ция;

· тер​мо​ре​гу​ля​ция на​прав​ле​на пре​ж​де все​го на под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва тем​пе​ра​ту​ры яд​ра. XE “Ядро (а):тела=<603>"
· Обо​лоч​ка те​ла — это ко​жа, а так​же сли​зи​стые ды​ха​тель​ных пу​тей:

· с по​верх​но​сти обо​лоч​ки про​ис​хо​дит те​п​ло​от​да​ча;

· тем​пе​ра​ту​ра обо​лоч​ки зна​чи​тель​но ко​леб​лет​ся.

Яд​ро и обо​лоч​ка те​ла раз​де​ле​ны те​п​ло​изо​ля​то​ром — под​кож​ной жи​ро​вой клет​чат​кой. XE "Оболочка тела=<2037>"
 XE "Теплопродукция+<2038>"Те​п​ло​про​дук​ция

Те​п​ло​та — это по​боч​ный про​дукт об​мен​ных ре​ак​ций и фи​зио​ло​ги​че​ских про​цес​сов. Вся энер​гия, вы​ра​ба​ты​вае​мая в ор​га​низ​ме, в ко​неч​ном сче​те пе​ре​хо​дит в те​п​ло​ту. Это  XE "Теплопродукция:обязательная<2050>"обя​за​тель​ная те​п​ло​про​дук​ция, умень​шить ко​то​рую не​воз​мож​но, так как это оз​на​ча​ло бы пре​кра​ще​ние или за​мед​ле​ние не​об​хо​ди​мых для ор​га​низ​ма про​цес​сов. Обя​за​тель​ной те​п​ло​про​дук​ции хва​та​ет для под​дер​жа​ния тем​пе​ра​ту​ры об​на​жен​но​го те​ла на уров​не 37°C при тем​пе​ра​ту​ре ок​ру​жаю​щей сре​ды 25—26°C.

Ес​ли тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щей сре​ды ста​но​вит​ся ни​же 25°C, то вклю​ча​ют​ся  XE "Термогенез+<2051>"ме​ха​низ​мы до​пол​ни​тель​ной те​п​ло​про​дук​ции, или тер​мо​ге​не​за. При этом те​п​ло​та ста​но​вит​ся уже не по​боч​ным про​дук​том, а це​лью ак​ти​ва​ции об​мен​ных про​цес​сов. Су​ще​ст​ву​ют два ви​да до​пол​ни​тель​ной те​п​ло​про​дук​ции.

·  XE "Термогенез:сократительный+<2053>"Со​кра​ти​тель​ный тер​мо​ге​нез — вы​ра​бот​ка те​п​ло​ты в ре​зуль​та​те уси​лен​но​го со​кра​ще​ния мышц; он вклю​ча​ет:

· про​из​воль​ные со​кра​ще​ния мышц;

· дрожь. XE "Термогенез:сократительный=<2054>"
·  XE "Термогенез:несократительный+<2055>"Не​со​кра​ти​тель​ный, или хи​ми​че​ский тер​мо​ге​нез, пред​став​ляю​щий со​бой окис​ле​ние суб​стра​тов без об​ра​зо​ва​ния АТФ; при та​ком окис​ле​нии вся вы​сво​бо​ж​даю​щая​ся энер​гия сра​зу пе​ре​хо​дит в те​п​ло. У че​ло​ве​ка та​ким суб​стра​том слу​жит  XE "Бурый жир<2057>"бу​рый жир, при​сут​ст​вую​щий в дос​та​точ​ном ко​ли​че​ст​ве толь​ко у но​во​ро​ж​ден​ных. Та​ким об​ра​зом, един​ст​вен​ным спо​со​бом по​вы​ше​ния те​п​ло​про​дук​ции у взрос​ло​го че​ло​ве​ка слу​жит со​кра​ти​тель​ный тер​мо​ге​нез.

 XE "Теплоотдача+<2040>"Те​п​ло​от​да​ча

Су​ще​ст​ву​ют три спо​со​ба те​п​ло​от​да​чи.

1. Из​лу​че​ние.

2. Про​ве​де​ние1.
1 Ин​тен​сив​ность про​ве​де​ния рез​ко по​вы​ша​ет​ся бла​го​да​ря кон​век​ции (см. ни​же), по​это​му ино​гда ее вы​де​ля​ют как от​дель​ный спо​соб те​п​ло​от​да​чи.

3. Ис​па​ре​ние.

Фи​зи​че​ские осо​бен​но​сти спо​со​бов те​п​ло​от​да​чи

 XE "Теплоотдача:излучение+<2042>"Из​лу​че​ние

Этот спо​соб те​п​ло​от​да​чи обу​слов​лен ис​пус​ка​ни​ем с по​верх​но​сти ко​жи ин​фра​крас​ных лу​чей. На его до​лю при​хо​дит​ся око​ло 60% всей те​п​ло​от​да​чи (у об​на​жен​но​го че​ло​ве​ка). С дру​гой сто​ро​ны, ко​жа по​гло​ща​ет ин​фра​крас​ные лу​чи, ис​пус​кае​мые ок​ру​жаю​щи​ми пред​ме​та​ми. Ес​ли тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щих пред​ме​тов вы​со​ка, то ин​тен​сив​ность по​гло​щае​мо​го ко​жей ин​фра​крас​но​го из​лу​че​ния мо​жет стать вы​ше, чем ис​пус​кае​мо​го, и то​гда те​п​ло​от​да​ча пре​вра​ща​ет​ся в при​ем те​п​ла. Та​ким об​ра​зом, те​п​ло​от​да​ча пу​тем из​лу​че​ния тем ни​же, чем вы​ше тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щей сре​ды.

 XE "Теплоотдача:проведение+<2044>"Про​ве​де​ние

Это пе​ре​да​ча те​п​ла при пря​мом кон​так​те. От​да​ча те​п​ла пу​тем про​ве​де​ния ок​ру​жаю​щим твер​дым пред​ме​там ма​ла. Го​раз​до боль​шую роль иг​ра​ет от​да​ча те​п​ла воз​ду​ху, ко​то​рая уси​ли​ва​ет​ся бла​го​да​ря  XE "Конвекция+<2048>"кон​век​ции — уда​ле​нию на​гре​то​го воз​душ​но​го слоя с по​верх​но​сти ко​жи с дви​жу​щим​ся воз​ду​хом. Те​п​ло​от​да​ча пу​тем про​ве​де​ния:

· тем вы​ше, чем вы​ше те​п​ло​про​вод​ность ок​ру​жаю​щей сре​ды (в во​де го​раз​до вы​ше, чем в воз​ду​хе);

· тем ни​же, чем вы​ше тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щей сре​ды; ес​ли эта тем​пе​ра​ту​ра ста​но​вит​ся вы​ше тем​пе​ра​ту​ры те​ла, то те​п​ло​от​да​ча пре​вра​ща​ет​ся в при​ем те​п​ла. XE "Конвекция=<2049>"
 XE "Теплоотдача:испарение+<2046>"Ис​па​ре​ние

Этот спо​соб те​п​ло​от​да​чи обу​слов​лен тем, что при ис​па​ре​нии жид​ко​сти с по​верх​но​сти эта по​верх​ность ох​ла​ж​да​ет​ся. Важ​ные осо​бен​но​сти те​п​ло​от​да​чи пу​тем ис​па​ре​ния сле​дую​щие.

· Те​п​ло​от​да​ча про​ис​хо​дит в мо​мент ис​па​ре​ния лю​бой жид​ко​сти — будь то пот, во​да или иная жид​кость; на этом ос​но​ва​но ос​ве​жаю​щее дей​ст​вие да​же те​п​лой во​ды в жар​кую по​го​ду.

· Те​п​ло​от​да​ча про​ис​хо​дит не в мо​мент вы​де​ле​ния по​та, а в мо​мент его ис​па​ре​ния; ес​ли пот вы​де​ля​ет​ся, но не ис​па​ря​ет​ся, то те​п​ло​от​да​чи не про​ис​хо​дит.

· Те​п​ло​от​да​ча пу​тем ис​па​ре​ния тем вы​ше, чем вы​ше тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щей сре​ды; в этом от​но​ше​нии она прин​ци​пи​аль​но от​ли​ча​ет​ся от те​п​ло​от​да​чи пу​тем из​лу​че​ния и про​ве​де​ния.

· Те​п​ло​от​да​ча пу​тем ис​па​ре​ния тем ни​же, чем вы​ше влаж​ность ок​ру​жаю​щей сре​ды; при 100% влаж​но​сти (на​при​мер, в пар​ной ба​не) те​п​ло​от​да​чи пу​тем ис​па​ре​ния не про​ис​хо​дит.

Фи​зио​ло​ги​че​ские осо​бен​но​сти спо​со​бов те​п​ло​от​да​чи

С точ​ки зре​ния фи​зио​ло​ги​че​ских осо​бен​но​стей спо​со​бы те​п​ло​от​да​чи мож​но раз​де​лить на две груп​пы:

· не​ис​па​ри​тель​ная те​п​ло​от​да​ча (из​лу​че​ние и про​ве​де​ние);

· ис​па​ре​ние.

 XE "Симпатическая нервная система:роль в терморегуляции+<2115>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:роль в терморегуляции+<2117>"Не​ис​па​ри​тель​ная те​п​ло​от​да​ча

Фи​зио​ло​ги​че​ские осо​бен​но​сти этих спо​со​бов те​п​ло​от​да​чи сле​дую​щие.

· Те​п​ло​от​да​ча тем ни​же, чем вы​ше тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щей сре​ды; ес​ли эта тем​пе​ра​ту​ра ста​но​вит​ся вы​ше тем​пе​ра​ту​ры те​ла, то те​п​ло​от​да​ча пре​вра​ща​ет​ся в при​ем те​п​ла. По​это​му дан​ные спо​со​бы те​п​ло​от​да​чи не мо​гут обес​пе​чить тер​мо​ре​гу​ля​цию при вы​со​кой тем​пе​ра​ту​ре.

· По​сколь​ку яд​ро и обо​лоч​ка те​ла раз​де​ле​ны те​п​ло​изо​ли​рую​щей под​кож​ной жи​ро​вой клет​чат​кой, для эф​фек​тив​ной не​ис​па​ри​тель​ной те​п​ло​от​да​чи не​об​хо​дим по​сто​ян​ный при​ток на​гре​той кро​ви к по​верх​но​сти ко​жи (и сли​зи​стым ды​ха​тель​ных пу​тей). Сле​до​ва​тель​но, не​ис​па​ри​тель​ные ви​ды те​п​ло​от​да​чи ре​гу​ли​ру​ют​ся пу​тем из​ме​не​ний кож​но​го кро​во​то​ка. Эта ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет из​ме​не​ний со​су​до​су​жи​ваю​ще​го то​ну​са кож​ных сим​па​ти​че​ских нер​вов.

· Не​ис​па​ри​тель​ная те​п​ло​от​да​ча уча​ст​ву​ет в адап​та​ции как к вы​со​кой, так и к низ​кой тем​пе​ра​ту​ре: при рас​ши​ре​нии кож​ных со​су​дов те​п​ло​от​да​ча по​вы​ша​ет​ся, при су​же​нии — сни​жа​ет​ся.

· Воз​мож​но​сти не​ис​па​ри​тель​ной те​п​ло​от​да​чи не​ве​ли​ки: при вы​со​ких тем​пе​ра​ту​рах ок​ру​жаю​щей сре​ды, как уже го​во​ри​лось, эта те​п​ло​от​да​ча не​эф​фек​тив​на, при низ​ких же су​же​ние со​су​дов бы​ст​ро дос​ти​га​ет пре​дель​но​го уров​ня, по​сле ко​то​ро​го стра​да​ет кро​во​снаб​же​ние ко​жи.

Ис​па​ре​ние

Фи​зио​ло​ги​че​ские осо​бен​но​сти те​п​ло​от​да​чи пу​тем ис​па​ре​ния в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни про​ти​во​по​лож​ны осо​бен​но​стям не​ис​па​ри​тель​ной те​п​ло​от​да​чи.

· Те​п​ло​от​да​ча тем вы​ше, чем вы​ше тем​пе​ра​ту​ра ок​ру​жаю​щей сре​ды; та​ким об​ра​зом, толь​ко ис​па​ре​ние обес​пе​чи​ва​ет адап​та​цию к вы​со​кой тем​пе​ра​ту​ре.

· Ис​па​ре​ние ре​гу​ли​ру​ет​ся пу​тем из​ме​не​ний  XE "Потоотделение<2070>"по​то​от​де​ле​ния, ко​то​рое сти​му​ли​ру​ет​ся осо​бен​ны​ми  XE "Симпатическая нервная система:симпатические холинергические нервы<2114>"хо​ли​нер​ги​че​ски​ми сим​па​ти​че​ски​ми нер​ва​ми.

· Ис​па​ре​ние уча​ст​ву​ет в адап​та​ции толь​ко к вы​со​кой тем​пе​ра​ту​ре.

· Воз​мож​но​сти ис​па​ре​ния ве​ли​ки: бла​го​да​ря ему че​ло​век мо​жет не​сколь​ко ча​сов пре​бы​вать при тем​пе​ра​ту​ре ок​ру​жаю​щей сре​ды по​ряд​ка 55°C (при ус​ло​вии нор​маль​ной влаж​но​сти).

Тер​мо​ре​гу​ля​ция при раз​лич​ных тем​пе​ра​ту​рах ок​ру​жаю​щей сре​ды

С точ​ки зре​ния тер​мо​ре​гу​ля​ции мож​но вы​де​лить три диа​па​зо​на тем​пе​ра​тур ок​ру​жаю​щей сре​ды.

· Зо​на ком​фор​та, или тер​мо​ней​траль​ная зо​на — 25—26°C для спо​кой​но си​дя​ще​го об​на​жен​но​го че​ло​ве​ка (для лег​ко оде​то​го че​ло​ве​ка, вы​пол​няю​ще​го обыч​ную бы​то​вую ра​бо​ту — 18—22°C). В этом диа​па​зо​не тер​мо​ре​гу​ля​ция обес​пе​чи​ва​ет​ся ис​клю​чи​тель​но за счет су​же​ния или рас​ши​ре​ния кож​ных со​су​дов, то есть не​ис​па​ри​тель​ной те​п​ло​от​да​чи.

· Зо​на вы​со​ких тем​пе​ра​тур — вы​ше тем​пе​ра​ту​ры ком​фор​та. В этом диа​па​зо​не глав​ную роль иг​ра​ет те​п​ло​от​да​ча пу​тем ис​па​ре​ния; чем вы​ше тем​пе​ра​ту​ра, тем боль​ше вклад ис​па​ре​ния и мень​ше — не​ис​па​ри​тель​ной те​п​ло​от​да​чи. Умень​шить те​п​ло​про​дук​цию, как уже го​во​ри​лось, нель​зя, так как для это​го по​на​до​би​лось бы пре​кра​тить или за​мед​лить не​об​хо​ди​мые для жиз​не​дея​тель​но​сти об​мен​ные про​цес​сы; бо​лее то​го, те​п​ло​про​дук​ция да​же не​сколь​ко воз​рас​та​ет в свя​зи с по​вы​шен​ны​ми энер​го​за​тра​та​ми на уве​ли​че​ние кож​но​го кро​во​то​ка и по​то​от​де​ле​ние.

· Зо​на низ​ких тем​пе​ра​тур — ни​же тем​пе​ра​ту​ры ком​фор​та. В этом диа​па​зо​не глав​ную роль иг​ра​ет тер​мо​ге​нез, у взрос​ло​го че​ло​ве​ка — со​кра​ти​тель​ный (про​из​воль​ные со​кра​ще​ния мышц или дрожь). Про​ис​хо​дит так​же су​же​ние со​су​дов, од​на​ко лишь до оп​ре​де​лен​но​го пре​де​ла, по​сле ко​то​ро​го на​чи​на​ет стра​дать пи​та​ние ко​жи (что ино​гда и про​ис​хо​дит при об​мо​ро​же​ни​ях).

Сис​те​ма тер​мо​ре​гу​ля​ции

 XE "Гипоталамус:терморегуляция+<2068>"Тер​мо​ре​гу​ля​тор​ный центр рас​по​ло​жен в ги​по​та​ла​му​се. Он на​стро​ен на под​дер​жа​ние тем​пе​ра​ту​ры те​ла на уров​не 37°C; этот уро​вень на​зы​ва​ет​ся тем​пе​ра​тур​ной ус​тав​кой ги​по​та​ла​му​са.
Ги​по​та​ла​ми​че​ская сис​те​ма тер​мо​ре​гу​ля​ции уст​рое​на по об​ще​му прин​ци​пу ор​га​ни​за​ции ги​по​та​ла​ми​че​ских сис​тем под​дер​жа​ния кон​стант внут​рен​ней сре​ды (гл. 6). Ее схе​ма пред​став​ле​на на рис. 11.6.

· Ос​нов​ные вхо​ды этой сис​те​мы:

· цен​траль​ный вход — пу​ти от вы​ше​ле​жа​щих цен​тров;
· сен​сор​ный вход —  XE "Терморецепторы<2060>"тер​мо​ре​цеп​то​ры:
· ги​по​та​ла​ми​че​ские  XE “Ядро (а):тела<604>"(рас​по​ло​жен​ные в са​мом ги​по​та​ла​му​се); вос​при​ни​ма​ют тем​пе​ра​ту​ру яд​ра те​ла;

· пе​ри​фе​ри​че​ские, в ос​нов​ном — кож​ные, ин​фор​ма​ция от ко​то​рых по​сту​па​ет в ги​по​та​ла​мус; вос​при​ни​ма​ют тем​пе​ра​ту​ру  XE "Оболочка тела<2061>"обо​лоч​ки те​ла.

· Ос​нов​ные вы​хо​ды:

· пу​ти к выс​шим от​де​лам ЦНС для за​пус​ка тер​мо​ре​гу​ля​тор​но​го по​ве​де​ния;

· выс​шие ве​ге​та​тив​ные цен​тры, влияю​щие на те​п​ло​от​да​чу и (у но​во​ро​ж​ден​ных) те​п​ло​про​дук​цию че​рез сим​па​ти​че​ские нер​вы. Ак​ти​ва​ция этих нер​вов при​во​дит к:

· су​же​нию со​су​дов (тор​мо​же​ние — к их рас​ши​ре​нию);

· по​вы​ше​нию  XE "Потоотделение<2071>"по​то​от​де​ле​ния;

·  XE "Бурый жир+<2064>"рас​па​ду бу​ро​во​го жи​ра (у но​во​ро​ж​ден​ных) под дей​ст​ви​ем как сим​па​ти​че​ских  XE "Адреналин:влияние на терморегуляцию+<1727>"во​ло​кон, так и вы​де​ляю​ще​го​ся из моз​го​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков ад​ре​на​ли​на;

·  XE "Центр дрожи+<2062>"центр дро​жи, пу​ти от ко​то​ро​го идут в ко​неч​ном сче​те к -мо​то​ней​ро​нам спин​но​го моз​га;

· ти​ро​ли​бе​рин, сти​му​ли​рую​щий вы​де​ле​ние аде​но​ги​по​фи​зом ТТГ.

По​сле​до​ва​тель​ность ак​ти​ва​ции раз​ных ме​ха​низ​мов тер​мо​ре​гу​ля​ции сле​дую​щая.

1. Пер​вы​ми вклю​ча​ют​ся по​ве​ден​че​ские ме​ха​низ​мы: вы​бор оде​ж​ды, по​иск те​п​ло​го или, на​про​тив, про​хлад​но​го по​ме​ще​ния и пр. Эти ме​ха​низ​мы но​сят опе​ре​жаю​щий ха​рак​тер: в от​ли​чие от дру​гих, они на​прав​ле​ны на то, что​бы пре​ду​пре​дить от​кло​не​ния тем​пе​ра​ту​ры те​ла, а не скор​рек​ти​ро​вать уже воз​ник​шие от​кло​не​ния.

2. Ес​ли тем​пе​ра​ту​ра те​ла все же от​кло​ня​ет​ся, то сле​дую​щи​ми вклю​ча​ют​ся нерв​ные ме​ха​низ​мы:
· при ко​ле​ба​ни​ях ок​ру​жаю​щей тем​пе​ра​ту​ры в пре​де​лах зо​ны ком​фор​та — из​ме​не​ние то​ну​са со​су​до​дви​га​тель​ных сим​па​ти​че​ских нер​вов и, как след​ст​вие, су​же​ние или рас​ши​ре​ние со​су​дов;

· при бо​лее низ​ких тем​пе​ра​ту​рах — ак​ти​ва​ция цен​тра дро​жи, а у но​во​ро​ж​ден​ных — ак​ти​ва​ция кож​ных сим​па​ти​че​ских нер​вов и вы​брос ад​ре​на​ли​на, при​во​дя​щие к рас​па​ду бу​ро​го жи​ра; XE "Адреналин:влияние на терморегуляцию=<1728>"

 XE "Бурый жир=<2065>"
· при бо​лее вы​со​ких тем​пе​ра​ту​рах — ак​ти​ва​ция  XE "Симпатическая нервная система:симпатические холинергические нервы<2066>"хо​ли​нер​ги​че​ских сим​па​ти​че​ских нер​вов, при​во​дя​щая к по​вы​ше​нию  XE "Потоотделение<2072>"по​то​от​де​ле​ния. XE "Центр дрожи=<2063>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:роль в терморегуляции=<2118>"

 XE "Симпатическая нервная система:роль в терморегуляции=<2116>"
3. На​ко​нец, при дли​тель​ном (не​сколь​ко не​дель) пре​бы​ва​нии в хо​лод​ном кли​ма​те вклю​ча​ют​ся эн​док​рин​ные ме​ха​низ​мы: ак​ти​ви​ру​ет​ся  XE "Гипоталамо-гипофизарно-тиреоидная система<2059>"ги​по​та​ла​мо-ги​по​фи​зар​но-ти​рео​ид​ная сис​те​ма и вы​бра​сы​ва​ют​ся  XE "Тиреоидные гормоны<1750>"ти​рео​ид​ные гор​мо​ны, что при​во​дит к по​вы​ше​нию ме​та​бо​лиз​ма, ос​нов​но​го об​ме​на и, как след​ст​вие — те​п​ло​про​дук​ции. XE "Терморегуляция=<2035>"

 XE "Теплоотдача=<2041>" XE "Теплоотдача:проведение=<2045>"

 XE "Теплоотдача:испарение=<2047>" XE "Теплоотдача:излучение=<2043>"

 XE "Термогенез:несократительный=<2056>"

 XE "Теплопродукция=<2039>"

 XE "Термогенез=<2052>"

 XE "Гипоталамус:терморегуляция=<2069>"
Гла​ва 12. Фи​зио​ло​гия пи​ще​ва​ре​ния

Об​щие прин​ци​пы ра​бо​ты ЖКТ

 XE "ЖКТ:общие принципы деятельности+<2073>"Что тре​бу​ет​ся от ра​бо​ты ЖКТ

Глав​ная функ​ция ЖКТ — пе​ре​ва​ри​ва​ние и вса​сы​ва​ние пи​щи. По​ми​мо нее, ЖКТ вы​пол​ня​ет и дру​гие функ​ции.

·  XE "ЖКТ:выделительная функция+<2075>"Вы​де​ли​тель​ная функ​ция — в ЖКТ из кро​ви мо​гут вы​де​лять​ся и в даль​ней​шем вы​во​дить​ся с ка​лом не​ко​то​рые ве​ще​ст​ва, в ча​ст​но​сти во​да и элек​тро​ли​ты, в не​боль​шом ко​ли​че​ст​ве — ко​неч​ные про​дук​ты об​ме​на бел​ков и пр. XE "ЖКТ:выделительная функция=<2076>"
·  XE "ЖКТ:защитная функция+<2077>"За​щит​ная функ​ция — по​сколь​ку ЖКТ пред​став​ля​ет со​бой ог​ром​ную по​верх​ность кон​так​та с внеш​ней сре​дой, под​вер​гаю​щую​ся воз​дей​ст​вию аг​рес​сив​ных ме​ха​ни​че​ских, хи​ми​че​ских, био​ло​ги​че​ских и тем​пе​ра​тур​ных фак​то​ров, в ЖКТ име​ет​ся мно​же​ст​во за​щит​ных ме​ха​низ​мов, пре​до​хра​няю​щих как са​му стен​ку ЖКТ от по​вре​ж​де​ния, так и ор​га​низм от про​ник​но​ве​ния бак​те​рий, ан​ти​ге​нов и не​ко​то​рых ток​сич​ных ве​ществ. XE "ЖКТ:защитная функция=<2078>"
·  XE "ЖКТ:эндокринная функция+<2079>"Эн​док​рин​ная функ​ция — в стен​ке пи​ще​ва​ри​тель​но​го трак​та вы​де​ля​ет​ся мно​же​ст​во гор​мо​нов, влияю​щих в ос​нов​ном на пи​ще​ва​ре​ние, но так​же и на дру​гие про​цес​сы в ор​га​низ​ме. XE "ЖКТ:эндокринная функция=<2080>"
Ос​нов​ное вни​ма​ние мы уде​лим пи​ще​ва​ри​тель​ным функ​ци​ям ЖКТ.

В ЖКТ пи​ще​вые ве​ще​ст​ва по​сту​па​ют дроб​но (у че​ло​ве​ка — за 4—5 прие​мов пи​щи) и в ви​де круп​ных не​раз​мель​чен​ных пи​ще​вых конг​ло​ме​ра​тов. Для под​дер​жа​ния же от​но​си​тель​но​го по​сто​ян​ст​ва кон​цен​тра​ции в кро​ви мно​гих ве​ществ они долж​ны вса​сы​вать​ся в кровь срав​ни​тель​но рав​но​мер​но и в ви​де низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ных со​еди​не​ний (мо​но​са​ха​ри​дов; ами​но​кис​лот, ди- и три​пеп​ти​дов; ли​пи​дов). За​да​ча ЖКТ — пре​вра​щать дроб​ное по​сту​п​ле​ние пи​ще​вых конг​ло​ме​ра​тов в рав​но​мер​ное вса​сы​ва​ние в кровь низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ных ве​ществ.

Как ЖКТ вы​пол​ня​ет эти тре​бо​ва​ния

Ос​нов​ной прин​цип ра​бо​ты ЖКТ — кон​вей​ер​ный: по​доб​но то​му как на за​во​дском кон​вей​е​ре про​ис​хо​дит по​этап​ная сбор​ка про​дук​ции, в ЖКТ про​ис​хо​дит по​этап​ная «раз​бор​ка» пи​ще​вых конг​ло​ме​ра​тов до низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ных ве​ществ, ко​то​рые в даль​ней​шем вса​сы​ва​ют​ся. Это​му прин​ци​пу со​от​вет​ст​ву​ет и функ​цио​наль​ная ор​га​ни​за​ция ЖКТ.

Функ​цио​наль​ная ор​га​ни​за​ция ЖКТ

Здесь мы рас​смот​рим лишь ос​нов​ную роль, ко​то​рую вы​пол​ня​ет в пи​ще​вом кон​вей​е​ре тот или иной от​дел ЖКТ; под​роб​нее функ​ции раз​ных от​де​лов бу​дут рас​смот​ре​ны ни​же.

· Ро​то​вая по​лость осу​ще​ст​в​ля​ет гру​бую ме​ха​ни​че​скую пре​доб​ра​бот​ку пи​щи.

· Пи​ще​вод осу​ще​ст​в​ля​ет про​ве​де​ние пи​щи в же​лу​док.

· На​зна​че​ние же​луд​ка — пре​вра​тить ред​кое по​сту​п​ле​ние (4—5 раз/сут) гру​бо раз​мель​чен​но​го пи​ще​во​го ком​ка в час​тую по​да​чу в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку мел​ких пор​ций хи​му​са — ка​ши​цы, го​то​вой к по​сле​дую​щей хи​ми​че​ской об​ра​бот​ке. Ины​ми сло​ва​ми, у же​луд​ка две за​да​чи:

· окон​ча​тель​ная пре​доб​ра​бот​ка пи​щи: пре​вра​тить пи​щу в хи​мус пу​тем ме​ха​ни​че​ской об​ра​бот​ки (пе​ре​ме​ши​ва​ния, пе​ре​ти​ра​ния), хи​ми​че​ско​го раз​ру​ше​ния меж​кле​точ​ных свя​зей (то есть пре​ж​де все​го бел​ка кол​ла​ге​на) и про​пи​ты​ва​ния со​ка​ми до по​лу​жид​кой кон​си​стен​ции;

· де​по​ни​ро​ва​ние пи​щи: при​ни​мать пи​щу дроб​но и круп​ны​ми пор​ция​ми, хра​нить ее и эва​куи​ро​вать в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку мел​ки​ми пор​ция​ми. Же​лу​док — это вход​ное де​по ЖКТ.

· Две​на​дца​ти​пер​ст​ная киш​ка от​ве​ча​ет за на​чаль​ное пе​ре​ва​ри​ва​ние пи​щи. Это глав​ный хи​ми​че​ский ко​тел ЖКТ, ку​да вы​де​ля​ют​ся са​мые мощ​ные пи​ще​ва​ри​тель​ные фер​мен​ты.

· Тон​кая киш​ка обес​пе​чи​ва​ет по​сте​пен​ное окон​ча​тель​ное пе​ре​ва​ри​ва​ние ком​по​нен​тов пи​щи до низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ных ве​ществ с по​сле​дую​щим вса​сы​ва​ни​ем по​след​них.

· Тол​стая киш​ка пре​вра​ща​ет по​сто​ян​ное по​сту​п​ле​ние по​лу​жид​ко​го хи​му​са в дроб​ное вы​де​ле​ние плот​ных ка​ло​вых масс, вы​пол​няя тем са​мым функ​цию, об​рат​ную же​луд​ку. Это вы​ход​ное де​по ЖКТ, в ко​то​ром из хи​му​са вса​сы​ва​ет​ся во​да, а вред​ные и не​нуж​ные ве​ще​ст​ва уда​ля​ют​ся при де​фе​ка​ции.

 XE "Рацион+<2081>"Ха​рак​тер пи​та​ния и осо​бен​но​сти пи​ще​ва​ре​ния че​ло​ве​ка

Че​ло​век пи​та​ет​ся про​дук​та​ми жи​вот​но​го про​ис​хо​ж​де​ния и пло​да​ми рас​те​ний, но не ли​сть​я​ми и стеб​ля​ми (са​лат, пет​руш​ка, ук​роп и пр. слу​жат при​пра​ва​ми, но не ос​нов​ны​ми пи​ще​вы​ми про​дук​та​ми, из ко​то​рых че​ло​век по​лу​ча​ет не​об​хо​ди​мые ка​ло​рии и ве​ще​ст​ва — в от​ли​чие от тра​во​яд​ных); мож​но ска​зать, что че​ло​век пло​то- и пло​доя​ден, но не тра​воя​ден. Ос​нов​ные осо​бен​но​сти та​ко​го пи​та​ния, предъ​яв​ляю​щие со​от​вет​ст​вую​щие тре​бо​ва​ния к ЖКТ, сле​дую​щие:

· боль​шой объ​ем со​еди​ни​тель​ной тка​ни, без раз​ру​ше​ния ко​то​рой не​воз​мож​на даль​ней​шая фер​мен​та​тив​ная пе​ре​ра​бот​ка жи​вот​ной пи​щи;

· боль​шой объ​ем бел​ков, что тре​бу​ет мощ​ных про​те​о​ли​ти​че​ских фер​мен​тов;

· боль​шой объ​ем жи​вот​ных жи​ров, глав​ной осо​бен​но​стью ко​то​рых с точ​ки зре​ния пе​ре​ва​ри​ва​ния яв​ля​ет​ся не​рас​тво​ри​мость в во​де и, сле​до​ва​тель​но, стрем​ле​ние сли​вать​ся в по​лу​жид​ком ки​шеч​ном со​дер​жи​мом в круп​ные ка​п​ли. Это тре​бу​ет спе​ци​аль​ных фак​то​ров, спо​соб​ст​вую​щих раз​дроб​ле​нию ли​пи​дов на мел​кие ка​пель​ки и пре​пят​ст​вую​щих об​рат​но​му слия​нию этих ка​пе​лек;

·  XE "Дисахаридазы+<2178>"раз​но​об​раз​ные ди​са​ха​ри​ды (са​ха​ро​за, маль​то​за, глю​ко​за), что тре​бу​ет столь же раз​но​об​раз​ных ди​са​ха​ри​даз; XE "Дисахаридазы=<2179>"
· из по​ли​са​ха​ри​дов — крах​мал, цел​лю​ло​за же (по​ли​са​ха​рид ли​сть​ев и стеб​лей рас​те​ний) пред​став​ле​на ма​ло; от​сю​да не​об​хо​ди​мость в фер​мен​та​тив​ном раз​ру​ше​нии ха​рак​тер​ных для крах​ма​ла и гли​ко​ге​на -гли​ко​зид​ных, но не ха​рак​тер​ных для цел​лю​ло​зы -гли​ко​зид​ных свя​зей. XE "ЖКТ:общие принципы деятельности=<2074>"

 XE "Рацион=<2082>"
Функ​ции ЖКТ

Ос​нов​ные пи​ще​ва​ри​тель​ные функ​ции ЖКТ — мо​тор​ная, сек​ре​тор​ная, пе​ре​ва​ри​ва​ние и вса​сы​ва​ние. Они под​чи​не​ны кон​вей​ер​но​му прин​ци​пу, а их осо​бен​но​сти у че​ло​ве​ка вы​те​ка​ют из осо​бен​но​стей его пи​та​ния.

Пе​ред тем как рас​смот​реть эти функ​ции по от​дель​но​сти, раз​бе​рем об​щие прин​ци​пы ре​гу​ля​ции ЖКТ.

 XE "ЖКТ:нервная регуляция+<2083>"Ре​гу​ля​ция ЖКТ

Дея​тель​ность ЖКТ ре​гу​ли​ру​ют нерв​ные и гу​мо​раль​ные фак​то​ры. И те, и дру​гие мо​гут быть ме​ст​ны​ми и сис​тем​ны​ми.

Нерв​ная ре​гу​ля​ция

 XE "Энтеральная нервная система+<2085>"Ме​ст​ная нерв​ная ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет соб​ст​вен​ных внут​ри​сте​ноч​ных ней​ро​нов ЖКТ — эн​те​раль​ной нерв​ной сис​те​мы. Эти ней​ро​ны об​ра​зу​ют в стен​ке ЖКТ два спле​те​ния:

·  XE "Подслизистое сплетение<2087>"под​сли​зи​стое, или мейс​сне​ро​во; XE "Межмышечное сплетение<2088>"
· меж​мы​шеч​ное, или ау​эр​ба​хо​во. XE "Энтеральная нервная система=<2086>"
Сис​тем​ная нерв​ная ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет ве​ге​та​тив​ных нер​вов — па​ра​сим​па​ти​че​ских и сим​па​ти​че​ских:

·  XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ+<2119>"па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы, ко​неч​ным ме​диа​то​ром ко​то​рых яв​ля​ет​ся аце​тил​хо​лин, ока​зы​ва​ют сти​му​ли​рую​щее дей​ст​вие на сек​ре​цию и мо​то​ри​ку ЖКТ; XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ=<2120>"
·  XE “Симпатическая нервная система:влияние на ЖКТ+<2121>"сим​па​ти​че​ские нер​вы, ко​неч​ным ме​диа​то​ром ко​то​рых яв​ля​ет​ся но​рад​ре​на​лин, ока​зы​ва​ют тор​мо​зя​щее дей​ст​вие на мо​то​ри​ку ЖКТ (кро​ме сфинк​те​ров!) и раз​но​об​раз​ное дей​ст​вие — на сек​ре​цию ЖКТ. XE "ЖКТ:нервная регуляция=<2084>"

 XE “Симпатическая нервная система:влияние на ЖКТ=<2122>"
 XE "ЖКТ:гуморальная регуляция+<2125>"Гу​мо​раль​ная ре​гу​ля​ция

 XE "Паракринная регуляция+<2123>"Ме​ст​ная гу​мо​раль​ная ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет па​ра​крин​ных фак​то​ров — био​ло​ги​че​ски ак​тив​ных ве​ществ, вы​де​ляю​щих​ся не​по​сред​ст​вен​но в тка​ни (в дан​ном слу​чае — в стен​ку ЖКТ) и дей​ст​вую​щих на близ​ле​жа​щие клет​ки. XE "Паракринная регуляция=<2124>"
Сис​тем​ная гу​мо​раль​ная ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет гор​мо​нов — био​ло​ги​че​ски ак​тив​ных ве​ществ, вы​де​ляю​щих​ся в кровь и дей​ст​вую​щих на лю​бые клет​ки, не​су​щие ре​цеп​то​ры к дан​ным ве​ще​ст​вам (под​роб​нее см. в гл. 7). Боль​шин​ст​во гор​мо​нов, дей​ст​вую​щих на ЖКТ, вы​де​ля​ют​ся в са​мом ЖКТ. XE "ЖКТ:гуморальная регуляция=<2126>"
 XE "ЖКТ:моторная функция+<2127>"Мо​тор​ная функ​ция

Ви​ды мо​то​ри​ки

Мо​то​ри​ка ЖКТ на​прав​ле​на на:

· пе​ре​ме​ще​ние пи​щи;

· ме​ха​ни​че​скую об​ра​бот​ку пи​щи (раз​мель​че​ние и пе​ре​ме​ши​ва​ние);

· де​по​ни​ро​ва​ние пи​щи;

· раз​гра​ни​че​ние от​де​лов ЖКТ.

Ка​ж​дая из этих функ​ций обес​пе​чи​ва​ет​ся оп​ре​де​лен​ным ви​дом мо​то​ри​ки ЖКТ. Эти ви​ды мо​то​ри​ки, их на​зна​че​ние и крат​кие ха​рак​те​ри​сти​ки при​ве​де​ны в табл. 12.1.

Ме​ха​низ​мы и ре​гу​ля​ция мо​то​ри​ки

 XE "Пейсмекеры:в ЖКТ+<2440>"ПД, вы​зы​ваю​щий со​кра​ще​ние ор​га​нов ЖКТ, ге​не​ри​ру​ет​ся пейс​ме​кер​ны​ми клет​ка​ми (мы​шеч​ны​ми или сход​ны​ми с ни​ми; гл. 3), рас​по​ло​жен​ны​ми в стен​ке са​мо​го ЖКТ.

Воз​бу​ж​де​ние от пейс​ме​кер​ных кле​ток про​во​дит​ся на со​сед​ние клет​ки, вы​зы​вая их со​кра​ще​ние. XE "Пейсмекеры:в ЖКТ=<2441>"
 XE "Перистальтика+<2391>"Ин​тра​му​раль​ные ней​ро​ны мо​ду​ли​ру​ют это со​кра​ще​ние; в ре​зуль​та​те фор​ми​ру​ет​ся тот или иной тип мо​тор​ной ак​тив​но​сти, на​при​мер пе​ри​сталь​ти​че​ская вол​на. Ины​ми сло​ва​ми, ри​су​нок дви​га​тель​ной ак​тив​но​сти за​ло​жен в ней​рон​ных кон​ту​рах эн​те​раль​ной нерв​ной сис​те​мы.

Ве​ге​та​тив​ные нер​вы из​ме​ня​ют ин​тен​сив​ность мо​то​ри​ки ЖКТ, при​спо​саб​ли​вая ее к ну​ж​дам ор​га​низ​ма (при​мер — сни​же​ние мо​то​ри​ки и сек​ре​ции ЖКТ при стрес​се) и ко​ор​ди​ни​руя ме​ж​ду со​бой дея​тель​ность раз​ных от​де​лов пи​ще​ва​ри​тель​но​го трак​та (при​мер — же​лу​доч​но-тол​сто​ки​шеч​ный  XE "Рефлексы:желудочно-толстокишечный<2131>"реф​лекс: по​зыв к де​фе​ка​ции при на​пол​не​нии же​луд​ка; этот реф​лекс осо​бен​но вы​ра​жен у груд​ных де​тей).

Та​ким об​ра​зом, за мо​то​ри​ку ЖКТ и ее ре​гу​ля​цию от​ве​ча​ют три ти​па струк​тур.

1. Мы​шеч​ные клет​ки ЖКТ, ге​не​ри​рую​щие рас​про​стра​няю​щее​ся воз​бу​ж​де​ние. Ес​ли ак​тив​ность этих кле​ток по​дав​ле​на, со​от​вет​ст​вую​щий от​дел ЖКТ на​хо​дит​ся в со​стоя​нии по​сто​ян​но​го рас​слаб​ле​ния.

 XE "Энтеральная нервная система+<2129>"2. Эн​те​раль​ная нерв​ная сис​те​ма, фор​ми​рую​щая ри​су​нок мо​то​ри​ки. Ес​ли эн​те​раль​ная нерв​ная сис​те​ма за​бло​ки​ро​ва​на, со​от​вет​ст​вую​щий от​дел ЖКТ на​хо​дит​ся в со​стоя​нии по​сто​ян​но​го со​кра​ще​ния.

3. Ве​ге​та​тив​ные нер​вы, мо​ду​ли​рую​щие дви​га​тель​ную ак​тив​ность. Ес​ли эти нер​вы (а так​же гор​мо​наль​ные влия​ния) за​бло​ки​ро​ва​ны, мо​то​ри​ка ЖКТ (в ча​ст​но​сти, пе​ри​сталь​ти​ка) со​хра​ня​ет​ся, но она не из​ме​ня​ет​ся в со​от​вет​ст​вии с ну​ж​да​ми ор​га​низ​ма и со​стоя​ни​ем ЖКТ в це​лом.

Влия​ния ве​ге​та​тив​ных нер​вов, как уже го​во​ри​лось, сле​дую​щие:

· па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы уси​ли​ва​ют мо​то​ри​ку ЖКТ;

· сим​па​ти​че​ские нер​вы тор​мо​зят мо​то​ри​ку ЖКТ.

Кро​ме ве​ге​та​тив​ных нер​вов, мо​то​ри​ку ЖКТ ре​гу​ли​ру​ют гор​мо​ны, осо​бен​но вы​ра​ба​ты​ваю​щие​ся в са​мом ЖКТ.

В ка​че​ст​ве при​ме​ра то​го, как в ре​зуль​та​те взаи​мо​дей​ст​вия мы​шеч​ных кле​ток ЖКТ и ней​рон​ных кон​ту​ров эн​те​раль​ной нерв​ной сис​те​мы фор​ми​ру​ет​ся мо​то​ри​ка ЖКТ, на рис. 12.1 при​ве​де​но про​ис​хо​ж​де​ние пе​ри​сталь​ти​че​ской вол​ны. XE "ЖКТ:моторная функция=<2128>"

 XE "Энтеральная нервная система=<2130>"

 XE "Перистальтика=<2392>"
 XE "ЖКТ:секреторная функция+<2132>"Сек​ре​тор​ная функ​ция

Сек​ре​ти​руе​мые ве​ще​ст​ва

В ЖКТ сек​ре​ти​ру​ют​ся сле​дую​щие ве​ще​ст​ва:

· во​да и элек​тро​ли​ты; осо​бен​но важ​ны те, ко​то​рые соз​да​ют кис​лую и ще​лоч​ную ре​ак​цию в раз​ных от​де​лах ЖКТ:

· HCl;

· HCO3–;

· пи​ще​ва​ри​тель​ные фер​мен​ты;

· пе​ре​нос​чи​ки не​ко​то​рых ве​ществ, в ча​ст​но​сти:

· фак​тор Кас​ла — пе​ре​нос​чик ви​та​ми​на B12;

· за​щит​ные ве​ще​ст​ва:

· слизь;

· бак​те​ри​цид​ные ве​ще​ст​ва (на​при​мер, ли​зо​цим);

· ан​ти​те​ла.

При​мер​ный объ​ем сек​ре​ции раз​ных же​лез ЖКТ и pH их со​ков при​ве​де​ны в табл. 12.2.

Же​ле​зы

Су​ще​ст​ву​ют два ти​па же​лез ЖКТ:

· же​ле​зы стен​ки ЖКТ;

· боль​шие пи​ще​ва​ри​тель​ные же​ле​зы:

· слюн​ные;

· под​же​лу​доч​ная;

· пе​чень.

Ме​ха​низ​мы сек​ре​ции

Во мно​гих же​ле​зах ЖКТ сек​ре​ция про​те​ка​ет в два эта​па: па​рен​хи​ма​тоз​ная сек​ре​ция и про​то​ко​вая сек​ре​ция.

· Осо​бен​но​сти па​рен​хи​ма​тоз​ной сек​ре​ции сле​дую​щие:

· она про​ис​хо​дит в па​рен​хи​ме же​ле​зы (в аци​ну​сах, а в слу​чае пе​че​ни — в ге​па​то​ци​тах);

· сек​ре​ти​ру​ют​ся спе​ци​фи​че​ские для дан​ной же​ле​зы ор​га​ни​че​ские ве​ще​ст​ва (фер​мен​ты, ком​по​нен​ты жел​чи и пр.).

· Осо​бен​но​сти про​то​ко​вой сек​ре​ции сле​дую​щие:

· она про​ис​хо​дит в про​то​ках же​ле​зы;

· сек​ре​ти​ру​ют​ся (или, на​про​тив, ре​аб​сор​би​ру​ют​ся) во​да и элек​тро​ли​ты — ины​ми сло​ва​ми, в про​то​ках фор​ми​ру​ет​ся окон​ча​тель​ный объ​ем и элек​тро​лит​ный со​став сек​ре​та.

Ре​гу​ля​ция сек​ре​ции

Сек​ре​ция же​лез ЖКТ ре​гу​ли​ру​ет​ся все​ми ви​да​ми влия​ний — ме​ст​ны​ми и сис​тем​ны​ми, нерв​ны​ми и гу​мо​раль​ны​ми.
· В кау​даль​ных и кра​ни​аль​ных от​де​лах ЖКТ (с кра​ни​аль​ной сто​ро​ны — в ро​то​вой по​лос​ти, пи​ще​во​де, же​луд​ке, две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке; с кау​даль​ной сто​ро​ны — в тол​стой киш​ке) пре​об​ла​да​ют сис​тем​ные влия​ния — ве​ге​та​тив​ных нер​вов и гор​мо​нов.  XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ+<2139>"Как уже го​во​ри​лось:

·  XE “Симпатическая нервная система:влияние на ЖКТ+<2141>"па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы уси​ли​ва​ют сек​ре​цию же​лез ЖКТ;

· сим​па​ти​че​ские нер​вы ока​зы​ва​ют не​од​но​знач​ное дей​ст​вие на сек​ре​цию же​лез ЖКТ, во мно​гих же​ле​зах они уси​ли​ва​ют па​рен​хи​ма​тоз​ную сек​ре​цию, но тор​мо​зят про​то​ко​вую сек​ре​цию (из-за су​же​ния со​су​дов же​лез).

Та​ким об​ра​зом, под дей​ст​ви​ем па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов вы​де​ля​ет​ся боль​шое ко​ли​че​ст​во во​дя​ни​сто​го сек​ре​та, а под дей​ст​ви​ем сим​па​ти​че​ских — ма​лое ко​ли​че​ст​во гус​то​го, бо​га​то​го ор​га​ни​че​ски​ми ве​ще​ст​ва​ми (фер​мен​та​ми и пр.) сек​ре​та. XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ=<2140>"

 XE “Симпатическая нервная система:влияние на ЖКТ=<2142>"
· В то​щей и  XE "Энтеральная нервная система,+<2137>"под​вздош​ной киш​ке пре​об​ла​да​ют ме​ст​ные нерв​ные влия​ния: раз​дра​же​ние уча​ст​ка киш​ки хи​му​сом (ме​ха​ни​че​ское и хи​ми​че​ское) по​сред​ст​вом ме​ст​ных реф​лек​сов эн​те​раль​ной нерв​ной сис​те​мы вы​зы​ва​ет уси​ле​ние сек​ре​ции  XE "Энтеральная нервная система,=<2138>"же​лез. XE "ЖКТ:секреторная функция=<2133>"
 XE "ЖКТ:переваривание+<2143>"Пе​ре​ва​ри​ва​ние

Об​щие прин​ци​пы

Пе​ре​ва​ри​ва​ние — это гид​ро​лиз ор​га​ни​че​ских ком​по​нен​тов пи​щи (ли​пи​дов, бел​ков, уг​ле​во​дов, нук​леи​но​вых ки​слот). В ре​зуль​та​те это​го гид​ро​ли​за об​ра​зу​ют​ся низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ные ве​ще​ст​ва, спо​соб​ные вса​сы​вать​ся.

Пе​ре​ва​ри​ва​ние про​ис​хо​дит в два эта​па.

1. На​чаль​ный этап — по​ло​ст​ное пи​ще​ва​ре​ние; этот этап про​те​ка​ет в по​лос​ти ЖКТ с уча​сти​ем сво​бод​но рас​тво​рен​ных фер​мен​тов.

2. Окон​ча​тель​ный этап — при​сте​ноч​ное пи​ще​ва​ре​ние; как сле​ду​ет из на​зва​ния, этот этап про​те​ка​ет на стен​ке ЖКТ с уча​сти​ем фер​мен​тов, фик​си​ро​ван​ных на ще​точ​ной ка​ем​ке эпи​те​ли​аль​ных кле​ток. Все фер​мен​ты при​сте​ноч​но​го пи​ще​ва​ре​ния — это фер​мен​ты ки​шеч​но​го со​ка, вы​ра​ба​ты​вае​мые же​ле​за​ми стен​ки ки​шеч​ни​ка.

 XE "Белки:переваривание в ЖКТ+<2154>"Пе​ре​ва​ри​ва​ние бел​ков

Ко​неч​ные про​дук​ты пе​ре​ва​ри​ва​ния бел​ков, спо​соб​ные вса​сы​вать​ся — ами​но​кис​ло​ты, ди- и три​пеп​ти​ды.

Бел​ки — круп​ные слож​ные по​ли​ме​ры, по​это​му для пол​но​го рас​ще​п​ле​ния бел​ков не​об​хо​ди​мо дли​тель​ное воз​дей​ст​вие про​те​о​ли​ти​че​ских фер​мен​тов.

Пе​ре​ва​ри​ва​ние бел​ков на​чи​на​ет​ся уже в же​луд​ке (по​ло​ст​ное пи​ще​ва​ре​ние) под дей​ст​ви​ем фер​мен​та же​лу​доч​но​го со​ка  XE "Пепсин<2160>"пеп​си​на. Это не​об​хо​ди​мо для то​го, что​бы гид​ро​ли​зо​вать кол​ла​ген со​еди​ни​тель​ной тка​ни, тем са​мым раз​ру​шить меж​кле​точ​ные свя​зи и за​вер​шить пре​вра​ще​ние пи​щи в хи​мус. Пе​ре​ва​ри​ва​ние бел​ков про​дол​жа​ет​ся в по​лос​ти тон​кой киш​ки (по​ло​ст​ное пи​ще​ва​ре​ние) под дей​ст​ви​ем фер​мен​тов  XE "Поджелудочная железа<2371>"под​же​лу​доч​ной же​ле​зы, и за​вер​ша​ет​ся на ще​точ​ной ка​ем​ке тон​кой киш​ки (при​сте​ноч​ное пи​ще​ва​ре​ние) под дей​ст​ви​ем фер​мен​тов ки​шеч​но​го со​ка. XE "Белки:переваривание в ЖКТ=<2155>"
 XE "Углеводы:переваривание в ЖКТ+<2156>"Пе​ре​ва​ри​ва​ние уг​ле​во​дов

Ко​неч​ные про​дук​ты пе​ре​ва​ри​ва​ния уг​ле​во​дов, спо​соб​ные вса​сы​вать​ся, — поч​ти ис​клю​чи​тель​но мо​но​са​ха​ри​ды.

Уг​ле​во​ды пи​щи пред​став​ле​ны в ос​нов​ном ди​са​ха​ри​да​ми (са​ха​ро​за, маль​то​за, лак​то​за) и по​ли​са​ха​ри​да​ми (крах​мал, гли​ко​ген, цел​лю​ло​за), в мень​шей сте​пе​ни мо​но​са​ха​ри​да​ми (глю​ко​за, га​лак​то​за, фрук​то​за). Та​ким об​ра​зом, бо{‘}льшая часть уг​ле​во​дов долж​на гид​ро​ли​зо​вать​ся до мо​но​са​ха​ри​дов.

Пе​ре​ва​ри​ва​ние по​ли​са​ха​ри​дов про​те​ка​ет в два эта​па:

· по​ло​ст​ное пи​ще​ва​ре​ние: под дей​ст​ви​ем  XE "Альфа-амилаза:слюны+<2161>"

 XE "Альфа-амилаза:панкреатическая+<2163>"-ами​лаз по​ли​са​ха​ри​ды (кро​ме цел​лю​ло​зы!) по​сте​пен​но рас​ще​п​ля​ют​ся до ди​са​ха​ри​дов (сна​ча​ла в не​зна​чи​тель​ной сте​пе​ни в по​лос​ти рта и же​луд​ке под дей​ст​ви​ем -ами​ла​зы слю​ны, за​тем — в ос​нов​ном — в тон​кой киш​ке под дей​ст​ви​ем пан​креа​ти​че​ской -ами​ла​зы); XE "Альфа-амилаза:панкреатическая=<2164>"

 XE "Альфа-амилаза:слюны=<2162>"
· при​сте​ноч​ное пи​ще​ва​ре​ние: под дей​ст​ви​ем  XE "Дисахаридазы+<2181>"ди​са​ха​ри​даз ки​шеч​но​го со​ка ди​са​ха​ри​ды рас​ще​п​ля​ют​ся до мо​но​са​ха​ри​дов.

Пе​ре​ва​ри​ва​ние ди​са​ха​ри​дов, ра​зу​ме​ет​ся, вклю​ча​ет толь​ко вто​рой этап. Мо​но​са​ха​ри​ды пе​ре​ва​ри​ва​ния не тре​бу​ют.

 XE "Альфа-амилаза:слюны+<2165>"

 XE "Альфа-амилаза:панкреатическая+<2167>"Пе​ре​ва​ри​ва​ние уг​ле​во​дов на​чи​на​ет​ся уже в по​лос​ти рта под дей​ст​ви​ем -ами​ла​зы слю​ны и про​дол​жа​ет​ся под дей​ст​ви​ем это​го фер​мен​та в же​луд​ке, по​ка пи​ще​вой ко​мок пол​но​стью не про​пи​та​ет​ся же​лу​доч​ным со​ком. Это важ​но по​то​му, что при дли​тель​ном пе​ре​ры​ве ме​ж​ду прие​ма​ми пи​щи не​об​хо​ди​мо пре​ж​де все​го пе​ре​ва​рить по​ли​са​ха​ри​ды и всо​сать глю​ко​зу — важ​ней​ший энер​ге​ти​че​ский суб​страт. Да​лее пе​ре​ва​ри​ва​ние уг​ле​во​дов про​дол​жа​ет​ся в по​лос​ти тон​кой киш​ки (по​ло​ст​ное пи​ще​ва​ре​ние) под дей​ст​ви​ем -ами​ла​зы  XE "Поджелудочная железа<2372>"под​же​лу​доч​ной же​ле​зы, и за​вер​ша​ет​ся на ще​точ​ной ка​ем​ке тон​кой киш​ки (при​сте​ноч​ное пи​ще​ва​ре​ние) под дей​ст​ви​ем ди​са​ха​ри​даз ки​шеч​но​го со​ка. XE "Дисахаридазы=<2182>"

 XE "Углеводы:переваривание в ЖКТ=<2157>"

 XE "Альфа-амилаза:панкреатическая=<2168>"

 XE "Альфа-амилаза:слюны=<2166>"
 XE "Липиды:переваривание в ЖКТ+<2158>"Пе​ре​ва​ри​ва​ние ли​пи​дов

Ли​пи​ды пи​щи пред​став​ле​ны в ос​нов​ном триг​ли​це​ри​да​ми (в мень​шей сте​пе​ни — фос​фо​ли​пи​да​ми; об​щи​ми свой​ст​ва​ми с ли​пи​да​ми об​ла​да​ет хо​ле​сте​рин). В от​ли​чие от бел​ков, уг​ле​во​дов и нук​леи​но​вых ки​слот триг​ли​це​ри​ды яв​ля​ют​ся мо​но​ме​ра​ми, од​на​ко по срав​не​нию с мо​но​гли​це​ри​да​ми они ху​же вса​сы​ва​ют​ся (см. ни​же, разд. «Вса​сы​ва​ние»). По​это​му триг​ли​це​ри​ды долж​ны гид​ро​ли​зо​вать​ся до спо​соб​ных вса​сы​вать​ся про​дук​тов — мо​но​гли​це​ри​дов и жир​ных ки​слот.

Глав​ная осо​бен​ность пе​ре​ва​ри​ва​ния ли​пи​дов за​клю​ча​ет​ся в том, что они гид​ро​фоб​ны, и по​это​му в вод​ной сре​де ки​шеч​ни​ка стре​мят​ся об​ра​зо​вы​вать ка​п​ли; эти ка​п​ли не мо​гут про​хо​дить че​рез ще​точ​ную ка​ем​ку эпи​те​лия к мем​бра​не эн​те​ро​ци​та для вса​сы​ва​ния, в эти ка​п​ли не мо​гут про​ни​кать фер​мен​ты и т. п. По​это​му ли​пи​ды долж​ны быть пре​вра​ще​ны в мел​кие не​сли​ваю​щие​ся час​ти​цы. Этот про​цесс про​ис​хо​дит в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке в два эта​па:

·  XE "Желчные кислоты+<2200>"

 XE "Липиды:эмульгирование+<2186>"эмуль​ги​ро​ва​ние ли​пи​дов: под дей​ст​ви​ем ще​лоч​ной сре​ды,  XE "Лецитин<2204>"ле​ци​ти​на и желч​ных ки​слот ли​пи​ды пе​ре​хо​дят в эмуль​сию — взвесь мель​чай​ших час​тиц. Од​на​ко эмуль​сия ли​пи​дов не​дос​та​точ​но ста​биль​на (ли​пи​ды стре​мят​ся вновь сли​вать​ся в круп​ные ка​п​ли), а час​ти​цы в эмуль​сии все же слиш​ком ве​ли​ки для пе​ре​ва​ри​ва​ния:  XE "Липаза:панкреатическая+<1941>"ли​па​за не спо​соб​на про​ни​кать внутрь та​ких час​тиц и по​то​му дей​ст​ву​ет толь​ко на их по​верх​но​сти; XE "Липаза:панкреатическая=<1942>"
·  XE "Мицеллы+<2190>"об​ра​зо​ва​ние ми​целл: желч​ные ки​сло​ты, бу​ду​чи ам​фи​филь​ны​ми со​еди​не​ния​ми, при​сое​ди​ня​ют​ся гид​ро​фоб​ным кон​цом к ли​пи​дам, а их гид​ро​филь​ные кон​цы ос​та​ют​ся об​ра​щен​ны​ми в вод​ную сре​ду по​лос​ти ки​шеч​ни​ка. Эти час​ти​цы ли​пи​дов, ок​ру​жен​ные желч​ны​ми ки​сло​та​ми, на​зы​ва​ют​ся ми​цел​ла​ми. Они го​раз​до мель​че час​тиц в эмуль​сии и су​ще​ст​вен​но ста​биль​нее.

В свя​зи с этим про​цес​сы, про​ис​хо​дя​щие при по​ло​ст​ном и при​сте​ноч​ном пи​ще​ва​ре​нии, в слу​чае ли​пи​дов иные, чем в слу​чае бел​ков и уг​ле​во​дов:

· в хо​де по​ло​ст​но​го пи​ще​ва​ре​ния (в по​лос​ти тон​кой киш​ки) про​ис​хо​дит эмуль​ги​ро​ва​ние ли​пи​дов, об​ра​зо​ва​ние ми​целл и гид​ро​лиз триг​ли​це​ри​дов до мо​но​гли​це​ри​дов и жир​ных ки​слот под дей​ст​ви​ем  XE "Липаза:панкреатическая<1943>"пан​креа​ти​че​ской ли​па​зы (а так​же гид​ро​лиз  XE "Фосфолипиды:переваривание и всасывание<1901>"фос​фо​ли​пи​дов и эфи​ров  XE "Холестерин:переваривание и всасывание<1865>"хо​ле​сте​ри​на под дей​ст​ви​ем со​от​вет​ст​вую​щих пан​креа​ти​че​ских фер​мен​тов);  XE "Липиды:эмульгирование=<2187>"
· в хо​де при​сте​ноч​но​го пи​ще​ва​ре​ния (на ще​точ​ной ка​ем​ке эн​те​ро​ци​тов тон​кой киш​ки) про​ис​хо​дит «раз​де​ва​ние» ли​пи​дов: желч​ные ки​сло​ты от​де​ля​ют​ся от ми​целл, а сво​бод​ные ли​пи​ды вса​сы​ва​ют​ся. XE "Мицеллы=<2191>"

 XE "Желчные кислоты=<2201>"
Та​ким об​ра​зом, ли​пи​ды — са​мый слож​ный для пе​ре​ва​ри​ва​ния ком​по​нент пи​щи, и их пе​ре​ва​ри​ва​ние осо​бен​но дли​тель​но. XE "Липиды:переваривание в ЖКТ=<2159>"
 XE "Нуклеиновые кислоты, переваривание и всасывание+<2213>"Пе​ре​ва​ри​ва​ние нук​леи​но​вых ки​слот

Ко​неч​ные про​дук​ты пе​ре​ва​ри​ва​ния нук​леи​но​вых ки​слот, спо​соб​ные вса​сы​вать​ся, — ос​но​ва​ния (пу​ри​но​вые и пи​ри​ми​ди​но​вые), фос​фат и пен​то​зы.

Пе​ре​ва​ри​ва​ние нук​леи​но​вых ки​слот про​те​ка​ет в два эта​па:

· по​ло​ст​ное пи​ще​ва​ре​ние: в по​лос​ти тон​кой киш​ки нук​леи​но​вые ки​сло​ты под дей​ст​ви​ем пан​креа​ти​че​ских  XE "Нуклеазы<2211>"нук​ле​аз по​сте​пен​но рас​ще​п​ля​ют​ся до нук​лео​ти​дов;

· при​сте​ноч​ное пи​ще​ва​ре​ние: под дей​ст​ви​ем  XE "Нуклеотидазы<2212>"нук​лео​ти​даз нук​лео​ти​ды рас​ще​п​ля​ют​ся до фос​фа​та и нук​лео​зи​дов, а за​тем под дей​ст​ви​ем нук​лео​зи​даз нук​лео​зи​ды рас​ще​п​ля​ют​ся до пен​тоз и ос​но​ва​ний (пу​ри​но​вых и пи​ри​ми​ди​но​вых). Нук​лео​ти​да​зы и нук​лео​зи​да​зы, как и дру​гие фер​мен​ты при​сте​ноч​но​го пи​ще​ва​ре​ния, вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся же​ле​за​ми стен​ки ки​шеч​ни​ка. XE "ЖКТ:переваривание=<2144>"

 XE "Нуклеиновые кислоты, переваривание и всасывание=<2214>"
 XE "ЖКТ:всасывание+<2218>"Вса​сы​ва​ние

Об​щие прин​ци​пы

По​сколь​ку вса​сы​ва​ют​ся толь​ко пол​но​стью пе​ре​ва​рив​шие​ся ве​ще​ст​ва, вса​сы​ва​ние на​чи​на​ет​ся лишь в тон​кой киш​ке, а имен​но в ее вор​си​нах — вы​рос​тах, по​кры​тых эпи​те​ли​ем, в цен​тре ко​то​рых про​хо​дят кро​ве​нос​ные и лим​фа​ти​че​ский ка​пил​ля​ры (рис. 12.2).

Вса​сы​ва​ние раз​ных ком​по​нен​тов пи​щи осу​ще​ст​в​ля​ет​ся пу​тем всех из​вест​ных ви​дов транс​пор​та (гл. 15). При этом:

· жи​ро​ра​с​тво​ри​мые ве​ще​ст​ва (ли​пи​ды и  XE "Холестерин:переваривание и всасывание<1866>"хо​ле​сте​рин) про​ни​ка​ют в эн​те​ро​ци​ты пу​тем про​стой диф​фу​зии не​по​сред​ст​вен​но че​рез ли​пид​ный бис​лой мем​бра​ны;

· круп​ные во​до​рас​тво​ри​мые ве​ще​ст​ва (ами​но​кис​ло​ты, мо​но​са​ха​ри​ды и др.) мо​гут пе​ре​но​сить​ся че​рез мем​бра​ну толь​ко с по​мо​щью бел​ков-пе​ре​нос​чи​ков, то есть пу​тем вто​рич​но​го ак​тив​но​го транс​пор​та или об​лег​чен​ной диф​фу​зии;

· во​да и элек​тро​ли​ты мо​гут пе​ре​но​сить​ся че​рез мем​бра​ну с по​мо​щью всех воз​мож​ных ви​дов транс​пор​та.

Вса​сы​ва​ние ор​га​ни​че​ских ве​ществ

 XE "Белки:всасывание+<2220>"Бел​ки

Бел​ки вса​сы​ва​ют​ся в ви​де ами​но​кис​лот, ди- и три​пеп​ти​дов по​сле их об​ра​зо​ва​ния в про​цес​се при​сте​ноч​но​го пи​ще​ва​ре​ния.

Глав​ный ме​ха​низм пе​ре​но​са этих ве​ществ в эн​те​ро​цит — вто​рич​ный ак​тив​ный  XE "Котранспорт:аминокислот с Na+<2908>"котранс​порт с Na+ (гл. 15). При этом су​ще​ст​ву​ют пять сис​тем кон​транс​пор​та ами​но​кис​лот (а так​же ди- и три​пеп​ти​дов) с Na+, ка​ж​дая из ко​то​рых от​ве​ча​ет за транс​порт оп​ре​де​лен​ных групп ами​но​кис​лот.

По​сле про​хо​ж​де​ния че​рез эн​те​ро​цит ами​но​кис​ло​ты, ди- и три​пеп​ти​ды вса​сы​ва​ют​ся в кро​ве​нос​ный ка​пил​ляр вор​си​ны. XE "Белки:всасывание=<2221>"
 XE "Липиды:всасывание+<2222>"Ли​пи​ды

Эта​пы вса​сы​ва​ния ли​пи​дов (на при​ме​ре ос​нов​ных ли​пи​дов пи​щи — ней​траль​ных жи​ров, или триг​ли​це​ри​дов) сле​дую​щие.

 XE "Мицеллы+<2192>"1. Ми​цел​лы с ли​пи​да​ми под​хо​дят к мем​бра​не эн​те​ро​ци​тов, по​сле че​го ли​пи​ды про​ни​ка​ют в эн​те​ро​цит, а желч​ные ки​сло​ты ос​та​ют​ся в про​све​те ки​шеч​ни​ка, об​ра​зуя но​вые ми​цел​лы:

· бу​ду​чи жи​ро​ра​с​тво​ри​мы​ми, ли​пи​ды пе​ре​но​сят​ся в эн​те​ро​цит пу​тем про​стой диф​фу​зии че​рез ли​пид​ный бис​лой мем​бра​ны;

· ли​пи​ды про​ни​ка​ют в эн​те​ро​цит пре​иму​ще​ст​вен​но в ви​де мо​но​гли​це​ри​дов и жир​ных ки​слот, так как эти ве​ще​ст​ва пе​ре​хо​дят че​рез ли​пид​ный бис​лой го​раз​до луч​ше, чем триг​ли​це​ри​ды. XE "Мицеллы=<2193>"
2. В эн​те​ро​ци​те из мо​но​гли​це​ри​дов и жир​ных ки​слот вновь син​те​зи​ру​ют​ся триг​ли​це​ри​ды.

 XE "Хиломикроны+<1949>"3. По​сколь​ку в вод​ной сре​де ли​пи​ды сли​ва​ют​ся в ка​п​ли, в эн​те​ро​ци​тах пе​ред вса​сы​ва​ни​ем в кровь из ли​пи​дов фор​ми​ру​ют​ся час​ти​цы, по​доб​ные ми​цел​лам, — хи​ло​мик​ро​ны. Гид​ро​филь​ную обо​лоч​ку хи​ло​мик​ро​нов фор​ми​ру​ют бел​ки; под​роб​нее см. в гл. 11.

4. Хи​ло​мик​ро​ны вса​сы​ва​ют​ся в лим​фа​ти​че​ский ка​пил​ляр вор​си​ны, и с лим​фой по​сту​па​ют в кровь.

Ис​клю​че​ни​ем яв​ля​ют​ся ко​рот​ко​це​по​чеч​ные жир​ные ки​сло​ты; они не ре​син​те​зи​ру​ют​ся в триг​ли​це​ри​ды и не об​ра​зу​ют хи​ло​мик​ро​нов, но, бу​ду​чи дос​та​точ​но гид​ро​филь​ны​ми, вса​сы​ва​ют​ся не​по​сред​ст​вен​но в кровь.  XE "Хиломикроны=<1950>"

 XE "Липиды:всасывание=<2223>"
 XE "Липиды:всасывание+<2224>"Уг​ле​во​ды

Уг​ле​во​ды вса​сы​ва​ют​ся в ви​де мо​но​са​ха​ри​дов по​сле их об​ра​зо​ва​ния в про​цес​се при​сте​ноч​но​го пи​ще​ва​ре​ния.

Глав​ный ме​ха​низм пе​ре​но​са мо​но​са​ха​ри​дов в эн​те​ро​цит — вто​рич​ный ак​тив​ный  XE "Котранспорт:глюкозы с Na+<2909>"

 XE "Котранспорт:моносахаридов с Na+<2910>"котранс​порт с Na+ (гл. 15)1.
1 Фрук​то​за пе​ре​но​сит​ся в эн​те​ро​цит пу​тем об​лег​чен​ной диф​фу​зии, од​на​ко на до​лю фрук​то​зы при​хо​дит​ся лишь не​боль​шая часть мо​но​са​ха​ри​дов; см. гл. 11.

По​сле про​хо​ж​де​ния че​рез эн​те​ро​цит мо​но​са​ха​ри​ды вса​сы​ва​ют​ся в кро​ве​нос​ный ка​пил​ляр вор​си​ны. XE "Липиды:всасывание=<2225>"
 XE "Электролиты, всасывание в ЖКТ+<2226>"

 XE "Вода:всасывание в ЖКТ+<2228>"Вса​сы​ва​ние элек​тро​ли​тов и во​ды

Транс​порт элек​тро​ли​тов и во​ды в ки​шеч​ни​ке под​чи​ня​ет​ся об​щим за​ко​но​мер​но​стям тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са, под​роб​но рас​смот​рен​ным в гл. 15. Здесь мы под​черк​нем лишь не​ко​то​рые ос​нов​ные по​ло​же​ния, важ​ные для вса​сы​ва​ния в ки​шеч​ни​ке.

· Глав​ной дви​жу​щей си​лой для транс​пор​та в ки​шеч​ни​ке поч​ти всех ве​ществ — во​ды, элек​тро​ли​тов, мо​но​са​ха​ри​дов, ами​но​кис​лот, ди- и три​пеп​ти​дов — яв​ля​ет​ся элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для Na+, соз​да​вае​мый ра​бо​той Na+, K+-АТ​Фа​зы (Na+/K+-на​со​са) ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​ны эн​те​ро​ци​тов; та​ким об​ра​зом, вса​сы​ва​ние яв​ля​ет​ся АТФ-за​ви​си​мым и Na+-за​ви​си​мым про​цес​сом.

·  XE "Вода:изоосмотическая реабсорбция<2995>"Во​да вса​сы​ва​ет​ся изо​ос​мо​ти​че​ски, то есть вслед за ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ны​ми ве​ще​ст​ва​ми. XE "Вода:всасывание в ЖКТ=<2229>"

 XE "ЖКТ:всасывание=<2219>"

 XE "Электролиты, всасывание в ЖКТ=<2227>"
Фи​зио​ло​гия от​де​лов ЖКТ

 XE "Ротовая полость+<2230>"Ро​то​вая по​лость

Ос​нов​ные пи​ще​ва​ри​тель​ные функ​ции, вы​пол​няе​мые в ро​то​вой по​лос​ти, сле​дую​щие:

· пе​ре​же​вы​ва​ние пи​щи (гру​бая ме​ха​ни​че​ская пре​доб​ра​бот​ка);

· сма​чи​ва​ние пи​щи;

· вку​со​вая функ​ция (оцен​ка ка​че​ст​ва пи​щи);

· за​щит​ная функ​ция.

В не​боль​шой сте​пе​ни в ро​то​вой по​лос​ти осу​ще​ст​в​ля​ют​ся так​же вса​сы​ва​ние и пе​ре​ва​ри​ва​ние.

Ос​нов​ные струк​ту​ры, обес​пе​чи​ваю​щие эти функ​ции, сле​дую​щие:

· же​ва​тель​ный ап​па​рат (пе​ре​же​вы​ва​ние пи​щи);

· слюн​ной ап​па​рат (сма​чи​ва​ние, за​щит​ная функ​ция, пе​ре​ва​ри​ва​ние);

· вку​со​вой ап​па​рат (оцен​ка ка​че​ст​ва пи​щи);

· сли​зи​стая (вса​сы​ва​ние).

Здесь мы рас​смот​рим фи​зио​ло​гию слю​но​от​де​ле​ния. Же​ва​тель​ный ап​па​рат раз​би​ра​ет​ся в кур​се ана​то​мии, вку​со​вой ап​па​рат — в гл. 17, ме​ха​низ​мы вса​сы​ва​ния че​рез сли​зи​стые — вы​ше в этой гла​ве и в гл. 15. Под​черк​нем лишь, что ес​ли в обыч​ных ус​ло​ви​ях вса​сы​ва​ние во рту ог​ра​ни​че​но, при дли​тель​ном пре​бы​ва​нии в ро​то​вой по​лос​ти не​ко​то​рых ве​ществ (на​при​мер, ле​кар​ст​вен​ных средств) оно мо​жет быть дос​та​точ​но пол​ным.

 XE "Слюна+<2232>"Фи​зио​ло​гия слю​но​от​де​ле​ния

Слюн​ные же​ле​зы

К этим же​ле​зам от​но​сят​ся:

· боль​шие слюн​ные же​ле​зы (пар​ные): око​ло​уш​ные, под​че​лю​ст​ные и подъ​я​зыч​ные;

· ма​лые слюн​ные же​ле​зы.

Слю​на

Ос​нов​ные ха​рак​те​ри​сти​ки слю​ны при​ве​де​ны в табл. 12.3.

Ос​нов​ные функ​ции слю​ны:

· сма​чи​ва​ние пи​щи, не​об​хо​ди​мое для:

· вку​со​вой оцен​ки (на вку​со​вые ре​цеп​то​ры дей​ст​ву​ют толь​ко рас​тво​рен​ные ве​ще​ст​ва);

· хи​ми​че​ской об​ра​бот​ки пи​щи;

· про​гла​ты​ва​ния (су​хая пи​ща не про​гла​ты​ва​ет​ся);

· на​ча​ла об​ра​зо​ва​ния хи​му​са;

· вы​мы​ва​ния ос​тат​ков пи​щи из ро​то​вой по​лос​ти;

· дей​ст​вия за​щит​ных ком​по​нен​тов слю​ны.

· за​щит​ная функ​ция (ги​гие​на по​лос​ти рта), обу​слов​лен​ная:

· бак​те​ри​цид​ным дей​ст​ви​ем  XE "Лизоцим+<2234>"ли​зо​ци​ма и им​му​ног​ло​бу​ли​нов;

· вы​мы​ва​ни​ем ос​тат​ков пи​щи и бак​те​рий из ро​то​вой по​лос​ти;

·  XE "Муцин+<2236>"об​во​ла​ки​ва​ни​ем сли​зи​стой по​лос​ти рта му​ци​ном.

·  XE "Альфа-амилаза:слюны+<2169>"на​ча​ло хи​ми​че​ской об​ра​бот​ки пи​щи, а имен​но — на​ча​ло пе​ре​ва​ри​ва​ния уг​ле​во​дов под дей​ст​ви​ем -ами​ла​зы. XE "Альфа-амилаза:слюны=<2170>"
Ме​ха​низм слю​но​об​ра​зо​ва​ния

Как и во мно​гих дру​гих же​ле​зах ЖКТ, сек​ре​ция слю​ны про​те​ка​ет в два эта​па:

· па​рен​хи​ма​тоз​ная сек​ре​ция, при ко​то​рой вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся ор​га​ни​че​ские ве​ще​ст​ва —  XE "Альфа-амилаза:слюны<2171>"ли​зо​цим, -ами​ла​за, му​цин, а так​же ос​нов​ной объ​ем во​ды;

· про​то​ко​вая сек​ре​ция, при ко​то​рой фор​ми​ру​ет​ся окон​ча​тель​ный элек​тро​лит​ный со​став слю​ны. XE "Муцин=<2237>"
Ре​гу​ля​ция слю​но​об​ра​зо​ва​ния

Сек​ре​ция слю​ны ре​гу​ли​ру​ет​ся ве​ге​та​тив​ны​ми нер​ва​ми:

·  XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:слюнные железы<2245>"па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы рез​ко уси​ли​ва​ют сек​ре​цию слю​ны;

·  XE “Симпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:слюнные железы+<2246>"эф​фект сим​па​ти​че​ских нер​вов бо​лее сла​бый и мо​жет быть раз​ным; ча​ще сим​па​ти​че​ские нер​вы сни​жа​ют сек​ре​цию слю​ны за счет со​су​до​су​жи​ваю​ще​го влия​ния. XE “Симпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:слюнные железы=<2247>"
Кро​ме то​го, кро​во​ток в слюн​ных же​ле​зах во вре​мя ак​тив​но​го слю​но​об​ра​зо​ва​ния мо​жет по​вы​шать​ся за счет ме​ст​ной ак​ти​ва​ции  XE "Кинины<2248>"ки​ни​но​вой сис​те​мы (гл. 14). XE "Ротовая полость=<2231>"

 XE "Слюна=<2233>"

 XE "Лизоцим=<2235>"
 XE "Глотка+<2256>"

 XE "Пищевод+<2258>"

 XE "Глотание+<2260>"Глот​ка и пи​ще​вод

Ос​нов​ная за​да​ча этих от​де​лов — пе​ре​ме​ще​ние пи​щи в же​лу​док. Это пе​ре​ме​ще​ние долж​но от​ве​чать сле​дую​щим тре​бо​ва​ни​ям:

· пи​ща не долж​на по​па​дать в но​со​глот​ку;

· пи​ща не долж​на по​па​дать в тра​хею;

· со​об​ще​ние пи​ще​во​да с же​луд​ком долж​но быть поч​ти по​сто​ян​но пе​ре​кры​то и от​кры​вать​ся толь​ко на ко​рот​кое вре​мя, за ко​то​рое пи​ща в кон​це гло​та​ния по​сту​па​ет из пи​ще​во​да в же​лу​док — во из​бе​жа​ние об​рат​но​го за​бро​са же​лу​доч​но​го со​дер​жи​мо​го в пи​ще​вод ( XE "Желудочно-пищеводный рефлюкс<2288>"же​лу​доч​но-пи​ще​вод​но​го реф​люк​са);

· точ​но так же вход в пи​ще​вод дол​жен от​кры​вать​ся толь​ко на ко​рот​кое вре​мя в на​ча​ле гло​та​ния;

· пи​ще​вой ко​мок дол​жен про​дви​гать​ся в же​лу​док ак​тив​но (не толь​ко под дей​ст​ви​ем си​лы тя​же​сти!);

· пе​ре​ход пи​щи в же​лу​док дол​жен осу​ще​ст​в​лять​ся реф​лек​тор​но, да​же в бес​соз​на​тель​ном со​стоя​нии, при этом не​об​хо​ди​ма стро​гая ко​ор​ди​на​ция со​кра​ще​ния раз​лич​ных по​пе​реч​но​по​ло​са​тых и глад​ких мышц.

Эти тре​бо​ва​ния обес​пе​чи​ва​ют сле​дую​щие струк​ту​ры:

· мыш​цы мяг​ко​го не​ба, пе​ре​кры​ваю​щие вход в но​со​глот​ку;

· над​гор​тан​ник, но осо​бен​но — мыш​цы гор​та​ни (го​ло​со​вой ще​ли), пе​ре​кры​ваю​щие вход в тра​хею;

·  XE "Сфинктер:нижний пищеводный+<2265>"

 XE "Сфинктер:верхний пищеводный+<2267>"ниж​ний пи​ще​вод​ный сфинк​тер (же​лу​доч​но-пи​ще​вод​ный, кар​ди​аль​ный сфинк​тер) пе​ре​кры​ваю​щий со​об​ще​ние ме​ж​ду пи​ще​во​дом и же​луд​ком;

· верх​ний пи​ще​вод​ный сфинк​тер (ниж​ний кон​ст​рик​тор глот​ки), пе​ре​кры​ваю​щий вход в пи​ще​вод;

· мыш​цы глот​ки (по​пе​реч​но​по​ло​са​тые) и мыш​цы пи​ще​во​да (по​пе​реч​но​по​ло​са​тые и глад​кие), обес​пе​чи​ваю​щие ак​тив​ное про​дви​же​ние пи​ще​во​го ком​ка;

· нерв​ные струк​ту​ры, от​ве​чаю​щие за реф​лек​тор​ный ко​ор​ди​ни​ро​ван​ный акт гло​та​ния:

· чув​ст​ви​тель​ные нер​вы глот​ки и пи​ще​во​да (язы​ко​гло​точ​ный и блу​ж​даю​щий нер​вы);

· гло​та​тель​ный центр ство​ла го​лов​но​го моз​га;

· дви​га​тель​ные со​ма​ти​че​ские нер​вы, ин​нер​ви​рую​щие мыш​цы язы​ка, мяг​ко​го не​ба, глот​ки, гор​та​ни и верх​не​го от​де​ла пи​ще​во​да (язы​ко​гло​точ​ный, блу​ж​даю​щий и подъ​я​зыч​ный нер​вы), и ве​ге​та​тив​ные нер​вы, ин​нер​ви​рую​щие пи​ще​вод (блу​ж​даю​щий нерв);

·  XE "Перистальтика:пищевода+<2393>"ин​тра​му​раль​ные ней​ро​ны пи​ще​во​да, от​ве​чаю​щие за фор​ми​ро​ва​ние пе​ри​сталь​ти​че​ской вол​ны.

Акт гло​та​ния осу​ще​ст​в​ля​ет​ся в три фа​зы.

1. Про​из​воль​ная фа​за — язык про​тал​ки​ва​ет пи​ще​вой ко​мок в глот​ку.

2. Гло​точ​ная фа​за — сти​му​ля​ция ре​цеп​то​ров вхо​да в глот​ку за​пус​ка​ет слож​ный ко​ор​ди​ни​ро​ван​ный акт, вклю​чаю​щий:

· под​ня​тие мяг​ко​го не​ба с пе​ре​кры​ва​ни​ем вхо​да в но​со​глот​ку;

· со​кра​ще​ние мышц гор​та​ни с за​мы​ка​ни​ем го​ло​со​вой ще​ли и сме​ще​ни​ем над​гор​тан​ни​ка, пе​ре​кры​ваю​ще​го вход в гор​тань;

· со​кра​ще​ние мышц глот​ки с про​тал​ки​ва​ни​ем пи​ще​во​го ком​ка в пи​ще​вод;

· от​кры​ва​ние верх​не​го пи​ще​вод​но​го сфинк​те​ра.

3. Пи​ще​вод​ная фа​за — сти​му​ля​ция пи​ще​во​да за​пус​ка​ет пе​ри​сталь​ти​че​скую вол​ну, фор​ми​руе​мую как со​ма​ти​че​ски​ми нер​ва​ми, так и ин​тра​му​раль​ны​ми ней​ро​на​ми (см. вы​ше, разд. «Мо​тор​ная функ​ция»). Ко​гда пи​ще​вой ко​мок дос​ти​га​ет дис​таль​но​го кон​ца пи​ще​во​да, на ко​рот​кое вре​мя от​кры​ва​ет​ся ниж​ний пи​ще​вод​ный сфинк​тер. XE "Перистальтика:пищевода=<2394>"

 XE "Глотание=<2261>"

 XE "Пищевод=<2259>"

 XE "Глотка=<2257>"

 XE "Сфинктер:верхний пищеводный=<2268>"

 XE "Сфинктер:нижний пищеводный=<2266>"
 XE "Желудок+<2286>"Же​лу​док

Же​лу​док — это вход​ное де​по ЖКТ, под​го​тав​ли​ваю​щее хи​мус для по​сле​дую​щей хи​ми​че​ской об​ра​бот​ки. Его глав​ное на​зна​че​ние — при​ни​мать ред​кие круп​ные твер​дые пор​ции пи​щи, вы​пус​кать час​тые мел​кие жид​кие пор​ции хи​му​са.

Сек​ре​тор​ная функ​ция

 XE "Желудочный сок+<4031>"Же​лу​доч​ный сок и же​лу​доч​ные же​ле​зы

В со​став же​лу​доч​но​го со​ка вхо​дят:

· про​те​о​ли​ти​че​ский фер​мент  XE "Пепсин+<2301>"пеп​син, вы​де​ляю​щий​ся в ви​де не​ак​тив​но​го про​фер​мен​та пеп​си​но​ге​на, ак​ти​ви​рую​ще​го​ся в про​све​те же​луд​ка со​ля​ной ки​сло​той, а так​же са​мим пеп​си​ном (по ме​ха​низ​му ау​то​ка​та​ли​за);

· со​ля​ная ки​сло​та;
·  XE "Муцин+<2238>"му​цин;
·  XE "Касла фактор+<2134>"фак​тор Кас​ла — пе​ре​нос​чик ви​та​ми​на B12.

Ос​нов​ные ха​рак​те​ри​сти​ки же​лу​доч​но​го со​ка при​ве​де​ны в табл. 12.4.

Же​лу​доч​ный сок вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся же​лу​доч​ны​ми же​ле​за​ми (рис. 12.3). В со​став ти​пич​ной же​лу​доч​ной же​ле​зы те​ла или дна же​луд​ка вхо​дят три ти​па же​ле​зи​стых кле​ток:

· глав​ные, вы​ра​ба​ты​ваю​щие пеп​си​но​ген; XE "Пепсин=<2302>"
· об​кла​доч​ные (па​рие​таль​ные, ок​син​ти​че​ские), вы​ра​ба​ты​ваю​щие со​ля​ную ки​сло​ту и фак​тор Кас​ла;

· сли​зи​стые (до​ба​воч​ные), вы​ра​ба​ты​ваю​щие му​цин. XE "Касла фактор=<2135>"
Му​цин, кро​ме то​го, сек​ре​ти​ру​ет​ся еще и от​дель​ны​ми сли​зи​сты​ми клет​ка​ми, обиль​но раз​бро​сан​ны​ми в стен​ке же​луд​ка.

Же​ле​зы кар​ди​аль​но​го и пи​ло​ри​че​ско​го от​де​лов не​сколь​ко от​ли​ча​ют​ся от вы​ше​опи​сан​ной ти​пич​ной же​ле​зы— в этих же​ле​зах ма​ло глав​ных и об​кла​доч​ных кле​ток, и по​это​му они вы​ра​ба​ты​ва​ют в ос​нов​ном му​цин; пи​ло​ри​че​ские же​ле​зы, кро​ме то​го, со​дер​жат G-клет​ки, вы​ра​ба​ты​ваю​щие гор​мон  XE "Гастрин+<2291>"га​ст​рин (см. ни​же), вы​пол​няя тем са​мым функ​цию и эк​зок​рин​ных, и эн​док​рин​ных же​лез. XE "Муцин=<2239>"

 XE "Желудочный сок=<4032>"
Фа​зы же​лу​доч​ной сек​ре​ции

Не​боль​шое ко​ли​че​ст​во же​лу​доч​но​го со​ка вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся в со​стоя​нии по​коя; это так на​зы​вае​мая ба​заль​ная сек​ре​ция. При прие​ме пи​щи сек​ре​ция же​лу​доч​но​го со​ка рез​ко воз​рас​та​ет; это сти​му​ли​ро​ван​ная сек​ре​ция. В сти​му​ли​ро​ван​ной сек​ре​ции мож​но вы​де​лить три фа​зы, ко​то​рые в ес​те​ст​вен​ных ус​ло​ви​ях сли​ва​ют​ся, об​ра​зуя еди​ный пик по​вы​ше​ния сек​ре​ции.

1. Моз​го​вая фа​за — по​вы​ше​ние же​лу​доч​ной сек​ре​ции в от​вет на ус​лов​но​реф​лек​тор​ные сти​му​лы, дей​ст​вую​щие до по​па​да​ния пи​щи в рот (вид пи​щи, вре​мя прие​ма пи​щи и пр.), и на без​ус​лов​но​реф​лек​тор​ную сти​му​ля​цию по​лос​ти рта. Та​ким об​ра​зом, эта фа​за обу​слов​ле​на толь​ко нерв​ны​ми влия​ния​ми.

2. Же​лу​доч​ная фа​за — по​вы​ше​ние же​лу​доч​ной сек​ре​ции в от​вет на по​па​да​ние пи​щи в же​лу​док. Эта фа​за обу​слов​ле​на как нерв​ны​ми, так и гу​мо​раль​ны​ми влия​ния​ми, за​пус​кае​мы​ми раз​дра​же​ни​ем пи​щей же​луд​ка.

3. Ки​шеч​ная фа​за — из​ме​не​ние (ино​гда по​вы​ше​ние, но ча​ще тор​мо​же​ние — в за​ви​си​мо​сти от со​ста​ва пи​щи) же​лу​доч​ной сек​ре​ции в от​вет на по​па​да​ние хи​му​са в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку. Эта фа​за обу​слов​ле​на как нерв​ны​ми, так и (пре​иму​ще​ст​вен​но) гу​мо​раль​ны​ми влия​ния​ми, за​пус​кае​мы​ми раз​дра​же​ни​ем хи​му​сом две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки.

Наи​боль​ший объ​ем сек​ре​ции при​хо​дит​ся на же​лу​доч​ную фа​зу.

Ре​гу​ля​ция же​лу​доч​ной сек​ре​ции

 XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:желудок+<2364>"Сек​ре​ция HCl

В ре​гу​ля​ции сек​ре​ции HCl уча​ст​ву​ют все ви​ды ре​гу​ля​тор​ных влия​ний — ме​ст​ные нерв​ные (ин​тра​му​раль​ные реф​лек​тор​ные ду​ги), сис​тем​ные нерв​ные (ве​ге​та​тив​ные нер​вы), ме​ст​ные гу​мо​раль​ные (па​ра​крин​ные) и сис​тем​ные гу​мо​раль​ные (эн​док​рин​ные).

Все сти​му​ли​рую​щие влия​ния опо​сре​до​ва​ны в ко​неч​ном сче​те тре​мя ос​нов​ны​ми аген​та​ми:

·  XE “Ацетилхолин:влияние на желудочную секрецию+<2299>"аце​тил​хо​ли​ном — ко​неч​ным ме​диа​то​ром па​ра​сим​па​ти​че​ских (блу​ж​даю​щих) нер​вов и ин​тра​му​раль​ных реф​лек​тор​ных дуг;

· га​ст​ри​ном — гор​мо​ном, вы​де​ляю​щим​ся в стен​ке ЖКТ;

·  XE "Гистамин+<2311>"гис​та​ми​ном — па​ра​крин​ным фак​то​ром.

Взаи​мо​дей​ст​вие сти​му​ли​рую​щих влия​ний пред​став​ле​но на рис. 12.4. На этом ри​сун​ке изо​бра​же​ны об​кла​доч​ная клет​ка и три клет​ки, вы​ра​ба​ты​ваю​щие ве​ще​ст​ва, сти​му​ли​рую​щие сек​ре​цию об​кла​доч​ной клет​кой со​ля​ной ки​сло​ты:

·  XE "Энтерохромаффиноподобные клетки+<2317>"эн​те​ро​хро​маф​фи​но​по​доб​ная клет​ка, вы​де​ляю​щая гис​та​мин;

·  XE "G-клетки+<2319>"G-клет​ка пи​ло​ри​че​ской же​ле​зы, вы​де​ляю​щая га​ст​рин;

· хо​ли​нер​ги​че​ский ней​рон, вы​де​ляю​щий аце​тил​хо​лин.

На об​кла​доч​ной клет​ке име​ют​ся со​от​вет​ст​вую​щие ре​цеп​то​ры:

·  XE "M-холинорецепторы:в желудке<2332>"M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры для аце​тил​хо​ли​на;

· H2-ре​цеп​то​ры для  XE "Гистамин:рецепторы<2337>"гис​та​ми​на;

· CCKB-ре​цеп​то​ры ( XE "Холецистокинин:рецепторы<2338>"хо​ле​ци​сто​ки​ни​но​вые ре​цеп​то​ры ти​па B; см. ни​же, разд. «Две​на​дца​ти​пер​ст​ная киш​ка») для  XE "Гастрин:рецепторы<2339>"га​ст​ри​на.

Глав​ным сти​му​ля​то​ром сек​ре​ции HCl слу​жит гис​та​мин. Вы​де​ляю​щие гис​та​мин эн​те​ро​хро​маф​фи​но​по​доб​ные клет​ки на​хо​дят​ся в не​по​сред​ст​вен​ной бли​зо​сти от об​кла​доч​ных кле​ток, об​ра​зуя сво​его ро​да сек​ре​тор​ную еди​ни​цу, в ко​то​рой сек​ре​ти​рую​щей клет​кой яв​ля​ет​ся об​кла​доч​ная, а сти​му​ли​рую​щей — эн​те​ро​хро​маф​фи​но​по​доб​ная. Вы​де​ле​ние гис​та​ми​на из эн​те​ро​хро​маф​фи​но​по​доб​ной клет​ки за​пус​ка​ет​ся дей​ст​ви​ем на эту клет​ку га​ст​ри​на и аце​тил​хо​ли​на, та​ким об​ра​зом, эф​фек​ты этих двух ве​ществ обу​слов​ле​ны пре​ж​де все​го сти​му​ля​ци​ей вы​бро​са гис​та​ми​на. Кро​ме то​го, они ока​зы​ва​ют и не​по​сред​ст​вен​ное сти​му​ли​рую​щее влия​ние на об​кла​доч​ную клет​ку, хо​тя роль его ме​нее зна​чи​тель​на. В свою оче​редь, аце​тил​хо​лин вы​де​ля​ет​ся в ре​зуль​та​те ак​ти​ва​ции цен​траль​ных (опо​сре​до​ван​ных блу​ж​даю​щи​ми нер​ва​ми) и ин​тра​му​раль​ных реф​лек​сов в от​вет на рас​тя​же​ние ме​ха​но​ре​цеп​то​ров же​луд​ка1, а так​же на ус​лов​но- и без​ус​лов​но​реф​лек​тор​ные раз​дра​жи​те​ли моз​го​вой фа​зы пи​ще​ва​ре​ния — вид пи​щи, сти​му​ля​цию вку​со​вых ре​цеп​то​ров и пр. (см. ни​же). На​ко​нец, га​ст​рин вы​бра​сы​ва​ет​ся из G-кле​ток под дей​ст​ви​ем аце​тил​хо​ли​на, вы​де​ляю​ще​го​ся из хо​ли​нер​ги​че​ских ней​ро​нов в от​вет на их ак​ти​ва​цию при рас​тя​же​нии ме​ха​но​ре​цеп​то​ров; кро​ме то​го, G-клет​ки мо​гут не​по​сред​ст​вен​но сти​му​ли​ро​вать​ся не​ко​то​ры​ми бел​ка​ми пи​щи.
1 Воз​мож​но, в же​луд​ке есть и хе​мо​ре​цеп​то​ры, но роль их по срав​не​нию с ме​ха​но​ре​цеп​то​ра​ми зна​чи​тель​но мень​ше. XE "Энтерохромаффиноподобные клетки=<2318>"

 XE "G-клетки=<2320>"
Ос​нов​ные све​де​ния о сти​му​ля​то​рах сек​ре​ции HCl обоб​ще​ны в табл. 12.5. XE "Гистамин=<2312>"
Кро​ме то​го, на сек​ре​цию HCl дей​ст​ву​ют не​ко​то​рые тор​мо​зя​щие фак​то​ры. Важ​ней​шие из них:

·  XE "Секретин<2340>"сек​ре​тин — гор​мон, вы​ра​ба​ты​вае​мый в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке (под​роб​нее см. ни​же, разд. «Две​на​дца​ти​пер​ст​ная киш​ка»);

· из​бы​ток HCl (pH < 3) — тор​мо​зит вы​ра​бот​ку га​ст​ри​на по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи. Бла​го​да​ря это​му ре​ак​ция же​лу​доч​но​го со​дер​жи​мо​го под​дер​жи​ва​ет​ся на от​но​си​тель​но по​сто​ян​ном и оп​ти​маль​ном для дей​ст​вия  XE "Пепсин+<2303>"пеп​си​на уров​не — pH 3. XE "Гастрин=<2292>"
Сек​ре​ция пеп​си​но​ге​на

Вы​ра​бот​ка пеп​си​но​ге​на глав​ны​ми клет​ка​ми сти​му​ли​ру​ет​ся дву​мя фак​то​ра​ми:

· аце​тил​хо​ли​ном; та​ким об​ра​зом, аце​тил​хо​лин сти​му​ли​ру​ет сек​ре​цию и пеп​си​но​ге​на, и HCl (см. вы​ше, разд. «Сек​ре​ция ки​сло​ты»);

· со​ля​ной ки​сло​той. XE “Ацетилхолин:влияние на желудочную секрецию=<2300>"

 XE "Пепсин=<2304>"

 XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:желудок=<2365>"
Мо​тор​ная функ​ция

Мо​то​ри​ка же​луд​ка обес​пе​чи​ва​ет:

· от​гра​ни​че​ние же​луд​ка от пи​ще​во​да и две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки;

· де​по​ни​ро​ва​ние пи​щи;

· пе​ре​ме​ши​ва​ние пи​щи;

· эва​куа​цию хи​му​са в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку.

 XE "Сфинктер:нижний пищеводный+<2269>"

 XE "Сфинктер:пилорический+<2271>"От​гра​ни​че​ние же​луд​ка обес​пе​чи​ва​ет​ся то​ни​че​ским со​кра​ще​ни​ем ниж​не​го пи​ще​вод​но​го и пи​ло​ри​че​ско​го сфинк​те​ров. Оба сфинк​те​ра от​кры​ва​ют​ся лишь крат​ко​вре​мен​но: ниж​ний пи​ще​вод​ный в кон​це пи​ще​вод​ной фа​зы гло​та​ния (см. вы​ше, разд. «Глот​ка и пи​ще​вод»), пи​ло​ри​че​ский — во вре​мя эва​куа​ции хи​му​са. XE "Сфинктер:нижний пищеводный=<2270>"
Де​по​ни​ро​ва​ние пи​щи обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "Рецептивная релаксация<2366>"ре​цеп​тив​ной ре​лак​са​ци​ей: в от​вет на по​сту​п​ле​ние пи​щи в же​лу​док то​нус его глад​ких мышц сни​жа​ет​ся, же​лу​док рас​тя​ги​ва​ет​ся и тем са​мым мо​жет вме​щать до 1,5 л со​дер​жи​мо​го без су​ще​ст​вен​но​го по​вы​ше​ния дав​ле​ния. Ме​ха​низм — реф​лек​тор​ный.

 XE "Перистальтика:желудка+<2395>"Пе​ре​ме​ши​ва​ние пи​щи обес​пе​чи​ва​ет​ся от​но​си​тель​но сла​бой пе​ри​сталь​ти​кой: с час​то​той при​мер​но 3—4 раза в 1 мин по же​луд​ку в на​прав​ле​нии от дна к ан​траль​но​му от​де​лу про​хо​дит пе​ри​сталь​ти​че​ская вол​на, од​на​ко не​дос​та​точ​но силь​ная для то​го, что​бы про​изош​ла эва​куа​ция хи​му​са; в ре​зуль​та​те про​ис​хо​дит эф​фек​тив​ное пе​ре​ме​ши​ва​ние и из​мель​че​ние пи​щи.

Эва​куа​ция хи​му​са обес​пе​чи​ва​ет​ся мощ​ной пе​ри​сталь​ти​кой и рас​слаб​ле​ни​ем пи​ло​ри​че​ско​го сфинк​те​ра. Эва​куа​тор​ный акт вклю​ча​ет сле​дую​щие ста​дии.

1. По же​луд​ку про​хо​дит мощ​ная пе​ри​сталь​ти​че​ская вол​на, в ре​зуль​та​те ко​то​рой часть хи​му​са пе​ре​ме​ща​ет​ся в ан​траль​ный от​дел. XE "Перистальтика:желудка=<2396>"
2. Же​лу​док сег​мен​ти​ру​ет​ся — в ре​зуль​та​те со​кра​ще​ния кру​го​вой мус​ку​ла​ту​ры ан​траль​ный от​дел от​де​ля​ет​ся от ос​таль​ной час​ти же​луд​ка.

3. Про​ис​хо​дит мощ​ное со​кра​ще​ние ан​траль​но​го от​де​ла с од​но​вре​мен​ным от​кры​ва​ни​ем пи​ло​ри​че​ско​го сфинк​те​ра (сис​то​ла ан​траль​но​го от​де​ла), и пор​ция хи​му​са вы​дав​ли​ва​ет​ся в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку. XE "Сфинктер:пилорический=<2272>"
Эва​куа​тор​ный акт за​пус​ка​ет​ся, ко​гда же​лу​док го​тов по​дать хи​мус в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку, а две​на​дца​ти​пер​ст​ная киш​ка го​то​ва его при​нять. Ины​ми сло​ва​ми, эва​куа​ция хи​му​са за​ви​сит от двух групп фак​то​ров — же​лу​доч​ных и ки​шеч​ных, при​чем же​лу​доч​ные фак​то​ры бо​лее сла​бые и сти​му​ли​ру​ют эва​куа​цию, а ки​шеч​ные — бо​лее силь​ные и тор​мо​зят ее.

· Же​лу​доч​ные фак​то​ры (сти​му​ли​ру​ют эва​куа​цию):

· рас​тя​же​ние же​луд​ка (вос​при​ни​ма​ет​ся ре​цеп​то​ра​ми рас​тя​же​ния же​луд​ка);

· мяг​кая кон​си​стен​ция хи​му​са (вос​при​ни​ма​ет​ся так​тиль​ны​ми ре​цеп​то​ра​ми же​луд​ка — осо​бо чув​ст​ви​тель​ны​ми ме​ха​но​ре​цеп​то​ра​ми, по​зво​ляю​щие же​луд​ку как бы «ощу​пы​вать» же​лу​доч​ное со​дер​жи​мое).

· Ки​шеч​ные фак​то​ры (тор​мо​зят эва​куа​цию):

· рас​тя​же​ние две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки;

· кис​лая ре​ак​ция со​дер​жи​мо​го две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки;

· на​ли​чие бел​ков, ли​пи​дов и про​дук​тов их не​пол​но​го пе​ре​ва​ри​ва​ния в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке;

· не​изо​то​нич​ность (ги​по- или ги​пер​то​нич​ность) со​дер​жи​мо​го две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки;

· раз​дра​же​ние (вос​па​ле​ние, трав​мы и пр.) стен​ки две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки.

Ос​нов​ные ме​ха​низ​мы, че​рез ко​то​рые дей​ст​ву​ют ки​шеч​ные фак​то​ры, сле​дую​щие:

· ак​ти​ва​ция тор​моз​ных ме​ст​ных реф​лек​сов (опо​сре​до​ван​ных ин​тра​му​раль​ны​ми ду​га​ми) с две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки на же​лу​док;

· дей​ст​вие гор​мо​на две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки  XE "Холецистокинин<2353>"хо​ле​ци​сто​ки​ни​на;

· дей​ст​вие гор​мо​на две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки  XE "Секретин<2341>"сек​ре​ти​на.

По​след​ние два гор​мо​на рас​смот​ре​ны ни​же (разд. «Две​на​дца​ти​пер​ст​ная киш​ка»).

Пе​ре​ва​ри​ва​ние

В же​луд​ке про​ис​хо​дит пе​ре​ва​ри​ва​ние:

·  XE "Альфа-амилаза:слюны+<2172>"уг​ле​во​дов (по​ли​са​ха​ри​дов) под дей​ст​ви​ем -ами​ла​зы слю​ны. Это обес​пе​чи​ва​ет по​сле​дую​щее бы​строе вса​сы​ва​ние глю​ко​зы и спо​соб​ст​ву​ет пре​ду​пре​ж​де​нию ги​пог​ли​ке​мии при дли​тель​ном пе​ре​ры​ве ме​ж​ду прие​ма​ми пи​щи;  XE "Альфа-амилаза:слюны=<2173>"
· бел​ков, и пре​ж​де все​го кол​ла​ге​на со​еди​ни​тель​ной тка​ни, под дей​ст​ви​ем пеп​си​на. Это важ​но для то​го, что​бы раз​ру​шить меж​кле​точ​ные свя​зи и за​вер​шить пре​вра​ще​ние пи​щи в хи​мус.
Вса​сы​ва​ние

Вса​сы​ва​ние в же​луд​ке ог​ра​ни​че​но, так как пе​ре​ва​ри​ва​ние пи​та​тель​ных ве​ществ до ко​неч​ных про​дук​тов, спо​соб​ных вса​сы​вать​ся, за​вер​ша​ет​ся лишь в тон​кой киш​ке. Тем не ме​нее в же​луд​ке вса​сы​ва​ют​ся по​пав​шие в не​го низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ные ве​ще​ст​ва — та​кие, как во​да, элек​тро​ли​ты, ле​кар​ст​вен​ные сред​ст​ва, эта​нол и пр. XE "Желудок=<2287>"
 XE "Двенадцатиперстная кишка+<2367>"Две​на​дца​ти​пер​ст​ная киш​ка

Осо​бен​но​сти пи​ще​ва​ре​ния в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке оп​ре​де​ля​ют​ся тем, что в нее вы​де​ля​ют​ся пан​креа​ти​че​ский сок и желчь.

 XE "Поджелудочная железа+<2369>"Под​же​лу​доч​ная же​ле​за

Пан​креа​ти​че​ский сок

Важ​ней​шим не​ор​га​ни​че​ским ком​по​нен​том яв​ля​ет​ся би​кар​бо​нат, соз​даю​щий ще​лоч​ную ре​ак​цию пан​креа​ти​че​ско​го со​ка — pH 8—8,3.

Важ​ней​ши​ми ор​га​ни​че​ски​ми ком​по​нен​та​ми яв​ля​ют​ся пан​креа​ти​че​ские фер​мен​ты. Об​на​ру​же​но мно​же​ст​во пан​креа​ти​че​ских фер​мен​тов, они дей​ст​ву​ют на все пи​та​тель​ные ве​ще​ст​ва. Здесь мы рас​смот​рим толь​ко важ​ней​шие из них (под​роб​нее фер​мен​ты под​же​лу​доч​ной же​ле​зы пе​ре​чис​ле​ны в табл. 12.6):

·  XE "Трипсин+<2373>"

 XE "Химотрипсин+<2375>"про​те​о​ли​ти​че​ские: трип​син и хи​мот​рип​син (а так​же  XE "Карбоксиполипептидаза<2377>"кар​бок​си​по​ли​пеп​ти​да​за и  XE "Эластазы<2378>"эла​ста​зы);

· ли​по​ли​ти​че​ские:  XE "Липаза:панкреатическая<1944>"пан​креа​ти​че​ская ли​па​за (а так​же  XE "Фосфолипаза<2379>"фос​фо​ли​па​за и  XE "Холестеролэстераза<2380>"хо​ле​сте​ро​лэ​сте​ра​за);

·  XE "Альфа-амилаза:панкреатическая<2174>"ами​ло​ли​ти​че​ский: пан​креа​ти​че​ская -ами​ла​за.
Вы​де​ле​ние ак​тив​ных про​те​о​ли​ти​че​ских фер​мен​тов в ткань под​же​лу​доч​ной же​ле​зы мог​ло бы при​вес​ти к ее са​мо​пе​ре​ва​ри​ва​нию. Для то​го что​бы эти фер​мен​ты не дей​ст​во​ва​ли на ткань же​ле​зы, но рас​ще​п​ля​ли пи​ще​вые бел​ки, они:

· вы​де​ля​ют​ся в ви​де не​ак​тив​ных про​фер​мен​тов: трип​син в ви​де трип​си​но​ге​на, хи​мот​рип​син — хи​мот​рип​си​но​ге​на;
· ак​ти​ви​ру​ют​ся толь​ко в про​све​те две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки. Клет​ки стен​ки этой киш​ки вы​ра​ба​ты​ва​ют фер​мент  XE "Энтерокиназа<2381>"эн​те​ро​ки​на​зу, ко​то​рый ока​зы​ва​ет пус​ко​вое дей​ст​вие, ак​ти​ви​руя не​боль​шое ко​ли​че​ст​во трип​си​на; да​лее трип​син ак​ти​ви​ру​ет все пан​креа​ти​че​ские про​те​о​ли​ти​че​ские фер​мен​ты1, в том чис​ле сам се​бя по ме​ха​низ​му ау​то​ка​та​ли​за;

1 А так​же фос​фо​ли​па​зу, ко​то​рая то​же вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся в ви​де про​фер​мен​та для пре​ду​пре​ж​де​ния гид​ро​ли​за фос​фо​ли​пи​дов мем​бран кле​ток под​же​лу​доч​ной же​ле​зы.

· не ак​ти​ви​ру​ют​ся в тка​ни под​же​лу​доч​ной же​ле​зы бла​го​да​ря на​ли​чию в ней  XE "Трипсин:ингибитор<2382>"ин​ги​би​то​ра трип​си​на.
Ме​ха​низ​мы пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции

Как и в ря​де дру​гих же​лез ЖКТ, пан​креа​ти​че​ская сек​ре​ция про​те​ка​ет в два эта​па:

· па​рен​хи​ма​тоз​ная сек​ре​ция, при ко​то​рой вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся фер​мен​ты;

· про​то​ко​вая сек​ре​ция, при ко​то​рой сек​ре​ти​ру​ют​ся во​да и элек​тро​ли​ты. Важ​ней​ший из элек​тро​ли​тов — би​кар​бо​нат, обу​слов​ли​ваю​щий ще​лоч​ную ре​ак​цию сек​ре​та. Во​да сек​ре​ти​ру​ет​ся по гра​ди​ен​ту ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния вслед за би​кар​бо​на​том, по​это​му уси​ле​ние сек​ре​ции би​кар​бо​на​та при​во​дит к уве​ли​че​нию ко​ли​че​ст​ва со​ка же​ле​зы.

Фа​зы пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции

Пан​креа​ти​че​ская сек​ре​ция, как и же​лу​доч​ная, про​те​ка​ет в три фа​зы.

1. Моз​го​вая — по​вы​ше​ние пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции в от​вет на ус​лов​но​реф​лек​тор​ные сти​му​лы и без​ус​лов​но​реф​лек​тор​ное раз​дра​же​ние по​лос​ти рта.

2. Же​лу​доч​ная — по​вы​ше​ние пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции в от​вет на по​сту​п​ле​ние пи​щи в же​лу​док.

3. Ки​шеч​ная — по​вы​ше​ние пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции в от​вет на по​сту​п​ле​ние хи​му​са в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку.

Наи​боль​ший объ​ем сек​ре​ции при​хо​дит​ся на ки​шеч​ную фа​зу.

Ре​гу​ля​ция пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции

Су​ще​ст​ву​ют три ос​нов​ных сти​му​ля​то​ра пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ции:

·  XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:поджелудочная железа+<2383>"па​ра​сим​па​ти​че​ские (блу​ж​даю​щие) нер​вы, ме​диа​то​ром ко​то​рых слу​жит аце​тил​хо​лин;

· вы​ра​ба​ты​вае​мый в стен​ке две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки гор​мон  XE "Секретин+<2343>"сек​ре​тин;
·  XE "Холецистокинин+<2354>"вы​ра​ба​ты​вае​мый в стен​ке две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки гор​мон хо​ле​ци​сто​ки​нин (ста​рое на​зва​ние — пан​кре​о​зи​мин).

Па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы и хо​ле​ци​сто​ки​нин сти​му​ли​ру​ют па​рен​хи​ма​тоз​ную сек​ре​цию, то есть вы​ра​бот​ку фер​мен​тов. Сек​ре​тин же сти​му​ли​ру​ет про​то​ко​вую сек​ре​цию, то есть вы​ра​бот​ку би​кар​бо​на​та и во​ды.

Па​ра​сим​па​ти​че​ские влия​ния обес​пе​чи​ва​ют моз​го​вую и же​лу​доч​ную фа​зы. Сек​ре​тин и хо​ле​ци​сто​ки​нин обес​пе​чи​ва​ют са​мую мощ​ную — ки​шеч​ную фа​зу. Под​роб​нее их вы​ра​бот​ка и функ​ции опи​са​ны ни​же. XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:поджелудочная железа=<2384>"

 XE "Секретин=<2344>"

 XE "Холецистокинин=<2355>"

 XE "Поджелудочная железа=<2370>"

 XE "Химотрипсин=<2376>"

 XE "Трипсин=<2374>"
 XE "Желчь+<2385>"Желчь

Со​став и функ​ции жел​чи

Ком​по​нен​ты жел​чи

Ос​нов​ные ком​по​нен​ты жел​чи пе​ре​чис​ле​ны в табл. 12.7.

Важ​ней​шим не​ор​га​ни​че​ским ком​по​нен​том жел​чи яв​ля​ет​ся би​кар​бо​нат, соз​даю​щий ще​лоч​ную ре​ак​цию жел​чи — pH 7,8.

Ос​нов​ные ор​га​ни​че​ские ком​по​нен​ты жел​чи мож​но раз​де​лить (ус​лов​но) на две груп​пы: экс​кре​ти​руе​мые ве​ще​ст​ва ( XE "Холестерин:в желчи+<1867>"хо​ле​сте​рин и  XE "Билирубин<2387>"би​ли​ру​бин) и ве​ще​ст​ва, при​ни​маю​щие уча​стие в пе​ре​ва​ри​ва​нии ли​пи​дов ( XE "Желчные кислоты+<2202>"желч​ные ки​сло​ты и  XE "Лецитин<2205>"ле​ци​тин).

Со​от​вет​ст​вен​но, желч​ные пу​ти (вклю​чая клет​ки желч​ных ка​пил​ля​ров, вы​ра​ба​ты​ваю​щие ком​по​нен​ты жел​чи) — это од​но​вре​мен​но:

· эк​зок​рин​ная пи​ще​ва​ри​тель​ная же​ле​за;

· ор​ган вы​де​ле​ния (с жел​чью уда​ля​ют​ся про​дук​ты рас​па​да ге​ма, ря​да гор​мо​нов, из​бы​ток хо​ле​сте​ри​на, не​ко​то​рые ле​кар​ст​вен​ные сред​ст​ва).

Под​дер​жа​ние жид​ко​го со​стоя​ния жел​чи

Желчь, осо​бен​но вы​со​ко​кон​цен​три​ро​ван​ная пу​зыр​ная (см. ни​же, разд. «Ток жел​чи») — это пе​ре​сы​щен​ный рас​твор, в ко​то​ром лег​ко мо​гут вы​па​дать кри​стал​лы би​ли​ру​би​на и, ре​же, хо​ле​сте​ри​на; в ре​зуль​та​те об​ра​зу​ют​ся со​от​вет​ст​вен​но би​ли​ру​би​но​вые и хо​ле​сте​ри​но​вые кам​ни. Желч​ные ки​сло​ты и  XE "Лецитин+<2207>"ле​ци​тин, на​про​тив, пре​пят​ст​ву​ют об​ра​зо​ва​нию та​ких кри​стал​лов. Сле​до​ва​тель​но, под​дер​жа​ние жид​ко​го со​стоя​ния жел​чи обес​пе​чи​ва​ет​ся пра​виль​ным со​от​но​ше​ни​ем со​дер​жа​ния би​ли​ру​би​на и хо​ле​сте​ри​на с од​ной сто​ро​ны, и желч​ных ки​слот и ле​ци​ти​на — с дру​гой.  XE "Холестерин:в желчи=<1868>"

 XE "Лецитин=<2208>"
Кру​го​обо​рот желч​ных ки​слот

Желч​ные ки​сло​ты — цен​ные для пе​ре​ва​ри​ва​ния ли​пи​дов ве​ще​ст​ва, по​это​му из ки​шеч​ни​ка они бо​лее чем на 90% вса​сы​ва​ют​ся об​рат​но в кровь, пре​тер​пе​вая так на​зы​вае​мый пе​че​ноч​но-ки​шеч​ный кру​го​обо​рот. Эта​пы это​го кру​го​обо​ро​та сле​дую​щие.

 XE "Мицеллы+<2194>"1. Желч​ные ки​сло​ты вы​де​ля​ют​ся пе​че​нью в желчь, и да​лее — в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку.

2. В две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке желч​ные ки​сло​ты об​ра​зу​ют ми​цел​лы.

3. По ме​ре вса​сы​ва​ния ли​пи​дов желч​ные ки​сло​ты вы​сво​бо​ж​да​ют​ся и так​же вса​сы​ва​ют​ся.

4. По​па​дая че​рез бры​же​еч​ные ве​ны в во​рот​ную ве​ну и да​лее в пе​чень, желч​ные ки​сло​ты за​хва​ты​ва​ют​ся ге​па​то​ци​та​ми и сно​ва вы​де​ля​ют​ся в желчь. XE "Мицеллы=<2195>"
Та​ким об​ра​зом, желч​ные ки​сло​ты вы​пол​ня​ют чел​ноч​ную функ​цию — вы​де​ля​ют​ся в ки​шеч​ник, пе​ре​но​сят ли​пи​ды и вса​сы​ва​ют​ся из ки​шеч​ни​ка об​рат​но.

Ме​ха​низ​мы сек​ре​ции жел​чи

Сек​ре​ция жел​чи сход​на с пан​креа​ти​че​ской сек​ре​ци​ей; она так же про​те​ка​ет в два эта​па, при​чем про​то​ко​вая сек​ре​ция для жел​чи и пан​креа​ти​че​ско​го со​ка оди​на​ко​ва:

· при па​рен​хи​ма​тоз​ной сек​ре​ции (в ге​па​то​ци​тах) в желчь вы​де​ля​ют​ся ор​га​ни​че​ские ком​по​нен​ты — би​ли​ру​бин, желч​ные ки​сло​ты,  XE "Лецитин<2209>"ле​ци​тин и  XE "Холестерин:в желчи<1869>"хо​ле​сте​рин;

· при про​то​ко​вой сек​ре​ции сек​ре​ти​ру​ют​ся во​да и элек​тро​ли​ты, в ча​ст​но​сти би​кар​бо​нат, обу​слов​ли​ваю​щий ще​лоч​ную ре​ак​цию жел​чи. Во​да сек​ре​ти​ру​ет​ся по гра​ди​ен​ту ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния вслед за би​кар​бо​на​том, по​это​му уси​ле​ние сек​ре​ции би​кар​бо​на​та при​во​дит к уве​ли​че​нию ко​ли​че​ст​ва жел​чи.

Ре​гу​ля​ция сек​ре​ции жел​чи

Па​рен​хи​ма​тоз​ная сек​ре​ция за​ви​сит от кон​цен​тра​ции в кро​ви во​рот​ной ве​ны желч​ных ки​слот: чем эта кон​цен​тра​ция вы​ше, тем ин​тен​сив​нее вы​де​ля​ют их в желчь ге​па​то​ци​ты (жел​че​гон​ная функ​ция желч​ных ки​слот).

Про​то​ко​вая сек​ре​ция, как и в под​же​лу​доч​ной же​ле​зе, сти​му​ли​ру​ет​ся  XE "Секретин<2345>"сек​ре​ти​ном, уси​ли​ваю​щим вы​ра​бот​ку би​кар​бо​на​та и во​ды. XE "Желчные кислоты=<2203>"
Ток жел​чи

Желчь об​ра​зу​ет​ся по​сто​ян​но, а вы​де​лять​ся в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку долж​на толь​ко при по​сту​п​ле​нии в нее хи​му​са. От​сю​да вы​те​ка​ют осо​бен​но​сти строе​ния и функ​ции желч​ных пу​тей.
Схе​ма желч​ных пу​тей пред​став​ле​на на рис. 12.5, А. По хо​ду этих пу​тей име​ют​ся не​сколь​ко сфинк​те​ров, но са​мым важ​ным из них счи​та​ет​ся  XE "Сфинктер:Одди+<2273>"сфинк​тер Од​ди, рас​по​ло​жен​ный в устье об​ще​го желч​но​го про​то​ка.

· В со​стоя​нии по​коя (вне по​сту​п​ле​ния хи​му​са в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку) (рис. 12.5, Б, ввер​ху):

· сфинк​тер Од​ди со​кра​щен;

· желч​ный пу​зырь рас​слаб​лен;

· в ре​зуль​та​те желчь по​сту​па​ет в желч​ный пу​зырь;

· в желч​ном пу​зы​ре во​да вса​сы​ва​ет​ся, и как след​ст​вие, желчь кон​цен​три​ру​ет​ся.

· При по​сту​п​ле​нии хи​му​са в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку (рис. 12.5, Б, вни​зу):

· сфинк​тер Од​ди рас​слаб​ля​ет​ся;

· желч​ный пу​зырь со​кра​ща​ет​ся;

· в ре​зуль​та​те желчь по​сту​па​ет из желч​но​го пу​зы​ря в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку.

 XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:желчные пути+<2388>"Глав​ным фак​то​ром, вы​зы​ваю​щим со​кра​ще​ние желч​но​го пу​зы​ря и од​но​вре​мен​но — рас​слаб​ле​ние сфинк​те​ра Од​ди, яв​ля​ет​ся  XE "Холецистокинин<2356>"хо​ле​ци​сто​ки​нин; те же эф​фек​ты вы​зы​ва​ют па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы. XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на ЖКТ:желчные пути=<2389>"

 XE "Сфинктер:Одди=<2274>"

 XE "Желчь=<2386>"
Ре​гу​ля​ция пи​ще​ва​ре​ния в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке

Рас​смот​рев функ​цию от​дель​ных пи​ще​ва​ри​тель​ных же​лез, об​ра​тим​ся к пи​ще​ва​ре​нию в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке в це​лом.

Ре​гу​ля​ция pH

В две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке под​дер​жи​ва​ет​ся сла​бо​ще​лоч​ная ре​ак​ция (pH 8), оп​ти​маль​ная, в ча​ст​но​сти, для  XE "Липиды:эмульгирование<2188>"эмуль​ги​ро​ва​ния ли​пи​дов. pH в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке за​ви​сит от по​сту​п​ле​ния:

· ки​сло​го хи​му​са из же​луд​ка;

· ще​лоч​но​го пан​креа​ти​че​ско​го со​ка;

· ще​лоч​ной жел​чи;

и ме​ха​низ​мы под​дер​жа​ния pH в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке на​прав​ле​ны на все три ис​точ​ни​ка.

Глав​ным фак​то​ром, под​дер​жи​ваю​щим pH в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке, яв​ля​ет​ся  XE "Секретин+<2346>"сек​ре​тин. Этот гор​мон:

· син​те​зи​ру​ет​ся в стен​ке две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки в от​вет на за​кис​ле​ние ее со​дер​жи​мо​го;

· тор​мо​зит вы​ра​бот​ку HCl в же​луд​ке, и в не​боль​шой сте​пе​ни тор​мо​зит эва​куа​цию из же​луд​ка;

· сти​му​ли​ру​ет вы​ра​бот​ку ще​лоч​но​го пан​креа​ти​че​ско​го со​ка (про​то​ко​вую сек​ре​цию во​ды и би​кар​бо​на​тов);

· сти​му​ли​ру​ет вы​ра​бот​ку ще​лоч​ной жел​чи (про​то​ко​вую сек​ре​цию во​ды и би​кар​бо​на​тов). XE "Секретин=<2347>"
Ре​гу​ля​ция со​от​вет​ст​вия ме​ж​ду по​сту​п​ле​ни​ем суб​стра​тов и фак​то​ров пе​ре​ва​ри​ва​ния

Ес​ли пе​ре​ва​ри​ва​ние суб​стра​тов в две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ке не ус​пе​ва​ет за их по​сту​п​ле​ни​ем (осо​бен​но это ка​са​ет​ся наи​бо​лее труд​но пе​ре​ва​ри​вае​мых суб​стра​тов — ли​пи​дов и бел​ков), то не​об​хо​ди​мо за​мед​лить по​сту​п​ле​ние суб​стра​тов и ус​ко​рить по​сту​п​ле​ние фак​то​ров пе​ре​ва​ри​ва​ния (жел​чи и пан​креа​ти​че​ских фер​мен​тов). За это со​от​вет​ст​вие от​ве​ча​ет  XE "Холецистокинин+<2357>"хо​ле​ци​сто​ки​нин. Этот гор​мон:

· син​те​зи​ру​ет​ся в стен​ке две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки в от​вет на по​вы​шен​ное со​дер​жа​ние бел​ков и ли​пи​дов в хи​му​се;

· тор​мо​зит эва​куа​цию из же​луд​ка;

· сти​му​ли​ру​ет вы​ра​бот​ку пан​креа​ти​че​ских фер​мен​тов (па​рен​хи​ма​тоз​ную сек​ре​цию);

· сти​му​ли​ру​ет вы​брос жел​чи из желч​но​го пу​зы​ря в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку. XE "Холецистокинин=<2358>"
Кро​ме то​го, эва​куа​цию из же​луд​ка тор​мо​зят, как уже го​во​ри​лось, ме​ст​ные (ин​тра​му​раль​ные) реф​лек​сы и в не​ко​то​рой сте​пе​ни  XE "Секретин<2348>"сек​ре​тин. XE "Двенадцатиперстная кишка=<2368>"
 XE "Тонкая кишка+<4026>"То​щая и под​вздош​ная киш​ка

Ос​нов​ная за​да​ча пи​ще​ва​ре​ния в то​щей и под​вздош​ной киш​ках — окон​ча​ние пе​ре​ва​ри​ва​ния и вса​сы​ва​ние пи​щи. На это на​прав​ле​ны ее мо​тор​ная и сек​ре​тор​ная функ​ции, пе​ре​ва​ри​ва​ние и вса​сы​ва​ние. Эти функ​ции бы​ли рас​смот​ре​ны вы​ше (разд. «Функ​ции ЖКТ»); здесь мы крат​ко под​черк​нем наи​бо​лее важ​ные сто​ро​ны.

Мо​тор​ная функ​ция

В мо​то​ри​ке тон​кой киш​ки пред​став​ле​ны сле​дую​щие ви​ды дви​же​ний:

·  XE "Сегментация<2390>"сег​мен​та​ция, на​прав​лен​ная на пе​ре​ме​ши​ва​ние хи​му​са;

·  XE "Перистальтика:тонкой кишки+<2397>"пе​ри​сталь​ти​ка, на​прав​лен​ная на про​дви​же​ние хи​му​са;

· со​кра​ще​ния вор​син, спо​соб​ст​вую​щие вса​сы​ва​нию.

Все эти ви​ды мо​то​ри​ки:

·  XE "Энтеральная нервная система+<2399>"фор​ми​ру​ют​ся эн​те​раль​ной нерв​ной сис​те​мой;

· ре​гу​ли​ру​ют​ся в со​от​вет​ст​вии с ну​ж​да​ми ор​га​низ​ма ве​ге​та​тив​ны​ми нер​ва​ми, а так​же гор​мо​наль​ны​ми влия​ния​ми. При​ме​ра​ми та​кой ре​гу​ля​ции слу​жат:

· по​вы​ше​ние пе​ри​сталь​ти​ки в от​вет на по​сту​п​ле​ние пи​щи в же​лу​док и в две​на​дца​ти​пер​ст​ную киш​ку (же​лу​доч​но-тол​сто​ки​шеч​ный и дру​гие реф​лек​сы);

· осо​бо мощ​ная пе​ри​сталь​ти​че​ская вол​на, за не​сколь​ко ми​нут про​хо​дя​щая по тон​кой киш​ке и пе​ре​ме​щаю​щая ее со​дер​жи​мое в тол​стую киш​ку; та​кие вол​ны воз​ни​ка​ют при раз​дра​же​нии тон​кой киш​ки (на​при​мер, при ин​фек​ци​ях) и спо​соб​ст​ву​ют ее бы​ст​ро​му опо​рож​не​нию. XE "Энтеральная нервная система=<2400>"

 XE "Перистальтика:тонкой кишки=<2398>"
Сек​ре​тор​ная функ​ция

Ос​нов​ные ком​по​нен​ты ки​шеч​но​го со​ка:

· би​кар​бо​нат, соз​даю​щий сла​бо​ще​лоч​ную сре​ду;

· фер​мен​ты при​сте​ноч​но​го пи​ще​ва​ре​ния:

· пеп​ти​да​зы, рас​ще​п​ляю​щие пеп​ти​ды до ди- и три​пеп​ти​дов и ами​но​кис​лот;

·  XE "Дисахаридазы+<2183>"ди​са​ха​ри​да​зы, рас​ще​п​ляю​щие ди​са​ха​ри​ды до мо​но​са​ха​ри​дов — маль​та​за, изо​маль​та​за, лак​та​за и са​ха​ра​за; XE "Дисахаридазы=<2184>"
·  XE "Липаза:кишечных желез<1945>"ли​па​за (в не​боль​шом ко​ли​че​ст​ве);

·  XE "Муцин<2240>"му​цин.
Ос​нов​ные ки​шеч​ные же​ле​зы:

·  XE "Бруннеровы железы<2401>"брун​не​ро​вы же​ле​зы две​на​дца​ти​пер​ст​ной киш​ки, вы​ра​ба​ты​ваю​щие му​цин;

·  XE "Крипты кишечные<2402>"ки​шеч​ные крип​ты (ли​бер​кю​но​вы же​ле​зы), вы​ра​ба​ты​ваю​щие фер​мен​ты.

Ос​нов​ной ме​ха​низм сти​му​ля​ции ки​шеч​ной сек​ре​ции: ме​ст​ные реф​лек​сы (ин​тра​му​раль​ные) на рас​тя​же​ние стен​ки ки​шеч​ни​ка хи​му​сом. XE "Тонкая кишка=<4027>"
Пе​ре​ва​ри​ва​ние и вса​сы​ва​ние — см. вы​ше, разд. «Функ​ции ЖКТ»

 XE "Толстая кишка+<2403>"Тол​стая киш​ка

Тол​стая киш​ка — это вы​ход​ное де​по ЖКТ. Она вы​пол​ня​ет функ​цию, об​рат​ную же​луд​ку: пре​вра​ща​ет час​тое по​сту​п​ле​ние мел​ких пор​ций по​лу​жид​ко​го хи​му​са в ред​кое вы​де​ле​ние круп​ных пор​ций плот​ных ка​ло​вых масс.

Мо​тор​ная функ​ция

Мо​тор​ная функ​ция тол​стой киш​ки на​прав​ле​на на:

· от​гра​ни​че​ние тол​стой киш​ки от тон​кой киш​ки;

· пе​ре​ме​ши​ва​ние со​дер​жи​мо​го тол​стой киш​ки с це​лью как мож​но бо​лее пол​но​го вса​сы​ва​ния из не​го во​ды и элек​тро​ли​тов;

· де​по​ни​ро​ва​ние ка​ло​вых масс;

· эва​куа​цию ка​ло​вых масс.

От​гра​ни​че​ние тол​стой киш​ки от тон​кой киш​ки обес​пе​чи​ва​ет​ся:

· на​ли​чи​ем  XE "Илиоцекальный клапан<2409>"илио​це​каль​но​го кла​па​на, пре​пят​ст​вую​ще​го об​рат​но​му за​бро​су тол​сто​ки​шеч​но​го со​дер​жи​мо​го в тон​кую киш​ку;
·  XE "Сфинктер:илиоцекальный<2275>"со​кра​ще​ни​ем илио​це​каль​но​го сфинк​те​ра.
Де​по​ни​ро​ва​ние ка​ло​вых масс обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "Рецептивная релаксация<2405>"ре​цеп​тив​ной ре​лак​са​ци​ей тол​стой киш​ки (см. вы​ше, разд. «Же​лу​док»).

Пе​ре​ме​ши​ва​ние со​дер​жи​мо​го тол​стой киш​ки обес​пе​чи​ва​ет​ся со​че​та​ни​ем  XE "Сегментация<2406>"сег​мен​та​ции (со​кра​ще​ния​ми кру​го​вых сло​ев) и  XE "Маятникообразные движения<2407>"ма​ят​ни​ко​об​раз​ных дви​же​ний (со​кра​ще​ния​ми про​доль​ных сло​ев, об​ра​зую​щих лен​ты обо​доч​ной киш​ки). В ре​зуль​та​те об​ра​зу​ют​ся  XE "Гаустры<2408>"гау​ст​ры — меш​ко​вид​ные рас​ши​ре​ния, при​даю​щие тол​стой киш​ке гоф​ри​ро​ван​ный вид.

 XE "Сфинктер:анальные+<2276>"Эва​куа​ция ка​ло​вых масс —  XE "Дефекация+<2410>"де​фе​ка​ция — обес​пе​чи​ва​ет​ся со​че​та​ни​ем пе​ри​сталь​ти​ки, рас​слаб​ле​ния аналь​ных сфинк​те​ров (про​из​воль​но​го и не​про​из​воль​но​го) и на​ту​жи​ва​ния (со​кра​ще​ния мышц жи​во​та). Акт де​фе​ка​ции вклю​ча​ет сле​дую​щие ста​дии.

1. По обо​доч​ной киш​ке про​хо​дит мощ​ная пе​ри​сталь​ти​че​ская вол​на, про​тал​ки​ваю​щая ка​ло​вые мас​сы в пря​мую киш​ку.

2. Рас​тя​же​ние пря​мой киш​ки вы​зы​ва​ет ее реф​лек​тор​ное со​кра​ще​ние и рас​слаб​ле​ние не​про​из​воль​но​го сфинк​те​ра.

3. Рас​слаб​ля​ет​ся про​из​воль​ный сфинк​тер и в ре​зуль​та​те на​ту​жи​ва​ния ка​ло​вые мас​сы вы​бра​сы​ва​ют​ся на​ру​жу. XE "Дефекация=<2411>"
 XE "Перистальтика:толстой кишки+<2412>"Пе​ри​сталь​ти​че​ская вол​на, как и в дру​гих от​де​лах ки​шеч​ни​ка, фор​ми​ру​ет​ся ин​тра​му​раль​ны​ми ней​рон​ны​ми кон​ту​ра​ми, но рез​ко уси​ли​ва​ет​ся па​ра​сим​па​ти​че​ски​ми нер​ва​ми, сти​му​ли​рую​щи​ми пе​ри​сталь​ти​че​ские со​кра​ще​ния и вы​зы​ваю​щи​ми рас​слаб​ле​ние не​про​из​воль​но​го аналь​но​го сфинк​те​ра. XE "Перистальтика:толстой кишки=<2413>"

 XE "Сфинктер:анальные=<2277>"
Сек​ре​тор​ная функ​ция

Ос​нов​ной сек​рет тол​сто​ки​шеч​ных же​лез —  XE "Муцин<2241>"му​цин, спо​соб​ст​вую​щий об​во​ла​ки​ва​нию и смяг​че​нию ка​ло​вых масс.

При раз​дра​же​нии тол​стой киш​ки в ее по​лос​ти мо​жет сек​ре​ти​ро​вать​ся боль​шое ко​ли​че​ст​во во​ды и элек​тро​ли​тов.
Вса​сы​ва​ние

В тол​стой киш​ке вса​сы​ва​ют​ся во​да и элек​тро​ли​ты, а так​же не​ко​то​рые важ​ные про​дук​ты жиз​не​дея​тель​но​сти мик​ро​фло​ры тол​стой киш​ки, в ча​ст​но​сти ви​та​мин K, ви​та​ми​ны груп​пы B и пр. XE "Толстая кишка=<2404>"
Глава 13. Фи​зио​ло​гия серд​ца

Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва серд​ца

Об​щие прин​ци​пы ра​бо​ты серд​ца

 XE "Сердце:строение+<2414>"Об​щий план строе​ния серд​ца

Ос​нов​ные струк​ту​ры серд​ца (рис. 13.1):
· ка​ме​ры;

· ма​ги​ст​раль​ные со​су​ды (вход​ные и вы​ход​ные);

· кла​па​ны.

· Ка​ме​ры серд​ца:

· пра​вое пред​сер​дие;

· пра​вый же​лу​до​чек;

· ле​вое пред​сер​дие;

· ле​вый же​лу​до​чек.

· Ма​ги​ст​раль​ные со​су​ды:

· в пра​вое пред​сер​дие впа​да​ют верх​няя и ниж​няя по​лые ве​ны;

· из пра​во​го же​лу​доч​ка вы​хо​дит ле​гоч​ная ар​те​рия (ее на​чаль​ная часть — ле​гоч​ный ствол);

· в ле​вое пред​сер​дие впа​да​ют че​ты​ре ле​гоч​ные ве​ны;

· из ле​во​го же​лу​доч​ка вы​хо​дит аор​та.

·  XE "Сердце:клапаны+<2561>"Кла​па​ны серд​ца:

· ме​ж​ду пред​сер​дия​ми и же​лу​доч​ка​ми — ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны:

· ме​ж​ду пра​вым пред​сер​ди​ем и пра​вым же​лу​доч​ком — трех​створ​ча​тый, или три​кус​пи​даль​ный кла​пан;

· ме​ж​ду ле​вым пред​сер​ди​ем и ле​вым же​лу​доч​ком — дву​створ​ча​тый, или мит​раль​ный кла​пан;

· ме​ж​ду же​лу​доч​ка​ми и ма​ги​ст​раль​ны​ми ар​те​рия​ми — по​лу​лун​ные кла​па​ны:

· ме​ж​ду пра​вым же​лу​доч​ком и ле​гоч​ной ар​те​ри​ей — кла​пан ле​гоч​ной ар​те​рии;

· ме​ж​ду ле​вым же​лу​доч​ком и аор​той — аор​таль​ный кла​пан. XE "Сердце:клапаны=<2562>"
Та​ким об​ра​зом, серд​це свя​за​но с со​су​ди​стой сис​те​мой сле​дую​щим об​ра​зом:

· ле​вый же​лу​до​чек че​рез аор​ту вы​бра​сы​ва​ет кровь в боль​шой круг;

· из боль​шо​го кру​га че​рез по​лые ве​ны кровь воз​вра​ща​ет​ся в пра​вое пред​сер​дие;

· из пра​во​го пред​сер​дия кровь по​сту​па​ет в пра​вый же​лу​до​чек, и да​лее вы​бра​сы​ва​ет​ся че​рез ле​гоч​ную ар​те​рию в ма​лый круг;

· из ма​ло​го кру​га че​рез че​ты​ре ле​гоч​ные ве​ны кровь от​те​ка​ет в ле​вое пред​сер​дие, и от​ту​да — в ле​вый же​лу​до​чек. XE "Сердце:строение=<2415>"
Об​щие пред​став​ле​ния о ра​бо​те серд​ца

 XE "Сердце:цикл+<2416>"На​сос​ная функ​ция серд​ца

Цель ра​бо​ты серд​ца — пе​ре​ка​чи​вать кровь из вен в ар​те​рии. Спо​соб ра​бо​ты серд​ца — прин​цип пуль​си​рую​ще​го на​со​са: че​ре​до​ва​ние вы​бро​са кро​ви в ар​те​рии и за​пол​не​ния кро​вью из вен.

Ра​бо​та серд​ца осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет трех глав​ных осо​бен​но​стей:

·  XE "Диастола+<2420>"

 XE "Систола+<2418>"че​ре​до​ва​ния со​кра​ще​ния (сис​то​лы) и рас​слаб​ле​ния (диа​сто​лы) ка​ж​дой из ка​мер. При сис​то​ле про​ис​хо​дит вы​брос кро​ви из ка​ме​ры, при диа​сто​ле — ее за​пол​не​ние;

· по​сле​до​ва​тель​но​сти со​кра​ще​ния пред​сер​дий и же​лу​доч​ков. Сна​ча​ла со​кра​ща​ют​ся пред​сер​дия, вбра​сы​вая кровь в же​лу​доч​ки, за​тем же​лу​доч​ки, вы​бра​сы​вая кровь в ар​те​рии;

· дея​тель​но​сти кла​па​нов. Кла​па​ны серд​ца рас​по​ло​же​ны на вхо​де и вы​хо​де же​лу​доч​ков (см. вы​ше, разд. «Об​щий план строе​ния серд​ца»), от​кры​ва​ясь в на​прав​ле​нии от ве​ноз​но​го кон​ца к ар​те​ри​аль​но​му (то есть про​пус​ка​ют кровь из пред​сер​дий в же​лу​доч​ки и из же​лу​доч​ков — в ар​те​рии). Тем са​мым кла​па​ны пре​пят​ст​ву​ют об​рат​но​му то​ку кро​ви.

Та​ким об​ра​зом, ра​бо​та серд​ца со​сто​ит из трех ос​нов​ных фаз.

1. Сис​то​ла пред​сер​дий, во вре​мя ко​то​рой кровь из пред​сер​дий вбра​сы​ва​ет​ся в же​лу​доч​ки.

2. Сис​то​ла же​лу​доч​ков, во вре​мя ко​то​рой кровь из же​лу​доч​ков вы​бра​сы​ва​ет​ся в ар​те​рии (аор​ту и ле​гоч​ную ар​те​рию). XE "Систола=<2419>"

 XE "Диастола=<2421>"
3. Об​щая пау​за, во вре​мя ко​то​рой рас​слаб​лен​ное серд​це за​пол​ня​ет​ся кро​вью из вен. XE "Сердце:цикл=<2417>"
Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва серд​ца

Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва серд​ца сле​дую​щие:

· воз​бу​ди​мость (спо​соб​ность ге​не​ри​ро​вать ПД в от​вет на раз​дра​жи​тель);

· ав​то​ма​тизм (спо​соб​ность ге​не​ри​ро​вать ПД са​мо​про​из​воль​но, без раз​дра​жи​те​ля);

· про​во​ди​мость (спо​соб​ность про​во​дить ПД);

· со​кра​ти​мость (спо​соб​ность со​кра​щать​ся).

Да​же изо​ли​ро​ван​ное серд​це, ли​шен​ное ка​кой-ли​бо внеш​ней ре​гу​ля​ции, спо​соб​но со​кра​щать​ся не толь​ко рит​мич​но, но и в обыч​ной по​сле​до​ва​тель​но​сти (со​кра​ще​ние пред​сер​дий — со​кра​ще​ние же​лу​доч​ков — об​щая пау​за). Оче​вид​но, что это мо​жет быть обу​слов​ле​но ис​клю​чи​тель​но осо​бен​но​стя​ми фи​зио​ло​ги​че​ских свойств са​мо​го серд​ца. Сле​до​ва​тель​но, эти свой​ст​ва долж​ны обес​пе​чи​вать:

· рит​мич​ные со​кра​ще​ния серд​ца;

· по​сле​до​ва​тель​ность со​кра​ще​ния ка​мер серд​ца;

· че​ре​до​ва​ние со​кра​ще​ния и рас​слаб​ле​ния.

Серд​це со​сто​ит из двух ти​пов мы​шеч​ных во​ло​кон:

· ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов, обес​пе​чи​ваю​щих со​кра​ще​ние серд​ца;

·  XE "Кардиомиоциты атипичные+<2435>"ати​пич​ных кар​дио​мио​ци​тов, обес​пе​чи​ваю​щих рит​мич​ность и по​сле​до​ва​тель​ность со​кра​ще​ния ка​мер со​кра​ще​ния серд​ца. XE "Кардиомиоциты атипичные=<2436>"
 XE "Сердце:проводящая система+<2422>"Ати​пич​ные кар​дио​мио​ци​ты об​ра​зу​ют так на​зы​вае​мую про​во​дя​щую сис​те​му серд​ца (рис. 13.2). Эта сис​те​ма со​сто​ит из:

·  XE "Синусовый узел+<2424>"си​ну​со​во​го уз​ла, рас​по​ло​жен​но​го в пра​вом верх​нем уг​лу пра​во​го пред​сер​дия в об​лас​ти усть​ев по​лых вен; XE "Синусовый узел=<2425>"
·  XE "Атриовентрикулярный узел+<2426>"ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​го уз​ла, рас​по​ло​жен​но​го в пра​вом пред​сер​дии на гра​ни​це ме​ж​ду пра​вым пред​сер​ди​ем и пра​вым же​лу​доч​ком; XE "Атриовентрикулярный узел=<2427>"
·  XE "Внутрижелудочковая проводящая система+<2428>"внут​ри​же​лу​доч​ко​вой про​во​дя​щей сис​те​мы (сис​те​мы Ги​са—Пур​ки​нье). Эту сис​те​му об​ра​зу​ют: XE "Внутрижелудочковая проводящая система=<2429>"
·  XE "Гиса пучок+<2431>"пу​чок Ги​са, от​хо​дя​щий от ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​го уз​ла;

· пра​вая и ле​вая нож​ки пуч​ка Ги​са, по​след​няя де​лит​ся на ле​вую пе​ред​нюю и ле​вую зад​нюю вет​ви; XE "Гиса пучок=<2432>"
·  XE "Пуркинье волокна+<2433>"во​лок​на Пур​ки​нье — ко​неч​ные ветв​ле​ния внут​ри​же​лу​доч​ко​вой про​во​дя​щей сис​те​мы, от​хо​дя​щие от но​жек пуч​ка Ги​са вглубь мио​кар​да1.

1 Опи​са​ны так​же пуч​ки про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца в пред​сер​ди​ях (пуч​ки Бах​ма​на, Вен​ке​ба​ха и То​ре​ля); их функ​цио​наль​ное зна​че​ние спор​но, но, во вся​ком слу​чае, не​ве​ли​ко по срав​не​нию с дру​ги​ми струк​ту​ра​ми про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца. XE "Пуркинье волокна=<2434>"
 XE "Сердце:автоматизм+<2437>"Ав​то​ма​тизм

Важ​ней​шее тре​бо​ва​ние, предъ​яв​ляе​мое к серд​цу — это рит​мич​ность его со​кра​ще​ний. Это тре​бо​ва​ние удов​ле​тво​ря​ет​ся бла​го​да​ря ав​то​ма​тиз​му серд​ца.

Ав​то​ма​тизм серд​ца — это его спо​соб​ность со​кра​щать​ся са​мо​про​из​воль​но (без внеш​них раз​дра​жи​те​лей). Ав​то​ма​тизм серд​ца обу​слов​лен спо​соб​но​стью оп​ре​де​лен​ных его кле​ток са​мо​про​из​воль​но ге​не​ри​ро​вать ПД.
Спо​соб​но​стью к ав​то​ма​тиз​му об​ла​да​ют все ати​пич​ные кар​дио​мио​ци​ты (клет​ки про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца), но не об​ла​да​ют ра​бо​чие кар​дио​мио​ци​ты. В свя​зи с этим клет​ки и струк​ту​ры про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца на​зы​ва​ют во​ди​те​ля​ми рит​ма, или пейс​ме​ке​ра​ми.
Ав​то​ма​тизм обу​слов​лен элек​тро​фи​зио​ло​ги​че​ски​ми осо​бен​но​стя​ми ати​пич​ных кар​дио​мио​ци​тов (рис. 13.3). Глав​ная из этих осо​бен​но​стей за​клю​ча​ет​ся в том, что у этих кле​ток нет ста​биль​но​го по​тен​циа​ла по​коя: по окон​ча​нии ПД эти клет​ки мед​лен​но са​мо​про​из​воль​но де​по​ля​ри​зу​ют​ся, в ре​зуль​та​те мем​бран​ный по​тен​ци​ал по​сте​пен​но при​бли​жа​ет​ся к Eкр (гл. 1, разд. «Воз​бу​ди​мость») и по дос​ти​же​нии это​го уров​ня воз​ни​ка​ет сле​дую​щий ПД. Это так на​зы​вае​мая  XE "Деполяризация:спонтанная диастолическая<2444>"спон​тан​ная диа​сто​ли​че​ская де​по​ля​ри​за​ция. Ион​ные ме​ха​низ​мы спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции и дру​гих элек​тро​фи​зио​ло​ги​че​ских свойств пейс​ме​кер​ных кле​ток рас​смат​ри​ва​ют​ся ни​же в разд. «Ион​но-мо​ле​ку​ляр​ные ме​ха​низ​мы воз​бу​ди​мо​сти и со​кра​ти​мо​сти».

 XE "Сердце:автоматизм:градиент+<2446>"В про​во​дя​щей сис​те​ме серд​ца су​ще​ст​ву​ет так на​зы​вае​мый гра​ди​ент ав​то​ма​тиз​ма. Он про​яв​ля​ет​ся в том, что спо​соб​ность к ав​то​ма​тиз​му у раз​ных струк​тур про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца вы​ра​же​на по-раз​но​му: час​то​та са​мо​про​из​воль​ных раз​ря​дов убы​ва​ет в на​прав​ле​нии от ос​но​ва​ния к вер​хуш​ке серд​ца, со​став​ляя:

· у си​ну​со​во​го уз​ла — 80—100 в ми​ну​ту;

· у ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​го уз​ла — 40—60 в ми​ну​ту;

· у во​ло​кон Пур​ки​нье — 15—40 в ми​ну​ту.

Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл гра​ди​ен​та ав​то​ма​тиз​ма сле​дую​щий. С од​ной сто​ро​ны, об​ла​дать ав​то​ма​тиз​мом долж​ны все клет​ки про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца (ес​ли бы спо​соб​но​стью к ав​то​ма​тиз​му об​ла​дал толь​ко си​ну​со​вый узел, то его вы​ход из строя оз​на​чал бы ос​та​нов​ку серд​ца и смерть). С дру​гой сто​ро​ны, про​яв​лять ав​то​ма​тизм дол​жен толь​ко си​ну​со​вый узел (воз​бу​ж​де​ние, а сле​до​ва​тель​но, со​кра​ще​ние серд​ца долж​но на​чи​нать​ся от пред​сер​дий), в про​тив​ном слу​чае вме​сто стро​го по​сле​до​ва​тель​но​го со​кра​ще​ния серд​ца на​блю​да​лись бы не​ре​гу​ляр​ные не​ко​ор​ди​ни​ро​ван​ные со​кра​ще​ния, на​чи​наю​щие​ся то от од​но​го, то от дру​го​го от​де​ла. Зна​чит, ав​то​ма​тизм дру​гих кле​ток дол​жен быть в нор​ме по​дав​лен, а про​яв​лять​ся он дол​жен толь​ко при по​вре​ж​де​нии си​ну​со​во​го уз​ла. Это и дос​ти​га​ет​ся бла​го​да​ря гра​ди​ен​ту ав​то​ма​тиз​ма (рис. 13.4):

· об​ла​дая са​мой вы​со​кой час​то​той раз​ря​дов, си​ну​со​вый узел пер​вым ге​не​ри​ру​ет ПД;

· этот ПД про​во​дит​ся к дру​гим струк​ту​рам про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца (на​при​мер, к ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​му уз​лу) и вы​зы​ва​ет их раз​ряд пре​ж​де, чем их мем​бран​ный по​тен​ци​ал са​мо​про​из​воль​но дос​тиг​нет Eкр. Та​ким об​ра​зом, ав​то​ма​тизм ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​го уз​ла и кле​ток внут​ри​же​лу​доч​ко​вой про​во​дя​щей сис​те​мы в нор​ме не ус​пе​ва​ет про​явить​ся — они воз​бу​ж​да​ют​ся не са​мо​про​из​воль​но, а под дей​ст​ви​ем им​пуль​сов из си​ну​со​во​го уз​ла.

Итак, в нор​ме ав​то​ма​тизм про​яв​ля​ет толь​ко си​ну​со​вый узел, и по​это​му он на​зы​ва​ет​ся ис​тин​ным, или ве​ду​щим, во​ди​те​лем рит​ма (пейс​ме​ке​ром). Ос​таль​ные струк​ту​ры про​во​дя​щей сис​те​мы серд​ца про​яв​ля​ют ав​то​ма​тизм лишь при на​ру​ше​нии по​сту​п​ле​ния им​пуль​сов от си​ну​со​во​го уз​ла, и по​это​му на​зы​ва​ют​ся скры​ты​ми, или ла​тент​ны​ми, во​ди​те​ля​ми рит​ма (пейс​ме​ке​ра​ми). При вы​хо​де из строя си​ну​со​во​го уз​ла роль во​ди​те​ля рит​ма при​ни​ма​ет ат​рио​вен​три​ку​ляр​ный узел, а при его по​вре​ж​де​нии — во​лок​на Пур​ки​нье. Ес​те​ст​вен​но, час​то​та сер​деч​ных со​кра​ще​ний при этом по​сле​до​ва​тель​но умень​ша​ет​ся. XE "Сердце:автоматизм:градиент=<2447>"
Еще од​на осо​бен​ность ла​тент​ных во​ди​те​лей рит​ма за​клю​ча​ет​ся в на​ли​чии так на​зы​вае​мой  XE "Преавтоматическая пауза<2448>"пре​ав​то​ма​ти​че​ской пау​зы. Это яв​ле​ние за​клю​ча​ет​ся в том, что при вне​зап​ной ос​та​нов​ке ве​ду​ще​го во​ди​те​ля рит​ма ла​тент​ные во​ди​те​ли рит​ма вклю​ча​ют​ся не сра​зу, а по​сле бо​лее или ме​нее дли​тель​ной пау​зы. Ме​ха​низ​мы пре​ав​то​ма​ти​че​ской пау​зы слож​ны и не до кон​ца изу​че​ны, но она име​ет боль​шое кли​ни​че​ское зна​че​ние: из-за это​го яв​ле​ния вне​зап​ный от​каз си​ну​со​во​го уз​ла чре​ват вре​мен​ной ос​та​нов​кой кро​во​об​ра​ще​ния с со​от​вет​ст​вую​щи​ми по​след​ст​вия​ми. XE "Сердце:автоматизм=<2438>"
 XE "Сердце:проводимость+<2456>"Про​во​ди​мость

Воз​бу​ж​де​ние долж​но ох​ва​ты​вать серд​це в стро​го оп​ре​де​лен​ной по​сле​до​ва​тель​но​сти:

· на​чать​ся в пред​сер​ди​ях для нор​маль​ной по​сле​до​ва​тель​но​сти со​кра​ще​ний: пред​сер​дия — же​лу​доч​ки;

· на​чать​ся от об​лас​ти усть​ев по​лых вен для то​го, что​бы устья этих круп​ных со​су​дов бы​ли пе​ре​жа​ты и не бы​ло об​рат​но​го то​ка кро​ви при со​кра​ще​нии пред​сер​дий;

· ох​ва​тив пред​сер​дия, пе​рей​ти на же​лу​доч​ки с не​ко​то​рой за​держ​кой, что​бы пред​сер​дия ус​пе​ли со​кра​тить​ся пе​ред сис​то​лой же​лу​доч​ков;

· рас​про​стра​нить​ся по же​лу​доч​кам с боль​шой ско​ро​стью, что​бы их со​кра​ще​ние бы​ло как мож​но бо​лее син​хрон​ным и, сле​до​ва​тель​но, мощ​ным.

Все эти тре​бо​ва​ния удов​ле​тво​ря​ют​ся бла​го​да​ря осо​бен​но​стям про​во​ди​мо​сти серд​ца как на тка​не​вом уров​не, так и на ор​ган​ном уров​не.

 XE "Щелевые контакты:в сердце+<2449>"На тка​не​вом уров​не про​во​ди​мость серд​ца от​ли​ча​ет​ся на​ли​чи​ем ме​ж​ду кар​дио​мио​ци​та​ми (и ра​бо​чи​ми, и ати​пич​ны​ми) ще​ле​вых кон​так​тов, или не​ксу​сов. Че​рез эти кон​так​ты воз​бу​ж​де​ние сво​бод​но пе​ре​хо​дит с од​но​го кар​дио​мио​ци​та на дру​гой. Сле​до​ва​тель​но, им​пульс, воз​ник​ший в од​ной клет​ке серд​ца, спо​со​бен ох​ва​тить все серд​це. XE "Щелевые контакты:в сердце=<2450>"
На ор​ган​ном уров​не про​во​ди​мость серд​ца от​ли​ча​ет​ся на​ли​чи​ем про​во​дя​щей сис​те​мы, от​ве​чаю​щей за по​сле​до​ва​тель​ность рас​про​стра​не​ния воз​бу​ж​де​ния по серд​цу. Эта по​сле​до​ва​тель​ность обу​слов​ле​на:

· ло​ка​ли​за​ци​ей струк​тур (уз​лов и пуч​ков) про​во​дя​щей сис​те​мы (рис. 13.2);

· рас​пре​де​ле​ни​ем ско​ро​стей про​ве​де​ния в этих струк​ту​рах.

Ско​ро​сти про​ве​де​ния в струк​ту​рах про​во​дя​щей сис​те​мы, а так​же в ра​бо​чем мио​кар​де, сле​дую​щие:

· во внут​ри​же​лу​доч​ко​вой про​во​дя​щей сис​те​ме — до 5 м/с;

· в ра​бо​чем мио​кар​де — до 1 м/с;

· в ат​рио​вен​три​ку​ляр​ном уз​ле — не​сколь​ко сан​ти​мет​ров в се​кун​ду.

Итак, воз​бу​ж​де​ние рас​про​стра​ня​ет​ся по серд​цу сле​дую​щим об​ра​зом.

1. Вы​хо​дит из си​ну​со​во​го уз​ла, вы​зы​вая пре​ж​де все​го со​кра​ще​ние мио​кар​да в об​лас​ти усть​ев по​лых вен и их пе​ре​жа​тие.

2. Рас​про​стра​ня​ет​ся со сред​ней ско​ро​стью (до 1 м/с) по ра​бо​че​му мио​кар​ду пред​сер​дий.
3. Мед​лен​но (со ско​ро​стью по​ряд​ка не​сколь​ких сан​ти​мет​ров в се​кун​ду) про​во​дит​ся по  XE "Атриовентрикулярный узел<2451>"ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​му уз​лу, обес​пе​чи​вая ат​рио​вен​три​ку​ляр​ную за​держ​ку.

 XE "Пуркинье волокна+<2454>"

 XE "Гиса пучок+<2452>"4. С вы​со​кой ско​ро​стью (до 5 м/с) рас​про​стра​ня​ет​ся по внут​ри​же​лу​доч​ко​вой про​во​дя​щей сис​те​ме, обес​пе​чи​вая син​хрон​ный вы​ход воз​бу​ж​де​ния сра​зу на мно​гие уча​ст​ки ра​бо​че​го мио​кар​да же​лу​доч​ков.

5. На не​боль​шое рас​стоя​ние (от од​но​го во​лок​на Пур​ки​нье до дру​го​го, от окон​ча​ния во​лок​на Пур​ки​нье до эпи​кар​ди​аль​ной по​верх​но​сти же​лу​доч​ка) со сред​ней ско​ро​стью (до 1 м/с) про​во​дит​ся по ра​бо​че​му мио​кар​ду же​лу​доч​ков.  XE "Пуркинье волокна=<2455>"

 XE "Гиса пучок=<2453>"

 XE "Сердце:проводящая система=<2423>"

 XE "Сердце:проводимость=<2457>"
Воз​бу​ди​мость

 XE "Потенциал действия:рабочих кардиомиоцитов+<2460>"По​ми​мо оп​ре​де​лен​ной по​сле​до​ва​тель​но​сти со​кра​ще​ния, к ра​бо​те серд​ца предъ​яв​ля​ет​ся еще од​но важ​ное тре​бо​ва​ние: со​кра​ще​ние обя​за​тель​но долж​но че​ре​до​вать​ся с рас​слаб​ле​ни​ем. Это тре​бо​ва​ние удов​ле​тво​ря​ет​ся бла​го​да​ря осо​бен​но​стям воз​бу​ж​де​ния (по​тен​циа​ла дей​ст​вия) кар​дио​мио​ци​тов.

· ПД ра​бо​че​го кар​дио​мио​ци​та от​ли​ча​ет​ся от ПД во​лок​на ске​лет​ной мыш​цы на​ли​чи​ем фа​зы пла​то (рис. 13.5): по​сле пи​ка ПД сна​ча​ла на​чи​на​ет​ся, как и в ске​лет​ной мыш​це, ре​по​ля​ри​за​ция, но за​тем она пре​кра​ща​ет​ся и мем​бран​ный по​тен​ци​ал на 100—300 мс «за​сты​ва​ет» на по​сто​ян​ном уров​не (око​ло 0 мВ). Это и есть фа​за пла​то. По​сле нее сле​ду​ет бы​ст​рая ре​по​ля​ри​за​ция.

· Бла​го​да​ря фа​зе пла​то серд​це об​ла​да​ет дли​тель​ным реф​рак​тер​ным пе​рио​дом (гл. 1): он при​мер​но со​от​вет​ст​ву​ет по вре​ме​ни этой фа​зе. Вслед​ст​вие это​го в серд​це не​воз​мо​жен те​та​нус.
Из рис. 13.6 вид​но, что те​та​нус в ске​лет​ной мыш​це воз​ни​ка​ет, ес​ли оче​ред​ное раз​дра​же​ние на​но​сит​ся и вы​зы​ва​ет ПД (а сле​до​ва​тель​но, и со​кра​ще​ние) в тот мо​мент, ко​гда мыш​ца еще не рас​сла​би​лась, но реф​рак​тер​ный пе​ри​од пре​ды​ду​ще​го ПД уже за​кон​чил​ся. В сер​деч​ной же мыш​це реф​рак​тер​ный пе​ри​од по вре​ме​ни со​из​ме​рим с дли​тель​но​стью со​кра​ще​ния; сле​до​ва​тель​но, оче​ред​ной раз​дра​жи​тель мо​жет вы​звать воз​бу​ж​де​ние (и со​кра​ще​ние) толь​ко то​гда, ко​гда сер​деч​ная мыш​ца ус​пе​ла рас​сла​бить​ся. Имен​но по​это​му со​кра​ще​ние серд​ца все​гда че​ре​ду​ет​ся с рас​слаб​ле​ни​ем. XE "Потенциал действия:рабочих кардиомиоцитов=<2461>"
 XE "Сердце:сократимость+<2464>"Со​кра​ти​мость

Осо​бен​но​сти со​кра​ти​мо​сти серд​ца вы​те​ка​ют из осо​бен​но​стей его воз​бу​ди​мо​сти и про​во​ди​мо​сти.

·  XE "Закон «все или ничего»:в сердце+<2462>"Со​кра​ще​ние серд​ца под​чи​ня​ет​ся за​ко​ну «все или ни​че​го» — то есть си​ла со​кра​ще​ния не за​ви​сит от си​лы раз​дра​же​ния: на под​по​ро​го​вые раз​дра​жи​те​ли серд​це не реа​ги​ру​ет во​все («ни​че​го»), а на по​ро​го​вые и сверх​по​ро​го​вые реа​ги​ру​ет со​кра​ще​ния​ми оди​на​ко​вой си​лы («все»). Это объ​яс​ня​ет​ся осо​бен​но​стя​ми про​во​ди​мо​сти сер​деч​ной мыш​цы, а имен​но на​ли​чи​ем ще​ле​вых кон​так​тов. В ске​лет​ной мыш​це си​ла со​кра​ще​ний за​ви​сит от си​лы раз​дра​жи​те​ля, так как мы​шеч​ные во​лок​на воз​бу​ж​да​ют​ся от​дель​но друг от дру​га, и чем силь​нее раз​дра​жи​тель, тем боль​ше во​вле​ка​ет​ся в воз​бу​ж​де​ние (и со​кра​ще​ние) мы​шеч​ных во​ло​кон (на​при​мер, силь​ный ток рас​про​стра​ня​ет​ся на боль​шее чис​ло во​ло​кон, чем сла​бый). В серд​це же воз​бу​ж​де​ние, рас​про​стра​ня​ясь от клет​ки к клет​ке че​рез ще​ле​вые кон​так​ты, все​гда ох​ва​ты​ва​ет все серд​це, и в со​кра​ще​ние не​за​ви​си​мо от си​лы раз​дра​жи​те​ля во​вле​ка​ют​ся все во​лок​на. XE "Закон «все или ничего»:в сердце=<2463>"
· Серд​це не мо​жет со​кра​щать​ся те​та​ни​че​ски. При​чи​на это​го рас​смот​ре​на вы​ше в разд. «Воз​бу​ди​мость».

· Со​кра​ти​мость серд​ца ре​гу​ли​ру​ет​ся ина​че, чем в ске​лет​ной мыш​це. Си​ла со​кра​ще​ний ске​лет​ной мыш​цы за​ви​сит ли​бо от си​лы раз​дра​жи​те​ля (при этом во​вле​ка​ет​ся раз​ное ко​ли​че​ст​во во​ло​кон), ли​бо от его час​то​ты (чем боль​ше час​то​та, тем вы​ше те​та​нус). В серд​це же оба эти ме​ха​низ​ма не​воз​мож​ны. По​это​му здесь ра​бо​та​ет иной прин​цип ре​гу​ля​ции:

· в ске​лет​ной мыш​це ко​ли​че​ст​во со​кра​щаю​щих​ся во​ло​кон раз​лич​но, но си​ла со​кра​ще​ния ка​ж​до​го от​дель​но​го во​лок​на все​гда оди​на​ко​ва;

· в серд​це ко​ли​че​ст​во со​кра​щаю​щих​ся во​ло​кон оди​на​ко​во, но си​ла со​кра​ще​ния ка​ж​до​го от​дель​но​го во​лок​на мо​жет ре​гу​ли​ро​вать​ся.

При​чи​ны это​го рас​смат​ри​ва​ют​ся ни​же в разд. «Ион​но-мо​ле​ку​ляр​ные ме​ха​низ​мы воз​бу​ди​мо​сти и со​кра​ти​мо​сти», а ре​гу​ля​ция си​лы со​кра​ще​ний серд​ца — в разд. «Ре​гу​ля​ция дея​тель​но​сти серд​ца». XE "Сердце:сократимость=<2465>"
Ион​но-мо​ле​ку​ляр​ные ме​ха​низ​мы воз​бу​ди​мо​сти и со​кра​ти​мо​сти

 XE "Потенциал действия:рабочих кардиомиоцитов+<2470>"Воз​бу​ди​мость

Мем​бран​ные по​тен​циа​лы ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов

Как уже го​во​ри​лось, глав​ное от​ли​чие мем​бран​ных по​тен​циа​лов ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов от мем​бран​ных по​тен​циа​лов кле​ток ске​лет​ных мышц — на​ли​чие фа​зы пла​то (рис. 13.5). Эта фа​за обу​слов​ле​на на​ли​чи​ем у ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов ка​на​лов, ко​то​рых нет у ске​лет​ных мышц — мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов. Че​рез эти ка​на​лы во вре​мя фа​зы пла​то в кар​дио​мио​цит вхо​дит каль​ций. В ос​таль​ном ион​ные то​ки ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов и ске​лет​ных мышц в ос​нов​ном сход​ны: в ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тах, как и в ске​лет​ных мыш​цах, име​ют​ся ка​лие​вые ка​на​лы без во​рот (обу​слов​ли​ваю​щие по​сто​ян​но вы​со​кую про​ни​цае​мость для ка​лия в по​кое), бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы и по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы (гл. 1).

 XE “Каналы ионные:медленные кальциевые+<2474>"Мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы во мно​гом по​хо​жи на бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы:

· они так же об​ла​да​ют дву​мя во​ро​та​ми — на​руж​ны​ми ак​ти​ва​ци​он​ны​ми и внут​рен​ни​ми инак​ти​ва​ци​он​ны​ми (рис. 13.7);

· ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та при по​тен​циа​ле по​коя за​кры​ты, а при де​по​ля​ри​за​ции от​кры​ва​ют​ся;

· инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та при по​тен​циа​ле по​коя от​кры​ты, а при де​по​ля​ри​за​ции за​кры​ва​ют​ся;

· ак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та сра​ба​ты​ва​ют бы​ст​рее инак​ти​ва​ци​он​ных, и по​это​му в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию ка​нал на ка​кое-то вре​мя от​кры​ва​ет​ся, а за​тем за​кры​ва​ет​ся.

От​ли​чия же мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов от бы​ст​рых на​трие​вых вид​ны из са​мо​го на​зва​ния этих ка​на​лов:

· мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы пре​иму​ще​ст​вен​но про​пус​ка​ют Ca2+;

· во​ро​та мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов (и ак​ти​ва​ци​он​ные, и инак​ти​ва​ци​он​ные) сра​ба​ты​ва​ют зна​чи​тель​но мед​лен​нее, чем со​от​вет​ст​вую​щие во​ро​та бы​ст​рых на​трие​вых ка​на​лов.

По​сколь​ку вне​кле​точ​ная кон​цен​тра​ция Ca2+ все​гда вы​ше внут​ри​кле​точ​ной, кон​цен​тра​ци​он​ный гра​ди​ент для Ca2+ на​прав​лен внутрь. По​сколь​ку за​ряд внут​ри клет​ки в по​кое от​ри​ца​те​лен, элек​три​че​ский гра​ди​ент для Ca2+ так​же на​прав​лен внутрь. Сле​до​ва​тель​но, при от​кры​ва​нии мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов Ca2+ вхо​дит в кар​дио​мио​цит.

Ос​нов​ные ион​ные ме​ха​низ​мы ПД ра​бо​че​го кар​дио​мио​ци​та сле​дую​щие (рис. 13.8).

 XE “Каналы ионные:быстрые натриевые:в сердце+<2476>"1. В от​вет на раз​дра​жи​тель от​кры​ва​ют​ся бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы, вхо​дит Na+. Это фа​за де​по​ля​ри​за​ции. XE “Каналы ионные:быстрые натриевые:в сердце=<2477>"
2. В от​вет на вы​зван​ную вхо​дом Na+ де​по​ля​ри​за​цию с не​ко​то​рой за​держ​кой от​кры​ва​ют​ся мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы, на​чи​на​ет​ся вход Ca2+. Од​но​вре​мен​но по​вы​ша​ет​ся вы​ход из клет​ки K+, так как при де​по​ля​ри​за​ции элек​три​че​ский гра​ди​ент для K+ ста​но​вит​ся на​прав​лен​ным на​ру​жу (а кон​цен​тра​ци​он​ный гра​ди​ент для K+ на​прав​лен на​ру​жу все​гда). В те​че​ние не​ко​то​ро​го вре​ме​ни вход Ca2+ урав​но​ве​ши​ва​ет​ся вы​хо​дом K+, и в ре​зуль​та​те мем​бран​ный по​тен​ци​ал удер​жи​ва​ет​ся на по​сто​ян​ном уров​не. Это фа​за пла​то.
 XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные калиевые:в сердце+<2478>"3. На фо​не про​дол​жаю​щей​ся де​по​ля​ри​за​ции (фа​зы пла​то) по​сте​пен​но за​кры​ва​ют​ся мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы (инак​ти​ва​ци​он​ные во​ро​та), и вход Ca2+ пре​кра​ща​ет​ся. Ос​та​ет​ся толь​ко вы​ход K+, ко​то​рый до​пол​ни​тель​но уси​ли​ва​ет​ся из-за ак​ти​ва​ции по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ных ка​лие​вых ка​на​лов. Это фа​за ре​по​ля​ри​за​ции (бо​лее точ​ное на​зва​ние — фа​за позд​ней бы​ст​рой ре​по​ля​ри​за​ции). XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные калиевые:в сердце=<2479>"
Итак, ос​нов​ные фа​зы ПД ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов обу​слов​ле​ны сле​дую​щи​ми то​ка​ми:

· де​по​ля​ри​за​ция — вход Na+;

· пла​то — вход Ca2+ на фо​не вы​хо​да K+;

· ре​по​ля​ри​за​ция — вы​ход K+.1
1 В раз​ви​тии по​тен​циа​ла дей​ст​вия ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов уча​ст​ву​ют и дру​гие ме​ха​низ​мы, мно​гие из ко​то​рых свя​за​ны со слож​ной ра​бо​той ка​лие​вых ка​на​лов. В ча​ст​но​сти, во вре​мя фа​зы пла​то сни​жа​ет​ся ка​лие​вая про​ни​цае​мость, что при​во​дит к ог​ра​ни​че​нию вы​хо​да K+; без это​го яв​ле​ния вход Ca2+ не смог бы урав​но​ве​сить бур​ный вы​ход K+, для ко​то​ро​го клет​ка в по​кое вы​со​ко про​ни​цае​ма. Важ​но под​черк​нуть, что хо​тя ка​лие​вая про​ни​цае​мость по срав​не​нию с уров​нем по​коя умень​ша​ет​ся, ка​лие​вый ток из-за рез​ко​го по​вы​ше​ния дви​жу​щей си​лы для вы​хо​да K+ воз​рас​та​ет (рис. 13.8). XE "Потенциал действия:рабочих кардиомиоцитов=<2471>"
 XE "Потенциал действия:пейсмекерных кардиомиоцитов+<2472>"

 XE "Сердце:автоматизм+<2442>"Мем​бран​ные по​тен​циа​лы пейс​ме​кер​ных кар​дио​мио​ци​тов

 XE "Деполяризация:спонтанная диастолическая+<2482>"На рис. 13.9 в од​ном мас​шта​бе при​ве​де​ны мем​бран​ные по​тен​циа​лы ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов и пейс​ме​кер​ных (ати​пич​ных) кар​дио​мио​ци​тов си​ну​со​во​го уз​ла. Вид​но, что мем​бран​ные по​тен​циа​лы кле​ток си​ну​со​во​го уз​ла от​ли​ча​ют​ся:

· мень​шей по​ля​ри​зо​ван​но​стью (у ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тов по​тен​ци​ал по​коя око​ло –90 мВ, у кле​ток си​ну​со​во​го уз​ла мем​бран​ный по​тен​ци​ал поч​ти ни​ко​гда не бы​ва​ет от​ри​ца​тель​нее –75 мВ);

· мень​шей ам​пли​ту​дой ПД;

· мень​шей кру​тиз​ной ПД;

· на​ли​чи​ем спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции — это глав​ная осо​бен​ность пейс​ме​кер​ных кле​ток.

Все эти осо​бен​но​сти обу​слов​ле​ны од​ним глав​ным свой​ст​вом: у пейс​ме​кер​ных кле​ток име​ет​ся по​сто​ян​ная вы​со​кая про​ни​цае​мость для Na+ (обу​слов​лен​ная не бы​ст​ры​ми на​трие​вы​ми ка​на​ла​ми, а по​сто​ян​но от​кры​ты​ми ка​на​ла​ми без во​рот). Сле​до​ва​тель​но:
· из-за по​сто​ян​но​го вы​со​ко​го вхо​да Na+ пейс​ме​кер​ные клет​ки от​но​си​тель​но де​по​ля​ри​зо​ва​ны;

· на фо​не по​сто​ян​ной де​по​ля​ри​за​ции бы​ст​рые на​трие​вые ка​на​лы в этих клет​ках инак​ти​ви​ро​ва​ны; сле​до​ва​тель​но, ПД соз​да​ет​ся мед​лен​ным каль​цие​вым то​ком. От​сю​да — мень​шая ам​пли​ту​да и кру​тиз​на ПД;

·  XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные калиевые:в сердце+<2480>"по​сле окон​ча​ния ПД про​дол​жа​ет​ся вход Na+ в клет​ку. Вы​ход же K+ по​сте​пен​но умень​ша​ет​ся из-за за​кры​ва​ния по​тен​ци​ал​чув​ст​ви​тель​ных ка​лие​вых ка​на​лов. Это при​во​дит к по​сте​пен​ной де​по​ля​ри​за​ции, то есть спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции (рис. 13.10); XE “Каналы ионные:потенциалчувствительные калиевые:в сердце=<2481>"
· эта де​по​ля​ри​за​ция при​во​дит к от​кры​ва​нию мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов; вход по ним Ca2+, в свою оче​редь, еще боль​ше уси​ли​ва​ет де​по​ля​ри​за​цию. Та​ким об​ра​зом, каль​цие​вый ток в пейс​ме​кер​ных клет​ках не толь​ко соз​да​ет ПД, но и уча​ст​ву​ет в спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции.

Итак, спон​тан​ная диа​сто​ли​че​ская де​по​ля​ри​за​ция обу​слов​ле​на по​сто​ян​ным вхо​дом Na+ , а в по​след​ней тре​ти спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции — и вхо​дом Ca2+ на фо​не сни​жаю​ще​го​ся вы​хо​да K+.1
1 В соз​да​нии мем​бран​ных по​тен​циа​лов пейс​ме​кер​ных кле​ток уча​ст​ву​ют и дру​гие ка​на​лы; здесь при​ве​де​ны лишь са​мые важ​ные. XE "Сердце:автоматизм=<2443>"

 XE "Потенциал действия:пейсмекерных кардиомиоцитов=<2473>"

 XE "Деполяризация:спонтанная диастолическая=<2483>"
 XE "Сердце:транспорт кальция+<2487>"

 XE "Сердце:сократимость+<2484>"Со​кра​ти​мость

 XE "Кальций:физиологическая роль:в сердце+<2497>"Ос​нов​ная по​сле​до​ва​тель​ность со​кра​ще​ния ске​лет​ной и сер​деч​ной мышц оди​на​ко​ва.

1. На кле​точ​ной мем​бра​не воз​ни​ка​ет ПД.

2. ПД вы​зы​ва​ет вход каль​ция в ци​то​плаз​му.

3. Каль​ций за​пус​ка​ет взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном, то есть со​кра​ще​ние.

4. За​тем каль​ций уда​ля​ет​ся из ци​то​плаз​мы, взаи​мо​дей​ст​вие ак​ти​на с мио​зи​ном пре​кра​ща​ет​ся, воз​ни​ка​ет рас​слаб​ле​ние.

Глав​ное от​ли​чие ка​са​ет​ся ис​точ​ни​ков каль​ция в ске​лет​ной и сер​деч​ной мыш​цах:

· в ске​лет​ной мыш​це каль​ций по​сту​па​ет в ци​то​плаз​му из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма, а уда​ля​ет​ся пу​тем об​рат​но​го за​ка​чи​ва​ния сно​ва в ре​ти​ку​лум;

· в сер​деч​ной мыш​це каль​ций не толь​ко по​сту​па​ет в ци​то​плаз​му из сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма, но так​же вхо​дит че​рез по​верх​но​ст​ную мем​бра​ну (сар​ко​лем​му); со​от​вет​ст​вен​но, он уда​ля​ет​ся не толь​ко об​рат​но в ре​ти​ку​лум, но и че​рез сар​ко​лем​му на​ру​жу.

Вход Ca2+ че​рез сар​ко​лем​му осу​ще​ст​в​ля​ет​ся по мед​лен​ным каль​цие​вым ка​на​лам во вре​мя ПД. Вы​ход Ca2+ че​рез сар​ко​лем​му осу​ще​ст​в​ля​ет​ся бла​го​да​ря двум ме​ха​низ​мам:

·  XE "Ca2+-АТФаза+<2489>"Ca2+-АТ​Фа​зе (каль​цие​во​му на​со​су) сар​ко​лем​мы. Пе​ре​нос Ca2+ идет про​тив элек​тро​хи​ми​че​ско​го гра​ди​ен​та, а ис​точ​ни​ком энер​гии слу​жит АТФ (пер​вич​ный ак​тив​ный транс​порт);

·  XE “Обменники:натрий-кальциевый+<2926>"на​трий-каль​цие​во​му об​мен​ни​ку сар​ко​лем​мы, вы​во​дя​ще​му из клет​ки Ca2+в об​мен на вход в клет​ку Na+ . Пе​ре​нос Ca2+ идет про​тив элек​тро​хи​ми​че​ско​го гра​ди​ен​та, а ис​точ​ни​ком энер​гии слу​жит элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для Na+ (вто​рич​ный ак​тив​ный транс​порт).

Та​ким об​ра​зом, в ра​бо​чих кар​дио​мио​ци​тах име​ют​ся сле​дую​щие ос​нов​ные ви​ды транс​пор​та каль​ция (рис. 13.11).

1. Вход в ци​то​плаз​му из на​руж​ной сре​ды че​рез мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы сар​ко​лем​мы.

2. Ак​тив​ное вы​ве​де​ние че​рез сар​ко​лем​му Ca2+-АТ​Фа​зой сар​ко​лем​мы.
3. Ак​тив​ное вы​ве​де​ние че​рез сар​ко​лем​му на​трий-каль​цие​вым об​мен​ни​ком. XE “Обменники:натрий-кальциевый=<2927>"
4. Вы​ход в ци​то​плаз​му че​рез каль​цие​вые ка​на​лы сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма.

5. Ак​тив​ное за​ка​чи​ва​ние в сар​ко​плаз​ма​ти​че​ский ре​ти​ку​лум Ca2+-АТ​Фа​зой сар​ко​плаз​ма​ти​че​ско​го ре​ти​ку​лу​ма. XE "Ca2+-АТФаза=<2490>"

 XE “Каналы ионные:медленные кальциевые=<2475>"

 XE "Сердце:сократимость=<2485>"

 XE "Сердце:транспорт кальция=<2488>"

 XE "Кальций:физиологическая роль:в сердце=<2498>"
 XE "ЭКГ+<2499>"Элек​тро​кар​дио​гра​фия

Сущ​ность, зна​че​ние и эле​мен​ты ЭКГ

Сущ​ность и кли​ни​че​ское зна​че​ние ЭКГ

Элек​тро​кар​дио​грам​ма (ЭКГ) — это за​пись элек​три​че​ской ак​тив​но​сти серд​ца с по​верх​но​сти те​ла. По ЭКГ мож​но су​дить о том, в ка​кой по​сле​до​ва​тель​но​сти про​хо​дит по серд​цу вол​на воз​бу​ж​де​ния — от​ку​да им​пульс вы​хо​дит и как он рас​про​стра​ня​ет​ся по от​де​лам серд​ца. Со​от​вет​ст​вен​но, мож​но вы​явить и ло​ка​ли​зо​вать па​то​ло​ги​че​ские ис​точ​ни​ки воз​бу​ж​де​ния и уча​ст​ки бло​кад про​ве​де​ния, об​на​ру​жить ги​пер​тро​фии ка​мер серд​ца и т. п. В то же вре​мя это про​стой и де​ше​вый ме​тод: кро​ме осо​бых слу​ча​ев, ЭКГ ре​ги​ст​ри​ру​ют с по​мо​щью обыч​ных ме​тал​ли​че​ских элек​тро​дов, на​ло​жен​ных на по​верх​ность те​ла. В этом ог​ром​ное кли​ни​че​ское зна​че​ние ЭКГ.

Эле​мен​ты ЭКГ

На рис. 13.12, А пред​став​ле​на ЭКГ со все​ми зуб​ца​ми. Важ​но от​ме​тить, что да​же в нор​ме не​ко​то​рые зуб​цы мо​гут от​сут​ст​во​вать ли​бо их на​прав​ле​ние мо​жет быть раз​лич​ным.

На ЭКГ вы​де​ля​ют сле​дую​щие эле​мен​ты:

· зуб​цы;

· ин​тер​ва​лы;

· сег​мен​ты.

 XE "ЭКГ:зубец R+<2505>"

 XE "ЭКГ:зубец S+<2507>"

 XE "ЭКГ:зубец T+<2509>"

 XE "ЭКГ:зубец U+<2511>"

 XE "ЭКГ:зубец P+<2501>"

 XE "ЭКГ:зубец Q+<2503>"Зуб​цы ЭКГ

 XE "ЭКГ:комплекс QRS+<2513>"Вы​де​ля​ют шесть зуб​цов, обо​зна​чае​мых по​сле​до​ва​тель​ны​ми ла​тин​ски​ми бу​к​ва​ми, на​чи​ная от P:

· зу​бец P от​ра​жа​ет воз​бу​ж​де​ние (то есть де​по​ля​ри​за​цию) пред​сер​дий;

· зуб​цы Q, R и S от​ра​жа​ют воз​бу​ж​де​ние же​лу​доч​ков, по​это​му они со​став​ля​ют еди​ный ком​плекс, на​зы​вае​мый ком​плек​сом QRS. Под​роб​нее о зуб​цах ком​плек​са QRS см. ни​же, разд. «Но​менк​ла​ту​ра зуб​цов ком​плек​са QRS»;

· зу​бец T от​ра​жа​ет ре​по​ля​ри​за​цию же​лу​доч​ков; XE "ЭКГ:комплекс QRS=<2514>"
· зу​бец U не​по​сто​ян​ный; про​ис​хо​ж​де​ние его спор​но. XE "ЭКГ:зубец P=<2504>"

 XE "ЭКГ:зубец Q=<2502>"

 XE "ЭКГ:зубец U=<2512>"

 XE "ЭКГ:зубец T=<2510>"

 XE "ЭКГ:зубец S=<2508>"

 XE "ЭКГ:зубец R=<2506>"
 XE "ЭКГ:сегменты+<2515>"Сег​мен​ты ЭКГ

Сег​мен​том ЭКГ на​зы​ва​ют рас​стоя​ние от кон​ца од​но​го зуб​ца до на​ча​ла дру​го​го, то есть уча​сток ЭКГ ме​ж​ду дву​мя зуб​ца​ми (рис. 13.12, А). XE "ЭКГ:сегменты=<2516>"
 XE "ЭКГ:интервалы+<2517>"Ин​тер​ва​лы ЭКГ

Ин​тер​ва​лом ЭКГ на​зы​ва​ют лю​бой вре​мен​ной про​ме​жу​ток на ЭКГ, вклю​чаю​щий по мень​шей ме​ре один зу​бец и один сег​мент (рис. 13.12, А). XE "ЭКГ:интервалы=<2518>"
ЭКГ и по​сле​до​ва​тель​ность воз​бу​ж​де​ния ка​мер серд​ца

Со​от​вет​ст​вие зуб​цов ЭКГ раз​лич​ным ста​ди​ям воз​бу​ж​де​ния серд​ца при​ве​де​но на рис. 13.12.

1. Сна​ча​ла воз​бу​ж​де​ние ох​ва​ты​ва​ет пред​сер​дия; в это вре​мя ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся  XE "ЭКГ:зубец P<2523>"зу​бец P.
2.  XE "ЭКГ:сегменты:PQ+<2519>"Да​лее воз​бу​ж​де​ние мед​лен​но рас​про​стра​ня​ет​ся по ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​му уз​лу; элек​три​че​ская ак​тив​ность при этом слиш​ком сла​бая, что​бы ее мож​но бы​ло за​ре​ги​ст​ри​ро​вать с по​верх​но​сти те​ла, и на ЭКГ в это вре​мя за​пи​сы​ва​ет​ся изо​ли​ния — сег​мент PQ. XE "ЭКГ:сегменты:PQ=<2520>"
3.  XE "ЭКГ:комплекс QRS+<2524>"За​тем воз​бу​ж​де​ние ох​ва​ты​ва​ет же​лу​доч​ки; в это вре​мя ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся ком​плекс QRS. XE "ЭКГ:комплекс QRS=<2525>"
4.  XE "ЭКГ:сегменты:ST+<2521>"За​тем на про​тя​же​нии вре​ме​ни, со​от​вет​ст​вую​ще​го фа​зе пла​то ПД, все клет​ки же​лу​доч​ков ос​та​ют​ся де​по​ля​ри​зо​ван​ны​ми, и по​это​му уча​ст​ков с раз​ны​ми по​тен​циа​ла​ми в же​лу​доч​ках нет; в это вре​мя за​пи​сы​ва​ет​ся изо​ли​ния — сег​мент ST. XE "ЭКГ:сегменты:ST=<2522>"
5.  XE "ЭКГ:зубец T+<2526>"На​ко​нец на​сту​па​ет ре​по​ля​ри​за​ция же​лу​доч​ков; по​ка же​лу​доч​ки пол​но​стью не ре​по​ля​ри​зо​ва​лись, ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся зу​бец T. XE "ЭКГ:зубец T=<2527>"
 XE "ЭКГ:временной анализ+<2528>"Та​ким об​ра​зом, на ос​но​ва​нии од​них лишь вре​мен​ны{‘}х по​ка​за​те​лей ЭКГ (дли​тель​но​сти зуб​цов и ин​тер​ва​лов и по​сле​до​ва​тель​но​сти зуб​цов) мож​но оп​ре​де​лить ритм серд​ца, оче​ред​ность воз​бу​ж​де​ния ка​мер серд​ца (пред​сер​дий и же​лу​доч​ков) и вре​мя про​ве​де​ния воз​бу​ж​де​ния в этих ка​ме​рах и ат​рио​вен​три​ку​ляр​ном уз​ле. Это так на​зы​вае​мый вре​мен​ной ана​лиз ЭКГ. Од​на​ко он не по​зво​ля​ет оп​ре​де​лить, в ка​кой по​сле​до​ва​тель​но​сти ох​ва​ты​ва​ет​ся воз​бу​ж​де​ни​ем ка​ж​дая из ка​мер серд​ца. Для это​го про​во​дят век​тор​ный ана​лиз ЭКГ, ос​но​ван​ный на изу​че​нии ам​пли​туд​ных по​ка​за​те​лей ЭКГ (ве​ли​чин и на​прав​ле​ний зуб​цов). XE "ЭКГ:временной анализ=<2529>"
 XE "ЭКГ:векторная теория+<2530>"Век​тор​ный ана​лиз ЭКГ

Ос​но​вы век​тор​ной тео​рии ЭКГ

ЭКГ как ме​тод ре​ги​ст​ра​ции элек​три​че​ско​го по​ля серд​ца

Серд​це при воз​бу​ж​де​нии соз​да​ет мощ​ное элек​три​че​ское по​ле, ко​то​рое мож​но за​ре​ги​ст​ри​ро​вать с по​верх​но​сти те​ла. Это по​ле в хо​де воз​бу​ж​де​ния серд​ца по​сто​ян​но ме​ня​ет​ся, и ха​рак​те​ри​сти​ки это​го по​ля в ка​ж​дый мо​мент вре​ме​ни за​ви​сят от то​го, в ка​ком на​прав​ле​нии дви​жет​ся по серд​цу вол​на воз​бу​ж​де​ния. Зна​чит, изу​че​ние это​го по​ля по​зво​ля​ет су​дить о по​сле​до​ва​тель​но​сти воз​бу​ж​де​ния ка​ж​дой ка​ме​ры серд​ца.

Са​мый про​стой спо​соб за​ре​ги​ст​ри​ро​вать элек​три​че​ское по​ле на по​верх​но​сти те​ла — за​пи​сать раз​ность по​тен​циа​лов ме​ж​ду дву​мя точ​ка​ми этой по​верх​но​сти, на​ло​жив на ка​ж​дую из то​чек элек​трод и со​еди​нив элек​тро​ды с ре​ги​ст​ри​рую​щим уст​рой​ст​вом — элек​тро​кар​дио​гра​фом (рис. 13.13). При этом один элек​трод со​еди​ня​ет​ся с по​ло​жи​тель​ным по​лю​сом элек​тро​кар​дио​гра​фа («по​ло​жи​тель​ный элек​трод»), дру​гой — с от​ри​ца​тель​ным.

Сфор​му​ли​ру​ем те​перь ос​нов​ные по​ло​же​ния, ка​саю​щие​ся ре​ги​ст​ра​ции ЭКГ.

· ЭКГ — это за​пись раз​но​сти по​тен​циа​лов, соз​да​вае​мых элек​три​че​ским по​лем серд​ца, ме​ж​ду дву​мя точ​ка​ми на по​верх​но​сти те​ла.

·  XE "ЭКГ:отведения+<2532>"Со​во​куп​ность из этих двух то​чек об​ра​зу​ет так на​зы​вае​мое от​ве​де​ние ЭКГ.
· Во​об​ра​жае​мая пря​мая, со​еди​няю​щая эти две точ​ки, на​зы​ва​ет​ся осью от​ве​де​ния.
· Ось ка​ж​до​го от​ве​де​ния ха​рак​те​ри​зу​ет​ся по​ляр​но​стью (то есть на​ли​чи​ем от​ри​ца​тель​но​го и по​ло​жи​тель​но​го по​лю​сов) и на​прав​ле​ни​ем (уг​лом рас​по​ло​же​ния в той или иной плос​ко​сти). XE "ЭКГ:отведения=<2533>"
 XE "ЭКГ:интегральный вектор+<2534>"Ин​те​граль​ный век​тор как по​ка​за​тель элек​три​че​ско​го по​ля серд​ца

Ко​гда по серд​цу дви​жет​ся вол​на воз​бу​ж​де​ния (рис. 13.14), то на гра​ни​це ме​ж​ду воз​бу​ж​ден​ной (де​по​ля​ри​зо​ван​ной) и не​воз​бу​ж​ден​ной тка​нью, то есть в об​лас​ти фрон​та вол​ны, соз​да​ет​ся раз​ность по​тен​циа​лов (не​воз​бу​ж​ден​ные клет​ки сна​ру​жи за​ря​же​ны по​ло​жи​тель​но, а воз​бу​ж​ден​ные — от​ри​ца​тель​но). Эта раз​ность по​тен​циа​лов и есть ис​точ​ник элек​три​че​ско​го по​ля серд​ца.
В об​лас​ти фрон​та вол​ны соз​да​ет​ся мно​же​ст​во ми​ниа​тюр​ных (эле​мен​тар​ных) ди​по​лей, ка​ж​дый из ко​то​рых мож​но (ус​лов​но!) пред​ста​вить се​бе как па​ру из де​по​ля​ри​зо​ван​ной (по​за​ди фрон​та вол​ны) и не​де​по​ля​ри​зо​ван​ной (впе​ре​ди фрон​та) кле​ток. Ка​ж​дый та​кой эле​мен​тар​ный ди​поль ха​рак​те​ри​зу​ет​ся ди​поль​ным мо​мен​том — век​то​ром, на​прав​лен​ным пер​пен​ди​ку​ляр​но фрон​ту вол​ны от де​по​ля​ри​зо​ван​ной клет​ки к не​де​по​ля​ри​зо​ван​ной (от «ми​ну​са» к «плю​су»).

В ка​ж​дый мо​мент вре​ме​ни все эле​мен​тар​ные ди​поль​ные мо​мен​ты скла​ды​ва​ют​ся по пра​ви​лам сло​же​ния век​то​ров, об​ра​зуя ре​зуль​ти​рую​щий, или ин​те​граль​ный век​тор. Этот ин​те​граль​ный век​тор и есть тот по​ка​за​тель элек​три​че​ско​го по​ля серд​ца, ко​то​рый ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся на ЭКГ.
От​ра​же​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра на ЭКГ

ЭКГ пред​став​ля​ет со​бой за​пись про​ек​ции ин​те​граль​но​го век​то​ра на ось от​ве​де​ния. Ес​ли эта про​ек​ция на​прав​ле​на к по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су от​ве​де​ния, то фор​ми​ру​ет​ся зу​бец, на​прав​лен​ный вверх (по​ло​жи​тель​ный зу​бец) и на​обо​рот (рис. 13.14).

Итак, для то​го что​бы по​нять, как вы​гля​дит ЭКГ в том или ином от​ве​де​нии, на​до знать:

· ка​ко​вы на​прав​ле​ния и по​ляр​но​сти осей от​ве​де​ний;

· как рас​про​стра​ня​ет​ся вол​на воз​бу​ж​де​ния по серд​цу, а от​сю​да — как ве​дет се​бя ин​те​граль​ный век​тор в хо​де сер​деч​но​го цик​ла. XE "ЭКГ:интегральный вектор=<2535>"
 XE "ЭКГ:отведения+<2536>"От​ве​де​ния ЭКГ

Об​щие све​де​ния

Об​ще​при​ня​ты​ми яв​ля​ют​ся 12 от​ве​де​ний ЭКГ:

· 3 стан​дарт​ных от​ве​де​ния от ко​неч​но​стей по Эйн​тхо​ве​ну;

· 3 уси​лен​ных от​ве​де​ния от ко​неч​но​стей по Гольд​бер​ге​ру;

· 6 груд​ных от​ве​де​ний по Виль​со​ну.

Эти от​ве​де​ния де​лят​ся на двух​по​люс​ные (би​по​ляр​ные) и од​но​по​люс​ные (уни​по​ляр​ные):

· при двух​по​люс​ных от​ве​де​ни​ях по​тен​ци​ал ме​ня​ет​ся на обо​их элек​тро​дах (оба элек​тро​да ак​тив​ны);

· при од​но​по​люс​ных от​ве​де​ни​ях по​тен​ци​ал ме​ня​ет​ся на од​ном элек​тро​де (ак​тив​ном), а под вто​рым (ну​ле​вым) — ос​та​ет​ся не​из​мен​ным в хо​де сер​деч​но​го цик​ла.

Три стан​дарт​ных от​ве​де​ния — двух​по​люс​ные, все ос​таль​ные — од​но​по​люс​ные.

При от​ве​де​ни​ях от ко​неч​но​стей (стан​дарт​ных и уси​лен​ных) ре​ги​ст​ри​рую​щие элек​тро​ды на​кла​ды​ва​ют​ся на:

· пра​вую ру​ку, обо​зна​чае​мую R (right — пра​вый);

· ле​вую ру​ку, обо​зна​чае​мую L (left — ле​вый);

· ле​вую но​гу, обо​зна​чае​мую F (foot — но​га)

На пра​вую но​гу при лю​бых от​ве​де​ни​ях на​кла​ды​ва​ет​ся за​зем​ляю​щий элек​трод.

Для од​но​по​люс​ных от​ве​де​ний:

· ну​ле​вой элек​трод об​ра​зу​ет​ся пу​тем объ​е​ди​не​ния элек​тро​дов от пра​вой ру​ки, ле​вой ру​ки и ле​вой но​ги (R + L + F) (та​кой клас​си​че​ский ну​ле​вой элек​трод се​го​дня ис​поль​зу​ет​ся толь​ко для груд​ных от​ве​де​ний, а для уси​лен​ных от​ве​де​ний от ко​неч​но​стей он не​сколь​ко ви​до​из​ме​нен, см. ни​же). Ну​ле​вой элек​трод все​гда при​сое​ди​ня​ет​ся к от​ри​ца​тель​но​му по​лю​су элек​тро​кар​дио​гра​фа;

· ак​тив​ный элек​трод, обо​зна​чае​мый V, все​гда при​сое​ди​ня​ет​ся к по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су элек​тро​кар​дио​гра​фа.

Стан​дарт​ные от​ве​де​ния от ко​неч​но​стей

Стан​дарт​ные от​ве​де​ния (рис. 13.15) — это би​по​ляр​ные от​ве​де​ния; они обо​зна​ча​ют​ся рим​ски​ми циф​ра​ми I, II и III. Для этих от​ве​де​ний элек​тро​ды на​кла​ды​ва​ют​ся сле​дую​щим об​ра​зом:

· I от​ве​де​ние: пра​вая ру​ка — ле​вая ру​ка; по​ло​жи​тель​ный элек​трод на ле​вой ру​ке;

· II от​ве​де​ние: пра​вая ру​ка — ле​вая но​га; по​ло​жи​тель​ный элек​трод на ле​вой но​ге;

· III от​ве​де​ние: ле​вая ру​ка — ле​вая но​га; по​ло​жи​тель​ный элек​трод на ле​вой но​ге.

Уси​лен​ные от​ве​де​ния от ко​неч​но​стей

Это од​но​по​люс​ные от​ве​де​ния (рис. 13.16). Ну​ле​вой элек​трод для этих от​ве​де​ний мо​ди​фи​ци​ро​ван: он об​ра​зу​ет​ся пу​тем от​со​еди​не​ния от стан​дарт​но​го ну​ле​во​го элек​тро​да той ко​неч​но​сти, на ко​то​рую на​ло​жен ак​тив​ный элек​трод.

Уси​лен​ные от​ве​де​ния обо​зна​ча​ют​ся трех​бу​к​вен​ным ко​дом: aVL, aVR и aVF, где:

· a — augmented (уси​лен​ный);

· V — обо​зна​че​ние ак​тив​но​го элек​тро​да;

· L, R, F — обо​зна​че​ние ко​неч​но​сти, на ко​то​рую на​ло​жен ак​тив​ный элек​трод.

На​пом​ним, что ак​тив​ный элек​трод все​гда по​ло​жи​те​лен; сле​до​ва​тель​но, оси этих от​ве​де​ний на​прав​ле​ны к ак​тив​но​му элек​тро​ду.

Груд​ные от​ве​де​ния

Это од​но​по​люс​ные от​ве​де​ния (рис. 13.17). Ну​ле​вой элек​трод для этих от​ве​де​ний стан​дарт​ный (со​еди​не​ние элек​тро​дов от трех ко​неч​но​стей, см. вы​ше). Ак​тив​ный элек​трод на​кла​ды​ва​ют на груд​ную клет​ку в шес​ти оп​ре​де​лен​ных точ​ках, обо​зна​чае​мых 1—6; при этом точ​ка 1 — са​мая пра​вая, точ​ка 6 — са​мая ле​вая (рис. 13.17); точ​ные ко​ор​ди​на​ты этих то​чек мож​но най​ти в лю​бом прак​ти​че​ском по​со​бии по элек​тро​кар​дио​ло​гии. Та​ким об​ра​зом, груд​ные от​ве​де​ния обо​зна​ча​ют​ся V1—V6.
Оси этих от​ве​де​ний на​прав​ле​ны к ак​тив​ным элек​тро​дам, но, в от​ли​чие от стан​дарт​ных и уси​лен​ных от​ве​де​ний, рас​по​ло​же​ны не во фрон​таль​ной, а в го​ри​зон​таль​ной плос​ко​сти (см. ни​же).

Сис​те​мы от​ве​де​ний

От​ве​де​ния груп​пи​ру​ют в сис​те​мы. Су​ще​ст​ву​ют не​сколь​ко спо​со​бов та​кой груп​пи​ров​ки (од​но​по​люс​ные и двух​по​люс​ные от​ве​де​ния; стан​дарт​ные, уси​лен​ные и груд​ные от​ве​де​ния), но в на​стоя​щее вре​мя наи​бо​лее рас​про​стра​нен под​ход, со​глас​но ко​то​ро​му от​ве​де​ния объ​е​ди​ня​ют в за​ви​си​мо​сти от то​го, в ка​кой плос​ко​сти рас​по​ло​же​ны их оси. Вы​де​ля​ют две сис​те​мы от​ве​де​ний, од​на из ко​то​рых по​зво​ля​ет за​ре​ги​ст​ри​ро​вать по​ве​де​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра во фрон​таль​ной, а вто​рая — в го​ри​зон​таль​ной плос​ко​сти (рис. 13.18).

· Сис​те​му от​ве​де​ний во фрон​таль​ной плос​ко​сти об​ра​зу​ют от​ве​де​ния от ко​неч​но​стей — стан​дарт​ные и уси​лен​ные (рис. 13.18, А):

· оси от​ве​де​ний на​прав​ле​ны к по​ло​жи​тель​ным по​лю​сам;

· на​прав​ле​ния осей от​ве​де​ний обо​зна​ча​ют в гра​ду​сах; за 0° при​ни​ма​ют на​прав​ле​ние спра​ва на​ле​во (то есть на​прав​ле​ние оси I от​ве​де​ния к его по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су);

· от​ве​де​ния рас​по​ла​га​ют​ся под уг​ла​ми 30° друг к дру​гу.

· Сис​те​му от​ве​де​ний в го​ри​зон​таль​ной плос​ко​сти об​ра​зу​ют груд​ные от​ве​де​ния (рис. 13.18, Б):

· оси от​ве​де​ний на​прав​ле​ны к по​ло​жи​тель​ным по​лю​сам;

· груд​ные элек​тро​ды рас​по​ла​га​ют​ся в не​по​сред​ст​вен​ной бли​зо​сти от серд​ца, по​это​му груд​ные от​ве​де​ния от​ра​жа​ют, с од​ной сто​ро​ны, по​ве​де​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра в го​ри​зон​таль​ной плос​ко​сти, с дру​гой — ме​ст​ную элек​три​че​скую ак​тив​ность уча​ст​ков серд​ца, рас​по​ло​жен​ных не​по​сред​ст​вен​но под элек​тро​да​ми (см. ни​же, разд. «Груд​ные от​ве​де​ния»). XE "ЭКГ:отведения=<2537>"
Про​ис​хо​ж​де​ние зуб​цов ЭКГ

Здесь мы рас​смот​рим фор​ми​ро​ва​ние ЭКГ во фрон​таль​ной плос​ко​сти, то есть в от​ве​де​ни​ях от ко​неч​но​стей. Осо​бен​но​сти груд​ных от​ве​де​ний бу​дут рас​смот​ре​ны ни​же.
 XE "ЭКГ:зубец P+<2538>"Зу​бец P

Этот зу​бец от​ра​жа​ет де​по​ля​ри​за​цию пред​сер​дий.

 XE "ЭКГ:интегральный вектор+<2546>"Де​по​ля​ри​за​ция пред​сер​дий на​чи​на​ет​ся от пра​во​го верх​не​го уг​ла пра​во​го пред​сер​дия (ме​сто рас​по​ло​же​ния си​ну​со​во​го уз​ла) и да​лее рас​про​стра​ня​ет​ся по мио​кар​ду пред​сер​дий рас​хо​дя​щей​ся кру​го​вой вол​ной (рис. 13.19). Сле​до​ва​тель​но, в те​че​ние все​го вре​ме​ни воз​бу​ж​де​ния пред​сер​дий ин​те​граль​ный век​тор на​прав​лен вниз и вле​во. Из это​го сле​ду​ют на​прав​ле​ние и ве​ли​чи​на зуб​ца P в раз​ных от​ве​де​ни​ях. XE "ЭКГ:зубец P=<2539>"

 XE "ЭКГ:интегральный вектор=<2547>"
 XE "ЭКГ:комплекс QRS+<2540>"Ком​плекс QRS

Этот ком​плекс от​ра​жа​ет де​по​ля​ри​за​цию же​лу​доч​ков.

Про​ис​хо​ж​де​ние

Слож​ная фор​ма ком​плек​са QRS обу​слов​ле​на слож​ным рас​про​стра​не​ни​ем воз​бу​ж​де​ния в же​лу​доч​ках, при ко​то​ром ин​те​граль​ный век​тор не​сколь​ко раз ме​ня​ет свое на​прав​ле​ние. Та​кое рас​про​стра​не​ние обу​слов​ле​но на​ли​чи​ем же​лу​доч​ко​вой про​во​дя​щей сис​те​мы. Ос​нов​ные за​ко​но​мер​но​сти рас​про​стра​не​ния воз​бу​ж​де​ния в же​лу​доч​ках, важ​ные для по​ни​ма​ния ЭКГ, сле​дую​щие (рис. 13.20, А):

·  XE "Гиса пучок+<2542>"вет​ви но​жек пуч​ка Ги​са сте​лют​ся по эн​до​кар​ду;

·  XE "Пуркинье волокна+<2544>"во​лок​на Пур​ки​нье от​хо​дят от них пер​пен​ди​ку​ляр​но вглубь мио​кар​да;

· тон​кий пра​вый же​лу​до​чек во​лок​на Пур​ки​нье про​ши​ва​ют на​сквозь (до​хо​дят до су​бэ​пи​кар​да), тол​стый ле​вый — лишь на 1/3;

· от ле​вой нож​ки пуч​ка Ги​са во​лок​на Пур​ки​нье от​хо​дят уже в об​лас​ти меж​же​лу​доч​ко​вой пе​ре​го​род​ки, от пра​вой — толь​ко в об​лас​ти вер​хуш​ки пра​во​го же​лу​доч​ка; XE "Пуркинье волокна=<2545>"
· воз​бу​ж​де​ние сна​ча​ла бы​ст​ро вы​во​дит​ся на окон​ча​ния во​ло​кон Пур​ки​нье, за​тем мед​лен​нее рас​про​стра​ня​ет​ся по ра​бо​че​му мио​кар​ду (см. вы​ше, разд. «Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва серд​ца»); XE "Гиса пучок=<2543>"
· на ЭКГ от​ра​жа​ет​ся толь​ко воз​бу​ж​де​ние ра​бо​че​го мио​кар​да; элек​три​че​ское по​ле, воз​ни​каю​щее при де​по​ля​ри​за​ции про​во​дя​щей сис​те​мы, слиш​ком ма​ло и не ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся обыч​ны​ми спо​со​ба​ми с по​верх​но​сти те​ла.

Та​ким об​ра​зом, схе​ма воз​бу​ж​де​ния же​лу​доч​ков (и по​ве​де​ния ин​те​граль​но​го век​то​ра де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков) сле​дую​щая.

 XE "ЭКГ:интегральный вектор+<2548>"1. Пер​вый уча​сток, где воз​бу​ж​де​ние вы​хо​дит на ра​бо​чий мио​кард, — это ле​вая по​верх​ность меж​же​лу​доч​ко​вой пе​ре​го​род​ки (здесь по​яв​ля​ют​ся пер​вые во​лок​на Пур​ки​нье). Вол​на воз​бу​ж​де​ния при этом рас​про​стра​ня​ет​ся сле​ва на​пра​во; со​от​вет​ст​вен​но на​прав​лен и ин​те​граль​ный век​тор. Это на​чаль​ный век​тор де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков (рис. 13.20, Б, 1).

2. Да​лее воз​бу​ж​де​ние ох​ва​ты​ва​ет вер​хуш​ку, пол​но​стью про​хо​дит тон​кий пра​вый же​лу​до​чек и ос​та​ет​ся толь​ко вол​на, рас​про​стра​няю​щая​ся в тол​стом ле​вом же​лу​доч​ке. На​прав​ле​ние этой вол​ны — спра​ва на​ле​во (от эн​до​кар​да ле​во​го же​лу​доч​ка к его эпи​кар​ду); со​от​вет​ст​вен​но на​прав​лен и ин​те​граль​ный век​тор. Это ос​нов​ной век​тор де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков (рис. 13.20, Б, 2).

3. По​след​ний уча​сток, ох​ва​ты​вае​мый воз​бу​ж​де​ни​ем, это ос​но​ва​ние ле​во​го же​лу​доч​ка. Вол​на воз​бу​ж​де​ния при этом рас​про​стра​ня​ет​ся спра​ва на​ле​во и сни​зу вверх; со​от​вет​ст​вен​но на​прав​лен и ин​те​граль​ный век​тор. Это ко​неч​ный век​тор де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков (рис. 13.20, Б, 3).

Кон​фи​гу​ра​ция ком​плек​са QRS в том или ином от​ве​де​нии за​ви​сит от то​го, сколь​ко раз ме​ня​ет ин​те​граль​ный век​тор свое на​прав​ле​ние от​но​си​тель​но оси дан​но​го от​ве​де​ния. XE "ЭКГ:интегральный вектор=<2549>" Рас​смот​рим два при​ме​ра.

· В от​ве​де​нии II на рис. 13.20 (ввер​ху спра​ва):

· на​чаль​ный век​тор на​прав​лен к от​ри​ца​тель​но​му по​лю​су; сле​до​ва​тель​но, он про​явит​ся не​боль​шим от​ри​ца​тель​ным зуб​цом;

· ос​нов​ной век​тор на​прав​лен к по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су; сле​до​ва​тель​но, он про​явит​ся вы​со​ким по​ло​жи​тель​ным зуб​цом;

· ко​неч​ный век​тор на​прав​лен к от​ри​ца​тель​но​му по​лю​су; сле​до​ва​тель​но, он про​явит​ся не​боль​шим от​ри​ца​тель​ным зуб​цом.

· В от​ве​де​нии aVR на рис. 13.20 (ввер​ху спра​ва):

· на​чаль​ный век​тор на​прав​лен к по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су; сле​до​ва​тель​но, он про​явит​ся не​боль​шим по​ло​жи​тель​ным зуб​цом;

· ос​нов​ной век​тор на​прав​лен к от​ри​ца​тель​но​му по​лю​су; сле​до​ва​тель​но, он про​явит​ся глу​бо​ким от​ри​ца​тель​ным зуб​цом;

· ко​неч​ный век​тор на​прав​лен к по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су; сле​до​ва​тель​но, он про​явит​ся не​боль​шим по​ло​жи​тель​ным зуб​цом.

Итак, ком​плекс QRS мо​жет иметь са​мую раз​ную кон​фи​гу​ра​цию в за​ви​си​мо​сти от от​ве​де​ния. На рис. 13.20 вид​но, что в не​ко​то​рых от​ве​де​ни​ях от​дель​ные зуб​цы это​го ком​плек​са мо​гут во​все от​сут​ст​во​вать. В свя​зи с этим вста​ет во​прос о том, как обо​зна​чать в раз​ных слу​ча​ях зуб​цы ком​плек​са QRS, то есть об их но​менк​ла​ту​ре.

Но​менк​ла​ту​ра зуб​цов ком​плек​са QRS
Зуб​цом (или зуб​ца​ми) R на​зы​ва​ют толь​ко по​ло​жи​тель​ные зуб​цы ком​плек​са QRS (их мо​жет быть не​сколь​ко), и на​обо​рот, все по​ло​жи​тель​ные зуб​цы это​го ком​плек​са на​зы​ва​ют толь​ко зуб​ца​ми R.

Зуб​ца​ми Q и S на​зы​ва​ют толь​ко от​ри​ца​тель​ные зуб​цы; при этом:

· зуб​цом Q на​зы​ва​ют от​ри​ца​тель​ный зу​бец, ес​ли с не​го на​чи​на​ет​ся ком​плекс QRS (то есть ес​ли пер​вый зу​бец ком​плек​са QRS от​ри​ца​те​лен);

· зуб​ца​ми S на​зы​ва​ют лю​бые от​ри​ца​тель​ные зуб​цы, сле​дую​щие по​сле зуб​ца R.

Та​ким об​ра​зом, ком​плек​сы QRS, при​ве​ден​ные на рис. 13.20, сле​ду​ет обо​зна​чать так:

· I от​ве​де​ние — QR;

· II от​ве​де​ние — QRS;

· III от​ве​де​ние — RS;

· от​ве​де​ние aVR — rSr1 (см. ни​же, «Осо​бые слу​чаи»);

· от​ве​де​ние aVL — QR;

· от​ве​де​ние aVF — RS.

Осо​бые слу​чаи:

· ко​гда зу​бец R пол​но​стью от​сут​ст​ву​ет, ком​плекс QRS пред​став​лен од​ним от​ри​ца​тель​ным зуб​цом. Та​кой ком​плекс на​зы​ва​ет​ся QS;

· ес​ли зуб​цы R мень​ше от​ри​ца​тель​ных зуб​цов ком​плек​са QRS, та​кие зуб​цы R час​то обо​зна​ча​ют r;

· ес​ли зуб​цов R (r) не​сколь​ко, то их ну​ме​ру​ют араб​ски​ми циф​ра​ми (на​при​мер, rSr1). XE "ЭКГ:комплекс QRS=<2541>"
 XE "ЭКГ:зубец T+<2550>"Зу​бец T

Этот зу​бец от​ра​жа​ет ре​по​ля​ри​за​цию же​лу​доч​ков.

Ре​по​ля​ри​за​ция, в от​ли​чие от де​по​ля​ри​за​ции, не рас​про​стра​ня​ет​ся по серд​цу еди​ной вол​ной, а пред​став​ля​ет со​бой про​сто окон​ча​ние ПД то в од​ной, то в дру​гой клет​ке. По​это​му зу​бец T го​раз​до бо​лее из​мен​чив и ме​нее пред​ска​зу​ем, чем зуб​цы P и QRS. В то же вре​мя су​ще​ст​ву​ет од​на за​ко​но​мер​ность: в нор​ме зу​бец T кон​кор​дан​тен ком​плек​су QRS, то есть на​прав​лен в ту же сто​ро​ну, что и этот ком​плекс. В слу​чае, ес​ли зу​бец T на​прав​лен в об​рат​ную сто​ро​ну по срав​не​нию с ком​плек​сом QRS, его на​зы​ва​ют дис​кор​дант​ным.

При​чи​на та​ко​го по​ве​де​ния зуб​ца T в сле​дую​щем (рис. 13.21):

· в клет​ках су​бэ​пи​кар​ди​аль​ных сло​ев по не со​всем по​нят​ным при​чи​нам ПД за​кан​чи​ва​ет​ся бы​ст​рее;

· сле​до​ва​тель​но, ре​по​ля​ри​за​ция в стен​ке же​лу​доч​ка идет от эпи​кар​да к эн​до​кар​ду, то есть в на​прав​ле​нии, об​рат​ном де​по​ля​ри​за​ции (по​след​няя, на​пом​ним, идет от эн​до​кар​да к эпи​кар​ду);

· итак, на​прав​ле​ния рас​про​стра​не​ния де​по​ля​ри​за​ции и ре​по​ля​ри​за​ции про​ти​во​по​лож​ны; но и из​ме​не​ния за​ря​да при этих про​цес​сах так​же про​ти​во​по​лож​ны (при де​по​ля​ри​за​ции знак на​руж​ной по​верх​но​сти кле​ток ме​ня​ет​ся с ми​ну​са на плюс, при ре​по​ля​ри​за​ции — с плю​са на ми​нус). В ре​зуль​та​те век​тор ре​по​ля​ри​за​ции на​прав​лен в ту же сто​ро​ну, что и век​тор де​по​ля​ри​за​ции (рис. 13.21). XE "ЭКГ:зубец T=<2551>"
 XE "Сердце:электрическая ось+<2554>"Элек​три​че​ская ось серд​ца

Оп​ре​де​ле​ние

 XE "Векторкардиограмма+<2556>"Как опи​са​но вы​ше, во вре​мя де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков ин​те​граль​ный век​тор по​сто​ян​но ме​ня​ет свое на​прав​ле​ние, по​сте​пен​но пе​ре​хо​дя от на​чаль​но​го к ос​нов​но​му, а за​тем — к ко​неч​но​му. При этом он опи​сы​ва​ет во фрон​таль​ной плос​ко​сти пет​лю, ко​то​рая на​зы​ва​ет​ся век​тор​кар​дио​грам​мой. Итак, век​тор​кар​дио​грам​ма от​ра​жа​ет по​ве​де​ние век​то​ра в плос​ко​сти, на​при​мер фрон​таль​ной (рис. 13.22, А).

Как вид​но из рис. 13.22, А, век​тор​кар​дио​гра​фи​че​ская пет​ля ха​рак​тер​ным об​ра​зом ори​ен​ти​ро​ва​на спра​ва на​ле​во и свер​ху вниз. Ины​ми сло​ва​ми, у ин​те​граль​но​го век​то​ра во вре​мя де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков есть не​ко​то​рое пре​об​ла​даю​щее на​прав​ле​ние — в нор​ме спра​ва на​ле​во и свер​ху вниз. Это пре​об​ла​даю​щее на​прав​ле​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков на​зы​ва​ет​ся элек​три​че​ской осью серд​ца. Элек​три​че​ская ось серд​ца при​бли​зи​тель​но и в от​сут​ст​вие гру​бой па​то​ло​гии сов​па​да​ет с на​прав​ле​ни​ем са​мо​го боль​шо​го век​то​ра де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков, то есть ос​нов​но​го век​то​ра.

Бо​лее точ​ное оп​ре​де​ле​ние элек​три​че​ской оси серд​ца — сред​нее (за вре​мя де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков) на​прав​ле​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра. XE "Векторкардиограмма=<2557>"
По​ло​же​ние

Для оцен​ки по​ло​же​ния элек​три​че​ской оси серд​ца ис​поль​зу​ют сис​те​му от​ве​де​ний во фрон​таль​ной плос​ко​сти (см. вы​ше, разд. «Сис​те​мы от​ве​де​ний»), вы​ра​жая по​ло​же​ние элек​три​че​ской оси серд​ца в гра​ду​сах (рис. 13.22, Б):

· нор​маль​ное по​ло​же​ние — 30—70°;

· го​ри​зон​таль​ное по​ло​же​ние — 0—30°;

· вер​ти​каль​ное по​ло​же​ние — 70—90°;

· от​кло​не​ние вле​во — <0°;

· от​кло​не​ние впра​во — >90°.

Из​ме​ре​ние

Су​ще​ст​ву​ет ряд спо​со​бов оп​ре​де​ле​ния элек​три​че​ской оси серд​ца, но са​мый про​стой из них сле​дую​щий: на​прав​ле​ние элек​три​че​ской оси серд​ца при​мер​но сов​па​да​ет с осью то​го от​ве​де​ния, в ко​то​ром ам​пли​ту​да ком​плек​са QRS мак​си​маль​на.

При этом под ам​пли​ту​дой ком​плек​са QRS сле​ду​ет по​ни​мать аб​со​лют​ную ве​ли​чи​ну ал​геб​раи​че​ской сум​мы всех его зуб​цов. Ины​ми сло​ва​ми, элек​три​че​ская ось серд​ца бу​дет сов​па​дать с от​ве​де​ни​ем № 2 из трех при​ве​ден​ных ни​же, так как по аб​со​лют​ной ве​ли​чи​не ам​пли​ту​да ком​плек​са QRS в нем боль​ше, чем в от​ве​де​нии № 1, а ал​геб​раи​че​ская сум​ма зуб​цов от​ве​де​ния № 3 близ​ка к ну​лю.
Из​ме​не​ния

Су​ще​ст​ву​ют три при​чи​ны из​ме​не​ний элек​три​че​ской оси серд​ца:

· из​ме​не​ния ана​то​ми​че​ской оси серд​ца;

· ги​пер​тро​фии же​лу​доч​ков;

· на​ру​ше​ния внут​ри​же​лу​доч​ко​во​го про​ве​де​ния.

Из​ме​не​ния элек​три​че​ской оси серд​ца при на​ру​ше​ни​ях внут​ри​же​лу​доч​ко​во​го про​ве​де​ния (на​при​мер, при бло​ка​дах но​жек пуч​ка Ги​са) рас​смат​ри​ва​ют​ся на кли​ни​че​ских дис​ци​п​ли​нах (впро​чем, кон​фи​гу​ра​цию ЭКГ и, со​от​вет​ст​вен​но, по​ло​же​ние элек​три​че​ской оси серд​ца, лег​ко мож​но вы​вес​ти, зная об​ласть рас​по​ло​же​ния бло​ка​ды и об​щие прин​ци​пы век​тор​но​го ана​ли​за). Здесь мы крат​ко ос​та​но​вим​ся на из​ме​не​ни​ях ана​то​ми​че​ской оси серд​ца и ги​пер​тро​фи​ях же​лу​доч​ков.

Из​ме​не​ния ана​то​ми​че​ской оси серд​ца

Элек​три​че​ская ось серд​ца по по​нят​ным при​чи​нам все​гда от​кло​ня​ет​ся в ту же сто​ро​ну, что и ана​то​ми​че​ская ось серд​ца. При вер​ти​каль​ном по​ло​же​нии серд​ца («ви​ся​чее серд​це») на​блю​да​ет​ся и вер​ти​каль​ное по​ло​же​ние элек​три​че​ской оси серд​ца, при го​ри​зон​таль​ном по​ло​же​нии серд​ца («ле​жа​чее серд​це») — го​ри​зон​таль​ное по​ло​же​ние элек​три​че​ской оси серд​ца.

Ги​пер​тро​фии же​лу​доч​ков

Здесь важ​но пом​нить, что элек​три​че​ская ось серд​ца от​ра​жа​ет сред​нее за вре​мя де​по​ля​ри​за​ции же​лу​доч​ков на​прав​ле​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра. При ги​пер​тро​фии ка​ко​го-ли​бо же​лу​доч​ка по не​му в те​че​ние боль​ше​го вре​ме​ни бу​дет ид​ти вол​на воз​бу​ж​де​ния, сле​до​ва​тель​но (по​сколь​ку эта вол​на идет от эн​до​кар​да к эпи​кар​ду) ин​те​граль​ный век​тор бу​дет доль​ше на​прав​лен в сто​ро​ну это​го же​лу​доч​ка. По​это​му элек​три​че​ская ось серд​ца все​гда от​кло​ня​ет​ся в сто​ро​ну ги​пер​тро​фи​ро​ван​но​го же​лу​доч​ка. XE "Сердце:электрическая ось=<2555>"
 XE "ЭКГ:отведения:грудные+<2552>"Груд​ные от​ве​де​ния

Осо​бен​но​сти груд​ных от​ве​де​ний обу​слов​ле​ны дву​мя мо​мен​та​ми:

· эти от​ве​де​ния, со​от​вет​ст​вен​но рас​по​ло​же​ни​ям их осей, от​ра​жа​ют по​ве​де​ние ин​те​граль​но​го век​то​ра в го​ри​зон​таль​ной плос​ко​сти;

· элек​тро​ды при груд​ных от​ве​де​ни​ях рас​по​ла​га​ют​ся не​по​сред​ст​вен​но над серд​цем, и по​то​му на ре​ги​ст​ри​руе​мую ЭКГ влия​ет как сум​мар​ная элек​три​че​ская ак​тив​ность серд​ца (ин​те​граль​ный век​тор), так и ме​ст​ная элек​три​че​ская ак​тив​ность (не​по​сред​ст​вен​но под элек​тро​дом).

Влия​ние ме​ст​ной элек​три​че​ской ак​тив​но​сти про​яв​ля​ет​ся дву​мя осо​бен​но​стя​ми.

1. Не​боль​шой па​то​ло​ги​че​ский очаг мо​жет про​явить​ся из​ме​не​ния​ми толь​ко в об​лас​ти од​но​го-двух груд​ных от​ве​де​ний, что чрез​вы​чай​но важ​но для вы​яв​ле​ния та​ких оча​гов.

2. На груд​ных от​ве​де​ни​ях от​ра​жа​ет​ся ход вол​ны от эн​до​кар​да к эпи​кар​ду в об​лас​ти элек​тро​да. По​ка вол​на при​бли​жа​ет​ся к эпи​кар​ду, она дви​жет​ся в сто​ро​ну элек​тро​да, и ин​те​граль​ный век​тор на​прав​лен к по​ло​жи​тель​но​му по​лю​су (на​пом​ним, что ак​тив​ный элек​трод все​гда по​ло​жи​те​лен). В это вре​мя зу​бец ЭКГ на​прав​лен вверх, то есть ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся зу​бец R. Ко​гда вол​на до​хо​дит до эпи​кар​да, зу​бец R дос​ти​га​ет пи​ка, и на​чи​на​ет​ся его спад. Та​ким об​ра​зом:

· вре​мя от на​ча​ла до пи​ка зуб​ца R от​ра​жа​ет вре​мя дви​же​ния вол​ны от эн​до​кар​да к эпи​кар​ду в об​лас​ти элек​тро​да; это вре​мя на​зы​ва​ет​ся  XE "Время внутреннего отклонения<2558>"вре​ме​нем внут​рен​не​го от​кло​не​ния, и оно име​ет боль​шое ди​аг​но​сти​че​ское зна​че​ние, уве​ли​чи​ва​ясь, на​при​мер, при ги​пер​тро​фи​ях же​лу​доч​ков. Так, при ги​пер​тро​фии пра​во​го же​лу​доч​ка вол​на бу​дет доль​ше ид​ти к элек​тро​ду в пра​вых от​ве​де​ни​ях (V1—V2), и вре​мя внут​рен​не​го от​кло​не​ния в них уве​ли​чит​ся;

· в пра​вых от​ве​де​ни​ях (V1—V2), рас​по​ло​жен​ных над тон​ким пра​вым же​лу​доч​ком, вре​мя внут​рен​не​го от​кло​не​ния ма​ло; зу​бец R так​же мал, и он бы​ст​ро сме​ня​ет​ся глу​бо​ким зуб​цом S (рис. 13.23);

· в ле​вых от​ве​де​ни​ях (V5—V6), рас​по​ло​жен​ных над тол​стым ле​вым же​лу​доч​ком, вре​мя внут​рен​не​го от​кло​не​ния су​ще​ст​вен​но боль​ше; зу​бец R так​же вы​сок, а зу​бец S вы​ра​жен сла​бо;

· в про​ме​жу​точ​ных от​ве​де​ни​ях (V3—V4) зуб​цы R и S при​мер​но рав​ны друг дру​гу. То от​ве​де​ние, в ко​то​ром они наи​бо​лее близ​ки по ам​пли​ту​де, на​зы​ва​ет​ся пе​ре​ход​ной зо​ной. На​ря​ду со вре​ме​нем внут​рен​не​го от​кло​не​ния она име​ет важ​ное зна​че​ние для ди​аг​но​сти​ки ги​пер​тро​фий же​лу​доч​ков. XE "ЭКГ=<2500>"

 XE "ЭКГ:векторная теория=<2531>"

 XE "ЭКГ:отведения:грудные=<2553>"
На​сос​ная функ​ция серд​ца

 XE "Сердце:цикл+<2559>"Сер​деч​ный цикл

Здесь мы под​роб​но рас​смот​рим по​сле​до​ва​тель​ность дея​тель​но​сти серд​ца во вре​мя од​но​го пол​но​го цик​ла со​кра​ще​ния и рас​слаб​ле​ния, то есть од​но​го сер​деч​но​го цик​ла. Вы​ше («Об​щие прин​ци​пы ра​бо​ты серд​ца») мы опи​са​ли эту по​сле​до​ва​тель​ность в са​мых об​щих чер​тах, вы​де​лив в ней три фа​зы — сис​то​лу пред​сер​дий, сис​то​лу же​лу​доч​ков и об​щую пау​зу. Од​на​ко по​сколь​ку глав​ны​ми на​со​са​ми серд​ца слу​жат же​лу​доч​ки, для опи​са​ния на​сос​ной функ​ции серд​ца под сер​деч​ным цик​лом по​ни​ма​ют цикл ра​бо​ты же​лу​доч​ков, в ко​то​ром че​ре​ду​ют​ся за​пол​не​ние же​лу​доч​ков кро​вью и вы​брос ими кро​ви в ар​те​рии.

 XE "Сердце:клапаны+<2563>"Ра​бо​та кла​па​нов серд​ца

На вхо​де и вы​хо​де обо​их же​лу​доч​ков рас​по​ла​га​ют​ся кла​па​ны. Дея​тель​ность кла​па​нов в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни обу​слов​ли​ва​ет осо​бен​но​сти сер​деч​но​го цик​ла. Эта дея​тель​ность опи​сы​ва​ет​ся сле​дую​щи​ми за​ко​но​мер​но​стя​ми.

· Кла​па​ны про​пус​ка​ют по​ток кро​ви в на​прав​ле​нии от ве​ноз​но​го от​де​ла к ар​те​ри​аль​но​му:

· ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные — из пред​сер​дий в же​лу​доч​ки;

· по​лу​лун​ные — из же​лу​доч​ков в ар​те​рии.

· Кла​па​ны не про​пус​ка​ют по​ток кро​ви в об​рат​ном на​прав​ле​нии.

· Кла​па​ны от​кры​ва​ют​ся, ко​гда дав​ле​ние кро​ви с ве​ноз​ной сто​ро​ны ста​но​вит​ся боль​ше, чем с ар​те​ри​аль​ной:

· ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные — ко​гда дав​ле​ние в пред​сер​ди​ях ста​но​вит​ся боль​ше, чем в же​лу​доч​ках;

· по​лу​лун​ные — ко​гда дав​ле​ние в же​лу​доч​ках ста​но​вит​ся боль​ше, чем в ар​те​ри​ях.
· Кла​па​ны за​кры​ва​ют​ся при об​рат​ном со​от​но​ше​нии дав​ле​ний.

Та​ким об​ра​зом:
· на про​тя​же​нии боль​шей час​ти сис​то​лы же​лу​доч​ков по​лу​лун​ные кла​па​ны от​кры​ты, а ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные — за​кры​ты; это обес​пе​чи​ва​ет вы​брос кро​ви в ар​те​рии и не​воз​мож​ность об​рат​но​го за​бро​са кро​ви в пред​сер​дия;

· на про​тя​же​нии боль​шей час​ти диа​сто​лы же​лу​доч​ков ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны от​кры​ты, а по​лу​лун​ные — за​кры​ты; это обес​пе​чи​ва​ет по​сту​п​ле​ние кро​ви из пред​сер​дий и не​воз​мож​ность об​рат​но​го то​ка кро​ви из ар​те​рий;

· име​ют​ся два ко​рот​ких про​ме​жут​ка вре​ме​ни, ко​гда за​кры​ты и те, и дру​гие кла​па​ны (пе​рио​ды замк​ну​тых кла​па​нов): это на​ча​ло сис​то​лы, ко​гда ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны за​хлоп​ну​лись, но по​лу​лун​ные еще не от​кры​лись, и на​ча​ло диа​сто​лы, ко​гда по​лу​лун​ные кла​па​ны за​хлоп​ну​лись, но ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные еще не от​кры​лись. Они со​от​вет​ст​ву​ют фа​зам изо​во​лю​ми​че​ско​го со​кра​ще​ния и изо​во​лю​ми​че​ско​го рас​слаб​ле​ния, см. ни​же.

 XE "Сердце:тоны+<2565>"При за​хло​пы​ва​нии кла​па​нов, рез​ких из​ме​не​ни​ях дав​ле​ний и по​то​ков кро​ви в серд​це, виб​ра​ции сте​нок же​лу​доч​ков воз​ни​ка​ют осо​бые зву​ки — то​ны серд​ца:
· при за​хло​пы​ва​нии ат​рио​вен​три​ку​ляр​ных кла​па​нов — I тон;
· при за​хло​пы​ва​нии по​лу​лун​ных кла​па​нов — II тон;
· при уст​рем​ле​нии кро​ви в же​лу​доч​ки по​сле от​кры​ва​ния ат​рио​вен​три​ку​ляр​ных кла​па​нов — III тон;
· при со​кра​ще​нии пред​сер​дий и вбра​сы​ва​нии кро​ви в же​лу​доч​ки — не​по​сто​ян​ный IV тон.
I и II то​ны все​гда вы​слу​ши​ва​ют​ся при ау​скуль​та​ции серд​ца. III и IV то​ны мож​но за​пи​сать толь​ко ме​то​дом  XE "Фонокардиография<2567>"фо​но​кар​дио​гра​фии, и да​же с по​мо​щью это​го ме​то​да IV тон в нор​ме ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся ред​ко.
 XE "Систола+<2568>"По​сле​до​ва​тель​ность сер​деч​но​го цик​ла

Сер​деч​ный цикл со​сто​ит из двух ос​нов​ных час​тей:

· сис​то​лы, во вре​мя ко​то​рой же​лу​доч​ки вы​бра​сы​ва​ют кровь;

· диа​сто​лы, во вре​мя ко​то​рой же​лу​доч​ки за​пол​ня​ют​ся кро​вью.

Обе эти ос​нов​ные час​ти сер​деч​но​го цик​ла де​лят на пе​рио​ды, а те, в свою оче​редь, на фа​зы.
Рас​смот​рим под​роб​но по​сле​до​ва​тель​ность со​кра​ще​ния же​лу​доч​ков на при​ме​ре ле​во​го же​лу​доч​ка. Из​ме​не​ния внут​ри​же​лу​доч​ко​во​го дав​ле​ния и объ​е​ма и не​ко​то​рых дру​гих по​ка​за​те​лей, важ​ных для по​ни​ма​ния сер​деч​но​го цик​ла, по​ка​за​ны на рис. 13.24. На этом ри​сун​ке при​ве​де​ны кри​вые:

· дав​ле​ния в ле​вом же​лу​доч​ке;

· дав​ле​ния в аор​те;

· объ​е​ма ле​во​го же​лу​доч​ка;

· ЭКГ;

· фо​но​кар​дио​грам​ма.

Сис​то​ла

1. Со​кра​ще​нию же​лу​доч​ков пред​ше​ст​ву​ет их воз​бу​ж​де​ние, ко​то​рое от​ра​жа​ет​ся на ЭКГ ком​плек​сом QRS. По​ка все серд​це не ох​ва​че​но воз​бу​ж​де​ни​ем, кар​дио​мио​ци​ты со​кра​ща​ют​ся не син​хрон​но, и та​кое со​кра​ще​ние не спо​соб​но по​вы​сить дав​ле​ние в же​лу​доч​ке; сле​до​ва​тель​но, ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны ос​та​ют​ся от​кры​ты​ми, а по​лу​лун​ные — за​кры​ты​ми (см. вы​ше, разд. «Ра​бо​та кла​па​нов серд​ца»). Это фа​за асин​хрон​но​го со​кра​ще​ния. Та​ким об​ра​зом:

· при​зна​ком на​ча​ла этой фа​зы слу​жит на​ча​ло ком​плек​са QRS на ЭКГ;

· во вре​мя этой фа​зы дав​ле​ние в же​лу​доч​ке не ме​ня​ет​ся;

· во вре​мя этой фа​зы ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны от​кры​ты, по​лу​лун​ные — за​кры​ты.

2. Да​лее кар​дио​мио​ци​ты на​чи​на​ют со​кра​щать​ся син​хрон​но, и дав​ле​ние в же​лу​доч​ке на​рас​та​ет. Это сра​зу при​во​дит к за​хло​пы​ва​нию ат​рио​вен​три​ку​ляр​ных кла​па​нов, и на фо​но​кар​дио​грам​ме воз​ни​ка​ет I тон. По​ка дав​ле​ние в же​лу​доч​ке не пре​вы​си​ло дав​ле​ние в аор​те, по​лу​лун​ные кла​па​ны ос​та​ют​ся за​кры​ты​ми. Сле​до​ва​тель​но, в эту фа​зу замк​ну​ты и ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные, и по​лу​лун​ные кла​па​ны, и объ​ем же​лу​доч​ка не ме​ня​ет​ся. Это фа​за  XE "Сердце:изоволюмическое сокращение<2572>"изо​во​лю​ми​че​ско​го со​кра​ще​ния (изо​во​лю​ми​че​ский — ха​рак​те​ри​зую​щий​ся по​сто​ян​ным объ​е​мом). Та​ким об​ра​зом:

· при​зна​ком на​ча​ла этой фа​зы слу​жат: 1) за​хло​пы​ва​ние ат​рио​вен​три​ку​ляр​ных кла​па​нов; 2) на​ча​ло по​вы​ше​ния дав​ле​ния в же​лу​доч​ке; 3) I тон на фо​но​кар​дио​грам​ме;

· во вре​мя этой фа​зы дав​ле​ние в же​лу​доч​ке на​рас​та​ет, а объ​ем же​лу​доч​ка не ме​ня​ет​ся;

· во вре​мя этой фа​зы и ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные, и по​лу​лун​ные кла​па​ны за​кры​ты.

Фа​за асин​хрон​но​го со​кра​ще​ния и фа​за изо​во​лю​ми​че​ско​го со​кра​ще​ния со​став​ля​ют пе​ри​од на​пря​же​ния.
3. Ко​гда дав​ле​ние в же​лу​доч​ке ста​но​вит​ся вы​ше, чем в аор​те, по​лу​лун​ные кла​па​ны от​кры​ва​ют​ся и на​чи​на​ет​ся вы​брос кро​ви. Объ​ем же​лу​доч​ка при этом сни​жа​ет​ся, а дав​ле​ние в аор​те по​вы​ша​ет​ся. Это пе​ри​од из​гна​ния. Та​ким об​ра​зом:

· при​зна​ком на​ча​ла это​го пе​рио​да слу​жат: 1) от​кры​ва​ние по​лу​лун​ных кла​па​нов; 2) на​ча​ло умень​ше​ния объ​е​ма же​лу​доч​ка; 3) на​ча​ло по​вы​ше​ния дав​ле​ния в аор​те;

· во вре​мя этой фа​зы дав​ле​ние и в же​лу​доч​ке, и в аор​те на​рас​та​ет, а объ​ем же​лу​доч​ка сни​жа​ет​ся;

· во вре​мя это​го пе​рио​да ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны за​кры​ты, по​лу​лун​ные — от​кры​ты.

Пе​ри​од на​пря​же​ния и пе​ри​од из​гна​ния со​став​ля​ют сис​то​лу же​лу​доч​ка. XE "Систола=<2569>"
 XE "Диастола+<2570>"Диа​сто​ла

1. По​сле со​кра​ще​ния же​лу​до​чек на​чи​на​ет рас​слаб​лять​ся, и дав​ле​ние в нем па​да​ет. Че​рез ка​кое-то вре​мя дав​ле​ние в же​лу​доч​ке ста​но​вит​ся ни​же, чем в аор​те, и по​лу​лун​ные кла​па​ны за​кры​ва​ют​ся; на фо​но​кар​дио​грам​ме воз​ни​ка​ет II тон. По​сколь​ку дав​ле​ние в же​лу​доч​ке все же ос​та​ет​ся вы​ше, чем в пред​сер​ди​ях, ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны так​же за​кры​ты. По​это​му по ме​ре даль​ней​ше​го рас​слаб​ле​ния же​лу​доч​ка дав​ле​ние в нем про​дол​жа​ет па​дать, но кровь в же​лу​до​чек не по​сту​па​ет и его объ​ем не ме​ня​ет​ся. Это фа​за  XE "Сердце:изоволюмическое расслабление<2573>"изо​во​лю​ми​че​ско​го рас​слаб​ле​ния. Та​ким об​ра​зом:

· при​зна​ком на​ча​ла этой фа​зы слу​жат: 1) за​хло​пы​ва​ние по​лу​лун​ных кла​па​нов; 2) II тон на фо​но​кар​дио​грам​ме;

· во вре​мя этой фа​зы дав​ле​ние в же​лу​доч​ке па​да​ет, а его объ​ем не ме​ня​ет​ся;

· во вре​мя этой фа​зы и ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные, и по​лу​лун​ные кла​па​ны за​кры​ты.

2. Ко​гда дав​ле​ние в же​лу​доч​ке ста​но​вит​ся ни​же, чем в пред​сер​ди​ях, от​кры​ва​ют​ся ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны, и кровь, на​ко​пив​шая​ся к это​му вре​ме​ни в пред​сер​ди​ях в ре​зуль​та​те по​сто​ян​но​го при​то​ка из вен, бы​ст​ро за​пол​ня​ет же​лу​доч​ки. Это фа​за бы​ст​ро​го на​пол​не​ния. Да​лее кровь про​дол​жа​ет по​сту​пать из вен че​рез пред​сер​дия в же​лу​доч​ки, но уже зна​чи​тель​но мед​лен​нее. Это фа​за мед​лен​но​го на​пол​не​ния. Вме​сте взя​тые, эти фа​зы со​став​ля​ют пе​ри​од на​пол​не​ния. Его глав​ная осо​бен​ность — по​вы​ше​ние объ​е​ма же​лу​доч​ков. Та​ким об​ра​зом:

· при​зна​ком на​ча​ла это​го пе​рио​да слу​жат: 1) от​кры​ва​ние ат​рио​вен​три​ку​ляр​ных кла​па​нов; 2) на​ча​ло по​вы​ше​ния объ​е​ма же​лу​доч​ка;

· во вре​мя это​го пе​рио​да объ​ем же​лу​доч​ка на​рас​та​ет, а дав​ле​ние в нем не ме​ня​ет​ся;

· во вре​мя это​го пе​рио​да ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны от​кры​ты, по​лу​лун​ные — за​кры​ты.

Важ​но, что ос​нов​ное на​пол​не​ние же​лу​доч​ков кро​вью про​ис​хо​дит имен​но в этот пе​ри​од; вбра​сы​ва​ние кро​ви пред​сер​дия​ми во вре​мя их со​кра​ще​ния име​ет го​раз​до мень​шее зна​че​ние.

3. На​ко​нец, в са​мом кон​це диа​сто​лы же​лу​доч​ков со​кра​ща​ют​ся пред​сер​дия, вбра​сы​вая в же​лу​доч​ки не​ко​то​рое до​пол​ни​тель​ное ко​ли​че​ст​во кро​ви (так на​зы​вае​мая пред​серд​ная под​кач​ка). В это вре​мя на ЭКГ воз​ни​ка​ет зу​бец P, а на фо​но​кар​дио​грам​ме (в нор​ме — ред​ко!) IV тон. Это  XE "Пресистола<2574>"пре​сис​то​ла. Та​ким об​ра​зом:

· при​зна​ком на​ча​ла этой фа​зы слу​жит зу​бец P на ЭКГ и (ред​ко) IV тон на фо​но​кар​дио​грам​ме;

· во вре​мя этой фа​зы объ​ем же​лу​доч​ка не​сколь​ко на​рас​та​ет;

· во вре​мя этой фа​зы ат​рио​вен​три​ку​ляр​ные кла​па​ны от​кры​ты, по​лу​лун​ные — за​кры​ты.

Фа​за изо​во​лю​ми​че​ско​го рас​слаб​ле​ния, пе​ри​од на​пол​не​ния и пре​сис​то​ла со​став​ля​ют диа​сто​лу же​лу​доч​ка1.
1 При​ве​де​ны ос​нов​ные фа​зы сер​деч​но​го цик​ла, имею​щие важ​ное прак​ти​че​ское и тео​ре​ти​че​ское зна​че​ние. Име​ют​ся и не​боль​шие до​пол​не​ния, ко​то​рые здесь бы​ли опу​ще​ны. XE "Сердце:цикл=<2560>"

 XE "Сердце:клапаны=<2564>"

 XE "Сердце:тоны=<2566>"

 XE "Диастола=<2571>"
По​ка​за​те​ли на​сос​ной функ​ции серд​ца

 XE "Сердечный выброс+<2575>"Глав​ный по​ка​за​тель лю​бо​го на​со​са — это его про​из​во​ди​тель​ность, то есть объ​ем жид​ко​сти, пе​ре​ка​чи​вае​мый в еди​ни​цу вре​ме​ни. Для серд​ца это ми​нут​ный объ​ем кро​ви, на​зы​вае​мый так​же сер​деч​ным вы​бро​сом. Он по​ка​зы​ва​ет, сколь​ко кро​ви вы​бра​сы​ва​ет серд​це в ар​те​рии (ле​вый же​лу​до​чек в аор​ту ли​бо пра​вый — в ле​гоч​ную ар​те​рию) за од​ну ми​ну​ту, и в по​кое со​став​ля​ет око​ло 5 л/мин.

По​сколь​ку серд​це — пуль​си​рую​щий на​сос, име​ют​ся так​же по​ка​за​те​ли, от​ра​жаю​щие его на​сос​ную функ​цию за один удар. Это:

·  XE "Сердце:конечно-диастолический объем+<2578>"ко​неч​но-диа​сто​ли​че​ский объ​ем — ко​ли​че​ст​во кро​ви, имею​щее​ся в же​лу​доч​ке не​по​сред​ст​вен​но пе​ред сис​то​лой;

·  XE "Сердце:ударный объем+<2580>"удар​ный объ​ем — ко​ли​че​ст​во кро​ви, вы​бра​сы​вае​мое же​лу​доч​ком за од​ну сис​то​лу;

·  XE "Сердце:конечно-систолический объем+<2582>"ко​неч​но-сис​то​ли​че​ский объ​ем — ко​ли​че​ст​во кро​ви, ос​таю​щее​ся в же​лу​доч​ке по​сле сис​то​лы.

Ра​зу​ме​ет​ся, в нор​ме:

КДО = УО + КСО,

(1)

где КДО — ко​неч​но-диа​сто​ли​че​ский объ​ем; УО — удар​ный объ​ем; КСО — ко​неч​но-сис​то​ли​че​ский объ​ем1.
1 В па​то​ло​гии мо​жет быть, на​при​мер, об​рат​ный за​брос кро​ви в пред​сер​дия, и то​гда это урав​не​ние не вы​пол​ня​ет​ся.

Сер​деч​ный вы​брос (ми​нут​ный объ​ем кро​ви) свя​зан с удар​ным объ​е​мом урав​не​ни​ем:

СВ = УО  ЧСС,
(2)

где СВ — сер​деч​ный вы​брос; УО — удар​ный объ​ем; ЧСС — час​то​та сер​деч​ных со​кра​ще​ний. XE "Сердце:конечно-диастолический объем=<2579>"

 XE "Сердечный выброс=<2576>"

 XE "Сердце:ударный объем=<2581>"

 XE "Сердце:конечно-систолический объем=<2583>"
 XE "Сердце:регуляция+<2584>"Ре​гу​ля​ция дея​тель​но​сти серд​ца

Об​щие прин​ци​пы

При изу​че​нии ре​гу​ля​ции дея​тель​но​сти серд​ца на​до от​ве​тить на два во​про​са: 1) как уст​рое​ны ре​гу​ли​рую​щие сис​те​мы? 2) как реа​ги​ру​ют на их влия​ния ре​гу​ли​руе​мые струк​ту​ры? Пер​вый во​прос мы рас​смот​рим в раз​де​ле «Ин​нер​ва​ция серд​ца», вто​рой — в раз​де​ле «Ре​гу​ля​тор​ные влия​ния на раз​лич​ные свой​ст​ва серд​ца».

В за​ви​си​мо​сти от то​го, ка​кие сис​те​мы ре​гу​ли​ру​ют дея​тель​ность серд​ца, вы​де​ля​ют влия​ния:

· нерв​ные;
· гу​мо​раль​ные;
· мио​ген​ные (это ре​гу​ля​тор​ные ре​ак​ции, на ко​то​рые спо​соб​на са​ма по се​бе сер​деч​ная мыш​ца в от​сут​ст​вие нерв​ных и гу​мо​раль​ных влия​ний).

В за​ви​си​мо​сти от то​го, на ка​кие струк​ту​ры и функ​ции серд​ца ока​зы​ва​ют​ся ре​гу​ля​тор​ные влия​ния, вы​де​ля​ют, в со​от​вет​ст​вии с че​тырь​мя фи​зио​ло​ги​че​ски​ми свой​ст​ва​ми серд​ца, че​ты​ре ви​да влия​ний:

· хро​но​троп​ные — на ав​то​ма​тизм;

· дро​мо​троп​ные — на про​во​ди​мость;

· бат​мо​троп​ные — на воз​бу​ди​мость;

· ино​троп​ные — на со​кра​ти​мость.

 XE “Симпатическая нервная система:влияние на сердце+<2588>"

 XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на сердце+<2590>"Нерв​ные влия​ния на серд​це осу​ще​ст​в​ля​ют​ся па​ра​сим​па​ти​че​ски​ми (блу​ж​даю​щи​ми) нер​ва​ми, вы​де​ляю​щи​ми ме​диа​тор аце​тил​хо​лин, и сим​па​ти​че​ски​ми нер​ва​ми, вы​де​ляю​щи​ми ме​диа​тор но​рад​ре​на​лин. Глав​ный гу​мо​раль​ный фак​тор, влияю​щий на дея​тель​ность серд​ца, — гор​мон моз​го​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков ад​ре​на​лин.

· Сим​па​ти​че​ские нер​вы и ад​ре​на​лин ока​зы​ва​ют на серд​це сти​му​ли​рую​щие эф​фек​ты.

· Па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы ока​зы​ва​ют на серд​це тор​моз​ные эф​фек​ты.

Мио​ген​ные влия​ния, по клас​си​че​ским пред​став​ле​ни​ям, за​тра​ги​ва​ют толь​ко си​лу сер​деч​ных со​кра​ще​ний (то есть су​ще​ст​ву​ют толь​ко ино​троп​ные мио​ген​ные влия​ния).

 XE "Сердце:иннервация+<2586>"Ин​нер​ва​ция серд​ца

Те​ла пре​ганг​лио​нар​ных па​ра​сим​па​ти​че​ских ней​ро​нов за​ле​га​ют в про​дол​го​ва​том моз​ге, по​стганг​лио​нар​ных — в стен​ке серд​ца (ин​тра​му​раль​но).

Те​ла пре​ганг​лио​нар​ных сим​па​ти​че​ских ней​ро​нов за​ле​га​ют в бо​ко​вых ро​гах I—III груд​ных сег​мен​тов спин​но​го моз​га, по​стганг​лио​нар​ных — в шей​ных и верх​нем груд​ном уз​лах сим​па​ти​че​ско​го ство​ла.

По па​ра​сим​па​ти​че​ским и сим​па​ти​че​ским во​лок​нам к серд​цу по​сто​ян​но по​сту​па​ет им​пуль​са​ция — это так на​зы​вае​мый то​нус па​ра​сим​па​ти​че​ских и сим​па​ти​че​ских нер​вов, или про​сто па​ра​сим​па​ти​че​ский и сим​па​ти​че​ский то​нус. В со​стоя​нии по​коя па​ра​сим​па​ти​че​ский то​нус дос​та​точ​но вы​ра​жен, а сим​па​ти​че​ский — срав​ни​тель​но не​ве​лик. По​это​му в по​кое пре​об​ла​да​ют по​сто​ян​ные тор​моз​ные влия​ния на серд​це, что соз​да​ет воз​мож​ность для бы​ст​ро​го уси​ле​ния его дея​тель​но​сти. XE "Сердце:иннервация=<2587>"
Ре​гу​ля​тор​ные влия​ния на раз​лич​ные свой​ст​ва серд​ца

 XE “Катехоламины:влияние на сердце+<2599>"По​сколь​ку глав​ный гу​мо​раль​ный фак​тор, уча​ст​вую​щий в ре​гу​ля​ции дея​тель​но​сти серд​ца — это гор​мон ад​ре​на​лин, дей​ст​вую​щий поч​ти оди​на​ко​во с сим​па​ти​че​ским ме​диа​то​ром но​рад​ре​на​ли​ном, мы рас​смот​рим нерв​ные и гу​мо​раль​ные влия​ния на при​ме​ре дей​ст​вия на серд​це аце​тил​хо​ли​на и ка​те​хо​ла​ми​нов (ад​ре​на​ли​на и но​рад​ре​на​ли​на).

 XE "Хронотропные влияния+<2594>"Хро​но​троп​ные влия​ния

Об​щие по​ло​же​ния

Хро​но​троп​ные влия​ния — это влия​ния на ав​то​ма​тизм ве​ду​ще​го во​ди​те​ля рит​ма, то есть (в нор​ме) на час​то​ту раз​ря​дов си​ну​со​во​го уз​ла. Нерв​ные и гу​мо​раль​ные фак​то​ры влия​ют на эту час​то​ту, из​ме​няя (рис. 13.3):

· мак​си​маль​ный диа​сто​ли​че​ский по​тен​ци​ал, ли​бо

· ско​рость спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции.

 XE "Ацетилхолин:влияние на сердце+<2604>"Аце​тил​хо​лин

· Эф​фект: от​ри​ца​тель​ный (сни​же​ние час​то​ты раз​ря​дов).

· Элек​тро​фи​зио​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы (рис. 13.25, А):
· в ма​лых кон​цен​тра​ци​ях — умень​ше​ние ско​ро​сти спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции;

· в боль​ших кон​цен​тра​ци​ях, кро​ме то​го, уве​ли​че​ние (по аб​со​лют​ной ве​ли​чи​не) мак​си​маль​но​го диа​сто​ли​че​ско​го по​тен​циа​ла, то есть ги​пер​по​ля​ри​за​ция клет​ки.

· Ион​ные ме​ха​низ​мы:
· в ма​лых кон​цен​тра​ци​ях — сни​же​ние про​ни​цае​мо​сти мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов и, как след​ст​вие, умень​ше​ние вхо​да каль​ция в фа​зу спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции и ско​ро​сти спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции (см. вы​ше, разд. «Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва серд​ца»);

· в боль​ших кон​цен​тра​ци​ях — от​кры​ва​ние осо​бых хе​мо​чув​ст​ви​тель​ных ка​лие​вых ка​на​лов ( XE “Каналы ионные:холиночувствительные калиевые<2601>"хо​ли​но​чув​ст​ви​тель​ных ка​лие​вых ка​на​лов), уси​ле​ние вы​хо​да ка​лия, ги​пер​по​ля​ри​за​ция.

Ка​те​хо​ла​ми​ны

· Эф​фект: по​ло​жи​тель​ный (по​вы​ше​ние час​то​ты раз​ря​дов).

· Элек​тро​фи​зио​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы (рис. 13.25, Б): по​вы​ше​ние ско​ро​сти спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции.

· Ион​ные ме​ха​низ​мы: по​вы​ше​ние про​ни​цае​мо​сти мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов и, как след​ст​вие, уве​ли​че​ние вхо​да каль​ция в фа​зу спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции и ско​ро​сти спон​тан​ной диа​сто​ли​че​ской де​по​ля​ри​за​ции. XE "Хронотропные влияния=<2595>"
 XE "Дромотропные влияния+<2602>"Дро​мо​троп​ные влия​ния

Об​щие по​ло​же​ния

Под дро​мо​троп​ны​ми влия​ния​ми по​ни​ма​ют влия​ния на про​во​ди​мость в ат​рио​вен​три​ку​ляр​ном уз​ле, а имен​но:

· влия​ния на ско​рость про​ве​де​ния, то есть на дли​тель​ность ат​рио​вен​три​ку​ляр​ной за​держ​ки;

· влия​ния на ла​биль​ность ат​рио​вен​три​ку​ляр​но​го уз​ла, то есть на ко​ли​че​ст​во им​пуль​сов, ко​то​рое спо​со​бен про​вес​ти этот узел в еди​ни​цу вре​ме​ни.

Аце​тил​хо​лин

· Эф​фект: от​ри​ца​тель​ный (сни​же​ние ско​ро​сти про​ве​де​ния и ла​биль​но​сти в ат​рио​вен​три​ку​ляр​ном уз​ле).

· Элек​тро​фи​зио​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы: сни​же​ние ам​пли​ту​ды и кру​тиз​ны ПД и, как след​ст​вие, ско​ро​сти и ла​биль​но​сти про​ве​де​ния (гл. 1).

· Ион​ные ме​ха​низ​мы: сни​же​ние про​ни​цае​мо​сти мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов, от​ве​чаю​щих за фа​зу де​по​ля​ри​за​ции ПД (см. вы​ше, разд. «Фи​зио​ло​ги​че​ские свой​ст​ва серд​ца»); от​сю​да умень​ше​ние ам​пли​ту​ды и кру​тиз​ны ПД.

Ка​те​хо​ла​ми​ны

Эф​фект: по​ло​жи​тель​ный (по​вы​ше​ние ско​ро​сти про​ве​де​ния и ла​биль​но​сти в ат​рио​вен​три​ку​ляр​ном уз​ле).

· Элек​тро​фи​зио​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы: по​вы​ше​ние ам​пли​ту​ды и кру​тиз​ны ПД.
· Ион​ные ме​ха​низ​мы: по​вы​ше​ние про​ни​цае​мо​сти мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов. XE "Дромотропные влияния=<2603>"
 XE "Батмотропные влияния+<2606>"Бат​мо​троп​ные влия​ния

Это влия​ния на воз​бу​ди​мость мио​кар​да (на​пом​ним, что по​ка​за​те​лем воз​бу​ди​мо​сти слу​жит по​ро​го​вая си​ла раз​дра​жи​те​ля). Счи​та​ет​ся, что в нор​ме эти влия​ния не су​ще​ст​ву​ют. В не​ко​то​рых па​то​ло​ги​че​ских ус​ло​ви​ях ка​те​хо​ла​ми​ны мо​гут по​вы​шать воз​бу​ди​мость мио​кар​да. XE "Батмотропные влияния=<2607>"
 XE "Инотропные влияния+<2608>"Ино​троп​ные влия​ния

Аце​тил​хо​лин

· Эф​фект: от​ри​ца​тель​ный (сни​же​ние си​лы со​кра​ще​ний).

· Мо​ле​ку​ляр​ные ме​ха​низ​мы (ос​нов​ные): сни​же​ние про​ни​цае​мо​сти мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов, умень​ше​ние по​сту​п​ле​ния Ca2+ в сар​ко​плаз​му (то есть к ни​тям ак​ти​на и мио​зи​на).

· Точ​ки при​ло​же​ния: аце​тил​хо​лин (и па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы) ока​зы​ва​ет вы​ра​жен​ное от​ри​ца​тель​ное влия​ние на си​лу со​кра​ще​ния пред​сер​дий, то​гда как его влия​ние на же​лу​доч​ки ме​нее вы​ра​же​но и за​ви​сит от ви​да жи​вот​но​го, ис​ход​ных ус​ло​вий и пр.

Ка​те​хо​ла​ми​ны

· Эф​фект: по​ло​жи​тель​ный (по​вы​ше​ние си​лы со​кра​ще​ний).

· Мо​ле​ку​ляр​ные ме​ха​низ​мы (ос​нов​ные): по​вы​ше​ние про​ни​цае​мо​сти мед​лен​ных каль​цие​вых ка​на​лов, уве​ли​че​ние по​сту​п​ле​ния Ca2+ в сар​ко​плаз​му (то есть к ни​тям ак​ти​на и мио​зи​на).

· Точ​ки при​ло​же​ния: ка​те​хо​ла​ми​ны (и сим​па​ти​че​ские нер​вы) рез​ко по​вы​ша​ют си​лу со​кра​ще​ний как пред​сер​дий, так и же​лу​доч​ков. XE “Парасимпатическая нервная система:влияние на сердце=<2591>"

 XE “Симпатическая нервная система:влияние на сердце=<2589>"

 XE “Катехоламины:влияние на сердце=<2600>"

 XE "Ацетилхолин:влияние на сердце=<2605>"
 XE "Инотропные влияния:миогенные+<2610>"Мио​ген​ные влия​ния

Об​щие по​ло​же​ния

По​ня​тие «мио​ген​ные влия​ния», как уже го​во​ри​лось, от​но​сит​ся к ре​гу​ля​тор​ным ре​ак​ци​ям, на ко​то​рые спо​соб​на изо​ли​ро​ван​ная сер​деч​ная мыш​ца, в от​сут​ст​вие нерв​ных и гу​мо​раль​ных воз​дей​ст​вий. Су​ще​ст​ву​ет три ви​да та​ких влия​ний.

1.  XE "Хроноинотропная зависимость+<2612>"Хро​нои​но​троп​ная за​ви​си​мость — за​ви​си​мость си​лы со​кра​ще​ний от их час​то​ты.

2. Эф​фект  XE "Старлинга эффект+<2614>"Стар​лин​га — за​ви​си​мость си​лы со​кра​ще​ния от сте​пе​ни рас​тя​же​ния серд​ца (то есть сте​пе​ни его на​пол​не​ния кро​вью).

3. Эф​фект  XE "Анрепа$эффект+<2616>"Ан​ре​па — за​ви​си​мость си​лы со​кра​ще​ний от со​про​тив​ле​ния со​кра​ще​нию серд​ца (то есть из​гна​нию кро​ви).

Хро​нои​но​троп​ная за​ви​си​мость

· Сущ​ность: чем боль​ше час​то​та со​кра​ще​ний сер​деч​ной мыш​цы, тем силь​нее со​кра​ще​ния.

· Ме​ха​низм: по​сколь​ку при ка​ж​дом ПД че​рез мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы вхо​дит Ca2+, при час​тых ПД Ca2+ на​ка​п​ли​ва​ет​ся в кар​дио​мио​ци​те, а имен​но в сар​ко​плаз​ма​ти​че​ском ре​ти​ку​лу​ме. Сле​до​ва​тель​но, при ка​ж​дом оче​ред​ном ПД бу​дет боль​ше вы​брос Ca2+ из ре​ти​ку​лу​ма, а зна​чит, и си​ла со​кра​ще​ний.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл: при дан​ном эф​фек​те воз​рас​та​ет не толь​ко си​ла со​кра​ще​ния, но и ско​рость со​кра​ще​ния и рас​слаб​ле​ния. Сле​до​ва​тель​но, сис​то​ла за​вер​ша​ет​ся бы​ст​рее, и ос​та​ет​ся боль​ше вре​ме​ни для на​пол​не​ния серд​ца, что при вы​со​кой час​то​те со​кра​ще​ний чрез​вы​чай​но важ​но. XE "Хроноинотропная зависимость=<2613>"
Эф​фект Стар​лин​га (Фран​ка—Стар​лин​га)

· Сущ​ность: чем боль​ше рас​тя​же​ние сер​деч​ной мыш​цы пе​ред со​кра​ще​ни​ем, тем силь​нее со​кра​ще​ние.

· Ме​ха​низм: чем боль​ше рас​тя​ну​та мыш​ца, тем мень​ше пе​ре​кры​ва​ют​ся друг с дру​гом ак​ти​но​вые ни​ти, сле​до​ва​тель​но, тем боль​ше пло​щадь их кон​так​та с мио​зи​но​вы​ми ни​тя​ми и боль​ше об​ра​зу​ет​ся ак​то​мио​зи​но​вых мос​ти​ков (гл. 3); со​от​вет​ст​вен​но, боль​ше и об​щая энер​гия со​кра​ще​ния (рис. 13.26). Это глав​ный, хо​тя не един​ст​вен​ный ме​ха​низм эф​фек​та Стар​лин​га.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл: для серд​ца в це​лом боль​шее рас​тя​же​ние оз​на​ча​ет боль​шее на​пол​не​ние, а бо​лее силь​ное со​кра​ще​ние — боль​ший удар​ный объ​ем. Сле​до​ва​тель​но, чем боль​ше кро​ви при​те​ка​ет к серд​цу, тем боль​ше кро​ви оно вы​бра​сы​ва​ет; бла​го​да​ря это​му серд​це пе​ре​ка​чи​ва​ет всю при​те​каю​щую к не​му кровь. Не​ко​то​рые ав​то​ры, и пре​ж​де все​го сам Стар​линг, ви​де​ли в этом глав​ный ме​ха​низм ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки: на​при​мер, при фи​зи​че​ской на​груз​ке ра​бо​таю​щие мыш​цы по​да​ют к серд​цу боль​шее ко​ли​че​ст​во кро​ви, оно в от​вет на это ав​то​ма​ти​че​ски уве​ли​чи​ва​ет свой вы​брос и тем са​мым удов​ле​тво​ря​ют​ся по​треб​но​сти ор​га​низ​ма в по​вы​шен​ном кро​во​то​ке. Дру​гие от​во​дят эф​фек​ту Стар​лин​га бо​лее скром​ную роль.

·  XE "Преднагрузка:сердца+<2620>"Ис​ход​ное рас​тя​же​ние серд​ца, то есть его на​пол​не​ние, на​зы​ва​ют на​груз​кой объ​е​мом, или пред​на​груз​кой, так как это ис​ход​ное рас​тя​же​ние дей​ст​ву​ет на серд​це еще пе​ред тем, как оно на​чи​на​ет со​кра​щать​ся. Та​ким об​ра​зом, эф​фект Стар​лин​га мож​но оп​ре​де​лить как по​вы​ше​ние ра​бо​ты серд​ца в от​вет на уве​ли​че​ние пред​на​груз​ки. Под​роб​нее об осо​бен​но​стях мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния с пред​на​груз​кой см. в гл. 3, а о зна​че​нии пред​на​груз​ки для на​сос​ной функ​ции серд​ца — ни​же, в разд. «На​груз​ка серд​ца и ино​троп​ное со​стоя​ние мио​кар​да».

Эф​фект Ан​ре​па

· Сущ​ность: чем боль​ше со​про​тив​ле​ние со​кра​ще​нию, тем силь​нее со​кра​ще​ние.

· Ме​ха​низм: спо​рен.

· Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл: для серд​ца в це​лом со​про​тив​ле​ние со​кра​ще​нию соз​да​ет​ся дав​ле​ни​ем в ар​те​ри​ях (для ле​во​го же​лу​доч​ка — в аор​те). При по​вы​ше​нии это​го дав​ле​ния рас​тет си​ла со​кра​ще​ний и ра​бо​та серд​ца. Ес​ли бы не бы​ло дан​но​го эф​фек​та, то по​вы​ше​ние дав​ле​ния в аор​те при​ве​ло бы к сни​же​нию удар​но​го объ​е​ма (ра​бо​та серд​ца рав​на про​из​ве​де​нию дав​ле​ния на вы​бра​сы​вае​мый объ​ем, A = P  V; ес​ли бы ра​бо​та не воз​рас​та​ла, то уве​ли​че​ние P ав​то​ма​ти​че​ски вы​зва​ло бы сни​же​ние V). Та​ким об​ра​зом, бла​го​да​ря эф​фек​ту Ан​ре​па удар​ный объ​ем не па​да​ет при по​вы​ше​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния (в фи​зио​ло​ги​че​ском диа​па​зо​не).

·  XE "Посленагрузка:сердца+<2618>"Со​про​тив​ле​ние со​кра​ще​нию серд​ца, то есть ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, на​зы​ва​ют на​груз​кой со​про​тив​ле​ни​ем, или по​сле​нагруз​кой (по​ст​нагруз​кой), так как это со​про​тив​ле​ние дей​ст​ву​ет на серд​це толь​ко по​сле то​го, как оно на​чи​на​ет со​кра​щать​ся. Та​ким об​ра​зом, эф​фект Ан​ре​па мож​но оп​ре​де​лить как по​вы​ше​ние ра​бо​ты серд​ца в от​вет на уве​ли​че​ние по​сле​нагруз​ки. Под​роб​нее об осо​бен​но​стях мы​шеч​но​го со​кра​ще​ния с по​сле​нагруз​кой см. в гл. 3, а о зна​че​нии по​сле​нагруз​ки для на​сос​ной функ​ции серд​ца — ни​же, в разд. «На​груз​ка серд​ца и ино​троп​ное со​стоя​ние мио​кар​да». XE "Инотропные влияния:миогенные=<2611>"

 XE "Анрепа$эффект=<2617>"
 XE "Сердце:сократимость+<2622>"

 XE "Сердце:сократимость:индексы+<2624>"

 XE "Сердце:инотропное состояние+<2626>"На​груз​ка серд​ца и ино​троп​ное со​стоя​ние мио​кар​да

Из при​ве​ден​но​го здесь об​су​ж​де​ния ино​троп​ных влия​ний мож​но уви​деть, что со​кра​ти​тель​ная ак​тив​ность серд​ца (си​ла его со​кра​ще​ний, вы​пол​няе​мая за один удар ра​бо​та, удар​ный объ​ем и дру​гие по​ка​за​те​ли) за​ви​сит от двух фак​то​ров: на​груз​ки серд​ца (пред​на​груз​ки и по​сле​нагруз​ки) и соб​ст​вен​но​го со​кра​ти​тель​но​го со​стоя​ния мио​кар​да. Это соб​ст​вен​ное со​кра​ти​тель​ное со​стоя​ние мио​кар​да, не за​ви​ся​щее от на​груз​ки, на​зы​ва​ют его ино​троп​ным со​стоя​ни​ем, или со​кра​ти​мо​стью. Имен​но ино​троп​ное со​стоя​ние мио​кар​да уси​ли​ва​ет​ся при дей​ст​вии ка​те​хо​ла​ми​нов и сни​жа​ет​ся при дей​ст​вии аце​тил​хо​ли​на; кро​ме то​го, оно ме​ня​ет​ся при ги​пер​тро​фи​ях серд​ца, по​ра​же​ни​ях мио​кар​да и пр. Та​ким об​ра​зом, тер​мин «со​кра​ти​мость» в кар​дио​ло​гии име​ет два зна​че​ния: в ши​ро​ком смыс​ле сло​ва — это од​но из фи​зио​ло​ги​че​ских свойств серд​ца, а имен​но его спо​соб​ность со​кра​щать​ся; в уз​ком смыс​ле сло​ва — это си​но​ним ино​троп​но​го со​стоя​ния мио​кар​да.

Мы уз​на​ли так​же, что по​вы​ше​ние на​груз​ки ве​дет к уси​ле​нию со​кра​ти​тель​ной ак​тив​но​сти серд​ца, то есть улуч​ше​нию его на​сос​ной функ​ции (по​вы​ше​ние пред​на​груз​ки — по ме​ха​низ​му Стар​лин​га, по​сле​нагруз​ки — по ме​ха​низ​му Ан​ре​па). Од​на​ко это спра​вед​ли​во толь​ко для фи​зио​ло​ги​че​ских зна​че​ний на​гру​зок и для нор​маль​но​го серд​ца; ес​ли на​груз​ка чрез​мер​на (слиш​ком ве​лик при​ток кро​ви к серд​цу или ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние), то па​то​ло​ги​че​ски из​ме​нен​ное серд​це мо​жет с та​кой на​груз​кой не спра​вить​ся, и то​гда его на​сос​ная функ​ция ухуд​шит​ся.

Оче​вид​но, что для кли​ни​ки важ​ны по​ка​за​те​ли, от​ра​жаю​щие ино​троп​ное со​стоя​ние серд​ца, но не за​ви​ся​щие от на​груз​ки: имен​но та​кие по​ка​за​те​ли по​зво​ля​ют оце​нить со​стоя​ние соб​ст​вен​но мио​кар​да (на​при​мер, при ре​ше​нии во​про​са об опе​ра​ции на серд​це). Эти по​ка​за​те​ли на​зы​ва​ют​ся ин​дек​са​ми со​кра​ти​мо​сти. Су​ще​ст​ву​ет не​сколь​ко де​сят​ков та​ких ин​дек​сов, но наи​бо​лее рас​про​стра​не​ны сле​дую​щие два:

· мак​си​маль​ная ско​рость на​рас​та​ния дав​ле​ния в же​лу​доч​ке, обо​зна​чае​мая (dP/dt)max;

· фрак​ция вы​бро​са:

 XE "Фракция выброса+<2628>"ФВ = (УО/КДО)  100%,
(3)

где ФВ — фрак​ция вы​бро​са, УО — удар​ный объ​ем, КДО — ко​неч​но-диа​сто​ли​че​ский объ​ем (то есть объ​ем кро​ви, со​дер​жа​щий​ся в серд​це не​по​сред​ст​вен​но пе​ред со​кра​ще​ни​ем). Ины​ми сло​ва​ми, фрак​ция вы​бро​са по​ка​зы​ва​ет, ка​кую часть (в про​цен​тах) от со​дер​жа​щей​ся в серд​це кро​ви оно вы​бра​сы​ва​ет при ка​ж​дом со​кра​ще​нии. XE "Фракция выброса=<2629>"

 XE "Инотропные влияния=<2609>"

 XE "Старлинга эффект=<2615>"

 XE "Посленагрузка:сердца=<2619>"

 XE "Преднагрузка:сердца=<2621>"

 XE "Сердце:инотропное состояние=<2627>"

 XE "Сердце:сократимость:индексы=<2625>"

 XE "Сердце:сократимость=<2623>"
 XE "Катехоламины:влияние на сердце+<2630>"

 XE "Ацетилхолин:влияние на сердце+<2632>"Био​хи​ми​че​ские и фар​ма​ко​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы нерв​ных и гу​мо​раль​ных влия​ний

 XE "Адренорецепторы:бета-адренорецепторы:в сердце+<2634>"Фар​ма​ко​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы

·  XE "M-холинорецепторы:в сердце+<2636>"Дей​ст​вие ка​те​хо​ла​ми​нов на серд​це опо​сре​до​ва​но сти​му​ля​ци​ей -ад​ре​но​ре​цеп​то​ров мио​кар​да.

· Дей​ст​вие аце​тил​хо​ли​на на серд​це опо​сре​до​ва​но сти​му​ля​ци​ей  XE "M-холинорецепторы:в сердце+<2334>"M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ров мио​кар​да.

Под​роб​нее об этих ре​цеп​то​рах см. в гл. 6.

Био​хи​ми​че​ские ме​ха​низ​мы

Из вы​ше​из​ло​жен​но​го вид​но, что глав​ной точ​кой при​ло​же​ния нерв​ных влия​ний на серд​це слу​жат мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы. Кро​ме то​го, аце​тил​хо​лин мо​жет дей​ст​во​вать и на хо​ли​но​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы. Рас​смот​рим, как пе​ре​да​ют​ся сиг​на​лы от ад​ре​но- и хо​ли​но​ре​цеп​то​ров к этим ка​на​лам.

 XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с G-белками:в сердце+<2641>"И -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры, и M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры серд​ца от​но​сят​ся к ре​цеп​то​рам, со​пря​жен​ным с G-бел​ка​ми (гл. 7).

Бе​та-ад​ре​но​ре​цеп​то​ры

· Сти​му​ля​ция -ад​ре​но​ре​цеп​то​ров ка​те​хо​ла​ми​на​ми при​во​дит к ак​ти​ва​ции бел​ка Gs.
·  XE "Каналы ионные:медленные кальциевые:в сердце+<2638>"Этот бе​лок, в свою оче​редь, дей​ст​ву​ет на мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы, по​вы​шая ве​ро​ят​ность их от​кры​ва​ния в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию.

· Кро​ме то​го, бе​лок Gs сти​му​ли​ру​ет аде​ни​лат​цик​ла​зу (от​сю​да s — сти​му​ли​рую​щий), что за​пус​ка​ет по​сле​до​ва​тель​ность: об​ра​зо​ва​ние цАМФ  ак​ти​ва​ция про​те​ин​ки​на​зы A  фос​фо​ри​ли​ро​ва​ние ря​да внут​ри​кле​точ​ных бел​ков, от​ве​чаю​щих за ре​гу​ля​цию транс​пор​та Ca2+ и за ме​та​бо​ли​че​ские про​цес​сы в кар​дио​мио​ци​тах,  до​пол​ни​тель​ное по​вы​ше​ние си​лы со​кра​ще​ний и ско​ро​сти рас​слаб​ле​ния серд​ца.

M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ры

· Сти​му​ля​ция M-хо​ли​но​ре​цеп​то​ров аце​тил​хо​ли​ном при​во​дит к ак​ти​ва​ции бел​ка Gi.
· Этот бе​лок, в свою оче​редь, дей​ст​ву​ет на мед​лен​ные каль​цие​вые ка​на​лы, сни​жая ве​ро​ят​ность их от​кры​ва​ния в от​вет на де​по​ля​ри​за​цию. XE "Каналы ионные:медленные кальциевые:в сердце=<2639>"
· В не​ко​то​рых клет​ках (в ча​ст​но​сти, си​ну​со​во​го уз​ла) бе​лок Gi дей​ст​ву​ет так​же на  XE "Каналы ионные:холиночувствительные калиевые<2640>"хо​ли​но​чув​ст​ви​тель​ные ка​лие​вые ка​на​лы, вы​зы​вая их от​кры​ва​ние (и, сле​до​ва​тель​но, ги​пер​по​ля​ри​за​цию клет​ки).

· Кро​ме то​го, бе​лок Gi ин​ги​би​ру​ет аде​ни​лат​цик​ла​зу (от​сю​да i — ин​ги​би​рую​щий), что по​дав​ля​ет опи​сан​ную вы​ше по​сле​до​ва​тель​ность, за​пус​кае​мую -ад​ре​но​ре​цеп​то​ра​ми; сле​до​ва​тель​но, этот эф​фект аце​тил​хо​ли​на осу​ще​ст​в​ля​ет​ся толь​ко на фо​не дей​ст​вия на серд​це ка​те​хо​ла​ми​нов. XE "M-холинорецепторы:в сердце=<2335>"

 XE "Сердце:регуляция=<2585>"

 XE "Ацетилхолин:влияние на сердце=<2633>"

 XE "Катехоламины:влияние на сердце=<2631>"

 XE "Адренорецепторы:бета-адренорецепторы:в сердце=<2635>"

 XE "M-холинорецепторы:в сердце=<2637>"

 XE "Рецепторы клеточные:сопряженные с G-белками:в сердце=<2642>"
Глава 14. Фи​зио​ло​гия кро​во​об​ра​ще​ния

 XE "Кровообращения круги+<2645>"Строе​ние сис​те​мы кро​во​об​ра​ще​ния

Сис​те​ма кро​во​об​ра​ще​ния со​сто​ит из двух кру​гов (рис. 14.1):

· боль​шо​го (сис​тем​но​го), обес​пе​чи​ваю​ще​го кро​во​снаб​же​ние ор​га​нов;

· ма​ло​го (ле​гоч​но​го), обес​пе​чи​ваю​ще​го га​зо​об​мен в лег​ких (на​сы​ще​ние кро​ви ки​сло​ро​дом и от​да​чу уг​ле​ки​сло​го га​за).

Цир​ку​ля​ция кро​ви по кру​гам кро​во​об​ра​ще​ния про​ис​хо​дит сле​дую​щим об​ра​зом:

· ле​вый же​лу​до​чек вы​бра​сы​ва​ет кровь в аор​ту, с ко​то​рой на​чи​на​ет​ся боль​шой круг кро​во​об​ра​ще​ния;

· прой​дя че​рез боль​шой круг, кровь при​те​ка​ет в пра​вое пред​сер​дие по верх​ней и ниж​ней по​лым ве​нам;

· из пра​во​го пред​сер​дия кровь по​сту​па​ет в пра​вый же​лу​до​чек;

· пра​вый же​лу​до​чек вы​бра​сы​ва​ет кровь в ле​гоч​ную ар​те​рию (ле​гоч​ный ствол), от ко​то​рой на​чи​на​ет​ся ма​лый круг кро​во​об​ра​ще​ния;

· прой​дя че​рез ма​лый круг, кровь при​те​ка​ет в ле​вое пред​сер​дие по че​ты​рем ле​гоч​ным ве​нам;

· из ле​во​го пред​сер​дия кровь по​сту​па​ет в ле​вый же​лу​до​чек.

В ка​пил​ля​рах боль​шо​го кру​га кровь от​да​ет тка​ням ки​сло​род, пре​вра​ща​ясь тем са​мым из ар​те​ри​аль​ной в ве​ноз​ную. На​про​тив, в ка​пил​ля​рах ма​ло​го кру​га (ле​гоч​ных) кровь обо​га​ща​ет​ся ки​сло​ро​дом, пре​вра​ща​ясь из ве​ноз​ной в ар​те​ри​аль​ную. Та​ки об​ра​зом, в ве​нах ма​ло​го кру​га и ар​те​ри​ях боль​шо​го кру​га те​чет ар​те​ри​аль​ная (на​сы​щен​ная ки​сло​ро​дом) кровь, а в ве​нах боль​шо​го кру​га и ар​те​ри​ях ма​ло​го кру​га — ве​ноз​ная (бед​ная ки​сло​ро​дом) кровь (рис. 14.1). XE "Кровообращения круги=<2646>"
 XE "Гемодинамика:функции+<2647>"Функ​ция ге​мо​ди​на​ми​ки

Глав​ная функ​ция ге​мо​ди​на​ми​ки — транс​порт​ная (дос​тав​ка к клет​кам ки​сло​ро​да, суб​стра​тов, гор​мо​нов, фак​то​ров им​мун​ной за​щи​ты; от​ток от кле​ток ме​та​бо​ли​тов; пе​ре​нос тем​пе​ра​ту​ры ме​ж​ду ядром и обо​лоч​кой те​ла и т. д.).

Глав​ная цель ге​мо​ди​на​ми​ки — дос​тав​ка кро​ви ка​ж​до​му ор​га​ну долж​на со​от​вет​ст​во​вать его по​треб​но​стям в кро​во​снаб​же​нии («ка​ж​до​му — по по​треб​но​стям»). XE "Гемодинамика:функции=<2648>"
 XE "Гемодинамика:показатели+<2649>"По​ка​за​те​ли ге​мо​ди​на​ми​ки

 XE "Скорость кровотока:объемная+<2655>"Объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка

Объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка — это объ​ем кро​ви, про​те​каю​щий че​рез оп​ре​де​лен​ное по​пе​реч​ное се​че​ние со​су​да (на​при​мер, че​рез аор​ту в об​лас​ти ее вы​хо​да из ле​во​го же​лу​доч​ка) или не​сколь​ких со​су​дов, то есть че​рез со​су​ди​стый бас​сейн (на​при​мер, че​рез моз​го​вые со​су​ды) за еди​ни​цу вре​ме​ни:

Q = V/t,

(4),

где Q — объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка; V — объ​ем кро​ви; t — вре​мя.

Со​от​вет​ст​вен​но, объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка из​ме​ря​ет​ся в еди​ни​цах объ​е​ма, по​де​лен​ных на еди​ни​цы вре​ме​ни, ча​ще все​го — в лит​рах в ми​ну​ту или мил​ли​лит​рах в ми​ну​ту.

Объ​ем​ную ско​рость кро​во​то​ка час​то на​зы​ва​ют так​же рас​хо​дом кро​ви, по​то​ком кро​ви, про​сто кро​во​то​ком (на​при​мер, моз​го​вой кро​во​ток, по​чеч​ный кро​во​ток и пр.) или пер​фу​зи​ей (на​при​мер, по​чеч​ная пер​фу​зия, ле​гоч​ная пер​фу​зия и пр.).

 XE "Сердечный выброс+<2657>"Объ​ем​ную ско​рость кро​во​то​ка во всем боль​шом (или ма​лом) кру​ге кро​во​об​ра​ще​ния мож​но оп​ре​де​лить как ко​ли​че​ст​во кро​ви, про​хо​дя​щее за ми​ну​ту че​рез боль​шой (или ма​лый) круг, или как ко​ли​че​ст​во кро​ви, вы​бра​сы​вае​мое серд​цем за ми​ну​ту в аор​ту или ле​гоч​ную ар​те​рию. По​это​му ее на​зы​ва​ют ми​нут​ным объ​е​мом кро​ви или, ча​ще, сер​деч​ным вы​бро​сом. В по​кое сер​деч​ный вы​брос со​став​ля​ет око​ло 5 л/мин. XE "Сердечный выброс=<2658>"
Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние: объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка от​ра​жа​ет дос​тав​ку кро​ви к ор​га​нам (или от​ток кро​ви от них), а тем са​мым — глав​ную функ​цию (транс​порт​ную) и цель ге​мо​ди​на​ми​ки. Ос​нов​ные ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки на​прав​ле​ны имен​но на то, что​бы объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка со​от​вет​ст​во​ва​ла по​треб​но​стям ор​га​нов в кро​во​то​ке. Та​ким об​ра​зом, объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка — глав​ный по​ка​за​тель ге​мо​ди​на​ми​ки, и имен​но ее сни​же​ние при​во​дит к са​мым тя​же​лым на​ру​ше​ни​ям кро​во​об​ра​ще​ния — ише​мии (умень​ше​нию объ​ем​ной ско​ро​сти кро​во​то​ка в от​дель​ном ор​га​не) или шо​ку (умень​ше​нию объ​ем​ной ско​ро​сти кро​во​то​ка во всей сис​те​ме кро​во​об​ра​ще​ния, то есть сер​деч​но​го вы​бро​са). XE "Скорость кровотока:объемная=<2656>"
 XE "Давление:кровяное+<2659>"Дав​ле​ние

Дав​ле​ние в кро​вя​ном рус​ле тра​ди​ци​он​но из​ме​ря​ет​ся в мил​ли​мет​рах ртут​но​го стол​ба, ре​же — в сан​ти​мет​рах вод​но​го стол​ба или в пас​ка​лях (Па).

Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние: дав​ле​ние (точ​нее — раз​ность дав​ле​ний) слу​жит дви​жу​щей си​лой кро​во​то​ка (лю​бая жид​кость те​чет из об​лас​ти вы​со​ко​го дав​ле​ния в об​ласть низ​ко​го дав​ле​ния); см. ни​же, разд. «За​ко​ны ге​мо​ди​на​ми​ки». Дав​ле​ние в ка​пил​ля​рах слу​жит так​же дви​жу​щей си​лой фильт​ра​ции (гл. 9). XE "Давление:кровяное=<2660>"
 XE "Сопротивление:сосудистое+<2671>"Со​про​тив​ле​ние

Со​про​тив​ле​ние дви​же​нию кро​ви по со​су​дам за​ви​сит от:

· ра​диу​са со​су​да (чем ши​ре со​суд, тем мень​ше со​про​тив​ле​ние);

· дли​ны со​су​да (чем длин​нее со​суд, тем боль​ше со​про​тив​ле​ние);

·  XE "Кровь:вязкость+<2677>"вяз​ко​сти кро​ви (чем вы​ше вяз​кость, тем боль​ше со​про​тив​ле​ние).

Влия​ние всех этих фак​то​ров от​ра​же​но в фор​му​ле

R = 8l/r4,

(5)

где R — со​про​тив​ле​ние;  — вяз​кость кро​ви; l — дли​на со​су​да; r — ра​ди​ус со​су​да. XE "Кровь:вязкость=<2678>"
Важ​но, что со​про​тив​ле​ние об​рат​но про​пор​цио​наль​но ра​диу​су со​су​да в чет​вер​той сте​пе​ни; это оз​на​ча​ет, что да​же не​боль​шое из​ме​не​ние про​све​та со​су​да при​ве​дет к рез​ко​му из​ме​не​нию со​про​тив​ле​ния (на​при​мер, при умень​ше​нии ра​диу​са в 2 раза со​про​тив​ле​ние воз​рас​тет в 16 раз).

 XE "Сосуды:последовательное соединение+<2679>"При по​сле​до​ва​тель​ном со​еди​не​нии со​су​дов (или со​су​ди​стых ру​сел) их со​про​тив​ле​ния скла​ды​ва​ют​ся, по​сколь​ку скла​ды​ва​ют​ся их дли​ны:

R = R1 + R2,

(6)

где R — сум​мар​ное со​про​тив​ле​ние двух по​сле​до​ва​тель​но со​еди​нен​ных со​су​дов; R1 и R2 — со​про​тив​ле​ния ка​ж​до​го из этих со​су​дов (рис. 14.2, А). Так, об​щее со​про​тив​ле​ние всех со​су​дов боль​шо​го кру​га пред​став​ля​ет со​бой сум​му со​про​тив​ле​ний ар​те​рий, ар​те​риол, ка​пил​ля​ров, ве​нул и вен. XE "Сосуды:последовательное соединение=<2680>"
 XE "Сосуды:параллельное соединение+<2681>"При па​рал​лель​ном со​еди​не​нии со​су​дов (или со​су​ди​стых ру​сел) скла​ды​ва​ют​ся их про​во​ди​мо​сти, то есть ве​ли​чи​ны, об​рат​ные их со​про​тив​ле​ни​ям, по​сколь​ку скла​ды​ва​ют​ся их ра​диу​сы:

1/R = 1/R1 + 1/R2,

(7)

где R — сум​мар​ное со​про​тив​ле​ние двух па​рал​лель​но со​еди​нен​ных со​су​дов; R1 и R2 — со​про​тив​ле​ния ка​ж​до​го из этих со​су​дов (рис. 14.2, Б). Та​ким об​ра​зом, сум​мар​ное со​про​тив​ле​ние при па​рал​лель​ном со​еди​не​нии все​гда мень​ше, чем со​про​тив​ле​ние ка​ж​до​го из со​су​дов. По​дав​ляю​щее боль​шин​ст​во со​су​дов в ор​га​низ​ме со​еди​не​ны па​рал​лель​но (со​су​ди​стые бас​сей​ны раз​ных ор​га​нов, ка​пил​ля​ры в лю​бом ор​га​не и пр.). По​это​му, на​при​мер, при чрез​вы​чай​но вы​со​ком со​про​тив​ле​нии от​дель​но​го ка​пил​ля​ра сум​мар​ное со​про​тив​ле​ние всех ка​пил​ля​ров срав​ни​тель​но ма​ло. XE "Сосуды:параллельное соединение=<2682>"
 XE "Сопротивление:сосудистое:общее периферическое+<2673>"Об​щее со​про​тив​ле​ние всех со​су​дов боль​шо​го кру​га на​зы​ва​ет​ся об​щим пе​ри​фе​ри​че​ским со​су​ди​стым со​про​тив​ле​ни​ем (ОПСС). XE "Сопротивление:сосудистое:общее периферическое=<2674>"
Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние: от со​про​тив​ле​ния со​су​дов от​дель​но​го ор​га​на за​ви​сит кро​во​ток че​рез этот ор​ган, а от об​ще​го пе​ри​фе​ри​че​ско​го со​су​ди​сто​го со​про​тив​ле​ния — ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние. По​это​му ра​ди​ус со​су​дов — важ​ней​шая точ​ка при​ло​же​ния ре​гу​ля​тор​ных фак​то​ров (см. ни​же, разд. «Ре​гу​ля​ция ге​мо​ди​на​ми​ки»). XE "Сопротивление:сосудистое=<2672>"
 XE "Скорость кровотока:линейная+<2683>"Ли​ней​ная ско​рость кро​во​то​ка

Это ско​рость дви​же​ния час​тиц кро​ви (то есть ско​рость те​че​ния кро​ви), рав​ная рас​стоя​нию, про​хо​ди​мо​му эти​ми час​ти​ца​ми за еди​ни​цу вре​ме​ни:

v = l/t,

(8)

где v — ли​ней​ная ско​рость кро​во​то​ка; l — рас​стоя​ние; t — вре​мя.

Со​от​вет​ст​вен​но, объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка из​ме​ря​ет​ся в еди​ни​цах дли​ны, по​де​лен​ных на еди​ни​цы вре​ме​ни, на​при​мер в сан​ти​мет​рах в се​кун​ду.

Оче​вид​но, что чем боль​ше ли​ней​ная ско​рость кро​во​то​ка в не​ко​ем со​су​де и ши​ре этот со​суд, тем вы​ше и объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка в дан​ном со​су​де. По​это​му объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка свя​за​на с ли​ней​ной ско​ро​стью урав​не​ни​ем:

Q = v  S,

(9)

где Q — объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка; v — ли​ней​ная ско​рость кро​во​то​ка; S — пло​щадь по​пе​реч​но​го се​че​ния со​су​да.

Фи​зио​ло​ги​че​ское зна​че​ние: от ли​ней​ной ско​ро​сти кро​во​то​ка за​ви​сит, в ча​ст​но​сти, вре​мя пре​бы​ва​ния кро​ви в ка​пил​ля​рах, а сле​до​ва​тель​но — вре​мя, в те​че​ние ко​то​ро​го про​ис​хо​дит об​мен ме​ж​ду кро​вью и тка​ня​ми.  XE "Скорость кровотока:линейная=<2684>"
 XE "Податливость+<2685>"По​дат​ли​вость со​су​дов

Этот по​ка​за​тель, на​зы​вае​мый так​же объ​ем​ной рас​тя​жи​мо​стью, от​ра​жа​ет рас​тя​жи​мость уп​ру​го​го ре​зер​вуа​ра (на​при​мер, ар​те​ри​аль​но​го или ве​ноз​но​го рус​ла), то есть его спо​соб​ность вме​щать до​пол​ни​тель​ный объ​ем кро​ви. По​дат​ли​вость рав​на

C = V/P,

(10)

где C — по​дат​ли​вость; V — уве​ли​че​ние объ​е​ма; P — уве​ли​че​ние дав​ле​ния. Ины​ми сло​ва​ми, по​дат​ли​вость по​ка​зы​ва​ет, ка​кой до​пол​ни​тель​ный объ​ем на​до до​ба​вить в уп​ру​гий ре​зер​ву​ар с тем, что​бы дав​ле​ние в нем по​вы​си​лось на еди​ни​цу.

Оче​вид​но, что по​дат​ли​вость за​ви​сит от двух фак​то​ров:

· рас​тя​жи​мо​сти сте​нок ре​зер​вуа​ра;

· ис​ход​но​го объ​е​ма ре​зер​вуа​ра.

Чем боль​ше объ​ем ре​зер​вуа​ра и рас​тя​жи​мее его стен​ки, тем боль​ше его по​дат​ли​вость. По​это​му по​дат​ли​вость вен го​раз​до боль​ше, чем ар​те​рий (об​щий объ​ем вен ве​лик, а их стен​ки вы​со​ко рас​тя​жи​мы).

Из всех пе​ре​чис​лен​ных по​ка​за​те​лей ос​нов​ны​ми яв​ля​ют​ся объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка, дав​ле​ние и со​про​тив​ле​ние: они име​ют пер​во​сте​пен​ное зна​че​ние для по​ни​ма​ния за​ко​нов ге​мо​ди​на​ми​ки. XE "Податливость=<2686>"

 XE "Гемодинамика:показатели=<2650>"
 XE "Гемодинамика:законы+<2651>"За​ко​ны ге​мо​ди​на​ми​ки

За​ко​ны ге​мо​ди​на​ми​ки опи​сы​ва​ют связь ме​ж​ду ос​нов​ны​ми по​ка​за​те​ля​ми ге​мо​ди​на​ми​ки — объ​ем​ной ско​ро​стью кро​во​то​ка, дав​ле​ни​ем и со​про​тив​ле​ни​ем — и из​ме​не​ния этих по​ка​за​те​лей в раз​ных ус​ло​ви​ях и в раз​ных от​де​лах со​су​ди​сто​го рус​ла.

 XE "Скорость кровотока:объемная+<2693>"По​сто​ян​ст​во сум​мар​ной объ​ем​ной ско​ро​сти кро​во​то​ка

Сум​мар​ная объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка, то есть объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка во всех со​су​дах дан​но​го от​де​ла кро​ве​нос​ной сис​те​мы, на​при​мер во всех ар​те​рио​лах вме​сте взя​тых, во всех ка​пил​ля​рах вме​сте взя​тых, в обе​их по​лых ве​нах и пр. — по​сто​ян​на по хо​ду со​су​ди​сто​го рус​ла:

Q = const,

(11)
где Q — сум​мар​ная объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка. Ины​ми сло​ва​ми, сколь​ко кро​ви вы​бра​сы​ва​ет​ся в аор​ту, столь​ко же про​хо​дит че​рез все ка​пил​ля​ры, воз​вра​ща​ет​ся по по​лым ве​нам, вы​бра​сы​ва​ет​ся в ле​гоч​ный ствол и т. п. Это обу​слов​ле​но замк​ну​то​стью сис​те​мы кро​во​об​ра​ще​ния — кровь из нее ни​ку​да не вы​хо​дит и ни​от​ку​да в нее не по​сту​па​ет.

 XE "Сопротивление:сосудистое+<2695>"Связь ме​ж​ду ос​нов​ны​ми по​ка​за​те​ля​ми ге​мо​ди​на​ми​ки (ос​нов​ное урав​не​ние ге​мо​ди​на​ми​ки)

 XE "Гемодинамика:основное уравнение+<2699>"

 XE "Давление:кровяное+<2697>"Урав​не​ние этой свя​зи вы​гля​дит сле​дую​щим об​ра​зом:

Q = (P1 – P2)/R,

(12)

где Q — объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка в не​ко​ем со​су​де (или со​су​ди​стом бас​сей​не); P1 — дав​ле​ние в на​ча​ле со​су​да; P2 — дав​ле​ние в кон​це со​су​да; R — со​су​ди​стое со​про​тив​ле​ние. Ины​ми сло​ва​ми, по​ток кро​ви тем боль​ше, чем боль​ше дви​жу​щая си​ла (раз​ность дав​ле​ний) и мень​ше со​про​тив​ле​ние. Это про​стое урав​не​ние чрез​вы​чай​но важ​но для по​ни​ма​ния кро​во​об​ра​ще​ния, и по​это​му его ино​гда на​зы​ва​ют ос​нов​ным урав​не​ни​ем ге​мо​ди​на​ми​ки. Его мож​но при​ме​нить как к от​дель​ным со​су​ди​стым бас​сей​нам, так и к боль​шо​му или ма​ло​му кру​гу кро​во​об​ра​ще​ния в це​лом.  XE "Сопротивление:сосудистое:общее периферическое+<2701>"Для боль​шо​го кру​га  XE "Давление:центральное венозное+<2703>"кро​во​об​ра​ще​ния это урав​не​ние вы​гля​дит так:

СВ = (АД​средн – ЦВД)/ОПСС,

(13)

где СВ — сер​деч​ный вы​брос; АД​средн — сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние (см. ни​же, разд. «По​ка​за​те​ли ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния»); ЦВД — цен​траль​ное ве​ноз​ное дав​ле​ние (дав​ле​ние в по​лых ве​нах в об​лас​ти впа​де​ния в пред​сер​дия);  XE "Давление:центральное венозное=<2704>"ОПСС — об​щее пе​ри​фе​ри​че​ское со​су​ди​стое со​про​тив​ле​ние.  XE "Сопротивление:сосудистое:общее периферическое=<2702>"

 XE "Скорость кровотока:объемная=<2694>"

 XE "Сопротивление:сосудистое=<2696>"

 XE "Давление:кровяное=<2698>"

 XE "Гемодинамика:основное уравнение=<2700>"
 XE "Вены+<2754>"

 XE "Податливость:вен+<2687>"Фак​то​ры, оп​ре​де​ляю​щие сер​деч​ный вы​брос

 XE "Венозный возврат+<2707>"

 XE "Сердечный выброс+<2705>"Для дос​ти​же​ния глав​ной це​ли ге​мо​ди​на​ми​ки сер​деч​ный вы​брос дол​жен все​гда точ​но со​от​вет​ст​во​вать по​треб​но​стям ор​га​нов в кро​во​снаб​же​нии. Учи​ты​вая же, что при мак​си​маль​ной фи​зи​че​ской на​груз​ке, на​при​мер, мы​шеч​ный кро​во​ток воз​рас​та​ет поч​ти в 20 раз, ста​но​вит​ся яс​ным, что и сер​деч​ный вы​брос дол​жен из​ме​нять​ся в ши​ро​ких пре​де​лах. В свя​зи с этим очень важ​но вы​яс​нить, от че​го за​ви​сит ве​ли​чи​на сер​деч​но​го вы​бро​са.

На пер​вый взгляд мо​жет по​ка​зать​ся, что сер​деч​ный вы​брос оп​ре​де​ля​ет​ся ис​клю​чи​тель​но ра​бо​той серд​ца: чем силь​нее и ча​ще оно со​кра​ща​ет​ся, тем боль​ше пе​ре​ка​чи​ва​ет кро​ви. На са​мом де​ле это не так: ко​ли​че​ст​во вы​бра​сы​вае​мой серд​цем кро​ви за​ви​сит не толь​ко от то​го, на​сколь​ко ин​тен​сив​но ра​бо​та​ет серд​це, но и от ко​ли​че​ст​ва при​те​каю​щей к не​му кро​ви — ве​ноз​но​го воз​вра​та: ка​ко​ва бы ни бы​ла час​то​та и си​ла со​кра​ще​ний серд​ца, оно не мо​жет пе​ре​ка​чи​вать кро​ви боль​ше, чем к не​му по​сту​па​ет.

Как же в замк​ну​той сис​те​ме кро​во​об​ра​ще​ния ве​ноз​ный воз​врат мо​жет быть ог​ра​ни​чен​ным? Ведь вся вы​бра​сы​вае​мая серд​цем кровь, прой​дя че​рез со​су​ды, к серд​цу же и воз​вра​ща​ет​ся; зна​чит, сколь​ко серд​це вы​бра​сы​ва​ет, столь​ко же к не​му обя​за​тель​но вер​нет​ся, и по​это​му ве​ноз​ный воз​врат, как и сер​деч​ный вы​брос, дол​жен за​ви​сеть толь​ко от ра​бо​ты серд​ца. Од​на​ко это бы​ло бы спра​вед​ли​во толь​ко в том слу​чае, ес​ли бы кро​ве​нос​ная сис​те​ма бы​ла не толь​ко замк​ну​той, но и аб​со​лют​но же​ст​кой (не​по​дат​ли​вой). На са​мом де​ле в сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме име​ет​ся ре​зер​ву​ар, об​ла​даю​щий вы​со​кой по​дат​ли​во​стью — ве​ны. Как мы уви​дим ни​же, на​ли​чие та​ко​го ре​зер​вуа​ра ог​ра​ни​чи​ва​ет при​ток кро​ви к серд​цу.

Рас​смот​рим сна​ча​ла на не​сколь​ких по​сле​до​ва​тель​но ус​лож​няю​щих​ся мо​де​лях, как во​об​ще в замк​ну​той сис​те​ме с на​со​сом при​ток жид​ко​сти к на​со​су мо​жет быть ог​ра​ни​чен чем-то, по​ми​мо мощ​но​сти са​мо​го на​со​са.

1. На рис. 14.3, А изо​бра​же​на замк​ну​тая сис​те​ма, об​ра​зо​ван​ная же​ст​кой труб​кой. Ес​те​ст​вен​но, что в та​кой сис​те​ме по​ток жид​ко​сти в труб​ке за​ви​сит толь​ко от мощ​но​сти на​со​са: ка​ким бы боль​шим ни бы​ло со​про​тив​ле​ние R, при уве​ли​че​нии мощ​но​сти на​со​са он «про​толк​нет» жид​кость че​рез это со​про​тив​ле​ние, и вся вы​бро​шен​ная на​со​сом жид​кость к не​му же и вер​нет​ся.

2. На рис. 14.3, Б изо​бра​же​на иная мо​дель: труб​ка так​же замк​ну​та, но не​по​сред​ст​вен​но пе​ред на​со​сом рас​по​ла​га​ет​ся ре​зер​ву​ар, за​пол​нен​ный жид​ко​стью (это — ана​лог ве​ноз​но​го ре​зер​вуа​ра в сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме). Пред​по​ло​жим, что:

· объ​ем тру​бок пре​неб​ре​жи​мо мал по срав​не​нию с объ​е​мом ре​зер​вуа​ра (в сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме так​же боль​шая часть объ​е​ма при​хо​дит​ся на ве​ны боль​шо​го кру​га);

· име​ет​ся не​ко​то​рое со​про​тив​ле​ние при​то​ку жид​ко​сти к на​со​су (в сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме это со​про​тив​ле​ние ока​зы​ва​ет в ос​нов​ном са​мо серд​це, точ​нее — пе​ри​кард, ог​ра​ни​чи​ваю​щий спо​соб​ность серд​ца рас​тя​ги​вать​ся и вме​щать кровь);

· на​сос не спо​со​бен за​са​сы​вать жид​кость из ре​зер​вуа​ра; он пас​сив​но за​пол​ня​ет​ся жид​ко​стью, а за​тем ее вы​бра​сы​ва​ет (точ​но так же серд​це об​ла​да​ет лишь весь​ма ог​ра​ни​чен​ной спо​соб​но​стью к ак​тив​но​му за​са​сы​ва​нию жид​ко​сти, за​пол​ня​ясь пре​иму​ще​ст​вен​но пас​сив​но).

В та​кой сис​те​ме при​ток жид​ко​сти к на​со​су бу​дет ог​ра​ни​чен фак​то​ра​ми, не за​ви​ся​щи​ми от мощ​но​сти на​со​са. В со​от​вет​ст​вии с урав​не​ни​ем (12), этот при​ток ра​вен:

Qпр = (Pр – Pн)/Rпр,

(14)

где Qпр — при​ток жид​ко​сти к на​со​су; Pр — дав​ле​ние в ре​зер​вуа​ре; Pн — дав​ле​ние на вхо​де в на​сос (то есть в труб​ке не​по​сред​ст​вен​но пе​ред на​со​сом); Rпр — со​про​тив​ле​ние при​то​ку; или, при​няв дав​ле​ние на вхо​де в на​сос за ноль,

Qпр = Pр/Rпр

(15)

Итак, мы ви​дим, что при​ток жид​ко​сти к на​со​су оп​ре​де​ля​ет​ся дав​ле​ни​ем жид​ко​сти в ре​зер​вуа​ре (при ус​ло​вии, что со​про​тив​ле​ние при​то​ку по​сто​ян​но). Дав​ле​ние это в свою оче​редь, за​ви​сит толь​ко от двух фак​то​ров:

· объ​е​ма жид​ко​сти в ре​зер​вуа​ре;

· ши​ри​ны (пло​ща​ди по​пе​реч​но​го се​че​ния) ре​зер​вуа​ра.

В са​мом де​ле, чем боль​ше мы наль​ем в ре​зер​ву​ар жид​ко​сти, тем боль​ше бу​дет уро​вень этой жид​ко​сти и, со​от​вет​ст​вен​но, ее дав​ле​ние; с дру​гой сто​ро​ны, при од​ном и том же объ​е​ме жид​ко​сти чем ре​зер​ву​ар ши​ре, тем ни​же бу​дет столб жид​ко​сти и, со​от​вет​ст​вен​но, ее дав​ле​ние.

Еще один важ​ней​ший вы​вод: при​ток жид​ко​сти к на​со​су ог​ра​ни​чен фак​то​ра​ми, не за​ви​ся​щи​ми от мощ​но​сти са​мо​го на​со​са. Как бы ин​тен​сив​но ни ра​бо​тал на​сос, он не мо​жет пе​ре​ка​чать жид​ко​сти боль​ше, чем по​сту​па​ет в не​го из ре​зер​вуа​ра. Пред​ста​вим се​бе, на​при​мер, что уро​вень жид​ко​сти в ре​зер​вуа​ре ра​вен или ни​же сред​не​го уров​ня жид​ко​сти в на​со​се (пунк​тир​ная ли​ния на рис. 14.3, Б); то​гда при​то​ка к на​со​су не бу​дет во​все, не​за​ви​си​мо от его ра​бо​ты. От​ме​тим, что это обу​слов​ле​но тем, что на​сос не мо​жет ак​тив​но за​са​сы​вать из ре​зер​вуа​ра жид​кость.

3. Те​перь рас​смот​рим мо​дель, бо​лее близ​кую к сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме (рис. 14.3, В). Пе​ред серд​цем рас​по​ло​жен уже не ре​зер​ву​ар в ви​де на​пол​нен​но​го жид​ко​стью со​су​да, а уп​ру​гий ре​зер​ву​ар — замк​ну​тая по​лость с рас​тя​жи​мы​ми стен​ка​ми. Это уже го​раз​до бо​лее точ​ный ана​лог ве​ноз​но​го ре​зер​вуа​ра в сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме: имен​но ве​ны об​ла​да​ют как наи​боль​шим об​щим объ​е​мом, так и наи​бо​лее рас​тя​жи​мы​ми стен​ка​ми и как след​ст​вие, наи​боль​шей по​дат​ли​во​стью. Жид​кость сно​ва по​сту​па​ет в на​сос под дав​ле​ни​ем, имею​щим​ся в ре​зер​вуа​ре, толь​ко это дав​ле​ние соз​да​ет​ся уже не стол​бом жид​ко​сти, а рас​тя​же​ни​ем ре​зер​вуа​ра со​дер​жа​щей​ся в нем жид​ко​стью. При этом дав​ле​ние в ре​зер​вуа​ре за​ви​сит от двух фак​то​ров:

· объ​е​ма жид​ко​сти;

· по​дат​ли​во​сти ре​зер​вуа​ра.

В со​от​вет​ст​вии с урав​не​ни​ем (10), это дав​ле​ние рав​но:

P = V/C,

(16)

где P — дав​ле​ние в ре​зер​вуа​ре; V — объ​ем ре​зер​вуа​ра; C — по​дат​ли​вость ре​зер​вуа​ра.

 XE "ОЦК+<2709>"В при​ме​не​нии к ре​аль​ной сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме:

· объ​ем жид​ко​сти — это объ​ем цир​ку​ли​рую​щей кро​ви ОЦК;

· по​дат​ли​вость ре​зер​вуа​ра — это по​дат​ли​вость со​су​дов, и в ос​нов​ном — вен.

На​пом​ним, что по​дат​ли​вость, или объ​ем​ная рас​тя​жи​мость, за​ви​сит от рас​тя​жи​мо​сти сте​нок ре​зер​вуа​ра и его ис​ход​но​го объ​е​ма; и то и дру​гое наи​бо​лее ве​ли​ко у вен.

Как уже го​во​ри​лось, по​след​няя мо​дель до​воль​но близ​ка к сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме. Есть, ра​зу​ме​ет​ся, и су​ще​ст​вен​ные от​ли​чия (в ча​ст​но​сти, в сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме име​ют​ся не один, а два кру​га кро​во​об​ра​ще​ния — боль​шой и ма​лый), од​на​ко эти от​ли​чия не ме​ша​ют нам сде​лать сле​дую​щие два важ​ней​ших вы​во​да.

· Сер​деч​ный вы​брос за​ви​сит не толь​ко от час​то​ты и си​лы со​кра​ще​ний серд​ца, но ог​ра​ни​чен при​то​ком кро​ви к серд​цу, то есть ве​ноз​ным воз​вра​том: боль​ше кро​ви, чем мо​жет по​сту​пить к серд​цу, оно при лю​бой ин​тен​сив​но​сти сво​ей ра​бо​ты пе​ре​ка​чать не мо​жет.

· В свою оче​редь, мак​си​маль​но воз​мож​ный ве​ноз​ный воз​врат за​ви​сит от то​го, на​сколь​ко ве​ны рас​тя​ну​ты со​дер​жа​щей​ся в них кро​вью (то есть от не​кое​го ус​ред​нен​но​го дав​ле​ния в ве​ноз​ном ре​зер​вуа​ре), а сле​до​ва​тель​но, от от​но​ше​ния ОЦК к по​дат​ли​во​сти вен.
Та​ким об​ра​зом, для под​дер​жа​ния нор​маль​но​го ве​ноз​но​го воз​вра​та ва​жен не ОЦК сам по се​бе, а от​но​ше​ние ОЦК к по​дат​ли​во​сти вен; это от​но​ше​ние ино​гда на​зы​ва​ют эф​фек​тив​ным ОЦК. На​при​мер, при па​ра​ли​ти​че​ском рас​ши​ре​нии вен ве​ноз​ный воз​врат, а сле​до​ва​тель​но, и сер​деч​ный вы​брос мо​гут рез​ко упасть, не​смот​ря на то, что об​щее ко​ли​че​ст​во кро​ви (ОЦК) ос​та​ет​ся не​из​мен​ным. Еще при​мер: па​де​ние сер​деч​но​го вы​бро​са из-за кро​во​по​те​ри мож​но вре​мен​но пре​дот​вра​тить ту​гим бин​то​ва​ни​ем или на​де​ва​ни​ем спе​ци​аль​но​го об​тя​ги​ваю​ще​го кос​тю​ма, при этом ОЦК, ко​неч​но, не из​ме​нит​ся, но сни​зит​ся по​дат​ли​вость вен и в ре​зуль​та​те воз​рас​тет эф​фек​тив​ный ОЦК.

Зна​ние этих за​ко​но​мер​но​стей по​зво​ля​ет от​ве​тить на мно​гие кли​ни​че​ски важ​ные во​про​сы, на​при​мер:

· по​че​му при сни​же​нии ОЦК (на​при​мер, кро​во​по​те​ре) па​да​ет сер​деч​ный вы​брос;

· по​че​му ве​ноз​ный воз​врат за​ви​сит не толь​ко от ра​бо​ты серд​ца, но и от мно​гих дру​гих фак​то​ров — ра​бо​ты мышц (см. ни​же, разд. «Ве​ны») и пр.,

· по​че​му да​же не​боль​шое по​вы​ше​ние со​про​тив​ле​ния при​то​ку кро​ви к серд​цу (на​при​мер, пе​ре​жа​тие по​лых вен) мо​жет при​вес​ти к рез​ко​му па​де​нию сер​деч​но​го вы​бро​са, то​гда как та​кое же по​вы​ше​ние со​про​тив​ле​ния ар​те​рий или ар​те​риол на сер​деч​ный вы​брос влия​ют ма​ло. XE "Гемодинамика:законы=<2652>"

 XE "Податливость:вен=<2688>"

 XE "Сердечный выброс=<2706>"

 XE "Венозный возврат=<2708>"

 XE "ОЦК=<2710>"

 XE "Вены=<2755>"
Кро​во​об​ра​ще​ние в раз​ных от​де​лах боль​шо​го кру​га

Все со​су​ды вы​пол​ня​ют об​щую функ​цию — про​ве​де​ние кро​ви. Кро​ме то​го, раз​ные со​су​ды боль​шо​го кру​га вы​пол​ня​ют и осо​бые функ​ции.

·  XE "Артерии+<2727>"

 XE "Сосуды:амортизирующие+<2711>"Ар​те​рии сгла​жи​ва​ют ко​ле​ба​ния дав​ле​ния, соз​да​вае​мые пуль​си​рую​щим вы​бро​сом из серд​ца, по​это​му их на​зы​ва​ют амор​ти​зи​рую​щи​ми со​су​да​ми. XE "Сосуды:амортизирующие=<2712>"

 XE "Артерии=<2728>"
·  XE "Сосуды:резистивные+<2713>"Ар​те​рио​лы об​ла​да​ют наи​боль​шим со​про​тив​ле​ни​ем кро​во​то​ку, вдо​ба​вок со​про​тив​ле​ние ар​те​риол наи​бо​лее под​вер​же​но ре​гу​ля​ции; по​это​му их на​зы​ва​ют ре​зи​стив​ны​ми со​су​да​ми (со​су​да​ми со​про​тив​ле​ния). XE "Сосуды:резистивные=<2714>"
·  XE "Сосуды:обменные+<2715>"Ка​пил​ля​ры обес​пе​чи​ва​ют об​мен ве​ще​ст​ва​ми ме​ж​ду кро​вью и тка​ня​ми, по​это​му их на​зы​ва​ют об​мен​ны​ми со​су​да​ми. XE "Сосуды:обменные=<2716>"
·  XE "Сосуды:емкостные+<2717>"Ве​ны об​ла​да​ют наи​боль​шей ем​ко​стью, то есть вме​ща​ют ос​нов​ной объ​ем кро​ви, по​это​му их на​зы​ва​ют ем​ко​ст​ны​ми со​су​да​ми. XE "Сосуды:емкостные=<2718>"
 XE "Гемодинамика:показатели+<2653>"По​ка​за​те​ли ге​мо​ди​на​ми​ки по хо​ду боль​шо​го кру​га кро​во​об​ра​ще​ния ве​дут се​бя сле​дую​щим об​ра​зом (рис. 14.4).

·  XE "Сосуды:площадь поперечного сечения+<2719>"Сум​мар​ная (то есть всех ар​те​рий вме​сте взя​тых, всех ар​те​риол вме​сте взя​тых и пр.) пло​щадь по​пе​реч​но​го се​че​ния по хо​ду ар​те​ри​аль​но​го рус​ла на​рас​та​ет (в свя​зи с ветв​ле​ни​ем со​су​дов), дос​ти​га​ет мак​си​му​ма на уров​не ка​пил​ля​ров, за​тем сно​ва сни​жа​ет​ся (в свя​зи со слия​ни​ем со​су​дов). XE "Сосуды:площадь поперечного сечения=<2720>"
·  XE "Скорость кровотока:линейная+<2721>"Кри​вая из​ме​не​ний ли​ней​ной ско​ро​сти кро​во​то​ка пред​став​ля​ет со​бой зер​каль​ное от​ра​же​ние кри​вой из​ме​не​ния сум​мар​ной пло​ща​ди по​пе​реч​но​го се​че​ния, так как v = Q/S (урав​не​ние (9)), а Q = const (урав​не​ние (11)). Та​ким об​ра​зом, ли​ней​ная ско​рость кро​во​то​ка ми​ни​маль​на в ка​пил​ля​рах. XE "Скорость кровотока:линейная=<2722>"
·  XE "Сопротивление:сосудистое+<2723>"Сум​мар​ное со​су​ди​стое со​про​тив​ле​ние мак​си​маль​но в об​лас​ти ар​те​риол (так как у них еще не так ве​ли​ка, как у ка​пил​ля​ров, сум​мар​ная пло​щадь по​пе​реч​но​го се​че​ния, но дос​та​точ​но ве​ли​ка дли​на; см. урав​не​ние (5)). XE "Сопротивление:сосудистое=<2724>"
·  XE "Давление:кровяное+<2725>"Дав​ле​ние по хо​ду боль​шо​го кру​га, ра​зу​ме​ет​ся, по​сто​ян​но па​да​ет. Как сле​ду​ет из урав​не​ния (12), па​де​ние дав​ле​ния наи​бо​лее ве​ли​ко в об​лас​ти наи​боль​ше​го со​про​тив​ле​ния (P1 – P2 = QR; чем боль​ше R, тем боль​ше и P1 – P2, то есть па​де​ние дав​ле​ния). Имен​но по​это​му, как вид​но из верх​ней кри​вой на рис. 14.4, наи​боль​ший пе​ре​пад дав​ле​ния при​хо​дит​ся на ар​те​рио​лы. XE "Давление:кровяное=<2726>"
Да​лее мы рас​смот​рим осо​бен​но​сти кро​во​об​ра​ще​ния в ар​те​ри​ях и ве​нах. Об​мен​ные про​цес​сы в ка​пил​ля​рах опи​са​ны в гл. 9. XE "Гемодинамика:показатели=<2654>"
 XE "Артерии+<2729>"Ар​те​рии

 XE "Давление:артериальное+<2731>"Важ​ней​шие осо​бен​но​сти кро​во​об​ра​ще​ния в ар​те​ри​ях свя​за​ны с пуль​си​рую​щим ха​рак​те​ром кро​во​то​ка.

 XE "Давление:артериальное:запись+<2733>"Пуль​со​вые ко​ле​ба​ния ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния

Кри​вая пуль​со​во​го ко​ле​ба​ния ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния при​ве​де​на на рис. 14.5. На ней вы​де​ля​ют сле​дую​щие ос​нов​ные уча​ст​ки:

· вос​хо​дя​щий —  XE "Анакрота<2735>"анак​ро​та;
· нис​хо​дя​щий —  XE "Катакрота<2736>"ка​так​ро​та.
На нис​хо​дя​щем уча​ст​ке име​ет​ся крат​кое за​па​де​ние —  XE "Инцизура<2737>"ин​ци​зу​ра, обу​слов​лен​ное крат​ко​вре​мен​ным об​рат​ным то​ком кро​ви в ле​вый же​лу​до​чек до за​хло​пы​ва​ния аор​таль​но​го кла​па​на. XE "Давление:артериальное:запись=<2734>"
 XE "Давление:артериальное:систолическое+<2741>"По​ка​за​те​ли ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния

Вы​де​ля​ют че​ты​ре по​ка​за​те​ля ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния (рис. 14.5).

1. Сис​то​ли​че​ское дав​ле​ние — мак​си​маль​ное дав​ле​ние, ре​ги​ст​ри​руе​мое на вы​со​те сис​то​лы.

 XE "Давление:артериальное:диастолическое+<2743>"

 XE "Давление:артериальное:пульсовое+<2745>"2. Диа​сто​ли​че​ское дав​ле​ние — ми​ни​маль​ное дав​ле​ние, ре​ги​ст​ри​руе​мое не​по​сред​ст​вен​но пе​ред на​ча​лом из​гна​ния кро​ви из серд​ца.

3. Пуль​со​вое дав​ле​ние — раз​ни​ца ме​ж​ду сис​то​ли​че​ским и диа​сто​ли​че​ским дав​ле​ни​ем.

 XE "Давление:артериальное:среднее+<2747>"4. Сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние — ус​ред​нен​ное за вре​мя сер​деч​но​го цик​ла зна​че​ние ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. В цен​траль​ных ар​те​ри​ях оно близ​ко к сред​не​му ариф​ме​ти​че​ско​му ме​ж​ду сис​то​ли​че​ским и диа​сто​ли​че​ским дав​ле​ни​ем, но все же не рав​но ему. Сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние — важ​ней​ший по​ка​за​тель ге​мо​ди​на​ми​ки: имен​но сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние (точ​нее, раз​ни​ца ме​ж​ду сред​ним ар​те​ри​аль​ным и ве​ноз​ным дав​ле​ни​ем) яв​ля​ет​ся дви​жу​щей си​лой кро​во​то​ка, и по​это​му имен​но оно вхо​дит в ка​че​ст​ве P1 в ос​нов​ное урав​не​ние ге​мо​ди​на​ми​ки (урав​не​ния (12) и (13)). XE "Давление:артериальное:среднее=<2748>"
В нор​ме у мо​ло​до​го че​ло​ве​ка сис​то​ли​че​ское дав​ле​ние рав​но око​ло 120 мм рт. ст., диа​сто​ли​че​ское — око​ло 80 мм рт. ст.; с воз​рас​том ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние не​сколь​ко воз​рас​та​ет. XE "Давление:артериальное:систолическое=<2742>"
 XE "Давление:артериальное:пульсовые колебания+<2749>"Фак​то​ры, влияю​щие на по​ка​за​те​ли пуль​со​вых ко​ле​ба​ний ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния

 XE "Податливость:артерий+<2689>"Ар​те​ри​аль​ное рус​ло мож​но пред​ста​вить се​бе как уп​ру​гий ре​зер​ву​ар, об​ла​даю​щий по​дат​ли​во​стью C, рав​ной V/P (урав​не​ние (10)). При этом:

· V — это ко​ли​че​ст​во кро​ви, вы​бра​сы​вае​мое серд​цем в ре​зер​ву​ар при ка​ж​дом со​кра​ще​нии, то есть удар​ный объ​ем;

· P — это ве​ли​чи​на, на ко​то​рую воз​рас​та​ет дав​ле​ние в ре​зер​вуа​ре при вы​бро​се в не​го кро​ви, то есть пуль​со​вое дав​ле​ние (при вы​бро​се из серд​ца кро​ви ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние по​вы​ша​ет​ся от диа​сто​ли​че​ско​го до сис​то​ли​че​ско​го, то есть — на ве​ли​чи​ну пуль​со​во​го дав​ле​ния).

Та​ким об​ра​зом,

C = УО/Pп

(17)

или

Pп = УО/C,

(18)

где Pп — пуль​со​вое дав​ле​ние; УО — удар​ный объ​ем.

Из урав​не​ния (18) вид​но, что пуль​со​вое дав​ле​ние тем вы​ше, чем боль​ше удар​ный объ​ем и чем мень​ше по​дат​ли​вость ар​те​рий (то есть чем жест​че их стен​ки).

Кровь, вы​бро​шен​ная серд​цем в ар​те​ри​аль​ное рус​ло, по​сте​пен​но от​те​ка​ет из не​го че​рез ар​те​рио​лы и ка​пил​ля​ры в ве​ны. Дав​ле​ние в ар​те​ри​аль​ном рус​ле при этом сни​жа​ет​ся, и к мо​мен​ту сле​дую​ще​го сер​деч​но​го со​кра​ще​ния дос​ти​га​ет ми​ни​маль​но​го зна​че​ния — диа​сто​ли​че​ско​го дав​ле​ния. Та​ким об​ра​зом, диа​сто​ли​че​ское дав​ле​ние тем вы​ше, чем мень​ше кро​ви ус​пе​ва​ет от​течь в ве​ны — то есть, чем боль​ше со​про​тив​ле​ние ар​те​риол и мень​ше пе​ри​од ме​ж​ду сер​деч​ны​ми со​кра​ще​ния​ми1.
1 При не​дос​та​точ​но​сти аор​таль​но​го кла​па​на кровь от​те​ка​ет из ар​те​рий не толь​ко в ве​ны, но и об​рат​но в серд​це, по​это​му при та​ком со​стоя​нии диа​сто​ли​че​ское дав​ле​ние бу​дет рез​ко сни​жен​ным.
 XE "Давление:артериальное:пульсовое=<2746>"

 XE "Давление:артериальное:диастолическое=<2744>"
Ар​те​ри​аль​ное рус​ло мож​но срав​нить с про​ды​ряв​лен​ной фут​боль​ной ка​ме​рой, ко​то​рую пы​та​ют​ся на​дуть воз​ду​хом: при ка​ж​дом вду​ва​нии дав​ле​ние в ка​ме​ре под​ска​ки​ва​ет, а за​тем по​сте​пен​но па​да​ет, так как воз​дух вы​хо​дит че​рез дыр​ку. Чем боль​ше объ​ем вду​ва​ния, тем боль​ше подъ​ем дав​ле​ния; чем ши​ре дыр​ка, тем бы​ст​рее дав​ле​ние па​да​ет по​сле ка​ж​до​го вду​ва​ния. Для ар​те​ри​аль​но​го рус​ла «объ​ем вду​ва​ния» — это удар​ный объ​ем, а «диа​метр дыр​ки» — со​про​тив​ле​ние ар​те​риол.

Зна​ние этих за​ко​но​мер​но​стей по​мо​га​ет в ди​аг​но​сти​ке сер​деч​но-со​су​ди​стых рас​стройств. Так, по​вы​ше​ние пре​иму​ще​ст​вен​но диа​сто​ли​че​ско​го дав​ле​ния ха​рак​тер​но для со​стоя​ний, со​про​во​ж​даю​щих​ся уве​ли​чен​ным со​про​тив​ле​ни​ем ар​те​риол (на​при​мер, при вы​со​кой кон​цен​тра​ции со​су​до​су​жи​ваю​ще​го гор​мо​на ти​па ан​гио​тен​зи​на II); по​вы​шен​ное пуль​со​вое дав​ле​ние мо​жет ука​зы​вать ли​бо на уве​ли​чен​ный удар​ный объ​ем, ли​бо на уве​ли​чен​ную же​ст​кость сте​нок ар​те​рий (на​при​мер, при рас​про​стра​нен​ном ате​ро​скле​ро​зе).

Сгла​жи​ва​ние пуль​со​вых ко​ле​ба​ний дав​ле​ния и кро​во​то​ка

Из урав​не​ния (18) вид​но, что чем вы​ше по​дат​ли​вость ар​те​ри​аль​но​го рус​ла — на​при​мер, чем эла​стич​нее стен​ки ар​те​рий — тем мень​ше пуль​со​вое дав​ле​ние. Та​ким об​ра​зом, бла​го​да​ря эла​стич​но​сти ар​те​рий они сгла​жи​ва​ют пуль​со​вые ко​ле​ба​ния дав​ле​ния. Кро​ме то​го, ар​те​рии сгла​жи​ва​ют и пуль​со​вые ко​ле​ба​ния кро​во​то​ка. Рас​смот​рим ме​ха​низм та​ко​го сгла​жи​ва​ния под​роб​нее.

Ко​гда серд​це вы​бра​сы​ва​ет кровь в аор​ту (рис. 14.6), по​след​няя рас​тя​ги​ва​ет​ся и об​ра​зу​ет​ся как бы до​пол​ни​тель​ный объ​ем, ко​то​рый вме​ща​ет в се​бя не​ко​то​рое ко​ли​че​ст​во вы​бро​шен​ной кро​ви; в ре​зуль​та​те в сис​то​лу толь​ко часть удар​но​го объ​е​ма про​дви​га​ет​ся вдоль ар​те​ри​аль​но​го рус​ла. На​про​тив, в диа​сто​лу аор​та под дей​ст​ви​ем уп​ру​гих сил при​ни​ма​ет преж​ний объ​ем, кровь вы​бра​сы​ва​ет​ся из рас​тя​ну​то​го уча​ст​ка и про​дви​га​ет​ся в на​прав​ле​нии к ар​те​рио​лам (то​ку кро​ви в об​рат​ном на​прав​ле​нии пре​пят​ст​ву​ет аор​таль​ный кла​пан). Да​лее кровь рас​тя​ги​ва​ет сле​дую​щий уча​сток ар​те​ри​аль​но​го рус​ла, за​тем вы​бра​сы​ва​ет​ся из не​го и рас​тя​ги​ва​ет сле​дую​щий уча​сток и т. п. Бла​го​да​ря это​му ме​ха​низ​му кро​во​ток от​но​си​тель​но не​пре​ры​вен, а не про​ис​хо​дит толь​ко в сис​то​лу. Так ар​те​рии в си​лу сво​ей эла​стич​но​сти сгла​жи​ва​ют (амор​ти​зи​ру​ют) пуль​со​вые ко​ле​ба​ния дав​ле​ния и кро​во​то​ка, и по​это​му их на​зы​ва​ют  XE "Сосуды:амортизирующие<2738>"амор​ти​зи​рую​щи​ми со​су​да​ми.
Крат​ко​вре​мен​ное рас​ши​ре​ние уча​ст​ка ар​те​ри​аль​ной стен​ки мож​но про​щу​пать или за​ре​ги​ст​ри​ро​вать в ви​де пуль​со​во​го толч​ка, или про​сто пуль​са. Как вид​но из рис. 14.6, этот рас​ши​рен​ный уча​сток бы​ст​ро про​дви​га​ет​ся вдоль ар​те​ри​аль​но​го рус​ла в ви​де  XE "Пульсовая волна<2751>"пуль​со​вой вол​ны. Ско​рость рас​про​стра​не​ния по ар​те​ри​ям пуль​со​вой вол​ны го​раз​до вы​ше, чем ско​рость про​дви​же​ния вдоль ар​те​ри​аль​но​го рус​ла кро​ви. XE "Податливость:артерий=<2690>"

 XE "Артерии=<2730>"

 XE "Давление:артериальное=<2732>"

 XE "Давление:артериальное:пульсовые колебания=<2750>"
 XE "Вены+<2752>"Ве​ны

 XE "Податливость:вен+<2691>"Важ​ней​шие осо​бен​но​сти кро​во​об​ра​ще​ния в ве​нах обу​слов​ле​ны вы​со​кой по​дат​ли​во​стью ве​ноз​но​го рус​ла, из-за ко​то​рой ве​ноз​ный воз​врат ог​ра​ни​чен и за​ви​сит не толь​ко от ра​бо​ты серд​ца (см. вы​ше, разд. «За​ко​ны ге​мо​ди​на​ми​ки»), но и от дру​гих фак​то​ров, спо​соб​ст​вую​щих или, на​про​тив, пре​пят​ст​вую​щих ве​ноз​но​му воз​вра​ту.

 XE "Давление:гидростатическое+<2756>"Гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние

Это дав​ле​ние стол​ба жид​ко​сти, обу​слов​лен​ное си​лой тя​же​сти; оно мак​си​маль​но в ве​нах ног (при вер​ти​каль​ном по​ло​же​нии). Гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние — один из ос​нов​ных фак​то​ров, пре​пят​ст​вую​щих ве​ноз​но​му воз​вра​ту. Под дей​ст​ви​ем гид​ро​ста​ти​че​ско​го дав​ле​ния кровь рас​тя​ги​ва​ет ве​ны ног, уве​ли​чи​вая тем са​мым по​дат​ли​вость ве​ноз​но​го рус​ла и сни​жая ве​ноз​ный воз​врат.  XE "Давление:гидростатическое=<2757>"
Мы​шеч​ный на​сос

При со​кра​ще​ни​ях ске​лет​ных мышц про​хо​дя​щие в них ве​ны сдав​ли​ва​ют​ся, при этом по​дат​ли​вость ве​ноз​но​го рус​ла умень​ша​ет​ся, а кровь про​дви​га​ет​ся по на​прав​ле​нию к серд​цу, так как об​рат​но​му ее то​ку пре​пят​ст​ву​ют ве​ноз​ные кла​па​ны.  XE "Податливость:вен=<2692>"
Ды​ха​тель​ный на​сос

Бла​го​да​ря по​сто​ян​но​му от​ри​ца​тель​но​му дав​ле​нию в груд​ной по​лос​ти, соз​да​вае​мо​му эла​сти​че​ской тя​гой лег​ких (гл. 10), цен​траль​ные ве​ны рас​кры​ты (сни​жа​ет​ся со​про​тив​ле​ние при​то​ку к серд​цу), а кровь за​са​сы​ва​ет​ся из вен брюш​ной по​лос​ти, го​ло​вы, шеи и рук. При вдо​хе дав​ле​ние в груд​ной по​лос​ти ста​но​вит​ся еще бо​лее от​ри​ца​тель​ным и за​са​сы​ва​ние кро​ви в груд​ную по​лость ста​но​вит​ся еще бо​лее эф​фек​тив​ным. При вы​до​хе за​са​сы​ваю​щий эф​фект умень​ша​ет​ся, но об​рат​но​му те​че​нию кро​ви в ко​неч​но​сти пре​пят​ст​ву​ют кла​па​ны.

 XE "Сердце:присасывающее действие+<2758>"При​са​сы​ваю​щее дей​ст​вие серд​ца

Серд​це об​ла​да​ет при​са​сы​ваю​щей спо​соб​но​стью, на​при​мер бла​го​да​ря так на​зы​вае​мо​му эф​фек​ту пи​пет​ки: по​сле со​кра​ще​ния же​лу​доч​ка он бла​го​да​ря эла​сти​че​ским эле​мен​там стре​мит​ся рас​пра​вить​ся (по​доб​но бал​лон​чи​ку пи​пет​ки), за​са​сы​вая в се​бя кровь. Есть и дру​гие ме​ха​низ​мы при​са​сы​ваю​ще​го дей​ст​вия серд​ца. Од​на​ко в це​лом при​са​сы​ваю​щая спо​соб​ность серд​ца не​ве​ли​ка, и его диа​сто​ли​че​ское на​пол​не​ние про​ис​хо​дит пре​иму​ще​ст​вен​но пас​сив​но, в ре​зуль​та​те при​то​ка кро​ви из вен. XE "Сердце:присасывающее действие=<2759>"

 XE "Вены=<2753>"
 XE "Гемодинамика:регуляция+<2760>"Ре​гу​ля​ция ге​мо​ди​на​ми​ки

 XE "Гемодинамика:регуляция:общие принципы+<2762>"Об​щие прин​ци​пы

Ре​гу​ля​ция ге​мо​ди​на​ми​ки на​прав​ле​на на обес​пе​че​ние глав​ной це​ли ге​мо​ди​на​ми​ки: дос​тав​ка кро​ви ка​ж​до​му ор​га​ну долж​на со​от​вет​ст​во​вать его по​треб​но​стям в кро​во​снаб​же​нии.

Ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки вклю​ча​ют​ся в боль​шин​ст​ве слу​ча​ев то​гда, ко​гда воз​рас​та​ет по​треб​ность в кро​во​снаб​же​нии ка​ко​го-ли​бо ор​га​на. При этом для обес​пе​че​ния глав​ной це​ли ге​мо​ди​на​ми​ки не​об​хо​ди​мо, что​бы:

· кро​во​ток че​рез этот ор​ган воз​рас​тал в стро​гом со​от​вет​ст​вии с уве​ли​чен​ны​ми по​треб​но​стя​ми ор​га​на;

· кро​во​снаб​же​ние дру​гих ор​га​нов не стра​да​ло: ес​ли ка​кой-то ор​ган на​чи​на​ет ра​бо​тать ин​тен​сив​нее, то ему нуж​но по​став​лять и боль​ше кро​ви — но это не зна​чит, что это до​пол​ни​тель​ное ко​ли​че​ст​во кро​ви на​до от​ни​мать у дру​гих ор​га​нов.

 XE "Давление:артериальное:среднее+<2772>"

 XE "Давление:артериальное:поддержание постоянства+<2770>"Обе эти за​да​чи вы​пол​ня​ют​ся бла​го​да​ря по​сто​ян​ст​ву сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. В со​от​вет​ст​вии с ос​нов​ным урав​не​ни​ем ге​мо​ди​на​ми​ки (12), кро​во​ток че​рез ка​ж​дый ор​ган ра​вен

Q = (Pа – Pв)/R,

(19)

где Q — кро​во​ток (объ​ем​ная ско​рость кро​во​то​ка) че​рез ор​ган; Pа — сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние; Pв — ве​ноз​ное дав​ле​ние; R — со​про​тив​ле​ние со​су​дов дан​но​го ор​га​на. По​сколь​ку Pв су​ще​ст​вен​но мень​ше Pа, мож​но счи​тать, что

Q = Pа/R.

(20)

Ес​ли Pа по​сто​ян​но, то кро​во​ток че​рез ка​ж​дый ор​ган за​ви​сит толь​ко от со​про​тив​ле​ния со​су​дов дан​но​го ор​га​на. Это и есть то ус​ло​вие, при ко​то​ром вы​пол​ня​ют​ся обе ука​зан​ные вы​ше за​да​чи ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки: кро​во​ток че​рез ра​бо​таю​щий ор​ган воз​рас​та​ет за счет рас​ши​ре​ния его со​су​дов, но ос​таль​ные ор​га​ны это​го «не чув​ст​ву​ют», ес​ли, ра​зу​ме​ет​ся, со​про​тив​ле​ние их со​су​дов не ме​ня​ет​ся. XE "Давление:артериальное:среднее=<2773>"
 XE "Водонапорной башни принцип+<2768>"Этот прин​цип ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки ино​гда на​зы​ва​ют прин​ци​пом во​до​на​пор​ной баш​ни. Та​кая баш​ня пред​став​ля​ет со​бой бак, под​ня​тый на боль​шую вы​со​ту, из ко​то​ро​го во​да по​сту​па​ет в квар​ти​ры (рис. 14.7). Во​до​снаб​же​ние бу​дет иде​аль​ным, ес​ли по​ток во​ды че​рез ка​ж​дый кран: 1) бу​дет за​ви​сеть толь​ко от то​го, на​сколь​ко от​крыт этот кран; 2) не бу​дет за​ви​сеть от то​го, на​сколь​ко от​кры​ты дру​гие кра​ны. Это воз​мож​но толь​ко в том слу​чае, ес​ли по​стоя​нен на​пор во​ды, то есть уро​вень жид​ко​сти в во​до​на​пор​ной баш​не. Мы ви​дим здесь два ти​па ре​гу​ля​ции: 1) ме​ст​ная ре​гу​ля​ция — жиль​цы раз​ных квар​тир от​кры​ва​ют свои кра​ны для то​го, что​бы умыть​ся, на​пол​нить чай​ник и т. п.; 2) цен​траль​ная ре​гу​ля​ция — ком​му​наль​ные служ​бы под​дер​жи​ва​ют на​пор во​ды, то есть его уро​вень в баш​не. В сер​деч​но-со​су​ди​стой сис​те​ме на​пор — это сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, «квар​ти​ры» — со​су​ди​стые бас​сей​ны от​дель​ных ор​га​нов, кра​ны — ар​те​рио​лы. XE "Водонапорной башни принцип=<2769>"
На пер​вый взгляд мо​жет по​ка​зать​ся, что при по​вы​ше​нии кро​во​то​ка че​рез ка​кой-ли​бо ор​ган кро​во​снаб​же​ние дру​гих ор​га​нов не долж​но ме​нять​ся во​все (ес​ли, ко​неч​но, не ме​ня​ет​ся их ак​тив​ность). Од​на​ко на са​мом де​ле это не со​всем так: на​при​мер, при рез​ком по​вы​ше​нии кро​во​снаб​же​ния не​ко​то​рых ор​га​нов (поч​ти все​гда это ка​са​ет​ся по​вы​ше​ния мы​шеч​но​го кро​во​то​ка при фи​зи​че​ской на​груз​ке) сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние под​дер​жи​ва​ет​ся за счет не​сколь​ких ме​ха​низ​мов, и в том чис​ле за счет уме​рен​но​го су​же​ния со​су​дов не​ко​то​рых дру​гих ор​га​нов (на​при​мер, ки​шеч​ни​ка). Раз​вить ана​ло​гию с во​до​на​пор​ной баш​ней мож​но так: ес​ли в ка​кой-то квар​ти​ре тре​бу​ет​ся очень боль​шой по​ток во​ды (на​при​мер, что​бы по​ту​шить по​жар), то ком​му​наль​ные служ​бы об​ра​ща​ют​ся к не​ко​то​рым квар​ти​ран​там с прось​бой вре​мен​но не​мно​го при​крыть свои кра​ны — ина​че мо​жет сни​зить​ся уро​вень во​ды в во​до​на​пор​ной баш​не, и то​гда пло​хо с во​до​снаб​же​ни​ем бу​дет всем.

Та​ким об​ра​зом, име​ют​ся два ос​нов​ных ви​да ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки:

·  XE "Гемодинамика:регуляция:местная+<2774>"ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки, на​прав​лен​ная на удов​ле​тво​ре​ние по​треб​но​стей от​дель​ных ор​га​нов в кро​во​то​ке и осу​ще​ст​в​ляе​мая пу​тем из​ме​не​ния про​све​та ар​те​риол этих ор​га​нов; XE "Гемодинамика:регуляция:местная=<2775>"
·  XE "Гемодинамика:регуляция:центральная+<2776>"ре​гу​ля​ция цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки, на​прав​лен​ная на под​дер​жа​ние сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния XE "Гемодинамика:регуляция:центральная=<2777>". XE "Давление:артериальное:поддержание постоянства=<2771>"
Кро​ме то​го, су​ще​ст​ву​ют и не​ко​то​рые дру​гие кон​ту​ры ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки, их на​зна​че​ние и функ​цио​ни​ро​ва​ние бу​дут рас​смот​ре​ны ни​же.

Важ​ней​шую роль в ре​гу​ля​ции как ме​ст​ной, так и цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки иг​ра​ет ре​гу​ля​ция про​све​та со​су​дов. XE "Гемодинамика:регуляция:общие принципы=<2763>"
 XE "Сосуды:регуляция просвета+<2778>"Ре​гу​ля​ция про​све​та со​су​дов

Как уже го​во​ри​лось, да​же не​боль​шие из​ме​не​ния про​све​та со​су​дов при​во​дят к рез​ким сдви​гам со​су​ди​сто​го со​про​тив​ле​ния, так как это со​про​тив​ле​ние об​рат​но про​пор​цио​наль​но ра​диу​су со​су​да в чет​вер​той сте​пе​ни (урав​не​ние (5)). От​сю​да — ши​ро​кие воз​мож​но​сти ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки пу​тем влия​ний на про​свет со​су​дов.

Про​свет со​су​дов за​ви​сит от сте​пе​ни со​кра​ще​ния кру​го​вых глад​ких мышц со​су​ди​стой стен​ки: чем силь​нее они со​кра​ще​ны, тем боль​ше су​же​ны со​су​ды. Сле​до​ва​тель​но:

· со​су​до​су​жи​ваю​щие фак​то​ры уси​ли​ва​ют со​кра​ще​ния глад​ких мышц со​су​дов;

· со​су​до​рас​ши​ряю​щие фак​то​ры вы​зы​ва​ют рас​слаб​ле​ние глад​ких мышц со​су​дов.

 XE "Тонус:базальный+<2780>"От​сю​да сле​ду​ет, что для то​го что​бы мог​ли дей​ст​во​вать со​су​до​рас​ши​ряю​щие фак​то​ры, глад​кие мыш​цы со​су​дов в от​сут​ст​вие ре​гу​ля​тор​ных влия​ний долж​ны быть по​сто​ян​но со​кра​ще​ны — ины​ми сло​ва​ми, со​су​ды долж​ны на​хо​дить​ся в со​стоя​нии то​ну​са. Этот со​су​ди​стый то​нус в от​сут​ст​вие нерв​ных и гу​мо​раль​ных влия​ний на​зы​ва​ет​ся ба​заль​ным то​ну​сом. XE "Тонус:базальный=<2781>"
Та​ким об​ра​зом:
· со​су​до​су​жи​ваю​щие фак​то​ры по​вы​ша​ют со​су​ди​стый то​нус по срав​не​нию с ба​заль​ным;

· со​су​до​рас​ши​ряю​щие фак​то​ры сни​жа​ют со​су​ди​стый то​нус по срав​не​нию с ба​заль​ным.

Глав​ная точ​ка при​ло​же​ния со​су​до​дви​га​тель​ных фак​то​ров — это ар​те​рио​лы, «кра​ны со​су​ди​стой сис​те​мы». Од​на​ко эти фак​то​ры дей​ст​ву​ют и на дру​гие со​су​ды — мел​кие и сред​ние ар​те​рии, ар​те​рио​ве​ноз​ные ана​сто​мо​зы и ве​ны. XE "Сосуды:регуляция просвета=<2779>"
 XE "Гемодинамика:регуляция:местная+<2764>"Ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки

Це​ли

Ко​гда нуж​но ре​гу​ли​ро​вать ме​ст​ную ге​мо​ди​на​ми​ку, то есть ме​нять кро​во​ток че​рез тот или иной ор​ган?

1. В не​ко​то​рых ор​га​нах, пре​ж​де все​го ске​лет​ных мыш​цах, серд​це и ЦНС, кро​во​снаб​же​ние вы​пол​ня​ет в ос​нов​ном пи​та​тель​ную функ​цию — дос​тав​ку ки​сло​ро​да и суб​стра​тов для энер​го​обес​пе​че​ния кле​ток. В та​ких слу​ча​ях ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки долж​на быть на​прав​ле​на на то, что​бы кро​во​ток со​от​вет​ст​во​вал энер​го​за​тра​там. 

2. В дру​гих слу​ча​ях кро​во​снаб​же​ние, по​ми​мо пи​та​тель​ной, вы​пол​ня​ет и иные функ​ции:

· в эк​зок​рин​ных же​ле​зах жид​кая часть кро​ви слу​жит ис​ход​ным ма​те​риа​лом для об​ра​зо​ва​ния сек​ре​та;

· в ко​же кро​во​ток обес​пе​чи​ва​ет те​п​ло​от​да​чу;

· в ЖКТ кро​во​ток обес​пе​чи​ва​ет вса​сы​ва​ние и от​ток пи​та​тель​ных ве​ществ, а так​же сек​ре​цию со​ков;

· в по​ло​вых ор​га​нах по​вы​шен​ное кро​ве​на​пол​не​ние обес​пе​чи​ва​ет вы​пол​не​ние по​ло​во​го ак​та — эрек​цию у муж​чин, ув​лаж​не​ние и на​бу​ха​ние стен​ки вла​га​ли​ща у жен​щин;

· при вос​па​ле​нии уси​лен​ный кро​во​ток обес​пе​чи​ва​ет дос​тав​ку за​щит​ных фак​то​ров и от​ток про​дук​тов вос​па​ли​тель​ной ре​ак​ции.

Во всех та​ких слу​ча​ях из​ме​не​ния кро​во​то​ка долж​ны обес​пе​чи​вать со​от​вет​ст​вую​щую функ​цию.

3. Под​дер​жа​ние долж​но​го кро​во​то​ка в не​ко​то​рых ор​га​нах име​ет осо​бен​но важ​ное зна​че​ние. К та​ким ор​га​нам от​но​сят​ся поч​ки и ЦНС:

· в поч​ках по​сто​ян​ст​во кро​во​то​ка слу​жит од​ним из ус​ло​вий нор​маль​но​го об​ра​зо​ва​ния мо​чи (гл. 15);

· в ЦНС кро​во​ток не дол​жен па​дать ни​же уров​ня ме​та​бо​ли​че​ских по​треб​но​стей да​же на не​сколь​ко се​кунд, так как нерв​ная ткань обес​пе​чи​ва​ет энер​го​за​тра​ты толь​ко за счет аэроб​ных про​цес​сов, а за​па​сов ки​сло​ро​да в ней нет.

Та​ким об​ра​зом, в этих ор​га​нах ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки обес​пе​чи​ва​ет не столь​ко из​ме​не​ния кро​во​то​ка, сколь​ко его по​сто​ян​ст​во (в слу​чае ЦНС под​дер​жи​ва​ет​ся по​сто​ян​ст​во моз​го​во​го кро​во​то​ка в це​лом, то​гда как кро​во​снаб​же​ние от​дель​ных уча​ст​ков ре​гу​ли​ру​ет​ся в со​от​вет​ст​вии с их энер​го​за​тра​та​ми, см. ни​же).

4. На​ко​нец, есть си​туа​ции, ко​гда на​до не ре​гу​ли​ро​вать кро​во​ток, а пол​но​стью пре​кра​щать его — это по​вре​ж​де​ние со​су​да и кро​во​те​че​ние. В этом слу​чае ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки долж​на быть на​прав​ле​на на то, что​бы вы​звать мак​си​маль​ный спазм по​вре​ж​ден​но​го со​су​да.

Ме​ха​низ​мы

Об​щие прин​ци​пы

 XE "Сосуды:регуляция просвета+<2782>"Ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет из​ме​не​ния про​све​та ар​те​риол (а так​же, в слу​чае ау​то​ре​гу​ля​ции и эн​до​те​лий​за​ви​си​мой ва​зо​ди​ла​та​ции, мел​ких и сред​них ар​те​рий; см. ни​же, разд. «До​пол​ни​тель​ный ме​ха​низм: эн​до​те​лий​за​ви​си​мая ва​зо​ди​ла​та​ция»); сле​до​ва​тель​но, все ме​ст​ные ре​гу​ля​тор​ные влия​ния яв​ля​ют​ся со​су​до​дви​га​тель​ны​ми.
В боль​шин​ст​ве слу​ча​ев ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки на​прав​ле​на на то, что​бы уве​ли​чить кро​во​ток че​рез тот или иной ор​ган по срав​не​нию с со​стоя​ни​ем по​коя; сле​до​ва​тель​но, боль​шин​ст​во (но не все) ме​ст​ных ре​гу​ля​тор​ных влия​ний яв​ля​ют​ся со​су​до​рас​ши​ряю​щи​ми.
Эти влия​ния мо​гут быть:

· нерв​ны​ми;
· гу​мо​раль​ны​ми;
· мио​ген​ны​ми — из​ме​не​ние то​ну​са глад​ких мышц со​су​дов в от​сут​ст​вие нерв​ных и гу​мо​раль​ных влия​ний.

Все эти влия​ния но​сят ме​ст​ный ха​рак​тер, то есть ре​гу​ли​ру​ют про​свет со​су​дов в от​дель​ных ор​га​нах — а не во всем боль​шом кру​ге кро​во​об​ра​ще​ния, как сис​тем​ные со​су​до​дви​га​тель​ные влия​ния (см. ни​же, разд. «Ре​гу​ля​ция цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки»).

Ос​нов​ные со​су​до​дви​га​тель​ные фак​то​ры, уча​ст​вую​щие в ре​гу​ля​ции как ме​ст​ной, так и цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки, при​ве​де​ны в табл. 14.1. XE "Сосуды:регуляция просвета=<2783>"
По​вы​ше​ние кро​во​то​ка при уве​ли​че​нии энер​го​за​трат

 XE "Вазодилатация:метаболическая+<2810>"При по​вы​ше​нии энер​го​за​трат в тка​ни ра​бо​таю​ще​го ор​га​на на​ка​п​ли​ва​ют​ся ме​та​бо​ли​ты (CO2, H+, аде​но​зин и др.) и сни​жа​ет​ся со​дер​жа​ние O2. Эти ме​та​бо​ли​че​ские из​ме​не​ния слу​жат мощ​ным со​су​до​рас​ши​ряю​щим фак​то​ром (ме​та​бо​ли​че​ская ва​зо​ди​ла​та​ция). Ре​гу​ля​ция ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки в дан​ном слу​чае осу​ще​ст​в​ля​ет​ся по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи: на​ко​п​ле​ние ме​та​бо​ли​тов и де​фи​цит O2 при​во​дит к по​вы​ше​нию кро​во​то​ка, и в ре​зуль​та​те с кро​вью уда​ля​ет​ся из​бы​ток ме​та​бо​ли​тов и по​сту​па​ет не​об​хо​ди​мое ко​ли​че​ст​во O2. Та​ков ме​ха​низм  XE "Гиперемия:рабочая<2787>"ра​бо​чей ги​пе​ре​мии в мыш​цах. Ме​та​бо​ли​че​ская ва​зо​ди​ла​та​ция (осо​бен​но дей​ст​вие CO2 и H+) иг​ра​ет так​же ос​нов​ную роль в по​вы​ше​нии моз​го​во​го кро​во​то​ка при уси​лен​ной ак​тив​но​сти моз​га. XE "Вазодилатация:метаболическая=<2811>"
 XE "Гиперемия:опережающая+<2788>"По​ми​мо ра​бо​чей ги​пе​ре​мии, су​ще​ст​ву​ет и опе​ре​жаю​щая ги​пе​ре​мия — по​вы​ше​ние кро​во​то​ка в ске​лет​ных мыш​цах до на​ча​ла ак​тив​ной ра​бо​ты (на​при​мер, у спорт​сме​на пе​ред стар​том). Оче​вид​но, что она не мо​жет быть обу​слов​ле​на ме​та​бо​ли​че​ски​ми фак​то​ра​ми; ее ме​ха​низм — ус​лов​но​реф​лек​тор​ный, сле​до​ва​тель​но нерв​ный.

 XE "Симпатическая нервная система:симпатические холинергические нервы+<2790>"Кон​крет​ные ме​ха​низ​мы опе​ре​жаю​щей ги​пе​ре​мии спор​ны. У жи​вот​ных опи​са​ны сим​па​ти​че​ские хо​ли​нер​ги​че​ские во​лок​на, ин​нер​ви​рую​щие со​су​ды ске​лет​ных мышц и вы​зы​ваю​щие их рас​ши​ре​ние, од​на​ко роль этих во​ло​кон в опе​ре​жаю​щей ги​пе​ре​мии у че​ло​ве​ка не до​ка​за​на. XE "Гиперемия:опережающая=<2789>"

 XE "Симпатическая нервная система:симпатические холинергические нервы=<2791>"
По​вы​ше​ние кро​во​то​ка при уси​лен​ной сек​ре​ции

При уси​ле​нии сек​ре​ции же​ле​зы опи​сан​ный вы​ше ме​та​бо​ли​че​ский ме​ха​низм не мо​жет обес​пе​чить дос​та​точ​но​го уве​ли​че​ния кро​во​то​ка, так как по​вы​шен​ный кро​во​ток ну​жен не столь​ко для дос​тав​ки O2 и уда​ле​ния ме​та​бо​ли​тов, сколь​ко для дос​тав​ки жид​кой час​ти кро​ви как ис​ход​но​го ма​те​риа​ла для об​ра​зо​ва​ния сек​ре​та. В свя​зи с этим ре​гу​ля​ция кро​во​то​ка в же​ле​зах осу​ще​ст​в​ля​ет​ся с по​мо​щью иных влия​ний. Важ​ней​шим из этих влия​ний слу​жит вы​ра​бот​ка при по​вы​ше​нии сек​ре​тор​ной ак​тив​но​сти  XE "Кинины<2249>"ки​ни​нов (бра​ди​ки​ни​на и кал​ли​ди​на) — па​ра​крин​ных фак​то​ров, об​ла​даю​щих мощ​ным со​су​до​рас​ши​ряю​щим дей​ст​ви​ем.

Тер​мо​ре​гу​ля​тор​ные из​ме​не​ния кож​но​го кро​во​то​ка

Кож​ный кро​во​ток ре​гу​ли​ру​ет​ся за счет из​ме​не​ния то​ну​са кож​ных со​су​до​су​жи​ваю​щих сим​па​ти​че​ских нер​вов (гл. 11, разд. «Тер​мо​ре​гу​ля​ция»).
По​вы​ше​ние кро​во​то​ка в ЖКТ при пи​ще​ва​ре​нии

Рас​ши​ре​ние со​су​дов ЖКТ в зна​чи​тель​ной сте​пе​ни обу​слов​ле​но дей​ст​ви​ем гор​мо​нов ЖКТ, вы​де​ляю​щих​ся при пи​ще​ва​ре​нии —  XE "Секретин<2349>"сек​ре​ти​ном,  XE "Холецистокинин<2359>"хо​ле​ци​сто​ки​ни​ном,  XE "Гастрин<2293>"га​ст​ри​ном,  XE "Вазоинтестинальный пептид<2792>"ва​зо​ин​те​сти​наль​ным пеп​ти​дом (ВИП) и др. (гл. 12).

 XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на половые органы+<2793>"По​вы​ше​ние кро​ве​на​пол​не​ния по​ло​вых ор​га​нов при по​ло​вом воз​бу​ж​де​нии

По​вы​ше​ние кро​ве​на​пол​не​ния по​ло​вых ор​га​нов про​ис​хо​дит под дей​ст​ви​ем  XE "Парасимпатическая нервная система:сосудорасширяющие нервы<2795>"па​ра​сим​па​ти​че​ских со​су​до​рас​ши​ряю​щих нер​вов, ме​диа​то​ром ко​то​рых слу​жит  XE "Оксид азота<2101>"ок​сид азо​та NO (гл. 8). XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на половые органы=<2794>"
 XE "Воспаление+<2798>"По​вы​ше​ние кро​во​то​ка при вос​па​ле​нии

Гу​мо​раль​ное зве​но: в об​лас​ти вос​па​ле​ния вы​де​ля​ет​ся мно​же​ст​во па​ра​крин​ных фак​то​ров, на​зы​вае​мых  XE "Медиаторы:воспаления<2796>"ме​диа​то​ра​ми вос​па​ле​ния. Боль​шин​ст​во из них ока​зы​ва​ет со​су​до​рас​ши​ряю​щий эф​фект. Ти​пич​ные при​ме​ры —  XE "Гистамин<2313>"гис​та​мин и  XE "Кинины<2250>"ки​ни​ны.

Нерв​ное зве​но: при раз​дра​же​нии тка​ни (осо​бен​но ко​жи), вы​зы​ваю​щем вос​па​ли​тель​ную ре​ак​цию, в этом уча​ст​ке на​сту​па​ет рас​ши​ре​ние со​су​дов по ме​ха​низ​му  XE "Аксон-рефлекс<2797>"ак​сон-реф​лек​са. Это лож​ный реф​лекс, в ко​то​ром уча​ст​ву​ют не два или бо​лее ней​ро​нов, как в ис​тин​ном реф​лек​се, а раз​ветв​ле​ния окон​ча​ний од​но​го, в дан​ном слу​чае чув​ст​ви​тель​но​го ней​ро​на. Пред​став​ле​ния об ак​сон-реф​лек​сах в из​вест​ной сте​пе​ни ги​по​те​тич​ны. Пред​по​ла​гае​мая схе​ма ак​сон-реф​лек​са при​ве​де​на на рис. 14.8. XE "Воспаление=<2799>"
Под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва кро​во​то​ка в поч​ках и ЦНС

 XE "Почки:кровоток+<2800>"Поч​ки

По​сто​ян​ст​во по​чеч​но​го кро​во​то​ка при ко​ле​ба​ни​ях ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "Ауторегуляция кровотока+<2802>"ау​то​ре​гу​ля​ци​ей кро​во​то​ка. Суть ее в том, что при сни​же​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния про​ис​хо​дит рас​ши​ре​ние по​чеч​ных со​су​дов, и в ре​зуль​та​те кро​во​ток ме​ня​ет​ся не​зна​чи​тель​но: по​сколь​ку Q = P/R (урав​не​ние (20); Q — кро​во​ток, P — ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, R — со​про​тив​ле​ние), при од​но​вре​мен​ном сни​же​нии P и R Q из​ме​нит​ся ма​ло. При по​вы​ше​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, на​про​тив, по​чеч​ные со​су​ды су​жа​ют​ся.

Ме​ха​низм ау​то​ре​гу​ля​ции спо​рен. По​ла​га​ют, что он име​ет мио​ген​ный ха​рак​тер: рас​тя​же​ние глад​ких мышц со​су​дов (при по​вы​ше​нии дав​ле​ния) при​во​дит к их со​кра​ще​нию (то есть уве​ли​че​нию со​про​тив​ле​ния) и на​обо​рот.

По​сто​ян​ст​во по​чеч​но​го кро​во​то​ка в ус​ло​ви​ях, ко​гда ау​то​ре​гу​ля​ции не​дос​та​точ​но ли​бо па​то​ло​ги​че​ски по​вы​ше​но со​про​тив​ле​ние кро​во​то​ку (на​при​мер, при пе​ре​жа​тии или су​же​нии по​чеч​ной ар​те​рии или ве​ны) обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "Ренин-ангиотензиновая система<2804>"ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мой; см. ни​же и в гл. 15. XE "Ауторегуляция кровотока=<2803>"

 XE "Почки:кровоток=<2801>"
 XE "ЦНС:кровоток+<2807>"ЦНС

 XE "Ауторегуляция кровотока+<2805>"По​сто​ян​ст​во моз​го​во​го кро​во​то​ка при ко​ле​ба​ни​ях ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния так​же обес​пе​чи​ва​ет​ся ау​то​ре​гу​ля​ци​ей кро​во​то​ка. XE "Ауторегуляция кровотока=<2806>"
По​сто​ян​ст​во моз​го​во​го кро​во​то​ка в ус​ло​ви​ях, ко​гда ау​то​ре​гу​ля​ции не​дос​та​точ​но ли​бо па​то​ло​ги​че​ски по​вы​ше​но со​про​тив​ле​ние кро​во​то​ку (на​при​мер, при по​вы​ше​нии внут​ри​че​реп​но​го дав​ле​ния) обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "ЦНС:реакция на ишемию<2809>"ре​ак​ци​ей на ише​мию ЦНС (см. ни​же).

 XE "Вазодилатация:метаболическая+<2812>"Бла​го​да​ря этим ме​ха​низ​мам под​дер​жи​ва​ет​ся по​сто​ян​ст​во моз​го​во​го кро​во​то​ка в це​лом, од​на​ко кро​во​ток в от​дель​ных уча​ст​ках моз​га при уве​ли​че​нии их ак​тив​но​сти воз​рас​та​ет, что обу​слов​ле​но ме​та​бо​ли​че​ской ва​зо​ди​ла​та​ци​ей (см. вы​ше, разд. «По​вы​ше​ние кро​во​то​ка при по​вы​ше​нии энер​го​за​трат»). XE "ЦНС:кровоток=<2808>"

 XE "Вазодилатация:метаболическая=<2813>"
Ме​ст​ный спазм со​су​дов при кро​во​те​че​нии

В об​лас​ти по​вре​ж​де​ния со​су​да вы​де​ля​ет​ся ряд со​су​до​су​жи​ваю​щих ве​ществ — в ча​ст​но​сти  XE "Серотонин<2814>"се​ро​то​нин и  XE "Тромбоксан A2<2815>"тром​бок​сан A2; под​роб​нее см. в гл. 9.

 XE "Вазодилатация:эндотелийзависимая+<2816>"До​пол​ни​тель​ный ме​ха​низм: эн​до​те​лий​за​ви​си​мая ва​зо​ди​ла​та​ция

Мно​гие из опи​сан​ных вы​ше ме​ха​низ​мов ре​гу​ля​ции ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки влия​ют толь​ко на ар​те​рио​лы (на​при​мер, ме​та​бо​ли​че​ские фак​то​ры,  XE "Кинины<2251>"ки​ни​ны, гис​та​мин мо​гут вы​звать толь​ко рас​ши​ре​ние ар​те​риол, так как вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся в об​лас​ти этих ар​те​риол). Од​на​ко су​ще​ст​вен​ное со​про​тив​ле​ние кро​во​то​ку ока​зы​ва​ют не толь​ко ар​те​рио​лы, но так​же мел​кие и сред​ние ар​те​рии, и при не​об​хо​ди​мо​сти по​вы​сить кро​во​ток че​рез ор​ган они так​же долж​ны быть рас​ши​ре​ны. Это обес​пе​чи​ва​ет​ся эн​до​те​лий​за​ви​си​мой ва​зо​ди​ла​та​ци​ей, суть ко​то​рой со​сто​ит в сле​дую​щем:

· при рас​ши​ре​нии ар​те​риол воз​рас​та​ет кро​во​ток че​рез со​от​вет​ст​вую​щий ор​ган;

· уве​ли​че​ние кро​во​то​ка при​во​дит к воз​рас​та​нию си​лы сдви​га (то есть си​лы, с ко​то​рой со​сед​ние слои дви​жу​щей​ся жид​ко​сти стре​мят​ся «сдви​нуть» друг дру​га, а при​сте​ноч​ный слой — вы​стил​ку со​су​да, то есть эн​до​те​лий) в мел​ких и сред​них ар​те​ри​ях;

· уве​ли​че​ние си​лы сдви​га при​во​дит к де​фор​ма​ции эн​до​те​лио​ци​тов;

· в от​вет на де​фор​ма​цию из эн​до​те​лио​ци​тов вы​де​ля​ет​ся  XE "Оксид азота<2102>"ок​сид азо​та NO; это ве​ще​ст​во диф​фун​ди​ру​ет к глад​ким мыш​цам со​су​дов и вы​зы​ва​ет их рас​слаб​ле​ние.

· NO вы​зы​ва​ет рас​ши​ре​ние со​су​дов в мес​те ее вы​де​ле​ния, то есть рас​ши​ре​ние мел​ких и сред​них ар​те​рий.

По​ми​мо со​су​до​рас​ши​ряю​ще​го фак​то​ра (NO), эн​до​те​лий вы​де​ля​ет и мощ​ные со​су​до​су​жи​ваю​щие пеп​ти​ды —  XE "Эндотелины<2818>"эн​до​те​ли​ны. Их фи​зио​ло​ги​че​ская роль до кон​ца не яс​на. XE "Гемодинамика:регуляция:местная=<2765>"

 XE "Вазодилатация:эндотелийзависимая=<2817>"
 XE "Гемодинамика:регуляция:центральная+<2766>"Ре​гу​ля​ция цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки

Глав​ная цель ре​гу​ля​ции цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки — под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. Рас​смот​рим сна​ча​ла ор​га​ны, от функ​ции ко​то​рых за​ви​сит сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, то есть эф​фек​то​ры; за​тем — ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры, дей​ст​вую​щие на эти ор​га​ны; на​ко​нец, ор​га​ни​за​цию ре​гу​ли​рую​щих сис​тем, ис​поль​зую​щих эти ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры.

 XE "Давление:артериальное+<2819>"Эф​фек​то​ры

Рас​смот​рим, от че​го за​ви​сит сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние.

· Из урав​не​ния (13) сле​ду​ет, что (ес​ли при​нять цен​траль​ное ве​ноз​ное дав​ле​ние за 0):

АД​средн = СВ  ОПСС,

(21)

где АД​средн — сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние; СВ — сер​деч​ный вы​брос; ОПСС — об​щее пе​ри​фе​ри​че​ское со​су​ди​стое со​про​тив​ле​ние. ОПСС, в свою оче​редь, за​ви​сит от про​све​та ар​те​риол.

· Сер​деч​ный вы​брос за​ви​сит от ра​бо​ты серд​ца (час​то​ты и си​лы сер​деч​ных со​кра​ще​ний) и ве​ноз​но​го воз​вра​та (см. вы​ше, разд. «Фак​то​ры, оп​ре​де​ляю​щие сер​деч​ный вы​брос»).

· Ве​ноз​ный воз​врат за​ви​сит от ОЦК и то​ну​са вен.

· ОЦК за​ви​сит от по​сту​п​ле​ния жид​ко​сти и ее вы​ве​де​ния поч​ка​ми.

Итак, сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние за​ви​сит от сле​дую​щих фак​то​ров.

1. Про​свет ар​те​риол.

2. Ра​бо​та серд​ца.

3. То​нус вен.

4. По​сту​п​ле​ние жид​ко​сти.

5. Вы​ве​де​ние жид​ко​сти поч​ка​ми. XE "Давление:артериальное=<2820>"
Ре​гу​ля​тор​ные фак​то​ры

 XE "Сосуды:регуляция просвета+<2784>"Фак​то​ры, влияю​щие на про​свет ар​те​риол

Ре​гу​ля​ция про​све​та ар​те​риол уча​ст​ву​ет как в ре​гу​ля​ции ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки, так и в ре​гу​ля​ции цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки — под​дер​жа​нии сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. Фак​то​ры, влияю​щие на про​свет ар​те​риол с це​лью ре​гу​ля​ции ме​ст​ной ге​мо​ди​на​ми​ки (ме​ст​ные со​су​до​дви​га​тель​ные фак​то​ры), бы​ли рас​смот​ре​ны вы​ше. Здесь мы раз​бе​рем сис​тем​ные со​су​до​дви​га​тель​ные фак​то​ры, уча​ст​вую​щие в ре​гу​ля​ции цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки (табл. 14.1). Важ​ней​шие раз​ли​чия ме​ж​ду ме​ст​ны​ми и сис​тем​ны​ми со​су​до​дви​га​тель​ны​ми фак​то​ра​ми сле​дую​щие:

· ме​ст​ные со​су​до​дви​га​тель​ные фак​то​ры влия​ют на ар​те​рио​лы от​дель​ных ор​га​нов, сис​тем​ные со​су​до​дви​га​тель​ные — на все ар​те​рио​лы;

· ме​ст​ные со​су​до​дви​га​тель​ные фак​то​ры пре​иму​ще​ст​вен​но (но не ис​клю​чи​тель​но) со​су​до​рас​ши​ряю​щие, так как их за​да​ча — по​вы​ше​ние кро​во​то​ка при уве​ли​че​нии по​треб​но​стей ор​га​на в кро​во​снаб​же​нии; сис​тем​ные со​су​до​дви​га​тель​ные фак​то​ры пре​иму​ще​ст​вен​но (но не ис​клю​чи​тель​но) — со​су​до​су​жи​ваю​щие, так как их за​да​ча — под​дер​жать сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние в ус​ло​ви​ях по​вы​шен​но​го ор​ган​но​го (на​при​мер, мы​шеч​но​го) кро​во​то​ка.

 XE "Симпатическая нервная система:влияние на сосуды+<2821>"Сим​па​ти​че​ские со​су​до​су​жи​ваю​щие нер​вы

Это ти​пич​ные ад​ре​нер​ги​че​ские (вы​де​ляю​щие в ка​че​ст​ве ме​диа​то​ра но​рад​ре​на​лин) сим​па​ти​че​ские нер​вы. Они ин​нер​ви​ру​ют боль​шин​ст​во со​су​дов ор​га​низ​ма. По​сколь​ку  XE "Норадреналин<2593>"но​рад​ре​на​лин сти​му​ли​ру​ет пре​иму​ще​ст​вен​но - XE "Адренорецепторы:альфа-адренорецепторы:в сосудах<2828>"ад​ре​но​ре​цеп​то​ры, вы​зы​ваю​щие со​кра​ще​ние глад​ких мышц со​су​дов, эф​фект дан​ных нер​вов ис​клю​чи​тель​но со​су​до​су​жи​ваю​щий.

 XE "Тонус:базальный+<2824>"

 XE "Тонус:сосудистый+<2826>"Сим​па​ти​че​ские со​су​до​су​жи​ваю​щие нер​вы об​ла​да​ют по​сто​ян​ной ак​тив​но​стью — то​ну​сом. Этот сим​па​ти​че​ский  XE "Тонус:симпатический<2823>"то​нус обу​слов​лен по​сто​ян​ны​ми воз​бу​ж​даю​щи​ми влия​ния​ми ней​ро​нов сер​деч​но-со​су​ди​сто​го цен​тра про​дол​го​ва​то​го моз​га на пре​ганг​лио​нар​ные сим​па​ти​че​ские ней​ро​ны спин​но​го моз​га. Бла​го​да​ря сим​па​ти​че​ско​му то​ну​су боль​шин​ст​во со​су​дов на​хо​дят​ся в со​стоя​нии по​сто​ян​но​го то​ни​че​ско​го со​кра​ще​ния, пре​вы​шаю​ще​го ба​заль​ный то​нус. Та​ким об​ра​зом, со​су​ди​стый то​нус скла​ды​ва​ет​ся из ба​заль​но​го то​ну​са и со​кра​ще​ния глад​ких мышц, вы​зван​но​го сим​па​ти​че​ским то​ну​сом. XE "Симпатическая нервная система:влияние на сосуды=<2822>"

 XE "Тонус:сосудистый=<2827>"

 XE "Тонус:базальный=<2825>"
 XE "Адреналин:влияние на сосуды+<1733>"Ад​ре​на​лин

 XE "Адренорецепторы:альфа-адренорецепторы:в сосудах+<2829>"

 XE "Адренорецепторы:бета-адренорецепторы:в сосудах+<2831>"

 XE "Адренорецепторы+<1735>"Это гор​мон моз​го​во​го ве​ще​ст​ва над​по​чеч​ни​ков, об​ла​даю​щий мно​го​чис​лен​ны​ми, в том чис​ле со​су​до​дви​га​тель​ны​ми эф​фек​та​ми. В от​ли​чие от но​рад​ре​на​ли​на, ад​ре​на​лин сти​му​ли​ру​ет как -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры, так и -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры; ак​ти​ва​ция по​след​них вы​зы​ва​ет рас​слаб​ле​ние глад​ких мышц со​су​дов. Сле​до​ва​тель​но, ад​ре​на​лин мо​жет вы​зы​вать как рас​ши​ре​ние, так и су​же​ние со​су​дов.

Дей​ст​вие ад​ре​на​ли​на на те или иные со​су​ды за​ви​сит от двух фак​то​ров:

· пре​об​ла​да​ния - или -ад​ре​но​ре​цеп​то​ров в этих со​су​дах;

· кон​цен​тра​ции ад​ре​на​ли​на — -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры бо​лее чув​ст​ви​тель​ны к ад​ре​на​ли​ну, и по​это​му в низ​ких кон​цен​тра​ци​ях он дей​ст​ву​ет пре​иму​ще​ст​вен​но на эти ре​цеп​то​ры.

В боль​шин​ст​ве со​су​дов пре​об​ла​да​ют -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры, но в не​ко​то​рых со​су​дах, в ча​ст​но​сти ске​лет​ных мышц — -ад​ре​но​ре​цеп​то​ры. По​это​му в фи​зио​ло​ги​че​ских кон​цен​тра​ци​ях ад​ре​на​лин вы​зы​ва​ет су​же​ние мно​гих со​су​дов, но рас​ши​ря​ет мы​шеч​ные со​су​ды, вы​зы​вая пе​ре​рас​пре​де​ле​ние кро​во​то​ка в поль​зу ске​лет​ных мышц. Тем са​мым ор​га​низм го​то​вит​ся к ак​тив​ной мы​шеч​ной дея​тель​но​сти в ус​ло​ви​ях стрес​са. XE "Адренорецепторы=<1736>"

 XE "Адреналин:влияние на сосуды=<1734>"

 XE "Адренорецепторы:бета-адренорецепторы:в сосудах=<2832>"

 XE "Адренорецепторы:альфа-адренорецепторы:в сосудах=<2830>"
 XE "Ренин-ангиотензиновая система+<2855>"Ан​гио​тен​зин II

Это мощ​ный со​су​до​су​жи​ваю​щий фак​тор и од​но​вре​мен​но сти​му​ля​тор вы​бро​са аль​до​сте​ро​на, ком​по​нент ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы. Под​роб​нее см. ни​же, разд. «Ре​гу​ли​рую​щие сис​те​мы» и в гл. 15. XE "Ренин-ангиотензиновая система=<2856>"
 XE "АДГ+<2835>"АДГ (ва​зо​прес​син)

Это гор​мон ней​ро​ги​по​фи​за, глав​ный эф​фект ко​то​ро​го — умень​ше​ние ре​аб​сорб​ции во​ды в поч​ках (гл. 7 и 15). Он об​ла​да​ет так​же со​су​до​су​жи​ваю​щим дей​ст​ви​ем (от​сю​да вто​рое на​зва​ние — ва​зо​прес​син), од​на​ко у че​ло​ве​ка в обыч​ных кон​цен​тра​ци​ях это дей​ст​вие вы​ра​же​но сла​бо. XE "АДГ=<2836>"
Фак​то​ры, влияю​щие на ра​бо​ту серд​ца

Сим​па​ти​че​ские нер​вы и ад​ре​на​лин сти​му​ли​ру​ют дея​тель​ность серд​ца, па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы — тор​мо​зят. Под​роб​нее см. в гл. 13.

Фак​то​ры, влияю​щие на то​нус вен

То​нус вен ре​гу​ли​ру​ет​ся в ос​нов​ном сим​па​ти​че​ски​ми со​су​до​су​жи​ваю​щи​ми нер​ва​ми.  XE "Сосуды:регуляция просвета=<2785>"
Фак​то​ры, влияю​щие на ОЦК

Это фак​то​ры, ре​гу​ли​рую​щие вы​де​ле​ние жид​ко​сти поч​ка​ми. К ним от​но​сят​ся:

· прес​сор​ный диу​рез (прес​сор​ный на​трий​у​рез);

· АДГ;

· ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма и аль​до​сте​рон;

· пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон.

Под​роб​нее см. ни​же и в гл. 15.

Ре​гу​ли​рую​щие сис​те​мы

 XE "Давление:артериальное:поддержание постоянства+<2837>"Об​щие прин​ци​пы

Сис​те​мы под​дер​жа​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния под​раз​де​ля​ют на три груп​пы.

· Сис​те​мы крат​ко​сроч​но​го ре​гу​ли​ро​ва​ния. Эти сис​те​мы сра​ба​ты​ва​ют за се​кун​ды, так как вклю​ча​ют толь​ко нерв​ные влия​ния на серд​це и со​су​ды (бы​ст​рые влия​ния на бы​ст​рые эф​фек​то​ры).

· Сис​те​мы сред​не​сроч​но​го ре​гу​ли​ро​ва​ния. Эти сис​те​мы сра​ба​ты​ва​ют за ми​ну​ты, так как вклю​ча​ют эн​док​рин​ные влия​ния на со​су​ды (мед​лен​ные влия​ния на бы​ст​рые эф​фек​то​ры)1.

1 В сред​не​сроч​ном ре​гу​ли​ро​ва​нии сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния уча​ст​ву​ют и иные, чис​то «ме​ха​ни​че​ские» про​цес​сы, не тре​бую​щие уча​стия нерв​ных или эн​док​рин​ных фак​то​ров, на​при​мер вы​ход жид​ко​сти из ка​пил​ля​ров в тка​ни при по​вы​ше​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния и на​обо​рот.
· Сис​те​мы дол​го​сроч​но​го ре​гу​ли​ро​ва​ния. Эти сис​те​мы сра​ба​ты​ва​ют за ча​сы, так как вклю​ча​ют эн​док​рин​ные влия​ния на са​мый мед​лен​ный эф​фек​тор — по​чеч​ную ре​гу​ля​цию ОЦК.

По​ми​мо глав​ной це​ли ре​гу​ля​ции цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки — под​дер​жа​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния — су​ще​ст​ву​ют и иные це​ли. Ос​нов​ная из них — под​дер​жа​ние кро​во​снаб​же​ния жиз​нен​но важ​ных ор​га​нов: го​лов​но​го моз​га и по​чек.

На​ко​нец, су​ще​ст​ву​ет опе​ре​жаю​щая ре​гу​ля​ция цен​траль​ной ге​мо​ди​на​ми​ки — при дей​ст​вии бо​ле​вых раз​дра​жи​те​лей, ус​лов​ных раз​дра​жи​те​лей, эмо​цио​наль​ном стрес​се и пр.

Все пе​ре​чис​лен​ные сис​те​мы, кро​ме сис​тем опе​ре​жаю​щей ре​гу​ля​ции, ра​бо​та​ют по прин​ци​пу от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи: сдвиг ре​гу​ли​руе​мой пе​ре​мен​ной (на​при​мер, сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния) за​пус​ка​ет про​цес​сы, вос​ста​нав​ли​ваю​щие преж​нее зна​че​ние этой пе​ре​мен​ной.

 XE "Барорецепторный контур+<2839>"Ба​ро​ре​цеп​тор​ный кон​тур

Этот кон​тур не​по​сред​ст​вен​но вос​при​ни​ма​ет ве​ли​чи​ну сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния и под​дер​жи​ва​ет его по​сто​ян​ст​во. Его схе​ма при​ве​де​на на рис. 14.9. Он от​но​сит​ся к сис​те​мам крат​ко​сроч​но​го ре​гу​ли​ро​ва​ния, про​ти​во​дей​ст​вуя пре​ж​де все​го рез​ким ко​ле​ба​ни​ям сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния.

Уст​рой​ст​во ба​ро​ре​цеп​тор​но​го кон​ту​ра сле​дую​щее.
· В ду​ге аор​ты и ка​ро​тид​ном си​ну​се (об​лас​ти раз​де​ле​ния об​щей сон​ной ар​те​рии на внут​рен​нюю и на​руж​ную) рас​по​ло​же​ны ре​цеп​то​ры, вос​при​ни​маю​щие уро​вень ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, —  XE "Барорецепторы<2841>"ба​ро​ре​цеп​то​ры.
· Им​пуль​са​ция от этих ре​цеп​то​ров идет в ЦНС:

· от ду​ги аор​ты — по  XE "Нерв:аортальный<2842>"аор​таль​но​му нер​ву (на​зы​вае​мо​му так​же де​прес​со​ром), яв​ляю​ще​му​ся вет​вью блу​ж​даю​ще​го нер​ва;

· от ка​ро​тид​но​го си​ну​са — по  XE "Нерв:синокаротидный<2843>"си​но​ка​ро​тид​но​му нер​ву, яв​ляю​ще​му​ся вет​вью язы​ко​гло​точ​но​го нер​ва.

·  XE "Сердечно-сосудистый центр+<2844>"По этим нер​вам им​пуль​са​ция по​сту​па​ет в сер​деч​но-со​су​ди​стый центр про​дол​го​ва​то​го моз​га.

· От сер​деч​но-со​су​ди​сто​го цен​тра идут пу​ти:

· к пре​ганг​лио​нар​ным сим​па​ти​че​ским ней​ро​нам в спин​ном моз​ге;

· к яд​рам блу​ж​даю​щих нер​вов в про​дол​го​ва​том моз​ге — а имен​но к пре​ганг​лио​нар​ным па​ра​сим​па​ти​че​ским ней​ро​нам, ин​нер​ви​рую​щим серд​це;

· к ней​ро​нам ги​по​та​ла​му​са, сек​ре​ти​рую​щим АДГ.
В слу​чае сни​же​ния ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния умень​ша​ет​ся им​пуль​са​ция, по​сту​паю​щая от ба​ро​ре​цеп​то​ров в сер​деч​но-со​су​ди​стый центр. Это при​во​дит к:

· су​же​нию ар​те​риол вслед​ст​вие по​вы​ше​ния сим​па​ти​че​ско​го то​ну​са;

· по​вы​ше​нию час​то​ты и си​лы сер​деч​ных со​кра​ще​ний вслед​ст​вие по​вы​ше​ния сим​па​ти​че​ско​го и сни​же​ния па​ра​сим​па​ти​че​ско​го то​ну​са;

· по​вы​ше​нию то​ну​са вен вслед​ст​вие по​вы​ше​ния сим​па​ти​че​ско​го то​ну​са;

· сти​му​ля​ции вы​ра​бот​ки  XE "Адреналин<1737>"ад​ре​на​ли​на над​по​чеч​ни​ка​ми и ре​ни​на — поч​ка​ми (см. ни​же) вслед​ст​вие по​вы​ше​ния сим​па​ти​че​ско​го то​ну​са, то есть за​пус​ку сис​тем сред​не​сроч​ной ре​гу​ля​ции;

· при зна​чи​тель​ном сни​же​нии ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния — к сти​му​ля​ции вы​ра​бот​ки АДГ, см. ни​же.

Все эти эф​фек​ты при​во​дят к по​вы​ше​нию ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния.

В слу​чае по​вы​ше​ния ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния про​ис​хо​дят об​рат​ные про​цес​сы. XE "Барорецепторный контур=<2840>"

 XE "Сердечно-сосудистый центр=<2845>"
 XE "Диурез:прессорный+<2846>"Прес​сор​ный диу​рез (прес​сор​ный на​трий​у​рез)

Это сис​те​ма дол​го​сроч​но​го ре​гу​ли​ро​ва​ния, от​ве​чаю​щая за под​дер​жа​ние по​сто​ян​но​го уров​ня сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния на про​тя​же​нии ча​сов, су​ток и доль​ше.
Прес​сор​ный диу​рез за​клю​ча​ет​ся в том, что при по​вы​ше​нии сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния поч​ки ав​то​ма​ти​че​ски уве​ли​чи​ва​ют вы​ве​де​ние на​трия (на​трий​у​рез) и во​ды; в ре​зуль​та​те по​вы​ша​ет​ся диу​рез. Это при​во​дит к сни​же​нию ОЦК и, как след​ст​вие, сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. Ме​ха​низ​мы прес​сор​но​го диу​ре​за, ви​ди​мо, мно​го​об​раз​ны и до кон​ца не уточ​не​ны. Это один из са​мых мощ​ных ме​ха​низ​мов под​дер​жа​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния.

 XE "Барорецепторный контур+<2848>"Ба​ро​ре​цеп​тор​ный кон​тур и прес​сор​ный диу​рез — ос​нов​ные сис​те​мы под​дер​жа​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния: прес​сор​ный диу​рез обес​пе​чи​ва​ет дол​го​вре​мен​ное по​сто​ян​ст​во его уров​ня, а ба​ро​ре​цеп​тор​ный кон​тур пре​пят​ст​ву​ет рез​ким ко​ле​ба​ни​ям. Ос​таль​ные сис​те​мы иг​ра​ют вспо​мо​га​тель​ную роль ли​бо обес​пе​чи​ва​ют иные це​ли, на​при​мер под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва кро​во​то​ка в жиз​нен​но важ​ных ор​га​нах. XE "Диурез:прессорный=<2847>"

 XE "Барорецепторный контур=<2849>"
 XE "Волюморецепторный контур+<2850>"Во​лю​мо​ре​цеп​тор​ный кон​тур

Этот кон​тур во мно​гом схо​ден с ба​ро​ре​цеп​тор​ным, од​на​ко на​чи​на​ет​ся от иных ре​цеп​то​ров и вы​зы​вае​мые им ре​ак​ции зна​чи​тель​но сла​бее.

Уст​рой​ст​во во​лю​мо​ре​цеп​тор​но​го кон​ту​ра сле​дую​щее.
· В стен​ках пред​сер​дий и по​лых вен рас​по​ло​же​ны ре​цеп​то​ры рас​тя​же​ния. По​сколь​ку рас​тя​же​ние пред​сер​дий и по​лых вен за​ви​сит от объ​е​ма кро​ви в ве​нах, а тот, в свою оче​редь, от ОЦК, эти ре​цеп​то​ры на​зы​ва​ют  XE "Волюморецепторы<2852>"во​лю​мо​ре​цеп​то​ра​ми (volume — объ​ем).

· Им​пуль​са​ция от во​лю​мо​ре​цеп​то​ров по​сту​па​ет по чув​ст​ви​тель​ным во​лок​нам блу​ж​даю​щих нер​вов в сер​деч​но-со​су​ди​стый центр про​дол​го​ва​то​го моз​га.

При сни​же​нии или по​вы​ше​нии ОЦК вклю​ча​ют​ся при​мер​но те же ре​ак​ции, что и при сни​же​нии или по​вы​ше​нии сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, од​на​ко пре​об​ла​да​ют влия​ния на то​нус вен, а так​же на вы​ра​бот​ку ре​ни​на и АДГ (то есть та​кие влия​ния, ко​то​рые на​прав​ле​ны на под​дер​жа​ние со​от​но​ше​ния ме​ж​ду ОЦК и по​дат​ли​во​стью вен; см. вы​ше, разд. «Фак​то​ры, оп​ре​де​ляю​щие сер​деч​ный вы​брос»). XE "Волюморецепторный контур=<2851>"
 XE "Ренин-ангиотензиновая система+<2853>"Ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма

Эта сис​те​ма от​но​сит​ся од​но​вре​мен​но к сис​те​мам сред​не​сроч​но​го и дол​го​сроч​но​го ре​гу​ли​ро​ва​ния ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния и под​дер​жа​ния по​чеч​но​го кро​во​то​ка.

Ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма под​роб​но рас​смат​ри​ва​ет​ся в гл. 15. В об​щих чер​тах ее ор​га​ни​за​ция сле​дую​щая.

· В от​вет на не​ко​то​рые воз​дей​ст​вия, и в ча​ст​но​сти на сни​же​ние дав​ле​ния в по​чеч​ных ар​те​рио​лах, в поч​ках вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся фер​мент ре​нин.
· Под дей​ст​ви​ем ре​ни​на бе​лок кро​ви ан​гио​тен​зи​но​ген пре​вра​ща​ет​ся в ан​гио​тен​зин I.
· Ан​гио​тен​зин I под дей​ст​ви​ем ан​гио​тен​зин​прев​ра​щаю​ще​го фер​мен​та пе​ре​хо​дит в ан​гио​тен​зин II.
· Ан​гио​тен​зин II:

· сни​жа​ет вы​ве​де​ние на​трия и во​ды поч​ка​ми;

· об​ла​да​ет мощ​ным со​су​до​су​жи​ваю​щим дей​ст​ви​ем;

· сти​му​ли​ру​ет сек​ре​цию аль​до​сте​ро​на, ко​то​рый так​же сни​жа​ет вы​ве​де​ние на​трия и во​ды поч​ка​ми.

Со​су​до​су​жи​ваю​щее дей​ст​вие ан​гио​тен​зи​на II раз​ви​ва​ет​ся за ми​ну​ты; этот эф​фект от​но​сит​ся к сред​не​сроч​ной ре​гу​ля​ции. За​держ​ка на​трия и во​ды под дей​ст​ви​ем ан​гио​тен​зи​на II и аль​до​сте​ро​на раз​ви​ва​ет​ся за ча​сы; этот эф​фект от​но​сит​ся к дол​го​сроч​ной ре​гу​ля​ции.

Как уже го​во​ри​лось, од​ним из фак​то​ров, вы​зы​ваю​щим вы​ра​бот​ку ре​ни​на, яв​ля​ет​ся сни​же​ние дав​ле​ния в по​чеч​ных ар​те​рио​лах. Это сни​же​ние мо​жет про​ис​хо​дить из-за умень​ше​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния или вслед​ст​вие по​вы​ше​ния со​про​тив​ле​ния круп​ных по​чеч​ных со​су​дов.
· При умень​ше​нии сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния ак​ти​ва​ция ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы спо​соб​ст​ву​ет вос​ста​нов​ле​нию ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, то есть от​но​сит​ся к сис​те​мам его под​дер​жа​ния.

· При по​вы​ше​нии со​про​тив​ле​ния круп​ных по​чеч​ных со​су​дов (на​при​мер, сте​но​зе, пе​ре​ги​бе или тром​бо​зе по​чеч​ных ар​те​рий) един​ст​вен​ный спо​соб под​дер​жать по​чеч​ный кро​во​ток — это по​вы​сить сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, что и про​ис​хо​дит в ре​зуль​та​те ак​ти​ва​ции ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы. Та​ким об​ра​зом, в дан​ном слу​чае ак​ти​ва​ция ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы на​прав​ле​на не на под​дер​жа​ние сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, а на под​дер​жа​ние по​чеч​но​го кро​во​то​ка — да​же за счет по​вы​шен​но​го дав​ле​ния.

На этом при​ме​ре хо​ро​шо вид​но, что под​дер​жа​ние кро​во​то​ка в жиз​нен​но важ​ном ор​га​не об​ла​да​ет при​ори​те​том пе​ред под​дер​жа​ни​ем сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. Еще бо​лее яр​ким при​ме​ром бу​дет ре​ак​ция на ише​мию ЦНС, см. ни​же.

 XE "Симпатическая нервная система:влияние на почки+<2857>"Ре​нин вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся так​же в от​вет на воз​бу​ж​де​ние по​чеч​ных сим​па​ти​че​ских нер​вов; бла​го​да​ря это​му ба​ро​ре​цеп​тор​ный кон​тур за​пус​ка​ет ак​ти​ва​цию ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы, обес​пе​чи​вая плав​ный пе​ре​ход от крат​ко​сроч​ной к сред​не- и дол​го​сроч​ной ре​гу​ля​ции. XE "Симпатическая нервная система:влияние на почки=<2858>"

 XE "Ренин-ангиотензиновая система=<2854>"
 XE "АДГ+<2859>"АДГ

В обыч​ных ус​ло​ви​ях этот гор​мон ре​гу​ли​ру​ет толь​ко ос​мо​ляр​ность кро​ви; в ка​че​ст​ве ре​гу​ля​то​ра ге​мо​ди​на​ми​ки он вы​сту​па​ет толь​ко при экс​трен​ных об​стоя​тель​ст​вах.

АДГ вы​де​ля​ет​ся под дей​ст​ви​ем двух ви​дов раз​дра​жи​те​лей:

·  XE "Осморецепторы+<2862>"сти​му​ля​ция ос​мо​ре​цеп​то​ров ги​по​та​ла​му​са (при по​вы​ше​нии ос​мо​ляр​но​сти кро​ви);

· умень​ше​ние сти​му​ля​ции  XE "Барорецепторы+<2864>"ба​ро​ре​цеп​то​ров и  XE "Волюморецепторы+<2866>"во​лю​мо​ре​цеп​то​ров (при сни​же​нии ОЦК и сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния);

и об​ла​да​ет дву​мя ме​ха​низ​ма​ми дей​ст​вия:

· уси​ли​ва​ет ре​аб​сорб​цию во​ды в поч​ках;

· вы​зы​ва​ет ге​не​ра​ли​зо​ван​ное су​же​ние со​су​дов.

В обыч​ных ус​ло​ви​ях АДГ вы​де​ля​ет​ся толь​ко в от​вет на сти​му​ля​цию ос​мо​ре​цеп​то​ров и дей​ст​ву​ет толь​ко на ре​аб​сорб​цию во​ды в поч​ках, но не на со​су​ды, то есть слу​жит ре​гу​ля​то​ром ос​мо​ляр​но​сти кро​ви (под​роб​нее см. в гл. 15).

Толь​ко при зна​чи​тель​ном сни​же​нии ОЦК и сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния (на гра​ни кри​ти​че​ско​го па​де​ния сер​деч​но​го вы​бро​са, то есть шо​ка) АДГ на​чи​на​ет вы​де​лять​ся в от​вет на умень​ше​ние сти​му​ля​ции ба​ро​ре​цеп​то​ров и во​лю​мо​ре​цеп​то​ров и ока​зы​вать со​су​до​су​жи​ваю​щий эф​фект, тем са​мым спо​соб​ст​вуя под​дер​жа​нию сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния и кро​во​то​ка в жиз​нен​но важ​ных ор​га​нах (на со​су​ды этих ор​га​нов со​су​до​су​жи​ваю​щий эф​фект АДГ не рас​про​стра​ня​ет​ся). XE "Волюморецепторы=<2867>"

 XE "Барорецепторы=<2865>"

 XE "АДГ=<2860>"

 XE "Осморецепторы=<2863>"
 XE "Предсердный натрийуретический гормон+<2868>"Пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон

Это един​ст​вен​ный из дей​ст​вую​щих на поч​ки гор​мо​нов, дей​ст​вие ко​то​ро​го на​прав​ле​но не на со​хра​не​ние на​трия и во​ды и по​вы​ше​ние ОЦК, а, на​про​тив, на вы​ве​де​ние на​трия и во​ды и сни​же​ние ОЦК.

Пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон вы​де​ля​ет​ся из пред​сер​дий при их рас​тя​же​нии, то есть при по​вы​шен​ном ОЦК. Дей​ст​вуя на поч​ки, он уси​ли​ва​ет вы​ве​де​ние на​трия и во​ды, тем са​мым вы​зы​вая умень​ше​ние ОЦК. Эф​фект пред​серд​но​го на​трий​у​ре​ти​че​ско​го гор​мо​на зна​чи​тель​но сла​бее, чем дру​гих дей​ст​вую​щих на поч​ки гор​мо​нов — АДГ, аль​до​сте​ро​на и ан​гио​тен​зи​на II. XE "Предсердный натрийуретический гормон=<2869>"
 XE "ЦНС:реакция на ишемию+<2870>"Ре​ак​ция на ише​мию ЦНС

Эта ре​ак​ция от​ра​жа​ет дея​тель​ность сис​те​мы, на​прав​лен​ной на под​дер​жа​ние моз​го​во​го кро​во​то​ка в экс​трен​ных об​стоя​тель​ст​вах.

Вы​ше го​во​ри​лось, что по​сто​ян​ст​во моз​го​во​го кро​во​то​ка обес​пе​чи​ва​ет​ся ау​то​ре​гу​ля​ци​ей моз​го​вых со​су​дов и ме​та​бо​ли​че​ской ва​зо​ди​ла​та​ци​ей. Од​на​ко ес​ли этих двух ме​ха​низ​мов не​дос​та​точ​но, то раз​ви​ва​ет​ся ре​ак​ция на ише​мию ЦНС. Эта ре​ак​ция про​яв​ля​ет​ся в рез​чай​шем по​вы​ше​нии сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, пре​ж​де все​го за счет пре​дель​но​го по​вы​ше​ния сим​па​ти​че​ско​го то​ну​са и спаз​ма со​су​дов.

· Ес​ли сни​же​ние моз​го​во​го кро​во​то​ка вы​зва​но па​де​ни​ем ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, то ре​ак​ция на ише​мию ЦНС слу​жит са​мой мощ​ной сис​те​мой под​дер​жа​ния сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, ра​бо​таю​щей в экс​трен​ных ус​ло​ви​ях.

· Ес​ли же сни​же​ние моз​го​во​го кро​во​то​ка вы​зва​но по​вы​шен​ным со​про​тив​ле​ни​ем это​му кро​во​то​ку (на​при​мер, при уве​ли​че​нии внут​ри​че​реп​но​го дав​ле​ния), то ре​ак​ция на ише​мию ЦНС под​дер​жи​ва​ет моз​го​вой кро​во​ток це​ной по​вы​шен​но​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, так как моз​го​вой кро​во​ток об​ла​да​ет са​мым вы​со​ким при​ори​те​том сре​ди всех по​ка​за​те​лей ге​мо​ди​на​ми​ки. XE "ЦНС:реакция на ишемию=<2871>"
Опе​ре​жаю​щая ре​гу​ля​ция

По​дав​ляю​щее боль​шин​ст​во ви​дов дея​тель​но​сти че​ло​ве​ка и жи​вот​ных со​пря​же​ны с дей​ст​ви​ем фак​то​ров, стре​мя​щих​ся сни​зить сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние — пре​ж​де все​го, с рас​ши​ре​ни​ем со​су​дов по срав​не​нию с уров​нем по​коя. Это ка​са​ет​ся пре​ж​де все​го фи​зи​че​ской ак​тив​но​сти, ко​гда рас​ши​ря​ют​ся со​су​ды мышц. Ес​ли же эта ак​тив​ность свя​за​на со стрес​сор​ны​ми си​туа​ция​ми (ре​ак​ция борь​бы или бег​ст​ва), то к рас​ши​ре​нию со​су​дов до​бав​ля​ет​ся еще один воз​мож​ный фак​тор, спо​соб​ный сни​зить ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, — риск трав​мы и кро​во​те​че​ния.

В свя​зи с этим су​ще​ст​ву​ют сис​те​мы опе​ре​жаю​щей ре​гу​ля​ции ге​мо​ди​на​ми​ки, на​прав​лен​ные на то, что​бы вос​пре​пят​ст​во​вать сни​же​нию сред​не​го ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния да​же в са​мом на​ча​ле фи​зи​че​ской на​груз​ки и да​же при не​зна​чи​тель​ной кро​во​по​те​ре. Они вклю​ча​ют​ся, в ча​ст​но​сти:

· при дей​ст​вии ус​лов​ных раз​дра​жи​те​лей, пред​ше​ст​вую​щих фи​зи​че​ской дея​тель​но​сти (на​при​мер, у спорт​сме​на на стар​те);

· при дей​ст​вии бо​ле​вых раз​дра​жи​те​лей;
· при эмо​цио​наль​ном на​пря​же​нии.
Как пра​ви​ло, эти ре​ак​ции вклю​ча​ют рас​ши​ре​ние со​су​дов с од​но​вре​мен​ным по​вы​ше​ни​ем сер​деч​но​го вы​бро​са. В ре​зуль​та​те сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние ме​ня​ет​ся ма​ло (P = Q/R, где P в дан​ном слу​чае — сред​нее ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние, Q — сер​деч​ный вы​брос, R — об​щее пе​ри​фе​ри​че​ское со​су​ди​стое со​про​тив​ле​ние; ес​ли R сни​жа​ет​ся, а Q воз​рас​та​ет, то P ос​та​ет​ся преж​ним), од​на​ко ге​мо​ди​на​ми​ка еще до на​ча​ла фи​зи​че​ской на​груз​ки функ​цио​ни​ру​ет так, как бу​дет функ​цио​ни​ро​вать в ус​ло​ви​ях этой на​груз​ки — при сни​жен​ном со​су​ди​стом со​про​тив​ле​нии (из-за рас​ши​ре​ния мы​шеч​ных со​су​дов) и вы​со​ком сер​деч​ном вы​бро​се, обес​пе​чи​ваю​щем по​вы​шен​ный мы​шеч​ный кро​во​ток. XE "Гемодинамика:регуляция=<2761>"

 XE "Гемодинамика:регуляция:центральная=<2767>"

 XE "Давление:артериальное:поддержание постоянства=<2838>"
Гла​ва 15. Фи​зио​ло​гия по​чек

 XE "Почки:общие принципы работы+<2872>"Об​щие прин​ци​пы ра​бо​ты по​чек

Что тре​бу​ет​ся от ра​бо​ты по​чек

Глав​ная функ​ция по​чек — вы​де​ли​тель​ная. По​ми​мо нее, поч​ки вы​пол​ня​ют и дру​гие функ​ции:

·  XE "Почки:метаболическая функция+<2874>"ме​та​бо​ли​че​скую — в поч​ках про​те​ка​ет  XE "Глюконеогенез<1835>"глю​ко​не​о​ге​нез и дру​гие не​об​хо​ди​мые для ор​га​низ​ма в це​лом об​мен​ные про​цес​сы; XE "ПОчки:метаболическая функция=<2875>"
·  XE "Почки:эндокринная функция+<2876>"эн​док​рин​ную — поч​ки вы​де​ля​ют сти​му​ля​тор эри​тро​по​эза эри​тро​по​этин, ак​тив​ную фор​му ви​та​ми​на D каль​цит​ри​ол, ре​нин и не​ко​то​рые про​стаг​лан​ди​ны. XE "Почки:эндокринная функция=<2877>"
Здесь мы рас​смот​рим толь​ко вы​де​ли​тель​ную функ​цию по​чек, а ос​таль​ные функ​ции — толь​ко в той ме​ре, в ко​то​рой они от​но​сят​ся к вы​де​ле​нию.

Поч​ки — глав​ный ор​ган, от​ве​чаю​щий за вы​ве​де​ние не​ле​ту​чих рас​тво​рен​ных в кро​ви ве​ществ (за вы​ве​де​ние ле​ту​чих ве​ществ, пре​ж​де все​го CO2, от​ве​ча​ют лег​кие). Все та​кие ве​ще​ст​ва мож​но (ус​лов​но!) раз​де​лить на три груп​пы.
· По​лез​ные для ор​га​низ​ма ве​ще​ст​ва. Это глю​ко​за, ами​но​кис​ло​ты и бел​ки. Ины​ми сло​ва​ми, к этой груп​пе от​но​сят​ся ор​га​ни​че​ские суб​стра​ты.
· Вред​ные или бес​по​лез​ные ве​ще​ст​ва:

· эн​до​ген​ные ве​ще​ст​ва. Это про​дук​ты рас​па​да, пре​ж​де все​го мо​че​ви​на (глав​ный про​дукт рас​па​да бел​ков), а так​же мо​че​вая ки​сло​та (глав​ный про​дукт рас​па​да нук​леи​но​вых ки​слот), креа​ти​нин, суль​фа​ты, фос​фа​ты, ме​та​бо​ли​ты гор​мо​нов и пр.;

· эк​зо​ген​ные ве​ще​ст​ва. Это ле​кар​ст​вен​ные сред​ст​ва, пи​ще​вые до​бав​ки и дру​гие чу​же​род​ные ор​га​низ​му со​еди​не​ния ( XE "Ксенобиотики<2878>"ксе​но​био​ти​ки).

Та​ким об​ра​зом, к этой груп​пе от​но​сят​ся ме​та​бо​ли​ты и ксе​но​био​ти​ки.
· Ве​ще​ст​ва, кон​цен​тра​ция ко​то​рых в кро​ви долж​на под​дер​жи​вать​ся на стро​го оп​ре​де​лен​ном уров​не. К ним от​но​сят​ся:

· во​да, Na+ и Cl– . От со​от​но​ше​ния этих ве​ществ за​ви​сит вод​но-ос​мо​ти​че​ское рав​но​ве​сие (гл. 9);

· H+ и ще​лоч​ные анио​ны, глав​ный из ко​то​рых — HCO3–. От со​от​но​ше​ния этих ве​ществ за​ви​сит ки​слот​но-ще​лоч​ное рав​но​ве​сие (гл. 9);

· про​чие элек​тро​ли​ты, важ​ней​шие из ко​то​рых — K+, Ca2+, Mg2+ и PO42–.

Та​ким об​ра​зом, к этой груп​пе от​но​сят​ся во​да и элек​тро​ли​ты.
Тре​бо​ва​ния, предъ​яв​ляе​мые к вы​ве​де​нию этих ве​ществ, сле​дую​щие:

· ор​га​ни​че​ские суб​стра​ты — по​лез​ные для ор​га​низ​ма ве​ще​ст​ва — не вы​во​дить;

· ме​та​бо​ли​ты и ксе​но​био​ти​ки — вред​ные или по край​ней ме​ре бес​по​лез​ные для ор​га​низ​ма ве​ще​ст​ва — вы​во​дить мак​си​маль​но;

· во​ду и элек​тро​ли​ты — по​сто​ян​ные ком​по​нен​ты внут​рен​ней сре​ды — вы​во​дить в та​ком ко​ли​че​ст​ве, что​бы их со​дер​жа​ние под​дер​жи​ва​лось на по​сто​ян​ном уров​не.

Вы​пол​няя эти тре​бо​ва​ния, поч​ки вы​пол​ня​ют две ос​нов​ные функ​ции.
· Очи​щаю​щая функ​ция: уда​ле​ние из кро​ви ме​та​бо​ли​тов и ксе​но​био​ти​ков.

· Го​мео​ста​ти​че​ская функ​ция: под​дер​жа​ние вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия, ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия, элек​тро​лит​но​го рав​но​ве​сия и, кос​вен​но (пу​тем ре​гу​ля​ции вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го ба​лан​са), ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния.

Как поч​ки вы​пол​ня​ют эти тре​бо​ва​ния

 XE "Нефрон:отделы+<2879>"Неф​рон

Струк​тур​но-функ​цио​наль​ной еди​ни​цей поч​ки яв​ля​ет​ся неф​рон. Его струк​ту​ра и ос​нов​ные от​де​лы при​ве​де​ны на рис. 15.1.1
1 В со​вре​мен​ных схе​мах ис​поль​зу​ют бо​лее тон​кое под​раз​де​ле​ние неф​ро​на, вы​де​ляя до 14 от​де​лов ка​наль​ца. XE "Íåôðîí:отделы=<2880>"
 XE "Почки:канальцевый транспорт+<2883>"

 XE "Почки:клубочковая фильтрация+<2881>"Два эта​па об​ра​зо​ва​ния мо​чи: клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция и ка​наль​це​вый транс​порт

Важ​ней​шая за​да​ча по​чек — вы​ве​де​ние ме​та​бо​ли​тов и ксе​но​био​ти​ков. Не​ко​то​рые из та​ких ве​ществ вы​во​дят​ся в мо​чу (сек​ре​ти​ру​ют​ся) с по​мо​щью спе​ци​аль​ных пе​ре​нос​чи​ков, рас​по​знаю​щих эти ве​ще​ст​ва. Од​на​ко не​воз​мож​но пре​ду​смот​реть пе​ре​нос​чи​ки для всех эк​зо​ген​ных ве​ществ, под​ле​жа​щих вы​ве​де​нию из ор​га​низ​ма. В свя​зи с этим при​ро​да по​шла по пу​ти двух​этап​ной очи​ст​ки кро​ви: сна​ча​ла в клу​боч​ках по​чек (рис. 15.1) от​фильт​ро​вы​ва​ет​ся очень боль​шой объ​ем без​бел​ко​вой час​ти плаз​мы, а за​тем в ка​наль​цах по​чек рас​по​зна​ют​ся и ре​аб​сор​би​ру​ют​ся (вса​сы​ва​ют​ся об​рат​но в кровь) нуж​ные для ор​га​низ​ма ве​ще​ст​ва. Вред​ные и бес​по​лез​ные ве​ще​ст​ва, то есть ме​та​бо​ли​ты и ксе​но​био​ти​ки, при этом ос​та​ют​ся в мо​че. Та​ким об​ра​зом, об​ра​зо​ва​ние мо​чи про​ис​хо​дит в два эта​па.

1. Клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция.
2. Ка​наль​це​вый транс​порт.
Хо​тя ка​наль​це​вый транс​порт пред​став​ля​ет со​бой в ос​нов​ном  XE "Почки:реабсорбция<2952>"ре​аб​сорб​цию, то есть об​рат​ное вса​сы​ва​ние от​фильт​ро​ван​ных ве​ществ в кровь, в не​боль​шом объ​е​ме он идет и в про​ти​во​по​лож​ном на​прав​ле​нии — из кро​ви в мо​чу. Это  XE "Почки:секреция<2953>"сек​ре​ция, не​об​хо​ди​мая для бо​лее пол​но​го вы​ве​де​ния (и, со​от​вет​ст​вен​но, бы​ст​ро​го уда​ле​ния из ор​га​низ​ма) не​нуж​ных ве​ществ и для тон​кой ре​гу​ля​ции со​дер​жа​ния в кро​ви элек​тро​ли​тов. XE "Почки:клубочковая фильтрация=<2882>"
 XE "Почки:канальцевый транспорт:обязательный+<2885>"

 XE "Почки:канальцевый транспорт:факультативный+<2887>"Обя​за​тель​ный и фа​куль​та​тив​ный ка​наль​це​вый транс​порт

Обя​за​тель​ный ка​наль​це​вый транс​порт

В про​цес​се клу​боч​ко​вой фильт​ра​ции об​ра​зу​ет​ся очень боль​шой объ​ем фильт​ра​та — око​ло 180 л/сут. Сле​до​ва​тель​но, сра​зу по​сле фильт​ра​ции долж​на про​ис​хо​дить ре​аб​сорб​ция боль​шей час​ти от​фильт​ро​вав​шей​ся жид​ко​сти. Эта жид​кость долж​на быть близ​кой по pH, ос​мо​ти​че​ско​му дав​ле​нию и кон​цен​тра​ции ос​нов​ных элек​тро​ли​тов к плаз​ме (ма​лей​шие от​кло​не​ния в со​ста​ве ре​аб​сор​би​руе​мой жид​ко​сти, учи​ты​вая ог​ром​ный объ​ем ре​аб​сорб​ции, не​ми​нуе​мо при​ве​ли бы к мно​го​крат​но бо{‘}льшим от​кло​не​ни​ям в со​ста​ве плаз​мы). Кро​ме то​го, долж​ны ре​аб​сор​би​ро​вать​ся все по​лез​ные ве​ще​ст​ва (ор​га​ни​че​ские суб​стра​ты) и при воз​мож​но​сти до​пол​ни​тель​но сек​ре​ти​ро​вать​ся в мо​чу все не​нуж​ные ве​ще​ст​ва, то есть ме​та​бо​ли​ты и ксе​но​био​ти​ки. Все эти про​цес​сы долж​ны про​ис​хо​дить обя​за​тель​но, не​за​ви​си​мо от со​стоя​ния ор​га​низ​ма. Это обя​за​тель​ный ка​наль​це​вый транс​порт.

 XE "Нефрон:проксимальный каналец+<2956>"Обя​за​тель​ный ка​наль​це​вый транс​порт про​те​ка​ет в про​кси​маль​ном ка​наль​це — от​де​ле неф​ро​на, не​по​сред​ст​вен​но сле​дую​щем за клу​боч​ком. В со​от​вет​ст​вии с предъ​яв​ляе​мы​ми к обя​за​тель​но​му ка​наль​це​во​му транс​пор​ту тре​бо​ва​ния​ми, в этом от​де​ле неф​ро​на:

· ре​аб​сор​би​ру​ют​ся две тре​ти от​фильт​ро​вав​шей​ся жид​ко​сти;

· ре​аб​сор​би​руе​мая жид​кость об​ла​да​ет та​ки​ми же ос​мо​ти​че​ским дав​ле​ни​ем, pH и кон​цен​тра​ци​ей ос​нов​ных элек​тро​ли​тов (Na+, K+ , Cl– и Ca2+), как и плаз​ма кро​ви;

· пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ют​ся ор​га​ни​че​ские суб​стра​ты — глю​ко​за, ами​но​кис​ло​ты и про​шед​шие в фильт​рат бел​ки;

· до​пол​ни​тель​но сек​ре​ти​ру​ют​ся из кро​ви в мо​чу те ксе​но​био​ти​ки, для ко​то​рых су​ще​ст​ву​ют пе​ре​нос​чи​ки.

Бла​го​да​ря фильт​ра​ции с по​сле​дую​щим обя​за​тель​ным ка​наль​це​вым транс​пор​том вы​пол​ня​ет​ся пер​вая за​да​ча по​чек — уда​ле​ние из ор​га​низ​ма ме​та​бо​ли​тов и ксе​но​био​ти​ков.

Фа​куль​та​тив​ный ка​наль​це​вый транс​порт

Из от​фильт​ро​вав​ших​ся за су​тки 180 л жид​ко​сти в про​кси​маль​ных ка​наль​цах ре​аб​сор​би​ру​ют​ся две тре​ти, то есть 120 л.  XE "Нефрон:проксимальный каналец=<2957>"Еще 40 л ре​аб​сор​би​ру​ют​ся в  XE "Нефрон:петля Генле<3045>"пет​ле Ген​ле. Зна​чит, объ​ем по​сту​паю​щей к из​ви​то​му дис​таль​но​му ка​наль​цу жид​ко​сти со​став​ля​ет 20 л/сут. В пре​де​лах это​го, срав​ни​тель​но не​боль​шо​го объ​е​ма дей​ст​ву​ют про​цес​сы фа​куль​та​тив​но​го ка​наль​це​во​го транс​пор​та — ре​аб​сорб​ция и сек​ре​ция из​ме​ня​ют​ся в со​от​вет​ст​вии с по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма. Так, в за​ви​си​мо​сти от по​треб​ле​ния жид​ко​сти су​точ​ный объ​ем мо​чи (диу​рез) мо​жет ко​ле​бать​ся от 0,5 до 20 л; в за​ви​си​мо​сти от ки​слот​но-ще​лоч​но​го со​стоя​ния мо​жет вы​де​лять​ся кис​лая или ще​лоч​ная мо​ча и т. д.

 XE "Нефрон:собирательная трубочка+<3050>"Фа​куль​та​тив​ный ка​наль​це​вый транс​порт про​те​ка​ет в дис​таль​ном от​де​ле неф​ро​на, вклю​чаю​щем дис​таль​ный из​ви​той ка​на​лец и со​би​ра​тель​ную тру​боч​ку. Его ос​нов​ные осо​бен​но​сти сле​дую​щие:

·  XE "Нефрон:дистальный отдел+<3030>"

 XE "Нефрон:дистальный каналец+<3032>"фа​куль​та​тив​ный ка​наль​це​вый транс​порт и, со​от​вет​ст​вен​но, дис​таль​ный от​дел неф​ро​на слу​жат ос​нов​ной точ​кой при​ло​же​ния гор​мо​нов, ре​гу​ли​рую​щих ре​аб​сорб​цию и сек​ре​цию в со​от​вет​ст​вии с по​треб​но​стя​ми ор​га​низ​ма;

· от фа​куль​та​тив​но​го ка​наль​це​во​го транс​пор​та за​ви​сит объ​ем, ос​мо​ляр​ность, pH и элек​тро​лит​ный со​став окон​ча​тель​ной мо​чи.

Бла​го​да​ря фа​куль​та​тив​но​му ка​наль​це​во​му транс​пор​ту вы​пол​ня​ет​ся вто​рая за​да​ча по​чек — под​дер​жа​ние го​мео​ста​за. XE "Почки:канальцевый транспорт=<2884>"
 XE "Нефрон:отделы+<2893>"Функ​цио​наль​ные от​де​лы неф​ро​на

Итак, в неф​ро​не мож​но вы​де​лить сле​дую​щие ос​нов​ные функ​цио​наль​ные от​де​лы:

· клу​бо​чек, от​ве​чаю​щий за фильт​ра​цию;

·  XE "Нефрон:проксимальный каналец+<2958>"про​кси​маль​ный ка​на​лец, от​ве​чаю​щий за обя​за​тель​ные ре​аб​сорб​цию и сек​ре​цию; XE "Нефрон:проксимальный каналец=<2959>"
· дис​таль​ный от​дел (дис​таль​ный ка​на​лец + со​би​ра​тель​ная тру​боч​ка), от​ве​чаю​щий за фа​куль​та​тив​ные ре​аб​сорб​цию и сек​ре​цию; XE "Нефрон:собирательная трубочка=<3051>"
·  XE "Нефрон:петля Генле+<3046>"пет​лю Ген​ле, вы​пол​няю​щую двой​ст​вен​ную функ​цию: с од​ной сто​ро​ны, в ней про​дол​жа​ет​ся обя​за​тель​ная ре​аб​сорб​ция; с дру​гой сто​ро​ны, она име​ет клю​че​вое зна​че​ние для по​чеч​ной ре​гу​ля​ции вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го ба​лан​са, так как от ее функ​ции за​ви​сит спо​соб​ность по​чек кон​цен​три​ро​вать мо​чу (см. ни​же). XE "Нефрон:петля Генле=<3047>"
 XE "Нефрон:проксимальный отдел+<2960>"В клу​боч​ке и про​кси​маль​ном ка​наль​це про​ис​хо​дят обя​за​тель​ные про​цес​сы — фильт​ра​ция с по​сле​дую​щей обя​за​тель​ной ре​аб​сорб​ци​ей и сек​ре​ци​ей. В свя​зи с этим их мож​но объ​е​ди​нить в еди​ный про​кси​маль​ный от​дел неф​ро​на. XE "Нефрон:проксимальный отдел=<2961>"

 XE "Нефрон:дистальный каналец=<3033>"

 XE "Нефрон:дистальный отдел=<3031>"
Да​лее мы рас​смот​рим сна​ча​ла об​щие ме​ха​низ​мы ра​бо​ты по​чек; за​тем — фи​зио​ло​гию про​кси​маль​но​го от​де​ла, в ко​то​ром про​те​ка​ют обя​за​тель​ные про​цес​сы; на​ко​нец, фа​куль​та​тив​ные про​цес​сы — по​чеч​ную ре​гу​ля​цию вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го ба​лан​са и ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия и элек​тро​лит​но​го со​ста​ва кро​ви. XE "Почки:общие принципы работы=<2873>"

 XE "Почки:канальцевый транспорт:факультативный=<2888>"

 XE "Почки:канальцевый транспорт:обязательный=<2886>"

 XE "Нефрон:отделы=<2894>"
Об​щие ме​ха​низ​мы ра​бо​ты по​чек

Клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция и ка​наль​це​вый транс​порт прин​ци​пи​аль​но от​ли​ча​ют​ся не толь​ко по ло​ка​ли​за​ции и за​да​чам, но и по ме​ха​низ​мам. Клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция пред​став​ля​ет со​бой не​из​би​ра​тель​ный пе​ре​нос всех рас​тво​рен​ных низ​ко​мо​ле​ку​ляр​ных ве​ществ с то​ком во​ды че​рез круп​ные по​ры. Ка​наль​це​вый транс​порт — это из​би​ра​тель​ный пе​ре​нос от​дель​ных ве​ществ с по​мо​щью спе​циа​ли​зи​ро​ван​ных ка​на​лов и пе​ре​нос​чи​ков.

 XE "Почки:клубочковая фильтрация+<2889>"Клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция

Клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция — это вы​ход жид​ко​сти из клу​боч​ко​вых ка​пил​ля​ров в кап​су​лу клу​боч​ка (на​зы​вае​мую так​же кап​су​лой Бо​уме​на, или кап​су​лой Бо​уме​на—Шум​лян​ско​го) (рис. 15.2). Клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция под​чи​ня​ет​ся тем же за​ко​но​мер​но​стям, что и фильт​ра​ция в лю​бых дру​гих ка​пил​ля​рах (гл. 9):

· фильт​ра​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся че​рез круп​ные меж​кле​точ​ные по​ры;

· че​рез эти по​ры про​хо​дит во​да с рас​тво​рен​ны​ми в ней мел​ки​ми и сред​ни​ми мо​ле​ку​ла​ми, вклю​чая  XE "Глюкоза:транспорт в почках<2948>"глю​ко​зу и  XE "Аминокислоты:транспорт в почках<2947>"ами​но​кис​ло​ты; сле​до​ва​тель​но, этот вид транс​пор​та не​из​би​ра​тель​ный (вме​сте с то​ком во​ды про​хо​дят все ве​ще​ст​ва, раз​ме​ры ко​то​рых мень​ше пор);

· дви​жу​щей си​лой фильт​ра​ции слу​жит гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние в по​чеч​ных ка​пил​ля​рах, ко​то​ро​му про​ти​во​дей​ст​ву​ют он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние в этих ка​пил​ля​рах и гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние в кап​су​ле клу​боч​ка.

 XE "Транспорт:конвекционный+<2899>"Та​ким об​ра​зом, клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция — это ти​пич​ный кон​век​ци​он​ный транс​порт, при ко​то​ром ве​ще​ст​ва пе​ре​ме​ща​ют​ся вме​сте с дви​жу​щей​ся сре​дой (convectio — со​вме​ст​ный пе​ре​нос). XE "Транспорт:конвекционный=<2900>"
Ос​нов​ные фак​то​ры, влияю​щие на клу​боч​ко​вую фильт​ра​цию:

· гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние в клу​боч​ко​вых ка​пил​ля​рах;

· он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние в клу​боч​ко​вых ка​пил​ля​рах;

· гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние в кап​су​ле клу​боч​ка;

· про​ни​цае​мость клу​боч​ко​во​го фильт​ра.

В нор​ме за су​тки об​ра​зу​ет​ся око​ло 180 л фильт​ра​та. XE "Почки:клубочковая фильтрация=<2890>"
 XE "Почки:канальцевый транспорт+<2891>"Ка​наль​це​вый транс​порт

 XE "Трансэпителиальный перенос+<2895>"Ка​наль​це​вый транс​порт — это пе​ре​нос ве​ществ из ка​наль​це​вой жид​ко​сти в кровь (ре​аб​сорб​ция) или на​обо​рот (сек​ре​ция). Он под​чи​ня​ет​ся тем же за​ко​но​мер​но​стям тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са, что и в дру​гих эпи​те​ли​аль​ных сло​ях сли​зи​стых (ЖКТ, брон​хов и пр.).

Строе​ние эпи​те​ли​аль​но​го слоя

Ка​наль​це​вый эпи​те​лий, пред​став​ляю​щий со​бой ти​пич​ный эпи​те​ли​аль​ный слой, изо​бра​жен на рис. 15.3. Осо​бен​но​сти строе​ния та​ких сло​ев сле​дую​щие.

·  XE "Плотные контакты+<2897>"Эпи​те​ли​аль​ные клет​ки об​ра​зу​ют од​но​слой​ный ряд, со​при​ка​са​ясь друг с дру​гом в об​лас​ти про​све​та ка​наль​ца с по​мо​щью плот​ных кон​так​тов.
· По​верх​ность эпи​те​ли​аль​ной клет​ки, об​ра​щен​ная в про​свет, на​зы​ва​ет​ся апи​каль​ной; по​верх​ность, об​ра​щен​ная к ин​тер​сти​цию — ба​зо​ла​те​раль​ной.
· Со сто​ро​ны ба​зо​ла​те​раль​ной по​верх​но​сти ме​ж​ду со​сед​ни​ми клет​ка​ми, а так​же ме​ж​ду клет​ка​ми и ка​пил​ля​ра​ми, име​ют​ся зна​чи​тель​ные меж​кле​точ​ные про​стран​ст​ва.
Эта​пы тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са

Из рис. 15.3 вид​но, что пе​ре​нос ве​ществ ме​ж​ду про​све​том ка​наль​ца и кро​вью пе​ри​ту​бу​ляр​ных (око​ло​ка​наль​це​вых) ка​пил​ля​ров вклю​ча​ет два эта​па.

1. Пе​ре​нос ме​ж​ду про​све​том ка​наль​ца и ин​тер​сти​ци​ем.

2. Пе​ре​нос ме​ж​ду ин​тер​сти​ци​ем и кро​вью.

Пер​вый этап — это мо​ле​ку​ляр​ный транс​порт, при ко​то​ром с по​мо​щью ка​на​лов и пе​ре​нос​чи​ков из​би​ра​тель​но пе​ре​но​сят​ся мо​ле​ку​лы от​дель​ных ве​ществ. Имен​но он оп​ре​де​ля​ет из​би​ра​тель​ность и на​прав​лен​ность ка​наль​це​во​го транс​пор​та.

Вто​рой этап — это, как и клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция, кон​век​ци​он​ный транс​порт.

Ви​ды мо​ле​ку​ляр​но​го транс​пор​та

Ве​ще​ст​ва мо​гут пе​ре​но​сить​ся ме​ж​ду про​све​том ка​наль​цев и ин​тер​сти​ци​ем как че​рез клет​ки (чресклеточ​ный путь), так и че​рез плот​ные кон​так​ты (меж​кле​точ​ный путь). XE "Плотные контакты=<2898>"
 XE "Транспорт:активный+<2901>"Ме​ха​низ​мы пе​ре​но​са де​лят​ся на две ос​нов​ные груп​пы — ак​тив​ный и пас​сив​ный транс​порт (рис. 15.4):

· ак​тив​ный транс​порт (рис. 15.4, А—В) идет про​тив кон​цен​тра​ци​он​но​го гра​ди​ен​та, а для за​ря​жен​ных час​тиц (в ча​ст​но​сти, ио​нов) — еще и элек​три​че​ско​го гра​ди​ен​та, и по​это​му тре​бу​ет за​трат энер​гии;

· пас​сив​ный транс​порт (рис. 15.4, Г—З) идет в на​прав​ле​нии кон​цен​тра​ци​он​но​го (и элек​три​че​ско​го) гра​ди​ен​та, и по​то​му не тре​бу​ет за​трат энер​гии; бо​лее то​го, идет с вы​де​ле​ни​ем энер​гии, ко​то​рую мож​но ис​поль​зо​вать, на​при​мер для ак​тив​но​го транс​пор​та дру​гих ве​ществ (см. ни​же).

· Ак​тив​ный транс​порт в за​ви​си​мо​сти от ис​точ​ни​ка энер​гии под​раз​де​ля​ет​ся на:

·  XE "Транспорт:активный:первичный+<2903>"пер​вич​ный ак​тив​ный транс​порт (рис. 15.4, А): ис​точ​ни​ком энер​гии слу​жит рас​пад АТФ; осу​ще​ст​в​ля​ет​ся бел​ка​ми-пе​ре​нос​чи​ка​ми с АТ​Фаз​ной ак​тив​но​стью, на​зы​вае​мы​ми так​же  XE "Ионные насосы<2905>"ион​ны​ми на​со​са​ми (на​при​мер, Na+, K+-АТ​Фа​за, или Na+/K+-на​сос); XE "Транспорт:активный:первичный=<2904>"
·  XE "Транспорт:активный:вторичный+<2906>"вто​рич​ный ак​тив​ный транс​порт (рис. 15.4, Б—В): ис​точ​ни​ком энер​гии для пе​ре​но​са не​кое​го ве​ще​ст​ва про​тив кон​цен​тра​ци​он​но​го или элек​тро​хи​ми​че​ско​го гра​ди​ен​та слу​жит пе​ре​нос дру​го​го ио​на (ча​ще все​го — Na+) в на​прав​ле​нии его элек​тро​хи​ми​че​ско​го гра​ди​ен​та; по​след​ний соз​да​ет​ся пер​вич​ным ак​тив​ным транс​пор​том. При​мер: Na+, K+-АТ​Фа​за соз​да​ет вы​со​кий элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для Na+; этот ион пе​ре​но​сит​ся в клет​ку в на​прав​ле​нии дан​но​го гра​ди​ен​та, и вме​сте с ним пе​ре​но​сит​ся глю​ко​за про​тив ее кон​цен​тра​ци​он​но​го гра​ди​ен​та. В за​ви​си​мо​сти от на​прав​ле​ния пе​ре​но​са вто​рич​ный ак​тив​ный транс​порт де​лит​ся на: XE "Транспорт:активный:вторичный=<2907>"
·  XE "Котранспорт<2911>"котранс​порт: оба ве​ще​ст​ва пе​ре​но​сят​ся в од​ном на​прав​ле​нии (рис. 15.4, Б);

·  XE "Контртранспорт+<2919>"контр​транс​порт: ве​ще​ст​ва пе​ре​но​сят​ся в про​ти​во​по​лож​ных на​прав​ле​ни​ях (рис. 15.4, В). Бел​ки-пе​ре​нос​чи​ки, осу​ще​ст​в​ляю​щие контр​транс​порт, на​зы​ва​ют​ся так​же  XE “Обменники<2928>"об​мен​ни​ка​ми. XE "Транспорт:активный=<2902>"

 XE "Контртранспорт=<2920>"
·  XE "Транспорт:пассивный:простая диффузия+<2935>"Пас​сив​ный транс​порт под​раз​де​ля​ет​ся на:

· про​стую диф​фу​зию, ко​то​рая мо​жет ид​ти че​рез:

· ли​пид​ный бис​лой кле​точ​ной мем​бра​ны — для гид​ро​фоб​ных (жи​ро​ра​с​тво​ри​мых) ве​ществ (рис. 15.4, Г);

· ка​на​лы (вод​ные или ион​ные) — для мел​ких гид​ро​филь​ных мо​ле​кул (во​ды и ио​нов) (рис. 15.4, Д);

· меж​кле​точ​ные кон​так​ты (рис. 15.4, Е); XE "Транспорт:пассивный:простая диффузия=<2936>"
·  XE "Осмос+<2937>"ос​мос: диф​фу​зию во​ды по гра​ди​ен​ту ее «кон​цен​тра​ции» — из рас​тво​ра с мень​шей кон​цен​тра​ци​ей рас​тво​рен​ных ве​ществ в рас​твор с боль​шей кон​цен​тра​ци​ей (рис. 15.4, Ж) (под​роб​нее см. в гл. 9); XE "Осмос=<2938>"
·  XE "Транспорт:пассивный:облегченная диффузия+<2939>"об​лег​чен​ную, или опо​сре​до​ван​ную диф​фу​зию. Ве​ще​ст​во свя​зы​ва​ет​ся с бел​ком пе​ре​нос​чи​ком, и с его по​мо​щью пе​ре​ме​ща​ет​ся че​рез мем​бра​ну в на​прав​ле​нии кон​цен​тра​ци​он​но​го гра​ди​ен​та (рис. 15.4, З). С по​мо​щью это​го ме​ха​низ​ма пе​ре​но​сят​ся круп​ные гид​ро​филь​ные (то есть не спо​соб​ные прой​ти ни че​рез ка​на​лы, ни че​рез ли​пид​ный бис​лой) мо​ле​ку​лы. XE "Транспорт:пассивный:облегченная диффузия=<2940>"
Кро​ме мо​ле​ку​ляр​но​го транс​пор​та, в ка​наль​цах осу​ще​ст​в​ля​ет​ся пи​но​ци​тоз, с по​мо​щью ко​то​ро​го ре​аб​сор​би​ру​ют​ся осо​бен​но круп​ные мо​ле​ку​лы (бел​ки); од​на​ко по​сколь​ку бел​ки фильт​ру​ют​ся в не​зна​чи​тель​ном ко​ли​че​ст​ве, ин​тен​сив​ность пи​но​ци​то​за не​ве​ли​ка.

Об​щая схе​ма тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са

Пе​ре​нос ме​ж​ду про​све​том ка​наль​ца и ин​тер​сти​ци​ем

 XE "Натрий, транспорт в почках+<2983>"По​сколь​ку со​ста​вы фильт​ра​та и плаз​мы оди​на​ко​вы (за ис​клю​че​ни​ем бел​ков), а со​став ин​тер​сти​ция, как и лю​бой дру​гой меж​кле​точ​ной жид​ко​сти, так​же при​мер​но со​от​вет​ст​ву​ет со​ста​ву без​бел​ко​вой плаз​мы, ме​ж​ду все​ми эти​ми жид​ко​стя​ми из​на​чаль​но не су​ще​ст​ву​ет кон​цен​тра​ци​он​ных или элек​тро​хи​ми​че​ских гра​ди​ен​тов, по ко​то​рым мог​ли бы пе​ре​но​сить​ся ве​ще​ст​ва. Сле​до​ва​тель​но, пе​ре​нос лю​бых ве​ществ ме​ж​ду ка​наль​це​вой жид​ко​стью и ин​тер​сти​ци​ем тре​бу​ет за​трат энер​гии. Ос​нов​ным ис​точ​ни​ком этой энер​гии слу​жит элек​тро​хи​ми​че​ский гра​ди​ент для Na+, соз​да​вае​мый Na+,K+-АТ​Фа​зой (Na+/K+-на​со​сом) ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​ны и на​прав​лен​ный от про​све​та ка​наль​ца к внут​ри​кле​точ​ной жид​ко​сти эпи​те​ли​аль​ных кле​ток. Пе​ре​ход Na+ по это​му гра​ди​ен​ту обес​пе​чи​ва​ет энер​гию для транс​пор​та всех ос​таль​ных ве​ществ дву​мя спо​со​ба​ми:

· ве​ще​ст​ва мо​гут пе​ре​но​сить​ся вме​сте с Na+ по ме​ха​низ​му вто​рич​но​го ак​тив​но​го транс​пор​та;

· по​ток Na+ пря​мо или кос​вен​но соз​да​ет кон​цен​тра​ци​он​ные, элек​три​че​ские и ос​мо​ти​че​ские гра​ди​ен​ты для пас​сив​но​го пе​ре​но​са дру​гих ве​ществ.

Та​ким об​ра​зом, ос​нов​ные ме​ха​низ​мы тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са яв​ля​ют​ся на​трий​за​ви​си​мы​ми.

При​ве​дем не​сколь​ко при​ме​ров на​трий​за​ви​си​мо​го пе​ре​но​са (рис. 15.5).

1. Вме​сте с Na+ че​рез апи​каль​ную мем​бра​ну мо​гут пе​ре​но​сить​ся дру​гие ве​ще​ст​ва про​тив их кон​цен​тра​ци​он​ных гра​ди​ен​тов — в клет​ку по ме​ха​низ​му вто​рич​но​го ак​тив​но​го  XE "Котранспорт+<2913>"котранс​пор​та (на​при​мер, глю​ко​за и ами​но​кис​ло​ты) или в ка​наль​це​вую жид​кость по ме​ха​низ​му вто​рич​но​го ак​тив​но​го  XE "Контртранспорт+<2921>"контр​транс​пор​та (на​при​мер, ио​ны H+) (рис. 15.5, А). В слу​чае котранс​пор​та бу​дет про​ис​хо​дить ре​аб​сорб​ция ве​ществ, в слу​чае контр​транс​пор​та — сек​ре​ция. XE "Котранспорт=<2914>"

 XE "Контртранспорт=<2922>"
2. В ре​зуль​та​те ра​бо​ты Na+,K+-АТ​Фа​зы в клет​ке соз​да​ет​ся вы​со​кий кон​цен​тра​ци​он​ный гра​ди​ент для K+. Ес​ли в мем​бра​не бу​дут ка​лие​вые ка​на​лы, то K+ бу​дет вы​хо​дить из клет​ки точ​но так же, как в нер​вах и мыш​цах (гл. 1). Ес​ли та​кие ка​на​лы бу​дут в апи​каль​ной мем​бра​не, то бу​дет про​ис​хо​дить сек​ре​ция K+ (рис. 15.5, Б), ес​ли в ба​зо​ла​те​раль​ной — ре​аб​сорб​ция (рис. 15.5, В).

3. В слу​чае, ес​ли ка​лие​вые ка​на​лы бу​дут в апи​каль​ной мем​бра​не, то вы​ход в ка​наль​це​вую жид​кость K+ при​ве​дет к то​му, что эта жид​кость ста​нет за​ря​же​на по​ло​жи​тель​но по от​но​ше​нию к ин​тер​сти​цию, то есть сфор​ми​ру​ет​ся элек​три​че​ский гра​ди​ент, или так на​зы​вае​мый  XE "Потенциал трансэпителиальный<2942>"тран​сэ​пи​те​ли​аль​ный по​тен​ци​ал. В на​прав​ле​нии это​го гра​ди​ен​та бу​дут пе​ре​но​сить​ся из ка​наль​цев в ин​тер​сти​ций (в ча​ст​но​сти, меж​кле​точ​ным пу​тем) ка​тио​ны — в ча​ст​но​сти Ca2+ и Mg2+ (рис. 15.5, Б).

4. Ес​ли же ка​лие​вые ка​на​лы бу​дут в ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​не, то K+ бу​дет вы​хо​дить в ин​тер​сти​ций; по​сколь​ку ту​да же Na+,K+-АТ​Фа​зой пе​ре​ка​чи​ва​ет​ся Na+, ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние в ин​тер​сти​ции вы​рас​тет, то есть соз​да​ст​ся ос​мо​ти​че​ский гра​ди​ент ме​ж​ду ка​наль​це​вой жид​ко​стью и ин​тер​сти​ци​ем. По это​му гра​ди​ен​ту из ка​наль​цев в ин​тер​сти​ций бу​дет вы​хо​дить во​да (рис. 15.5, В).

5. Вы​ход во​ды в ин​тер​сти​ций по гра​ди​ен​ту ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния при​ве​дет к воз​рас​та​нию кон​цен​тра​ций рас​тво​рен​ных ве​ществ, ос​таю​щих​ся в ка​наль​це​вой жид​ко​сти. Ес​ли для та​ких ве​ществ бу​дут со​от​вет​ст​вую​щие ка​на​лы или пе​ре​нос​чи​ки ли​бо для них бу​дут про​ни​цае​мы меж​кле​точ​ные кон​так​ты, они по кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту пе​рей​дут в ин​тер​сти​ций (рис. 15.5, В).

Итак, Na+,K+-АТ​Фа​за ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​ны мо​жет соз​да​вать дви​жу​щие си​лы для пе​ре​но​са раз​лич​ных ве​ществ как пря​мо (для Na+ и K+), так и кос​вен​но (на​при​мер, пе​ре​нос Na+ и K+ в ин​тер​сти​ций при​во​дит к соз​да​нию ос​мо​ти​че​ско​го гра​ди​ен​та; пе​ре​ход во​ды по ос​мо​ти​че​ско​му гра​ди​ен​ту ве​дет к воз​ник​но​ве​нию кон​цен​тра​ци​он​ных гра​ди​ен​тов для рас​тво​рен​ных ве​ществ, и т. д.).

Из при​ве​ден​ных при​ме​ров вид​на сле​дую​щая за​ко​но​мер​ность ка​наль​це​во​го транс​пор​та: Na+,K+-АТ​Фа​за ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​ны пря​мо или кос​вен​но соз​да​ет дви​жу​щие си​лы для пе​ре​но​са поч​ти всех ком​по​нен​тов ка​наль​це​вой жид​ко​сти, но бу​дет ли ид​ти этот пе​ре​нос, и ес​ли да — то в ка​ком на​прав​ле​нии, за​ви​сит от сле​дую​щих фак​то​ров: 1) ка​кие име​ют​ся ка​на​лы и пе​ре​нос​чи​ки; 2) рас​по​ла​га​ют​ся ли они в апи​каль​ной или ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​не; 3) для че​го про​ни​цае​мы плот​ные кон​так​ты.

Сле​до​ва​тель​но, все осо​бен​но​сти транс​пор​та в раз​ных сег​мен​тах неф​ро​на объ​яс​ня​ют​ся на​ли​чи​ем и ло​ка​ли​за​ци​ей в этих сег​мен​тах тех или иных пе​ре​нос​чи​ков и ка​на​лов и про​ни​цае​мо​стью их плот​ных кон​так​тов. XE "Натрий, транспорт в почках=<2984>"
Пе​ре​нос ме​ж​ду ин​тер​сти​ци​ем и кро​вью

Вто​рой этап тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са — ме​ж​ду ин​тер​сти​ци​ем и кро​вью — пред​став​ля​ет со​бой не​из​би​ра​тель​ный кон​век​ци​он​ный транс​порт. Ме​ха​низ​мы его те же, что и клу​боч​ко​вой фильт​ра​ции, од​на​ко он идет в про​ти​во​по​лож​ном на​прав​ле​нии (из ка​наль​ца в кровь):

· пе​ре​нос осу​ще​ст​в​ля​ет​ся че​рез круп​ные меж​кле​точ​ные по​ры;

· че​рез эти по​ры про​хо​дит во​да с рас​тво​рен​ны​ми в ней ве​ще​ст​ва​ми, пе​ре​шед​ши​ми в ин​тер​сти​ций на пер​вом эта​пе тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са; сле​до​ва​тель​но, этот вид транс​пор​та не​из​би​ра​тель​ный (вме​сте с то​ком во​ды про​хо​дят все ве​ще​ст​ва, раз​ме​ры ко​то​рых мень​ше пор);

· дви​жу​щей си​лой это​го пе​ре​но​са слу​жит раз​ни​ца ме​ж​ду он​ко​ти​че​ским и гид​ро​ста​ти​че​ским дав​ле​ни​ем в пе​ри​ту​бу​ляр​ных ка​пил​ля​рах. При про​хо​ж​де​нии кро​ви че​рез клу​боч​ко​вые ка​пил​ля​ры ее гид​ро​ста​ти​че​ское дав​ле​ние па​да​ет, а он​ко​ти​че​ское воз​рас​та​ет (жид​кость от​фильт​ро​вы​ва​ет​ся, а бел​ки ос​та​ют​ся в кро​ви). По​это​му в пе​ри​ту​бу​ляр​ных ка​пил​ля​рах, в ко​то​рые кровь по​сту​па​ет по​сле клу​боч​ко​вых ка​пил​ля​ров, он​ко​ти​че​ское дав​ле​ние вы​ше гид​ро​ста​ти​че​ско​го, и сум​мар​ная дви​жу​щая си​ла на​прав​ле​на из ин​тер​сти​ция в кровь. XE "Трансэпителиальный перенос=<2896>"
 XE "Пороговые вещества+<2943>"По​ро​го​вые ве​ще​ст​ва

Лю​бые ви​ды транс​пор​та, тре​бую​щие пе​ре​нос​чи​ков (пер​вич​ный ак​тив​ный, вто​рич​ный ак​тив​ный, об​лег​чен​ная диф​фу​зия) ха​рак​те​ри​зу​ют​ся на​сы​ще​ни​ем. Это оз​на​ча​ет, что при от​но​си​тель​но низ​ких кон​цен​тра​ци​ях не​ко​то​рых ве​ществ в кро​ви (а сле​до​ва​тель​но, и в фильт​ра​те) пе​ре​нос​чи​ки ус​пе​ва​ют пол​но​стью ре​аб​сор​би​ро​вать та​кие ве​ще​ст​ва, и в окон​ча​тель​ной мо​че их нет. При пре​вы​ше​нии же не​ко​то​рой кри​ти​че​ской, или по​ро​го​вой, кон​цен​тра​ции пе​ре​нос​чи​ки ста​но​вят​ся пол​но​стью за​ня​ты​ми (на​сы​ща​ют​ся), ве​ще​ст​во уже не мо​жет ре​аб​сор​би​ро​вать​ся пол​но​стью и по​яв​ля​ет​ся в мо​че. Та​кие ве​ще​ст​ва на​зы​ва​ют​ся по​ро​го​вы​ми. К важ​ней​шим из по​ро​го​вых ве​ществ от​но​сят​ся:

·  XE "Глюкоза:транспорт в почках<2945>"глю​ко​за;

·  XE "Аминокислоты:транспорт в почках<2949>"ами​но​кис​ло​ты;

·  XE "Бикарбонат:транспорт в почках<2951>"би​кар​бо​нат;

·  XE "Фосфат:транспорт в почках<2950>"фос​фат.

Для мно​гих по​ро​го​вых ве​ществ (в ча​ст​но​сти, глю​ко​зы и ами​но​кис​лот) по​ро​го​вая кон​цен​тра​ция вы​ше нор​маль​ной кон​цен​тра​ции в кро​ви. В нор​ме та​кие ве​ще​ст​ва с мо​чой не вы​во​дят​ся, но при воз​рас​та​нии их кон​цен​тра​ции в кро​ви вы​ше по​ро​го​вой они по​яв​ля​ют​ся в мо​че. XE "Почки:канальцевый транспорт=<2892>"

 XE "Пороговые вещества=<2944>"
 XE "Нефрон:проксимальный отдел+<2954>"Про​кси​маль​ный от​дел неф​ро​на

Про​кси​маль​ный от​дел неф​ро​на дол​жен по​став​лять в по​сле​дую​щие от​де​лы ка​наль​це​вую жид​кость в по​сто​ян​ном (и срав​ни​тель​но не​боль​шом) объ​е​ме и с по​сто​ян​ным (и близ​ким к со​ста​ву плаз​мы) элек​тро​лит​ным со​ста​вом. По​сто​ян​ст​во со​ста​ва от​те​каю​щей от про​кси​маль​но​го от​де​ла жид​ко​сти обес​пе​чи​ва​ет​ся осо​бен​но​стя​ми ме​ха​низ​мов транс​пор​та в этом от​де​ле. По​сто​ян​ст​во же объ​е​ма этой жид​ко​сти обес​пе​чи​ва​ет​ся под​дер​жа​ни​ем по​сто​ян​ст​ва трех ос​нов​ных по​ка​за​те​лей: по​чеч​но​го кро​во​то​ка, ско​ро​сти клу​боч​ко​вой фильт​ра​ции (СКФ) и от​но​си​тель​но​го объ​е​ма про​кси​маль​ной ре​аб​сорб​ции.

Тре​бо​ва​ния

Как уже го​во​ри​лось, тре​бо​ва​ния, предъ​яв​ляе​мые к про​кси​маль​но​му от​де​лу неф​ро​на, сле​дую​щие:

· дол​жен от​фильт​ро​вы​вать​ся очень боль​шой объ​ем плаз​мы с по​сле​дую​щей ре​аб​сорб​ци​ей боль​шей час​ти фильт​ра​та;

· долж​ны ре​аб​сор​би​ро​вать​ся все по​лез​ные ор​га​ни​че​ские суб​стра​ты;

· по воз​мож​но​сти долж​ны до​пол​ни​тель​но сек​ре​ти​ро​вать​ся ксе​но​био​ти​ки;

· про​кси​маль​ный от​дел дол​жен по​став​лять в дис​таль​ный от​дел не​боль​шой и по​сто​ян​ный объ​ем жид​ко​сти;

· кон​цен​тра​ции ос​нов​ных элек​тро​ли​тов (Na+, K+, Cl– и Ca2+) в этой жид​ко​сти так​же долж​ны быть по​сто​ян​ны​ми и та​ки​ми же, как в плаз​ме;

Ко​ли​че​ст​вен​ные ха​рак​те​ри​сти​ки

Транс​порт в про​кси​маль​ном от​де​ле неф​ро​на вклю​ча​ет три про​цес​са:

· по​чеч​ный кро​во​ток;

· клу​боч​ко​вая фильт​ра​ция;

· про​кси​маль​ный транс​порт (пре​иму​ще​ст​вен​но ре​аб​сорб​ция, но так​же сек​ре​ция).

Эти три про​цес​са ха​рак​те​ри​зу​ют​ся со​от​вет​ст​вен​но тре​мя по​ка​за​те​ля​ми.

·  XE "Почки:кровоток+<2973>"По​чеч​ный кро​во​ток: нор​маль​ное зна​че​ние — око​ло 1 л/мин (для обе​их по​чек взрос​ло​го че​ло​ве​ка сред​не​го ве​са). XE "Почки:кровоток=<2974>"
·  XE "СКФ+<2975>"Ско​рость клу​боч​ко​вой фильт​ра​ции СКФ (один из ос​нов​ных па​ра​мет​ров функ​ции по​чек) — 125 мл/мин (то есть, как уже го​во​ри​лось, 180 л/сут). XE "СКФ=<2976>"
·  XE "Двух третей правило+<2977>"От​но​си​тель​ный объ​ем про​кси​маль​ной ре​аб​сорб​ции — око​ло 2/3 (65%) от СКФ («пра​ви​ло двух тре​тей»).

По​сколь​ку со​став от​те​каю​щей от про​кси​маль​но​го ка​наль​ца жид​ко​сти дол​жен быть бли​зок к со​ста​ву плаз​мы, про​цент ре​аб​сорб​ции во​ды и ос​нов​ных элек​тро​ли​тов оди​на​ков. Зна​чит, «пра​ви​ло двух тре​тей» ка​са​ет​ся и ос​нов​ных элек​тро​ли​тов; ис​клю​че​ние со​став​ля​ют  XE "Бикарбонат:транспорт в почках+<2981>"би​кар​бо​нат,  XE "Фосфат:транспорт в почках+<2979>"фос​фат, маг​ний и не​ко​то​рые дру​гие. Та​ким об​ра​зом, от​но​си​тель​ный объ​ем про​кси​маль​ной ре​аб​сорб​ции во​ды и элек​тро​ли​тов со​став​ля​ет:

· H2O — 65%;

·  XE "Натрий, транспорт в почках+<2985>"Na+ — 65%;

· Cl– —  XE "Хлор, транспорт в почках<3005>"65%;

· K+ — 65%;

· Ca2+ — 65%;

· HCO3– — 80—100%; XE "Бикарбонат:транспорт в почках=<2982>"
· PO42– — 80—100%; XE "Фосфат:транспорт в почках=<2980>"
· Mg2+ — 25%. XE "Двух третей правило=<2978>"
 XE "Нефрон:проксимальный каналец+<2962>"Ме​ха​низ​мы транс​пор​та в про​кси​маль​ном ка​наль​це

 XE "Вода:транспорт в почках+<2991>"Ос​нов​ные за​ко​но​мер​но​сти

· На​трий ак​тив​но ре​аб​сор​би​ру​ет​ся во всех от​де​лах ка​наль​ца, за​да​вая «пра​ви​ло двух тре​тей» (за ре​аб​сор​би​руе​мым на 65% на​три​ем сле​ду​ют во​да и ос​нов​ные элек​тро​ли​ты, так​же ре​аб​сор​би​ру​ясь на 65%; см. сле​дую​щие пунк​ты).

· На всем сво​ем про​тя​же​нии про​кси​маль​ный ка​на​лец вы​со​ко про​ни​ца​ем для во​ды, по​это​му во​да сво​бод​но сле​ду​ет за пе​ре​но​си​мы​ми ве​ще​ст​ва​ми (пре​ж​де все​го — на​три​ем). По​это​му во​да, как и на​трий, ре​аб​сор​би​ру​ет​ся на 65%, ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние ка​наль​це​вой жид​ко​сти не ме​ня​ет​ся — она ос​та​ет​ся изо​то​нич​ной, и ре​аб​сор​би​руе​мая жид​кость так​же изо​то​нич​на. Это так на​зы​вае​мая  XE "Вода:изоосмотическая реабсорбция<2996>"изо​ос​мо​ти​че​ская ре​аб​сорб​ция.
· Для всех ве​ществ, под​чи​няю​щих​ся «пра​ви​лу двух тре​тей», ка​наль​це​вый эпи​те​лий вы​со​ко про​ни​ца​ем, и они сво​бод​но пе​ре​хо​дят че​рез не​го; при этом их кон​цен​тра​ции в ре​аб​сор​би​руе​мой и ка​наль​це​вой жид​ко​сти ос​та​ют​ся оди​на​ко​вы​ми, а ре​аб​сор​би​ру​ют​ся они, ра​зу​ме​ет​ся, на столь​ко же про​цен​тов, как и во​да (65%).

· Для всех ве​ществ, не под​чи​няю​щих​ся «пра​ви​лу двух тре​тей», ка​наль​це​вый эпи​те​лий ма​ло про​ни​ца​ем, а ре​аб​сорб​ция этих ве​ществ осу​ще​ст​в​ля​ет​ся пу​тем вто​рич​но​го ак​тив​но​го транс​пор​та.

Ос​нов​ные ме​ха​низ​мы

· В пер​вой по​ло​ви​не про​кси​маль​ный ка​на​лец ма​ло про​ни​ца​ем для рас​тво​рен​ных ве​ществ, но со​дер​жит мощ​ные сис​те​мы вто​рич​но​го ак​тив​но​го транс​пор​та; сле​до​ва​тель​но, здесь ре​аб​сор​би​ру​ют​ся не под​чи​няю​щие​ся «пра​ви​лу двух тре​тей» ве​ще​ст​ва, пре​ж​де все​го  XE "Бикарбонат:транспорт в почках+<2997>"би​кар​бо​нат,  XE "Глюкоза:транспорт в почках+<2999>"глю​ко​за и  XE "Аминокислоты:транспорт в почках+<3001>"ами​но​кис​ло​ты:

· за счет ра​бо​ты Na+,K+-АТ​Фа​зы ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​ны ре​аб​сор​би​ру​ет​ся на​трий, а в ка​че​ст​ве анио​на с ним ре​аб​сор​би​ру​ет​ся би​кар​бо​нат;

· здесь же пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ют​ся ами​но​кис​ло​ты и глю​ко​за (пу​тем  XE "Котранспорт:аминокислот с Na+<2915>"котранс​пор​та  XE "Котранспорт:глюкозы с Na+<2916>"с Na+);

· вслед за эти​ми ве​ще​ст​ва​ми изо​ос​мо​ти​че​ски ре​аб​сор​би​ру​ет​ся во​да;

· для рас​тво​рен​ных ве​ществ пер​вая по​ло​ви​на про​кси​маль​но​го ка​наль​ца ма​ло про​ни​цае​ма, по​это​му ре​аб​сорб​ция во​ды при​во​дит к воз​рас​та​нию кон​цен​тра​ций этих ве​ществ, и пре​ж​де все​го Cl– (глав​но​го анио​на плаз​мы), в ка​наль​це​вой жид​ко​сти.

· Во вто​рой по​ло​ви​не про​кси​маль​ный ка​на​лец вы​со​ко про​ни​ца​ем для рас​тво​рен​ных ве​ществ, а сис​те​мы вто​рич​но​го ак​тив​но​го транс​пор​та ра​бо​та​ют сла​бо, так как би​кар​бо​нат, глю​ко​за и ами​но​кис​ло​ты уже в ос​нов​ном ре​аб​сор​би​ро​ва​лись; сле​до​ва​тель​но, здесь ре​аб​сор​би​ру​ют​ся под​чи​няю​щие​ся «пра​ви​лу двух тре​тей» ве​ще​ст​ва:

·  XE "Хлор, транспорт в почках+<3003>"Cl– ре​аб​сор​би​ру​ет​ся по кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту (соз​дан​но​му вслед​ст​вие ре​аб​сорб​ции во​ды в пер​вой по​ло​ви​не);

· вме​сте с Cl– для со​хра​не​ния элек​тро​ней​траль​но​сти ре​аб​сор​би​ру​ет​ся Na+ (и Ca2+);

· вслед за эти​ми ве​ще​ст​ва​ми про​дол​жа​ет изо​ос​мо​ти​че​ски ре​аб​сор​би​ро​вать​ся во​да;

· про​дол​жа​ет​ся ре​аб​сорб​ция Na+ за счет ра​бо​ты Na+,K+-АТ​Фа​зы ба​зо​ла​те​раль​ной мем​бра​ны; в ка​че​ст​ве анио​на вме​сте с Na+ ре​аб​сор​би​ру​ет​ся уже не би​кар​бо​нат, а Cl–, так как би​кар​бо​на​та в ка​наль​це​вой жид​ко​сти ос​та​ет​ся очень ма​ло. Та​ким об​ра​зом, с од​ной сто​ро​ны, Na+ ре​аб​сор​би​ру​ет​ся вслед за Cl–, с дру​гой сто​ро​ны — Cl– вслед за Na+.

Ос​нов​ные пе​ре​нос​чи​ки и ка​на​лы, обес​пе​чи​ваю​щие чресклеточ​ный транс​порт ве​ществ в про​кси​маль​ном ка​наль​це, при​ве​де​ны в табл. 15.1. XE "Нефрон:проксимальный каналец=<2963>"

 XE "Натрий, транспорт в почках=<2986>"

 XE "Вода:транспорт в почках=<2992>"

 XE "Бикарбонат:транспорт в почках=<2998>"

 XE "Глюкоза:транспорт в почках=<3000>"

 XE "Аминокислоты:транспорт в почках=<3002>"

 XE "Хлор, транспорт в почках=<3004>"
Ре​гу​ля​ция

Для нор​маль​но​го функ​цио​ни​ро​ва​ния про​кси​маль​но​го от​де​ла неф​ро​на, а сле​до​ва​тель​но, и по​чек в це​лом важ​но по​сто​ян​ст​во СКФ (при сни​же​нии СКФ умень​ша​ет​ся эф​фек​тив​ность очи​ст​ки кро​ви от ме​та​бо​ли​тов и ксе​но​био​ти​ков, при уве​ли​че​нии — рез​ко воз​рас​та​ет на​груз​ка на про​кси​маль​ную ре​аб​сорб​цию) и по​сто​ян​ст​во от​но​си​тель​но​го объ​е​ма (65%) про​кси​маль​ной ре​аб​сорб​ции (в про​тив​ном слу​чае воз​мож​ны рез​кие из​ме​не​ния на​груз​ки на дис​таль​ную ре​аб​сорб​цию). В свою оче​редь, од​ним из ус​ло​вий по​сто​ян​ст​ва СКФ слу​жит по​сто​ян​ст​во по​чеч​но​го кро​во​то​ка. Ре​гу​ля​тор​ные ме​ха​низ​мы в про​кси​маль​ном от​де​ле неф​ро​на на​прав​ле​ны на под​дер​жа​ние по​сто​ян​ст​ва этих трех ос​нов​ных по​ка​за​те​лей.

·  XE "Почки:кровоток+<3008>"По​сто​ян​ст​во по​чеч​но​го кро​во​то​ка обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "Ауторегуляция кровотока+<3006>"ау​то​ре​гу​ля​ци​ей по​чеч​но​го кро​во​то​ка.
· По​сто​ян​ст​во СКФ обес​пе​чи​ва​ет​ся  XE "Канальцево-клубочковая обратная связь+<3010>"ка​наль​це​во-клу​боч​ко​вой об​рат​ной свя​зью.
·  XE "Клубочково-канальцевое равновесие<3020>"По​сто​ян​ст​во от​но​си​тель​но​го объ​е​ма про​кси​маль​ной ре​аб​сорб​ции обес​пе​чи​ва​ет​ся клу​боч​ко​во-ка​наль​це​вым рав​но​ве​си​ем.
Ау​то​ре​гу​ля​ция по​чеч​но​го кро​во​то​ка

Этот ме​ха​низм за​клю​ча​ет​ся в том, что при по​вы​ше​нии дав​ле​ния в по​чеч​ной ар​те​рии мел​кие вет​ви этой ар​те​рии су​жа​ют​ся, а при сни​же​нии дав​ле​ния — на​обо​рот. Та​ким об​ра​зом, из​ме​не​ния дав​ле​ния (P) со​про​во​ж​да​ют​ся од​но​на​прав​лен​ны​ми из​ме​не​ния​ми со​су​ди​сто​го со​про​тив​ле​ния (R), и в ре​зуль​та​те кро​во​ток (Q) ос​та​ет​ся по​сто​ян​ным, так как Q = P/R. Ме​ха​низм этой ау​то​ре​гу​ля​ции, ви​ди​мо, мио​ген​ный; под​роб​нее см. в гл. 14. XE "Ауторегуляция кровотока=<3007>"

 XE "Почки:кровоток=<3009>"
 XE "Нефрон:дистальный каналец+<3034>"

 XE "Юкстагломерулярный комплекс+<3012>"Ка​наль​це​во-клу​боч​ко​вая об​рат​ная связь

 XE "Ренин-ангиотензиновая система+<3016>"Эта ре​гу​ля​ция осу​ще​ст​в​ля​ет​ся юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​ным ком​плек​сом, глав​ные мор​фо​ло​ги​че​ские осо​бен​но​сти ко​то​ро​го сле​дую​щие (рис. 15.6):

· он рас​по​ла​га​ет​ся в об​лас​ти кон​так​та на​чаль​но​го от​де​ла дис​таль​но​го из​ви​то​го ка​наль​ца с со​су​да​ми клу​боч​ка — при​но​ся​щей и вы​но​ся​щей ар​те​рио​ла​ми;

· он со​сто​ит из двух об​ра​зо​ва​ний —  XE "Плотное пятно+<3014>"плот​но​го пят​на в стен​ке дис​таль​но​го ка​наль​ца и юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​ных кле​ток в стен​ках при​но​ся​щей и вы​но​ся​щей ар​те​риол.

Юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​ный ком​плекс ра​бо​та​ет по прин​ци​пу от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи (рис. 15.7):

· при сни​же​нии СКФ умень​ша​ет​ся и ко​ли​че​ст​во от​фильт​ро​ван​но​го NaCl, а сле​до​ва​тель​но, ко​ли​че​ст​во NaCl, по​сту​паю​щее к дис​таль​но​му из​ви​то​му ка​наль​цу (дос​тав​ка NaCl к дис​таль​но​му из​ви​то​му ка​наль​цу);

· клет​ки плот​но​го пят​на вос​при​ни​ма​ют дос​тав​ку NaCl;

· при сни​же​нии этой дос​тав​ки клет​ки плот​но​го пят​на вы​ра​ба​ты​ва​ют:

· со​су​до​рас​ши​ряю​щие ве​ще​ст​ва, дей​ст​вую​щие на при​но​ся​щие ар​те​рио​лы;

· ве​ще​ст​ва, сти​му​ли​рую​щие сек​ре​цию ре​ни​на юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​ным клет​ка​ми;

· ре​нин че​рез ряд про​ме​жу​точ​ных эта​пов вы​зы​ва​ет об​ра​зо​ва​ние ан​гио​тен​зи​на II;

· ан​гио​тен​зин II, по​ми​мо мно​гих дру​гих эф​фек​тов, вы​зы​ва​ет су​же​ние вы​но​ся​щих ар​те​риол;

· как су​же​ние вы​но​ся​щих ар​те​риол, так и рас​ши​ре​ние при​но​ся​щих ар​те​риол вы​зы​ва​ет рост гид​ро​ста​ти​че​ско​го дав​ле​ния в клу​боч​ко​вых ка​пил​ля​рах;

· рост гид​ро​ста​ти​че​ско​го дав​ле​ния в клу​боч​ко​вых ка​пил​ля​рах при​во​дит к рос​ту СКФ.

Это лишь не​ко​то​рые из мно​гих ме​ха​низ​мов вы​ра​бот​ки ре​ни​на и дей​ст​вия ан​гио​тен​зи​на II; под​роб​нее см. ни​же, разд. «Ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма». XE "Канальцево-клубочковая обратная связь=<3011>"

 XE "Юкстагломерулярный комплекс=<3013>"

 XE "Плотное пятно=<3015>"

 XE "Ренин-ангиотензиновая система=<3017>"

 XE "Нефрон:дистальный каналец=<3035>"
 XE "Клубочково-канальцевое равновесие+<3018>"Клу​боч​ко​во-ка​наль​це​вое рав​но​ве​сие

Это рав​но​ве​сие за​клю​ча​ет​ся в том, что при из​ме​не​ни​ях СКФ от​но​си​тель​ный объ​ем про​кси​маль​ной ре​аб​сорб​ции ос​та​ет​ся по​сто​ян​ным — 65% (2/3) от СКФ. Ме​ха​низ​мы это​го яв​ле​ния до кон​ца не из​вест​ны. XE "Нефрон:проксимальный отдел=<2955>"

 XE "Клубочково-канальцевое равновесие=<3019>"
 XE "Водно-осмотическое равновесие:поддержание+<3021>"По​чеч​ная ре​гу​ля​ция вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия

Тре​бо​ва​ния

Под​дер​жа​ние вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия вклю​ча​ет два ком​по​нен​та:

· под​дер​жа​ние объ​е​ма жид​ко​сти в ор​га​низ​ме;

· под​дер​жа​ние ее ос​мо​ляр​но​сти.

Для это​го не​об​хо​ди​мо, что​бы:

· су​точ​ное по​сту​п​ле​ние во​ды (су​точ​ная вод​ная на​груз​ка) со​от​вет​ст​во​ва​ло ее су​точ​но​му уда​ле​нию;

· су​точ​ное по​сту​п​ле​ние ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ных ве​ществ (су​точ​ная ос​мо​ти​че​ская на​груз​ка) со​от​вет​ст​во​ва​ло их су​точ​но​му уда​ле​нию.

Ино​гда оба эти тре​бо​ва​ния вы​пол​нить не​воз​мож​но, и то​гда при​хо​дит​ся вы​би​рать ме​ж​ду под​дер​жа​ни​ем объ​е​ма жид​ко​сти в ор​га​низ​ме и ее ос​мо​ляр​но​сти. В та​ких слу​ча​ях под​дер​жа​нию ос​мо​ляр​но​сти от​да​ет​ся бо​лее вы​со​кий при​ори​тет (на​при​мер, на по​сту​п​ле​ние та​ко​го боль​шо​го ко​ли​че​ст​ва со​ли, с вы​ве​де​ни​ем ко​то​ро​го поч​ки не справ​ля​ют​ся, ор​га​низм реа​ги​ру​ет уве​ли​че​ни​ем по​треб​ле​ния и (или) сни​же​ни​ем вы​де​ле​ния во​ды; объ​ем жид​ко​сти в ор​га​низ​ме при этом воз​рас​та​ет, но ос​мо​ляр​ность ее ос​та​ет​ся преж​ней).

В идеа​ле поч​ки долж​ны пол​но​стью справ​лять​ся и с су​точ​ной вод​ной на​груз​кой, и с су​точ​ной ос​мо​ти​че​ской на​груз​кой. Сле​до​ва​тель​но, для то​го что​бы по​нять тре​бо​ва​ния, предъ​яв​ляе​мые к по​чеч​ным сис​те​мам ре​гу​ля​ции вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го ба​лан​са, на​до рас​смот​реть, ка​кие диа​па​зо​ны этих на​гру​зок ха​рак​тер​ны для сре​ды оби​та​ния и об​раза жиз​ни че​ло​ве​ка — ведь имен​но к этим диа​па​зо​нам в про​цес​се эво​лю​ции при​спо​со​би​лись ре​гу​ля​тор​ные сис​те​мы.

· Су​точ​ная вод​ная на​груз​ка у че​ло​ве​ка ко​леб​лет​ся в диа​па​зо​не от 0 до 20 л.

· Су​точ​ная ос​мо​ти​че​ская на​груз​ка под​раз​де​ля​ет​ся на эк​зо​ген​ную, ос​нов​ную часть ко​то​рой со​став​ля​ет NaCl (со​ле​вая на​груз​ка) и эн​до​ген​ную, ос​нов​ную часть ко​то​рой со​став​ля​ет об​ра​зую​щая​ся при рас​па​де бел​ков мо​че​ви​на (мо​че​вин​ная на​груз​ка):

· су​точ​ная со​ле​вая на​груз​ка ко​леб​лет​ся от 1 до 10 г NaCl (диа​па​зон по​треб​ле​ния со​ли у че​ло​ве​ка), то есть от 30 до 300 мил​ли​ос​мо​лей.

Циф​ры в ос​мо​лях по​лу​ча​ют так: 1 моль NaCl = 58 г, а 1 ос​моль, со​от​вет​ст​вен​но — 29 г (NaCl в рас​тво​ре да​ет две ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ные час​ти​цы — Na+ и Cl–); зна​чит, 1 г NaCl = 30 мил​ли​ос​мо​лей, а 10 г — 300 мил​ли​ос​мо​лей;

· ми​ни​маль​ная су​точ​ная мо​че​вин​ная на​груз​ка при обыч​ном пи​та​нии и об​ра​зе жиз​ни со​став​ля​ет 500 мил​ли​ос​мо​лей, что уже боль​ше, чем мак​си​маль​ная су​точ​ная со​ле​вая на​груз​ка. Учи​ты​вая же, что по​треб​ле​ние бел​ка, а сле​до​ва​тель​но, и об​ра​зо​ва​ние мо​че​ви​ны, мо​жет воз​рас​тать в не​сколь​ко раз, оче​вид​но, что су​точ​ная мо​че​вин​ная ос​мо​ти​че​ская на​груз​ка су​ще​ст​вен​но боль​ше со​ле​вой.

Ми​ни​маль​ную мо​че​вин​ную на​груз​ку рас​счи​ты​ва​ют так: мо​че​ви​на об​ра​зу​ет​ся при рас​па​де бел​ка, а этот рас​пад в сред​нем со​став​ля​ет око​ло 100 г/сут (гл. 11, разд. «Бел​ки»); в этих 100 г со​дер​жит​ся око​ло 16% азо​та, то есть 16 г. Это чуть боль​ше 1 г-ато​ма азо​та; по​сколь​ку в мо​ле​ку​ле мо​че​ви​ны со​дер​жит​ся 2 ато​ма азо​та, из 1 г-ато​ма азо​та об​ра​зу​ет​ся 0,5 мо​ля, т.е. 0,5 ос​мо​ля (500 мил​ли​ос​мо​лей) мо​че​ви​ны.

Та​ким об​ра​зом, к по​чеч​ным сис​те​мам ре​гу​ля​ции вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия предъ​яв​ля​ют​ся сле​дую​щие тре​бо​ва​ния:

· они долж​ны справ​лять​ся с очень боль​шой вод​ной на​груз​кой, ре​гу​ли​руя вы​ве​де​ние во​ды в чрез​вы​чай​но ши​ро​ком диа​па​зо​не;

· они долж​ны справ​лять​ся со зна​чи​тель​ной мо​че​вин​ной ос​мо​ти​че​ской на​груз​кой, так​же ре​гу​ли​руя вы​ве​де​ние мо​че​ви​ны в ши​ро​ком диа​па​зо​не;

· они долж​ны справ​лять​ся с су​ще​ст​вен​но мень​шей со​ле​вой ос​мо​ти​че​ской на​груз​кой;

· в слу​чае, ес​ли все эти тре​бо​ва​ния од​но​вре​мен​но удов​ле​тво​рить​ся не мо​гут, при​ори​тет дол​жен от​да​вать​ся под​дер​жа​нию ос​мо​ляр​но​сти кро​ви, а не ее объ​е​ма.

Ко​ли​че​ст​вен​ные ха​рак​те​ри​сти​ки

 XE "Диурез:суточный+<3026>"

 XE "Осмолярность:мочи+<3023>"По​ка​за​те​ли, от​ра​жаю​щие функ​цию по​чек по под​дер​жа​нию вод​но-ос​мо​ти​че​ско​го ба​лан​са, — это су​точ​ный диу​рез (су​точ​ный объ​ем мо​чи) и ос​мо​ляр​ность мо​чи.
· Ос​мо​ляр​ность мо​чи мо​жет ко​ле​бать​ся от 50 до 1200 мос​моль/л (ос​мо​ляр​ность кро​ви — в сред​нем 285 мос​моль/л); ины​ми сло​ва​ми, мо​ча мо​жет быть в 6 раз ги​по​то​нич​нее или в 4 раза ги​пер​то​нич​нее кро​ви.

· Пре​дель​ные зна​че​ния диу​ре​за оп​ре​де​ля​ют​ся эти​ми пре​дель​ны​ми зна​че​ния​ми ос​мо​ляр​но​сти мо​чи и су​точ​ной ос​мо​ти​че​ской на​груз​кой.

Сред​няя су​точ​ная ос​мо​ти​че​ская на​груз​ка со​став​ля​ет око​ло 600 мил​ли​ос​мо​лей (500 мил​ли​ос​мо​лей за счет мо​че​ви​ны, см. вы​ше; ос​таль​ные 100 мил​ли​ос​мо​лей за счет NaCl и не​ко​то​рых дру​гих ве​ществ). Для та​кой ос​мо​ти​че​ской на​груз​ки ми​ни​маль​ный диу​рез (при мак​си​маль​но кон​цен​три​ро​ван​ной мо​че) со​став​ля​ет 600 (мос​моль/сут)/1200 (мос​моль/л) = 0,5 л; мак​си​маль​ный диу​рез (при мак​си​маль​но раз​бав​лен​ной мо​че) со​став​ля​ет 600 (мос​моль/сут)/50 (мос​моль/л) = 12 л. Су​ще​ст​вен​но умень​шить су​точ​ную ос​мо​ти​че​скую на​груз​ку без ущер​ба для ор​га​низ​ма нель​зя, так как эта на​груз​ка соз​да​ет​ся в ос​нов​ном мо​че​ви​ной, и по​это​му сни​зить ее мож​но толь​ко за счет умень​ше​ния по​треб​ле​ния бел​ка ни​же пре​дель​но до​пус​ти​мых ве​ли​чин. Уве​ли​чить же су​точ​ную ос​мо​ти​че​скую на​груз​ку в из​вест​ных пре​де​лах мож​но, и то​гда бу​дет воз​рас​тать и мак​си​маль​ный диу​рез, дос​ти​гая в край​них слу​ча​ях 20 л/сут. Та​ким об​ра​зом, су​точ​ный диу​рез мо​жет ко​ле​бать​ся от 0,5 до 20 л.

Итак, при пол​ном от​сут​ст​вии по​треб​ле​ния во​ды вы​де​ля​ет​ся 0,5 л/сут пре​дель​но кон​цен​три​ро​ван​ной мо​чи (1200 мос​моль/л). При рез​ко по​вы​шен​ном по​треб​ле​нии во​ды мо​жет вы​де​лять​ся до 20 л/сут пре​дель​но раз​бав​лен​ной мо​чи (50 мос​моль/л). XE "Осмолярность:мочи=<3024>"

 XE "Диурез:суточный=<3027>"
 XE "Вода:транспорт в почках+<2993>"Ме​ха​низ​мы

Ре​гу​ля​ция вы​ве​де​ния во​ды

Для ре​гу​ля​ции вы​ве​де​ния во​ды поч​ки долж​ны об​ла​дать спо​соб​но​стью вы​де​лять как ги​пер​то​нич​ную, так и ги​по​то​нич​ную мо​чу, то есть об​ла​дать раз​бав​ляю​щей и кон​цен​три​рую​щей функ​ци​ей.

 XE "Осмолярность:мочи+<3060>"

 XE "Нефрон:дистальный каналец+<3036>"

 XE "Натрий, транспорт в почках+<2987>"Ме​ха​низм раз​бав​ле​ния мо​чи

Из осо​бен​но​стей тран​сэ​пи​те​ли​аль​но​го пе​ре​но​са (см. вы​ше) вид​но, что во​да все​гда ре​аб​сор​би​ру​ет​ся пу​тем ос​мо​са, то есть сле​ду​ет за ре​аб​сор​би​руе​мы​ми рас​тво​рен​ны​ми ве​ще​ст​ва​ми, и в ос​нов​ном — за на​три​ем. Сле​до​ва​тель​но, ес​ли в не​ко​ем от​де​ле неф​ро​на ре​аб​сор​би​ру​ют​ся рас​тво​рен​ные ве​ще​ст​ва, и он вы​со​ко про​ни​ца​ем для во​ды — бу​дет про​ис​хо​дить изо​ос​мо​ти​че​ская ре​аб​сорб​ция: и ре​аб​сор​би​руе​мая, и ка​наль​це​вая жид​кость бу​дут изо​то​нич​ны. Ес​ли же бу​дут ре​аб​сор​би​ро​вать​ся рас​тво​рен​ные ве​ще​ст​ва, но ка​на​лец бу​дет не​про​ни​ца​ем для во​ды — ре​аб​сор​би​руе​мая жид​кость бу​дет ги​пер​то​нич​на, а ка​наль​це​вая — ги​по​то​нич​на.

 XE "Нефрон:петля Генле+<3048>"Как мы уже зна​ем, про​кси​маль​ный ка​на​лец про​ни​ца​ем для во​ды, и по​то​му из не​го от​те​ка​ет изо​то​нич​ная жид​кость. На​про​тив, вос​хо​дя​щая часть пет​ли Ген​ле и ран​ний от​дел дис​таль​но​го из​ви​то​го ка​наль​ца все​гда не​про​ни​цае​мы для во​ды, а NaCl в них ре​аб​сор​би​ру​ет​ся, по​это​му от них от​те​ка​ет ги​по​то​нич​ная жид​кость с ос​мо​ляр​но​стью 100 мос​моль/л.

 XE "АДГ+<3058>"

 XE "Нефрон:собирательная трубочка+<3052>"Ре​аб​сорб​ция NaCl про​дол​жа​ет​ся и в позд​нем от​де​ле дис​таль​но​го из​ви​то​го ка​наль​ца и в со​би​ра​тель​ной тру​боч​ке; эти от​де​лы в от​сут​ст​вие АДГ (см. ни​же) не​про​ни​цае​мы для во​ды, и в этих ус​ло​ви​ях ос​мо​ляр​ность мо​чи в ко​неч​ном сче​те мо​жет сни​жать​ся до ми​ни​маль​но​го зна​че​ния — 50 мос​моль/л.

Ме​ха​низм кон​цен​три​ро​ва​ния мо​чи

Из пре​ды​ду​ще​го раз​де​ла мы уз​на​ли, как поч​ки мо​гут об​ра​зо​вы​вать изо​то​нич​ную и ги​по​то​нич​ную мо​чу. Ос​та​ет​ся вы​яс​нить, как поч​ки мо​гут вы​де​лять ги​пер​то​нич​ную мо​чу.

Пред​по​ло​жим, что че​рез ин​тер​сти​ций ря​дом друг с дру​гом про​хо​дят два ка​наль​ца. В од​ном из них в ин​тер​сти​ций ре​аб​сор​би​ру​ют​ся рас​тво​рен​ные ве​ще​ст​ва, но не во​да; ин​тер​сти​ций при этом ста​но​вит​ся ги​пер​то​нич​ным. Дру​гой же ка​на​лец, на​обо​рот, про​ни​ца​ем для во​ды, но в нем не ре​аб​сор​би​ру​ют​ся рас​тво​рен​ные ве​ще​ст​ва; то​гда во​да бу​дет вы​хо​дить из не​го по гра​ди​ен​ту ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния в ин​тер​сти​ций, и жид​кость в ка​наль​це ста​нет ги​пер​то​нич​ной. Та​ким об​ра​зом, прин​цип кон​цен​три​ро​ва​ния мо​чи за​клю​ча​ет​ся в том, что од​ни от​де​лы неф​ро​на пу​тем ре​аб​сорб​ции рас​тво​рен​ных ве​ществ соз​да​ют по​вы​шен​ное ос​мо​ти​че​ское дав​ле​ние в ин​тер​сти​ции, а из дру​гих в этот ги​пер​то​нич​ный ин​тер​сти​ций вы​хо​дит во​да.

· От​де​лом, соз​даю​щим ги​пер​то​нич​ность ин​тер​сти​ция, яв​ля​ет​ся пет​ля Ген​ле.

· От​де​лом, из ко​то​ро​го в этот ги​пер​то​нич​ный ин​тер​сти​ций вы​хо​дит во​да (а ка​наль​це​вая жид​кость при этом кон​цен​три​ру​ет​ся), яв​ля​ет​ся со​би​ра​тель​ная тру​боч​ка.

·  XE "Поворотно-противоточная система почек+<3056>"Соз​да​ние ги​пер​то​нич​ной сре​ды в ин​тер​сти​ции рез​ко уси​ли​ва​ет​ся за счет ра​бо​ты пет​ли Ген​ле как по​во​рот​но-про​ти​во​точ​ной сис​те​мы.
Что​бы по​нять на​зна​че​ние по​во​рот​но-про​ти​во​точ​ной сис​те​мы, рас​смот​рим сна​ча​ла, ка​ко​ва бы​ла бы эф​фек​тив​ность кон​цен​три​ро​ва​ния ин​тер​сти​ция в ее от​сут​ст​вие.

На рис. 15.8, А изо​бра​жен ка​на​лец, про​хо​дя​щий че​рез ин​тер​сти​ций. Жид​кость в ка​наль​це те​чет в на​прав​ле​нии, ука​зан​ном пря​мы​ми стрел​ка​ми, а ин​тер​сти​ци​аль​ная жид​кость не​под​виж​на. И сам ка​на​лец, и ин​тер​сти​ций раз​де​ле​ны на не​сколь​ко ус​лов​ных квад​ра​ти​ков. Пусть из​на​чаль​но ос​мо​ляр​ность и ка​наль​це​вой, и ин​тер​сти​ци​аль​ной жид​ко​сти рав​на 300 мос​моль/л. Из ка​наль​ца в ин​тер​сти​ций ре​аб​сор​би​ру​ет​ся NaCl с та​кой ин​тен​сив​но​стью, что в ка​ж​дом ус​лов​ном квад​ра​ти​ке в ин​тер​сти​ций вы​хо​дит 50 мос​моль/л это​го элек​тро​ли​та. То​гда ка​наль​це​вая жид​кость по ме​ре про​дви​же​ния бу​дет ста​но​вить​ся все бо​лее ги​по​то​нич​ной (на 50 мос​моль/л в ка​ж​дом квад​ра​ти​ке), а ин​тер​сти​ций в ка​ж​дом квад​ра​ти​ке бу​дет ста​но​вить​ся ги​пер​то​нич​нее на 50 мос​моль/л; ины​ми сло​ва​ми, ос​мо​ляр​ность ин​тер​сти​ция вез​де ста​нет рав​ной 350 мос​моль/л. Эти про​цес​сы от​ра​же​ны на гра​фи​ке в ниж​ней час​ти рис. 15.8, А. Из не​го вид​но, что:

· ос​мо​ляр​ность ин​тер​сти​ция вы​рос​ла на всем его про​тя​же​нии лишь на 50 мос​моль/л;

· по хо​ду ка​наль​ца соз​да​ет​ся на​рас​таю​щий ос​мо​ти​че​ский гра​ди​ент ме​ж​ду ка​наль​це​вой и ин​тер​сти​ци​аль​ной жид​ко​стью (Осм), слу​жа​щий мощ​ной дви​жу​щей си​лой для об​рат​но​го вхо​да в ка​на​лец NaCl (или вы​хо​да из не​го во​ды). Это мо​жет све​сти на нет и без то​го не​зна​чи​тель​ную ги​пе​рос​мо​ляр​ность, соз​да​вае​мую в ин​тер​сти​ции.

Итак, ре​аб​сорб​ция ос​мо​ти​че​ски ак​тив​ных ве​ществ из ка​наль​ца в ин​тер​сти​ций без до​пол​ни​тель​ных ме​ха​низ​мов бы​ла бы край​не не​эф​фек​тив​ным спо​со​бом кон​цен​три​ро​ва​ния ин​тер​сти​ция.

Для по​вы​ше​ния кон​цен​три​ро​ва​ния ин​тер​сти​ция пет​ля Ген​ле ра​бо​та​ет как по​во​рот​но-про​ти​во​точ​ный мно​жи​тель. Рас​смот​рим сна​ча​ла уп​ро​щен​ную схе​му его ра​бо​ты.

На рис. 15.8, Б при​ве​де​на ти​пич​ная по​во​рот​но-про​ти​во​точ​ная сис​те​ма, имею​щая вид U-об​раз​ной пет​ли. Жид​кость по​сту​па​ет в ка​на​лец А, дви​жет​ся до из​ги​ба пет​ли, за​во​ра​чи​ва​ет (от​сю​да — по​во​рот​ная) и те​чет в ка​наль​це Б в про​ти​во​по​лож​ном на​прав​ле​нии (от​сю​да — про​ти​во​точ​ная). Вновь раз​де​лим на​шу сис​те​му на ус​лов​ные квад​ра​ти​ки; в ка​ж​дом из них из ка​наль​ца Б в ка​на​лец А по​сту​па​ет 50 мос​моль/л NaCl. По​сколь​ку жид​кость в ка​наль​це А дви​жет​ся, то, пе​ре​хо​дя из квад​ра​ти​ка в квад​ра​тик, она все боль​ше обо​га​ща​ет​ся NaCl, то есть ста​но​вит​ся все ги​пер​то​нич​нее. Со​вер​шив по​во​рот, она по​сту​па​ет в ка​на​лец А, где про​ис​хо​дит ак​тив​ное вы​ка​чи​ва​ние NaCl; дви​га​ясь по это​му ка​наль​цу, жид​кость в ка​ж​дом квад​ра​ти​ке те​ря​ет 50 мос​моль/л NaCl и тем са​мым ста​но​вит​ся все ги​по​то​нич​нее.

В ре​зуль​та​те, как вид​но из гра​фи​ка на рис. 15.8, Б:

· к из​ги​бу пет​ли дос​ти​га​ет​ся вы​со​кая ос​мо​ляр​ность жид​ко​сти в обо​их ка​наль​цах, и чем длин​нее бу​дет пет​ля, тем боль​шая ос​мо​ляр​ность бу​дет дос​тиг​ну​та;

· ос​мо​ти​че​ский гра​ди​ент ме​ж​ду ка​наль​ца​ми (Осм) по​стоя​нен (оди​на​ков на уров​не ка​ж​до​го квад​ра​ти​ка) и не​ве​лик.

Ре​аль​ная же по​во​рот​но-про​ти​во​точ​ная сис​те​ма по​чек от​ли​ча​ет​ся сле​дую​щи​ми осо​бен​но​стя​ми.
· В тол​стом сег​мен​те вос​хо​дя​щей час​ти пет​ли Ген​ле ак​тив​но ре​аб​сор​би​ру​ют​ся элек​тро​ли​ты (Na+, K+ и Cl–), но он не про​ни​ца​ем для во​ды. На​про​тив, тон​кий нис​хо​дя​щий сег​мент не​про​ни​ца​ем для элек​тро​ли​тов, но вы​со​ко про​ни​ца​ем для во​ды; по​это​му элек​тро​ли​ты не вхо​дят в не​го (как на рис. 15.8, Б), но вме​сто это​го им на​встре​чу по гра​ди​ен​ту ос​мо​ти​че​ско​го дав​ле​ния вы​хо​дит во​да. По​нят​но, что с точ​ки зре​ния по​вы​ше​ния ос​мо​ляр​но​сти вход элек​тро​ли​тов и вы​ход во​ды рав​но​цен​ны. XE "Натрий, транспорт в почках=<2988>"
· Об​мен ме​ж​ду вос​хо​дя​щей и нис​хо​дя​щей ча​стью пет​ли Ген​ле осу​ще​ст​в​ля​ет​ся не не​по​сред​ст​вен​но, а че​рез ин​тер​сти​ций. По​сколь​ку нис​хо​дя​щая часть пет​ли Ген​ле вы​со​ко про​ни​цае​ма для во​ды, ос​мо​ляр​ность в ин​тер​сти​ции ста​но​вит​ся та​кой же, как в этой час​ти, то есть по​сте​пен​но по​вы​ша​ет​ся к из​ги​бу пет​ли. В этом кон​цен​три​ро​ва​нии ин​тер​сти​ция, как уже го​во​ри​лось, и за​клю​ча​ет​ся цель ра​бо​ты пет​ли Ген​ле.

· Ре​аб​сор​би​руе​мые в вос​хо​дя​щей час​ти элек​тро​ли​ты и вы​хо​дя​щая из нис​хо​дя​щей час​ти во​да по​сту​па​ют в ка​пил​ля​ры (пря​мые со​су​ды) и от​но​сят​ся с то​ком кро​ви. По​это​му пет​ля Ген​ле не толь​ко соз​да​ет вы​со​кую ос​мо​ляр​ность ин​тер​сти​ция, но так​же спо​соб​ст​ву​ет даль​ней​шей ре​аб​сорб​ции во​ды и элек​тро​ли​тов: из 60 л/сут жид​ко​сти, по​сту​паю​щей из про​кси​маль​но​го ка​наль​ца, 40 л/сут ре​аб​сор​би​ру​ют​ся в пет​ле Ген​ле.

· Рас​смот​рен​ный на​ми ме​ха​низм кон​цен​три​ро​ва​ния ин​тер​сти​ция, ос​но​ван​ный на ак​тив​ной ре​аб​сорб​ции Na+ и дру​гих элек​тро​ли​тов, ра​бо​та​ет в верх​них от​де​лах пет​ли Ген​ле — там, где вос​хо​дя​щая часть пред​став​ле​на тол​стым сег​мен​том. В тон​ком сег​мен​те вос​хо​дя​щей час​ти пет​ли Ген​ле, как и в нис​хо​дя​щем тон​ком сег​мен​те, про​цес​сы ак​тив​но​го транс​пор​та не идут; сле​до​ва​тель​но, дан​ный ме​ха​низм здесь не​воз​мо​жен. Тем не ме​нее и здесь ос​мо​ляр​ность ин​тер​сти​ция про​дол​жа​ет на​рас​тать, но обу​слов​ле​но это иным — мо​че​вин​ным — ме​ха​низ​мом кон​цен​три​ро​ва​ния мо​чи. Суть это​го ме​ха​низ​ма в сле​дую​щем (рис. 15.9):

· позд​ние от​де​лы дис​таль​ных из​ви​тых ка​наль​цев и кор​ко​вые от​де​лы со​би​ра​тель​ных тру​бо​чек в при​сут​ст​вии АДГ (см. ни​же) про​ни​цае​мы для во​ды. По​сколь​ку жид​кость в них ги​по​то​нич​на (см. вы​ше, разд. «Ме​ха​низм раз​бав​ле​ния мо​чи»), а то​нич​ность ок​ру​жаю​ще​го ин​тер​сти​ция по на​прав​ле​нию к глу​бин​ным сло​ям по​сте​пен​но на​рас​та​ет, во​да вы​хо​дит в ин​тер​сти​ций. Эти от​де​лы не​про​ни​цае​мы для мо​че​ви​ны; по ме​ре вы​хо​да во​ды кон​цен​тра​ция мо​че​ви​ны в ка​наль​це​вой жид​ко​сти на​рас​та​ет, и в моз​го​вом от​де​ле со​би​ра​тель​ных тру​бо​чек ста​но​вит​ся очень вы​со​кой;

· глу​бин​ные от​де​лы со​би​ра​тель​ных тру​бо​чек про​ни​цае​мы для мо​че​ви​ны; мо​че​ви​на вы​хо​дит в ин​тер​сти​ций по кон​цен​тра​ци​он​но​му гра​ди​ен​ту, уве​ли​чи​вая тем са​мым его ос​мо​ляр​ность;

· из ин​тер​сти​ция мо​че​ви​на час​тич​но вхо​дит об​рат​но в ка​наль​цы в об​лас​ти тон​ко​го сег​мен​та, так как: 1) этот сег​мент для нее про​ни​ца​ем; 2) ее кон​цен​тра​ция в ин​тер​сти​ции моз​го​во​го ве​ще​ст​ва очень вы​со​ка. Тем са​мым мо​че​ви​на со​вер​ша​ет кру​го​обо​рот; бла​го​да​ря ко​то​ро​му, с од​ной сто​ро​ны, по​сто​ян​но под​дер​жи​ва​ет​ся вы​со​кая ос​мо​ляр​ность моз​го​во​го ве​ще​ст​ва, с дру​гой — бо{‘}льшая часть мо​че​ви​ны вы​де​ля​ет​ся с мо​чой.

В ре​зуль​та​те со​вме​ст​ной ра​бо​ты на​трие​во​го и мо​че​вин​но​го ме​ха​низ​мов кон​цен​три​ро​ва​ния мо​чи в глу​бин​ных сло​ях ин​тер​сти​ция дос​ти​га​ет​ся ос​мо​ляр​ность по​ряд​ка 1200 мос​моль/л. Ес​ли со​би​ра​тель​ная тру​боч​ка, про​хо​дя​щая че​рез эти слои, бу​дет про​ни​цае​ма для во​ды, то во​да вый​дет в ин​тер​сти​ций до вы​рав​ни​ва​ния ос​мо​ти​че​ско​го гра​ди​ен​та, и ос​мо​ляр​ность мо​чи дос​тиг​нет мак​си​маль​но​го зна​че​ния — 1200 мос​моль/л. Имен​но это и про​ис​хо​дит под дей​ст​ви​ем АДГ.

Дей​ст​вие АДГ

АДГ (см. так​же гл. 9):

· вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся в ги​по​та​ла​му​се;

· хра​нит​ся в ней​ро​ги​по​фи​зе;

· вы​бра​сы​ва​ет​ся в от​вет на сти​му​ля​цию ос​мо​ре​цеп​то​ров ги​по​та​ла​му​са (то есть на по​вы​ше​ние ос​мо​ляр​но​сти кро​ви), а так​же в от​вет на су​ще​ст​вен​ное сни​же​ние им​пуль​са​ции от во​лю​мо- и ба​ро​ре​цеп​то​ров (то есть, на сни​же​ние объ​е​ма кро​ви и ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния);

· дей​ст​вуя на поч​ки, по​вы​ша​ет ре​аб​сорб​цию во​ды и, сле​до​ва​тель​но, по ме​ха​низ​му от​ри​ца​тель​ной об​рат​ной свя​зи сни​жа​ет ос​мо​ляр​ность кро​ви и по​вы​ша​ет ее объ​ем.

Ме​ха​низм дей​ст​вия АДГ на поч​ки за​клю​ча​ет​ся в том, что этот гор​мон по​вы​ша​ет про​ни​цае​мость для во​ды позд​них от​де​лов дис​таль​ных ка​наль​цев и со​би​ра​тель​ных тру​бо​чек:

· в позд​них от​де​лах дис​таль​ных ка​наль​цев под дей​ст​ви​ем АДГ во​да на​чи​на​ет вы​хо​дить вслед за ак​тив​но ре​аб​сор​би​руе​мым Na+, и в ре​зуль​та​те умень​ша​ет​ся сте​пень раз​бав​ле​ния мо​чи (см. вы​ше, разд. «Ме​ха​низм раз​бав​ле​ния мо​чи»);

· в со​би​ра​тель​ных тру​боч​ках под дей​ст​ви​ем АДГ во​да на​чи​на​ет вы​хо​дить в ги​пер​то​нич​ный ин​тер​сти​ций, дос​ти​гая в ко​неч​ном сче​те пре​дель​ной ос​мо​ляр​но​сти — 1200 мос​моль/л;

· кро​ме то​го, в при​сут​ст​вии АДГ сра​ба​ты​ва​ет мо​че​вин​ный ме​ха​низм кон​цен​три​ро​ва​ния мо​чи (см. вы​ше).  XE "Нефрон:дистальный каналец=<3037>"
Ре​зю​ме: ме​ха​низ​мы кон​цен​три​ро​ва​ния и раз​бав​ле​ния мо​чи

1. Пет​ля Ген​ле, ра​бо​тая как по​во​рот​но-про​ти​во​точ​ная сис​те​ма, соз​да​ет вы​со​кую ги​пер​то​нич​ность ин​тер​сти​ция.

2. В со​би​ра​тель​ную тру​боч​ку по​сту​па​ет ги​по​то​нич​ная жид​кость.

3. Со​би​ра​тель​ная тру​боч​ка про​хо​дит че​рез ин​тер​сти​ций, ко​то​рый по на​прав​ле​нию к глу​бин​ным от​де​лам ста​но​вит​ся все бо​лее ги​пер​то​нич​ным; ес​ли со​би​ра​тель​ная тру​боч​ка не про​ни​цае​ма для во​ды, из нее бу​дет от​те​кать та же ги​по​то​нич​ная жид​кость, что в нее по​сту​па​ет; ес​ли она про​ни​цае​ма для во​ды, то во​да бу​дет ре​аб​сор​би​ро​вать​ся, а от​те​кать бу​дет ги​пер​то​нич​ная мо​ча.

4. Гор​мо​ном, по​вы​шаю​щим про​ни​цае​мость со​би​ра​тель​ной тру​боч​ки для во​ды, яв​ля​ет​ся АДГ. XE "Нефрон:петля Генле=<3049>"

 XE "Нефрон:собирательная трубочка=<3053>"

 XE "Поворотно-противоточная система почек=<3057>"
Ре​гу​ля​ция вы​ве​де​ния во​ды при раз​ных вод​ных на​груз​ках

·  XE "Диурез:водный+<3028>"При мак​си​маль​ной вод​ной на​груз​ке (на​при​мер, по​треб​ле​нии 12 л чис​той во​ды в су​тки):

· кровь ста​но​вит​ся ги​по​ос​мо​ляр​ной;

· умень​ша​ет​ся сти​му​ля​ция ос​мо​ре​цеп​то​ров ги​по​та​ла​му​са;

· пре​кра​ща​ет​ся вы​де​ле​ние АДГ;

· в от​сут​ст​вие АДГ во​да в со​би​ра​тель​ных тру​боч​ках не ре​аб​сор​би​ру​ет​ся, и вы​де​ля​ет​ся боль​шой объ​ем (12 л/сут) рез​ко ги​по​то​нич​ной (50 мос​моль/л) мо​чи.

Это со​стоя​ние на​зы​ва​ет​ся вод​ным диу​ре​зом. XE "Диурез:водный=<3029>"
· При ми​ни​маль​ной вод​ной на​груз​ке (от​сут​ст​вие прие​ма во​ды, су​хо​яде​ние):
· кровь ста​но​вит​ся ги​пе​рос​мо​ляр​ной;

· сти​му​ли​ру​ют​ся ос​мо​ре​цеп​то​ры ги​по​та​ла​му​са;

· вы​де​ле​ние АДГ ста​но​вит​ся мак​си​маль​ным;

· при мак​си​маль​ной сек​ре​ции АДГ во​да в со​би​ра​тель​ных тру​боч​ках ре​аб​сор​би​ру​ет​ся до дос​ти​же​ния ос​мо​ти​че​ско​го рав​но​ве​сия с ин​тер​сти​ци​ем, и вы​де​ля​ет​ся ма​лый объ​ем (0,5 л/сут) рез​ко ги​пер​то​нич​ной мо​чи (1200 мос​моль/л).

Это со​стоя​ние на​зы​ва​ет​ся  XE "Антидиурез<3062>"ан​ти​диу​ре​зом. XE "АДГ=<3059>"

 XE "Осмолярность:мочи=<3061>"
 XE "Натрий, транспорт в почках:регуляция+<2989>"Ре​гу​ля​ция вы​ве​де​ния NaCl

Об​щие прин​ци​пы

Ре​гу​ля​ция вы​ве​де​ния NaCl от​ли​ча​ет​ся от ре​гу​ля​ции вы​ве​де​ния во​ды сле​дую​щим прин​ци​пи​аль​ным мо​мен​том. Ес​ли под дей​ст​ви​ем АДГ ме​ня​ет​ся ре​аб​сорб​ция чис​той во​ды, и мо​ча при этом мо​жет ста​но​вить​ся как ги​по-, так и ги​по​ос​мо​ляр​ной, то все сис​те​мы ре​гу​ля​ции вы​ве​де​ния NaCl ме​ня​ют ре​аб​сорб​цию не чис​то​го NaCl, а NaCl вме​сте с во​дой, то есть при​мер​но изо​то​нич​ной жид​ко​сти. Ос​мо​ляр​ность мо​чи при этом ме​ня​ет​ся ма​ло. При​чи​на это​го в при​ори​те​те под​дер​жа​ния ос​мо​ляр​но​сти кро​ви пе​ред под​дер​жа​ни​ем ее объ​е​ма (см. вы​ше, разд. «Тре​бо​ва​ния»).

Рас​смот​рим по​сле​до​ва​тель​ность реа​ги​ро​ва​ния ор​га​низ​ма на из​ме​не​ния со​ле​вой на​груз​ки.

· При по​вы​ше​нии по​треб​ле​ния NaCl:

· кровь ста​но​вит​ся ги​пе​рос​мо​ляр​ной;

· сти​му​ля​ция ос​мо​ре​цеп​то​ров ги​по​та​ла​му​са вы​зы​ва​ет вы​брос АДГ;

· уве​ли​чи​ва​ет​ся ре​аб​сорб​ция во​ды;

· кровь ста​но​вит​ся нор​мо​ос​мо​ляр​ной, но воз​рас​та​ет ее объ​ем (раз​ви​ва​ет​ся ги​пер​во​ле​мия);

· ги​пер​во​ле​мия за​пус​ка​ет сис​те​мы, по​вы​шаю​щие вы​ве​де​ние на​трия и во​ды (на​трий​у​рез и диу​рез) и по​дав​ля​ет сис​те​мы, сни​жаю​щие на​трий​у​рез и диу​рез;

· из​бы​ток изо​то​нич​ной жид​ко​сти вы​во​дит​ся с мо​чой.

· При сни​же​нии по​треб​ле​ния NaCl раз​ви​ва​ют​ся об​рат​ные про​цес​сы.

Итак, из​ме​не​ния со​ле​вой на​груз​ки ком​пен​си​ру​ют​ся в два эта​па.

1. Вклю​ча​ет​ся сис​те​ма АДГ, нор​ма​ли​зую​щая ос​мо​ляр​ность кро​ви, но це​ной из​ме​не​ний ее объ​е​ма.

2. Из​ме​нен​ный объ​ем кро​ви кор​рек​ти​ру​ет​ся сис​те​ма​ми ре​гу​ля​ции на​трий​у​ре​за (и, од​но​вре​мен​но, диу​ре​за). Все эти сис​те​мы, как уже го​во​ри​лось, ре​гу​ли​ру​ют вы​ве​де​ние при​мер​но изо​то​нич​ной мо​чи.

Сис​те​мы ре​гу​ля​ции на​трий​у​ре​за сле​дую​щие:

· прес​сор​ный диу​рез;

· ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма;

· пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон.

 XE "Прессорный диурез (прессорный натрийурез)+<3063>"Прес​сор​ный диу​рез (прес​сор​ный на​трий​у​рез)

По​вы​ше​ние объ​е​ма кро​ви (ги​пер​во​ле​мия) при​во​дит к по​вы​ше​нию ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния (гл. 14). По​вы​ше​ние ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, в свою оче​редь, при​во​дит к уве​ли​че​нию вы​де​ле​ния изо​то​нич​ной мо​чи. В ре​зуль​та​те объ​ем кро​ви и ар​те​ри​аль​ное дав​ле​ние воз​вра​ща​ют​ся к преж​не​му зна​че​нию. XE "Прессорный диурез (прессорный натрийурез)=<3064>"
 XE "Ренин-ангиотензиновая система+<3065>"Ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма

Вы​ше (см. разд. «Про​кси​маль​ный от​дел неф​ро​на») мы рас​смот​ре​ли роль ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы в под​дер​жа​нии по​сто​ян​ст​ва СКФ. Од​на​ко это лишь один из ме​ха​низ​мов дей​ст​вия дан​ной сис​те​мы, ре​гу​ли​рую​щей вы​ве​де​ние Na+ и во​ды на всех уров​нях неф​ро​на:

· в клу​боч​ке;

· в про​кси​маль​ном ка​наль​це;

· в дис​таль​ном от​де​ле.

Эта​пы ак​ти​ва​ции ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы

Эти эта​пы сле​дую​щие (рис. 15.10):

1. Вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся ре​нин.
2. Ре​нин в кро​ви пре​вра​ща​ет ан​гио​тен​зи​но​ген в ан​гио​тен​зин I.
3. Ан​гио​тен​зин I под дей​ст​ви​ем ан​гио​тен​зин​прев​ра​щаю​ще​го фер​мен​та пе​ре​хо​дит в ан​гио​тен​зин II.
 XE "Альдостерон+<3067>"4. Ан​гио​тен​зин II об​ла​да​ет мно​же​ст​вен​ны​ми влия​ния​ми на поч​ки и со​су​ды, и кро​ме то​го, сти​му​ли​ру​ет сек​ре​цию аль​до​сте​ро​на.
5. Аль​до​сте​рон сти​му​ли​ру​ет ре​аб​сорб​цию Na+ (и, од​но​вре​мен​но, сек​ре​цию K+). XE "Альдостерон=<3068>"
Вы​ра​бот​ка ре​ни​на

Ре​нин вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся, как уже упо​ми​на​лось в разд. «Ка​наль​це​во-клу​боч​ко​вая об​рат​ная связь», в юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​ных клет​ках юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​но​го ком​плек​са. В этом раз​де​ле мы рас​смот​ре​ли один ме​ха​низм сти​му​ля​ции вы​бро​са ре​ни​на (ма​ку​ляр​ный), на са​мом же де​ле их три.

1.  XE "Нефрон:дистальный каналец+<3038>"Ма​ку​ляр​ный ме​ха​низм (от macula densa — плот​ное пят​но). Вы​ра​бот​ку ре​ни​на сти​му​ли​ру​ет сни​же​ние дос​тав​ки Na+ в дис​таль​ный ка​на​лец.

2. Внут​ри​по​чеч​ный ба​ро​ре​цеп​тор​ный ме​ха​низм. Вы​ра​бот​ку ре​ни​на сти​му​ли​ру​ет сни​же​ние дав​ле​ния в при​но​ся​щих ар​те​рио​лах.

3. Сим​па​ти​че​ский ме​ха​низм. Вы​ра​бот​ку ре​ни​на сти​му​ли​ру​ет по​вы​ше​ние им​пуль​са​ции в сим​па​ти​че​ских нер​вах, ин​нер​ви​рую​щих юк​стаг​ло​ме​ру​ляр​ные клет​ки.

Все три ме​ха​низ​ма пря​мо или кос​вен​но вклю​ча​ют​ся в от​вет на ги​по​во​ле​мию, осо​бен​но со сни​же​ни​ем ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния (рис. 15.11), но мо​гут за​пус​кать​ся так​же лю​бы​ми ины​ми при​чи​на​ми, при​во​дя​щи​ми к умень​ше​нию по​чеч​но​го кро​во​то​ка (на​при​мер, пе​ре​ги​бом или сте​но​зом по​чеч​ной ар​те​рии).

Эф​фек​ты ан​гио​тен​зи​на II

Этот гор​мон вы​зы​ва​ет:

· спазм вы​но​ся​щих ар​те​риол клу​боч​ка, тем са​мым пре​пят​ст​вуя сни​же​нию СКФ (см. вы​ше, разд. «Ка​наль​це​во-клу​боч​ко​вая об​рат​ная связь»);

·  XE "Нефрон:проксимальный каналец<2964>"по​вы​ше​ние ре​аб​сорб​ции Na+ в про​кси​маль​ном ка​наль​це;

· вы​брос аль​до​сте​ро​на, вы​зы​ваю​ще​го по​вы​ше​ние ре​аб​сорб​ции Na+ (и сек​ре​ции K+) в дис​таль​ном из​ви​том ка​наль​це и кор​ко​вых от​де​лах  XE "Нефрон:собирательная трубочка<3054>"со​би​ра​тель​ных тру​бо​чек; XE "Нефрон:дистальный каналец=<3039>"
· спазм ар​те​риол боль​шо​го кру​га, вы​зы​вая тем са​мым по​вы​ше​ние ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния, и, как след​ст​вие, по​чеч​но​го кро​во​то​ка и СКФ.

 XE "Альдостерон+<3069>"Аль​до​сте​рон

Аль​до​сте​рон — сте​ро​ид​ный гор​мон, ми​не​ра​ло​кор​ти​ко​ид, вы​ра​ба​ты​ваю​щий​ся в кор​ко​вом ве​ще​ст​ве над​по​чеч​ни​ков.

Эф​фек​ты аль​до​сте​ро​на:

· вы​ве​де​ние Na+;

· за​держ​ка K+.

Ме​ха​низ​мов дей​ст​вия аль​до​сте​ро​на не​сколь​ко, в ча​ст​но​сти уве​ли​че​ние син​те​за Na+, K+-АТ​Фа​зы за счет уси​ле​ния экс​прес​сии со​от​вет​ст​вую​ще​го ге​на; как все сте​рои​ды, аль​до​сте​рон дей​ст​ву​ет на внут​ри​кле​точ​ные ре​цеп​то​ры, из​ме​няя транс​ля​цию ДНК (гл. 7).

Глав​ные сти​му​ля​то​ры сек​ре​ции аль​до​сте​ро​на:

· ан​гио​тен​зин II;

· ги​пер​ка​лие​мия. XE "Альдостерон=<3070>"
Эф​фек​ты ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вой сис​те​мы

Ак​ти​ва​ция этой сис​те​мы при​во​дит к сле​дую​щим по​след​ст​ви​ям:

· раз​ви​ва​ет​ся за​держ​ка Na+ (как уже го​во​ри​лось, на уров​не всех от​де​лов неф​ро​на);

· за​держ​ка Na+ со​про​во​ж​да​ет​ся и за​держ​кой во​ды, то есть по​вы​ше​ни​ем объ​е​ма жид​ко​сти в ор​га​низ​ме.

· по​вы​ше​ние объ​е​ма жид​ко​сти и спазм ар​те​риол боль​шо​го кру​га при​во​дят к по​вы​ше​нию ар​те​ри​аль​но​го дав​ле​ния. XE "Ренин-ангиотензиновая система=<3066>"
Пред​серд​ный на​трий​у​ре​ти​че​ский гор​мон

Этот гор​мон:

· вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся в пред​сер​ди​ях в от​вет на их рас​тя​же​ние по​вы​шен​ным объ​е​мом кро​ви;

· вы​зы​ва​ет умень​ше​ние ре​аб​сорб​ции Na+ в кор​ко​вых от​де​лах  XE "Нефрон:собирательная трубочка<3055>"со​би​ра​тель​ных тру​бо​чек и, тем са​мым, уси​лен​ное вы​де​ле​ние Na+ (на​трий​у​рез) и во​ды (диу​рез). XE "Натрий, транспорт в почках:регуляция=<2990>"

 XE "Вода:транспорт в почках=<2994>"

 XE "Водно-осмотическое равновесие:поддержание=<3022>"
 XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль почек+<3071>"По​чеч​ная ре​гу​ля​ция ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия

 XE "Бикарбонат:транспорт в почках+<3073>"Тре​бо​ва​ния

Из гл. 9 мы уз​на​ли, что:

· для под​дер​жа​ния по​сто​ян​ст​ва pH не​об​хо​ди​мо, что​бы по​сту​п​ле​ние в кровь кис​лых и ще​лоч​ных ве​ществ бы​ло рав​но их вы​ве​де​нию из кро​ви;

· все та​кие ве​ще​ст​ва, по​сту​пая в кровь, реа​ги​ру​ют с би​кар​бо​нат​ным бу​фе​ром, из​ме​няя со​от​но​ше​ние его ком​по​нен​тов — H2CO3 (CO2) и HCO3–;

· за​да​ча вы​де​ли​тель​ных сис​тем — под​дер​жать кон​цен​тра​ции ком​по​нен​тов би​кар​бо​нат​но​го бу​фе​ра (CO2 и HCO3–) или, по край​ней ме​ре, со​от​но​ше​ние этих кон​цен​тра​ций;

· кон​цен​тра​ция CO2 ре​гу​ли​ру​ет​ся лег​ки​ми, а кон​цен​тра​ция HCO3– — поч​ка​ми.

Та​ким об​ра​зом, роль по​чек в под​дер​жа​нии ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия за​клю​ча​ет​ся в ре​гу​ля​ции кон​цен​тра​ции би​кар​бо​на​та в кро​ви.

Эта роль вы​пол​ня​ет​ся сле​дую​щим об​ра​зом. За су​тки от​фильт​ро​вы​ва​ет​ся ог​ром​ное ко​ли​че​ст​во (око​ло 4300 ммоль/сут) би​кар​бо​на​та, и да​лее:

· ес​ли из​быт​ка кис​лых или ще​лоч​ных ве​ществ в кро​ви нет — от​фильт​ро​ван​ный би​кар​бо​нат пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ет​ся;

·  XE "Алкалоз+<3079>"ес​ли есть из​бы​ток ще​лоч​ных ве​ществ — от​фильт​ро​ван​ный би​кар​бо​нат не пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ет​ся, то есть час​тич​но вы​во​дит​ся с мо​чой (на​пом​ним, что би​кар​бо​нат — ще​лоч​ное ве​ще​ст​во, и по​это​му его вы​ве​де​ние при​во​дит к уст​ра​не​нию ал​ка​ло​за); XE "Алкалоз=<3080>"
· ес​ли есть из​бы​ток кис​лых ве​ществ — не толь​ко пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ет​ся от​фильт​ро​ван​ный би​кар​бо​нат, но в поч​ках еще и об​ра​зу​ет​ся и вы​де​ля​ет​ся в кровь до​пол​ни​тель​ный би​кар​бо​нат (ино​гда на​зы​вае​мый но​вым би​кар​бо​на​том).

Ме​ха​низ​мы

По​чеч​ный транс​порт би​кар​бо​на​та под​чи​ня​ет​ся об​щим прин​ци​пам обя​за​тель​но​го и фа​куль​та​тив​но​го транс​пор​та.

·  XE "Нефрон:проксимальный каналец+<2965>"В про​кси​маль​ном ка​наль​це в обя​за​тель​ном по​ряд​ке ре​аб​сор​би​ру​ет​ся ос​нов​ная часть (80—90%) от​фильт​ро​вав​ше​го​ся би​кар​бо​на​та, при этом pH ка​наль​це​вой жид​ко​сти ме​ня​ет​ся ма​ло. XE "Нефрон:проксимальный каналец=<2966>"
· В  XE "Нефрон:дистальный каналец+<3040>"дис​таль​ном от​де​ле, в за​ви​си​мо​сти от ки​слот​но-ще​лоч​но​го со​стоя​ния ор​га​низ​ма:

· при нор​маль​ном ки​слот​но-ще​лоч​ном со​стоя​нии — ос​тав​ший​ся би​кар​бо​нат пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ет​ся;

·  XE "Алкалоз<3083>"при ал​ка​ло​зе — часть би​кар​бо​на​та не ре​аб​сор​би​ру​ет​ся, тем са​мым ком​пен​си​руя ал​ка​лоз;

·  XE "Ацидоз<3089>"при аци​до​зе — би​кар​бо​нат не толь​ко пол​но​стью ре​аб​сор​би​ру​ет​ся, но еще и об​ра​зу​ет​ся и вы​де​ля​ет​ся в кровь до​пол​ни​тель​ный би​кар​бо​нат, тем са​мым ком​пен​си​руя аци​доз.

 XE "Нефрон:проксимальный каналец+<2967>"Ме​ха​низ​мы транс​пор​та би​кар​бо​на​та в про​кси​маль​ном ка​наль​це и дис​таль​ном от​де​ле в ос​нов​ном сход​ны, но есть и от​ли​чия, обу​слов​лен​ные ука​зан​ны​ми осо​бен​но​стя​ми обя​за​тель​но​го и дис​таль​но​го транс​пор​та.

На рис. 15.12, А при​ве​де​на схе​ма по​то​ков HCO3– и H+ в про​кси​маль​ном и дис​таль​ном ка​наль​це. Вид​но, что:

· и в про​кси​маль​ном, и в дис​таль​ном ка​наль​це вы​ход в кровь HCO3– со​че​та​ет​ся с вы​хо​дом в ка​наль​це​вую жид​кость H+;

· в про​кси​маль​ном ка​наль​це:

· вы​шед​ший H+ вхо​дит об​рат​но в клет​ку, по​это​му ка​наль​це​вая жид​кость не за​кис​ля​ет​ся;

· би​кар​бо​нат по​сту​па​ет в клет​ку из ка​наль​це​вой жид​ко​сти, и тем са​мым про​ис​хо​дит ре​аб​сорб​ция от​фильт​ро​вав​ше​го​ся би​кар​бо​на​та;

· в дис​таль​ном ка​наль​це это вход HCO3– и H+ в клет​ку очень не​ве​лик, по​это​му:

· ка​наль​це​вая жид​кость за​кис​ля​ет​ся, так как вы​шед​ший в ка​на​лец H+ ос​та​ет​ся в этой жид​ко​сти;

· про​ис​хо​дит об​ра​зо​ва​ние и вы​де​ле​ние в кровь до​пол​ни​тель​но​го («но​во​го») би​кар​бо​на​та.

На рис. 15.12, Б при​ве​де​на схе​ма ме​ха​низ​мов, обу​слов​ли​ваю​щих эти по​то​ки HCO3– и H+ в про​кси​маль​ном и дис​таль​ном ка​наль​це. Вид​но, что:

· и в про​кси​маль​ном, и в дис​таль​ном ка​наль​це вы​хо​дя​щий в кровь HCO3– и вы​хо​дя​щий в ка​наль​це​вую жид​кость H+ об​ра​зу​ют​ся в клет​ке из H2CO3;

· транс​порт в про​кси​маль​ном ка​наль​це, как мы уже вы​яс​ни​ли, от​ли​ча​ет​ся вхо​дом HCO3– и H+. Эти ио​ны вхо​дят в клет​ку не са​ми по се​бе, а пред​ва​ри​тель​но со​еди​нив​шись и об​ра​зо​вав в ка​наль​це​вой жид​ко​сти H2CO3, ко​то​рая да​лее рас​па​да​ет​ся до сво​бод​но про​ни​каю​ще​го в клет​ку CO2 и H2O;

· в дис​таль​ном ка​наль​це вхо​да HCO3– поч​ти нет по​то​му, что кон​цен​тра​ция HCO3– в ка​наль​це​вой жид​ко​сти край​не ма​ла (80—90% би​кар​бо​на​та ре​аб​сор​би​ро​ва​лись в про​кси​маль​ном ка​наль​це). По той же при​чи​не нет и вхо​да H+: этот ион не мо​жет со​еди​нить​ся с HCO3– с по​сле​дую​щим об​ра​зо​ва​ни​ем CO2, про​ни​каю​ще​го че​рез кле​точ​ную мем​бра​ну.

До​пол​ни​тель​ной чер​той сход​ст​ва про​кси​маль​ных и дис​таль​ных про​цес​сов слу​жит то, что об​ра​зо​ва​ние в клет​ке H2CO3 из CO2 и H2O (а в про​кси​маль​ном ка​наль​це и об​рат​ная ре​ак​ция — рас​пад H2CO3 в ка​наль​це​вой жид​ко​сти до CO2 и H2O) ка​та​ли​зи​ру​ет​ся фер​мен​том  XE "Карбоангидраза<3092>"кар​бо​ан​гид​ра​зой.
До​пол​ни​тель​ные же от​ли​чия про​кси​маль​ных и дис​таль​ных про​цес​сов сле​дую​щие.

· В про​кси​маль​ном ка​наль​це вы​ве​де​ние H+ че​рез апи​каль​ную мем​бра​ну осу​ще​ст​в​ля​ет​ся с по​мо​щью вто​рич​но​го ак​тив​но​го  XE "Контртранспорт:Na+/H+<2923>"контр​транс​пор​та —  XE “Обменники:Na+/H++<2930>"Na+/H+-об​мен​ни​ка. Од​на​ко этот об​мен​ник, как и во​об​ще лю​бые сис​те​мы вто​рич​но​го ак​тив​но​го транс​пор​та, не мо​жет соз​да​вать вы​со​ких кон​цен​тра​ци​он​ных гра​ди​ен​тов, и по​это​му для зна​чи​тель​но​го за​кис​ле​ния мо​чи — до pH 4,5 — в дис​таль​ном ка​наль​це вы​ве​де​ние H+ осу​ще​ст​в​ля​ет​ся пер​вич​ным ак​тив​ным транс​пор​том H+ —  XE "H+-АТФаза<3093>"H+-АТ​Фа​зой, или про​тон​ным на​со​сом.
· В дис​таль​ном ка​наль​це кон​цен​тра​ция H+ да​же при тех ко​ли​че​ст​вах H+, ко​то​рые вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся в нор​ме в ви​де не​ле​ту​чих ки​слот (см. ни​же) мо​жет дос​ти​гать та​ких зна​че​ний, что для вы​ве​де​ния это​го ио​на при пре​дель​ном pH мо​чи, рав​ном 4,5, по​тре​бо​ва​лось бы бо​лее 2000 л мо​чи в су​тки.  XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:фосфатный буфер+<3096>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:аммиачный буфер+<3098>"В свя​зи с этим H+ в дис​таль​ном ка​наль​це свя​зы​ва​ет​ся с бу​фе​ра​ми мо​чи — фос​фат​ным и ам​ми​ач​ным (см. ни​же).

При​ве​дем те​перь пол​ные схе​мы транс​пор​та HCO3– и H+ в про​кси​маль​ном и дис​таль​ном ка​наль​це.

Про​кси​маль​ный ка​на​лец

Эта​пы пе​ре​но​са HCO3– и H+ в про​кси​маль​ном ка​наль​це сле​дую​щие.

1. В клет​ке из CO2 и во​ды под дей​ст​ви​ем внут​ри​кле​точ​ной кар​бо​ан​гид​ра​зы об​ра​зу​ет​ся уголь​ная ки​сло​та.

2. Уголь​ная ки​сло​та дис​со​ции​ру​ет до би​кар​бо​на​та и H+.

3. Би​кар​бо​нат вы​во​дит​ся че​рез ба​зо​ла​те​раль​ную мем​бра​ну в ин​тер​сти​ций.

4. H+ вы​во​дит​ся че​рез апи​каль​ную мем​бра​ну в ка​наль​це​вую жид​кость Na+/H+-об​мен​ни​ком. XE “Обменники:Na+/H+=<2931>"
5. В ка​наль​це​вой жид​ко​сти H+ реа​ги​ру​ет с би​кар​бо​на​том с об​ра​зо​ва​ни​ем уголь​ной ки​сло​ты.

6. Под дей​ст​ви​ем  XE "Карбоангидраза<3094>"кар​бо​ан​гид​ра​зы ще​точ​ной ка​ем​ки апи​каль​ной мем​бра​ны уголь​ная ки​сло​та рас​па​да​ет​ся до CO2 и во​ды.

7. CO2, бу​ду​чи жи​ро​ра​с​тво​ри​мым, про​хо​дит че​рез мем​бра​ну.

8. Этот CO2 вновь со​еди​ня​ет​ся с во​дой, об​ра​зуя уголь​ную ки​сло​ту.

От​ме​тим, что ос​нов​ным ис​точ​ни​ком уголь​ной ки​сло​ты в клет​ке слу​жит CO2, по​сту​паю​щий из ка​наль​ца. XE "Нефрон:проксимальный каналец=<2968>"
Дис​таль​ный ка​на​лец

Эта​пы пе​ре​но​са HCO3– и H+ в дис​таль​ном ка​наль​це сле​дую​щие.

1. В клет​ке из CO2 и во​ды под дей​ст​ви​ем внут​ри​кле​точ​ной кар​бо​ан​гид​ра​зы об​ра​зу​ет​ся уголь​ная ки​сло​та.

2. Уголь​ная ки​сло​та дис​со​ции​ру​ет до би​кар​бо​на​та и H+.

3. Би​кар​бо​нат вы​во​дит​ся че​рез ба​зо​ла​те​раль​ную мем​бра​ну в ин​тер​сти​ций.

4. H+ вы​во​дит​ся че​рез апи​каль​ную мем​бра​ну в ка​наль​це​вую жид​кость  XE "H+-АТФаза<3095>"H+-АТ​Фа​зой (про​тон​ным на​со​сом).

5. В ка​наль​це​вой жид​ко​сти H+ свя​зы​ва​ет​ся фос​фат​ным и ам​ми​ач​ным бу​фе​ра​ми.

6. Из этих двух бу​фе​ров са​мый мощ​ный — ам​ми​ач​ный. Фос​фат​ный бу​фер со​сто​ит из срав​ни​тель​но не​боль​шо​го чис​ла от​фильт​ро​вав​ших​ся и не ре​аб​сор​би​ро​ван​ных в про​кси​маль​ном от​де​ле ка​наль​цев фос​фа​тов. Ам​ми​ач​ный же пред​став​лен ам​миа​ком, син​те​зи​руе​мым в ка​наль​це​вых клет​ках из глу​та​ма​та. XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:аммиачный буфер=<3099>"

 XE "Кислотно-щелочное равновесие:буферные системы:фосфатный буфер=<3097>"
Ис​точ​ни​ком уголь​ной ки​сло​ты в клет​ке слу​жит CO2, об​ра​зую​щий​ся в са​мой клет​ке или по​сту​паю​щий из кро​ви. XE "Нефрон:дистальный каналец=<3041>"
 XE "Ацидоз+<3090>"

 XE "Алкалоз+<3084>"По​чеч​ная ре​гу​ля​ция ки​слот​но-ще​лоч​но​го рав​но​ве​сия в раз​ных ус​ло​ви​ях

· При обыч​ной жиз​не​дея​тель​но​сти за су​тки в про​цес​се ме​та​бо​лиз​ма об​ра​зу​ет​ся не​боль​шое ко​ли​че​ст​во (40—90 ммоль/сут в пе​ре​сче​те на H+) не​ле​ту​чих ки​слот. Кро​ме то​го, в клу​боч​ках от​фильт​ро​вы​ва​ет​ся око​ло 4300 ммоль/сут HCO3–. Сле​до​ва​тель​но, поч​ки долж​ны:

· ре​аб​сор​би​ро​вать от​фильт​ро​вав​ший​ся би​кар​бо​нат (4300 ммоль/сут);

· для ней​тра​ли​за​ции не​ле​ту​чих ки​слот — до​пол​ни​тель​но вы​де​лять в кровь не​боль​шое ко​ли​че​ст​во (40—90 ммоль/сут) вновь об​ра​зо​ван​но​го (до​пол​ни​тель​но​го) би​кар​бо​на​та.

· При на​ко​п​ле​нии или по​те​ре не​ле​ту​чих кис​лых или ще​лоч​ных со​еди​не​ний эти со​еди​не​ния реа​ги​ру​ют с би​кар​бо​нат​ным бу​фе​ром, ме​няя кон​цен​тра​цию би​кар​бо​на​та. Сле​до​ва​тель​но, за​да​ча по​чек — под​дер​жи​вать нор​маль​ную кон​цен​тра​цию би​кар​бо​на​та в кро​ви, вы​во​дя его из​бы​ток или вы​де​ляя в кровь до​пол​ни​тель​ный би​кар​бо​нат.

На​ко​п​ле​ние или по​те​ря не​ле​ту​чих кис​лых или ще​лоч​ных со​еди​не​ний воз​мож​ны при уси​ле​нии или на​ру​ше​ни​ях ме​та​бо​лиз​ма, на​при​мер фи​зи​че​ской на​груз​ке или уси​лен​ном рас​па​де бел​ка, ли​бо по​сту​п​ле​нии или по​те​ре та​ких со​еди​не​ний че​рез ЖКТ, на​при​мер при по​треб​ле​нии ще​лоч​ных ве​ге​та​ри​ан​ских про​дук​тов или при рво​те.

· При на​ко​п​ле​нии или по​те​ре CO2 за​да​ча по​чек иная — не​об​хо​ди​мо под​дер​жи​вать не кон​цен​тра​цию би​кар​бо​на​та, а со​от​но​ше​ние ме​ж​ду би​кар​бо​на​том и CO2. Так, при за​держ​ке CO2 кон​цен​тра​ция би​кар​бо​на​та в кро​ви так​же долж​на воз​рас​тать, и на​обо​рот. XE "Кислотно-щелочное равновесие:роль почек=<3072>"

 XE "Бикарбонат:транспорт в почках=<3074>"

 XE "Алкалоз=<3085>"

 XE "Ацидоз=<3091>"
По​чеч​ная ре​гу​ля​ция элек​тро​лит​но​го со​ста​ва кро​ви

Здесь рас​смат​ри​ва​ет​ся ре​гу​ля​ция по​чеч​ной экс​кре​ции ос​нов​ных элек​тро​ли​тов, по​ми​мо Na+, HCO3– и H+. К этим элек​тро​ли​там от​но​сят​ся K+, Ca2+ и фос​фат.

 XE "Калий:транспорт в почках+<3100>"Ка​лий

Об​щие прин​ци​пы

По​сколь​ку (гл. 9) че​ло​ве​ку при​хо​дит​ся пре​иму​ще​ст​вен​но стал​ки​вать​ся с по​сту​п​ле​ни​ем боль​шо​го ко​ли​че​ст​ва ка​лия с пи​щей (а не с его чрез​мер​ной по​те​рей), ос​нов​ные ме​ха​низ​мы по​чеч​ной экс​кре​ции ка​лия на​прав​ле​ны на вы​ве​де​ние его из​быт​ка (а не на за​держ​ку в ор​га​низ​ме). Это оз​на​ча​ет, что в поч​ках осо​бую роль иг​ра​ет сек​ре​ция ка​лия.
По​чеч​ный транс​порт ка​лия под​чи​ня​ет​ся об​щим прин​ци​пам обя​за​тель​но​го и фа​куль​та​тив​но​го транс​пор​та:

·  XE "Нефрон:проксимальный каналец+<2969>"в про​кси​маль​ном ка​наль​це в обя​за​тель​ном по​ряд​ке ре​аб​сор​би​ру​ет​ся 2/3 (65%) от​фильт​ро​вав​ше​го​ся ка​лия; XE "Нефрон:проксимальный каналец=<2970>"
·  XE "Нефрон:дистальный каналец<3042>"в дис​таль​ном от​де​ле про​ис​хо​дит в ос​нов​ном до​пол​ни​тель​ная сек​ре​ция ка​лия, ин​тен​сив​ность ко​то​рой за​ви​сит от по​сту​п​ле​ния ка​лия в этот ка​на​лец.

Су​ще​ст​ву​ют и ме​ха​низ​мы ре​аб​сорб​ции ка​лия, вклю​чаю​щие​ся при его по​те​рях, од​на​ко их роль и мощ​ность го​раз​до мень​ше.

Ме​ха​низ​мы сек​ре​ции ка​лия

Че​рез ба​зо​ла​те​раль​ную мем​бра​ну ка​лий пе​ре​но​сит​ся к клет​ку Na+,K+-АТ​Фа​зой (Na+/K+-на​со​сом).

Че​рез апи​каль​ную мем​бра​ну ка​лий вы​хо​дит в ка​на​лец по ка​лие​вым ка​на​лам.

Та​ким об​ра​зом, сек​ре​ция ка​лия со​пря​же​на с ре​аб​сорб​ци​ей на​трия: так, при по​вы​ше​нии ак​тив​но​сти Na+,K+-АТ​Фа​зы вы​ве​де​ние ка​лия с мо​чой воз​рас​та​ет, а на​трия — сни​жа​ет​ся.

Ре​гу​ля​ция сек​ре​ции ка​лия

 XE "Альдостерон+<3102>"Сек​ре​ция ка​лия по​вы​ша​ет​ся в от​вет на ги​пер​ка​лие​мию (уве​ли​че​ние кон​цен​тра​ции ка​лия в кро​ви). Это обу​слов​ле​но в ос​нов​ном (но не ис​клю​чи​тель​но) тем, что ги​пер​ка​лие​мия — один из двух глав​ных сти​му​ля​то​ров (на​ря​ду с ан​гио​тен​зи​ном II, см. вы​ше, разд. «Ре​нин-ан​гио​тен​зи​но​вая сис​те​ма») вы​бро​са аль​до​сте​ро​на кор​ко​вым ве​ще​ст​вом над​по​чеч​ни​ков. Аль​до​сте​рон пу​тем ря​да ме​ха​низ​мов по​вы​ша​ет сек​ре​цию ка​лия (и од​но​вре​мен​но — ре​аб​сорб​цию на​трия) в  XE "Нефрон:дистальный каналец<3043>"дис​таль​ном от​де​ле неф​ро​на; важ​ней​ший из этих ме​ха​низ​мов — уве​ли​че​ние син​те​за Na+,K+-АТ​Фа​зы.  XE "Калий:транспорт в почках=<3101>"

 XE "Альдостерон=<3103>"
 XE "Фосфат:транспорт в почках+<3106>"

 XE "Кальций:транспорт в почках+<3104>"Каль​ций и фос​фат

Каль​ций от​но​сит​ся к ве​ще​ст​вам, под​чи​няю​щим​ся «пра​ви​лу двух тре​тей»: он на 65% ре​аб​сор​би​ру​ет​ся в про​кси​маль​ном ка​наль​це.  XE "Нефрон:дистальный каналец<3044>"ПТГ по​вы​ша​ет фа​куль​та​тив​ную ре​аб​сорб​цию каль​ция в дис​таль​ном от​де​ле неф​ро​на, тем са​мым умень​шая его вы​ве​де​ние с мо​чой.

Фос​фат от​но​сит​ся к по​ро​го​вым ве​ще​ст​вам: он по​яв​ля​ет​ся в мо​че, ко​гда его кон​цен​тра​ция в кро​ви ста​но​вит​ся вы​ше по​ро​го​вой. ПТГ сни​жа​ет ре​аб​сорб​цию фос​фа​та, тем са​мым умень​шая его по​ро​го​вую кон​цен​тра​цию и уве​ли​чи​вая его вы​ве​де​ние с мо​чой.

Та​ким об​ра​зом, ПТГ умень​ша​ет вы​ве​де​ние с мо​чой каль​ция, но уве​ли​чи​ва​ет — фос​фа​та. Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл та​ко​го эф​фек​та и со​от​но​ше​ние ме​ж​ду ре​гу​ля​ци​ей со​дер​жа​ния в кро​ви каль​ция и фос​фа​та см. в гл. 9. XE "Кальций:транспорт в почках=<3105>"

 XE "Фосфат:транспорт в почках=<3107>"
 XE "Клиренс+<3108>"Кли​ренс

Кли​ренс, или ко​эф​фи​ци​ент очи​ще​ния, — важ​ней​ший по​ка​за​тель функ​ции по​чек. По оп​ре​де​ле​нию, кли​ренс не​кое​го ве​ще​ст​ва ра​вен объ​е​му плаз​мы, пол​но​стью очи​щаю​ще​му​ся от дан​но​го ве​ще​ст​ва за еди​ни​цу вре​ме​ни. Важ​но под​черк​нуть, что этот объ​ем — ус​лов​ный. На​при​мер, кли​ренс ину​ли​на ра​вен 180 л/сут; это оз​на​ча​ет, что поч​ки спо​соб​ны бы​ли бы за су​тки пол​но​стью очи​стить от это​го ве​ще​ст​ва 180 л плаз​мы.

Пред​ста​вим се​бе, что для не​кое​го ве​ще​ст​ва X кон​цен​тра​ция в плаз​ме рав​на Cп, в мо​че — Cм, а су​точ​ный диу​рез ра​вен Д. То​гда за су​тки вы​во​дит​ся ко​ли​че​ст​во ве​ще​ст​ва N, рав​ное

N = Cм  Д. 

(1)

Это же ко​ли​че​ст​во при кон​цен​тра​ции Cп бы​ло бы рас​тво​ре​но в объ​е​ме плаз​мы V:

N = Cп  V .

(2)

Сле​до​ва​тель​но

Cм  Д = Cп  V
(3)

или

V = Cм/Cп  Д.

(4)

Этот объ​ем V и есть кли​ренс ве​ще​ст​ва X, а урав​не​ние (4) — фор​му​ла для его рас​че​та.

При​ве​дем важ​ней​шие при​ме​ры ис​поль​зо​ва​ния кли​рен​са в кли​ни​ке.

 XE "СКФ+<3110>"Оцен​ка СКФ

Ес​ли не​кое ве​ще​ст​во толь​ко фильт​ру​ет​ся, но не ре​аб​сор​би​ру​ет​ся и не сек​ре​ти​ру​ет​ся, то оче​вид​но, что объ​ем плаз​мы, ко​то​рый очи​ща​ет​ся от это​го ве​ще​ст​ва за еди​ни​цу вре​ме​ни (то есть кли​ренс это​го ве​ще​ст​ва) ра​вен объ​е​му плаз​мы, ко​то​рый за это вре​мя вме​сте с этим ве​ще​ст​вом от​фильт​ро​вы​ва​ет​ся, то есть СКФ (на​при​мер, ес​ли за су​тки от​фильт​ро​вы​ва​ет​ся 180 л плаз​мы с не​ко​то​рым ве​ще​ст​вом X, а за​тем из них 178 л ре​аб​сор​би​ру​ют​ся, но уже без дан​но​го ве​ще​ст​ва, то оче​вид​но, что весь этот объ​ем очи​ща​ет​ся от ве​ще​ст​ва X). Ти​пич​ное та​кое ве​ще​ст​во — эк​зо​ген​ное со​еди​не​ние  XE "Инулин<3113>"ину​лин; кли​ренс ину​ли​на поч​ти точ​но ра​вен СКФ (125 мл/мин, или 180 л/сут). В кли​ни​ке, од​на​ко, ис​поль​зу​ют дру​гое ве​ще​ст​во, ко​то​рое то​же поч​ти ис​клю​чи​тель​но фильт​ру​ет​ся: эн​до​ген​ное со​еди​не​ние  XE "Креатинин<3114>"креа​ти​нин. Кли​ренс креа​ти​ни​на не​сколь​ко ме​нее точ​но от​ра​жа​ет СКФ, но его зна​чи​тель​но удоб​нее оп​ре​де​лять. XE "СКФ=<3111>"
Оцен​ка по​чеч​но​го кро​во​то​ка

Ес​ли не​кое ве​ще​ст​во фильт​ру​ет​ся, а за​тем еще и пол​но​стью сек​ре​ти​ру​ет​ся, то от​те​каю​щая от по​чек кровь бу​дет пол​но​стью очи​ще​на от дан​но​го ве​ще​ст​ва. Зна​чит, кли​ренс та​ко​го ве​ще​ст​ва ра​вен по​чеч​но​му плаз​мо​то​ку, по ко​то​ро​му лег​ко рас​счи​тать по​чеч​ный кро​во​ток. Ти​пич​ный при​мер —  XE "Парааминогиппуровая кислота<3115>"па​ра​ами​но​гип​пу​ро​вая ки​сло​та.
Оцен​ка по​чеч​ной ре​аб​сорб​ции и сек​ре​ции от​дель​ных ве​ществ

Ес​ли кли​ренс не​кое​го ве​ще​ст​ва боль​ше СКФ, то это ве​ще​ст​во фильт​ру​ет​ся и сек​ре​ти​ру​ет​ся (точ​нее, сек​ре​ция пре​об​ла​да​ет над ре​аб​сорб​ци​ей).

Ес​ли кли​ренс не​кое​го ве​ще​ст​ва мень​ше СКФ, то это ве​ще​ст​во фильт​ру​ет​ся и ре​аб​сор​би​ру​ет​ся (точ​нее, ре​аб​сорб​ция пре​об​ла​да​ет над сек​ре​ци​ей).

Сле​до​ва​тель​но, по от​но​ше​нию кли​рен​са ве​ще​ст​ва к кли​рен​су креа​ти​ни​на мож​но оце​нить от​но​си​тель​ный объ​ем его сек​ре​ции ли​бо ре​аб​сорб​ции.

Оцен​ка эли​ми​на​ции раз​лич​ных ве​ществ

Кли​ренс ис​поль​зу​ют не толь​ко для оцен​ки функ​ции по​чек. Он слу​жит важ​ней​шим по​ка​за​те​лем ско​ро​сти эли​ми​на​ции (уда​ле​ния из кро​ви) раз​лич​ных ве​ществ — гор​мо​нов, ле​кар​ст​вен​ных средств, от​рав​ляю​щих ве​ществ и пр. Ес​ли ве​ще​ст​во уда​ля​ет​ся раз​ны​ми пу​тя​ми, то его сум​мар​ный кли​ренс ра​вен сум​ме кли​рен​сов для раз​ных пу​тей эли​ми​на​ции, на​при​мер по​чеч​но​го и пе​че​ноч​но​го кли​рен​сов. Кли​ренс ле​кар​ст​вен​но​го ве​ще​ст​ва по​зво​ля​ет под​би​рать до​зы это​го ве​ще​ст​ва и ин​тер​ва​лы ме​ж​ду до​за​ми; кли​ренс от​рав​ляю​ще​го ве​ще​ст​ва по​зво​ля​ет пла​ни​ро​вать ме​ры по ле​че​нию от​рав​ле​ния и т. п. XE "Клиренс=<3109>"
Глава 16. Об​щая фи​зио​ло​гия сен​сор​ных сис​тем

Изу​че​ние сен​сор​ных сис​тем вклю​ча​ет две сто​ро​ны:

· субъ​ек​тив​ную — как мы вос​при​ни​ма​ем ок​ру​жаю​щий мир?

· объ​ек​тив​ную — по​че​му (то есть по​сред​ст​вом ка​ких ме​ха​низ​мов) мы его так вос​при​ни​ма​ем?

Субъ​ек​тив​ную сто​ро​ну изу​ча​ет пси​хо​ло​гия. Она ис​сле​ду​ет та​кие яв​ле​ния, как вос​при​ятие и ощу​ще​ния. Объ​ек​тив​ную сто​ро​ну изу​ча​ет фи​зио​ло​гия. Она ис​сле​ду​ет та​кие яв​ле​ния, как свой​ст​ва ре​цеп​то​ров, ко​ди​ро​ва​ние ин​фор​ма​ции и пр. Мож​но ска​зать, что пси​хо​ло​гия ис​сле​ду​ет ре​зуль​тат, а фи​зио​ло​гия — ме​ха​низ​мы ра​бо​ты сен​сор​ных сис​тем.

Раз​го​вор о сен​сор​ных сис​те​мах мы нач​нем с ос​нов пси​хо​ло​гии вос​при​ятия — сна​ча​ла на​до по​нять, ка​ко​вы осо​бен​но​сти на​ше​го вос​при​ятия, а за​тем уже — ка​кие ме​ха​низ​мы обес​пе​чи​ва​ют эти осо​бен​но​сти.

 XE "Восприятие+<3116>"Пси​хо​ло​гия вос​при​ятия

 XE "Гештальтпсихология+<3118>"Са​мым пло​до​твор​ным те​че​ни​ем в об​лас​ти пси​хо​ло​гии вос​при​ятия ста​ла геш​тальт​пси​хо​ло​гия, со​глас​но ко​то​рой мы все​гда вос​при​ни​ма​ем не от​дель​ные раз​дра​жи​те​ли, а цель​ный об​раз —  XE "Гештальт<3120>"геш​тальт. Что​бы вос​при​нять цель​ный об​раз, на​до: 1) вы​де​лить его из мас​сы дру​гих раз​дра​жи​те​лей; 2) рас​по​знать, то есть «по​дог​нать» под уже имею​щий​ся в па​мя​ти при​выч​ный об​раз. А это оз​на​ча​ет, что мы, в от​ли​чие от фо​то​ап​па​ра​та, не фик​си​ру​ем все под​ряд и все как есть, а про​во​дим оп​ре​де​лен​ные пре​об​ра​зо​ва​ния с по​сту​паю​щей ин​фор​ма​ци​ей. От​сю​да вы​те​ка​ют ос​нов​ные за​ко​ны вос​при​ятия цель​но​го об​раза (геш​тальт​пси​хо​ло​гии).

 XE "Закон фона и фигуры+<3121>"1. За​кон фо​на и фи​гу​ры. Во всем по​то​ке вос​при​ни​мае​мой на​ми ин​фор​ма​ции мы вы​де​ля​ем глав​ное — фи​гу​ру; все ос​таль​ное яв​ля​ет​ся фо​ном. Клас​си​че​ский при​мер при​ве​ден на рис. 16.1, А. В за​ви​си​мо​сти от то​го, на чем мы со​сре​до​то​чи​ва​ем вни​ма​ние, мы ви​дим на этом ри​сун​ке ли​бо чер​ную ва​зу на бе​лом фо​не, ли​бо два об​ра​щен​ных друг к дру​гу бе​лых ли​ца на чер​ном фо​не. Дру​гой при​мер —  XE "Эффект вечеринки<3123>"эф​фект ве​че​рин​ки: на шум​ной ве​че​рин​ке (на​при​мер, дис​ко​те​ке) при ин​те​рес​ном раз​го​во​ре мы слы​шим не гром​кую му​зы​ку (фон), а тихую речь со​бе​сед​ни​ка (фи​гу​ру). XE "Закон фона и фигуры=<3122>"
 XE "Закон постоянства восприятия+<3124>"2. За​кон по​сто​ян​ст​ва вос​при​ятия. Зна​ко​мые нам пред​ме​ты рас​по​зна​ют​ся на​ми и вос​при​ни​ма​ют​ся оди​на​ко​вы​ми (по​сто​ян​ны​ми), хо​тя их объ​ек​тив​ные об​ра​зы (на​при​мер, изо​бра​же​ния на сет​чат​ке) мо​гут быть аб​со​лют​но раз​лич​ны​ми. При​мер: ко​гда к нам при​бли​жа​ет​ся че​ло​век, то у нас не соз​да​ет​ся впе​чат​ле​ния, буд​то он на гла​зах пре​вра​ща​ет​ся в ги​ган​та, хо​тя имен​но это и про​ис​хо​дит с его изо​бра​же​ни​ем на сет​чат​ке. Дру​гой при​мер — мо​нет​ка все​гда ка​жет​ся нам круг​лой, да​же ес​ли по​вер​ну​та к нам поч​ти в про​филь и ее изо​бра​же​ние на сет​чат​ке эл​лип​со​ид​ное. XE "Закон постоянства восприятия=<3125>"
 XE "Закон трансформации образа+<3126>"3. За​кон транс​фор​ма​ции об​раза. Этот за​кон кон​ста​ти​ру​ет тот факт, что вы​де​ле​ние фи​гу​ры из фо​на и рас​по​зна​ва​ние об​раза оз​на​ча​ют пре​об​ра​зо​ва​ние (транс​фор​ма​цию), по​рой зна​чи​тель​ное, по​сту​паю​щей ин​фор​ма​ции (объ​ек​тив​но​го об​раза). Для удоб​ст​ва мож​но раз​де​лить все ви​ды транс​фор​ма​ции об​раза на ог​ра​ни​че​ние (уст​ра​не​ние лиш​ней ин​фор​ма​ции), до​пол​не​ние (до​бав​ле​ние но​вой ин​фор​ма​ции) и из​ме​не​ние (ис​прав​ле​ние по​сту​паю​щей ин​фор​ма​ции), хо​тя все эти про​цес​сы поч​ти все​гда дей​ст​ву​ют од​но​вре​мен​но.

· К ме​ха​низ​мам ог​ра​ни​че​ния от​но​сят​ся, в ча​ст​но​сти:

· ог​ра​ни​чен​ность ре​цеп​то​ров (на​при​мер, мы не вос​при​ни​ма​ем ин​фра​крас​ные и ульт​ра​фио​ле​то​вые лу​чи);

·  XE "Адаптация:в сенсорных системах+<3171>"адап​та​ция (мы бы​ст​ро пе​ре​ста​ем вос​при​ни​мать не из​ме​няю​щую​ся ин​фор​ма​цию — на​де​тую на нас оде​ж​ду; не​под​виж​ные пред​ме​ты, ес​ли толь​ко не «ощу​пы​ва​ем» их по​сто​ян​но гла​за​ми; не​из​мен​ные так​тиль​ные раз​дра​жи​те​ли, имен​но по​это​му мы кош​ку гла​дим, а не про​сто дер​жим ру​ку у нее на го​ло​ве); XE "Адаптация:в сенсорных системах=<3172>"
· из​би​ра​тель​ное вни​ма​ние на объ​ек​те, на​при​мер упо​мя​ну​тый уже эф​фект ве​че​рин​ки.

· К ме​ха​низ​мам до​пол​не​ния от​но​сят​ся:

· фе​но​мен  XE "Заполнения пробелов$феномен+<3128>"за​пол​не​ния про​бе​лов — до​ст​раи​ва​ние об​раза до зна​ко​мо​го. На рис. 16.1, Б изо​бра​же​ны не​сколь​ко то​чек, ко​то​рые наш мозг до​ст​раи​ва​ет до бу​к​вы «А», мыс​лен​но за​пол​няя про​бе​лы ме​ж​ду точ​ка​ми; XE "Заполнения пробелов$феномен=<3129>"
· фе​но​мен  XE "Построения гипотез феномен+<3130>"по​строе​ния ги​по​тез — вос​при​ни​мае​мый об​раз мы пы​та​ем​ся «по​дог​нать» под ка​кой-ли​бо из уже зна​ко​мых, строя (не​осоз​нан​но, ра​зу​ме​ет​ся) ги​по​те​зы — «а мо​жет, это квад​рат? или круг? или, ска​жем, бу​к​ва?» При​мер при​ве​ден на рис. 16.1, В: мы чет​ко ви​дим на нем бе​лый квад​рат, хо​тя ни​ка​ко​го квад​ра​та на са​мом де​ле не изо​бра​же​но. XE "Построения гипотез феномен=<3131>"
· При​ме​ры из​ме​не​ния бы​ли при​ве​де​ны при об​су​ж​де​нии за​ко​на по​сто​ян​ст​ва вос​при​ятия (мо​нет​ка вос​при​ни​ма​ет​ся все​гда круг​лой, че​ло​век — все​гда при​мер​но оди​на​ко​во​го рос​та). XE "Закон трансформации образа=<3127>"
Чрез​вы​чай​но важ​но, что все эти ме​ха​низ​мы обу​слов​ле​ны тем, что мозг со​пос​тав​ля​ет объ​ек​тив​ный об​раз со зна​ко​мы​ми об​раз​ами, хра​ня​щи​ми​ся в па​мя​ти, то есть про​пус​ка​ет по​сту​паю​щую ин​фор​ма​цию сквозь приз​му опы​та. Бо​лее то​го, об​раз транс​фор​ми​ру​ет​ся в со​от​вет​ст​вии с на​шим эмо​цио​наль​ным со​стоя​ни​ем (ре​бен​ку в тем​ной ком​на​те кос​тюм на ве​шал​ке ка​жет​ся стоя​щим у сте​ны чер​ным че​ло​ве​ком) и на​ши​ми ожи​да​ния​ми («же​лае​мое при​ни​ма​ет​ся за дей​ст​ви​тель​ное»). Та​ким об​ра​зом, в лю​бом вос​при​ятии есть объ​ек​тив​ный ком​по​нент (по​сту​паю​щая ин​фор​ма​ция) и на​кла​ды​ваю​щий​ся на не​го субъ​ек​тив​ный ком​по​нент, или  XE "Апперцепция<3132>"ап​пер​цеп​ция («сверх​вос​прия​тие»). 

Вклад объ​ек​тив​но​го и субъ​ек​тив​но​го ком​по​нен​тов мо​жет быть раз​лич​ным; чем боль​ше де​фи​цит объ​ек​тив​ной ин​фор​ма​ции об об​ра​зе, тем боль​шую роль иг​ра​ет ап​пер​цеп​ция. На этом ос​но​ва​ны ап​пер​цеп​ци​он​ные тес​ты, на​при​мер тест чер​ниль​ных пя​тен (тест Рор​ша​ха). В этом тес​те на лис​ток бу​ма​ги ка​па​ют чер​ни​ла​ми, за​тем этот лис​ток скла​ды​ва​ют и раз​ги​ба​ют; по​лу​ча​ет​ся сим​мет​рич​ная кар​тин​ка (рис. 15.2). Че​ло​ве​ка про​сят рас​ска​зать, что он ви​дит на этой кар​тин​ке; по​сколь​ку на ней не изо​бра​же​но ни​че​го, вос​при​ни​мае​мый че​ло​ве​ком об​раз яв​ля​ет​ся поч​ти чис​той ап​пер​цеп​ци​ей, и опыт​ный пси​хо​лог мо​жет по рас​ска​зу па​ци​ен​та рас​по​знать его на​строе​ние, мыс​ли и ожи​да​ния.

 XE "Иллюзии+<3133>"Лю​бо​пыт​ным при​ме​ром транс​фор​ма​ции об​раза с це​лью по​сто​ян​ст​ва вос​при​ятия слу​жат ил​лю​зии — оши​боч​ные вос​при​ятия ре​аль​но су​ще​ст​вую​щих объ​ек​тов. Наи​бо​лее рас​про​стра​не​ны зри​тель​ные ил​лю​зии, не​ко​то​рые из ко​то​рых при​ве​де​ны на рис. 16.1, Г—Д. На рис. 16.1, Г пра​вая ли​ния ка​жет​ся длин​нее, чем ле​вая, хо​тя на са​мом де​ле они оди​на​ко​вы. В ле​вой час​ти рис. 16.1, Д бо​чон​ки и че​ло​веч​ки на зад​нем пла​не ка​жут​ся го​раз​до бо{‘}льши​ми, чем на пе​ред​нем пла​не; ес​ли же по​смот​реть на пра​вую часть это​го ри​сун​ка, то нам по​ка​жет​ся, что бо​чон​ки и че​ло​веч​ки на пе​ред​нем и зад​нем пла​не при​мер​но оди​на​ко​вы (на са​мом де​ле со​от​но​ше​ние ме​ж​ду раз​ме​ра​ми бо​чон​ков и че​ло​веч​ков и сле​ва, и спра​ва оди​на​ко​вое). Зри​тель​ные ил​лю​зии — это свое​об​раз​ная пла​та за осо​бен​но​сти на​ше​го вос​при​ятия, но это очень не​боль​шая пла​та за то, что че​ло​век на на​ших гла​зах не пре​вра​ща​ет​ся из кар​ли​ка в ги​ган​та толь​ко по​то​му, что шаг​нул нам на​встре​чу! XE "Иллюзии=<3134>"
Итак, сфор​му​ли​ру​ем глав​ные по​ло​же​ния, сле​дую​щие из пси​хо​ло​ги​че​ских осо​бен​но​стей вос​при​ятия.

· Вос​при​ятие ак​тив​но — вос​при​ни​мае​мый об​раз транс​фор​ми​ру​ет​ся моз​гом.

· Эта транс​фор​ма​ция на​прав​ле​на на то, что​бы дос​та​вить соз​на​нию оп​ти​маль​ный об​раз — наи​бо​лее важ​ный для те​ку​щей дея​тель​но​сти и по воз​мож​но​сти рас​по​знан​ный.

· В этой транс​фор​ма​ции клю​че​вую роль иг​ра​ет опыт че​ло​ве​ка, а так​же его эмо​цио​наль​ный на​строй и ожи​да​ния. XE "Восприятие=<3117>"

 XE "Гештальтпсихология=<3119>"
Об​щая сен​сор​ная фи​зио​ло​гия

Ос​нов​ные по​ня​тия

Чув​ст​ви​тель​ность и чув​ст​ва

·  XE "Чувствительность$—+<3135>"Чув​ст​ви​тель​ность — это вся та ин​фор​ма​ция, ко​то​рая по​сту​па​ет в ЦНС. Она вклю​ча​ет как ин​фор​ма​цию об ок​ру​жаю​щей сре​де (зри​тель​ная, слу​хо​вая и пр.), так и ин​фор​ма​цию о со​стоя​нии ор​га​низ​ма (про​прио​цеп​тив​ная, вес​ти​бу​ляр​ная, вис​це​раль​ная, бо​ле​вая). XE "Чувствительность$—=<3136>"
·  XE "Чувства+<3137>"Чув​ст​ва​ми тра​ди​ци​он​но на​зы​ва​ют те ви​ды чув​ст​ви​тель​но​сти, ко​то​рые не​сут ин​фор​ма​цию об ок​ру​жаю​щей сре​де, то есть по​зво​ля​ют по​знать мир. По​сколь​ку лю​бой пред​мет мож​но уви​деть, ус​лы​шать, по​щу​пать, по​ню​хать и по​про​бо​вать на вкус, вы​де​ля​ют пять чувств:

· зре​ние;

· слух;

· ося​за​ние (в ши​ро​ком смыс​ле — кож​ную чув​ст​ви​тель​ность, вклю​чаю​щую не толь​ко так​тиль​ную, но и тем​пе​ра​тур​ную и бо​ле​вую);

· вкус;

· обо​ня​ние. XE "Чувства=<3138>"
Раз​дра​жи​те​ли и мо​даль​но​сти

·  XE "Раздражители+<3139>"Раз​дра​жи​те​ли — это фи​зи​че​ские и хи​ми​че​ские фак​то​ры, вы​зы​ваю​щие ак​ти​ва​цию ре​цеп​то​ров и вос​при​ни​мае​мые сен​сор​ны​ми сис​те​ма​ми. Раз​дра​жи​те​ли де​лят​ся на:

· ме​ха​ни​че​ские;

· хи​ми​че​ские;

· тем​пе​ра​тур​ные;

· элек​тро​маг​нит​ные (све​то​вые). XE "Раздражители=<3140>"
·  XE "Модальность+<3141>"Мо​даль​ность — это ка​че​ст​во ощу​ще​ния, обу​слов​лен​ное ак​ти​ва​ци​ей оп​ре​де​лен​ной сен​сор​ной сис​те​мы. Один и тот же раз​дра​жи​тель в за​ви​си​мо​сти от то​го, на ка​кие ре​цеп​то​ры он дей​ст​ву​ет, мо​жет вы​зы​вать раз​ные ощу​ще​ния (раз​ных мо​даль​но​стей) — на​при​мер, ме​ха​ни​че​ские раз​дра​жи​те​ли вы​зы​ва​ют слу​хо​вые, так​тиль​ные и вес​ти​бу​ляр​ные ощу​ще​ния, ак​ти​ви​ру​ют про​прио​ре​цеп​то​ры и ба​ро​ре​цеп​то​ры и пр. При​ме​ры мо​даль​но​стей — зри​тель​ная, слу​хо​вая, вку​со​вая, обо​ня​тель​ная, ос​мо​ре​цеп​тор​ная и пр.

Та​ким об​ра​зом, раз​дра​жи​тель — по​ня​тие объ​ек​тив​ное, а мо​даль​ность — субъ​ек​тив​ное. XE "Модальность=<3142>"
 XE "Раздражители:адекватные+<3145>"

 XE "Раздражители:неадекватные+<3147>"Аде​к​ват​ные и не​аде​к​ват​ные раз​дра​жи​те​ли

Ка​ж​дый ре​цеп​тор на​стро​ен на вос​при​ятие оп​ре​де​лен​но​го раз​дра​жи​те​ля, но и дру​гие раз​дра​жи​те​ли мо​гут вы​звать ак​ти​ва​цию это​го ре​цеп​то​ра, ес​ли они дос​та​точ​но силь​ны. При​ме​ры — ис​кры из глаз при уда​ре по гла​зу, звон в ушах при уда​ре по уху и пр. Те раз​дра​жи​те​ли, на вос​при​ятие ко​то​ро​го дан​ный ре​цеп​тор на​стро​ен, на​зы​ва​ют​ся аде​к​ват​ны​ми, ос​таль​ные — не​аде​к​ват​ны​ми. Раз​ни​ца ме​ж​ду ни​ми за​клю​ча​ет​ся в том, что по​рог ак​ти​ва​ции (ми​ни​маль​ная си​ла раз​дра​жи​те​ля, при ко​то​рой ре​цеп​тор ак​ти​ви​ру​ет​ся) для аде​к​ват​ных раз​дра​жи​те​лей на не​сколь​ко по​ряд​ков ни​же; на​при​мер, фо​то​ре​цеп​тор гла​за мо​жет реа​ги​ро​вать на не​сколь​ко или да​же один фо​тон и т. п. XE "Раздражители:неадекватные=<3148>"

 XE "Раздражители:адекватные=<3146>"
 XE "Сенсорные системы:отделы+<3149>"От​де​лы сен​сор​ных сис​тем1
1 В оте​че​ст​вен​ной ли​те​ра​ту​ре ши​ро​ко ис​поль​зу​ет​ся тер​мин «ана​ли​за​тор», близ​кий к тер​ми​ну «сен​сор​ная сис​те​ма».

Об​щий план строе​ния сен​сор​ных сис​тем

Все сен​сор​ные сис​те​мы по​строе​ны по оди​на​ко​во​му пла​ну. Они со​сто​ят из сле​дую​щих от​де​лов (рис. 16.3).

· пе​ри​фе​ри​че​ский, вклю​чаю​щий:

· до​ре​цеп​тор​ный;

· ре​цеп​тор​ный;

· спи​наль​но-ство​ло​вой;

· та​ла​ми​че​ский;

· кор​ко​вый.

Ис​клю​че​ние со​став​ля​ет толь​ко обо​ня​тель​ная сис​те​ма, боль​шая часть пу​тей ко​то​рой идет в ко​ру го​лов​но​го моз​га, ми​нуя та​ла​мус.

В ка​ж​дом из этих от​де​лов про​ис​хо​дят про​цес​сы, на​прав​лен​ные на транс​фор​ма​цию об​раза (см. вы​ше, разд. «Пси​хо​ло​гия вос​при​ятия»). В то же вре​мя ка​ж​дый из этих от​де​лов вы​пол​ня​ет и уни​каль​ную спе​ци​фи​че​скую функ​цию.

· До​ре​цеп​тор​ный от​дел от​ве​ча​ет за пре​доб​ра​бот​ку раз​дра​жи​те​ля, еще не пре​об​ра​зо​ван​но​го в фор​му элек​три​че​ских сиг​на​лов.

· Ре​цеп​тор​ный от​дел от​ве​ча​ет за пре​об​ра​зо​ва​ние раз​дра​жи​те​ля в элек​три​че​ский сиг​нал, или сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние.
· Спи​наль​но-ство​ло​вой от​дел от​ве​ча​ет за пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние (на​при​мер, по​во​рот го​ло​вы и глаз в сто​ро​ну раз​дра​жи​те​ля) и управ​ле​ние вспо​мо​га​тель​ны​ми сис​те​ма​ми ор​га​нов чувств (на​при​мер, из​ме​не​ние про​све​та зрач​ков и кри​виз​ны хру​ста​ли​ка).

· Та​ла​ми​че​ский от​дел от​ве​ча​ет за сен​сор​ную фильт​ра​цию — от​бор ин​фор​ма​ции, по​сту​паю​щей в ко​ру го​лов​но​го моз​га.

· Кор​ко​вый от​дел от​ве​ча​ет за вос​при​ятие.
До​ре​цеп​тор​ный от​дел

Здесь про​ис​хо​дит пре​доб​ра​бот​ка раз​дра​жи​те​ля в его пер​во​на​чаль​ном — не пре​об​ра​зо​ван​ном в элек​три​че​ские сиг​на​лы — ви​де. При​ме​ры: фо​ку​си​ро​ва​ние све​то​вых лу​чей пре​лом​ляю​щи​ми сре​да​ми гла​за, уси​ле​ние зву​ко​вых ко​ле​ба​ний с по​мо​щью кос​то​чек сред​не​го уха и пр. Уже на этом уров​не про​ис​хо​дят про​стей​шие про​цес​сы транс​фор​ма​ции об​раза, в том чис​ле под управ​ле​ни​ем нерв​ной сис​те​мы, на​при​мер по​дав​ле​ние ко​ле​ба​ний низ​кой час​то​ты (шу​ма) бла​го​да​ря со​кра​ще​нию мышц сред​не​го уха, сни​же​ние яр​ко​сти изо​бра​же​ния с по​мо​щью су​же​ния зрач​ка и пр.

 XE "Рецепторы сенсорные+<3153>"Ре​цеп​тор​ный от​дел

В этом от​де​ле осу​ще​ст​в​ля​ет​ся клю​че​вая для лю​бой сен​сор​ной сис​те​мы функ​ция — пре​об​ра​зо​ва​ние раз​дра​жи​те​ля в элек​три​че​ские сиг​на​лы, то есть сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние.

По​сле​до​ва​тель​ность сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния

Сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние про​те​ка​ет в не​сколь​ко эта​пов:

1. Ак​ти​ва​ция ре​цеп​тор​но​го бел​ка.

2. Кас​кад​ное уси​ле​ние (во мно​гих, но не всех ре​цеп​то​рах).

3. От​кры​ва​ние или за​кры​ва​ние ион​ных ка​на​лов.

4. Воз​ник​но​ве​ние ме​ст​но​го по​тен​циа​ла.

5. Воз​ник​но​ве​ние ПД.

 XE "Рецепторный белок+<3159>"Ак​ти​ва​ция ре​цеп​тор​но​го бел​ка

Ре​цеп​тор​ный бе​лок вы​со​ко чув​ст​ви​те​лен к аде​к​ват​но​му раз​дра​жи​те​лю, на​при​мер, ро​доп​син фо​то​ре​цеп​то​ров сет​чат​ки, реа​ги​рую​щий на фо​то​ны; ме​ха​но​чув​ст​ви​тель​ные бел​ки во​лос​ко​вых кле​ток, реа​ги​рую​щие на де​фор​ма​цию и пр. В ре​зуль​та​те взаи​мо​дей​ст​вия с раз​дра​жи​те​лем этот бе​лок пре​тер​пе​ва​ет из​ме​не​ния, при​во​дя​щие во мно​гих ре​цеп​то​рах к за​пус​ку внут​ри​кле​точ​ных сис​тем вто​рых по​сред​ни​ков, то есть кас​кад​но​му уси​ле​нию. XE "Рецепторный белок=<3160>"
 XE "Вторые посредники:в сенсорных рецепторах+<3155>"Кас​кад​ное уси​ле​ние

Кас​кад​ное уси​ле​ние обес​пе​чи​ва​ет​ся внут​ри​кле​точ​ны​ми сис​те​ма​ми вто​рых по​сред​ни​ков (гл. 7, разд. «Ме​ха​низ​мы дей​ст​вия гор​мо​нов») — по​сле​до​ва​тель​но​стя​ми био​хи​ми​че​ских ре​ак​ций, на ка​ж​дом эта​пе ко​то​рых про​ис​хо​дит мно​го​крат​ное уси​ле​ние сиг​на​ла. В ре​зуль​та​те ак​ти​ва​ция од​но​го ре​цеп​тор​но​го бел​ка при​во​дит к от​кры​ва​нию или за​кры​ва​нию со​тен или ты​сяч ион​ных ка​на​лов. Имен​но по​это​му, на​при​мер, один фо​тон мо​жет вы​звать из​ме​не​ние им​пуль​са​ции в во​лок​не зри​тель​но​го нер​ва. XE "Вторые посредники:в сенсорных рецепторах=<3156>"
От​кры​ва​ние или за​кры​ва​ние ион​ных ка​на​лов

Кас​кад внут​ри​кле​точ​ных ре​ак​ций за​кан​чи​ва​ет​ся из​ме​не​ни​ем кон​фор​ма​ции мем​бран​ных бел​ков — ион​ных ка​на​лов. В ре​зуль​та​те эти ка​на​лы ли​бо от​кры​ва​ют​ся, ли​бо (ре​же) за​кры​ва​ют​ся.

 XE "Потенциал рецепторный+<3161>"Воз​ник​но​ве​ние ме​ст​но​го по​тен​циа​ла

Из​ме​не​ние про​ни​цае​мо​сти ион​ных ка​на​лов при​во​дит к то​ку че​рез них ио​нов и из​ме​не​нию мем​бран​но​го по​тен​циа​ла. Это из​ме​не​ние на​зы​ва​ет​ся ре​цеп​тор​ным по​тен​циа​лом. Ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал об​ла​да​ет все​ми свой​ст​ва​ми ме​ст​ных по​тен​циа​лов (гл. 1):

· рас​про​стра​ня​ет​ся с за​ту​ха​ни​ем;

· за​ви​сит от си​лы раз​дра​жи​те​ля;

· спо​со​бен к сум​ма​ции.

 XE "Рецепторы сенсорные:первичные+<3165>"

 XE "Рецепторы сенсорные:вторичные+<3167>"Воз​ник​но​ве​ние ПД

Раз​ли​ча​ют пер​вич​ные и вто​рич​ные ре​цеп​то​ры (рис. 16.4):

· пер​вич​ные ре​цеп​то​ры пред​став​ля​ют со​бой окон​ча​ния чув​ст​ви​тель​ных ней​ро​нов (при​мер: так​тиль​ные, бо​ле​вые и обо​ня​тель​ные ре​цеп​то​ры);

· вто​рич​ные ре​цеп​то​ры пред​став​ля​ют со​бой спе​циа​ли​зи​ро​ван​ные ре​цеп​тор​ные клет​ки, си​нап​ти​че​ски свя​зан​ные с нерв​ны​ми во​лок​на​ми.

·  XE "Потенциал генераторный+<3163>"Пер​вич​ные ре​цеп​то​ры. Ес​ли ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал пред​став​ля​ет со​бой де​по​ля​ри​за​цию и эта де​по​ля​ри​за​ция пре​вы​ша​ет Eкр (гл. 1, разд. «Воз​бу​ди​мость»), в нерв​ном во​лок​не раз​ви​ва​ет​ся ПД. В этом слу​чае ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал яв​ля​ет​ся од​но​вре​мен​но ге​не​ра​тор​ным по​тен​циа​лом (ге​не​ри​ру​ет ПД).

· Вто​рич​ные ре​цеп​то​ры. Ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал вы​зы​ва​ет вы​де​ле​ние из ре​цеп​тор​ной клет​ки ме​диа​то​ра, ко​то​рый дей​ст​ву​ет на окон​ча​ние нерв​но​го во​лок​на (или на про​ме​жу​точ​ный ней​рон, как, на​при​мер, в сет​чат​ке). Под дей​ст​ви​ем ме​диа​то​ра в этом окон​ча​нии раз​ви​ва​ет​ся пост​си​нап​ти​че​ский по​тен​ци​ал, в боль​шин​ст​ве слу​ча​ев — ВПСП. Ес​ли этот по​тен​ци​ал пре​вы​ша​ет Eкр, то в нерв​ном во​лок​не воз​ни​ка​ет ПД. В та​ком слу​чае ге​не​ра​тор​ным по​тен​циа​лом яв​ля​ет​ся ВПСП. XE "Потенциал генераторный=<3164>"

 XE "Рецепторы сенсорные:вторичные=<3168>"

 XE "Рецепторы сенсорные:первичные=<3166>"
Свой​ст​ва сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния

Сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние долж​но от​ве​чать сле​дую​щим тре​бо​ва​ни​ям:

· из​би​ра​тель​ность — реа​ги​ро​ва​ние на аде​к​ват​ный раз​дра​жи​тель;

· вы​со​кая чув​ст​ви​тель​ность;

· ши​ро​кий диа​па​зон чув​ст​ви​тель​но​сти;

· воз​мож​ность ре​гу​ля​ции чув​ст​ви​тель​но​сти и ее диа​па​зо​на;

· адап​та​ция.

· Из​би​ра​тель​ность сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния обу​слов​ле​на чув​ст​ви​тель​но​стью ре​цеп​тор​но​го бел​ка толь​ко к аде​к​ват​но​му раз​дра​жи​те​лю.

· Вы​со​кая чув​ст​ви​тель​ность сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния обу​слов​ле​на глав​ным об​ра​зом кас​кад​ным уси​ле​ни​ем сиг​на​ла.

· Ши​ро​кий диа​па​зон чув​ст​ви​тель​но​сти обу​слов​лен, в ча​ст​но​сти, сле​дую​щи​ми осо​бен​но​стя​ми:

· ло​га​риф​ми​че​ской за​ви​си​мо​стью ме​ж​ду ин​тен​сив​но​стью раз​дра​жи​те​ля и ве​ли​чи​ной ре​цеп​тор​но​го по​тен​циа​ла (рис. 16.5, А). Та​кая за​ви​си​мость оз​на​ча​ет, что для уве​ли​че​ния ре​цеп​тор​но​го по​тен​циа​ла на не​кое зна​че​ние (на​при​мер, на 1 мВ) си​ла раз​дра​жи​те​ля долж​на воз​рас​ти не на оп​ре​де​лен​ную ве​ли​чи​ну (на​при​мер, си​ла дав​ле​ния на по​ду​шеч​ку паль​ца — на 2 г), а в оп​ре​де​лен​ное чис​ло раз (на​при​мер, вдвое; ес​ли си​ла дав​ле​ния со​став​ля​ла 2 г — то до 4 г, а ес​ли она со​став​ля​ла 10 г — то до 20 г). Из рис. 16.5, А вид​но, на​сколь​ко это уве​ли​чи​ва​ет диа​па​зон чув​ст​ви​тель​но​сти ре​цеп​то​ров: диа​па​зон вос​при​ни​мае​мой ин​тен​сив​но​сти раз​дра​жи​те​ля со​став​ля​ет 0—107 (lg107 = 7), а ес​ли бы за​ви​си​мость бы​ла не ло​га​риф​ми​че​ской, а ли​ней​ной, то он со​став​лял бы толь​ко 0—7. Бла​го​да​ря этой осо​бен​но​сти ин​тен​сив​ность ощу​ще​ния так​же про​пор​цио​наль​на не си​ле раз​дра​жи​те​ля, а ее ло​га​риф​му; XE "Потенциал рецепторный=<3162>"
· дроб​ле​ни​ем диа​па​зо​на чув​ст​ви​тель​но​сти. Диа​па​зо​ны чув​ст​ви​тель​но​сти раз​ных ре​цеп​тор​ных кле​ток, при​над​ле​жа​щих к од​ной сен​сор​ной сис​те​ме (на​при​мер, со​сед​них так​тиль​ных ре​цеп​то​ров) не​сколь​ко раз​ли​ча​ют​ся: од​ни ре​цеп​то​ры вос​при​ни​ма​ют бо​лее сла​бые раз​дра​жи​те​ли, дру​гие — бо​лее силь​ные (рис. 16.5, Б). В ре​зуль​та​те диа​па​зон чув​ст​ви​тель​но​сти всей сен​сор​ной сис​те​мы вы​ше, чем оди​ноч​но​го ре​цеп​то​ра.

· Ре​гу​ля​ция чув​ст​ви​тель​но​сти и ее диа​па​зо​на час​то осу​ще​ст​в​ля​ет​ся на уров​не до​ре​цеп​тор​но​го от​де​ла за счет нерв​ных влия​ний. При​ме​ры — ог​ра​ни​че​ние све​то​во​го по​то​ка при су​же​нии зрач​ка; ог​ра​ни​че​ние зву​ко​во​го дав​ле​ния при со​кра​ще​нии мышц сред​не​го уха и пр. В то же вре​мя ме​ха​низ​мы ре​гу​ля​ции чув​ст​ви​тель​но​сти дей​ст​ву​ют и на дру​гих уров​нях, на​при​мер по​дав​ле​ние бо​ле​вой чув​ст​ви​тель​но​сти ан​ти​но​ци​цеп​тив​ной сис​те​мой (гл. 17, разд. «Боль»).

·  XE "Адаптация:в сенсорных системах+<3173>"Адап​та​ция пред​став​ля​ет со​бой бы​строе сни​же​ние чув​ст​ви​тель​но​сти к не​из​ме​няю​щим​ся раз​дра​жи​те​лям. Бу​ду​чи важ​ней​шим свой​ст​вом сен​сор​ных сис​тем, она осу​ще​ст​в​ля​ет​ся на всех уров​нях — до​ре​цеп​тор​ном, ре​цеп​тор​ном и по​стре​цеп​тор​ных. При​мер адап​та​ции на до​ре​цеп​тор​ном уров​не — су​же​ние зрач​ка на яр​ком све​те, на ре​цеп​тор​ном уров​не — ис​то​ще​ние за​па​сов ро​доп​си​на в фо​то​ре​цеп​то​рах сет​чат​ки (гл. 17, разд. «Зре​ние»). XE "Адаптация:в сенсорных системах=<3174>"
 XE "Сенсорные системы:кодирование информации+<3169>"Ко​ди​ро​ва​ние сен​сор​ной ин​фор​ма​ции

 XE "Раздражители:кодирование+<3182>"Сен​сор​ные сис​те​мы долж​ны не​сти в ЦНС пол​ную ин​фор​ма​цию о свой​ст​вах раз​дра​жи​те​лей. Как из​вест​но, лю​бой объ​ект ха​рак​те​ри​зу​ет​ся:

· про​стран​ст​вом, ко​то​рое он за​ни​ма​ет;

· вре​ме​нем, в те​че​ние ко​то​ро​го он су​ще​ст​ву​ет;

· ко​ли​че​ст​вом;

· ка​че​ст​вом.

Ин​фор​ма​ция о всех этих свой​ст​вах долж​на быть за​ко​ди​ро​ва​на в ви​де элек​три​че​ских сиг​на​лов в раз​лич​ных нерв​ных струк​ту​рах. Су​ще​ст​ву​ют две ос​нов​ные раз​но​вид​но​сти та​ко​го ко​ди​ро​ва​ния:

· про​стран​ст​вен​ное ко​ди​ро​ва​ние, при ко​то​ром раз​ная ин​фор​ма​ция ко​ди​ру​ет​ся воз​бу​ж​де​ни​ем раз​ных нерв​ных струк​тур (на​при​мер, им​пуль​са​ция от так​тиль​ных ре​цеп​то​ров идет по од​ним во​лок​нам, от бо​ле​вых — по дру​гим);

· вре​мен​но{‘}е ко​ди​ро​ва​ние, при ко​то​ром раз​ная ин​фор​ма​ция ко​ди​ру​ет​ся раз​ным ри​сун​ком им​пуль​са​ции в од​них и тех же нерв​ных струк​ту​рах (на​при​мер, сла​бый раз​дра​жи​тель вы​зы​ва​ет ред​кие ПД в не​ко​ем нерв​ном во​лок​не, силь​ный — час​тые ПД в том же нерв​ном во​лок​не).

· Про​стран​ст​вен​ные ха​рак​те​ри​сти​ки раз​дра​жи​те​лей, то есть их ло​ка​ли​за​ция, ко​ди​ру​ют​ся про​стран​ст​вен​ным спо​со​бом — на​при​мер, так​тиль​ная чув​ст​ви​тель​ность от ру​ки по​па​да​ет в од​ни от​де​лы ко​ры, от но​ги — в дру​гие.

· Вре​мен​ны{‘}е ха​рак​те​ри​сти​ки раз​дра​жи​те​лей, то есть дли​тель​ность их дей​ст​вия, ко​ди​ру​ют​ся вре​мен​ны{‘}м спо​со​бом — чем доль​ше дей​ст​ву​ет раз​дра​жи​тель, тем дли​тель​нее им​пуль​са​ция в нерв​ных во​лок​нах.

· Ко​ли​че​ст​вен​ные ха​рак​те​ри​сти​ки раз​дра​жи​те​лей, то есть их си​ла, ко​ди​ру​ют​ся как вре​мен​ны{‘}м, так и про​стран​ст​вен​ным спо​со​бом — бо​лее силь​ные раз​дра​жи​те​ли вы​зы​ва​ют бо{‘}льшую час​то​ту им​пуль​са​ции и час​то во​вле​ка​ют боль​шее ко​ли​че​ст​во ре​цеп​то​ров и нерв​ных во​ло​кон.

·  XE "Субмодальность+<3186>"Ка​че​ст​вен​ные ха​рак​те​ри​сти​ки раз​дра​жи​те​лей вклю​ча​ют их  XE "Модальность+<3184>"мо​даль​ность и так на​зы​вае​мую суб​мо​даль​ность, на​при​мер свет раз​ной дли​ны вол​ны, звук раз​ной час​то​ты, раз​ные за​па​хи и пр. При этом:

· мо​даль​ность раз​дра​жи​те​лей ко​ди​ру​ет​ся про​стран​ст​вен​ным спо​со​бом — за раз​ные мо​даль​но​сти от​ве​ча​ют раз​ные струк​ту​ры, на​при​мер, зри​тель​ная ин​фор​ма​ция по​сту​па​ет в за​ты​лоч​ную до​лю ко​ры, а слу​хо​вая — в ви​соч​ную; XE "Модальность=<3185>"
· суб​мо​даль​ность раз​дра​жи​те​лей обыч​но ко​ди​ру​ют​ся про​стран​ст​вен​ным, но ино​гда — вре​мен​ны{‘}м спо​со​бом (на​при​мер, час​то​та зву​ка — гл. 17, разд. «Слух»). XE "Субмодальность=<3187>"
С про​стран​ст​вен​ным ко​ди​ро​ва​ни​ем свя​зан важ​ней​ший прин​цип дея​тель​но​сти сен​сор​ных сис​тем — прин​цип  XE "Меченой линии принцип+<3188>"ме​че​ной ли​нии. Со​глас​но это​му прин​ци​пу, глав​ная ха​рак​те​ри​сти​ка раз​дра​жи​те​ля — его мо​даль​ность, а, сле​до​ва​тель​но, и вы​зы​вае​мые им ощу​ще​ния — оп​ре​де​ля​ет​ся тем, ка​кие струк​ту​ры ЦНС и в ко​неч​ном сче​те — ко​ры го​лов​но​го моз​га воз​бу​ж​да​ют​ся под дей​ст​ви​ем это​го раз​дра​жи​те​ля. Так, мы слы​шим звук по​то​му, что им​пуль​са​ция от улит​ки по​сту​па​ет по оп​ре​де​лен​ным нерв​ным пу​тям в ко​неч​ном сче​те в слу​хо​вую (ви​соч​ную) ко​ру; ощу​ща​ем дав​ле​ние на па​лец ру​ки по​то​му, что им​пуль​са​ция по​сту​па​ет в стро​го оп​ре​де​лен​ную зо​ну по​стцен​траль​ной из​ви​ли​ны и пр. Для ка​ж​до​го раз​дра​жи​те​ля су​ще​ст​ву​ет как бы своя соб​ст​вен​ная, «ме​че​ная» ли​ния из про​во​дя​щих пу​тей от ре​цеп​то​ра до ко​ры. Ины​ми сло​ва​ми, ес​ли пе​ри​фе​ри​че​ский ко​нец слу​хо​во​го нер​ва со​еди​нить с цен​траль​ным кон​цом зри​тель​но​го нер​ва, то по​сле ре​ге​не​ра​ции во​ло​кон зву​ко​вые раз​дра​жи​те​ли бу​дут вы​зы​вать ощу​ще​ния вспы​шек све​та! XE "Рецепторы сенсорные=<3154>"

 XE "Сенсорные системы:кодирование информации=<3170>"

 XE "Раздражители:кодирование=<3183>"

 XE "Меченой линии принцип=<3189>"
Спи​наль​но-ство​ло​вой от​дел

Этот от​дел от​ве​ча​ет за пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние, на​при​мер реф​лекс от​дер​ги​ва​ния, за​мы​каю​щий​ся в спин​ном моз​ге, или чет​ве​ро​холм​ный  XE "Рефлекс:четверохолмный<3328>"реф​лекс (вздра​ги​ва​ние, на​сто​ра​жи​ва​ние, по​во​рот го​ло​вы и глаз и фик​са​ция взо​ра на вне​зап​ном раз​дра​жи​те​ле), за​мы​каю​щий​ся в ство​ле моз​га.

 XE "Таламус+<3190>"Та​ла​ми​че​ский от​дел

Та​ла​мус — уни​вер​саль​ные во​ро​та ко​ры го​лов​но​го моз​га: все, что по​сту​па​ет в ко​ру, идет че​рез та​ла​мус (ис​клю​че​ние — ос​нов​ная часть обо​ня​тель​ных пу​тей). Счи​та​ет​ся, что важ​ней​шая функ​ция та​ла​му​са — сен​сор​ная фильт​ра​ция: про​пус​ка​ние в ко​ру толь​ко зна​чи​мой ин​фор​ма​ции. По​сколь​ку же для оп​ре​де​ле​ния зна​чи​мо​сти ин​фор​ма​ции не​об​хо​ди​ма па​мять, хра​ня​щая​ся в ко​ре го​лов​но​го моз​га, эта сен​сор​ная фильт​ра​ция про​ис​хо​дит под кон​тро​лем ко​ры. Та​ким об​ра​зом, та​ла​мус свя​зан с ко​рой как пря​мы​ми (та​ла​мо​кор​ти​каль​ны​ми), так и об​рат​ны​ми (кор​ти​ко​та​ла​ми​че​ски​ми) свя​зя​ми; см. так​же гл. 18, разд. «Ко​ра го​лов​но​го моз​га и та​ла​мус». XE "Таламус=<3191>"
 XE "Кора головного мозга:сенсорные зоны+<3192>"Кор​ко​вый от​дел

 XE "Кора головного мозга:восприятие+<3196>"Кор​ко​вый от​дел от​ве​ча​ет за вос​при​ятие раз​дра​жи​те​ля, то есть его субъ​ек​тив​ный об​раз. Имен​но в ко​ре про​ис​хо​дит рас​по​зна​ва​ние цель​но​го об​раза (геш​таль​та, см. вы​ше, разд. «Пси​хо​ло​гия вос​при​ятия»). Мно​гие ме​ха​низ​мы та​ко​го рас​по​зна​ва​ния обу​слов​ле​ны ие​рар​хи​че​ской ор​га​ни​за​ци​ей аф​фе​рент​ных сис​тем, ко​то​рую мы уже рас​смат​ри​ва​ли в гл. 4. Здесь мы ее раз​бе​рем не​сколь​ко под​роб​нее — но опять на при​ме​ре зре​ния.

Пред​ста​вим се​бе, что мы ви​дим не​кий зна​ко​мый об​раз, на​при​мер квад​рат (рис. 16.6). Ка​ж​дой точ​ке сет​чат​ки со​от​вет​ст​ву​ет оп​ре​де​лен​ный ней​рон («ней​рон точ​ки»). Пу​ти от этих ней​ро​нов схо​дят​ся на сле​дую​щих ней​ро​нах, вос​при​ни​маю​щих уже бо​лее слож​ные объ​ек​ты: на​при​мер, ес​ли на не​ко​ем та​ком ней​ро​не кон​вер​ги​ру​ют пу​ти от рас​по​ло​жен​ных в ряд «ней​ро​нов то​чек», то он бу​дет от​ве​чать уже за вос​при​ятие пря​мой ли​нии. Ес​ли же на сле​дую​щем ней​ро​не бу​дут кон​вер​ги​ро​вать два «ней​ро​на ли​нии», вос​при​ни​маю​щих вза​им​но пер​пен​ди​ку​ляр​ные пря​мые, то этот ней​рон бу​дет вос​при​ни​мать пря​мой угол. На​ко​нец, кон​вер​ген​ция двух та​ких «ней​ро​нов уг​лов» даст ней​рон, от​ве​чаю​щий за вос​при​ятие квад​ра​та. В ко​ре го​лов​но​го моз​га име​ют​ся ней​ро​ны ли​ний, уг​лов, гео​мет​ри​че​ских фи​гур —вплоть до ней​ро​нов при​выч​ных объ​ек​тов и да​же, воз​мож​но, че​ло​ве​че​ских лиц. Ней​ро​ны, от​ве​чаю​щие за рас​по​зна​ние про​стей​ших объ​ек​тов (на​при​мер, ли​ний) рас​по​ла​га​ют​ся в пер​вич​ных сен​сор​ных зо​нах, бо​лее слож​ных объ​ек​тов — во вто​рич​ных сен​сор​ных и ас​со​циа​тив​ных зо​нах (гл. 18, разд. «Ко​ра го​лов​но​го моз​га»).

По​че​му же в ко​ре име​ют​ся ней​ро​ны, от​ве​чаю​щие за рас​по​зна​ва​ние, на​при​мер, имен​но пря​мой, а не слож​ной ло​ма​ной или иной ли​нии? Ины​ми сло​ва​ми, по​че​му на од​ном «ней​ро​не ли​нии» кон​вер​ги​ру​ют «ней​ро​ны точ​ки», рас​по​ло​жен​ные «в ли​не​еч​ку»? От​вет на этот во​прос в об​щих чер​тах сле​дую​щий. У но​во​ро​ж​ден​но​го име​ют​ся об​шир​ные свя​зи ме​ж​ду раз​ны​ми зри​тель​ны​ми ней​ро​на​ми — «все кон​вер​ги​ру​ет на всем». Как толь​ко он от​кры​ва​ет гла​за, на​чи​на​ет​ся бы​ст​рый от​бор толь​ко тех свя​зей, ко​то​рые со​от​вет​ст​ву​ют наи​бо​лее час​то ви​ди​мым объ​ек​там — сна​ча​ла про​стым (пря​мым ли​ни​ям, уг​лам и пр.), за​тем бо​лее слож​ным (при​выч​ным пред​ме​там, эле​мен​там че​ло​ве​че​ско​го ли​ца и т. п.). Ос​таль​ные свя​зи ат​ро​фи​ру​ют​ся — «кто не ра​бо​та​ет, тот не жи​вет». Та​ким об​ра​зом, на​ча​ло взаи​мо​дей​ст​вия с ок​ру​жаю​щим ми​ром — кри​ти​че​ский пе​ри​од ста​нов​ле​ния сен​сор​ных функ​ций.

Ес​ли ко​тен​ку сра​зу по​сле про​ре​зы​ва​ния глаз на​ло​жить на гла​за на не​сколь​ко не​дель по​вяз​ку, то у не​го на всю жизнь со​хра​нит​ся пси​хи​че​ская сле​по​та — не​воз​мож​ность рас​по​зна​вать час​то встре​чаю​щие​ся объ​ек​ты.

Все это ка​са​ет​ся не толь​ко зре​ния, но и дру​гих сен​сор​ных сис​тем, на​при​мер раз​ли​че​ния зву​ков ре​чи в слу​хо​вой сис​те​ме, рас​по​зна​ва​ния слож​ных ка​честв («пу​ши​стый», «шер​ша​вый» на ощупь) в со​ма​то​сен​сор​ной сис​те​ме и т. п.

На при​ме​ре от​бо​ра меж​ней​рон​ных свя​зей осо​бен​но чет​ко вид​но, как взаи​мо​дей​ст​ву​ют опыт и внеш​няя ин​фор​ма​ция в про​цес​се вос​при​ятия. Из все​го ко​лос​саль​но​го по​то​ка ин​фор​ма​ции вы​би​ра​ет​ся то, на что на​строе​ны на​ши сен​сор​ные сис​те​мы, а этот на​строй фор​ми​ру​ет​ся в ре​зуль​та​те опы​та, осо​бен​но в ран​нем дет​ст​ве. XE "Сенсорные системы:отделы=<3150>"

 XE "Кора головного мозга:сенсорные зоны=<3193>"

 XE "Кора головного мозга:восприятие=<3197>"
 XE "Сенсорные системы:проведение и обработка информации+<3151>"Про​ве​де​ние и об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции в сен​сор​ных сис​те​мах

Из раз​де​ла «Пси​хо​ло​гия вос​при​ятия» мы уз​на​ли, что вос​при​ятие вклю​ча​ет не толь​ко пе​ре​да​чу ин​фор​ма​ции от ре​цеп​то​ров к моз​гу, но и пе​ре​ра​бот​ку этой ин​фор​ма​ции, на​прав​лен​ную на транс​фор​ма​цию об​раза. Эта пе​ре​ра​бот​ка про​ис​хо​дит во всех пе​ре​чис​лен​ных от​де​лах сен​сор​ных сис​тем. Не​ко​то​рые из про​цес​сов пе​ре​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции осу​ще​ст​в​ля​ют​ся с по​мо​щью ме​ст​ных ней​рон​ных кон​ту​ров; к ним от​но​сят​ся, в ча​ст​но​сти, мно​гие стан​дарт​ные ви​ды пре​доб​ра​бот​ки об​раза (на​при​мер, вы​де​ле​ние кон​тра​ста). Дру​гие ви​ды пе​ре​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции тре​бу​ют управ​ле​ния со сто​ро​ны выс​ших нерв​ных цен​тров, то есть эф​фе​рент​но​го кон​тро​ля. Та​ким об​ра​зом, про​ве​де​ние и об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции в сен​сор​ных сис​те​мах вклю​ча​ют три со​став​ляю​щие:

· аф​фе​рент​ное про​ве​де​ние (вос​хо​дя​щая пе​ре​да​ча ин​фор​ма​ции от ре​цеп​тор​но​го от​де​ла к выс​шим от​де​лам ЦНС, в ко​неч​ном сче​те — к ко​ре го​лов​но​го моз​га);

· ме​ст​ная об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции;
·  XE "Сенсорные системы:эфферентный контроль+<3198>"эф​фе​рент​ный кон​троль.
Эф​фе​рент​ный кон​троль обес​пе​чи​ва​ет:

· управ​ле​ние со сто​ро​ны ко​ры про​цес​са​ми пе​ре​ра​бот​ки сен​сор​ной ин​фор​ма​ции в та​ла​ми​че​ском и спи​наль​но-ство​ло​вом от​де​ле (ти​пич​ный при​мер — кор​ко​вое управ​ле​ние сен​сор​ной фильт​ра​ци​ей в та​ла​му​се);

· управ​ле​ние про​цес​са​ми пер​вич​но​го реа​ги​ро​ва​ния (на​при​мер, кор​ко​вый кон​троль чет​ве​ро​холм​но​го реф​лек​са);

· управ​ле​ние вспо​мо​га​тель​ны​ми сис​те​ма​ми ор​га​нов чувств (на​при​мер, про​све​том зрач​ка, кри​виз​ной хру​ста​ли​ка, то​ну​сом мышц сред​не​го уха и пр.). XE "Сенсорные системы:эфферентный контроль=<3199>"
Ти​пич​ная схе​ма аф​фе​рент​ных и эф​фе​рент​ных по​то​ков ин​фор​ма​ции в сен​сор​ных сис​те​мах при​ве​де​на на рис. 16.3.

· Аф​фе​рент​ное про​ве​де​ние осу​ще​ст​в​ля​ет​ся в по​сле​до​ва​тель​но​сти: пе​ри​фе​ри​че​ский от​дел — спи​наль​но-ство​ло​вой от​дел — та​ла​ми​че​ский от​дел — кор​ко​вый от​дел.

· Эф​фе​рент​ный кон​троль осу​ще​ст​в​ля​ет​ся с по​мо​щью пу​тей:

· от ко​ры го​лов​но​го моз​га к та​ла​му​су (кор​ти​ко​та​ла​ми​че​ских);

· от ко​ры го​лов​но​го моз​га к ство​лу моз​га или спин​но​му моз​гу;

· от ство​ла моз​га или спин​но​го моз​га к пе​ри​фе​ри​че​ско​му от​де​лу.

Ис​клю​че​ние со​став​ля​ют зри​тель​ная сис​те​ма, в ко​то​рой пу​ти к ко​ре не про​хо​дят че​рез ствол моз​га, а к ство​ло​во​му от​де​лу от​хо​дят от​дель​ные во​лок​на (рис. 17.12 и 17.7), и обо​ня​тель​ная сис​те​ма, уст​рой​ст​во цен​траль​ной час​ти ко​то​рой рез​ко от​ли​ча​ет​ся от иных сен​сор​ных сис​тем. XE "Сенсорные системы:проведение и обработка информации=<3152>"
Глава 17. Ча​ст​ная фи​зио​ло​гия сен​сор​ных сис​тем

 XE "Зрение+<3200>"Зре​ние

 XE "Глаз:строение+<3202>"Глаз
Строе​ние и сис​те​мы гла​за

Стен​ка гла​за (рис. 17.1) об​ра​зо​ва​на тре​мя обо​лоч​ка​ми.

· На​руж​ная, или фиб​роз​ная, обо​лоч​ка со​сто​ит из двух час​тей:

·  XE "Склера<3204>"скле​ры, ок​ру​жаю​щей ос​нов​ную часть гла​за и фор​ми​рую​щей его внеш​ний ске​лет;

· рас​по​ло​жен​ной спе​ре​ди гла​за про​зрач​ной  XE "Роговица<3205>"ро​го​ви​цы, об​ра​зую​щей од​ну из пре​лом​ляю​щих сред гла​за.

· Сред​няя, или со​су​ди​стая, обо​лоч​ка со​сто​ит из трех час​тей:

· соб​ст​вен​но со​су​ди​стой обо​лоч​ки, в ко​то​рой рас​по​ла​га​ют​ся пи​таю​щие глаз со​су​ды;

·  XE "Радужка<3206>"ра​дуж​ки, иг​раю​щей роль диа​фраг​мы, ре​гу​ли​рую​щей по​ток све​та че​рез зра​чок;

·  XE "Ресничное тело<3207>"рес​нич​но​го те​ла, на во​лок​нах ко​то​ро​го под​ве​шен хру​ста​лик; рес​нич​ное те​ло обес​пе​чи​ва​ет из​ме​не​ние кри​виз​ны хру​ста​ли​ка и сек​ре​цию во​дя​ни​стой вла​ги.

· Внут​рен​няя обо​лоч​ка, или  XE "Сетчатка<3208>"сет​чат​ка, от​ве​ча​ет за фо​то​ре​цеп​цию.
Ос​нов​ные сис​те​мы гла​за сле​дую​щие:

· оп​ти​че​ская сис​те​ма, обес​пе​чи​ваю​щая фо​ку​си​ров​ку лу​чей на сет​чат​ке;

· фо​то​ре​цеп​тор​ная сис​те​ма, обес​пе​чи​ваю​щая пре​об​ра​зо​ва​ние све​то​вых раз​дра​жи​те​лей в элек​три​че​ские сиг​на​лы;

· сис​те​ма ре​гу​ля​ции све​то​во​го по​то​ка, то есть про​све​та зрач​ка;

· сис​те​ма ак​ко​мо​да​ции, то есть ре​гу​ля​ции кри​виз​ны хру​ста​ли​ка;

· гла​зо​дви​га​тель​ная сис​те​ма;

· слез​ный ап​па​рат и ве​ки;

· сис​те​ма сек​ре​ции и вса​сы​ва​ния во​дя​ни​стой вла​ги (внут​ри​глаз​ной жид​ко​сти). XE "Глаз:строение=<3203>"
 XE "Глаз:преломляющие среды+<3209>"Оп​ти​че​ская сис​те​ма гла​за

Пре​лом​ле​ние све​та

Про​хо​дя че​рез гра​ни​цу двух раз​ных сред (на​при​мер, воз​ду​ха и во​ды, воз​ду​ха и стек​ла), свет пре​лом​ля​ет​ся, то есть ме​ня​ет на​прав​ле​ние. Ес​ли свет про​хо​дит че​рез лин​зу, то:

· при про​хо​ж​де​нии че​рез вы​пук​лую лин​зу свет от​кло​ня​ет​ся по на​прав​ле​нию к ее цен​тру — лу​чи све​та со​би​ра​ют​ся, или фо​ку​си​ру​ют​ся (рис. 17.2, А);

· при про​хо​ж​де​нии че​рез во​гну​тую лин​зу свет от​кло​ня​ет​ся по на​прав​ле​нию от ее цен​тра — пуч​ки све​та рас​сеи​ва​ют​ся (рис. 17.2, Б).

 XE "Фокусное расстояние+<3212>"В слу​чае вы​пук​лых линз все па​рал​лель​ные лу​чи све​та (то есть лу​чи, иду​щие от бес​ко​неч​но уда​лен​но​го ис​точ​ни​ка), со​би​ра​ют​ся в од​ной точ​ке по​за​ди лин​зы. Эта точ​ка на​зы​ва​ет​ся фо​ку​сом, а рас​стоя​ние от цен​тра лин​зы до фо​ку​са — фо​кус​ным рас​стоя​ни​ем.
Чем силь​нее вы​пук​лая лин​за пре​лом​ля​ет лу​чи, тем мень​ше ее фо​кус​ное рас​стоя​ние. Та​ким об​ра​зом,  XE "Оптическая сила<3211>"оп​ти​че​ская си​ла гла​за об​рат​но про​пор​цио​наль​на ее фо​кус​но​му рас​стоя​нию:

 = 1/f,

(1)

где  — оп​ти​че​ская си​ла; f — фо​кус​ное рас​стоя​ние.

Еди​ни​цей из​ме​ре​ния оп​ти​че​ской си​лы слу​жит ди​оп​трия (D). Од​на ди​оп​трия — это оп​ти​че​ская си​ла лин​зы с фо​кус​ным рас​стоя​ни​ем 1 м.

В слу​чае, ес​ли пред​мет при​бли​жа​ет​ся к вы​пук​лой лин​зе, точ​ка схо​ж​де​ния лу​чей от​да​ля​ет​ся от фо​кус​но​го рас​стоя​ния (рис. 17.2, В). XE "Фокусное расстояние=<3213>"
Пре​лом​ляю​щие сре​ды гла​за

За​да​ча оп​ти​че​ской сис​те​мы гла​за — фо​ку​си​ро​вать изо​бра​же​ние на сет​чат​ке.

Су​ще​ст​ву​ют че​ты​ре пре​лом​ляю​щие сре​ды гла​за:

·  XE "Роговица<3214>"ро​го​ви​ца;

·  XE "Водянистая влага<3215>"во​дя​ни​стая вла​га;

·  XE "Хрусталик<3216>"хру​ста​лик;

·  XE "Стекловидное тело<3217>"стек​ло​вид​ное те​ло.

Об​щая оп​ти​че​ская си​ла гла​за со​став​ля​ет око​ло 60 ди​оп​трий. Из них при​мер​но 2/3 при​хо​дят​ся на ро​го​ви​цу и 1/3 (то есть око​ло 20 ди​оп​трий) — на хру​ста​лик. Пре​лом​ляю​щая си​ла во​дя​ни​стой вла​ги и стек​ло​вид​но​го те​ла не​ве​ли​ка.

Хо​тя глав​ной пре​лом​ляю​щей сре​дой гла​за яв​ля​ет​ся ро​го​ви​ца, хру​ста​лик иг​ра​ет ос​нов​ную фи​зио​ло​ги​че​скую роль, так как спо​со​бен к ак​ко​мо​да​ции — из​ме​не​нию сво​ей кри​виз​ны при из​ме​не​нии рас​стоя​ния до объ​ек​та. Это по​зво​ля​ет чет​ко ви​деть как от​да​лен​ные, так и близ​кие пред​ме​ты; под​роб​нее см. ни​же.

 XE "Рефракции аномалии+<3218>"Ано​ма​лии реф​рак​ции

Как уже го​во​ри​лось, в нор​ме па​даю​щие на глаз лу​чи фо​ку​си​ру​ют​ся на сет​чат​ке. Ано​ма​лии реф​рак​ции — это та​кие на​ру​ше​ния оп​ти​че​ской сис​те​мы гла​за, при ко​то​рых лу​чи не фо​ку​си​ру​ют​ся на сет​чат​ке и изо​бра​же​ние ста​но​вит​ся не​чет​ким. Раз​ли​ча​ют сле​дую​щие ос​нов​ные ано​ма​лии реф​рак​ции (рис. 17.3).

·  XE "Дальнозоркость+<3220>"Даль​но​зор​кость, или ги​пер​ме​тро​пия. При этом со​стоя​нии лу​чи фо​ку​си​ру​ют​ся за сет​чат​кой. Для ис​прав​ле​ния это​го де​фек​та пе​ред гла​зом по​ме​ща​ют вы​пук​лые (фо​ку​си​рую​щие) лин​зы. XE "Дальнозоркость=<3221>"
·  XE "Близорукость+<3222>"Бли​зо​ру​кость, или мио​пия. При этом со​стоя​нии лу​чи фо​ку​си​ру​ют​ся пе​ред сет​чат​кой. Для ис​прав​ле​ния это​го де​фек​та пе​ред гла​зом по​ме​ща​ют во​гну​тые (рас​сеи​ваю​щие) лин​зы. XE "Близорукость=<3223>"
·  XE "Астигматизм+<3224>"Ас​тиг​ма​тизм. При этом со​стоя​нии пре​лом​ляю​щая си​ла гла​за в раз​ных на​прав​ле​ни​ях раз​лич​на. Для ис​прав​ле​ния это​го де​фек​та пе​ред гла​зом по​ме​ща​ют ци​лин​д​ри​че​ские лин​зы (с раз​ным пре​лом​ле​ни​ем по раз​ным осям). XE "Рефракции аномалии=<3219>"

 XE "Астигматизм=<3225>"

 XE "Глаз:преломляющие среды=<3210>"
 XE "Фоторецепторы+<3226>"Фо​то​ре​цеп​ция

Об​щие прин​ци​пы

 XE "Сетчатка+<3228>"Фо​то​ре​цеп​тор​ным от​де​лом гла​за яв​ля​ет​ся сет​чат​ка. На​ря​ду со мно​же​ст​вом дру​гих кле​ток (см. ни​же), в ней со​дер​жат​ся фо​то​ре​цеп​то​ры — па​лоч​ки и кол​боч​ки. При этом:

· па​лоч​ки обес​пе​чи​ва​ют лишь чер​но-бе​лое зре​ние;

· кол​боч​ки обес​пе​чи​ва​ют цве​то​вое зре​ние.

Сет​чат​ка со​сто​ит из двух от​де​лов — боль​шо​го пе​ри​фе​ри​че​ско​го и ма​лень​ко​го цен​траль​но​го, по​след​нее на​зы​ва​ет​ся  XE "Желтое пятно<3231>"жел​тое пят​но. По​се​ре​ди​не жел​то​го пят​на рас​по​ла​га​ет​ся  XE "Центральная ямка<3232>"цен​траль​ная ям​ка.
· Жел​тое пят​но и осо​бен​но цен​траль​ная ям​ка ха​рак​те​ри​зу​ют​ся:

· наи​боль​шей ост​ро​той зре​ния, то есть спо​соб​но​стью раз​ли​чать мел​кие де​та​ли;

· цве​то​вым зре​ни​ем — за счет пре​об​ла​да​ния кол​бо​чек (в цен​траль​ной ям​ке име​ют​ся толь​ко кол​боч​ки);

· пре​иму​ще​ст​вен​но днев​ным зре​ни​ем, то есть пло​хим ви​де​ни​ем в тем​но​те.

· На​про​тив, пе​ри​фе​ри​че​ский от​дел сет​чат​ки ха​рак​те​ри​зу​ет​ся:

· ма​лой ост​ро​той зре​ния;

· чер​но-бе​лым зре​ни​ем — из-за от​сут​ст​вия кол​бо​чек;

· пре​иму​ще​ст​вен​но су​ме​реч​ным зре​ни​ем, то есть хо​ро​шим ви​де​ни​ем в тем​но​те.

Та​ким об​ра​зом, цен​траль​ное  XE "Зрение:центральное<3233>"зре​ние по​зво​ля​ет раз​ли​чать де​та​ли и цве​та, а  XE "Зрение:периферическое<3234>"пе​ри​фе​ри​че​ское (бо​ко​вое) зре​ние — бы​ст​ро реа​ги​ро​вать да​же на не​боль​шие из​ме​не​ния ос​ве​щен​но​сти, сла​бо ос​ве​щен​ные пред​ме​ты и дви​жу​щие​ся те​ни.

Сет​чат​ка от​ве​ча​ет не толь​ко за фо​то​ре​цеп​цию, но и за пер​вич​ную об​ра​бот​ку зри​тель​ной ин​фор​ма​ции — см. ни​же, разд. «Об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции в сет​чат​ке». XE "Сетчатка=<3229>"
Сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние

Как уже го​во​ри​лось, в сет​чат​ке име​ют​ся два ви​да фо​то​ре​цеп​то​ров — па​лоч​ки и кол​боч​ки. В них со​дер​жат​ся осо​бые све​то​чув​ст​ви​тель​ные про​теи​ды —  XE "Зрительные пигменты+<3235>"зри​тель​ные пиг​мен​ты. В па​лоч​ках этим пиг​мен​том яв​ля​ет​ся  XE "Родопсин<3237>"ро​доп​син, в кол​боч​ках — близ​кие к не​му про​теи​ды. Зри​тель​ные пиг​мен​ты со​сто​ят из бел​ка  XE "Опсин<3238>"оп​си​на (у раз​ных зри​тель​ных пиг​мен​тов этот бе​лок не​сколь​ко от​ли​ча​ет​ся) и  XE "Ретиналь+<3239>"ре​ти​на​ля — про​из​вод​но​го ви​та​ми​на A.

Па​лоч​ки и кол​боч​ки от​но​сят​ся к вто​рич​ным ре​цеп​то​рам: в них воз​ни​ка​ет лишь ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал, но не ПД.

По​сле​до​ва​тель​ность сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния в фо​то​ре​цеп​то​рах сле​дую​щая.

1. Фо​тон по​гло​ща​ет​ся ре​ти​на​лем зри​тель​но​го пиг​мен​та.

2. Ре​ти​наль изо​ме​ри​зу​ет​ся, что при​во​дит к рас​па​ду зри​тель​но​го пиг​мен​та на оп​син и ре​ти​наль.

3. Рас​пад зри​тель​но​го пиг​мен​та при​во​дит к из​ме​не​нию ак​тив​но​сти внут​ри​кле​точ​ных сис​тем вто​рых по​сред​ни​ков (уси​ле​нию рас​па​да цик​ли​че​ско​го гуа​но​зин​мо​но​фос​фа​та — цГМФ).

4. Сни​жа​ет​ся про​ни​цае​мость на​трие​вых ка​на​лов.

 XE "Потенциал рецепторный:в фоторецепторах+<3241>"5. Воз​ни​ка​ет ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал (в фо​то​ре​цеп​то​рах этот по​тен​ци​ал, в от​ли​чие от дру​гих ре​цеп​то​ров, ги​пер​по​ля​ри​зую​щий, так как обу​слов​лен умень​ше​ни​ем вхо​да на​трия в клет​ку).

6. Под дей​ст​ви​ем ре​цеп​тор​но​го по​тен​циа​ла умень​ша​ет​ся вы​де​ле​ние из фо​то​ре​цеп​то​ров тор​моз​но​го ме​диа​то​ра, дей​ст​вую​ще​го на сле​дую​щую клет​ку сет​чат​ки (см. ни​же). XE "Потенциал рецепторный:в фоторецепторах=<3242>"
7. Од​но​вре​мен​но со все​ми эти​ми про​цес​са​ми зри​тель​ный пиг​мент ре​син​те​зи​ру​ет​ся и ста​но​вит​ся сно​ва го​то​вым к ре​ак​ции с фо​то​ном. XE "Ретиналь=<3240>"
Та​ким об​ра​зом, сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние в фо​то​ре​цеп​то​рах от​ли​ча​ет​ся от сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния в дру​гих ре​цеп​то​рах: в тем​но​те фо​то​ре​цеп​то​ры по​сто​ян​но вы​де​ля​ют тор​моз​ный ме​диа​тор, дей​ст​вую​щий на сле​дую​щие (би​по​ляр​ные) клет​ки сет​чат​ки, а на све​ту вы​де​ле​ние это​го ме​диа​то​ра сни​жа​ет​ся, и би​по​ляр​ные клет​ки рас​тор​ма​жи​ва​ют​ся.

 XE "Адаптация:темновая+<3175>"

 XE "Адаптация:световая+<3177>"Тем​но​вая и све​то​вая адап​та​ция

Яв​ле​ния тем​но​вой и све​то​вой адап​та​ции зна​ко​мы ка​ж​до​му: ко​гда мы вне​зап​но вхо​дим в тем​ное по​ме​ще​ние, мы сна​ча​ла ни​че​го не ви​дим, но за​тем по​сте​пен​но на​чи​на​ют вы​ри​со​вы​вать​ся ок​ру​жаю​щие пред​ме​ты; это — тем​но​вая адап​та​ция. Ко​гда мы вне​зап​но вы​хо​дим на яр​кий свет, мы сна​ча​ла то​же ни​че​го не ви​дим («ос​ле​п​ле​ны»), но по​сте​пен​но зре​ние вос​ста​нав​ли​ва​ет​ся; это — све​то​вая адап​та​ция.
Тем​но​вая и све​то​вая адап​та​ция обу​слов​ле​ны сдви​га​ми рав​но​ве​сия ме​ж​ду со​дер​жа​ни​ем в фо​то​ре​цеп​то​рах рас​пав​ше​го​ся и ре​син​те​зи​ро​ван​но​го зри​тель​но​го пиг​мен​та. В тем​но​те ко​ли​че​ст​во по​гло​щае​мых зри​тель​ны​ми пиг​мен​та​ми фо​то​нов ма​ло и рав​но​ве​сие сдви​га​ет​ся в сто​ро​ну ре​син​те​зи​ро​ван​но​го пиг​мен​та; глаз ста​но​вит​ся бо​лее чув​ст​ви​тель​ным к све​ту. На яр​ком све​ту про​ис​хо​дят об​рат​ные про​цес​сы.

Су​ще​ст​ву​ют и иные ме​ха​низ​мы тем​но​вой и све​то​вой адап​та​ции, са​мый оче​вид​ный из ко​то​рых — из​ме​не​ние про​све​та зрач​ка (см. ни​же). Вы​ра​жен​ность это​го ме​ха​низ​ма го​раз​до мень​ше (све​то​вая чув​ст​ви​тель​ность гла​за при из​ме​не​ни​ях про​све​та зрач​ка ме​ня​ет​ся в де​сят​ки раз, а при сдви​гах рав​но​ве​сия в со​дер​жа​ни​ях зри​тель​ных пиг​мен​тов — в сот​ни ты​сяч раз), но за​то он сра​ба​ты​ва​ет го​раз​до бы​ст​рее. XE "Адаптация:световая=<3178>"

 XE "Адаптация:темновая=<3176>"
 XE "Зрение:цветовое+<3243>"Раз​ли​че​ние цве​тов

Фо​то​ны раз​ли​ча​ют​ся по дли​не вол​ны: чем вы​ше час​то​та (и энер​гия) фо​то​на, тем ко​ро​че его вол​на. По​сколь​ку раз​ные ве​ще​ст​ва (на​при​мер, ге​мо​гло​бин и хло​ро​филл) ис​пус​ка​ют фо​то​ны с раз​ной дли​ной вол​ны, спо​соб​ность раз​ли​чать све​то​вые лу​чи с раз​ной дли​ной вол​ны име​ет важ​ное при​спо​со​би​тель​ное зна​че​ние: оче​вид​но, что жи​вое су​ще​ст​во, из​да​ле​ка ви​дя​щее пят​но хло​ро​фил​ла (то есть, на​при​мер, лес) или ге​мо​гло​би​на (то есть кровь) име​ет яв​ные пре​иму​ще​ст​ва.

Че​ло​век раз​ли​ча​ет раз​ные дли​ны волн в ви​де субъ​ек​тив​но​го ощу​ще​ния цве​та; это на​зы​ва​ет​ся цве​то​вым зре​ни​ем. Со​от​вет​ст​вие цве​тов и длин волн при​ве​де​но на рис. 17.4. Вид​но, что:

· са​мой боль​шой дли​не вол​ны (то есть са​мой низ​кой час​то​те и энер​гии фо​то​нов) со​от​вет​ст​ву​ет крас​ный цвет, са​мой ко​рот​кой (наи​боль​шей час​то​те и энер​гии фо​то​нов) — фио​ле​то​вый;

· цве​та ме​ж​ду крас​ным и фио​ле​то​вым рас​по​ла​га​ют​ся в из​вест​ной по​сле​до​ва​тель​но​сти крас​ный—оран​же​вый—жел​тый—зе​ле​ный—го​лу​бой—си​ний—фио​ле​то​вый («Ка​ж​дый Охот​ник Же​ла​ет Знать, Где Си​дит Фа​зан»);

· наш глаз вос​при​ни​ма​ет дли​ны волн толь​ко в диа​па​зо​не 400—700 нм. Фо​то​ны с дли​ной вол​ны вы​ше 700 нм от​но​сят​ся к ин​фра​крас​но​му из​лу​че​нию, мы вос​при​ни​ма​ем их в фор​ме те​п​ла. Фо​то​ны с дли​ной вол​ны ни​же 400 нм от​но​сят​ся к ульт​ра​фио​ле​то​во​му из​лу​че​нию, они из-за сво​ей вы​со​кой энер​гии спо​соб​ны ока​зы​вать по​вре​ж​даю​щее дей​ст​вие на ко​жу и сли​зи​стые; по​сле ульт​ра​фио​ле​то​во​го идет уже -из​лу​че​ние (рент​ге​нов​ское).

Фо​то​ре​цеп​то​ра​ми, от​ве​чаю​щи​ми за цве​то​вое зре​ние, яв​ля​ют​ся кол​боч​ки. Па​лоч​ки обес​пе​чи​ва​ют лишь чер​но-бе​лое зре​ние.

Цве​то​вое зре​ние воз​мож​но по​то​му, что раз​ные кол​боч​ки об​ла​да​ют раз​ной спек​траль​ной чув​ст​ви​тель​но​стью, то есть раз​ной чув​ст​ви​тель​но​стью к фо​то​нам раз​ной дли​ны вол​ны (это обу​слов​ле​но тем, что в раз​ных кол​боч​ках со​дер​жат​ся раз​ные зри​тель​ные пиг​мен​ты). Раз​ли​ча​ют кол​боч​ки трех ви​дов:

· кол​боч​ки си​не​го цве​та;

· кол​боч​ки зе​ле​но​го цве​та;

· кол​боч​ки крас​но​го цве​та.

Кри​вые спек​траль​ной чув​ст​ви​тель​но​сти этих трех ви​дов кол​бо​чек при​ве​де​ны на рис. 17.4. Вид​но, что эти кри​вые пе​ре​кры​ва​ют​ся, по​это​му мы вос​при​ни​ма​ем не толь​ко три ос​нов​ных цве​та (си​ний, зе​ле​ный и крас​ный), но и все про​ме​жу​точ​ные цве​та.

Цвет ко​ди​ру​ет​ся со​от​но​ше​ни​ем ме​ж​ду воз​бу​ж​ден​ны​ми кол​боч​ка​ми раз​но​го ти​па. На​при​мер, чис​то крас​но​му цве​ту со​от​вет​ст​ву​ет воз​бу​ж​де​ние толь​ко кол​бо​чек крас​но​го цве​та, жел​то​му — при​мер​но оди​на​ко​вое со​от​но​ше​ние ме​ж​ду ко​ли​че​ст​вом воз​бу​ж​ден​ных кол​бо​чек крас​но​го и зе​ле​но​го цве​тов и пр. XE "Зрительные пигменты=<3236>"

 XE "Зрение:цветовое=<3244>"
 XE "Сетчатка+<3245>"Об​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции в сет​чат​ке

В сет​чат​ке про​ис​хо​дит не толь​ко соб​ст​вен​но фо​то​ре​цеп​ция (пре​об​ра​зо​ва​ние све​то​вых раз​дра​жи​те​лей в элек​три​че​ские сиг​на​лы), но и про​цес​сы пер​вич​ной об​ра​бот​ки зри​тель​ной ин​фор​ма​ции, на​прав​лен​ные на вы​де​ле​ние зна​чи​мых и уда​ле​ние не​зна​чи​мых ком​по​нен​тов изо​бра​же​ния, на​при​мер вы​де​ле​ние кон​тра​ста, вы​де​ле​ние цве​тов и пр. Та​ким об​ра​зом, сет​чат​ку мож​но срав​нить с фо​то​ап​па​ра​том и сис​те​мой ком​пь​ю​тер​ной пре​доб​ра​бот​ки изо​бра​же​ния.

 XE "Сетчатка:строение+<3247>"Со​от​вет​ст​вен​но сво​им слож​ным функ​ци​ям сет​чат​ка име​ет и слож​ное гис​то​ло​ги​че​ское строе​ние (рис. 17.5). В ней вы​де​ля​ют клет​ки пя​ти ос​нов​ных ти​пов:

· фо​то​ре​цеп​то​ры — па​лоч​ки и кол​боч​ки;

· би​по​ляр​ные клет​ки;

· ганг​ли​оз​ные клет​ки;

· го​ри​зон​таль​ные клет​ки;

· амак​ри​но​вые клет​ки.

Функ​ции этих кле​ток сле​дую​щие.

· Фо​то​ре​цеп​то​ры, би​по​ляр​ные клет​ки и ганг​ли​оз​ные клет​ки от​ве​ча​ют за фо​то​ре​цеп​цию и про​ве​де​ние зри​тель​ной ин​фор​ма​ции: фо​то​ре​цеп​то​ры пре​об​ра​зу​ют све​то​вой раз​дра​жи​тель в элек​три​че​ский сиг​нал, от них этот сиг​нал пе​ре​да​ет​ся к би​по​ляр​ным клет​кам и да​лее — к ганг​ли​оз​ным клет​кам, ак​со​ны ко​то​рых по​ки​да​ют глаз​ное яб​ло​ко, об​ра​зуя зри​тель​ный нерв.

· Го​ри​зон​таль​ные и амак​ри​но​вые клет​ки от​ве​ча​ют за пер​вич​ную об​ра​бот​ку зри​тель​ной ин​фор​ма​ции, об​ра​зуя вме​сте с ос​таль​ны​ми клет​ка​ми раз​лич​ные ней​рон​ные кон​ту​ры. XE "Сетчатка:строение=<3248>"
Рас​смот​рим не​ко​то​рые из ос​нов​ных ней​рон​ных кон​ту​ров сет​чат​ки.

 XE "Сетчатка:обработка информации+<3249>"Кон​вер​гент​ный кон​тур, ре​цеп​тив​ные по​ля сет​чат​ки и  XE "Острота зрения+<3253>"ост​ро​та зре​ния

 XE "Сетчатка:рецептивные поля+<3251>"На од​ной ганг​ли​оз​ной клет​ке кон​вер​ги​ру​ют (че​рез би​по​ляр​ные клет​ки) не​сколь​ко фо​то​ре​цеп​то​ров (в сред​нем — око​ло 60). Сте​пень этой кон​вер​ген​ции оп​ре​де​ля​ет ве​ли​чи​ну ре​цеп​тив​но​го по​ля сет​чат​ки, а тем са​мым — ост​ро​ту зре​ния. При этом:

·  XE "Зрение:периферическое+<3255>"в пе​ри​фе​ри​че​ских от​де​лах сет​чат​ки, от​ве​чаю​щих за пе​ри​фе​ри​че​ское (бо​ко​вое) зре​ние, эта кон​вер​ген​ция вы​ра​же​на го​раз​до боль​ше (до 600 фо​то​ре​цеп​то​ров на 1 ганг​ли​оз​ную клет​ку), что обес​пе​чи​ва​ет вы​со​кую чув​ст​ви​тель​ность к сла​бо​му све​ту и по​зво​ля​ет бы​ст​ро реа​ги​ро​вать да​же на не​боль​шие из​ме​не​ния ос​ве​щен​но​сти и дви​жу​щие​ся те​ни, од​на​ко не по​зво​ля​ет раз​ли​чать их де​та​ли (ост​ро​та пе​ри​фе​ри​че​ско​го зре​ния ма​ла); XE "Зрение:периферическое=<3256>"
·  XE "Зрение:центральное+<3257>"в цен​траль​ных от​де​лах сет​чат​ки — жел​том пят​не и осо​бен​но цен​траль​ной ям​ке — эта кон​вер​ген​ция поч​ти не вы​ра​же​на («один фо​то​ре​цеп​тор — од​на ганг​ли​оз​ная клет​ка»), что по​зво​ля​ет раз​ли​чать мель​чай​шие де​та​ли объ​ек​тов (ост​ро​та цен​траль​но​го зре​ния ве​ли​ка). XE "Сетчатка:рецептивные поля=<3252>"

 XE "Острота зрения=<3254>"

 XE "Зрение:центральное=<3258>"
 XE "Нейронные контуры:латерального торможения:в сетчатке+<3259>"Кон​тур ла​те​раль​но​го тор​мо​же​ния и вы​де​ле​ние кон​тра​ста

Этот кон​тур под​роб​но рас​смат​ри​вал​ся в гл. 4 (рис. 4.4, Ж). Роль тор​моз​ных ней​ро​нов в кон​ту​ре ла​те​раль​но​го тор​мо​же​ния сет​чат​ки иг​ра​ют го​ри​зон​таль​ные клет​ки. XE "Нейронные контуры:латерального торможения:в сетчатке=<3260>"
 XE "Нейронные контуры:реципрокного торможения:в сетчатке+<3261>"Кон​тур ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния, вы​де​ле​ние цве​тов и про​ти​во​по​лож​ные цве​та

Од​на и та же ганг​ли​оз​ная клет​ка мо​жет воз​бу​ж​дать​ся при ак​ти​ва​ции кол​бо​чек од​но​го цве​та и тор​мо​зить​ся — при воз​бу​ж​де​нии кол​бо​чек дру​го​го цве​та. Та​кие ре​ци​прок​ные со​от​но​ше​ния (гл. 4, рис. 4.4, Е) ха​рак​тер​ны для кол​бо​чек, спек​тры ко​то​рых пе​ре​кры​ва​ют​ся:

· кол​бо​чек крас​но​го цве​та и зе​ле​но​го цве​та;

· кол​бо​чек си​не​го цве​та, с од​ной сто​ро​ны, и крас​но​го и зе​ле​но​го цве​тов — с дру​гой.

 XE "Цвета противоположные+<3263>"В свя​зи с этим вы​де​ля​ют па​ры про​ти​во​по​лож​ных цве​тов:
· крас​ный и зе​ле​ный;

· си​ний и жел​тый (со​че​та​ние крас​но​го и зе​ле​но​го).

Су​ще​ст​во​ва​ние про​ти​во​по​лож​ных цве​тов хо​ро​шо вид​но на при​ме​ре по​сле​до​ва​тель​ных зри​тель​ных кон​тра​стов: ес​ли дол​го смот​реть, на​при​мер, на крас​ный пред​мет, а за​тем пе​ре​вес​ти взгляд на бе​лый лист бу​ма​ги, то этот лист по​ка​жет​ся нам зе​ле​но​ва​тым. XE "Цвета противоположные=<3264>"
Смысл та​ко​го ре​ци​прок​но​го тор​мо​же​ния со​сто​ит, ви​ди​мо, в сле​дую​щем: пред​ста​вим се​бе, что мы смот​рим на крас​ный цвет, ин​тен​сив​ность ко​то​ро​го по​сте​пен​но воз​рас​та​ет. При сла​бом све​те бу​дут воз​бу​ж​дать​ся толь​ко «крас​ные» кол​боч​ки, наи​бо​лее чув​ст​ви​тель​ные к дан​но​му цве​ту. По ме​ре же уве​ли​че​ния си​лы све​та бу​дет ак​ти​ви​ро​вать​ся все боль​шее чис​ло «зе​ле​ных» кол​бо​чек, и цвет бу​дет ка​зать​ся нам все бо​лее оран​же​вым. Для то​го что​бы не бы​ло та​ко​го ис​ка​же​ния цве​тов, сиг​нал от «крас​ных» кол​бо​чек за​тор​ма​жи​ва​ет сиг​нал от «зе​ле​ных» кол​бо​чек. XE "Нейронные контуры:реципрокного торможения:в сетчатке=<3262>"
Вы​де​ле​ние из​ме​не​ний

Важ​ней​шее свой​ст​во об​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции в сет​чат​ке за​клю​ча​ет​ся в том, что боль​шин​ст​во ганг​ли​оз​ных кле​ток в ко​неч​ном сче​те реа​ги​ру​ют не на по​сто​ян​ный уро​вень ос​ве​щен​но​сти со​от​вет​ст​вую​ще​го ре​цеп​тив​но​го по​ля, а на его из​ме​не​ния. Бла​го​да​ря это​му мы реа​ги​ру​ем на дви​жу​щие​ся объ​ек​ты и из​ме​не​ния ос​ве​щен​но​сти, но бы​ст​ро пе​ре​ста​ем вос​при​ни​мать не​под​виж​ные не​из​мен​ные объ​ек​ты (ес​ли толь​ко не «ощу​пы​ва​ем» их по​сто​ян​но гла​за​ми; см. ни​же, разд. «Гла​зо​дви​га​тель​ная сис​те​ма»). Оче​вид​но, что это иг​ра​ет важ​ную при​спо​со​би​тель​ную роль: не​под​виж​ные и не​из​мен​ные объ​ек​ты не име​ют для вы​жи​ва​ния столь боль​шо​го зна​че​ния, как дви​жу​щие​ся (на​при​мер, хищ​ни​ки или жерт​вы). XE "Фоторецепторы=<3227>"

 XE "Сетчатка=<3246>"

 XE "Сетчатка:обработка информации=<3250>"
 XE "Зрительные пути+<3265>"Зри​тель​ные пу​ти и цен​тры

Зри​тель​ная сис​те​ма в сво​ей цен​траль​ной час​ти от​ли​ча​ет​ся от дру​гих сен​сор​ных сис​тем сле​дую​щи​ми осо​бен​но​стя​ми (рис. 17.6):

· путь к ко​ре го​лов​но​го моз​га идет, ми​нуя ствол моз​га, а к ство​лу моз​га от это​го пу​ти от​хо​дят от​дель​ные во​лок​на;

·  XE “Ядро (а):супрахиазмальное+<606>"еще од​на груп​па во​ло​кон идет к суп​ра​хи​аз​маль​но​му яд​ру ги​по​та​ла​му​са для управ​ле​ния био​рит​ма​ми;

· у зри​тель​ной сис​те​мы са​мый слож​ный вспо​мо​га​тель​ный ап​па​рат (дос​та​точ​но пред​ста​вить се​бе, на​при​мер, управ​ле​ние дви​же​ния​ми глаз, не имею​щее ана​ло​гов в дру​гих сен​сор​ных сис​те​мах), тре​бую​щий столь же слож​ной нерв​ной ре​гу​ля​ции. В свя​зи с этим у зри​тель​ной сис​те​мы име​ют​ся осо​бен​но слож​ные эф​фе​рент​ные пу​ти от ко​ры го​лов​но​го моз​га к ство​лу моз​га.

Аф​фе​рент​ные пу​ти

Иду​щие от сет​чат​ки во​лок​на зри​тель​ных нер​вов рас​хо​дят​ся в трех ос​нов​ных на​прав​ле​ни​ях (рис. 17.6):

· к ко​ре го​лов​но​го моз​га (че​рез та​ла​мус) для зри​тель​но​го вос​при​ятия;

· к ство​лу моз​га для пер​вич​но​го реа​ги​ро​ва​ния и управ​ле​ния вспо​мо​га​тель​ны​ми сис​те​ма​ми гла​за;

· к суп​ра​хи​аз​маль​но​му яд​ру ги​по​та​ла​му​са для син​хро​ни​за​ции цир​ка​ди​ан​ных био​рит​мов. XE “Ядро (а):супрахиазмальное=<607>"
Здесь мы рас​смот​рим пу​ти к ко​ре го​лов​но​го моз​га. Пу​ти в ство​лу моз​га раз​би​ра​ют​ся ни​же в разд. «Вспо​мо​га​тель​ные сис​те​мы гла​за», а к суп​ра​хи​аз​маль​но​му яд​ру — в гл. 18, разд. «Сон».

По​сле​до​ва​тель​ность про​ве​де​ния им​пуль​са​ции от сет​чат​ки к ко​ре го​лов​но​го моз​га при​ве​де​на на рис. 17.7.

1. От сет​чат​ки от​хо​дят  XE "Нерв:зрительный<3267>"зри​тель​ные нер​вы, об​ра​зо​ван​ные ак​со​на​ми ганг​ли​оз​ных кле​ток.

2. В об​лас​ти  XE "Зрительный перекрест<3268>"зри​тель​но​го пе​ре​кре​ста ме​ди​аль​ные во​лок​на зри​тель​ных нер​вов пе​ре​кре​щи​ва​ют​ся, а ла​те​раль​ные — нет.

3. От зри​тель​ных пе​ре​кре​стов от​хо​дят  XE "Зрительный тракт<3269>"зри​тель​ные трак​ты.
4. Зри​тель​ные трак​ты пе​ре​клю​ча​ют​ся в ла​те​раль​ных ко​лен​ча​тых те​лах  XE "Таламус:латеральные коленчатые тела<3270>"та​ла​му​са.
5. От ла​те​раль​ных ко​лен​ча​тых тел идут  XE "Зрительная лучистость<3271>"зри​тель​ные лу​чи​сто​сти.
 XE "Кора головного мозга:зрительная зона+<3272>"6. Зри​тель​ные лу​чи​сто​сти окан​чи​ва​ют​ся в  XE "Кора головного мозга:шпорная борозда<3274>"шпор​ной бо​роз​де за​ты​лоч​ной до​ли ко​ры го​лов​но​го моз​га.

По​сколь​ку в об​лас​ти зри​тель​но​го пе​ре​кре​ста пе​ре​кре​щи​ва​ют​ся лишь ме​ди​аль​ные во​лок​на, то по​сле пе​ре​кре​ста зри​тель​ные пу​ти и цен​тры (зри​тель​ные трак​ты, ла​те​раль​ные ко​лен​ча​тые те​ла, зри​тель​ные лу​чи​сто​сти, за​ты​лоч​ные до​ли) не​сут ин​фор​ма​цию от ип​си​ла​те​раль​ной (рас​по​ло​жен​ной с той же сто​ро​ны) по​ло​ви​ны сет​чат​ки ка​ж​до​го гла​за, а сле​до​ва​тель​но — от кон​тра​ла​те​раль​ной (про​ти​во​по​лож​ной) по​ло​ви​ны по​ля зре​ния.

 XE "Таламус:латеральные коленчатые тела+<3275>"Та​ла​ми​че​ский от​дел

Этот от​дел пред​став​лен ла​те​раль​ны​ми ко​лен​ча​ты​ми те​ла​ми та​ла​му​са. Как и для дру​гих сен​сор​ных сис​тем, та​ла​ми​че​ский от​дел от​ве​ча​ет за сен​сор​ную фильт​ра​цию — от​бор зри​тель​ной ин​фор​ма​ции, по​сту​паю​щей в ко​ру го​лов​но​го моз​га. XE "Таламус:латеральные коленчатые тела=<3276>"
Кор​ко​вый от​дел

Кор​ко​вые зри​тель​ные зо​ны, как и все ос​таль​ные сен​сор​ные зо​ны ко​ры, де​лят​ся на пер​вич​ную и вто​рич​ную зри​тель​ную ко​ру. Пер​вич​ная зри​тель​ная ко​ра ло​ка​ли​зо​ва​на в шпор​ной бо​роз​де за​ты​лоч​ной до​ли, ку​да по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция от ла​те​раль​ных ко​лен​ча​тых тел. Эта ко​ра ор​га​ни​зо​ва​на ре​ти​но​то​пи​че​ски — ка​ж​до​му уча​ст​ку ко​ры со​от​вет​ст​ву​ет оп​ре​де​лен​ный уча​сток сет​чат​ки. Вто​рич​ные зо​ны от​ве​ча​ют за рас​по​зна​ва​ние слож​ных об​ра​зов, на​при​мер гео​мет​ри​че​ских фи​гур, на​пи​сан​ных букв, слов и цифр, зна​ко​мых пред​ме​тов и пр. (под​роб​нее см. в гл. 16, разд. « От​де​лы сен​сор​ных сис​тем», и в гл. 18, разд. «Ко​ра го​лов​но​го моз​га».

Эф​фе​рент​ные пу​ти к ство​лу моз​га

 XE "Кора головного мозга:центр произвольных движений глаз+<3277>"Эти пу​ти обес​пе​чи​ва​ют управ​ле​ние вспо​мо​га​тель​ны​ми сис​те​ма​ми гла​за. Они идут от двух от​де​лов ко​ры го​лов​но​го моз​га:

·  XE "Кора головного мозга:префронтальная+<3279>"от пре​фрон​таль​ной ко​ры, а имен​но от цен​тра про​из​воль​ных дви​же​ний глаз (гл. 18, разд. «Ко​ра го​лов​но​го моз​га»); XE "Кора головного мозга:центр произвольных движений глаз=<3278>"

 XE "Кора головного мозга:префронтальная=<3280>"
· от зри​тель​ной зо​ны за​ты​лоч​ной до​ли. Та​ким об​ра​зом, зри​тель​ная ко​ра вы​пол​ня​ет не толь​ко чув​ст​ви​тель​ные, но и дви​га​тель​ные функ​ции. XE "Зрительные пути=<3266>" XE "Кора головного мозга:зрительная зона=<3273>"
 XE "Ствол мозга:управление вспомогательными системами глаза+<3281>"Вспо​мо​га​тель​ные сис​те​мы гла​за

Ство​ло​вые цен​тры управ​ле​ния

Три ос​нов​ные вспо​мо​га​тель​ные сис​те​мы гла​за — ре​гу​ля​ция про​све​та зрач​ка, ре​гу​ля​ция кри​виз​ны хру​ста​ли​ка и ре​гу​ля​ция дви​же​ний глаз — не​раз​рыв​но свя​за​ны ме​ж​ду со​бой и все​гда ра​бо​та​ют од​но​вре​мен​но. В свя​зи с этим все три сис​те​мы име​ют еди​ные цен​тры управ​ле​ния, рас​по​ло​жен​ные в ство​ле моз​га.

· Ос​нов​ные вхо​ды ство​ло​вых сис​тем управ​ле​ния вспо​мо​га​тель​ным ап​па​ра​том гла​за:

· от сет​чат​ки;
· от ко​ры го​лов​но​го моз​га (пре​фрон​таль​ной ко​ры и зри​тель​ной ко​ры — см. вы​ше, разд. «Эф​фе​рент​ные пу​ти к ство​лу моз​га»).

 XE "Четверохолмие+<3331>"

 XE “Ядро (а):претектальные+<608>"Оба этих вхо​да за​кан​чи​ва​ют​ся в пре​тек​таль​ных яд​рах и верх​них хол​ми​ках чет​ве​ро​хол​мия.

· Кро​ме то​го, име​ют​ся и иные вхо​ды, глав​ные из ко​то​рых:

· вес​ти​бу​ляр​ный — для управ​ле​ния взо​ром при по​во​ро​тах и на​кло​нах го​ло​вы;

· слу​хо​вой — для ус​та​нов​ки взо​ра в сто​ро​ну вне​зап​но​го зву​ко​во​го раз​дра​жи​те​ля.

· Ос​нов​ные цен​тры:

· пре​тек​таль​ные яд​ра (пре​тек​таль​ная об​ласть — это об​ласть на гра​ни​це ме​ж​ду сред​ним и про​ме​жу​точ​ным моз​гом); XE “Ядро (а):претектальные=<609>"
· верх​ние хол​ми​ки чет​ве​ро​хол​мия; XE "Четверохолмие=<3332>"
·  XE “Ядро (а):Вестфаля—Эдингера+<611>"яд​ро Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра (до​ба​воч​ное яд​ро гла​зо​дви​га​тель​но​го нер​ва, яд​ро Яку​бо​ви​ча);

·  XE "Ядро (а):управляющие глазодвигательными мышцами+<3285>"яд​ра, управ​ляю​щие гла​зо​дви​га​тель​ны​ми мыш​ца​ми.
· Ос​нов​ные вы​хо​ды:

· к рес​нич​ной мыш​це, ре​гу​ли​рую​щей кри​виз​ну хру​ста​ли​ка, — от яд​ра Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра;

· к сфинк​те​ру зрач​ка, ре​гу​ли​рую​ще​му про​свет зрач​ка, — так​же от яд​ра Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра;

· к гла​зо​дви​га​тель​ным мыш​цам — от ядер, управ​ляю​щих гла​зо​дви​га​тель​ны​ми мыш​ца​ми. XE "Ядро (а):управляющие глазодвигательными мышцами=<3286>"
 XE "Зрачки:регуляция просвета+<3287>"Ре​гу​ля​ция про​све​та зрач​ка

Ре​гу​ля​ция про​све​та зрач​ка обес​пе​чи​ва​ет оп​ти​маль​ную ве​ли​чи​ну све​то​во​го по​то​ка, па​даю​ще​го на сет​чат​ку. Это не​об​хо​ди​мо пре​ж​де все​го при из​ме​не​нии ос​ве​щен​но​сти, но так​же при не​ко​то​рых дру​гих си​туа​ци​ях (из​ме​не​нии рас​стоя​нии до объ​ек​та, стрес​се и пр.).

Ре​гу​ля​ция про​све​та зрач​ка осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет двух мышц:

·  XE "Зрачки:дилататор+<3291>"

 XE "Зрачки:сфинктер+<3293>"ди​ла​та​то​ра зрач​ка;
· сфинк​те​ра зрач​ка.
Ин​нер​ва​ция этих двух мышц осу​ще​ст​в​ля​ет​ся ве​ге​та​тив​ны​ми нер​ва​ми (рис. 17.8).

· Ди​ла​та​тор зрач​ка ин​нер​ви​ру​ет​ся сим​па​ти​че​ски​ми нер​ва​ми:

· те​ла пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов за​ле​га​ют в бо​ко​вых ро​гах спин​но​го моз​га на уров​не пер​во​го груд​но​го сег​мен​та;

· те​ла по​стганг​лио​нар​ных ней​ро​нов за​ле​га​ют в верх​нем шей​ном  XE "Ганглии:верхний шейный<3493>"ганг​лии.

· Сфинк​тер зрач​ка ин​нер​ви​ру​ет​ся па​ра​сим​па​ти​че​ски​ми нер​ва​ми:

· те​ла пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов за​ле​га​ют в яд​ре Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра (до​ба​воч​ном яд​ре гла​зо​дви​га​тель​но​го нер​ва);

· ак​со​ны пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов идут в со​ста​ве гла​зо​дви​га​тель​но​го нер​ва;

·  XE "Ганглии:ресничный+<3495>"те​ла по​стганг​лио​нар​ных ней​ро​нов за​ле​га​ют в рес​нич​ном ганг​лии.

 XE "Рефлексы:зрачковые+<3359>"

 XE "Зрачки:рефлексы+<3289>"Зрач​ко​вые реф​лек​сы

Реф​лекс на из​ме​не​ние ос​ве​щен​но​сти

Это глав​ный зрач​ко​вый реф​лекс. По​сколь​ку для оцен​ки сте​пе​ни ос​ве​щен​но​сти нет не​об​хо​ди​мо​сти в ко​ре го​лов​но​го моз​га, этот реф​лекс за​мы​ка​ет​ся в пре​де​лах ство​ла моз​га. Его реф​лек​тор​ная ду​га сле​дую​щая (рис. 17.8): сет​чат​ка — пре​тек​таль​ные яд​ра — яд​ро Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра — рес​нич​ный ганг​лий — сфинк​тер зрач​ка. XE "Ганглии:ресничный=<3496>"
 XE "Зрачки:реакция на свет+<3295>"

 XE “Ядро (а):претектальные+<613>"Бла​го​да​ря то​му что пре​тек​таль​ные яд​ра ин​нер​ви​ру​ют яд​ра Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра с обе​их сто​рон, из​ме​не​ние ос​ве​щен​но​сти од​но​го гла​за влия​ет на про​свет зрач​ка не толь​ко это​го гла​за (пря​мая ре​ак​ция на свет), но и про​ти​во​по​лож​но​го гла​за (со​дру​же​ст​вен​ная ре​ак​ция на свет). XE “Ядро (а):претектальные=<614>"
 XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на зрачки+<3297>"Этот реф​лекс опо​сре​до​ван толь​ко па​ра​сим​па​ти​че​ски​ми нер​ва​ми, ин​нер​ви​рую​щи​ми сфинк​тер зрач​ка, по​это​му:

· су​же​ние зрач​ка при уве​ли​че​нии ос​ве​щен​но​сти обу​слов​ле​но по​вы​ше​ни​ем то​ну​са па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов и со​кра​ще​ни​ем сфинк​те​ра зрач​ка;

· рас​ши​ре​ние зрач​ка при уве​ли​че​нии ос​ве​щен​но​сти обу​слов​ле​но сни​же​ни​ем то​ну​са па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов и рас​слаб​ле​ни​ем сфинк​те​ра зрач​ка. XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на зрачки=<3298>"
 XE "Симпатическая нервная система:влияние на зрачки+<3299>"Что же ка​са​ет​ся ди​ла​та​то​ра зрач​ка и его сим​па​ти​че​ской ин​нер​ва​ции, то они обу​слов​ли​ва​ют рас​ши​ре​ние зрач​ка при бо​ли, стрес​се и пр. (см. ни​же). XE "Зрачки:реакция на свет=<3296>"

 XE "Симпатическая нервная система:влияние на зрачки=<3300>"
Про​чие реф​лек​сы

Су​ще​ст​ву​ет мно​же​ст​во дру​гих зрач​ко​вых реф​лек​сов, из ко​то​рых сле​ду​ет от​ме​тить:

· зрач​ко​вый реф​лекс на  XE "Аккомодация:глаза<3301>"ак​ко​мо​да​цию (су​же​ние зрач​ка при уве​ли​че​нии кри​виз​ны хру​ста​ли​ка);

· зрач​ко​вый реф​лекс на  XE "Конвергенция<3302>"кон​вер​ген​цию (су​же​ние зрач​ка при кон​вер​ген​ции глаз);

· зрач​ко​вый реф​лекс на боль (рас​ши​ре​ние зрач​ка; опо​сре​до​ва​но сим​па​ти​че​ски​ми влия​ния​ми на ди​ла​та​тор зрач​ка). XE "Зрачки:регуляция просвета=<3288>"

 XE "Зрачки:рефлексы=<3290>"

 XE "Зрачки:сфинктер=<3294>"

 XE "Зрачки:дилататор=<3292>"

 XE "Рефлексы:зрачковые=<3360>"
 XE "Аккомодация:глаза+<3305>"Ре​гу​ля​ция кри​виз​ны хру​ста​ли​ка

Как уже го​во​ри​лось, при при​бли​же​нии пред​ме​та к лин​зе точ​ка схо​ж​де​ния лу​чей от​да​ля​ет​ся от фо​кус​но​го рас​стоя​ния (рис. 17.2, В). Та​ким об​ра​зом, при рас​смат​ри​ва​нии близ​ко рас​по​ло​жен​ных пред​ме​тов лу​чи от них мог​ли бы фо​ку​си​ро​вать​ся по​за​ди сет​чат​ки, что при​ве​ло бы к не​рез​ко​сти изо​бра​же​ния. Что​бы это​го не бы​ло, хру​ста​лик спо​со​бен из​ме​нять свою кри​виз​ну: чем бли​же пред​мет, тем бо​лее вы​пук​лым ста​но​вит​ся хру​ста​лик, боль​ше его пре​лом​ляю​щая си​ла и, со​от​вет​ст​вен​но, ко​ро​че фо​кус​ное рас​стоя​ние (рис. 17.9). Это яв​ле​ние на​зы​ва​ет​ся ак​ко​мо​да​ци​ей.
 XE "Циннова связка+<3309>"

 XE "Ресничная мышца+<3311>"Ме​ха​низм ак​ко​мо​да​ции со​сто​ит в сле​дую​щем (рис. 17.10):

· хру​ста​лик под​ве​шен на на​тя​ну​тых во​лок​нах цин​но​вой связ​ки (рес​нич​но​го поя​ска), от​хо​дя​щих от рес​нич​но​го те​ла. В от​сут​ст​вие ак​ко​мо​да​ции эти во​лок​на рас​тя​ги​ва​ют кап​су​лу хру​ста​ли​ка, и в ре​зуль​та​те хру​ста​лик уп​ло​щен;

· в ос​но​ва​ние во​ло​кон цин​но​вой связ​ки впле​те​ны во​лок​на рес​нич​ной мыш​цы — ме​ри​дио​наль​ные и кру​го​вые;

· со​кра​ще​ние рес​нич​ной мыш​цы при​во​дит к то​му, что диа​метр ос​но​ва​ния цин​но​вой связ​ки, имею​ще​го фор​му коль​ца, умень​ша​ет​ся (из-за со​кра​ще​ния ме​ри​дио​наль​ных во​ло​кон рес​нич​ной мыш​цы ос​но​ва​ние цин​но​вой связ​ки сме​ща​ет​ся впе​ред, а из-за со​кра​ще​ния кру​го​вых во​ло​кон коль​цо су​жа​ет​ся). Все это при​во​дит к то​му, что во​лок​на цин​но​вой связ​ки рас​слаб​ля​ют​ся, пе​ре​ста​ют рас​тя​ги​вать кап​су​лу хру​ста​ли​ка и хру​ста​лик ста​но​вит​ся бо​лее вы​пук​лым — его пре​лом​ляю​щая си​ла уве​ли​чи​ва​ет​ся.

 XE "Ганглии:ресничный+<3497>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на кривизну хрусталика+<3313>"Рес​нич​ная мыш​ца ин​нер​ви​ру​ет​ся так же, как и сфинк​тер зрач​ка — па​ра​сим​па​ти​че​ски​ми во​лок​на​ми из яд​ра Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра, иду​щи​ми в со​ста​ве гла​зо​дви​га​тель​но​го нер​ва к рес​нич​но​му ганг​лию. Воз​бу​ж​де​ние этих во​ло​кон при​во​дит к со​кра​ще​нию рес​нич​ной мыш​цы и ак​ко​мо​да​ции.  XE "Ресничная мышца=<3312>"

 XE "Циннова связка=<3310>"

 XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на кривизну хрусталика=<3314>"
 XE "Рефлексы:аккомодационный+<3361>"Ак​ко​мо​да​ци​он​ный реф​лекс тре​бу​ет уча​стия зри​тель​ной ко​ры, так как толь​ко здесь оце​ни​ва​ет​ся рез​кость изо​бра​же​ния. Та​ким об​ра​зом, ду​га ак​ко​мо​да​ци​он​но​го реф​лек​са сле​дую​щая (рис. 17.11): сет​чат​ка — ла​те​раль​ное ко​лен​ча​тое те​ло — зри​тель​ная ко​ра —  XE “Ядро (а):претектальные<615>"пре​тек​таль​ные яд​ра — яд​ро Вест​фа​ля—Эдин​ге​ра — рес​нич​ный ганг​лий — рес​нич​ная мыш​ца. XE “Ядро (а):Вестфаля—Эдингера=<612>"

 XE "Аккомодация:глаза=<3306>"

 XE "Рефлексы:аккомодационный=<3362>"

 XE "Ганглии:ресничный=<3498>"
 XE "Глаз:движения+<3315>"Гла​зо​дви​га​тель​ная сис​те​ма

Дви​же​ния глаз

Эти дви​же​ния слож​ны и раз​но​об​раз​ны, здесь мы пе​ре​чис​лим лишь важ​ней​шие из них. Ос​нов​ные дви​же​ния глаз долж​ны обес​пе​чи​вать:

· рас​смат​ри​ва​ние объ​ек​та, то есть:

· фик​са​цию взо​ра на объ​ек​те;

· по​сто​ян​ные мел​кие дви​же​ния глаз — так на​зы​вае​мые  XE "Саккады<3327>"сак​ка​ды («ощу​пы​ва​ние» объ​ек​та гла​за​ми): как ука​зы​ва​лось вы​ше, не​под​виж​ные объ​ек​ты мы бы​ст​ро пе​ре​ста​ем вос​при​ни​мать, зна​чит, при рас​смат​ри​ва​нии та​ко​го объ​ек​та дви​гать​ся от​но​си​тель​но не​го долж​ны гла​за;

· пе​ре​не​се​ние взо​ра на но​вый объ​ект;

· сле​же​ние за дви​жу​щим​ся объ​ек​том;

· бы​строе реа​ги​ро​ва​ние на вне​зап​ный раз​дра​жи​тель (пе​ре​не​се​ние на не​го взо​ра);

· удер​жа​ние взо​ра на объ​ек​те при дви​же​ни​ях го​ло​вы;

· вер​гент​ные дви​же​ния:

·  XE "Конвергенция<3317>"кон​вер​ген​цию — схо​ж​де​ние глаз при рас​смат​ри​ва​нии близ​ко рас​по​ло​жен​ных объ​ек​тов;

·  XE "Дивергенция<3318>"ди​вер​ген​цию — рас​хо​ж​де​ние глаз при рас​смат​ри​ва​нии от​да​лен​ных объ​ек​тов.

 XE "Мышцы:глазодвигательные+<3319>"Гла​зо​дви​га​тель​ные мыш​цы и нер​вы

Дви​же​ния ка​ж​до​го гла​за управ​ля​ют​ся тре​мя па​ра​ми ан​та​го​ни​сти​че​ских мышц (рис. 17.12):

· верх​ней и ниж​ней пря​мы​ми, пе​ре​ме​щаю​щи​ми глаз в вер​ти​каль​ном на​прав​ле​нии;

· ме​ди​аль​ной и ла​те​раль​ной пря​мы​ми, пе​ре​ме​щаю​щи​ми глаз в го​ри​зон​таль​ном на​прав​ле​нии;

· верх​ней и ниж​ней ко​сы​ми, вра​щаю​щи​ми глаз во​круг оси (это не​об​хо​ди​мо для удер​жа​ния глаз​ных по​лей в вер​ти​каль​ном по​ло​же​нии при на​кло​нах го​ло​вы).

Эти мыш​цы ин​нер​ви​ру​ют​ся:

· верх​няя ко​сая мыш​ца —  XE "Нерв:блоковый<3321>"бло​ко​вым нер​вом (IV па​ра че​реп​ных нер​вов);

· ла​те​раль​ная пря​мая мыш​ца —  XE "Нерв:отводящий<3322>"от​во​дя​щим нер​вом (VI па​ра че​реп​ных нер​вов);

· ос​таль​ные мыш​цы —  XE "Нерв:глазодвигательный<3323>"гла​зо​дви​га​тель​ным нер​вом (III па​ра че​реп​ных нер​вов). XE "Мышцы:глазодвигательные=<3320>"
Гла​зо​дви​га​тель​ные ство​ло​вые цен​тры

Эти цен​тры вклю​ча​ют (рис. 17.13):

·  XE “Ядро (а):претектальные+<616>"пре​тек​таль​ные яд​ра;

· верх​ние хол​ми​ки  XE "Четверохолмие<3324>"чет​ве​ро​хол​мия;

·  XE "Ядро (а):управляющие глазодвигательными мышцами<3325>"яд​ра, управ​ляю​щие гла​зо​дви​га​тель​ны​ми мыш​ца​ми:

· гла​зо​дви​га​тель​но​го нер​ва;

· бло​ко​во​го нер​ва;

· от​во​дя​ще​го нер​ва.

Все эти цен​тры, а так​же вес​ти​бу​ляр​ные яд​ра и яд​ра мышц шеи, со​еди​не​ны  XE "Медиальный продольный пучок<3326>"ме​ди​аль​ным про​доль​ным пуч​ком; кро​ме то​го, он со​еди​ня​ет яд​ра, рас​по​ло​жен​ные с ле​вой и пра​вой сто​ро​ны, обес​пе​чи​вая со​дру​же​ст​вен​ные дви​же​ния глаз.
Ос​нов​ные вхо​ды гла​зо​дви​га​тель​ных цен​тров:

· от сет​чат​ки;

· от зри​тель​ной зо​ны за​ты​лоч​ной ко​ры;

· от цен​тра про​из​воль​ных дви​же​ний глаз в пре​фрон​таль​ной ко​ре;

· от  XE “Ядро (а):вестибулярные<639>"вес​ти​бу​ляр​ных ядер.

 XE "Рефлексы:глазодвигательные+<3363>"Гла​зо​дви​га​тель​ные реф​лек​сы

Фик​са​ция взо​ра

Осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет об​рат​ной свя​зи от зри​тель​ной ко​ры за​ты​лоч​ной до​ли. Та​ким об​ра​зом, ду​га реф​лек​са фик​са​ции взо​ра сле​дую​щая: сет​чат​ка — ла​те​раль​ное ко​лен​ча​тое те​ло — зри​тель​ная ко​ра — верх​ние хол​ми​ки чет​ве​ро​хол​мия — яд​ра нер​вов гла​зо​дви​га​тель​ных мышц.

Пе​ре​не​се​ние взо​ра

Осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет пу​тей, иду​щих от пре​фрон​таль​ной ко​ры (цен​тра про​из​воль​ных дви​же​ний глаз) к пре​тек​таль​ным яд​рам и да​лее — к яд​рам нер​вов гла​зо​дви​га​тель​ных мышц. XE “Ядро (а):претектальные=<617>"
Сле​же​ние за дви​жу​щим​ся объ​ек​том

Как и фик​са​ция взо​ра, осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет об​рат​ной свя​зи от зри​тель​ной ко​ры за​ты​лоч​ной до​ли; ду​га реф​лек​са опи​са​на вы​ше в разд. «Фик​са​ция взо​ра».

Реа​ги​ро​ва​ние на вне​зап​ный раз​дра​жи​тель

 XE "Рефлексы:четверохолмный+<3333>"Это реа​ги​ро​ва​ние пред​став​ля​ет со​бой по​во​рот го​ло​вы и глаз в сто​ро​ну вне​зап​но​го раз​дра​жи​те​ля — зву​ко​во​го или све​то​во​го. Дан​ный реф​лекс за​мы​ка​ет​ся че​рез чет​ве​ро​хол​мие и по​то​му на​зы​ва​ет​ся чет​ве​ро​холм​ным реф​лек​сом. Его ду​га сле​дую​щая:

· для све​то​вых раз​дра​жи​те​лей: сет​чат​ка — верх​ние хол​ми​ки чет​ве​ро​хол​мия — яд​ра нер​вов гла​зо​дви​га​тель​ных мышц и (че​рез ме​ди​аль​ный про​доль​ный пу​чок) мышц шеи;

· для зву​ко​вых раз​дра​жи​те​лей (см. ни​же, разд. «Слух»): улит​ка—  XE “Ядро (а):улитковые<618>"улит​ко​вые яд​ра про​дол​го​ва​то​го моз​га — ниж​ние хол​ми​ки чет​ве​ро​хол​мия — верх​ние хол​ми​ки чет​ве​ро​хол​мия, да​лее так же, как для све​то​вых раз​дра​жи​те​лей. XE "Рефлексы:четверохолмный=<3334>"
Удер​жа​ние взо​ра на объ​ек​те при дви​же​ни​ях го​ло​вы

 XE “Ядро (а):вестибулярные+<619>"Эта груп​па реф​лек​сов, на​зы​вае​мая  XE "Рефлексы:вестибулоокулярные+<3335>"вес​ти​бу​ло​оку​ляр​ны​ми реф​лек​са​ми, осу​ще​ст​в​ля​ет​ся за счет свя​зей ме​ж​ду вес​ти​бу​ляр​ны​ми яд​ра​ми, вос​при​ни​маю​щи​ми ин​фор​ма​цию о дви​же​ни​ях го​ло​вы, и яд​ра​ми нер​вов гла​зо​дви​га​тель​ных мышц; дан​ные свя​зи опо​сре​до​ва​ны ме​ди​аль​ным про​доль​ным пуч​ком. Ду​га вес​ти​бу​ло​оку​ляр​ных реф​лек​сов сле​дую​щая: вес​ти​бу​ляр​ный ап​па​рат — вес​ти​бу​ляр​ные яд​ра — яд​ра нер​вов гла​зо​дви​га​тель​ных мышц. XE “Ядро (а):вестибулярные=<620>"
 XE "Нистагм+<712>"Важ​ней​шим вес​ти​бу​ло​оку​ляр​ным реф​лек​сом яв​ля​ет​ся нис​тагм. Он пред​став​ля​ет со​бой мед​лен​ное дви​же​ние глаз в од​ну сто​ро​ну, сме​няю​щее​ся бы​ст​рым скач​ком в об​рат​ную сто​ро​ну. Нис​тагм по​зво​ля​ет удер​жи​вать взор в по​сто​ян​ном на​прав​ле​нии при вра​ще​нии го​ло​вы (го​ло​ва вра​ща​ет​ся в од​ну сто​ро​ну, гла​за — в про​ти​во​по​лож​ную); в про​тив​ном слу​чае при та​ком вра​ще​нии ок​ру​жаю​щий мир пред​став​лял бы со​бой не​раз​бор​чи​вое мель​ка​ние. Нис​тагм вклю​ча​ет две фа​зы:

· мед​лен​ную ство​ло​вую (плав​ное сме​ще​ние глаз), пред​став​ляю​щую со​бой соб​ст​вен​но вес​ти​бу​ло​оку​ляр​ный реф​лекс;

· бы​ст​рую кор​ко​вую (ска​чок в про​ти​во​по​лож​ном на​прав​ле​нии), обу​слов​лен​ную ко​ман​да​ми из пре​фрон​таль​ной ко​ры.

Важ​ное кли​ни​че​ское зна​че​ние име​ет по​яв​ле​ние па​то​ло​ги​че​ско​го нис​таг​ма (в от​сут​ст​вие вра​ще​ний го​ло​вы и дви​жу​щих​ся объ​ек​тов) и ис​сле​до​ва​ние его мед​лен​ной и бы​ст​рой фаз. XE "Нистагм=<713>"

 XE "Рефлексы:вестибулоокулярные=<3336>"
Вер​гент​ные дви​же​ния

Как и фик​са​ция взо​ра, осу​ще​ст​в​ля​ют​ся за счет об​рат​ной свя​зи от зри​тель​ной ко​ры за​ты​лоч​ной до​ли; ду​га реф​лек​са опи​са​на вы​ше в разд. «Фик​са​ция взо​ра». XE "Глаз:движения=<3316>"

 XE "Рефлексы:глазодвигательные=<3364>"
Слез​ный ап​па​рат и ве​ки

 XE "Слезоотделение+<3337>"Слез​ный ап​па​рат

Слез​ные же​ле​зы ин​нер​ви​ру​ют​ся ве​ге​та​тив​ны​ми нер​ва​ми.

· Па​ра​сим​па​ти​че​ские нер​вы:

· те​ла пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов на​хо​дят​ся в про​дол​го​ва​том моз​ге в  XE “Ядро (а):слезное<621>"слез​ном яд​ре, рас​по​ло​жен​ном ря​дом с верх​ним слю​но​от​де​ли​тель​ным ядром ли​це​во​го нер​ва;

· ак​со​ны пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов идут в со​ста​ве про​ме​жу​точ​но​го нер​ва, вхо​дя​ще​го в со​став ли​це​во​го нер​ва;

· те​ла по​стганг​лио​нар​ных ней​ро​нов на​хо​дят​ся в  XE "Ганглии:крылонебный<3499>"кры​ло​неб​ном ганг​лии; от​сю​да по​стганг​лио​нар​ные во​лок​на идут к слез​ной же​ле​зе в со​ста​ве вет​вей трой​нич​но​го нер​ва.

· Сим​па​ти​че​ские нер​вы:

· те​ла пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов за​ле​га​ют в бо​ко​вых ро​гах спин​но​го моз​га на уров​не пер​во​го груд​но​го сег​мен​та;

· те​ла по​стганг​лио​нар​ных ней​ро​нов за​ле​га​ют в верх​нем шей​ном  XE "Ганглии:верхний шейный<3500>"ганг​лии.

 XE "Парасимпатическая нервная система:влияние на слезоотделение<3341>"Воз​бу​ж​де​ние па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов при​во​дит к по​вы​ше​нию сле​зо​от​де​ле​ния. Эф​фек​ты сим​па​ти​че​ских нер​вов спор​ны. XE "Слезоотделение=<3338>"
 XE "Веки+<3342>"Ве​ки

Дви​же​ния век вклю​ча​ют:

· дли​тель​ное под​дер​жа​ние верх​не​го ве​ка в под​ня​том (при бодр​ст​во​ва​нии) или опу​щен​ном (во сне) со​стоя​нии;

·  XE "Мигание+<3344>"ми​га​ние.
· Дли​тель​ное под​дер​жа​ние верх​не​го ве​ка в под​ня​том со​стоя​нии обу​слов​ле​но то​ну​сом  XE "Мышцы:поднимающая верхнее веко<3346>"мыш​цы, под​ни​маю​щей верх​нее ве​ко. Эта мыш​ца со​сто​ит из по​пе​реч​но​по​ло​са​тых и глад​ких во​ло​кон; по​след​ние ин​нер​ви​ру​ют​ся сим​па​ти​че​ски​ми во​лок​на​ми из верх​не​го шей​но​го  XE "Ганглии:верхний шейный<3501>"ганг​лия (те​ла пре​ганг​лио​нар​ных ней​ро​нов — в бо​ко​вых ро​гах пер​во​го груд​но​го сег​мен​та).

На​ру​ше​ни​ем сим​па​ти​че​ской ин​нер​ва​ции дан​ной мыш​цы объ​яс​ня​ет​ся птоз (опу​ще​ние верх​не​го ве​ка) при син​дро​ме  XE "Горнера синдром<3352>"Гор​не​ра, воз​ни​каю​щем при по​ра​же​нии со​от​вет​ст​вую​щих сим​па​ти​че​ских нер​вов.

· Ми​га​ние обу​слов​ле​но пе​рио​ди​че​ски​ми со​кра​ще​ния​ми  XE "Мышцы:круговая глаза<3347>"кру​го​вой мыш​цы гла​за. Ми​га​ние и сле​зо​от​де​ле​ние мож​но срав​нить с ра​бо​той стек​ло​омы​ва​те​лей и «двор​ни​ков» в ав​то​мо​би​ле: слез​ная жид​кость нуж​на, что​бы смы​вать мел​кие час​ти​цы с ро​го​ви​цы и скле​ры, а ми​га​ние рас​пре​де​ля​ет слез​ную жид​кость по по​верх​но​сти ро​го​ви​цы и скле​ры и спо​соб​ст​ву​ет ее уда​ле​нию че​рез слез​ные пу​ти. Ми​га​ние про​ис​хо​дит:

· пе​рио​ди​че​ски;

· в от​вет на зри​тель​ные, рез​кие слу​хо​вые и про​чие раз​дра​жи​те​ли —  XE "Рефлексы:мигательный<3348>"ми​га​тель​ный реф​лекс. Важ​ной раз​но​вид​но​стью ми​га​тель​но​го реф​лек​са яв​ля​ет​ся  XE "Рефлексы:роговичный<3349>"ро​го​вич​ный реф​лекс, воз​ни​каю​щий в от​вет на раз​дра​же​ние ро​го​ви​цы (на​при​мер, ват​кой). XE "Веки=<3343>"

 XE "Мигание=<3345>"
 XE "Водянистая влага+<3350>"Внут​ри​глаз​ная жид​кость

Внут​ри​глаз​ная жид​кость — во​дя​ни​стая вла​га — за​пол​ня​ет про​стран​ст​во ме​ж​ду хру​ста​ли​ком и ро​го​ви​цей (пе​ред​нюю и зад​нюю ка​ме​ры гла​за). Она обес​пе​чи​ва​ет, в ча​ст​но​сти, не​об​хо​ди​мое для под​дер​жа​ния фор​мы гла​за внут​ри​глаз​ное  XE "Давление:внутриглазное<3353>"дав​ле​ние.
Во​дя​ни​стая вла​га сек​ре​ти​ру​ет​ся  XE "Ресничное тело<3354>"рес​нич​ным те​лом, а вса​сы​ва​ет​ся в кровь в об​лас​ти  XE "Радужно-роговичный угол<3355>"ра​дуж​но-ро​го​вич​но​го уг​ла (об​лас​ти кон​так​та ра​дуж​ки и ро​го​ви​цы).

В слу​чае, ес​ли сек​ре​ция во​дя​ни​стой вла​ги пре​об​ла​да​ет над ее вса​сы​ва​ни​ем, по​вы​ша​ет​ся внут​ри​глаз​ное дав​ле​ние и раз​ви​ва​ет​ся  XE "Глаукома<3356>"глау​ко​ма. XE "Водянистая влага=<3351>"
 XE "Рефлексы:глазные+<3357>"Кли​ни​че​ское зна​че​ние глаз​ных реф​лек​сов

По​сколь​ку боль​шин​ст​во глаз​ных реф​лек​сов за​мы​ка​ют​ся в ство​ле моз​га или вклю​ча​ют ство​ло​вые струк​ту​ры, ис​сле​до​ва​ние глаз​ных реф​лек​сов по​зво​ля​ет оце​нить со​стоя​ние ство​ла моз​га. Учи​ты​вая же, что имен​но в ство​ле моз​га за​ле​га​ют жиз​нен​но важ​ные цен​тры (ды​ха​тель​ный и сер​деч​но-со​су​ди​стый), а так​же ак​ти​ви​рую​щие сис​те​мы моз​га, от​ве​чаю​щие за под​дер​жа​ние соз​на​ния (ре​ти​ку​ляр​ная фор​ма​ция; гл. 18, разд. «Ак​ти​ва​ция моз​га»), это ис​сле​до​ва​ние име​ет важ​ней​шее зна​че​ние не толь​ко для нев​ро​ло​гии, но и для всех ме​ди​цин​ских дис​ци​п​лин. К глаз​ным реф​лек​сам, при​ме​няе​мым для оцен​ки со​стоя​ния ство​ла моз​га, от​но​сят​ся:

·  XE "Рефлексы:зрачковые<3365>"зрач​ко​вые (на свет и на боль);

·  XE "Рефлексы:глазодвигательные<3366>"гла​зо​дви​га​тель​ные (осо​бен​но  XE "Рефлексы:вестибулоокулярные<3367>"вес​ти​бу​ло​оку​ляр​ные);

·  XE "Рефлексы:мигательный<3368>"ми​га​тель​ный (в ча​ст​но​сти,  XE "Рефлексы:роговичный<3369>"ро​го​вич​ный). XE "Зрение=<3201>"

 XE "Ствол мозга:управление вспомогательными системами глаза=<3282>"

 XE "Рефлексы:глазные=<3358>"
 XE "Слух+<3370>"Слух

Ор​ган слу​ха

Ор​ган слу​ха со​сто​ит из:

· на​руж​но​го уха;

· сред​не​го уха;

· внут​рен​не​го уха.

На​руж​ное и сред​нее ухо от​ве​ча​ют за про​ве​де​ние зву​ка к внут​рен​не​му уху, внут​рен​нее ухо — за сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние.

На​руж​ное и сред​нее ухо

Строе​ние

 XE "Ухо:наружное+<3372>"На​руж​ное ухо

На​руж​ное ухо вклю​ча​ет (рис. 17.14):

· уш​ную ра​ко​ви​ну;

· на​руж​ный слу​хо​вой про​ход;

·  XE "Барабанная перепонка<3374>"ба​ра​бан​ную пе​ре​пон​ку.

 XE "Ухо:среднее+<3375>"Сред​нее ухо

Сред​нее ухо вклю​ча​ет (рис. 17.14):

· ба​ра​бан​ную по​лость;

· рас​по​ло​жен​ные в этой по​лос​ти  XE "Слуховые косточки+<3377>"слу​хо​вые кос​точ​ки:
· мо​ло​то​чек;

· на​ко​валь​ню;

· стре​меч​ко.

Слу​хо​вые кос​точ​ки об​ра​зу​ют цепь, со​еди​няю​щую на​руж​ное ухо с внут​рен​ним: ру​ко​ят​ка мо​ло​точ​ка со​еди​не​на с ба​ра​бан​ной пе​ре​пон​кой, а ос​но​ва​ние стре​меч​ка встав​ле​но в  XE "Овальное окно+<3379>"оваль​ное ок​но — от​вер​стие, от​кры​ваю​щее​ся в пред​две​рие внут​рен​не​го уха (см. ни​же).

По​ми​мо оваль​но​го ок​на, ба​ра​бан​ная по​лость гра​ни​чит с внут​рен​ним ухом по​сред​ст​вом  XE "Круглое окно<3381>"круг​ло​го ок​на — от​вер​стия, за​тя​ну​то​го мем​бра​ной.

Ба​ра​бан​ная по​лость со​еди​ня​ет​ся с глот​кой по​сред​ст​вом  XE "Евстахиева труба<3382>"ев​ста​хие​вой (слу​хо​вой) тру​бы. Бла​го​да​ря это​му в ба​ра​бан​ной по​лос​ти под​дер​жи​ва​ет​ся дав​ле​ние, рав​ное ат​мо​сфер​но​му.

Функ​ция

На​зна​че​ние на​руж​но​го и сред​не​го уха — пе​ре​да​ча зву​ко​вых ко​ле​ба​ний к внут​рен​не​му уху. Эта пе​ре​да​ча ха​рак​те​ри​зу​ет​ся, в ча​ст​но​сти:

· уси​ле​ни​ем зву​ко​во​го дав​ле​ния (пло​щадь оваль​но​го ок​на при​мер​но в 20 раз мень​ше, чем ба​ра​бан​ной пе​ре​пон​ки, а по​сколь​ку дав​ле​ние рав​но си​ле на еди​ни​цу пло​ща​ди, зву​ко​вое дав​ле​ние в об​лас​ти оваль​но​го ок​на при​мер​но во столь​ко же раз боль​ше);

· воз​мож​но​стью ре​гу​ля​ции си​лы пе​ре​да​вае​мых ко​ле​ба​ний бла​го​да​ря дей​ст​вую​щим на слу​хо​вые кос​точ​ки мыш​цам (см. ни​же, разд. «Слу​хо​вые пу​ти и цен​тры»). XE "Овальное окно=<3380>"
 XE "Звук:проводимость:костная+<3385>"

 XE "Звук:проводимость:воздушная+<3383>"Зву​ко​вые ко​ле​ба​ния мо​гут пе​ре​да​вать​ся к внут​рен​не​му уху не толь​ко по це​поч​ке слу​хо​вых кос​то​чек, но и по кос​тям че​ре​па. Это воз​мож​но, ес​ли ис​точ​ник зву​ко​вых ко​ле​ба​ний не​по​сред​ст​вен​но кон​так​ти​ру​ет с кос​тя​ми че​ре​па, вы​зы​вая их виб​ра​цию (на​при​мер, ес​ли при​сло​нить нож​ку ка​мер​то​на к сос​це​вид​но​му от​ро​ст​ку ви​соч​ной кос​ти).  XE "Слуховые косточки=<3378>"Та​ким об​ра​зом, вы​де​ля​ют два ви​да про​во​ди​мо​сти:

· воз​душ​ную про​во​ди​мость — по сис​те​ме слу​хо​вых кос​то​чек;

· ко​ст​ную про​во​ди​мость — по кос​тям че​ре​па.

Од​на​ко ко​ст​ная про​во​ди​мость не мо​жет обес​пе​чить слы​ши​мость да​же гром​ких зву​ков, и по​то​му ис​поль​зу​ет​ся лишь в ди​аг​но​сти​ке на​ру​ше​ний слу​ха или в слу​хо​вых ап​па​ра​тах.  XE "Звук:проводимость:воздушная=<3384>"

 XE "Ухо:наружное=<3373>"

 XE "Ухо:среднее=<3376>"

 XE "Звук:проводимость:костная=<3386>"
 XE "Ухо:внутреннее:улитка+<3399>"

 XE "Ухо:внутреннее+<3387>"Внут​рен​нее ухо

Строе​ние

 XE "Лабиринт:костный+<3391>"

 XE "Лабиринт:перепончатый+<3393>"Внут​рен​нее ухо, или ла​би​ринт, пред​став​ля​ет со​бой по​лость слож​ной фор​мы внут​ри ви​соч​ной кос​ти (ко​ст​ный ла​би​ринт) (рис. 17.14). Внут​ри этой по​лос​ти рас​по​ла​га​ет​ся пе​ре​пон​ча​тый ла​би​ринт — сис​те​ма тру​бо​чек и рас​ши​ре​ний, ог​ра​ни​чен​ная тон​кой пе​ре​пон​кой и в це​лом по​вто​ряю​щая фор​му ко​ст​но​го ла​би​рин​та. Ко​ст​ный ла​би​ринт за​пол​нен  XE "Перилимфа+<3395>"пе​ри​лим​фой, а пе​ре​пон​ча​тый —  XE "Эндолимфа+<3397>"эн​до​лим​фой. Ла​би​ринт со​сто​ит из трех от​де​лов: XE "Лабиринт:перепончатый=<3394>"

 XE "Лабиринт:костный=<3392>"
· пред​две​рия;

· по​лу​круж​ных ка​на​лов;

· улит​ки.

К ор​га​ну слу​ха от​но​сит​ся улит​ка; пред​две​рие и по​лу​круж​ные ка​на​лы со​став​ля​ют вес​ти​бу​ляр​ный ап​па​рат.

 XE "Средняя лестница+<3403>"

 XE "Барабанная лестница+<3405>"

 XE "Вестибулярная лестница+<3401>"Улит​ка пред​став​ля​ет со​бой спи​раль​но за​кру​чен​ный от​дел ла​би​рин​та, имею​щий 2,5 за​вит​ка и по​сте​пен​но су​жаю​щий​ся в на​прав​ле​нии от ос​но​ва​ния (пред​две​рия) к вер​хуш​ке. На по​пе​реч​ном раз​ре​зе улит​ки (рис. 17.15) вид​но, что она раз​де​ля​ет​ся дву​мя мем​бра​на​ми на три ка​на​ла, или ле​ст​ни​цы (ка​ж​дый из них име​ет вид вин​то​вой ле​ст​ни​цы, под​ни​маю​щей​ся от ос​но​ва​ния улит​ки к ее вер​хуш​ке):

· вес​ти​бу​ляр​ную ле​ст​ни​цу;
· сред​нюю ле​ст​ни​цу;
· ба​ра​бан​ную ле​ст​ни​цу.
Вес​ти​бу​ляр​ная ле​ст​ни​ца на​чи​на​ет​ся от пред​две​рия (vestibulum), в ко​то​ром, как го​во​ри​лось вы​ше, рас​по​ла​га​ет​ся оваль​ное ок​но.

Ба​ра​бан​ная ле​ст​ни​ца на​чи​на​ет​ся от ба​ра​бан​ной по​лос​ти, с ко​то​рой она гра​ни​чит по​сред​ст​вом круг​ло​го ок​на.

Вес​ти​бу​ляр​ная и ба​ра​бан​ная ле​ст​ни​цы за​пол​не​ны пе​ри​лим​фой, сред​няя — эн​до​лим​фой. В об​лас​ти вер​хуш​ки улит​ки вес​ти​бу​ляр​ная и ба​ра​бан​ная ле​ст​ни​цы со​еди​ня​ют​ся по​сред​ст​вом про​свер​лен​но​го от​вер​стия, или  XE "Геликотрема<3407>"ге​ли​кот​ре​мы. XE "Перилимфа=<3396>"

 XE "Эндолимфа=<3398>"
Эти ле​ст​ни​цы раз​де​ля​ют​ся:

· сред​няя и вес​ти​бу​ляр​ная —  XE "Вестибулярная мембрана+<3408>"

 XE "Основная мембрана+<3410>"вес​ти​бу​ляр​ной мем​бра​ной (рейс​не​ро​вой мем​бра​ной);

· сред​няя и ба​ра​бан​ная — ос​нов​ной мем​бра​ной (ба​зи​ляр​ной мем​бра​ной).

Та​ким об​ра​зом, вес​ти​бу​ляр​ная и ба​ра​бан​ная ле​ст​ни​ца пред​став​ля​ют со​бой час​ти ко​ст​но​го ла​би​рин​та, а сред​няя — пе​ре​пон​ча​то​го ла​би​рин​та; со​от​вет​ст​вен​но, вес​ти​бу​ляр​ная и ос​нов​ная мем​бра​на пред​став​ля​ют со​бой час​ти об​щей обо​лоч​ки, об​ра​зую​щей стен​ки пе​ре​пон​ча​то​го ла​би​рин​та. XE "Вестибулярная лестница=<3402>"
На ос​нов​ной мем​бра​не рас​по​ло​жен соб​ст​вен​но ре​цеп​тор​ный ап​па​рат —  XE "Кортиев орган+<3412>"кор​ти​ев ор​ган (рис. 17.15). Его ос​нов​ной ча​стью яв​ля​ют​ся во​лос​ко​вые клет​ки (внут​рен​ние и на​руж​ные): ос​но​ва​ни​ем они рас​по​ла​га​ют​ся на ос​нов​ной мем​бра​не, а на их вер​хуш​ках име​ют​ся во​лос​ки, упи​раю​щие​ся в по​кров​ную мем​бра​ну. XE "Барабанная лестница=<3406>"

 XE "Средняя лестница=<3404>"

 XE "Основная мембрана=<3411>"

 XE "Вестибулярная мембрана=<3409>"
 XE "Звук:преобразование+<3414>"Сен​сор​ное пре​об​ра​зо​ва​ние

Во​лос​ко​вые клет​ки от​но​сят​ся к вто​рич​ным ре​цеп​то​рам: в них воз​ни​ка​ет лишь ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал, но не ПД.

По​сле​до​ва​тель​ность сен​сор​но​го пре​об​ра​зо​ва​ния в ор​га​не слу​ха сле​дую​щая.

1. Ко​ле​ба​ния оваль​но​го ок​на пе​ре​да​ют​ся на жид​ко​сти и мем​бра​ны внут​рен​не​го уха.

2. Вме​сте с ос​нов​ной мем​бра​ны ко​леб​лют​ся и во​лос​ко​вые клет​ки; их во​лос​ки, упи​раю​щие​ся в по​кров​ную мем​бра​ну, при этом сги​ба​ют​ся.

3. Де​фор​ма​ция во​лос​ков при​во​дит к от​кры​ва​нию ион​ных ка​на​лов во​лос​ко​вых кле​ток.

4. Воз​ни​ка​ет ре​цеп​тор​ный  XE "Потенциал рецепторный:в волосковых клетках улитки+<3416>"по​тен​ци​ал.

5. Этот по​тен​ци​ал вы​зы​ва​ет вы​де​ле​ние во​лос​ко​вы​ми клет​ка​ми ме​диа​то​ра, де​по​ля​ри​зую​ще​го чув​ст​ви​тель​ные нерв​ные окон​ча​ния. XE "Потенциал рецепторный:в волосковых клетках улитки=<3417>"
 XE "Кортиев орган:внутренние волосковые клетки<3438>"Соб​ст​вен​но ре​цеп​то​ра​ми яв​ля​ют​ся внут​рен​ние во​лос​ко​вые клет​ки. Что ка​са​ет​ся  XE "Кортиев орган:наружные волосковые клетки<3439>"на​руж​ных во​лос​ко​вых кле​ток, то они, об​ла​дая со​кра​ти​тель​ной ак​тив​но​стью, спо​соб​ны «рас​ка​чи​вать» ос​нов​ную мем​бра​ну и тем са​мым уси​ли​вать зву​ко​вые ко​ле​ба​ния; под​роб​нее см. ни​же. XE "Кортиев орган=<3413>"

 XE "Звук:преобразование=<3415>"
Ко​ди​ро​ва​ние па​ра​мет​ров зву​ка

 XE "Звук:высота+<3418>"Вы​со​та

Вы​со​та зву​ка — это субъ​ек​тив​ное вос​при​ятие час​то​ты зву​ко​вых ко​ле​ба​ний. Час​то​та из​ме​ря​ет​ся в гер​цах (Гц): 1 Гц = 1 ко​ле​ба​ние в се​кун​ду. Че​ло​ве​че​ское ухо вос​при​ни​ма​ет час​то​ты в диа​па​зо​не при​мер​но от 20 до 20 000 Гц (20 кГц).

Вы​со​та зву​ка ко​ди​ру​ет​ся как про​стран​ст​вен​ным, так и вре​мен​ны{‘}м спо​со​бом.

· Про​стран​ст​вен​ным спо​со​бом ко​ди​ру​ют​ся зву​ки вы​со​кой час​то​ты — при​мер​но от 200 до 20 000 Гц. На​пом​ним, что при про​стран​ст​вен​ном ко​ди​ро​ва​нии раз​ная ин​фор​ма​ция ко​ди​ру​ет​ся воз​бу​ж​де​ни​ем раз​ных струк​тур — в дан​ном слу​чае, во​лос​ко​вых кле​ток раз​ных от​де​лов улит​ки. Чем бли​же к ос​но​ва​нию улит​ки рас​по​ло​же​ны во​лос​ко​вые клет​ки, тем вы​ше час​то​та, ко​то​рую они вос​при​ни​ма​ют: у оваль​но​го ок​на на​хо​дят​ся уча​ст​ки, от​ве​чаю​щие за вос​при​ятие час​то​ты око​ло 20 000 Гц, а у вер​хуш​ки — 200 Гц. В не​ко​то​ром при​бли​же​нии это объ​яс​ня​ет​ся так: чем вы​ше час​то​та, тем ко​ро​че дли​на вол​ны и, со​от​вет​ст​вен​но, мень​ше рас​стоя​ние от оваль​но​го ок​на, на ко​то​ром эта вол​на «ук​ла​ды​ва​ет​ся», вы​зы​вая ко​ле​ба​ния ос​нов​ной мем​бра​ны (рис. 17.16).

· Вре​мен​ны{‘}м спо​со​бом ко​ди​ру​ют​ся зву​ки низ​кой час​то​ты — при​мер​но от 20 до 200 Гц. На​пом​ним, что при вре​мен​но{‘}м ко​ди​ро​ва​нии раз​ная ин​фор​ма​ция ко​ди​ру​ет​ся раз​ным ри​сун​ком им​пуль​са​ции в од​них и тех же нерв​ных струк​ту​рах. В слу​чае ко​ди​ро​ва​ния вы​со​ты зву​ка это про​яв​ля​ет​ся в том, что час​то​та им​пуль​са​ции в нерв​ных во​лок​нах со​от​вет​ст​ву​ет час​то​те зву​ко​во​го ко​ле​ба​ния. Оче​вид​но, что так мо​гут ко​ди​ро​вать​ся имен​но низ​ко​час​тот​ные зву​ки, так как час​то​та им​пуль​са​ции в нер​вах не мо​жет пре​вы​шать не​сколь​ких со​тен герц. XE "Звук:высота=<3419>"
 XE "Звук:сила+<3420>"Си​ла

Диа​па​зон си​лы зву​ка, вос​при​ни​мае​мый че​ло​ве​че​ским ухом, ог​ро​мен — бо​ле​вой по​рог в 1013 раз вы​ше по​ро​га слы​ши​мо​сти. Из гл. 16 мы зна​ем, что та​кой ши​ро​кий диа​па​зон чув​ст​ви​тель​но​сти воз​мо​жен бла​го​да​ря то​му, что ин​тен​сив​ность ощу​ще​ния (в дан​ном слу​чае — зву​ко​во​го) про​пор​цио​наль​на не си​ле раз​дра​жи​те​ля (в дан​ном слу​чае — си​ле зву​ка), а ее ло​га​риф​му. В свя​зи с этим си​лу зву​ка оце​ни​ва​ют в от​но​си​тель​ных ло​га​риф​ми​че​ских еди​ни​цах — бе​лах: 1 бел пред​став​ля​ет со​бой де​ся​тич​ный ло​га​рифм от​но​ше​ния ин​тен​сив​но​сти дан​но​го зву​ка к по​ро​гу слы​ши​мо​сти. От​но​си​тель​ную си​лу зву​ка в бе​лах рас​счи​ты​ва​ют по фор​му​ле

L = lg(I/I0),

(2)

где L — от​но​си​тель​ная си​ла зву​ка в бе​лах, I — ин​тен​сив​ность зву​ка, I0 — ми​ни​маль​ная раз​ли​чи​мая ин​тен​сив​ность зву​ка (по​рог слы​ши​мо​сти). Оче​вид​но, что воз​рас​та​ние си​лы зву​ка на 1 бел оз​на​ча​ет по​вы​ше​ние зву​ко​во​го дав​ле​ния в 10 раз; так, си​ла зву​ка в 3 бел оз​на​ча​ет, что зву​ко​вое дав​ле​ние пре​вы​ша​ет по​рог слы​ши​мо​сти в 1000 раз. Для удоб​ст​ва си​лу зву​ка ча​ще оце​ни​ва​ют в де​ци​бе​лах: 1 де​ци​бел (дБ) ра​вен од​ной де​ся​той бе​ла. По​вы​ше​ние си​лы зву​ка на 1 дБ оз​на​ча​ет, что зву​ко​вое дав​ле​ние вы​рос​ло в 1,26 раза.

Си​ла зву​ка ко​ди​ру​ет​ся как про​стран​ст​вен​ным (из​ме​не​ни​ем чис​ла воз​бу​ж​ден​ных во​лос​ко​вых кле​ток), так и вре​мен​ны{‘}м (из​ме​не​ни​ем час​то​ты им​пуль​са​ции в нерв​ных во​лок​нах) спо​со​бом. XE "Ухо:внутреннее=<3388>"

 XE "Ухо:внутреннее:улитка=<3400>"

 XE "Звук:сила=<3421>"
 XE "Слуховые пути+<3422>"Слу​хо​вые пу​ти и цен​тры

Слу​хо​вые пу​ти

По​сле​до​ва​тель​ность про​ве​де​ния им​пуль​са​ции от внутреннего уха к ко​ре го​лов​но​го моз​га при​ве​де​на на рис. 17.17.

1. Те​ла чув​ст​ви​тель​ных ней​ро​нов, окон​ча​ния ко​то​рых под​хо​дят к во​лос​ко​вым клет​кам, рас​по​ла​га​ют​ся в  XE "Ганглии:спиральный<3424>"спи​раль​ном ганг​лии, за​ле​гаю​щем в улит​ке.

2. Ак​со​ны этих ней​ро​нов об​ра​зу​ют  XE "Нерв:преддверно-улитковый<3425>"улит​ко​вую часть пред​двер​но-улит​ко​во​го нер​ва и идут в про​дол​го​ва​тый мозг, пе​ре​клю​ча​ясь в нем на ней​ро​нах  XE “Ядро (а):улитковые<640>"улит​ко​вых ядер.
3. По​сле улит​ко​вых ядер слу​хо​вые пу​ти в ство​ле моз​га час​тич​но пе​ре​кре​щи​ва​ют​ся и де​ла​ют ряд пе​ре​клю​че​ний, в ча​ст​но​сти — в  XE “Ядро (а):верхние оливные<622>"ниж​них хол​ми​ках  XE "Четверохолмие<3426>"чет​ве​ро​хол​мия и верх​них олив​ных яд​рах.
4. От ство​ла моз​га слу​хо​вые пу​ти по​сту​па​ют в  XE "Таламус:медиальные коленчатые тела<3427>"ме​ди​аль​ные ко​лен​ча​тые те​ла та​ла​му​са.
 XE "Кора головного мозга:слуховая зона+<3428>"5. От ме​ди​аль​ных ко​лен​ча​тых тел слу​хо​вые пу​ти по​сту​па​ют в пер​вич​ную слу​хо​вую зо​ну ви​соч​ной из​ви​ли​ны. XE "Кора головного мозга:слуховая зона=<3429>"
 XE "Ствол мозга:слуховые центры+<3430>"Ство​ло​вой от​дел

Этот от​дел от​ве​ча​ет за пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние на слу​хо​вые раз​дра​жи​те​ли и ре​гу​ля​цию чув​ст​ви​тель​но​сти ор​га​на слу​ха.

Глав​ным ком​по​нен​том пер​вич​но​го реа​ги​ро​ва​ния яв​ля​ет​ся по​во​рот го​ло​вы и глаз в сто​ро​ну вне​зап​но​го зву​ко​во​го раз​дра​жи​те​ля — чет​ве​ро​холм​ный  XE "Рефлексы:четверохолмный<3433>"реф​лекс. Как сле​ду​ет из на​зва​ния, за этот реф​лекс от​ве​ча​ет  XE "Четверохолмие<3432>"чет​ве​ро​хол​мие, в дан​ном слу​чае его ниж​ние хол​ми​ки.
Ре​гу​ля​ция чув​ст​ви​тель​но​сти ор​га​на слу​ха вклю​ча​ет два ком​по​нен​та.

· Ре​гу​ля​ция об​щей чув​ст​ви​тель​но​сти осу​ще​ст​в​ля​ет​ся пу​тем из​ме​не​ния про​во​ди​мо​сти в сис​те​ме ба​ра​бан​ной пе​ре​пон​ки и слу​хо​вых кос​то​чек. В этой сис​те​ме име​ют​ся две мыш​цы —  XE "Мышцы:натягивающая барабанную перепонку<3434>"мыш​ца, на​тя​ги​ваю​щая ба​ра​бан​ную пе​ре​пон​ку (m. tensor tympani) и  XE "Мышцы:стременная<3435>"стре​мен​ная мыш​ца (m. stapedius). Эти мыш​цы ин​нер​ви​ру​ют​ся со​от​вет​ст​вен​но трой​нич​ным и ли​це​вым нер​вом. Со​кра​ще​ния этих мышц при​во​дят к по​вы​ше​нию же​ст​ко​сти в сис​те​ме слу​хо​вых кос​то​чек и, как след​ст​вие, к сни​же​нию про​во​ди​мо​сти зву​ка в этой сис​те​ме (то есть, в ко​неч​ном сче​те, умень​ше​нию зву​ко​во​го дав​ле​ния на оваль​ное ок​но). Осо​бен​но по​дав​ля​ет​ся про​ве​де​ние зву​ков низ​кой час​то​ты. Это обес​пе​чи​ва​ет:

· пре​до​хра​не​ние внут​рен​не​го уха от по​вре​ж​даю​ще​го дей​ст​вия чрез​мер​но гром​ких зву​ков;

· по​дав​ле​ние низ​ких час​тот для вы​де​ле​ния по​лез​но​го сиг​на​ла (на​при​мер, ре​чи) из шу​ма.

·  XE "Кортиев орган:наружные волосковые клетки+<3440>"Ре​гу​ля​ция чув​ст​ви​тель​но​сти к от​дель​ным час​то​там осу​ще​ст​в​ля​ет​ся бла​го​да​ря на​руж​ным во​лос​ко​вым клет​кам. Как го​во​ри​лось вы​ше, эти клет​ки об​ла​да​ют со​кра​ти​тель​ной ак​тив​но​стью. Они со​кра​ща​ют​ся:

· при раз​дра​же​нии их во​лос​ков. Бла​го​да​ря это​му в от​вет на зву​ко​вое ко​ле​ба​ние на​руж​ные во​лос​ко​вые клет​ки до​пол​ни​тель​но рас​ка​чи​ва​ют ос​нов​ную мем​бра​ну в об​лас​ти их рас​по​ло​же​ния, тем са​мым уси​ли​вая ко​ле​ба​ния внут​рен​них во​лос​ко​вых кле​ток и, сле​до​ва​тель​но, чув​ст​ви​тель​ность к зву​ку оп​ре​де​лен​ной час​то​ты;

· при воз​бу​ж​де​нии ин​нер​ви​рую​щих эти клет​ки эф​фе​рент​ных во​ло​кон, иду​щих от  XE “Ядро (а):верхние оливные<641>"верх​них олив​ных ядер. Бла​го​да​ря это​му осу​ще​ст​в​ля​ет​ся цен​траль​ная ре​гу​ля​ция чув​ст​ви​тель​но​сти к оп​ре​де​лен​ным час​то​там. XE "Ствол мозга:слуховые центры=<3431>"

 XE "Кортиев орган:наружные волосковые клетки=<3441>"
 XE "Таламус:медиальные коленчатые тела+<3442>"Та​ла​ми​че​ский от​дел

Этот от​дел пред​став​лен ме​ди​аль​ны​ми ко​лен​ча​ты​ми те​ла​ми та​ла​му​са. Как и для дру​гих сен​сор​ных сис​тем, та​ла​ми​че​ский от​дел от​ве​ча​ет за сен​сор​ную фильт​ра​цию — от​бор зри​тель​ной ин​фор​ма​ции, по​сту​паю​щей в ко​ру го​лов​но​го моз​га. XE "Таламус:медиальные коленчатые тела=<3443>"
 XE "Кора головного мозга:слуховая зона+<3444>"Кор​ко​вый от​дел

Кор​ко​вая слу​хо​вая зо​на, как и все ос​таль​ные сен​сор​ные зо​ны ко​ры, де​лит​ся на пер​вич​ную и вто​рич​ную слу​хо​вые зо​ны, рас​по​ло​жен​ные в ви​соч​ной до​ле (рис. 17.18). В пер​вич​ную слу​хо​вую зо​ну по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция от ме​ди​аль​ных ко​лен​ча​тых тел. Эта зо​на вос​при​ни​ма​ет зву​ки от​дель​ных час​тот. Вто​рич​ная слу​хо​вая зо​на от​ве​ча​ет за рас​по​зна​ва​ние слож​ных зву​ков, на​при​мер ха​рак​тер​ных зву​ков че​ло​ве​че​ской ре​чи (фо​нем) или му​зы​каль​ных тем​бров (на​при​мер, ха​рак​тер​ных для скрип​ки, фор​те​пиа​но и пр.). XE "Слух=<3371>"

 XE "Слуховые пути=<3423>"

 XE "Кора головного мозга:слуховая зона=<3445>"
 XE "Вестибулярная чувствительность+<3446>"Вес​ти​бу​ляр​ная чув​ст​ви​тель​ность

Вес​ти​бу​ляр​ная чув​ст​ви​тель​ность — это ощу​ще​ние по​ло​же​ния и дви​же​ния го​ло​вы в гра​ви​та​ци​он​ном по​ле.

 XE "Ухо:внутреннее+<3389>"Вес​ти​бу​ляр​ный ап​па​рат

 XE "Отолитовый аппарат+<3448>"Вес​ти​бу​ляр​ный ап​па​рат со​сто​ит их двух час​тей:

· ото​ли​то​во​го ап​па​ра​та;

· по​лу​круж​ных ка​на​лов.

Ото​ли​то​вый ап​па​рат

Эта часть вес​ти​бу​ляр​но​го ап​па​ра​та от​ве​ча​ет за вос​при​ятие по​ло​же​ния и ли​ней​но​го ус​ко​ре​ния го​ло​вы.

Ото​ли​то​вый ап​па​рат пред​став​лен дву​мя вы​пя​чи​ва​ния​ми пе​ре​пон​ча​то​го ла​би​рин​та пред​две​рия — ма​точ​кой и ме​шоч​ком, за​пол​нен​ны​ми эн​до​лим​фой (рис. 17.14). В ка​ж​дом из них рас​по​ла​га​ет​ся сен​сор​ное об​ра​зо​ва​ние — пят​но, или ма​ку​ла (рис. 17.19, А). Оно пред​став​ля​ет со​бой ско​п​ле​ние во​лос​ко​вых кле​ток, во​лос​ки ко​то​рых по​гру​же​ны в сту​де​ни​стое ве​ще​ст​во — ото​ли​то​вую мем​бра​ну. В этой мем​бра​не вкра​п​ле​ны кри​стал​лы кар​бо​на​та каль​ция — ото​ли​ты.
При на​кло​нах или ли​ней​ном ус​ко​ре​нии го​ло​вы ото​ли​то​вая мем​бра​на, ко​то​рая бла​го​да​ря на​ли​чию ото​ли​тов тя​же​лее эн​до​лим​фы, сме​ща​ет​ся (в сто​ро​ну на​кло​на или в сто​ро​ну, про​ти​во​по​лож​ную ус​ко​ре​нию), вы​зы​вая де​фор​ма​цию во​лос​ков и ак​ти​ва​цию во​лос​ко​вых кле​ток. По​сколь​ку пят​на ма​точ​ки и ме​шоч​ка рас​по​ло​же​ны во вза​им​но пер​пен​ди​ку​ляр​ных плос​ко​стях, от ото​ли​то​во​го ап​па​ра​та по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция о по​ло​же​нии и ли​ней​ном ус​ко​ре​нии го​ло​вы во всех на​прав​ле​ни​ях.

Даль​ней​шие со​бы​тия — воз​ник​но​ве​ние ре​цеп​тор​но​го по​тен​циа​ла, пе​ре​да​ча сиг​на​ла на окон​ча​ния чув​ст​ви​тель​ных нер​вов, раз​ви​тие в этих окон​ча​ни​ях ПД — схо​ды с та​ко​вы​ми в ре​цеп​тор​ном ап​па​ра​те улит​ки. XE "Отолитовый аппарат=<3449>"
 XE "Полукружные каналы+<3450>"По​лу​круж​ные ка​на​лы

Эта часть вес​ти​бу​ляр​но​го ап​па​ра​та от​ве​ча​ет за вос​при​ятие уг​ло​во​го (вра​ща​тель​но​го) ус​ко​ре​ния го​ло​вы.

По​лу​круж​ные ка​на​лы пред​став​ля​ют со​бой три тру​боч​ки пе​ре​пон​ча​то​го ла​би​рин​та в ви​де по​лу​кру​гов, рас​по​ло​жен​ные во вза​им​но пер​пен​ди​ку​ляр​ных плос​ко​стях и за​пол​нен​ные эн​до​лим​фой (рис. 17.14). Кон​цы всех ка​на​лов от​кры​ва​ют​ся в ма​точ​ку, и у ка​ж​до​го из ка​на​лов на од​ном кон​це име​ет​ся рас​ши​ре​ние — ам​пу​ла. В ка​ж​дой ам​пу​ле име​ет​ся ско​п​ле​ние во​лос​ко​вых кле​ток — гре​бе​шок (рис. 17.19, Б); во​лос​ки этих кле​ток, как и в ото​ли​то​вом ап​па​ра​те, по​гру​же​ны в сту​де​ни​стую мас​су — ку​пол, од​на​ко ото​ли​тов в ку​по​ле, в от​ли​чие от ото​ли​то​вой мем​бра​ны, нет.

При уг​ло​вом ус​ко​ре​нии (вра​ще​нии) го​ло​вы эн​до​лим​фа по​лу​круж​ных ка​на​лов вме​сте с ку​по​лом сме​ща​ет​ся в про​ти​во​по​лож​ном на​прав​ле​нии, что при​во​дит к де​фор​ма​ции во​лос​ков и ак​ти​ва​ции во​лос​ко​вых кле​ток. XE "Ухо:внутреннее=<3390>"

 XE "Полукружные каналы=<3451>"
 XE "Вестибулярные пути+<3452>"Вес​ти​бу​ляр​ные пу​ти и цен​тры

Схе​ма цен​траль​ной час​ти вес​ти​бу​ляр​ной сис​те​мы пред​став​ле​на на рис. 17.20.

1. Те​ла чув​ст​ви​тель​ных ней​ро​нов, окон​ча​ния ко​то​рых ин​нер​ви​ру​ют во​лос​ко​вые клет​ки пя​тен и ам​пул, рас​по​ла​га​ют​ся в  XE "Ганглии:преддверный<3454>"пред​двер​ном ганг​лии, за​ле​гаю​щем во внут​рен​нем слу​хо​вом про​хо​де.

2.  XE “Ядро (а):вестибулярные+<642>"Ак​со​ны этих ней​ро​нов об​ра​зу​ют пред​двер​ную часть  XE "Нерв:преддверно-улитковый<3455>"пред​двер​но-улит​ко​во​го нер​ва и идут в про​дол​го​ва​тый мозг, пе​ре​клю​ча​ясь в нем на ней​ро​нах вес​ти​бу​ляр​ных ядер.
 XE "Ствол мозга:вестибулярные центры+<3456>"3. В ство​ле моз​га от вес​ти​бу​ляр​ных ядер вес​ти​бу​ляр​ные пу​ти идут ко мно​гим струк​ту​рам, от​но​ся​щим​ся к управ​ле​нию дви​же​ния​ми (гл. 5): XE “Ядро (а):вестибулярные=<643>"
· к спин​но​му моз​гу:

· че​рез вес​ти​бу​лос​пи​наль​ный путь;

· по​сле пе​ре​клю​че​ния в ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции — че​рез ре​ти​ку​лос​пи​наль​ные пу​ти;

· к моз​жеч​ку, осо​бен​но — ме​ди​аль​ной зо​не (чер​вю);

· к яд​рам гла​зо​дви​га​тель​ных нер​вов — че​рез ме​ди​аль​ный про​доль​ный пу​чок;

· к яд​рам нер​вов мышц шеи — так​же че​рез ме​ди​аль​ный про​доль​ный пу​чок. XE "Ствол мозга:вестибулярные центры=<3457>"
 XE "Кора головного мозга:вестибулярная зона+<3458>"4. Не​ко​то​рые вес​ти​бу​ляр​ные пу​ти идут от ство​ла моз​га в та​ла​мус и да​лее в ко​ру го​лов​но​го моз​га — для соз​на​тель​но​го вос​при​ятия по​ло​же​ния и дви​же​ний го​ло​вы. Вес​ти​бу​ляр​ная зо​на ко​ры вклю​ча​ет  XE "Кора головного мозга:постцентральная извилина<3529>"ниж​ний ко​нец по​стцен​траль​ной из​ви​ли​ны и со​сед​ние с ним уча​ст​ки ви​соч​ной из​ви​ли​ны. XE "Вестибулярная чувствительность=<3447>"

 XE "Вестибулярные пути=<3453>"

 XE "Кора головного мозга:вестибулярная зона=<3459>"
 XE "Вкус+<3460>"Вкус

Вкус не​об​хо​дим для вы​бо​ра пи​щи — от​бра​сы​ва​ния опас​ных и упот​реб​ле​ния по​лез​ных про​дук​тов и ана​ли​за со​ста​ва пи​щи.

Вку​со​вой ап​па​рат

Ре​цеп​тор​ные вку​со​вые клет​ки на​хо​дят​ся во  XE "Вкусовые почки<3462>"вку​со​вых поч​ках — мик​ро​ско​пи​че​ских (со​тые до​ли мил​ли​мет​ра) об​ра​зо​ва​ни​ях в ви​де лу​ко​виц (рис. 17.21) со​сре​до​то​чен​ных в ос​нов​ном в язы​ке (но так​же в сли​зи​стой мяг​ко​го не​ба, глот​ки, над​гор​тан​ни​ка и да​же верх​ней час​ти пи​ще​во​да). На вер​хуш​ках вку​со​вых по​чек име​ют​ся вку​со​вые по​ры, ку​да вы​да​ют​ся мик​ро​вор​син​ки вку​со​вых кле​ток. На мик​ро​вор​син​ках рас​по​ла​га​ют​ся вку​со​вые ре​цеп​то​ры.

Су​ще​ст​ву​ет мно​го (боль​ше 10) ви​дов вку​со​вых ре​цеп​то​ров, чув​ст​ви​тель​ных к раз​ным рас​тво​рен​ным ве​ще​ст​вам (на​при​мер, ре​цеп​то​ры глу​та​ма​та, хло​ра, ка​лия). При этом раз​ные ве​ще​ст​ва мо​гут вы​зы​вать оди​на​ко​вые вку​со​вые ощу​ще​ния (на​при​мер, ощу​ще​ние слад​ко​го вы​зы​ва​ют са​ха​ра и со​ли свин​ца). По​это​му вку​со​вые ре​цеп​то​ры раз​де​ля​ют в за​ви​си​мо​сти не от то​го, ка​кие ве​ще​ст​ва они вос​при​ни​ма​ют, а от то​го, ка​кие ощу​ще​ния при этом воз​ни​ка​ют. Вы​де​ля​ют че​ты​ре пер​вич​ных вку​со​вых ощу​ще​ния:
· слад​кое;

· со​ле​ное;

· горь​кое;

· ки​слое1.

1 В на​стоя​щее вре​мя ино​гда вы​де​ля​ют пя​тое вку​со​вое ощу​ще​ние — вкус глу​та​ма​та.

Ос​таль​ные вку​со​вые ощу​ще​ния воз​ни​ка​ют в ре​зуль​та​те со​че​та​ний че​ты​рех пер​вич​ных ощу​ще​ний, а так​же ин​фор​ма​ции от так​тиль​ных, тем​пе​ра​тур​ных и бо​ле​вых ре​цеп​то​ров язы​ка (на​при​мер, вя​жу​щий вкус или вкус гор​чи​цы) и обо​ня​тель​ных ре​цеп​то​ров.

Оче​вид​но, что воз​ник​но​ве​ние в про​цес​се эво​лю​ции этих че​ты​рех ощу​ще​ний име​ет важ​ное при​спо​со​би​тель​ное зна​че​ние. Так, горь​ким вку​сом об​ла​да​ют рас​ти​тель​ные ал​ка​лои​ды, мно​гие из ко​то​рых ядо​ви​ты; слад​ким вку​сом об​ла​да​ют са​ха​ра — цен​ные ис​точ​ни​ки энер​гии; со​ле​ным вку​сом об​ла​да​ют мно​гие со​ли, и осо​бен​но — не​об​хо​ди​мый для ор​га​низ​ма NaCl; кис​лым вку​сом об​ла​да​ют ки​сло​ты, на​при​мер, в не​зре​лых фрук​тах.

Ре​цеп​то​ры, ак​ти​ва​ция ко​то​рых при​во​дит к воз​ник​но​ве​нию этих че​ты​рех ощу​ще​ний, име​ют оп​ре​де​лен​ную ло​ка​ли​за​цию:

· к слад​ко​му наи​бо​лее чув​ст​ви​те​лен кон​чик язы​ка;

· к горь​ко​му — ос​но​ва​ние язы​ка;

· к ки​сло​му — края язы​ка;

· к со​ле​но​му — кон​чик и края язы​ка.

Важ​но под​черк​нуть, что речь идет лишь о пре​иму​ще​ст​вен​ной чув​ст​ви​тель​но​сти: боль​шин​ст​во вку​со​вых ре​цеп​то​ров чув​ст​ви​тель​ны к ве​ще​ст​вам раз​ных групп.

Вку​со​вые клет​ки при​над​ле​жат к вто​рич​ным ре​цеп​то​рам: в них воз​ни​ка​ет толь​ко ре​цеп​тор​ный по​тен​ци​ал, а ПД — в окон​ча​ни​ях ин​нер​ви​рую​щих их чув​ст​ви​тель​ных нер​вов.

Вку​со​вые пу​ти и цен​тры

Вку​со​вые пу​ти

Схе​ма вку​со​вых пу​тей при​ве​де​на на рис. 17.22.

1. Вку​со​вые поч​ки язы​ка и дру​гих уча​ст​ков ин​нер​ви​ру​ют​ся тре​мя па​ра​ми нер​вов:

· пе​ред​них двух тре​тей язы​ка — ли​це​вым нер​вом;
· зад​ней тре​ти язы​ка, мяг​ко​го не​ба, мин​да​лин — язы​ко​гло​точ​ным нер​вом;
· глот​ки, гор​та​ни, пи​ще​во​да — блу​ж​даю​щим нер​вом.
2. По всем этим нер​вам им​пуль​са​ция по​сту​па​ет в яд​ро  XE “Ядро (а):одиночного пути<623>"оди​ноч​но​го пу​ти про​дол​го​ва​то​го моз​га.

3. От яд​ра оди​ноч​но​го пу​ти во​лок​на идут к та​ла​му​су.
 XE "Кора головного мозга:вкусовая зона+<3463>"4. От та​ла​му​са пу​ти на​прав​ля​ют​ся во вку​со​вую зо​ну ко​ры го​лов​но​го моз​га, рас​по​ло​жен​ную в  XE "Кора головного мозга:постцентральная извилина<3530>"по​стцен​траль​ной из​ви​ли​не ря​дом с зо​ной так​тиль​ной чув​ст​ви​тель​но​сти язы​ка. XE "Кора головного мозга:вкусовая зона=<3464>"
 XE "Ствол мозга:вкусовые центры+<3465>"Ство​ло​вой от​дел

Как и в дру​гих сен​сор​ных сис​те​мах, ство​ло​вой от​дел вку​со​вой сис​те​мы от​ве​ча​ет за пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние. Важ​ней​шим ком​по​нен​том это​го реа​ги​ро​ва​ния яв​ля​ют​ся реф​лек​тор​ные слю​но​от​де​ле​ние и вы​де​ле​ние же​лу​доч​но​го со​ка; при этом как ко​ли​че​ст​во, так и со​став слю​ны и же​лу​доч​но​го со​ка за​ви​сят от вку​со​вых ощу​ще​ний. Под​роб​нее см. в гл. 12. XE "Ствол мозга:вкусовые центры=<3466>"

 XE "Вкус=<3461>"
 XE "Обоняние+<3467>"Обо​ня​ние

Обо​ня​тель​ный ап​па​рат

Ре​цеп​тор​ные обо​ня​тель​ные клет​ки рас​по​ла​га​ют​ся в обо​ня​тель​ной об​лас​ти — уча​ст​ке сли​зи​стой но​са пло​ща​дью при​мер​но 2,5 см2 в верх​ней но​со​вой ра​ко​ви​не, а так​же в при​ле​жа​щем уча​ст​ке но​со​вой пе​ре​го​род​ки. Эти клет​ки пред​став​ля​ют со​бой би​по​ляр​ные ней​ро​ны, на кон​чи​ках ден​д​ри​тов ко​то​рых на​хо​дят​ся во​лос​ки, по​гру​жен​ные в слизь но​со​вой по​лос​ти (рис. 17.23). На этих во​лос​ках рас​по​ло​же​ны обо​ня​тель​ные ре​цеп​то​ры, вос​при​ни​маю​щие рас​тво​рен​ные в сли​зи хи​ми​че​ские ве​ще​ст​ва.

Обо​ня​тель​ные клет​ки от​но​сят​ся к пер​вич​ным ре​цеп​то​рам. Ак​ти​ва​ция обо​ня​тель​ных ре​цеп​то​ров в ре​зуль​та​те ре​ак​ции с тем или иным ве​ще​ст​вом при​во​дит к за​пус​ку сис​те​мы вто​рых по​сред​ни​ков (цАМФ), в ре​зуль​та​те че​го про​ис​хо​дит кас​кад​ное уси​ле​ние сиг​на​ла (гл. 16). В ко​неч​ном сче​те это при​во​дит к от​кры​ва​нию мно​же​ст​ва ион​ных ка​на​лов, воз​ник​но​ве​нию сверх​по​ро​го​во​го ре​цеп​тор​но​го по​тен​циа​ла и раз​ви​тию ПД. На​ли​чи​ем сис​те​мы вто​рых по​сред​ни​ков с при​су​щим ей кас​кад​ным уси​ле​ни​ем объ​яс​ня​ет​ся ко​лос​саль​ная чув​ст​ви​тель​ность обо​ня​ния: со​ба​ка мо​жет улав​ли​вать не​ко​то​рые ве​ще​ст​ва в кон​цен​тра​ции 1000 мо​ле​кул в 1 мл!

В от​ли​чие от вку​со​вой сис​те​мы, где име​ют​ся че​ты​ре пер​вич​ных вку​со​вых ощу​ще​ния, в обо​ня​тель​ной сис​те​ме вы​де​лить не​боль​шое ко​ли​че​ст​во пер​вич​ных за​па​хов не уда​ет​ся — оче​вид​но, что та​ких за​па​хов го​раз​до боль​ше, и еди​ной их клас​си​фи​ка​ции не су​ще​ст​ву​ет.

За​пах мно​гих ед​ких ве​ществ (спирт, эфир и пр.) обу​слов​лен воз​бу​ж​де​ни​ем не толь​ко обо​ня​тель​ных кле​ток, но и раз​дра​же​ни​ем окон​ча​ний трой​нич​но​го нер​ва в но​со​вой по​лос​ти.

Обо​ня​тель​ные пу​ти и цен​тры

По сво​ему цен​траль​но​му от​де​лу обо​ня​тель​ная сис​те​ма рез​ко от​ли​ча​ет​ся от дру​гих сен​сор​ных сис​тем: во-пер​вых, у нее от​сут​ст​ву​ет спи​наль​но-ство​ло​вой от​дел, во-вто​рых, бо{‘}льшая часть обо​ня​тель​ных пу​тей, иду​щих в ко​ру го​лов​но​го моз​га, не про​хо​дит че​рез та​ла​мус.

Схе​ма обо​ня​тель​ных пу​тей пред​став​ле​на на рис. 17.24.

1. Ак​со​ны обо​ня​тель​ных кле​ток (пред​став​ляю​щих со​бой, как уже го​во​ри​лось, би​по​ляр​ные ней​ро​ны) про​хо​дят че​рез ре​шет​ча​тую пла​стин​ку ре​шет​ча​той кос​ти в со​ста​ве при​мер​но 20 тон​ких ни​тей, об​ра​зую​щих обо​ня​тель​ный  XE "Нерв:обонятельный<3469>"нерв, и за​кан​чи​ва​ют​ся в  XE "Обонятельные луковицы+<3470>"обо​ня​тель​ных лу​ко​ви​цах.
2. От обо​ня​тель​ных лу​ко​виц обо​ня​тель​ные пу​ти идут в со​ста​ве  XE "Обонятельные тракты<3472>"обо​ня​тель​ных трак​тов. XE "Обонятельные луковицы=<3471>"
3. Да​лее обо​ня​тель​ные пу​ти рас​хо​дят​ся в трех на​прав​ле​ни​ях:

· в ме​ди​аль​ную обо​ня​тель​ную об​ласть — яд​ра  XE “Ядро (а):перегородки<624>"пе​ре​го​род​ки и не​ко​то​рые дру​гие; это са​мая древ​няя об​ласть, от​ве​чаю​щая за при​ми​тив​ные ре​ак​ции на за​пах — об​ли​зы​ва​ние, вы​де​ле​ние слю​ны и пр.;

·  XE "Кора головного мозга:обонятельные зоны+<3475>"

 XE "Кора головного мозга:парагиппокампова извилина+<3473>"в ла​те​раль​ную обо​ня​тель​ную об​ласть — па​ра​гип​по​кам​по​ву из​ви​ли​ну, и да​лее во мно​гие от​де​лы лим​би​че​ской сис​те​мы; это бо​лее мо​ло​дая эво​лю​ци​он​но об​ласть, от​ве​чаю​щая за слож​ные по​ве​ден​че​ские ак​ты, свя​зан​ные с обо​ня​ни​ем (осо​бен​но у жи​вот​ных); XE "Кора головного мозга:парагиппокампова извилина=<3474>"
· не​боль​шая часть во​ло​кон идет че​рез та​ла​мус в глаз​нич​ные из​ви​ли​ны лоб​ной до​ли (так на​зы​вае​мую  XE "Кора головного мозга:орбитофронтальная<3477>"ор​би​тоф​рон​таль​ную ко​ру); это са​мый мо​ло​дой путь, от​ве​чаю​щий, как по​ла​га​ют, за осоз​нан​ное вос​при​ятие за​па​хов. XE "Обоняние=<3468>"

 XE "Кора головного мозга:обонятельные зоны=<3476>"
 XE "Поверхностная чувствительность+<3478>"По​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность

По​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность — это чув​ст​ви​тель​ность кон​так​ти​рую​щих с внеш​ней сре​дой по​верх​но​стей — ко​жи, а так​же сли​зи​стых рта и на​руж​ных по​ло​вых ор​га​нов. По​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность вклю​ча​ет:

· так​тиль​ную чув​ст​ви​тель​ность;

· тем​пе​ра​тур​ную чув​ст​ви​тель​ность;

· бо​ле​вую чув​ст​ви​тель​ность.

Бо​ле​вой чув​ст​ви​тель​но​сти бу​дет по​свя​щен спе​ци​аль​ный раз​дел; здесь мы рас​смот​рим так​тиль​ную и тем​пе​ра​тур​ную чув​ст​ви​тель​ность.

Ви​ды так​тиль​ной чув​ст​ви​тель​но​сти

Так​тиль​ная чув​ст​ви​тель​ность обес​пе​чи​ва​ет две ос​нов​ные за​да​чи:

· вос​при​ятие кон​так​та при пас​сив​ном дей​ст​вии раз​дра​жи​те​ля на ко​жу или сли​зи​стые;

· ак​тив​ное ощу​пы​ва​ние объ​ек​та.

Для ак​тив​но​го ощу​пы​ва​ния че​ло​век ис​поль​зу​ет осо​бые час​ти те​ла, по​кры​тые без​во​ло​сой ко​жей:
· паль​цы, ла​до​ни и по​дош​вы;

· гу​бы;
· кон​чик язы​ка.

Пас​сив​ное вос​при​ятие кон​так​та осу​ще​ст​в​ля​ет​ся все​ми уча​ст​ка​ми ко​жи и сли​зи​стых, боль​шая часть ко​то​рых при​хо​дит​ся на во​ло​си​стую ко​жу.
Раз​дра​жи​те​ли, вос​при​ни​мае​мые с по​мо​щью так​тиль​ной чув​ст​ви​тель​но​сти, в за​ви​си​мо​сти от си​лы (то есть сте​пе​ни де​фор​ма​ции ко​жи) и дли​тель​но​сти вы​зы​ва​ют сле​дую​щие ощу​ще​ния:

· ще​кот​ка — осо​бен​но сла​бые раз​дра​жи​те​ли, вы​зы​ваю​щие де​фор​ма​цию толь​ко по​верх​но​ст​ных сло​ев ко​жи;

· дав​ле​ние — дли​тель​ная де​фор​ма​ция уча​ст​ка ко​жи;

· при​кос​но​ве​ние — ко​рот​кая де​фор​ма​ция уча​ст​ка ко​жи;

· виб​ра​ция — сверх​ко​рот​кая по​вто​ряю​щая​ся де​фор​ма​ция уча​ст​ка ко​жи.

 XE "Рецепторы сенсорные:тактильные+<3480>"Ре​цеп​то​ры

Так​тиль​ные ре​цеп​то​ры

Су​ще​ст​ву​ет мно​же​ст​во так​тиль​ных ре​цеп​то​ров, что свя​за​но с мно​го​об​ра​зи​ем их функ​ций. Так​тиль​ные ре​цеп​то​ры долж​ны:
· рас​по​зна​вать раз​ные ти​пы раз​дра​жи​те​лей (ще​кот​ку, дав​ле​ние, при​кос​но​ве​ние и виб​ра​цию);

· обес​пе​чи​вать осо​бен​но вы​со​кую точ​ность ося​за​ния в уча​ст​ках без​во​ло​сой ко​жи.

Так​тиль​ные ре​цеп​то​ры раз​ли​ча​ют​ся по сле​дую​щим при​зна​кам.

· Строе​ние. Вы​де​ля​ют две ос​нов​ные груп​пы так​тиль​ных ре​цеп​то​ров:

· не​спе​циа​ли​зи​ро​ван​ные так​тиль​ные ре​цеп​то​ры — сво​бод​ные нерв​ные окон​ча​ния. Они обу​слов​ли​ва​ют гру​бую так​тиль​ную чув​ст​ви​тель​ность, так как ши​ро​ко вет​вят​ся (об​ла​да​ют боль​ши​ми ре​цеп​тив​ны​ми по​ля​ми) и не име​ют спе​ци​аль​но​го ап​па​ра​та, по​зво​ляю​ще​го вы​де​лять от​дель​ные ха​рак​те​ри​сти​ки раз​дра​жи​те​лей;

· спе​циа​ли​зи​ро​ван​ные так​тиль​ные ре​цеп​то​ры (тель​ца  XE "Мейсснера тельца+<3482>"Мейс​сне​ра, тель​ца  XE "Пачини тельца+<3484>"Па​чи​ни, дис​ки  XE "Меркеля диски+<3486>"Мер​ке​ля). Они обес​пе​чи​ва​ют тон​кую так​тиль​ную чув​ст​ви​тель​ность.

·  XE "Адаптация:тактильных рецепторов+<3179>"Ско​рость адап​та​ции. Это важ​ней​шая ха​рак​те​ри​сти​ка, от ко​то​рой за​ви​сит чув​ст​ви​тель​ность ре​цеп​то​ра к вре​мен​ны{‘}м ха​рак​те​ри​сти​кам раз​дра​жи​те​ля:

· мед​лен​но адап​ти​рую​щие​ся ре​цеп​то​ры обу​слов​ли​ва​ют чув​ст​ви​тель​ность к дав​ле​нию;

· бы​ст​ро адап​ти​рую​щие​ся ре​цеп​то​ры обу​слов​ли​ва​ют чув​ст​ви​тель​ность к при​кос​но​ве​нию и ще​кот​ке;

· сверх​бы​ст​ро адап​ти​рую​щие​ся ре​цеп​то​ры обу​слов​ли​ва​ют чув​ст​ви​тель​ность к виб​ра​ции.

· Ло​ка​ли​за​ция. Чем по​верх​но​ст​ней рас​по​ло​жен ре​цеп​тор, тем бо​лее сла​бые раз​дра​жи​те​ли (мень​шую де​фор​ма​цию ко​жи) он вос​при​ни​ма​ет:

· ре​цеп​то​ры, рас​по​ло​жен​ные в са​мых по​верх​но​ст​ных сло​ях ко​жи, от​ве​ча​ют за чув​ст​ви​тель​ность к ще​кот​ке;

· ре​цеп​то​ры, рас​по​ло​жен​ные в сред​них сло​ях ко​жи, от​ве​ча​ют за чув​ст​ви​тель​ность к при​кос​но​ве​нию и виб​ра​ции;

· ре​цеп​то​ры, рас​по​ло​жен​ные в са​мых глу​бо​ких сло​ях ко​жи, от​ве​ча​ют за чув​ст​ви​тель​ность к дав​ле​нию.

Та​ким об​ра​зом, раз​ные ха​рак​те​ри​сти​ки раз​дра​жи​те​лей вос​при​ни​ма​ют​ся раз​ны​ми ре​цеп​то​ра​ми:

· ще​кот​ка: сво​бод​ны​ми нерв​ны​ми окон​ча​ния​ми по​верх​но​ст​ных сло​ев ко​жи;

· дав​ле​ние: мед​лен​но адап​ти​рую​щи​ми​ся ре​цеп​то​ра​ми глу​бо​ких сло​ев ко​жи — дис​ка​ми Мер​ке​ля; XE "Меркеля диски=<3487>"
· при​кос​но​ве​ние: бы​ст​ро адап​ти​рую​щи​ми​ся ре​цеп​то​ра​ми:

· в во​ло​си​стой ко​же — ре​цеп​то​ра​ми  XE "Рецепторы сенсорные:волосяных фолликулов<3488>"во​ло​ся​ных фол​ли​ку​лов;

· в без​во​ло​сой ко​же и кон​чи​ке язы​ка — тель​ца​ми Мейс​сне​ра;

· виб​ра​ция: бы​ст​ро адап​ти​рую​щи​ми​ся ре​цеп​то​ра​ми — тель​ца​ми Па​чи​ни.

Ха​рак​те​ри​сти​ки этих ре​цеп​то​ров при​ве​де​ны в табл. 17.1, а их гис​то​ло​ги​че​ское строе​ние — на рис. 17.25. XE "Адаптация:тактильных рецепторов=<3180>"

 XE "Рецепторы сенсорные:тактильные=<3481>"

 XE "Мейсснера тельца=<3483>"

 XE "Пачини тельца=<3485>"
 XE "Терморецепторы+<3489>"Тер​мо​ре​цеп​то​ры

Су​ще​ст​ву​ют две груп​пы тер​мо​ре​цеп​то​ров:

· хо​ло​до​вые тер​мо​ре​цеп​то​ры; по​ла​га​ют, что ими яв​ля​ют​ся тель​ца  XE "Руффини тельца<3491>"Руф​фи​ни;

· те​п​ло​вые тер​мо​ре​цеп​то​ры; по​ла​га​ют, что ими яв​ля​ют​ся кол​бы  XE "Краузе колбы<3492>"Крау​зе. XE "Терморецепторы=<3490>"
Пу​ти и цен​тры по​верх​но​ст​ной чув​ст​ви​тель​но​сти

Су​ще​ст​ву​ют две груп​пы пу​тей про​ве​де​ния по​верх​но​ст​ной чув​ст​ви​тель​но​сти:

· зад​ние пу​ти, про​хо​дя​щие в зад​них ка​на​ти​ках спин​но​го моз​га и от​ве​чаю​щие за бы​строе про​ве​де​ние тон​кой чув​ст​ви​тель​но​сти;

· пе​ред​не​ла​те​раль​ные пу​ти, про​хо​дя​щие в пе​ред​них и бо​ко​вых ка​на​ти​ках спин​но​го моз​га и от​ве​чаю​щие за мед​лен​ное про​ве​де​ние гру​бой чув​ст​ви​тель​но​сти.

Пу​ти обе​их групп по​сле​до​ва​тель​но про​хо​дят че​рез спи​наль​но-ство​ло​вой, та​ла​ми​че​ский и кор​ко​вый от​де​лы и яв​ля​ют​ся че​ты​рех​ней​рон​ны​ми (то есть вклю​ча​ют че​ты​ре по​сле​до​ва​тель​но со​еди​нен​ных ней​ро​на).

Пу​ти обе​их групп по​сле пе​ре​клю​че​ния на вто​рой ней​рон пе​ре​кре​щи​ва​ют​ся и под​хо​дят к та​ла​му​су и да​лее к ко​ре го​лов​но​го моз​га на сто​ро​не, про​ти​во​по​лож​ной ин​нер​ви​руе​мой.

Зад​ние пу​ти

Эти пу​ти обес​пе​чи​ва​ют тон​кую по​верх​но​ст​ную чув​ст​ви​тель​ность, то есть:
· точ​ное оп​ре​де​ле​ние ло​ка​ли​за​ции раз​дра​жи​те​ля;

· тон​кое раз​ли​че​ние си​лы раз​дра​жи​те​ля;

· виб​ра​ци​он​ную чув​ст​ви​тель​ность.

Кро​ме то​го, в этих же пу​тях про​хо​дят во​лок​на про​прио​цеп​тив​ной чув​ст​ви​тель​но​сти к ство​лу и ко​ре го​лов​но​го моз​га.

Строе​ние зад​них пу​тей сле​дую​щее (рис. 17.26, А).

1. Пер​вые ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в  XE "Ганглии:спинномозговой<3502>"спин​но​моз​го​вом ганг​лии.
2. Их ак​со​ны вхо​дят в спин​ной мозг и без пе​ре​клю​че​ния под​ни​ма​ют​ся к ство​лу моз​га в со​ста​ве  XE "Спинной мозг:проводящие пути:пучок Голля<3504>"

 XE "Спинной мозг:проводящие пути:пучок Бурдаха<3505>"пуч​ков Гол​ля и Бур​да​ха.
3. Вто​рые ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в ство​ле моз​га в  XE “Ядро (а):Голля<630>"

 XE “Ядро (а):Бурдаха<631>"яд​рах Гол​ля и Бур​да​ха.

4. Ак​со​ны вто​рых ней​ро​нов в про​дол​го​ва​том моз​ге де​ла​ют пе​ре​крест и идут к та​ла​му​су на про​ти​во​по​лож​ной сто​ро​не в со​ста​ве  XE "Медиальная петля<3506>"ме​ди​аль​ной пет​ли.
5. Тре​тьи ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в  XE "Таламус<3507>"та​ла​му​се.
 XE "Кора головного мозга:постцентральная извилина+<3509>"6. Чет​вер​тые ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в по​стцен​траль​ной из​ви​ли​не ко​ры го​лов​но​го моз​га.

Пе​ред​не​ла​те​раль​ные пу​ти

Эти пу​ти обес​пе​чи​ва​ют гру​бую по​верх​но​ст​ную чув​ст​ви​тель​ность, то есть:

· бо​ле​вую чув​ст​ви​тель​ность (см. ни​же, разд. «Боль»);

· тем​пе​ра​тур​ную чув​ст​ви​тель​ность;

· вос​при​ятие ще​кот​ки;

· гру​бое оп​ре​де​ле​ние ло​ка​ли​за​ции и си​лы так​тиль​но​го раз​дра​жи​те​ля;

· ощу​ще​ния от по​ло​вых ор​га​нов.
Строе​ние пе​ред​не​ла​те​раль​ных пу​тей сле​дую​щее (рис. 17.26, Б).

1. Пер​вые ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в  XE "Ганглии:спинномозговой<3503>"спин​но​моз​го​вом ганг​лии.
2. Их ак​со​ны вхо​дят в спин​ной мозг, где пе​ре​клю​ча​ют​ся на вто​ром ней​ро​не, рас​по​ло​жен​ном в зад​них ро​гах.
3. XE "Спинной мозг:проводящие пути:спиноталамические пути<3511>" Ак​со​ны вто​рых ней​ро​нов в спин​ном моз​ге де​ла​ют пе​ре​крест и идут к та​ла​му​су в со​ста​ве пе​ред​не​го или ла​те​раль​но​го спи​но​та​ла​ми​че​ских пу​тей.
4. Тре​тьи ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в  XE "Таламус<3512>"та​ла​му​се.

5. Чет​вер​тые ней​ро​ны рас​по​ло​же​ны в по​стцен​траль​ной из​ви​ли​не ко​ры го​лов​но​го моз​га.

Та​ким об​ра​зом, на​чи​ная от та​ла​му​са ход зад​них и пе​ред​не​ла​те​раль​ных пу​тей оди​на​ков.

Спи​наль​но-ство​ло​вой от​дел

Как и в дру​гих сен​сор​ных сис​те​мах, спи​наль​но-ство​ло​вой от​дел сис​те​мы по​верх​но​ст​ной чув​ст​ви​тель​но​сти от​ве​ча​ет за пер​вич​ное реа​ги​ро​ва​ние, то есть ство​ло​вые и спи​наль​ные реф​лек​сы (на​при​мер, от​дер​ги​ва​ние ру​ки от го​ря​че​го пред​ме​та). Под​роб​нее эти реф​лек​сы опи​са​ны в гл. 5.

Кор​ко​вый от​дел

 XE "Кора головного мозга:соматосенсорная зона+<3513>"По​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность по​сту​па​ет в пер​вич​ную со​ма​то​сен​сор​ную зо​ну, ло​ка​ли​зо​ван​ную в по​стцен​траль​ной из​ви​ли​не те​мен​ной до​ли. Ту​ло​ви​ще пред​став​ле​но в этой зо​не в пе​ре​вер​ну​том ви​де; при этом не​про​пор​цио​наль​но боль​шие уча​ст​ки при​хо​дят​ся на пред​ста​ви​тель​ст​во «ощу​пы​ваю​щих» ор​га​нов — ру​ки и язы​ка (рис. 17.27). XE "Поверхностная чувствительность=<3479>"

 XE "Кора головного мозга:постцентральная извилина=<3510>"

 XE "Кора головного мозга:соматосенсорная зона=<3514>"
 XE "Проприоцептивная чувствительность+<3515>"Про​прио​цеп​тив​ная чув​ст​ви​тель​ность

Это чув​ст​ви​тель​ность, по​сту​паю​щая от мышц и сус​та​вов и не​су​щая ин​фор​ма​цию о по​ло​же​нии сус​та​вов, дви​же​ни​ях в них, ско​ро​сти со​кра​ще​ния и на​пря​же​нии мышц.

Ос​нов​ны​ми про​прио​ре​цеп​то​ра​ми яв​ля​ют​ся мы​шеч​ные ве​ре​те​на и су​хо​жиль​ные ор​га​ны Голь​джи, под​роб​но рас​смот​рен​ные в гл. 5, разд. «Спин​ной мозг».

Про​прио​цеп​тив​ные пу​ти идут в со​ста​ве:

·  XE "Спинной мозг:проводящие пути:пучок Голля<3517>"пуч​ков Гол​ля и Бур​да​ха  XE "Спинной мозг:проводящие пути:пучок Бурдаха<3518>"(см. вы​ше, разд. «По​верх​но​ст​ная чув​ст​ви​тель​ность»);

· спи​но​це​ре​бел​ляр​ных пу​тей, вос​хо​дя​щих к моз​жеч​ку.

Под​роб​нее о про​прио​цеп​тив​ных пу​тях см. в гл. 5, разд. «Спин​ной мозг». XE "Проприоцептивная чувствительность=<3516>"
 XE "Висцеральная чувствительность+<3519>"Вис​це​раль​ная чув​ст​ви​тель​ность

Вис​це​раль​ная чув​ст​ви​тель​ность де​лит​ся на две груп​пы.

· Функ​цио​наль​ная чув​ст​ви​тель​ность. Эта чув​ст​ви​тель​ность по​став​ля​ет ин​фор​ма​цию о функ​ции внут​рен​них ор​га​нов и фи​зио​ло​ги​че​ских по​ка​за​те​лях, на​при​мер об ар​те​ри​аль​ном дав​ле​нии (от ба​ро​ре​цеп​то​ров), кон​цен​тра​ции ды​ха​тель​ных га​зов (от хе​мо​ре​цеп​то​ров). Во​лок​на, не​су​щие эту чув​ст​ви​тель​ность, идут пре​иму​ще​ст​вен​но (но не толь​ко) в со​ста​ве па​ра​сим​па​ти​че​ских нер​вов. Под​роб​нее раз​ные ви​ды дан​ной чув​ст​ви​тель​но​сти рас​смат​ри​ва​ют​ся в гла​вах, по​свя​щен​ных со​от​вет​ст​вую​щим сис​те​мам.

· Бо​ле​вая чув​ст​ви​тель​ность. Во​лок​на, не​су​щие бо​ле​вую чув​ст​ви​тель​ность от внут​рен​них ор​га​нов, идут в ос​нов​ном (но не толь​ко) в со​ста​ве сим​па​ти​че​ских нер​вов и под​роб​нее рас​смат​ри​ва​ют​ся ни​же в разд. «Боль». XE "Висцеральная чувствительность=<3520>"
 XE "Боль+<3521>"Боль

Об​щие све​де​ния

Боль — важ​ней​ший при​спо​со​би​тель​ный ме​ха​низм: она сиг​на​ли​зи​ру​ет о по​вре​ж​де​нии тка​ней и за​пус​ка​ет ме​ха​низ​мы, на​прав​лен​ные на уст​ра​не​ние по​вре​ж​даю​ще​го воз​дей​ст​вия (на​при​мер, от​дер​ги​ва​ние ру​ки от ог​ня). Боль воз​ни​ка​ет при по​вре​ж​де​нии тка​ней и в це​лом про​пор​цио​наль​на сте​пе​ни это​го по​вре​ж​де​ния. По​это​му бо​ле​вые ре​цеп​то​ры на​зы​ва​ют но​ци​цеп​то​ра​ми, то есть «ре​цеп​то​ра​ми по​вре​ж​де​ния» (от лат. noceo — при​чи​нять вред), а бо​ле​вую чув​ст​ви​тель​ность — но​ци​цеп​тив​ной.
Ис​точ​ни​ком бо​ли мо​гут быть лю​бые струк​ту​ры те​ла: ко​жа и сли​зи​стые; мыш​цы, сус​та​вы и кос​ти; внут​рен​ние ор​га​ны. В за​ви​си​мо​сти от ис​точ​ни​ка вы​де​ля​ют три ви​да бо​ли:

· по​верх​но​ст​ную — XE "Боль:поверхностная+<3546>"от ко​жи и сли​зи​стых;

· глу​бо​кую —  XE "Боль:глубокая<3544>"от мышц, сус​та​вов и кос​тей;

· вис​це​раль​ную —  XE "Боль:висцеральная<3545>"от внут​рен​них ор​га​нов.

По​верх​но​ст​ная и глу​бо​кая боль объ​е​ди​ня​ют​ся под на​зва​ни​ем «со​ма​ти​че​ская боль».
 XE "Рецепторы сенсорные:болевые+<3523>"Бо​ле​вые ре​цеп​то​ры

Боль воз​ни​ка​ет в от​вет на три ви​да по​вре​ж​даю​щих воз​дей​ст​вий:

· ме​ха​ни​че​ские, на​при​мер укол иг​лой;

· тем​пе​ра​тур​ные, на​при​мер при​кос​но​ве​ние к рас​ка​лен​но​му пред​ме​ту;

· хи​ми​че​ские, на​при​мер дей​ст​вие ме​диа​то​ров вос​па​ле​ния.

Бо​ле​вые ре​цеп​то​ры пред​став​ля​ют со​бой сво​бод​ные нерв​ные окон​ча​ния, чув​ст​ви​тель​ные к по​вре​ж​даю​щим воз​дей​ст​ви​ям. XE "Рецепторы сенсорные:болевые=<3524>"
По​верх​но​ст​ная боль

По​верх​но​ст​ная боль от​ли​ча​ет​ся от дру​гих ви​дов бо​ли тем, что име​ет две со​став​ляю​щих: XE "Боль:ранняя+<3539>"
·  XE "Боль:поздняя+<3537>"ран​нюю (пер​вич​ную, эпи​кри​ти​че​скую) боль;

· позд​нюю (вто​рич​ную, про​то​па​ти​че​скую) боль.

Ка​ж​до​му по соб​ст​вен​но​му опы​ту из​вест​но, что в мо​мент трав​мы сна​ча​ла воз​ни​ка​ет ост​рая (ко​лю​щая, ре​жу​щая и т. п.) чет​ко ло​ка​ли​зо​ван​ная боль, ко​то​рая за​тем сме​ня​ет​ся ту​пой (ною​щей, жгу​чей, да​вя​щей и пр.) и го​раз​до бо​лее раз​ли​той бо​лью. Это и есть ран​няя и позд​няя боль. Та​ким об​ра​зом:

· ран​няя боль воз​ни​ка​ет мгно​вен​но, име​ет ост​рый ха​рак​тер и чет​кую ло​ка​ли​за​цию;

· позд​няя боль воз​ни​ка​ет с за​держ​кой, име​ет ту​пой ха​рак​тер и не​чет​кую ло​ка​ли​за​цию.

Пу​ти про​ве​де​ния ран​ней и позд​ней бо​ли идут вме​сте в со​ста​ве пе​ред​не​го и бо​ко​во​го спи​но​та​ла​ми​че​ских трак​тов (см. вы​ше, рис. 17.26, Б), но тем не ме​нее не​сколь​ко раз​ли​ча​ют​ся.

· Пу​ти ран​ней бо​ли:

· от бо​ле​вых ре​цеп​то​ров им​пуль​са​ция по​сту​па​ет по бы​ст​рым мие​ли​но​вым во​лок​нам;
·  XE "Спинной мозг:проводящие пути:спиноталамические пути+<3525>"ак​со​ны чув​ст​ви​тель​ных ней​ро​нов пе​ре​клю​ча​ют​ся в зад​них ро​гах спин​но​го моз​га не​по​сред​ст​вен​но на ней​рон, от ко​то​ро​го на​чи​на​ет​ся вос​хо​дя​щий спи​но​та​ла​ми​че​ский путь; XE "Спинной мозг:проводящие пути:спиноталамические пути=<3526>"
·  XE "Кора головного мозга:соматосенсорная зона+<3527>"зна​чи​тель​ная часть им​пуль​са​ции от та​ла​му​са по​сту​па​ет в  XE "Кора головного мозга:постцентральная извилина<3531>"со​ма​то​сен​сор​ную зо​ну по​стцен​траль​ной из​ви​ли​ны, обес​пе​чи​вая тем са​мым чет​кую ло​ка​ли​за​цию бо​ле​во​го раз​дра​жи​те​ля. XE "Кора головного мозга:соматосенсорная зона=<3528>"
· Пу​ти позд​ней бо​ли:

· от бо​ле​вых ре​цеп​то​ров им​пуль​са​ция по​сту​па​ет по мед​лен​ным без​мие​ли​но​вым во​лок​нам;
· ак​со​ны чув​ст​ви​тель​ных ней​ро​нов пе​ре​клю​ча​ют​ся в зад​них ро​гах спин​но​го моз​га на ней​рон, от ко​то​ро​го на​чи​на​ет​ся вос​хо​дя​щий спи​но​та​ла​ми​че​ский путь, че​рез не​сколь​ко вста​воч​ных ней​ро​нов;
· ос​нов​ная часть им​пуль​са​ции от та​ла​му​са по​сту​па​ет в под​кор​ко​вые зо​ны, в ча​ст​но​сти в  XE "Ретикулярная формация<3532>"ре​ти​ку​ляр​ную фор​ма​цию, вы​зы​вая об​щую ак​ти​ва​цию ко​ры и в от​ри​ца​тель​ные эмо​цио​ген​ные зо​ны сред​не​го и про​ме​жу​точ​но​го моз​га (гл. 18, разд. «Эмо​ции и мо​ти​ва​ции»), фор​ми​руя эмо​цио​наль​ный ком​по​нент бо​ли. XE "Боль:поздняя=<3538>"

 XE "Боль:ранняя=<3540>"

 XE "Боль:поверхностная=<3547>"
 XE "Боль:глубокая+<3541>"Глу​бо​кая боль

Глу​бо​кая боль от​ли​ча​ет​ся от по​верх​но​ст​ной глав​ным об​ра​зом от​сут​ст​ви​ем ран​не​го ком​по​нен​та; в ос​таль​ном эти два ви​да бо​ли и пу​ти их про​ве​де​ния сход​ны. XE "Боль:глубокая=<3542>"
 XE "Боль:висцеральная+<3548>"Вис​це​раль​ная боль

Вис​це​раль​ная боль от​ли​ча​ет​ся от со​ма​ти​че​ской (по​верх​но​ст​ной и глу​бо​кой) сле​дую​щи​ми осо​бен​но​стя​ми.

· Ос​нов​ные при​чи​ны вис​це​раль​ной бо​ли иные, чем со​ма​ти​че​ской. Внут​рен​ние ор​га​ны ма​ло чув​ст​ви​тель​ны к ло​каль​ным по​вре​ж​даю​щим воз​дей​ст​ви​ям (ки​шеч​ник не​чув​ст​ви​те​лен к раз​ре​зам и уко​лам, хо​тя его спаз​мы или рас​тя​же​ние со​про​во​ж​да​ют​ся силь​ной бо​лью), а в не​ко​то​рых ор​га​нах бо​ле​вые ре​цеп​то​ры пол​но​стью от​сут​ст​ву​ют. Так, не об​ла​да​ет бо​ле​вой чув​ст​ви​тель​но​стью ткань моз​га, па​рен​хи​ма пе​че​ни и аль​ве​о​лы лег​ких. Глав​ные фак​то​ры, вы​зы​ваю​щие вис​це​раль​ную боль, сле​дую​щие:

· ише​мия (не​дос​та​точ​ность кро​во​снаб​же​ния) внут​рен​не​го ор​га​на;

· спазм по​ло​го ор​га​на;

· рас​тя​же​ние по​ло​го ор​га​на.

· Бо​ле​вая чув​ст​ви​тель​ность от внут​рен​них ор​га​нов по​сту​па​ет в спин​ной мозг в ос​нов​ном по мед​лен​ным без​мие​ли​но​вым аф​фе​рент​ным во​лок​нам, иду​щим в со​ста​ве сим​па​ти​че​ских нер​вов.

· Спо​соб​ность че​ло​ве​ка оп​ре​де​лить ло​ка​ли​за​цию вис​це​раль​ной бо​ли край​не низ​ка. Это и не уди​ви​тель​но: мозг «не зна​ет», где рас​по​ло​же​ны внут​рен​ние ор​га​ны, не имея воз​мож​ность их ви​деть или ося​зать. По​это​му вис​це​раль​ная боль час​то бы​ва​ет  XE "Боль:отраженная<3550>"от​ра​жен​ной: она ощу​ща​ет​ся в по​верх​но​ст​ных уча​ст​ках, ин​нер​ви​руе​мых из то​го же сег​мен​та спин​но​го моз​га, что и внут​рен​ний ор​ган, яв​ляю​щий​ся не​по​сред​ст​вен​ным ис​точ​ни​ком бо​ли (рис. 17.28). От​ра​жен​ные бо​ли, ви​ди​мо, обу​слов​ле​ны тем, что бо​ле​вые во​лок​на от внут​рен​них ор​га​нов об​ра​зу​ют в спин​ном моз​ге си​нап​сы на тех же ней​ро​нах, что и бо​ле​вые во​лок​на от со​от​вет​ст​вую​щих уча​ст​ков ко​жи. XE "Боль:висцеральная=<3549>"
 XE "Антиноцицептивная система+<3551>"Ан​ти​но​ци​цеп​тив​ная сис​те​ма

Бу​ду​чи важ​ней​шим за​щит​ным ме​ха​низ​мом, боль тем не ме​нее ино​гда иг​ра​ет от​ри​ца​тель​ную роль: силь​ная боль пол​но​стью за​хва​ты​ва​ет соз​на​ние, па​ра​ли​зу​ет дея​тель​ность и по​дав​ля​ет не​об​хо​ди​мую для борь​бы или бег​ст​ва мо​би​ли​за​цию. В свя​зи с этим по​ми​мо но​ци​цеп​тив​ной (бо​ле​вой) сис​те​мы су​ще​ст​ву​ет и ан​ти​но​ци​цеп​тив​ная (про​ти​во​бо​ле​вая) сис​те​ма. Эта сис​те​ма ак​ти​ви​ру​ет​ся при стрес​се и рез​ко по​дав​ля​ет бо​ле​вую чув​ст​ви​тель​ность.

Ос​нов​ны​ми фак​то​ра​ми ан​ти​но​ци​цеп​тив​ной сис​те​мы слу​жат эн​до​ген​ные  XE "Опиоиды эндогенные+<3553>"опио​и​ды — вы​ра​ба​ты​вае​мые в ор​га​низ​ме пеп​ти​ды, дей​ст​вую​щие на те же ре​цеп​то​ры, что и про​из​вод​ные опия (мор​фин и др.). Эти ре​цеп​то​ры на​зы​ва​ют​ся опи​ат​ны​ми  XE "Рецепторы клеточные:опиатные<3555>"ре​цеп​то​ра​ми. Эн​до​ген​ные опио​и​ды раз​но​об​раз​ны, вы​де​ля​ют три их се​мей​ст​ва —  XE "Эндорфины<3556>"эн​дор​фи​ны,  XE "Энкефалины<3557>"эн​ке​фа​ли​ны и  XE "Динорфины<3558>"ди​нор​фи​ны. Раз​но​об​раз​ны и опи​ат​ные ре​цеп​то​ры (вы​де​ля​ют пять ти​пов этих ре​цеп​то​ров), а так​же функ​ции эн​до​ген​ных опио​и​дов. Од​на из глав​ных их функ​ций со​сто​ит в том, что они яв​ля​ют​ся ме​диа​то​ра​ми ан​ти​но​ци​цеп​тив​ной сис​те​мы.

Ан​ти​но​ци​цеп​тив​ная сис​те​ма со​сто​ит из трех звень​ев (рис. 17.29). XE "Опиоиды эндогенные=<3554>"
1. В сред​нем моз​ге, мос​ту и про​ме​жу​точ​ном моз​ге (во​круг силь​вие​ва во​до​про​во​да и у сте​нок третье​го же​лу​доч​ка) рас​по​ла​га​ют​ся ней​ро​ны, вы​де​ляю​щие эн​до​ген​ные опио​и​ды (опио​и​дер​ги​че​ские ней​ро​ны).

 XE “Ядро (а):шва+<644>"2. Ак​со​ны этих ней​ро​нов идут к се​ро​то​ни​нер​ги​че​ским ней​ро​нам ядер шва ство​ла моз​га.

3. Ак​со​ны се​ро​то​ни​нер​ги​че​ских ней​ро​нов ин​нер​ви​ру​ют опио​и​дер​ги​че​ские ней​ро​ны спин​но​го моз​га. Эти опио​и​дер​ги​че​ские ней​ро​ны по​дав​ля​ют бо​ле​вую им​пуль​са​цию на вхо​де — пу​тем пре​си​нап​ти​че​ско​го тор​мо​же​ния чув​ст​ви​тель​ных бо​ле​вых во​ло​кон и пост​си​нап​ти​че​ско​го тор​мо​же​ния ней​ро​нов зад​них ро​гов, на ко​то​рых эти во​лок​на пе​ре​клю​ча​ют​ся. XE “Ядро (а):шва=<645>"

 XE "Боль=<3522>"

 XE "Антиноцицептивная система=<3552>"
Гла​ва 18. Фи​зио​ло​гия выс​ших пси​хи​че​ских функ​ций

Выс​шие пси​хи​че​ские функ​ции че​ло​ве​ка — соз​на​ние, эмо​ции, мыш​ле​ние, па​мять, речь и дру​гие — изу​ча​ют​ся как фи​зио​ло​ги​ей, так и пси​хо​ло​ги​ей. Тем не ме​нее ме​ж​ду эти​ми дву​мя дис​ци​п​ли​на​ми мож​но про​вес​ти бо​лее или ме​нее чет​кий во​до​раз​дел: фи​зио​ло​гия изу​ча​ет моз​го​вые ме​ха​низ​мы выс​ших пси​хи​че​ских функ​ций, а пси​хо​ло​гия — их со​дер​жа​ние.

 XE "Поведение+<3559>"По​ве​де​ние и выс​шие пси​хи​че​ские функ​ции

Все жи​вые су​ще​ст​ва ак​тив​но взаи​мо​дей​ст​ву​ют с ок​ру​жаю​щей сре​дой с це​лью вы​жи​ва​ния, со​хра​не​ния и при​ум​но​же​ния ви​да. Это це​ле​со​об​раз​ное ак​тив​ное взаи​мо​дей​ст​вие ор​га​низ​ма с ок​ру​жаю​щей сре​дой на​зы​ва​ет​ся по​ве​де​ни​ем.
Для низ​ших жи​вых су​ществ ха​рак​тер​ны лишь про​стей​шие фор​мы по​ве​де​ния, на​при​мер реф​лек​сы (пры​жок бло​хи). Они тре​бу​ют лишь вос​при​ятия внеш​них раз​дра​жи​те​лей и не​по​сред​ст​вен​ной дви​га​тель​ной ли​бо ве​ге​та​тив​ной ре​ак​ции на них.

Для бо​лее со​вер​шен​но​го по​ве​де​ния в слож​ной ок​ру​жаю​щей сре​де по​тре​бо​ва​лось и бо​лее слож​ное по​ве​де​ние. В са​мом об​щем ви​де та​кое по​ве​де​ние опи​сы​ва​ет​ся схе​мой ор​га​ни​за​ции функ​цио​наль​ной сис​те​мы (гл. 4, рис. 4.6). Из этой схе​мы вид​но, что для слож​но​го по​ве​де​ния не​об​хо​ди​мо:

· вы​би​рать наи​бо​лее на​сущ​ную по​треб​ность, или мо​ти​ва​цию;

· по​сто​ян​но про​во​дить од​но​вре​мен​ную об​ра​бот​ку ин​фор​ма​ции о ве​ду​щей по​треб​но​сти, те​ку​щей об​ста​нов​ке, вклю​чая со​стоя​ние ор​га​низ​ма, ин​фор​ма​ции, хра​ня​щей​ся в па​мя​ти, ре​зуль​та​тах вы​пол​няе​мых дей​ст​вий. Яс​но, что это тре​бу​ет под​дер​жа​ния од​но​вре​мен​ной ак​тив​но​сти всех от​де​лов ЦНС;

· хра​нить в па​мя​ти и при не​об​хо​ди​мо​сти из​вле​кать ин​фор​ма​цию о за​ко​но​мер​но​стях ок​ру​жаю​щей сре​ды, а для это​го — об​ла​дать воз​мож​но​стью по​зна​вать эти за​ко​но​мер​но​сти;

· стро​ить слож​ные про​грам​мы по​ве​де​ния — по​сле​до​ва​тель​но​сти дей​ст​вий, обес​пе​чи​ваю​щие наи​луч​шее дос​ти​же​ние как про​ме​жу​точ​ных, так и окон​ча​тель​но​го ре​зуль​та​тов.

От​сю​да яс​но, что ЦНС долж​на вы​пол​нять функ​ции, не свя​зан​ные не​по​сред​ст​вен​но с об​ра​бот​кой чув​ст​ви​тель​ной ин​фор​ма​ции, управ​ле​ни​ем дви​же​ния​ми или ра​бо​той внут​рен​них ор​га​нов. Эти функ​ции на​зы​ва​ют​ся ин​те​гра​тив​ны​ми, или выс​ши​ми пси​хи​че​ски​ми функ​ция​ми. Вид​но так​же, что эти функ​ции мож​но раз​де​лить на че​ты​ре груп​пы.

1. Ак​ти​ва​ция моз​га, обес​пе​чи​ваю​щая од​но​вре​мен​ную дея​тель​ность всех от​де​лов ЦНС.

2. Мо​ти​ва​ции и эмо​ции, обес​пе​чи​ваю​щие вы​бор ве​ду​щей по​треб​но​сти.

3. По​зна​ва​тель​ные (ког​ни​тив​ные) функ​ции, обес​пе​чи​ваю​щие по​зна​ние и ис​поль​зо​ва​ние за​ко​но​мер​но​стей ок​ру​жаю​щей сре​ды.

4. Ис​пол​ни​тель​ные функ​ции, обес​пе​чи​ваю​щие фор​ми​ро​ва​ние слож​ных по​ве​ден​че​ских ак​тов (стра​те​гий по​ве​де​ния).

Ос​нов​ным от​де​лом ЦНС, от​ве​чаю​щим за выс​шие пси​хи​че​ские функ​ции, слу​жит ко​ра го​лов​но​го моз​га. По​это​му раз​го​вор о выс​ших пси​хи​че​ских функ​ци​ях мы нач​нем с об​щих прин​ци​пов ее ор​га​ни​за​ции. XE "Поведение=<3560>"
 XE "Кора головного мозга+<3561>"Ко​ра го​лов​но​го моз​га

 XE "Кора головного мозга:общие принципы строения и функционирования+<3563>"Как и все от​де​лы ЦНС, ко​ра го​лов​но​го моз​га под​чи​ня​ет​ся прин​ци​пам мо​дуль​ной и ие​рар​хи​че​ской ор​га​ни​за​ции (гл. 4).

· Мо​дуль​ная ор​га​ни​за​ция за​клю​ча​ет​ся в том, что вся но​вая ко​ра со​сто​ит из од​но​тип​ных ней​рон​ных кон​ту​ров — ко​ло​нок; ка​ж​дая та​кая ко​лон​ка от​ве​ча​ет за от​дель​ную функ​цию (на​при​мер, вос​при​ятие точ​ки сет​чат​ки гла​за), и все ко​лон​ки пря​мо или опо​сре​до​ва​но свя​за​ны друг с дру​гом. Прин​ци​пы мо​дуль​ной ор​га​ни​за​ции ко​ры бу​дут рас​смот​ре​ны в разд. «Функ​цио​наль​ная гис​то​ло​гия».

·  XE "ЦНС:иерархическая организация+<3565>"Ие​рар​хи​че​ская ор​га​ни​за​ция за​клю​ча​ет​ся в том, что в ко​ре име​ют​ся зо​ны раз​но​го ие​рар​хи​че​ско​го уров​ня: низ​шие, или пер​вич​ные, зо​ны вы​пол​ня​ют про​стые функ​ции, а зо​ны бо​лее вы​со​ко​го уров​ня от​ве​ча​ют за бо​лее слож​ные про​грам​мы, ис​поль​зуя функ​ции пер​вич​ных зон (на​при​мер, ко​лон​ки пер​вич​ных зон от​ве​ча​ют за вос​при​ятие от​дель​ных то​чек сет​чат​ки, а ко​лон​ки выс​ших зри​тель​ных от​ве​ча​ют за слож​ные зри​тель​ные об​ра​зы, со​би​рая при этом ин​фор​ма​цию от ко​ло​нок пер​вич​ных зон). Зо​ны низ​ше​го и выс​ше​го уров​ней гра​ни​чат друг с дру​гом, плав​но пе​ре​хо​дя од​на в дру​гую. Прин​ци​пы ие​рар​хи​че​ской ор​га​ни​за​ции ко​ры бу​дут рас​смот​ре​ны в разд. «Функ​цио​наль​ная ана​то​мия». XE "ЦНС:иерархическая организация=<3566>"
Функ​цио​наль​ная гис​то​ло​гия

 XE "Кора головного мозга:гистология+<3569>"

 XE "Кора головного мозга:колонки+<3571>"В ти​пич​ном слу​чае ко​ра го​лов​но​го моз​га со​сто​ит из шес​ти сло​ев.
Ней​ро​ны ка​ж​до​го слоя от​ли​ча​ют​ся пре​ж​де все​го ха​рак​те​ром сво​их свя​зей, то есть дли​ной и на​прав​ле​ни​ем во​ло​кон. Эти свя​зи де​лят​ся на три ви​да:

· ме​ст​ные свя​зи ме​ж​ду со​сед​ни​ми ней​ро​на​ми, об​ра​зуе​мые ко​рот​ки​ми во​лок​на​ми;

· свя​зи ме​ж​ду раз​лич​ны​ми от​де​ла​ми ко​ры, об​ра​зуе​мые длин​ны​ми го​ри​зон​таль​ны​ми во​лок​на​ми;

· свя​зи ме​ж​ду ко​рой и под​кор​ко​вы​ми об​ра​зо​ва​ния​ми, об​ра​зуе​мые длин​ны​ми вер​ти​каль​ны​ми во​лок​на​ми.

Ней​рон​ным кон​ту​ром ко​ры слу​жит ко​лон​ка: ком​плекс из раз​лич​но​го чис​ла ней​ро​нов (до не​сколь​ких ты​сяч), рас​по​ло​жен​ный пер​пен​ди​ку​ляр​но по​верх​но​сти ко​ры и вклю​чаю​щий ней​ро​ны всех сло​ев. В пре​де​лах ко​лон​ки ней​ро​ны осо​бен​но тес​но свя​за​ны друг с дру​гом, и ка​ж​дая ко​лон​ка от​ве​ча​ет за от​дель​ную функ​цию (на​при​мер, вос​при​ятие чув​ст​ви​тель​но​сти от од​ной ре​цеп​тор​ной зо​ны).

Та​ким об​ра​зом, ко​ра го​лов​но​го моз​га со​сто​ит из эле​мен​тар​ных еди​ниц об​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции (ко​ло​нок), об​ра​зую​щих об​шир​ные свя​зи друг с дру​гом (го​ри​зон​таль​ные свя​зи) и с ни​же​ле​жа​щи​ми от​де​ла​ми (вер​ти​каль​ные свя​зи). XE "Кора головного мозга:колонки=<3572>"

 XE "Кора головного мозга:гистология=<3570>"
Функ​цио​наль​ная ана​то​мия

 XE "Кора головного мозга:вторичные зоны+<3577>"

 XE "Кора головного мозга:первичные зоны+<3575>"

 XE "ЦНС:иерархическая организация+<3567>"Об​щие прин​ци​пы ие​рар​хи​че​ской ор​га​ни​за​ции ко​ры

Ко​ра го​лов​но​го моз​га со​сто​ит из от​дель​ных зон, раз​ли​чаю​щих​ся по вы​пол​няе​мой функ​ции. Эти зо​ны под​раз​де​ля​ют​ся на три ти​па:

· пер​вич​ные зо​ны;

· вто​рич​ные зо​ны;

·  XE "Кора головного мозга:ассоциативные зоны+<3579>"ас​со​циа​тив​ные зо​ны1.

1 Вто​рич​ные зо​ны час​то от​но​сят к ас​со​циа​тив​ным, на​зы​вая их «мо​но​мо​даль​ны​ми (то есть об​ра​ба​ты​ваю​щи​ми один вид ин​фор​ма​ции, на​при​мер толь​ко зри​тель​ную) ас​со​циа​тив​ны​ми зо​на​ми». Од​на​ко мы при​дер​жи​ва​ем​ся иной клас​си​фи​ка​ции, вы​де​ляю​щей вто​рич​ные зо​ны в от​дель​ную груп​пу, так как ас​со​циа​тив​ная ко​ра по оп​ре​де​ле​нию свя​зы​ва​ет ме​ж​ду со​бой ин​фор​ма​цию раз​ной мо​даль​но​сти (на​при​мер, зри​тель​ную и слу​хо​вую).

Пер​вич​ные и вто​рич​ные зо​ны де​лят​ся на сен​сор​ные (чув​ст​ви​тель​ные) и мо​тор​ные (дви​га​тель​ные). Пер​вич​ные и вто​рич​ные сен​сор​ные зо​ны от​ве​ча​ют за об​ра​бот​ку от​дель​ных ви​дов чув​ст​ви​тель​но​сти, и по​это​му раз​де​ля​ют​ся на слу​хо​вые, зри​тель​ные, со​ма​то​сен​сор​ные, вку​со​вые и обо​ня​тель​ные.

 Пер​вич​ные зо​ны от​ве​ча​ют за вы​пол​не​ние про​стей​ших функ​ций:

 сен​сор​ные — за вос​при​ятие чув​ст​ви​тель​но​сти от от​дель​ных ре​цеп​тор​ных зон;

 мо​тор​ные — за управ​ле​ние дви​же​ния​ми от​дель​ных мышц.

 Вто​рич​ные зо​ны вы​пол​ня​ют бо​лее слож​ные функ​ции:

 сен​сор​ные — об​ра​ба​ты​вая ин​фор​ма​цию от пер​вич​ных зон, фор​ми​ру​ют слож​ные вос​при​ятия, на​при​мер от​ве​ча​ют за рас​по​зна​ва​ние уст​ной или пись​мен​ной ре​чи, че​ло​ве​че​ских лиц, схе​мы те​ла и пр.;

 мо​тор​ные — управ​ляя пер​вич​ны​ми зо​на​ми, фор​ми​ру​ют слож​ные дви​же​ния, на​при​мер ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ные при​об​ре​тен​ные на​вы​ки (за​сте​ги​ва​ние пу​го​ви​цы, ис​поль​зо​ва​ние лож​ки и вил​ки, пись​мо, про​из​не​се​ние слов).

 Ас​со​циа​тив​ные зо​ны за​ни​ма​ют выс​шее ие​рар​хи​че​ское по​ло​же​ние: они по​лу​ча​ют ин​фор​ма​цию от всех зон ко​ры и управ​ля​ют все​ми зо​на​ми, то есть свя​зы​ва​ют (ас​со​ции​ру​ют, от​сю​да их на​зва​ние) раз​ные ви​ды чув​ст​ви​тель​но​сти и дви​га​тель​ных функ​ций. Та​ким об​ра​зом, имен​но ас​со​циа​тив​ные зо​ны от​ве​ча​ют за са​мые слож​ные пси​хи​че​ские функ​ции.

 XE "Кора головного мозга:колонки+<3583>"Рас​смот​рим прин​ци​пы функ​цио​ни​ро​ва​ния ко​ры го​лов​но​го моз​га, ос​но​ван​ные на ее мо​дуль​ной (ко​лон​ча​той) и ие​рар​хи​че​ской ор​га​ни​за​ции. В ка​че​ст​ве при​ме​ра возь​мем рас​по​зна​ва​ние уст​ных на​зва​ний объ​ек​тов (рис. 18.1). Ка​ж​дая ко​лон​ка пер​вич​ной зри​тель​ной зо​ны от​ве​ча​ет за вос​при​ятие про​стей​ше​го эле​мен​та изо​бра​же​ния — точ​ки или (ча​ще) ли​нии. Ко​лон​ки на гра​ни​це пер​вич​ной и вто​рич​ной зри​тель​ных зон вос​при​ни​ма​ют пе​ре​се​че​ния ли​ний, уг​лы и дру​гие наи​бо​лее рас​про​стра​нен​ные гео​мет​ри​че​ские фи​гу​ры. Ка​ж​дая ко​лон​ка вто​рич​ной зри​тель​ной зо​ны, в дан​ном слу​чае — цен​тра зри​тель​но​го рас​по​зна​ва​ния объ​ек​тов, от​ве​ча​ет уже за об​раз то​го или ино​го из рас​про​стра​нен​ных пред​ме​тов, на​при​мер сто​ла. Точ​но так же ка​ж​дая ко​лон​ка пер​вич​ной слу​хо​вой зо​ны вос​при​ни​ма​ет от​дель​ный звук, да​лее идут ко​лон​ки, вос​при​ни​маю​щие зву​ки ре​чи (фо​не​мы), за​тем ко​лон​ки вто​рич​ной слу​хо​вой зо​ны, вос​при​ни​маю​щие уст​ные сло​ва, на​при​мер «стол». На​ко​нец, на сты​ке вто​рич​ных зри​тель​ной и слу​хо​вой зон за​ле​га​ет ас​со​циа​тив​ная зо​на, в ко​то​рой уст​ное сло​во («стол») свя​зы​ва​ет​ся со зри​тель​ным об​ра​зом. Оче​вид​но, что при по​вре​ж​де​нии пер​вич​ных зон пол​но​стью вы​па​дет вос​при​ятие той или иной чув​ст​ви​тель​но​сти (глу​хо​та или сле​по​та); при по​вре​ж​де​нии вто​рич​ных зон — спо​соб​ность рас​по​зна​вать пред​ме​ты (пси​хи​че​ская сле​по​та) или сло​ва (сло​вес​ная глу​хо​та); при по​вре​ж​де​нии ас​со​циа​тив​ной зо​ны, в дан​ном слу​чае цен​тра уст​ных на​зва​ний объ​ек​тов (см. ни​же), че​ло​век не смо​жет свя​зать объ​ект с его уст​ным на​зва​ни​ем — на​при​мер, вы​пол​нить уст​ную ко​ман​ду — «по​ка​жи​те стол», хо​тя смо​жет вы​пол​нить ту же ко​ман​ду, предъ​яв​лен​ную в пись​мен​ном ви​де XE "ЦНС:иерархическая организация=<3568>"

 XE "Кора головного мозга:ассоциативные зоны=<3580>"

 XE "Кора головного мозга:колонки=<3584>"
Ло​ка​ли​за​ция кор​ко​вых зон

Пер​вич​ные, вто​рич​ные и ас​со​циа​тив​ные кор​ко​вые зо​ны при​ве​де​ны на рис. 18.2. В по​ни​ма​нии ло​ка​ли​за​ции и функ​ции этих зон по​мо​га​ют сле​дую​щие об​щие по​ло​же​ния.

 От​де​лы ко​ры, ле​жа​щие спе​ре​ди от цен​траль​ной бо​роз​ды — то есть лоб​ная до​ля — от​ве​ча​ют за дви​га​тель​ные и ис​пол​ни​тель​ные функ​ции; это — дей​ст​вую​щий мозг («пе​ред​ние ро​га го​лов​но​го моз​га»). От​де​лы ко​ры, ле​жа​щие сза​ди от цен​траль​ной бо​роз​ды — то есть те​мен​ная, ви​соч​ная и за​ты​лоч​ная до​ли, — от​ве​ча​ют за вос​при​ятие и фор​ми​ро​ва​ние слож​ных об​ра​зов; это — вос​при​ни​маю​щий мозг («зад​ние ро​га го​лов​но​го моз​га»).

 Пер​вич​ные зо​ны не​по​сред​ст​вен​но пе​ре​хо​дят в со​от​вет​ст​вую​щие вто​рич​ные, а те — в ас​со​циа​тив​ные; та​ким об​ра​зом, по ме​ре уда​ле​ния от пер​вич​ных зон ус​лож​ня​ет​ся ха​рак​тер об​ра​ба​ты​вае​мой ин​фор​ма​ции. . XE "Кора головного мозга:общие принципы строения и функционирования=<3564>"
Пер​вич​ные и вто​рич​ные зо​ны

Мо​тор​ные зо​ны

  XE "Кора головного мозга:моторная зона+<3585>"Пер​вич​ная мо​тор​ная зо​на рас​по​ла​га​ет​ся в пре​цен​траль​ной из​ви​ли​не (в лоб​ной до​ле не​по​сред​ст​вен​но спе​ре​ди от цен​траль​ной бо​роз​ды). Те​ло в ней пред​став​ле​но в пе​ре​вер​ну​том ви​де (гл. 5, рис. 5.10). Пер​вич​ная мо​тор​ная зо​на ка​ж​до​го по​лу​ша​рия управ​ля​ет мыш​ца​ми про​ти​во​по​лож​ной сто​ро​ны. XE "Кора головного мозга:моторная зона=<3586>"
  XE "Кора головного мозга:моторная зона:вторичная+<3587>"Вто​рич​ная мо​тор​ная зо​на рас​по​ло​же​на не​по​сред​ст​вен​но спе​ре​ди от пер​вич​ной. К ней от​но​сят​ся, в ча​ст​но​сти, та​кие спе​ци​фи​че​ские цен​тры, как:

  XE "Кора головного мозга:моторный центр устной речи<3589>"мо​тор​ный центр уст​ной ре​чи, или центр Бро​ка (фор​ми​ро​ва​ния слов и фраз);

  XE "Кора головного мозга:моторный центр праксиса<3590>"мо​тор​ный центр  XE "Праксис<3628>"прак​си​са (фор​ми​ро​ва​ния ос​нов​ных ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ных на​вы​ков);

  XE "Кора головного мозга:моторный центр письменной речи<3591>"мо​тор​ный центр пись​мен​ной ре​чи, или центр пись​ма (фор​ми​ро​ва​ния дви​же​ний ру​ки при пись​ме); XE "Кора головного мозга:центр произвольных движений глаз<3592>"
 центр про​из​воль​ных дви​же​ний глаз (про​из​воль​но​го пе​ре​во​да и фик​са​ции взо​ра на объ​ек​те). XE "Кора головного мозга:моторная зона:вторичная=<3588>"
Из рис. 18.2 вид​но, что ка​ж​дый из этих спе​ци​фи​че​ских цен​тров не​по​сред​ст​вен​но при​мы​ка​ет к то​му уча​ст​ку пер​вич​ной мо​тор​ной ко​ры, ко​то​рый от​ве​ча​ет за управ​ле​ние со​от​вет​ст​вую​щи​ми мыш​ца​ми (центр уст​ной ре​чи — к уча​ст​кам управ​ле​ния ре​че​вым ап​па​ра​том, центр пись​мен​ной ре​чи — к уча​ст​кам управ​ле​ния мыш​ца​ми ру​ки) и пр.

Зри​тель​ные зо​ны

  XE "Кора головного мозга:зрительная зона+<3593>"Пер​вич​ная зри​тель​ная зо​на на​хо​дит​ся в са​мых зад​них от​де​лах за​ты​лоч​ной до​ли. Пер​вич​ная зри​тель​ная зо​на ка​ж​до​го по​лу​ша​рия по​лу​ча​ет ин​фор​ма​цию от про​ти​во​по​лож​ной сто​ро​ны те​ла, то есть кон​тра​ла​те​раль​но​го по​ля зре​ния (а не про​ти​во​по​лож​но​го гла​за!).

  XE "Кора головного мозга:зрительная зона:вторичная+<3595>"Вто​рич​ная зри​тель​ная зо​на рас​по​ла​га​ет​ся не​по​сред​ст​вен​но спе​ре​ди от пер​вич​ной. К ней от​но​сят​ся, в ча​ст​но​сти, та​кие спе​ци​фи​че​ские цен​тры, как: XE "Кора головного мозга:зрительная зона=<3594>"
  XE "Кора головного мозга:сенсорный центр письменной речи<3597>"сен​сор​ный центр пись​мен​ной ре​чи, или центр чте​ния;

  XE "Кора головного мозга:центр зрительного распознавания чисел<3598>"центр зри​тель​но​го рас​по​зна​ва​ния чи​сел;

  XE "Кора головного мозга:центр зрительного распознавания объектов<3599>"центр зри​тель​но​го рас​по​зна​ва​ния объ​ек​тов. XE "Кора головного мозга:зрительная зона:вторичная=<3596>"
Слу​хо​вые зо​ны

 Пер​вич​ная  XE "Кора головного мозга:слуховая зона<3604>"слу​хо​вая зо​на на​хо​дит​ся в ви​соч​ной до​ле. XE "Кора головного мозга:слуховая зона:вторичная<3605>"
 Вто​рич​ная слу​хо​вая зо​на не​по​сред​ст​вен​но при​мы​ка​ет к пер​вич​ной. К ней от​но​сят​ся, в ча​ст​но​сти, та​кие спе​ци​фи​че​ские цен​тры, как:

  XE "Кора головного мозга:центр слухового распознавания слов<3606>"центр слу​хо​во​го рас​по​зна​ва​ния слов;
  XE "Кора головного мозга:центр распознавания музыки<3607>"центр рас​по​зна​ва​ния му​зы​ки.
Со​ма​то​сен​сор​ные зо​ны

На​пом​ним, что к со​ма​ти​че​ской (со​ма​то​сен​сор​ной) чув​ст​ви​тель​но​сти от​но​сят​ся по​верх​но​ст​ная (от ко​жи и не​ко​то​рых сли​зи​стых) и мы​шеч​но-сус​тав​ная (про​прио​цеп​тив​ная) чув​ст​ви​тель​ность. XE "Кора головного мозга:соматосенсорная зона<3608>"
 Пер​вич​ная со​ма​то​сен​сор​ная зо​на рас​по​ла​га​ет​ся в по​стцен​траль​ной из​ви​ли​не (в те​мен​ной до​ле не​по​сред​ст​вен​но сза​ди от цен​траль​ной бо​роз​ды). Те​ло в ней пред​став​ле​но в пе​ре​вер​ну​том ви​де (гл. 17, рис. 17.27). Пер​вич​ная со​ма​то​сен​сор​ная зо​на ка​ж​до​го по​лу​ша​рия по​лу​ча​ет ин​фор​ма​цию от про​ти​во​по​лож​ной сто​ро​ны те​ла. XE "Кора головного мозга:соматосенсорная зона:вторичная<3609>"
 Вто​рич​ная со​ма​то​сен​сор​ная зо​на рас​по​ла​га​ет​ся не​по​сред​ст​вен​но сза​ди от пер​вич​ной. К ней от​но​сят​ся, в ча​ст​но​сти, та​кие спе​ци​фи​че​ские цен​тры, как:

  XE "Кора головного мозга:центр стереогноза<3610>"центр  XE "Стереогноз<3611>"сте​рео​гно​за (спо​соб​но​сти уз​на​вать пред​ме​ты на ощупь);

  XE "Кора головного мозга:центр стереогноза<3612>"центр схе​мы те​ла (вос​при​ятия соб​ст​вен​но​го те​ла);

  XE "Кора головного мозга:кинестетический центр праксиса<3613>"ки​не​сте​ти​че​ский центр  XE "Праксис<3629>"прак​си​са (про​прио​цеп​тив​но​го об​раза ос​нов​ных ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ных на​вы​ков, на​при​мер со​стоя​ния паль​цев рук при удер​жи​ва​нии вил​ки или лож​ки).

 XE "Кора головного мозга:вкусовая зона+<3614>"Вку​со​вые зо​ны

Для вку​со​вой чув​ст​ви​тель​но​сти вто​рич​ные зо​ны не опи​са​ны.

 Вку​со​вая зо​на рас​по​ла​га​ет​ся в по​стцен​траль​ной из​ви​ли​не ря​дом с зо​ной про​прио​цеп​тив​ной и так​тиль​ной чув​ст​ви​тель​но​сти язы​ка. Вку​со​вая зо​на ка​ж​до​го по​лу​ша​рия по​лу​ча​ет ин​фор​ма​цию от обе​их сто​рон те​ла (то есть от обе​их по​ло​вин язы​ка).

Под​роб​нее о вку​со​вых цен​трах см. в гл. 17, разд. «Вкус». XE "Кора головного мозга:вкусовая зона=<3615>"
 XE "Кора головного мозга:обонятельные зоны+<3616>"Обо​ня​тель​ные зо​ны

Для обо​ня​тель​ной чув​ст​ви​тель​но​сти вто​рич​ные зо​ны не опи​са​ны.

 Ос​нов​ные кор​ко​вые обо​ня​тель​ные зо​ны рас​по​ла​га​ют​ся в ко​ре лим​би​че​ской сис​те​мы, в ча​ст​но​сти в па​ра​гип​по​кам​по​вой из​ви​ли​не. Обо​ня​тель​ные по​ло​ви​ны ка​ж​до​го по​лу​ша​рия по​лу​ча​ют ин​фор​ма​цию от обе​их сто​рон те​ла (то есть от обе​их по​ло​вин но​са).

 Кро​ме то​го, име​ет​ся и не​боль​шая, но важ​ная для осоз​нан​но​го вос​при​ятия за​па​хов обо​ня​тель​ная зо​на в но​вой ко​ре, а имен​но в об​лас​ти глаз​нич​ных из​ви​лин лоб​ной до​ли (ор​би​тоф​рон​таль​ной ко​ре). XE "Кора головного мозга:обонятельные зоны=<3617>"
Под​роб​нее об обо​ня​тель​ных цен​трах см. в гл. 17, разд. «Обо​ня​ние». XE "Кора головного мозга:первичные зоны=<3576>"

 XE "Кора головного мозга:вторичные зоны=<3578>"
 XE "Кора головного мозга:ассоциативные зоны+<3581>"Ас​со​циа​тив​ные зо​ны

Су​ще​ст​ву​ют три ас​со​циа​тив​ных зо​ны моз​га (рис. 18.2).

1. Те​мен​но-ви​соч​но-за​ты​лоч​ная, ле​жа​щая на сты​ке те​мен​ной, ви​соч​ной и за​ты​лоч​ной до​лей.

2. Пре​фрон​таль​ная, за​ни​маю​щая всю лоб​ную до​лю кро​ме пер​вич​ной и вто​рич​ной мо​тор​ных зон.

3. Лим​би​че​ская, пред​став​ляю​щая со​бой ко​ру лим​би​че​ской сис​те​мы.

 XE "Кора головного мозга:теменно-височно-затылочная+<3618>"Те​мен​но-ви​соч​но-за​ты​лоч​ная ас​со​циа​тив​ная зо​на

Эта зо​на ле​жит на сты​ке со​ма​то​сен​сор​ной (те​мен​ной), зри​тель​ной (за​ты​лоч​ной) и слу​хо​вой (ви​соч​ной) ко​ры, от​сю​да ее глав​ное на​зна​че​ние — од​но​вре​мен​ная об​ра​бот​ка ос​нов​ных ви​дов чув​ст​ви​тель​но​сти с фор​ми​ро​ва​ни​ем и ин​тер​пре​та​ци​ей слож​ных об​ра​зов. В те​мен​но-ви​соч​но-за​ты​лоч​ной ас​со​циа​тив​ной зо​не вы​де​ля​ют, в ча​ст​но​сти, сле​дую​щие цен​тры:

·  XE "Кора головного мозга:сенсорный центр праксиса<3622>"сен​сор​ный центр  XE "Праксис<3630>"прак​си​са (на сты​ке со​ма​то​сен​сор​ной и зри​тель​ной ко​ры). Этот центр фор​ми​ру​ет сен​сор​ный об​раз дви​га​тель​ных на​вы​ков, тре​бую​щих уча​стия со​ма​то​сен​сор​ной и зри​тель​ной ин​фор​ма​ции (на​при​мер, при ри​со​ва​нии ка​ран​да​шом нуж​но пред​став​ле​ние о том, в ка​ком по​ло​же​нии долж​ны на​хо​дить​ся паль​цы, дер​жа​щие ка​ран​даш; ка​ко​ва долж​на быть си​ла сдав​ле​ния ка​ран​да​ша паль​ца​ми; как дол​жен быть рас​по​ло​жен ка​ран​даш от​но​си​тель​но лис​та бу​ма​ги);

·  XE "Кора головного мозга:центр устных названий объектов<3623>"центр уст​ных на​зва​ний объ​ек​тов (на сты​ке слу​хо​вой и зри​тель​ной ко​ры). В этом цен​тре уст​ное сло​во, обо​зна​чаю​щее объ​ект, свя​зы​ва​ет​ся с его зри​тель​ным об​ра​зом;

·  XE "Кора головного мозга:центр письменных названий объектов<3624>"центр пись​мен​ных на​зва​ний объ​ек​тов (на сты​ке сен​сор​но​го цен​тра пись​мен​ной ре​чи и цен​тра зри​тель​но​го рас​по​зна​ва​ния объ​ек​тов). В этом цен​тре пись​мен​ное сло​во, обо​зна​чаю​щее объ​ект, свя​зы​ва​ет​ся с его зри​тель​ным об​ра​зом;

·  XE "Кора головного мозга:сенсорный центр устной речи<3625>"сен​сор​ный центр уст​ной ре​чи, или центр Вер​ни​ке (на гра​ни​це вто​рич​ной слу​хо​вой зо​ны). Здесь про​ис​хо​дит не про​сто рас​по​зна​ва​ние слов и сло​вес​ных кон​ст​рук​ций, как во вто​рич​ной слу​хо​вой зо​не, а ин​тер​пре​та​ция их зна​че​ний (центр по​ни​ма​ния ре​чи). В по​след​нее вре​мя ста​ло яс​но, что в свя​зи с осо​бой ро​лью уст​ной ре​чи в жиз​ни че​ло​ве​ка функ​ции цен​тра Вер​ни​ке го​раз​до ши​ре, и се​го​дня опи​сан​ную Вер​ни​ке об​ласть час​то на​зы​ва​ют цен​тром гно​зи​са, цен​тром по​ня​тий, цен​тром по​зна​ния, выс​шим ин​тер​пре​ти​рую​щим цен​тром и пр.; под​роб​нее см. ни​же, разд. «Речь». XE "Кора головного мозга:теменно-височно-затылочная=<3619>"
 XE "Кора головного мозга:префронтальная+<3620>"Пре​фрон​таль​ная ас​со​циа​тив​ная зо​на

Эта ко​ра от​ве​ча​ет за ис​пол​ни​тель​ные функ​ции — за​мы​сел и про​грам​ми​ро​ва​ние слож​ных по​ве​ден​че​ских ак​тов, в том чис​ле мыс​ли​тель​ных по​сле​до​ва​тель​но​стей (на​при​мер, при ре​ше​нии за​дач). Под​роб​нее см. ни​же, разд. «Ис​пол​ни​тель​ные функ​ции», а так​же в гл. 5. XE "Кора головного мозга:префронтальная=<3621>"
 XE "Лимбическая система+<3631>"Лим​би​че​ская ас​со​циа​тив​ная зо​на

Это кор​ко​вая часть лим​би​че​ской сис​те​мы. Функ​ции ее изу​че​ны не​дос​та​точ​но; мно​гие из них име​ют от​но​ше​ние к эмо​ци​ям и мо​ти​ва​ци​ям, и они бу​дут рас​смат​ри​вать​ся в со​от​вет​ст​вую​щем раз​де​ле ни​же. XE "Кора головного мозга:ассоциативные зоны=<3582>"

 XE "Лимбическая система=<3632>"
 XE "Межполушарная асимметрия+<3633>"Меж​по​лу​шар​ная асим​мет​рия

Пер​вич​ные мо​тор​ные, со​ма​то​сен​сор​ные и зри​тель​ные зо​ны об​слу​жи​ва​ют толь​ко од​ну (про​ти​во​по​лож​ную) по​ло​ви​ну те​ла. В то же вре​мя оче​вид​но, что, с од​ной сто​ро​ны, слож​ные по​ве​ден​че​ские ак​ты и пси​хи​че​ские функ​ции тре​бу​ют уча​стия ор​га​низ​ма в це​лом (нель​зя раз​го​ва​ри​вать толь​ко ле​вой или пра​вой по​ло​ви​ной ре​че​во​го ап​па​ра​та), с дру​гой — не​воз​мож​но или по мень​шей ме​ре труд​но вы​пол​нять два слож​ных по​ве​ден​че​ских ак​та од​но​вре​мен​но (нель​зя од​но​вре​мен​но пра​вой ру​кой пи​сать, а ле​вой — ору​до​вать вил​кой). Ины​ми сло​ва​ми, хо​тя вто​рич​ные и ас​со​циа​тив​ные зо​ны име​ют​ся в обо​их по​лу​ша​ри​ях, толь​ко од​но из этих по​лу​ша​рий долж​но в ка​ж​дый мо​мент вре​ме​ни управ​лять по​ве​де​ни​ем, под​чи​няя се​бе вто​рое — на​при​мер, толь​ко один из двух мо​тор​ных цен​тров прак​си​са мо​жет в дан​ный мо​мент управ​лять пись​мом, под​чи​няя се​бе ра​бо​ту и пра​вой, и ле​вой ру​ки; толь​ко один из цен​тров гно​зи​са мо​жет в дан​ный мо​мент ге​не​ри​ро​вать об​раз или мысль и т. п. В про​цес​се он​то​ге​не​за у по​дав​ляю​ще​го боль​шин​ст​ва лю​дей ле​вое по​лу​ша​рие ста​но​вит​ся ве​ду​щим, или до​ми​нант​ным. Это яв​ле​ние на​зы​ва​ет​ся меж​по​лу​шар​ной асим​мет​ри​ей.

 XE "Речь:межполушарная асимметрия+<3810>"В до​ми​нант​ном по​лу​ша​рии бо​лее ак​тив​но раз​ви​ва​ют​ся функ​ции мно​гих вто​рич​ных и ас​со​циа​тив​ных зон. Осо​бен​но это ка​са​ет​ся ре​че​вых цен​тров, функ​цио​ни​рую​щих у боль​шин​ст​ва лю​дей толь​ко в ле​вом по​лу​ша​рии. На​при​мер, при по​ра​же​нии мо​тор​но​го цен​тра ре​чи в ле​вом по​лу​ша​рии че​ло​век те​ря​ет спо​соб​ность кон​ст​руи​ро​вать сло​ва и фра​зы; та​кое же по​ра​же​ние в пра​вом по​лу​ша​рии к по​доб​ным по​след​ст​ви​ям не при​во​дит.

Для то​го что​бы цен​тры од​но​го по​лу​ша​рия при вы​пол​не​нии той или иной дея​тель​но​сти мог​ли кон​тро​ли​ро​вать цен​тры вто​ро​го по​лу​ша​рия, оба по​лу​ша​рия свя​за​ны пуч​ка​ми по​пе​реч​ных во​ло​кон, са​мым мощ​ным из ко​то​рых яв​ля​ет​ся  XE "Мозолистое тело<3635>"мо​зо​ли​стое те​ло.
До​ми​ни​рую​щая роль од​но​го по​лу​ша​рия не оз​на​ча​ет, что во вто​ром по​лу​ша​рии вто​рич​ные и ас​со​циа​тив​ные зо​ны без​дей​ст​ву​ют, а по​ве​де​ние про​те​ка​ет ис​клю​чи​тель​но под кон​тро​лем до​ми​нант​но​го по​лу​ша​рия. До​ми​ни​ро​ва​ние ка​са​ет​ся пре​иму​ще​ст​вен​но вер​баль​ных (сло​вес​ных) функ​ций в ши​ро​ком смыс​ле сло​ва — в том чис​ле аб​ст​ракт​но-ло​ги​че​ско​го мыш​ле​ния, реа​ли​за​ции за​мы​слов, вы​пол​не​ния сло​вес​ных ин​ст​рук​ций и пр. По​нят​но, что та​кие функ​ции за​ни​ма​ют в жиз​ни че​ло​ве​ка ве​ду​щее ме​сто, и имен​но по​это​му ле​вое по​лу​ша​рие с его раз​ви​ты​ми ре​че​вы​ми цен​тра​ми в ос​нов​ном управ​ля​ет по​ве​де​ни​ем. Од​на​ко в со​от​вет​ст​вую​щих вто​рич​ных и ас​со​циа​тив​ных зо​нах пра​во​го по​лу​ша​рия раз​ви​ва​ют​ся функ​ции, от​сут​ст​вую​щие в ле​вом по​лу​ша​рии — ин​тер​пре​та​ция ми​ми​ки, жес​тов и ин​то​на​ций, вос​при​ятие му​зы​ки, рас​по​зна​ва​ние об​ра​зов и пр. При вы​пол​не​нии та​ких функ​ций до​ми​нант​ным ста​но​вит​ся пра​вое по​лу​ша​рие. Ины​ми сло​ва​ми:

· ле​вое по​лу​ша​рие от​ве​ча​ет за аб​ст​ракт​но-ло​ги​че​ские функ​ции («ра​цио​наль​ное мыш​ле​ние»);

· пра​вое по​лу​ша​рие от​ве​ча​ет за кон​крет​но-об​раз​ные функ​ции («ху​до​же​ст​вен​ное мыш​ле​ние»).

Оче​вид​но, что при ес​те​ст​вен​ном по​ве​де​нии от​де​лить эти функ​ции не​воз​мож​но, по​сколь​ку оба по​лу​ша​рия по​сто​ян​но об​ме​ни​ва​ют​ся ин​фор​ма​ци​ей, а ве​ду​щую роль по​пе​ре​мен​но бе​рет на се​бя то од​но, то дру​гое по​лу​ша​рие. XE "Речь:межполушарная асимметрия=<3811>"

 XE "Межполушарная асимметрия=<3634>"
 XE "Таламус+<3636>"

 XE "Кора головного мозга:и таламус+<3638>"Ко​ра го​лов​но​го моз​га и та​ла​мус

Ко​ра го​лов​но​го моз​га на​столь​ко тес​но свя​за​на с та​ла​му​сом, что ино​гда их да​же объ​е​ди​ня​ют в еди​ный  XE "Таламокортикальный комплекс<3640>"та​ла​мо​кор​ти​каль​ный ком​плекс. Ка​ж​дый от​дел ко​ры го​лов​но​го моз​га свя​зан с та​ла​му​сом дву​сто​рон​ни​ми свя​зя​ми.

·  XE "Таламокортикальные пути+<3641>"По та​ла​мо​кор​ти​каль​ным пу​тям (от та​ла​му​са к ко​ре) че​рез та​ла​мус про​хо​дит вся им​пуль​са​ция, по​сту​паю​щая в ко​ру (един​ст​вен​ное ис​клю​че​ние — обо​ня​тель​ная чув​ст​ви​тель​ность), а имен​но:

 вся чув​ст​ви​тель​ность (кро​ме, как уже го​во​ри​лось, боль​шей час​ти обо​ня​тель​ной чув​ст​ви​тель​но​сти);

 влия​ния вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы, от​ве​чаю​щей за об​щую ак​ти​ва​цию ко​ры (см. ни​же);

 вы​ход​ная им​пуль​са​ция от стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы и моз​жеч​ка, от​ве​чаю​щих за кор​рек​цию кор​ко​вых дви​же​ний (гл. 5). XE "Таламокортикальные пути=<3642>"
  XE "Кортикоталамические пути+<3643>"Бла​го​да​ря кор​ти​ко​та​ла​ми​че​ским пу​тям (от ко​ры к та​ла​му​су):

 ко​ра го​лов​но​го моз​га кон​тро​ли​ру​ет по​сту​паю​щую в нее сен​сор​ную ин​фор​ма​цию (это яв​ле​ние на​зы​ва​ют сен​сор​ной фильт​ра​ци​ей);

 ко​ра го​лов​но​го моз​га кон​тро​ли​ру​ет по​сту​паю​щие в нее ак​ти​ви​рую​щие влия​ния (то есть под​дер​жи​ва​ет са​ма се​бя в со​стоя​нии бодр​ст​во​ва​ния; см. ни​же, разд. «Ак​ти​ва​ция моз​га»). XE "Кортикоталамические пути=<3644>"
 Яд​ра та​ла​му​са под​раз​де​ля​ют​ся на три ос​нов​ные груп​пы:

  XE "Таламус:ядра+<3645>"спе​ци​фи​че​ские (ре​лей​ные), че​рез ко​то​рые пе​ре​клю​ча​ет​ся вос​хо​дя​щая в ко​ру чув​ст​ви​тель​ность, а так​же вы​ход​ные сиг​на​лы от моз​жеч​ка и стрио​пал​ли​дар​ной сис​те​мы;

 не​спе​ци​фи​че​ские, че​рез ко​то​рые пе​ре​клю​ча​ют​ся влия​ния вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы;

 ас​со​циа​тив​ные, в ко​то​рых про​ис​хо​дит пе​ре​ра​бот​ка ин​фор​ма​ции в та​ла​му​се. XE "Таламус=<3637>"

 XE "Кора головного мозга:и таламус=<3639>"

 XE "Таламус:ядра=<3646>"
 XE "Кора головного мозга:электрическая активность+<3647>"Элек​три​че​ская ак​тив​ность

Ко​гда ка​кой-ли​бо уча​сток го​лов​но​го моз​га ак​ти​ви​ру​ет​ся, то, ра​зу​ме​ет​ся, ме​ня​ет​ся его элек​три​че​ская ак​тив​ность. Это ме​ст​ная элек​три​че​ская ак​тив​ность моз​га. Од​на​ко на​ря​ду с ней су​ще​ст​ву​ет и об​щая элек​три​че​ская ак​тив​ность ко​ры го​лов​но​го моз​га, на​при​мер рит​мич​ные вол​ны, за​хва​ты​ваю​щие всю ко​ру. Ме​то​дом ре​ги​ст​ра​ции ме​ст​ной элек​три​че​ской ак​тив​но​сти слу​жит ме​тод вы​зван​ных по​тен​циа​лов, об​щей — элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фия.

 XE "Потенциалы вызванные+<3649>"Ме​ст​ная ак​тив​ность моз​га и вы​зван​ные по​тен​циа​лы

Од​ним из про​яв​ле​ний ме​ст​ной ак​тив​но​сти го​лов​но​го моз​га слу​жат вы​зван​ные по​тен​циа​лы — ло​каль​ные из​ме​не​ния элек​три​че​ской ак​тив​но​сти, воз​ни​каю​щие в ка​ком-ли​бо уча​ст​ке ЦНС в от​вет на по​сту​п​ле​ние воз​бу​ж​де​ния от дру​го​го уча​ст​ка нерв​ной сис​те​мы. Ча​ще все​го ре​ги​ст​ри​ру​ют сен​сор​ные вы​зван​ные по​тен​циа​лы, воз​ни​каю​щие в от​вет на раз​дра​же​ние сен​сор​ных ре​цеп​то​ров (на​при​мер, так​тиль​ных, зри​тель​ных или слу​хо​вых). При​мер та​ко​го по​тен​циа​ла при​ве​ден на рис. 18.3, А.

Ре​ги​ст​ра​цию вы​зван​ных по​тен​циа​лов ис​поль​зу​ют как в ис​сле​до​ва​тель​ских, так и в ди​аг​но​сти​че​ских це​лях.

· В ис​сле​до​ва​тель​ских це​лях — для изу​че​ния свя​зей ме​ж​ду от​де​ла​ми ЦНС.

· В ди​аг​но​сти​че​ских це​лях — в ча​ст​но​сти, для оцен​ки со​стоя​ния сен​сор​ных сис​тем (рис. 18.3, Б). При этом мож​но ре​ги​ст​ри​ро​вать:

· зри​тель​ные вы​зван​ные по​тен​циа​лы (воз​ни​каю​щие в под​кор​ко​вых и кор​ко​вых зри​тель​ных цен​трах от​ве​ты на зри​тель​ный раз​дра​жи​тель);

· слу​хо​вые вы​зван​ные по​тен​циа​лы (воз​ни​каю​щие в под​кор​ко​вых и кор​ко​вых слу​хо​вых цен​трах от​ве​ты на слу​хо​вой раз​дра​жи​тель);

· со​ма​то​сен​сор​ные вы​зван​ные по​тен​циа​лы (воз​ни​каю​щие в под​кор​ко​вых и кор​ко​вых со​ма​то​сен​сор​ных цен​трах от​ве​ты на элек​три​че​ское раз​дра​же​ние чув​ст​ви​тель​но​го кож​но​го нер​ва).

В кли​ни​ке вы​зван​ные по​тен​циа​лы ре​ги​ст​ри​ру​ют пу​тем на​ло​же​ния элек​тро​дов на ко​жу го​ло​вы. Ес​те​ст​вен​но, что при этом вы​зван​ный по​тен​ци​ал, бу​ду​чи не​боль​шим по ам​пли​ту​де сиг​на​лом, «уто​нет» в об​щей элек​три​че​ской ак​тив​но​сти моз​га. В свя​зи с этим ис​поль​зу​ют ме​то​ды вы​де​ле​ния сиг​на​ла из шу​ма, по​зво​ляю​щие ре​ги​ст​ри​ро​вать вы​зван​ные по​тен​циа​лы не толь​ко ко​ры, но да​же под​кор​ко​вых струк​тур (рис. 18.3, Б). XE "Потенциалы вызванные=<3650>"
 XE "ЭЭГ+<3651>"Об​щая ак​тив​ность моз​га и ЭЭГ

Ме​ст​ная элек​три​че​ская ак​тив​ность от​ра​жа​ет дея​тель​ность от​дель​ных уча​ст​ков ко​ры, на​при​мер вос​при​ятие и ана​лиз раз​дра​жи​те​ля, фор​ми​ро​ва​ние ко​ман​ды, на​прав​ляе​мой к от​дель​ным груп​пам мышц. В со​стоя​нии бодр​ст​во​ва​ния ак​тив​но функ​цио​ни​ру​ют все от​де​лы ко​ры (мы од​но​вре​мен​но ви​дим, слы​шим, ду​ма​ем, осу​ще​ст​в​ля​ем ка​кие-то дви​же​ния и пр.). Ока​зы​ва​ет​ся, од​на​ко, что ес​ли ка​кие-ли​бо уча​ст​ки ко​ры в дан​ный мо​мент не за​ни​ма​ют​ся при​су​щей им дея​тель​но​стью, то они не на​хо​дят​ся в со​стоя​нии пол​но​го по​коя: та​ким уча​ст​кам на​вя​зы​ва​ет​ся рит​мич​ная элек​три​че​ская ак​тив​ность. Та​ким об​ра​зом, в ко​ре го​лов​но​го моз​га все​гда при​сут​ст​ву​ет элек​три​че​ская ак​тив​ность — обу​слов​лен​ная ли​бо спе​ци​фи​че​ской дея​тель​но​стью ее от​де​лов, ли​бо на​вя​зан​ны​ми рит​ма​ми. Эта ак​тив​ность, ре​ги​ст​ри​руе​мая с по​верх​но​сти че​ре​па, го​ло​вы, на​зы​ва​ет​ся элек​тро​эн​це​фа​ло​грам​мой (ЭЭГ).
На ЭЭГ вы​де​ля​ют че​ты​ре ос​нов​ных элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фи​че​ских рит​ма, раз​ли​чаю​щих​ся по ам​пли​ту​де и час​то​те (рис. 18.4).

1. Бе​та-ритм (14—60 Гц).

2. Аль​фа-ритм (8—13 Гц).

3. Те​та-ритм (4—7 Гц).

4. Дель​та-ритм (< 3,5 Гц).

Об​щую за​ко​но​мер​ность элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фи​че​ских рит​мов уп​ро​щен​но мож​но пред​ста​вить се​бе так: чем мень​ше ак​тив​ность моз​га, тем боль​шее ко​ли​че​ст​во уча​ст​ков ко​ры во​вле​че​ны в об​щий ритм (син​хро​ни​зи​ро​ва​ны), по​это​му тем круп​нее вол​ны, то есть ритм мед​лен​нее и боль​ше его ам​пли​ту​да. Дей​ст​ви​тель​но:

· -ритм — са​мый низ​ко​ам​пли​туд​ный и вы​со​ко​час​тот​ный — ха​рак​те​рен для ак​тив​но​го бодр​ст​во​ва​ния: он ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся, на​при​мер, в за​ты​лоч​ной до​ле при раз​гля​ды​ва​нии пред​ме​тов, в те​мен​ной и лоб​ной до​ле при ре​ше​нии за​дач и пр. По су​ти, -ритм пред​став​ля​ет со​бой не ис​тин​ный ре​гу​ляр​ный ритм, а хао​тич​ную элек​три​че​скую ак​тив​ность, ха​рак​тер​ную для со​стоя​ния, при ко​то​ром ка​ж​дый уча​сток ко​ры за​ни​ма​ет​ся сво​ей соб​ст​вен​ной дея​тель​но​стью;

· -ритм ха​рак​те​рен для дре​мо​ты, по​верх​но​ст​но​го сна или рас​слаб​лен​но​го бодр​ст​во​ва​ния (пре​бы​ва​ния в рас​слаб​лен​ном со​стоя​нии с за​кры​ты​ми гла​за​ми без ак​тив​ной ум​ст​вен​ной дея​тель​но​сти);

· -ритм и -ритм ха​рак​тер​ны для глу​бо​ко​го сна.

Та​ким об​ра​зом, по элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фи​че​ским рит​мам мож​но су​дить об уров​не об​щей ак​тив​но​сти ко​ры, то есть о сте​пе​ни ак​ти​ва​ции моз​га.

Про​ис​хо​ж​де​ние элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фи​че​ских рит​мов до кон​ца не вы​яс​не​но. По​ла​га​ют, что ис​точ​ни​ком -рит​ма яв​ля​ет​ся та​ла​мус, а -рит​ма — са​ма ко​ра го​лов​но​го моз​га («соб​ст​вен​ный ритм ко​ры»). XE "Кора головного мозга=<3562>"

 XE "Кора головного мозга:электрическая активность=<3648>"

 XE "ЭЭГ=<3652>"
Ак​ти​ва​ция моз​га

Ак​ти​ви​рую​щие сис​те​мы моз​га

Лю​бое слож​ное по​ве​де​ние мо​жет про​те​кать толь​ко на фо​не об​щей ак​ти​ва​ции моз​га. Счи​та​ет​ся, что эта ак​ти​ва​ция яв​ля​ет​ся не​об​хо​ди​мым ус​ло​ви​ем соз​на​ния.

Из по​все​днев​но​го опы​та из​вест​но, что сте​пень ак​ти​ва​ции моз​га, то есть уро​вень соз​на​ния, мо​жет быть раз​лич​ной: во вре​мя бодр​ст​во​ва​ния соз​на​ние при​сут​ст​ву​ет, во вре​мя сна — от​сут​ст​ву​ет. Од​на​ко ва​ри​ан​ты ак​ти​ва​ции моз​га не сво​дят​ся толь​ко к при​сут​ст​вию ли​бо от​сут​ст​вию соз​на​ния: сон мо​жет быть раз​лич​ной глу​би​ны (от по​лу​дре​мот​но​го со​стоя​ния до глу​бо​ко​го сна), а во вре​мя бодр​ст​во​ва​ния уро​вень ак​тив​но​сти моз​га мо​жет ко​ле​бать​ся от пре​дель​но​го пси​хи​че​ско​го на​пря​же​ния до по​лу​дре​мот​но​го со​стоя​ния. Та​ким об​ра​зом, су​ще​ст​ву​ют мно​же​ст​во гра​да​ций ак​ти​ва​ции моз​га — от стрес​са до глу​бо​ко​го сна.

За об​щую ак​ти​ва​цию моз​га от​ве​ча​ют ак​ти​ви​рую​щие сис​те​мы ство​ла моз​га:

·  XE "Восходящая активирующая ретикулярная система+<3653>"вос​хо​дя​щая ак​ти​ви​рую​щая ре​ти​ку​ляр​ная сис​те​ма — глав​ная ак​ти​ви​рую​щая сис​те​ма моз​га, от​ве​чаю​щая за под​дер​жа​ние бодр​ст​во​ва​ния;

· ад​ре​нер​ги​че​ская сис​те​ма  XE "Голубоватое место<3659>"го​лу​бо​ва​то​го мес​та, по​вы​шаю​щая ак​ти​ва​цию моз​га в ус​ло​ви​ях стрес​са; XE “Ядро (а):шва<646>"
· се​ро​то​ни​нер​ги​че​ская сис​те​ма ядер шва, тор​мо​зя​щая ак​ти​ви​рую​щие сис​те​мы моз​га и тем са​мым сни​жаю​щая его ак​ти​ва​цию.

Вос​хо​дя​щая ак​ти​ви​рую​щая ре​ти​ку​ляр​ная сис​те​ма

Глав​ной ча​стью вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы (рис. 18.5) яв​ля​ет​ся  XE "Ретикулярная формация<3655>"ре​ти​ку​ляр​ная фор​ма​ция ство​ла моз​га — сеть диф​фуз​но раз​бро​сан​ных в ство​ле моз​га ней​ро​нов. Им​пуль​сы по этой се​ти вос​хо​дят до  XE “Ядро (а):таламуса неспецифические<647>"не​спе​ци​фи​че​ских ядер та​ла​му​са, а от​ту​да вее​ро​об​раз​но рас​про​стра​ня​ют​ся по всей ко​ре го​лов​но​го моз​га, вы​зы​вая ее об​щую ак​ти​ва​цию. Та​ким об​ра​зом, к вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​ме от​но​сят​ся ре​ти​ку​ляр​ная фор​ма​ция ство​ла моз​га и не​спе​ци​фи​че​ские яд​ра та​ла​му​са.

В экс​пе​ри​мен​те при уст​ра​не​нии влия​ний вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы (на​при​мер, при пе​ре​рез​ке вы​ше ство​ла моз​га) у жи​вот​но​го раз​ви​ва​ет​ся глу​бо​кий бес​про​буд​ный сон. В кли​ни​ке при по​ра​же​ни​ях ство​ла моз​га с по​вре​ж​де​ни​ем вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы раз​ви​ва​ет​ся ана​ло​гич​ное со​стоя​ние — ко​ма (со​стоя​ние пол​ной по​те​ри соз​на​ния, из ко​то​ро​го не​воз​мож​но, в от​ли​чие от обыч​но​го сна, вы​вес​ти ни​ка​ки​ми раз​дра​жи​те​ля​ми). Это яр​кие при​ме​ры той ро​ли, ко​то​рую иг​ра​ет вос​хо​дя​щая ак​ти​ви​рую​щая ре​ти​ку​ляр​ная сис​те​ма в под​дер​жа​нии ак​тив​но​сти моз​га.

В свою оче​редь, вос​хо​дя​щая ак​ти​ви​рую​щая ре​ти​ку​ляр​ная сис​те​ма ак​ти​ви​ру​ет​ся дву​мя груп​па​ми им​пуль​сов:

· сен​сор​ны​ми: пу​ти чув​ст​ви​тель​но​сти, про​хо​дя​щие в ко​ру че​рез ствол (со​ма​то​сен​сор​ные, слу​хо​вые и зри​тель​ные), от​да​ют кол​ла​те​ра​ли к ней​ро​нам ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции. Бла​го​да​ря это​му со​ма​то​сен​сор​ные, слу​хо​вые и зри​тель​ные раз​дра​жи​те​ли спо​соб​ны вы​звать ак​ти​ва​цию вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы, ес​ли толь​ко они дос​та​точ​но силь​ны (точ​нее — зна​чи​мы, см. ни​же). Ти​пич​ный при​мер — про​бу​ж​де​ние в от​вет на яр​кий свет, гром​кий шум или бо​ле​вое раз​дра​же​ние;

· кор​ко​вы​ми: че​рез  XE "Кортикоталамические пути<3656>"кор​ти​ко​та​ла​ми​че​ские пу​ти (см. вы​ше, разд. «Ко​ра го​лов​но​го моз​га и та​ла​мус») ко​ра го​лов​но​го моз​га кон​тро​ли​ру​ет по​сту​паю​щие в нее им​пуль​сы, в том чис​ле ак​ти​ви​рую​щие влия​ния вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы.

Бла​го​да​ря кор​ко​вым влия​ни​ям на вос​хо​дя​щую ак​ти​ви​рую​щую ре​ти​ку​ляр​ную сис​те​му:

·  XE "Сон+<3657>"ко​ра управ​ля​ет пе​ре​хо​дом от сна к бодр​ст​во​ва​нию («ре​гу​ли​ру​ет соб​ст​вен​ное про​бу​ж​де​ние»), оп​ре​де​ляя зна​чи​мость ак​ти​ви​рую​ще​го раз​дра​жи​те​ля (по​это​му, на​при​мер, мать про​сы​па​ет​ся от ма​лей​ше​го шо​ро​ха в дет​ской кро​ват​ке, но не от при​выч​но​го шу​ма про​ез​жаю​щих под ок​на​ми ма​шин);

· ко​ра под​дер​жи​ва​ет соб​ст​вен​ную ак​ти​ва​цию (то есть бодр​ст​вую​щее со​стоя​ние, на​при​мер, ко​гда че​ло​век уси​ли​ем во​ли не да​ет се​бе за​снуть для вы​пол​не​ния ка​кой-то сроч​ной ра​бо​ты). XE "Сон=<3658>"
Ины​ми сло​ва​ми, вос​хо​дя​щая ак​ти​ви​рую​щая ре​ти​ку​ляр​ная сис​те​ма — лишь ин​ст​ру​мент в ру​ках выс​ших от​де​лов моз​га, ис​поль​зуе​мый эти​ми от​де​ла​ми для под​дер​жа​ния сна или бодр​ст​во​ва​ния.

Та​ким об​ра​зом, в ко​ру го​лов​но​го моз​га воз​бу​ж​де​ние мо​жет по​сту​пать по двум пу​тям (рис. 18.5).

· Спе​ци​фи​че​ский путь. Это обыч​ный путь про​ве​де​ния чув​ст​ви​тель​но​сти. По не​му воз​бу​ж​де​ние по​сту​па​ет:

· стро​го в со​от​вет​ст​вую​щие про​ек​ци​он​ные зо​ны ко​ры, обес​пе​чи​вая рас​по​зна​ва​ние раз​дра​жи​те​лей. По​это​му этот путь и на​зы​ва​ет​ся спе​ци​фи​че​ским — слу​хо​вые раз​дра​жи​те​ли по​сту​па​ют в слу​хо​вую ко​ру, зри​тель​ные — в зри​тель​ную и т. д., то есть ин​фор​ма​ция о раз​дра​жи​те​ле со​хра​ня​ет свою спе​ци​фи​ку;

· бы​ст​ро, так как на этом пу​ти ма​ло си​нап​ти​че​ских пе​ре​клю​че​ний.

· Не​спе​ци​фи​че​ский путь. Этим пу​тем яв​ля​ет​ся вос​хо​дя​щая ак​ти​ви​рую​щая ре​ти​ку​ляр​ная сис​те​ма. По не​му воз​бу​ж​де​ние по​сту​па​ет:

· во все об​лас​ти ко​ры, обес​пе​чи​вая ее ак​ти​ва​цию. По​это​му этот путь и на​зы​ва​ет​ся не​спе​ци​фи​че​ским — ин​фор​ма​ция о раз​дра​жи​те​ле те​ря​ет свою спе​ци​фи​ку, раз​ные раз​дра​жи​те​ли вы​зы​ва​ют од​ну и ту же ре​ак​цию — об​щую ак​ти​ва​цию моз​га;

· мед​лен​но, так как про​хо​дит че​рез сеть ней​ро​нов ре​ти​ку​ляр​ной фор​ма​ции, пре​тер​пе​вая мно​же​ст​во си​нап​ти​че​ских пе​ре​клю​че​ний. XE "Восходящая активирующая ретикулярная система=<3654>"
Про​чие ство​ло​вые ак​ти​ви​рую​щие сис​те​мы

 XE "Голубоватое место+<3660>"Ад​ре​нер​ги​че​ская сис​те​ма го​лу​бо​ва​то​го мес​та

На гра​ни​це ме​ж​ду мос​том и сред​ним моз​гом рас​по​ла​га​ет​ся го​лу​бо​ва​тое ме​сто — ско​п​ле​ние тел ад​ре​нер​ги​че​ских (вы​де​ляю​щих в ка​че​ст​ве ме​диа​то​ра но​рад​ре​на​лин) ней​ро​нов. Их ак​со​ны идут ко всем уча​ст​кам моз​га. Го​лу​бо​ва​тое ме​сто обес​пе​чи​ва​ет по​вы​шен​ную ак​ти​ва​цию моз​га в ус​ло​ви​ях стрес​са; воз​мож​но так​же, оно иг​ра​ет роль в воз​ник​но​ве​нии бы​ст​ро​го сна (см. ни​же, разд. «Сон»). XE "Голубоватое место=<3661>"
 XE “Ядро (а):шва+<648>"Се​ро​то​ни​нер​ги​че​ская сис​те​ма ядер шва

Эти яд​ра, как сле​ду​ет из на​зва​ния, рас​по​ла​га​ют​ся вдоль сре​дин​но​го шва про​дол​го​ва​то​го моз​га. Их ней​ро​ны вы​ра​ба​ты​ва​ют се​ро​то​нин. Дан​ная сис​те​ма ока​зы​ва​ет тор​моз​ное дей​ст​вие на вос​хо​дя​щую ак​ти​ви​рую​щую ре​ти​ку​ляр​ную сис​те​му, сни​жая ак​ти​ва​цию моз​га. Воз​мож​но, она уча​ст​ву​ет в воз​ник​но​ве​нии сна. XE “Ядро (а):шва=<649>"
 XE "Сон+<3662>"Сон

Ран​нее счи​та​лось, что сон — это од​но​род​ный про​цесс, ха​рак​те​ри​зую​щий​ся раз​ли​тым тор​мо​же​ни​ем ко​ры го​лов​но​го моз​га. Се​го​дня из​вест​но, что это не так.

· Сон — не​од​но​род​ное со​стоя​ние: он де​лит​ся на не​сколь​ко ста​дий, для ка​ж​дой из ко​то​рых ха​рак​тер​ны пре​ж​де все​го оп​ре​де​лен​ная элек​три​че​ская ак​тив​ность на ЭЭГ, а так​же пси​хи​че​ская и дви​га​тель​ная ак​тив​ность, ве​ге​та​тив​ные и эн​док​рин​ные осо​бен​но​сти.

· Сон — ак​тив​ный про​цесс: не су​ще​ст​ву​ет та​кой ста​дии сна, при ко​то​рой в моз​ге не на​блю​да​лось бы элек​три​че​ской ак​тив​но​сти.

Все ста​дии сна име​ют лишь один об​щий при​знак: сон — это бес​соз​на​тель​ное со​стоя​ние, из ко​то​ро​го че​ло​ве​ка в лю​бой мо​мент мож​но вы​вес​ти с по​мо​щью силь​ных (зна​чи​мых) раз​дра​жи​те​лей.

Струк​ту​ра сна

Мед​лен​ный и бы​ст​рый сон

Су​ще​ст​ву​ют два ос​нов​ных ви​да, или две фа​зы, сна, пе​рио​ди​че​ски сме​няю​щие друг дру​га на про​тя​же​нии но​чи — мед​лен​ный и бы​ст​рый сон.

  XE "ЭЭГ:во время сна+<3664>"Мед​лен​ный сон ха​рак​те​ри​зу​ет​ся:

 ре​гу​ляр​ны​ми мед​лен​ны​ми рит​ма​ми на ЭЭГ (-, - и -рит​мом);

 сни​жен​ной об​щей ак​тив​но​стью ор​га​низ​ма:

 от​сут​ст​ви​ем дви​же​ний

 сни​же​ни​ем час​то​ты сер​деч​ных со​кра​ще​ний и ды​ха​ний, ос​нов​но​го об​ме​на и пр.

Та​ким об​ра​зом, мед​лен​ный сон — это «обыч​ный» (от​сю​да его си​но​ним — ор​то​док​саль​ный сон) глу​бо​кий сон, ха​рак​те​ри​зую​щий​ся мед​лен​ны​ми ре​гу​ляр​ны​ми рит​ма​ми на ЭЭГ (от​сю​да — мед​лен​но​вол​но​вый, или мед​лен​ный, сон).

 Бы​ст​рый сон ха​рак​те​ри​зу​ет​ся:

 бы​ст​рым хао​тич​ным -рит​мом ЭЭГ;

 воз​ник​но​ве​ни​ем яр​ких  XE "Сновидения<3666>"сно​ви​де​ний;
 по​вы​шен​ной об​щей ак​тив​но​стью ор​га​низ​ма:

  XE "Быстрые движения глаз+<3667>"бы​ст​ры​ми дви​же​ния​ми глаз — на​ря​ду с -рит​мом ЭЭГ и сно​ви​де​ния​ми это один из ос​нов​ных при​зна​ков бы​ст​ро​го сна;

 па​де​ни​ем мы​шеч​но​го то​ну​са и не​про​из​воль​ны​ми дви​же​ния​ми (на​при​мер, по​дер​ги​ва​ния​ми ко​неч​но​стей);

 уча​ще​ни​ем серд​це​бие​ний и ды​ха​ний, по​вы​ше​ни​ем ос​нов​но​го об​ме​на (по срав​не​нию с мед​лен​ным сном), эрек​ци​ей по​ло​во​го чле​на.

Та​ким об​ра​зом, во вре​мя бы​ст​ро​го сна на​блю​да​ет​ся па​ра​док​саль​ная си​туа​ция: че​ло​век спит, но на ЭЭГ ре​ги​ст​ри​ру​ет​ся ха​рак​тер​ный для бодр​ст​во​ва​ния -ритм. В свя​зи с этим бы​ст​рый сон на​зы​ва​ют так​же па​ра​док​саль​ным сном; дру​гие си​но​ни​мы — бы​ст​ро​вол​но​вый сон, сон с БДГ (бы​ст​ры​ми дви​же​ния​ми глаз). XE "Быстрые движения глаз=<3668>"
 Мед​лен​ный сон на ос​но​ва​нии элек​тро​эн​це​фа​ло​гра​фи​че​ских при​зна​ков де​лит​ся на че​ты​ре ста​дии, по​сле​до​ва​тель​но сме​няю​щие друг дру​га и ха​рак​те​ри​зую​щие​ся:

 все боль​шим за​мед​ле​ни​ем рит​мов: ес​ли для пер​вой ста​дии ха​рак​те​рен -ритм (4—7 Гц), то для чет​вер​той — мед​лен​ный и вы​со​ко​ам​пли​туд​ный -ритм (< 3,5 Гц);

 все боль​шим уг​луб​ле​ни​ем сна (то есть по​вы​ше​ни​ем по​ро​га про​бу​ж​де​ния — ми​ни​маль​ной си​лы раз​дра​жи​те​ля, не​об​хо​ди​мой для про​бу​ж​де​ния). XE "ЭЭГ:во время сна=<3665>"
По​сле​до​ва​тель​ность фаз и ста​дий сна

Во вре​мя ноч​но​го сна 4—5 раз по​вто​ря​ют​ся цик​лы фаз и ста​дий сна, ка​ж​дый из ко​то​рых про​те​ка​ет в сле​дую​щей по​сле​до​ва​тель​но​сти (рис. 18.6):

· 1-я ста​дия мед​лен​но​го сна;

· 2-я ста​дия мед​лен​но​го сна;

· 3-я ста​дия мед​лен​но​го сна;

· 4-я ста​дия мед​лен​но​го сна;

· бы​ст​рый сон.

Весь та​кой цикл за​ни​ма​ет око​ло 1,5 ч, при​чем 75% из них при​хо​дят​ся на фа​зу мед​лен​но​го сна. По окон​ча​нии цик​ла вся по​сле​до​ва​тель​ность по​вто​ря​ет​ся сно​ва.

Ме​ха​низ​мы и зна​че​ние сна

Это наи​бо​лее спор​ные и ма​ло​изу​чен​ные во​про​сы фи​зио​ло​гии сна. Оче​вид​но од​но: сон — это осо​бый вид ак​тив​но​сти моз​га, не​об​хо​ди​мый для жиз​не​дея​тель​но​сти. Мы при​ве​дем лишь наи​бо​лее об​ще​при​ня​тые пред​став​ле​ния и фак​ты.

 XE "Биоритмы+<3669>"Ме​ха​низ​мы сна

Бес​спор​но, что бес​соз​на​тель​ное со​стоя​ние во вре​мя сна обу​слов​ле​но пре​кра​ще​ни​ем ак​ти​ви​рую​щих влия​ний вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы. Не​со​мнен​но так​же, что сон (в нор​ме) на​сту​па​ет со стро​гой пе​рио​дич​но​стью — раз в су​тки; ины​ми сло​ва​ми, су​ще​ст​ву​ет су​точ​ный цикл сон—бодр​ст​во​ва​ние. Не​ре​шен​ным же яв​ля​ет​ся во​прос о том, что при​во​дит к пе​рио​ди​че​ско​му пре​кра​ще​нию ак​ти​ви​рую​щих влия​ний вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы (то есть к сме​не бодр​ст​во​ва​ния сном). Наи​бо​лее рас​про​стра​не​на тео​рия, со​глас​но ко​то​рой цикл сон—бодр​ст​во​ва​ние пред​став​ля​ет со​бой цир​ка​ди​ан​ный био​ритм.
Сон как био​ритм

В ор​га​низ​ме су​ще​ст​ву​ет сот​ни про​цес​сов, ха​рак​те​ри​зую​щих​ся бо​лее или ме​нее стро​гой пе​рио​дич​но​стью. Та​кие пе​рио​ди​че​ские ко​ле​ба​ния раз​лич​ных по​ка​за​те​лей и фун​кий ор​га​низ​ма на​зы​ва​ют​ся био​рит​ма​ми. Наи​бо​лее рас​про​стра​не​ны био​рит​мы с пе​рио​дом, рав​ным 24 ч. Они слу​жат важ​ным спо​со​бом адап​та​ции — на​при​мер для ноч​ных хищ​ни​ков — к мак​си​маль​ной ак​тив​но​сти но​чью, для че​ло​ве​ка и дру​гих днев​ных су​ществ — к мак​си​маль​ной ак​тив​но​сти днем.

В ЦНС су​ще​ст​ву​ют струк​ту​ры, за​даю​щие пе​рио​ды био​рит​мов («био​ло​ги​че​ские ча​сы»); их на​зы​ва​ют эн​до​ген​ны​ми ос​цил​ля​то​ра​ми (от лат. oscillatio — ко​ле​ба​ние). Ка​ж​дый та​кой ос​цил​ля​тор об​ла​да​ет соб​ст​вен​ным пе​рио​дом. Соб​ст​вен​ные пе​рио​ды мно​гих ос​цил​ля​то​ров близ​ки, но не рав​ны 24 ч; та​кие ос​цил​ля​то​ры на​зы​ва​ют око​ло​су​точ​ны​ми, или цир​ка​ди​ан​ны​ми ос​цил​ля​то​ра​ми (circa — око​ло, dies — день), а за​да​вае​мые ими био​рит​мы — цир​ка​ди​ан​ны​ми рит​ма​ми. К ним от​но​сит​ся и цикл сон—бодр​ст​во​ва​ние.

Соб​ст​вен​ные пе​рио​ды раз​ных цир​ка​ди​ан​ных ос​цил​ля​то​ров хо​тя и близ​ки, но все же раз​лич​ны (на​при​мер, соб​ст​вен​ный пе​ри​од тем​пе​ра​тур​но​го цик​ла мо​жет быть ра​вен 22 ч, а цик​ла сон—бодр​ст​во​ва​ние — 25 ч). Для то​го что​бы раз​ные био​рит​мы бы​ли со​гла​со​ва​ны друг с дру​гом и с ес​те​ст​вен​ным су​точ​ным цик​лом, они син​хро​ни​зи​ру​ют​ся с по​мо​щью внеш​них сиг​на​лов, глав​ный из ко​то​рых — сме​на ос​ве​щен​но​сти. Та​кая син​хро​ни​за​ция воз​мож​на бла​го​да​ря то​му, что соб​ст​вен​ный пе​ри​од ка​ж​до​го ос​цил​ля​то​ра мо​жет из​ме​нять​ся в оп​ре​де​лен​ном диа​па​зо​не, а в этот диа​па​зон вхо​дит и пе​ри​од в 24 ч.

 XE "Ядро (а):супрахиазмальное+<3674>"Струк​ту​рой ЦНС, от​вет​ст​вен​ной за цир​ка​ди​ан​ные био​рит​мы, яв​ля​ет​ся суп​ра​хи​аз​маль​ное яд​ро ги​по​та​ла​му​са. Как вид​но из на​зва​ния, оно рас​по​ло​же​но над зри​тель​ным пе​ре​кре​стом (хи​аз​мой). В этом яд​ре на​хо​дят​ся эн​до​ген​ные ос​цил​ля​то​ры цир​ка​ди​ан​ных био​рит​мов. В суп​ра​хи​аз​маль​ное яд​ро по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция по од​но​му из от​ветв​ле​ний зри​тель​ных пу​тей (гл. 17, разд. «Зре​ние»), и оно вос​при​ни​ма​ет об​щий уро​вень ос​ве​щен​но​сти. Это при​во​дит к син​хро​ни​за​ции раз​ных ос​цил​ля​то​ров — в ча​ст​но​сти цик​ла сон—бодр​ст​во​ва​ние — с ес​те​ст​вен​ным су​точ​ным рит​мом. XE "Биоритмы=<3670>"

 XE "Ядро (а):супрахиазмальное=<3675>"
Ме​ха​низ​мы за​сы​па​ния и сме​ны фаз сна

Из ска​зан​но​го вы​ше яс​но, что су​ще​ст​ву​ет эн​до​ген​ный ос​цил​ля​тор, вы​зы​ваю​щий пе​рио​ди​че​ское тор​мо​же​ние вос​хо​дя​щей ак​ти​ви​рую​щей ре​ти​ку​ляр​ной сис​те​мы и раз​ви​тие сна — за​сы​па​ние. Од​на​ко по​ка ос​та​ет​ся не​яс​ным, ка​кие кон​крет​но нерв​ные струк​ту​ры или гу​мо​раль​ные ве​ще​ст​ва за​тор​ма​жи​ва​ют вос​хо​дя​щую ак​ти​ви​рую​щую ре​ти​ку​ляр​ную сис​те​му при за​сы​па​нии, а по​сле за​сы​па​ния от​ве​ча​ют за воз​ник​но​ве​ние раз​ных фаз сна. На на​стоя​щее вре​мя из​вест​но сле​дую​щее.

·  XE “Ядро (а):шва+<650>"В за​сы​па​нии иг​ра​ет оп​ре​де​лен​ную роль се​ро​то​ни​нер​ги​че​ская сис​те​ма ядер шва: при по​вре​ж​де​нии этой сис​те​мы или бло​ка​де дей​ст​вия се​ро​то​ни​на на​сту​па​ет пол​ная или час​тич​ная бес​сон​ни​ца. XE “Ядро (а):шва=<651>"
· В раз​ви​тии бы​ст​ро​го сна иг​ра​ет роль ад​ре​нер​ги​че​ская  XE "Голубоватое место<3676>"сис​те​ма го​лу​бо​ва​то​го мес​та: ее раз​ру​ше​ние при​во​дит к ис​чез​но​ве​нию бы​ст​ро​го сна.

· В раз​ви​тии раз​ных фаз сна мо​гут иг​рать роль раз​ные гу​мо​раль​ные ве​ще​ст​ва, в ча​ст​но​сти пеп​ти​ды. Од​ним из та​ких ве​ществ яв​ля​ет​ся  XE "Пептид дельта-сна<3677>"пеп​тид -сна, вы​зы​ваю​щий глу​бо​кий сон.

Зна​че​ние сна

Пред​по​ла​га​ют, что сон вы​пол​ня​ет по край​ней ме​ре две функ​ции.

· Вос​ста​но​ви​тель​ная функ​ция: сон не​об​хо​дим для вос​ста​нов​ле​ния нор​маль​но​го «ра​бо​че​го» со​стоя​ния ЦНС;

· Ин​фор​ма​ци​он​ная функ​ция: сон не​об​хо​дим для та​кой об​ра​бот​ки ин​фор​ма​ции, ко​то​рую не​воз​мож​но про​вес​ти в со​стоя​нии бодр​ст​во​ва​ния. По​нят​но, что при бодр​ст​во​ва​нии, ко​гда по​сто​ян​но по​сту​па​ет но​вая ин​фор​ма​ция и не​об​хо​ди​мо на нее бы​ст​ро реа​ги​ро​вать, жи​во​му су​ще​ст​ву не до по​ни​ма​ния и упо​ря​до​чи​ва​ния но​вой ин​фор​ма​ции: зай​цу на​до не раз​мыш​лять о вол​ке, а бе​жать от не​го. Для то​го что​бы эту но​вую ин​фор​ма​цию об​ра​бо​тать, упо​ря​до​чить, вскрыть но​вые за​ко​но​мер​но​сти, на​до от​клю​чить​ся от ок​ру​жаю​ще​го ми​ра (фи​зи​че​ски, что​бы не стать жерт​вой хищ​ни​ков, и пси​хи​че​ски, что​бы не ме​шал по​ток внеш​ней ин​фор​ма​ции). Идеа​лен для это​го сон в тем​ном и на​деж​ном ук​ры​тии.

В лю​бом слу​чае оче​вид​но, что сон не​об​хо​дим для нор​маль​ной жиз​не​дея​тель​но​сти: дли​тель​ное ли​ше​ние сна при​во​дит к тя​же​лым по​след​ст​ви​ям, пре​ж​де все​го — пси​хи​че​ским. XE "Сон=<3663>"
 XE "Эмоции+<3678>"Эмо​ции и мо​ти​ва​ции

Эмо​ции — са​мые ма​ло изу​чен​ные из всех пси​хи​че​ских про​яв​ле​ний. Лю​бая эмо​ция вклю​ча​ет субъ​ек​тив​ный ком​по​нент («мне хо​ро​шо» или «мне пло​хо»), а мир субъ​ек​тив​но​го по​ка ос​та​ет​ся аб​со​лют​но не​из​ве​дан​ной зо​ной фи​зио​ло​гии. Су​ще​ст​ву​ет мно​же​ст​во тео​рий, пы​таю​щих​ся объ​яс​нить при​чи​ны воз​ник​но​ве​ния, био​ло​ги​че​ский смысл и ме​ха​низ​мы эмо​ций; ни од​на из них не яв​ля​ет​ся об​ще​при​знан​ной. Мы бу​дем ос​но​вы​вать​ся на гно​сео​ло​ги​че​ской тео​рии эмо​ций (gnosis — по​зна​ва​ние), со​глас​но ко​то​рой эмо​ции пред​став​ля​ют со​бой пре​ж​де все​го ме​ха​низм оцен​ки био​ло​ги​че​ской зна​чи​мо​сти объ​ек​тов и яв​ле​ний, то есть по​зна​ния субъ​ек​тив​ной сто​ро​ны («важ​но​сти для ме​ня») ок​ру​жаю​ще​го ми​ра.

 XE "Эмоции:физиологический смысл+<3680>"Фи​зио​ло​ги​че​ский смысл эмо​ций и мо​ти​ва​ций

Ком​по​нен​ты и функ​ции эмо​ций

Эмо​ции вклю​ча​ют объ​ек​тив​ный и субъ​ек​тив​ный ком​по​нен​ты.

· К объ​ек​тив​но​му ком​по​нен​ту от​но​сят​ся:

· эмо​цио​наль​ное вы​ра​же​ние — ми​ми​ка, жес​ты, ин​то​на​ции;

· ве​ге​та​тив​ные из​ме​не​ния — уча​ще​ние серд​це​бие​ний и ды​ха​ния, блед​ность или, на​про​тив, по​крас​не​ние ко​жи и пр.;

· эмо​цио​ген​ное воз​бу​ж​де​ние — из​ме​не​ние элек​три​че​ской ак​тив​но​сти от​де​лов ЦНС, от​ве​чаю​щих за воз​ник​но​ве​ние эмо​ций.

· Субъ​ек​тив​ный ком​по​нент, или эмо​цио​наль​ное пе​ре​жи​ва​ние — это чув​ст​во «мне хо​ро​шо» или «мне пло​хо».

Функ​ции эмо​ций сле​дую​щие:

 мо​би​ли​за​ци​он​ная — вклю​че​ние ре​сур​сов ор​га​низ​ма для ре​ак​ций ти​па «борь​бы или бег​ст​ва» (ве​ге​та​тив​ные из​ме​не​ния, пси​хи​че​ский на​строй на борь​бу, по​дав​ле​ние бо​ле​во​го вос​при​ятия и пр.);

 ком​му​ни​ка​ци​он​ная — по​сыл​ка дру​гим осо​бям сиг​на​лов о сво​ем эмо​цио​наль​ном со​стоя​нии (ос​кал зу​бов, мур​лы​ка​ние, у че​ло​ве​ка — улыб​ка и дру​гие ми​ми​че​ские про​яв​ле​ния);

 по​зна​ва​тель​ная — с по​мо​щью эмо​ций жи​вые су​ще​ст​ва оце​ни​ва​ют ту зна​чи​мость, ко​то​рую пред​став​ля​ют для них раз​лич​ные объ​ек​ты и яв​ле​ния, по​зна​вая тем са​мым субъ​ек​тив​ную сто​ро​ну ве​щей.

Все пред​ме​ты и яв​ле​ния ок​ру​жаю​ще​го ми​ра име​ют для жи​вых су​ществ две сто​ро​ны — объ​ек​тив​ную и субъ​ек​тив​ную. Объ​ек​тив​ная сто​ро​на — это те свой​ст​ва ве​щей, ко​то​рые су​ще​ст​ву​ют не​за​ви​си​мо от соз​на​ния: гео​мет​ри​че​ские, фи​зи​че​ские и пр. Субъ​ек​тив​ная сто​ро​на — это свой​ст​ва ве​щей, имею​щие зна​че​ние для жи​во​го су​ще​ст​ва, пре​ж​де все​го для его вы​жи​ва​ния. Все эти свой​ст​ва в ко​неч​ном сче​те де​лят​ся на по​лез​ные, ней​траль​ные и вред​ные. Объ​ек​тив​ную сто​ро​ну ве​щей мы по​зна​ем с по​мо​щью функ​ций, ко​то​рые так и на​зы​ва​ют​ся — по​зна​ва​тель​ные; к ним от​но​сят​ся мыш​ле​ние, па​мять и речь. Субъ​ек​тив​ную же сто​ро​ну — «мне это по​лез​но» или «мне это вред​но» — мы по​зна​ем с по​мо​щью эмо​ций: «от то​го, что по​лез​но, мне бу​дет хо​ро​шо, а от то​го, что вред​но — мне бу​дет пло​хо». Ре​бе​нок не зна​ет, ка​кое зна​че​ние для не​го мо​жет иметь го​ря​щая спич​ка, по​ка не до​тро​нет​ся до нее паль​чи​ком и не ис​пы​та​ет рез​ко вы​ра​жен​ную от​ри​ца​тель​ную эмо​цию. С по​мо​щью мыш​ле​ния мы мо​жем зая​вить: «Пе​ре​до мной ле​жит ша​ро​об​раз​ный ор​га​ни​че​ский объ​ект с оп​ре​де​лен​ным про​цент​ным со​дер​жа​ни​ем бел​ков, жи​ров и уг​ле​во​дов — кот​ле​та». С по​мо​щью эмо​ций мы по​ни​ма​ем: «Это вкус​ная кот​ле​та, и я с удо​воль​ст​ви​ем ее съем».

Оче​вид​но, что для ком​му​ни​ка​ци​он​ной и мо​би​ли​за​ци​он​ной функ​ции ос​нов​ное зна​че​ние име​ют эмо​цио​наль​ное вы​ра​же​ние и ве​ге​та​тив​ные из​ме​не​ния, но для по​зна​ва​тель​ной функ​ции — эмо​цио​наль​ное пе​ре​жи​ва​ние. Оче​вид​но так​же, что по​зна​ва​тель​ная функ​ция эмо​ций, без​ус​лов​но, ос​нов​ная, по​сколь​ку без осоз​на​ния то​го, что для ор​га​низ​ма вред​но, а что — по​лез​но, вы​жи​ва​ние не​воз​мож​но да​же в те​че​ние не​сколь​ких ми​нут.

 XE "Потребности+<3682>"По​треб​но​сти,  XE "Мотивации+<3684>"мо​ти​ва​ции и эмо​ции

Лю​бое по​ве​де​ние жи​во​го су​ще​ст​ва на​прав​ле​но на удов​ле​тво​ре​ние той или иной по​треб​но​сти — био​ло​ги​че​ской, со​ци​аль​ной или ду​хов​ной. По​треб​ность мож​но оп​ре​де​лить как объ​ек​тив​ную ну​ж​ду в чем-ли​бо; при этом для то​го что​бы по​треб​ность вы​зва​ла со​от​вет​ст​вую​щее по​ве​де​ние, она долж​на быть вос​при​ня​та нерв​ной сис​те​мой, то есть стать субъ​ек​тив​ной. Та​кая субъ​ек​тив​но вос​при​ня​тая по​треб​ность, по​бу​ж​даю​щая че​ло​ве​ка или жи​вот​ное к по​ве​де​нию, на​прав​лен​но​му на ее удов​ле​тво​ре​ние, на​зы​ва​ет​ся мо​ти​ва​ци​ей1.
1 Это лишь од​но из оп​ре​де​ле​ний мо​ти​ва​ции; как уже го​во​ри​лось, в пси​хо​ло​гии и фи​зио​ло​гии эмо​ций и свя​зан​ных с ни​ми яв​ле​ний очень ма​ло об​ще​при​ня​тых ус​то​яв​ших​ся тео​рий и оп​ре​де​ле​ний.

В слу​чае, ес​ли од​но​вре​мен​но воз​ни​ка​ют не​сколь​ко мо​ти​ва​ций, не​об​хо​ди​мо вы​брать од​ну из них — наи​бо​лее на​сущ​ную. Ес​ли речь идет о по​ве​де​нии про​стей​ших су​ществ, у ко​то​рых на​бор по​треб​но​стей не​ве​лик (пи​ще​вая, пить​е​вая, по​ло​вая и са​мо​со​хра​не​ние), то та​кой кон​фликт ме​ж​ду мо​ти​ва​ция​ми мож​но ре​шить пу​тем вро​ж​ден​ной ие​рар​хии по​треб​но​стей (по​треб​ность в са​мо​со​хра​не​нии все​гда пре​об​ла​да​ет над ос​таль​ны​ми — при уг​ро​зе жиз​ни по​ло​вое, пить​е​вое или пи​ще​вое по​ве​де​ние мгно​вен​но сме​ня​ют​ся борь​бой или бег​ст​вом) или по прин​ци​пу фак​то​ра си​лы — воз​ни​ка​ет то по​ве​де​ние, ко​то​рое за​пус​ка​ет​ся бо​лее силь​ным раз​дра​жи​те​лем. Од​на​ко для выс​ших жи​вых су​ществ, и осо​бен​но — че​ло​ве​ка с его чрез​вы​чай​но раз​но​об​раз​ны​ми и слож​ны​ми по​треб​но​стя​ми та​кой спо​соб вы​бо​ра по​ве​де​ния не​воз​мо​жен. Сле​до​ва​тель​но, не​об​хо​дим дру​гой ме​ха​низм раз​ре​ше​ния кон​флик​та мо​ти​ва​ций, и этим ме​ха​низ​мом яв​ля​ют​ся эмо​ции. При вы​бо​ре по​ве​де​ния выс​шие жи​вые су​ще​ст​ва ру​ко​во​дству​ют​ся уни​вер​саль​ным прин​ци​пом:

· чем важ​нее по​треб​ность, тем бо​лее по​ло​жи​тель​ную эмо​цию да​ет ее удов​ле​тво​ре​ние (или тем боль​ше уст​ра​ня​ет от​ри​ца​тель​ную эмо​цию);

· жи​вые су​ще​ст​ва вы​би​ра​ют та​кое по​ве​де​ние, ко​то​рое вы​зо​вет наи​бо​лее силь​ную по​ло​жи​тель​ную эмо​цию или све​дет к ми​ни​му​му от​ри​ца​тель​ную эмо​цию.

В этом и за​клю​ча​ет​ся важ​ней​ший смысл по​зна​ва​тель​ной функ​ции эмо​ций: оце​ни​вая с по​мо​щью эмо​ций зна​чи​мость раз​ных по​треб​но​стей, мы вы​би​ра​ем наи​бо​лее важ​ное по​ве​де​ние. XE "Эмоции:физиологический смысл=<3681>"

 XE "Потребности=<3683>"

 XE "Мотивации=<3685>"
 XE "Эмоции:мозговой субстрат+<3686>"Моз​го​вой суб​страт эмо​ций и мо​ти​ва​ций

 XE "Лимбическая система+<3688>"Ос​нов​ные струк​ту​ры моз​га, от​ве​чаю​щие за эмо​ции и мо​ти​ва​ции, со​сре​до​то​че​ны в лим​би​че​ской сис​те​ме. Это са​мый ма​ло​изу​чен​ный с фи​зио​ло​ги​че​ской точ​ки зре​ния от​дел моз​га, по​это​му здесь мы при​ве​дем лишь наи​бо​лее до​ка​зан​ные дан​ные и рас​про​стра​нен​ные пред​став​ле​ния.

 XE "Лимбическая система:строение+<3701>"Строе​ние лим​би​че​ской сис​те​мы

Лим​би​че​ская сис​те​ма на​зы​ва​ет​ся так по​то​му, что ее кор​ко​вые струк​ту​ры об​ра​зу​ют коль​цо, в ви​де лим​ба ок​ру​жаю​щее под​кор​ко​вые об​ра​зо​ва​ния боль​ших по​лу​ша​рий (рис. 18.7).

В про​цес​се эво​лю​ции лим​би​че​ская сис​те​ма раз​ви​лась из обо​ня​тель​ных струк​тур. В свя​зи с этим в ее со​став вхо​дит так на​зы​вае​мая  XE "Обонятельная доля+<3690>"обо​ня​тель​ная до​ля ( XE "Обонятельные луковицы<3692>"обо​ня​тель​ная лу​ко​ви​ца,  XE "Обонятельные тракты<3693>"обо​ня​тель​ный тракт,  XE "Обонятельный треугольник<3694>"обо​ня​тель​ный тре​уголь​ник и  XE "Переднее продырявленное вещество<3695>"пе​ред​нее про​ды​ряв​лен​ное ве​ще​ст​во). Это са​мый ста​рый, пе​ри​фе​ри​че​ский от​дел лим​би​че​ской сис​те​мы. XE "Обонятельная доля=<3691>"
По​ми​мо обо​ня​тель​ной до​ли, лим​би​че​ская сис​те​ма вклю​ча​ет ряд кор​ко​вых и под​кор​ко​вых струк​тур1.
1 Здесь пе​ре​чис​ле​ны лишь не​ко​то​рые ос​нов​ные струк​ту​ры лим​би​че​ской сис​те​мы. В ее со​став вхо​дит еще ряд кор​ко​вых (на​при​мер, под​мо​зо​ли​стая ко​ра, ор​би​тоф​рон​таль​ная ко​ра) и под​кор​ко​вых (на​при​мер, про​зрач​ная пе​ре​го​род​ка, ма​мил​ляр​ные те​ла, пе​ред​ние яд​ра та​ла​му​са, не​ко​то​рые от​де​лы ба​заль​ных ядер) об​ра​зо​ва​ний, функ​ция ко​то​рых изу​че​на ма​ло.

· Кор​ко​вые струк​ту​ры:

·  XE "Кора головного мозга:поясная извилина<3696>"по​яс​ная из​ви​ли​на;
·  XE "Кора головного мозга:парагиппокампова извилина<3697>"па​ра​гип​по​кам​по​ва из​ви​ли​на;
·  XE "Гиппокамп<3698>"гип​по​камп.
· Под​кор​ко​вые струк​ту​ры:

·  XE "Гипоталамус<3699>"ги​по​та​ла​мус1;

1 Не​ко​то​рые ис​сле​до​ва​те​ли не от​но​сят ги​по​та​ла​мус к лим​би​че​ской сис​те​ме, од​на​ко его тес​ная связь с функ​ция​ми этой сис​те​мы бес​спор​на.

·  XE "Миндалевидное тело<3700>"мин​да​ле​вид​ное те​ло.
По​яс​ная и па​ра​гип​по​кам​по​ва из​ви​ли​на об​ра​зу​ют коль​цо (лимб), внут​ри ко​то​ро​го рас​по​ло​же​ны гип​по​камп и под​кор​ко​вые струк​ту​ры лим​би​че​ской сис​те​мы.

Лим​би​че​ская сис​те​ма об​ра​зу​ет ос​нов​ные свя​зи:

 с ко​рой боль​ших по​лу​ша​рий, а имен​но:

 с лоб​ной ко​рой;

 с ви​соч​ной ко​рой;

 со ство​лом моз​га. XE "Лимбическая система:строение=<3702>"
Ос​нов​ные функ​ции лим​би​че​ской сис​те​мы

Эти функ​ции чрез​вы​чай​но слож​ны и раз​но​об​раз​ны, но тем не ме​нее все они яв​ля​ют​ся ча​стью эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния или по край​ней ме​ре тес​но свя​за​ны с ним. Рас​смот​рим ос​нов​ные из них.

Обо​ня​тель​ное вос​при​ятие

Как уже го​во​ри​лось, лим​би​че​ская сис​те​ма раз​ви​лась из обо​ня​тель​ных струк​тур, по​это​му ее древ​ний пе​ри​фе​ри​че​ский от​дел —  XE "Обонятельная доля<3704>"обо​ня​тель​ная до​ля — от​ве​ча​ет за обо​ня​тель​ное вос​при​ятие. На тес​ную связь лим​би​че​ской сис​те​мы с обо​ня​ни​ем ука​зы​ва​ет хо​тя бы тот факт, что боль​шин​ст​во струк​тур лим​би​че​ской сис​те​мы ана​то​ми​че​ски от​но​сят​ся к  XE "Обонятельный мозг<3703>"обо​ня​тель​но​му моз​гу (rhinencephalon). Под​роб​нее см. в гл. 17, разд. «Обо​ня​ние».

Управ​ле​ние ве​ге​та​тив​ны​ми функ​ция​ми

Лим​би​че​ская сис​те​ма ока​зы​ва​ет вы​ра​жен​ные влия​ния на дея​тель​ность внут​рен​них ор​га​нов и по​лу​ча​ет от них боль​шое ко​ли​че​ст​во ин​фор​ма​ции, по​это​му ино​гда ее на​зы​ва​ют «вис​це​раль​ным моз​гом». При этом ак​ти​ва​ция раз​ных от​де​лов лим​би​че​ской сис​те​мы за​пус​ка​ет ве​ге​та​тив​ные ре​ак​ции, ха​рак​тер​ные для эмо​цио​наль​но​го воз​бу​ж​де​ния или мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния.

Ви​дос​пе​ци​фи​че​ское по​ве​де​ние

Лим​би​че​ская сис​те​ма от​ве​ча​ет за ти​пич​ные фор​мы по​ве​де​ния, ха​рак​тер​ные для дан​но​го ви​да, то есть ви​дос​пе​ци​фи​че​ское  XE "Поведение:видоспецифическое<3705>"по​ве​де​ние. При​ме​ра​ми та​ко​го по​ве​де​ния слу​жит по​ло​вое, аг​рес​сив​ное, пи​ще​вое по​ве​де​ние. Все эти фор​мы по​ве​де​ния но​сят яр​ко вы​ра​жен​ный эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​ный ха​рак​тер.

 XE "Научение:роль гиппокампа+<3706>"Нау​че​ние

Важ​ней​ший от​дел лим​би​че​ской сис​те​мы — гип​по​камп — не​об​хо​дим для нау​че​ния, а имен​но для за​по​ми​на​ния — пе​ре​во​да ин​фор​ма​ции из крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти в дол​го​вре​мен​ную. При этом гип​по​камп обес​пе​чи​ва​ет за​по​ми​на​ние толь​ко зна​чи​мой ин​фор​ма​ции; как мы уже вы​яс​ни​ли, оцен​ка зна​чи​мо​сти ин​фор​ма​ции име​ет пря​мое от​но​ше​ние к по​зна​ва​тель​ной функ​ции эмо​ций. Под​роб​нее эта функ​ция гип​по​кам​па рас​смат​ри​ва​ет​ся ни​же. XE "Научение:роль гиппокампа=<3707>"
Эмо​ции

 XE "Эмоциогенные зоны+<3708>"В лим​би​че​ской сис​те​ме и свя​зан​ных с ней от​де​лах сред​не​го моз​га най​де​ны эмо​цио​ген​ные зо​ны, воз​бу​ж​де​ние ко​то​рых со​про​во​ж​да​ет​ся по​ло​жи​тель​ны​ми (по​ло​жи​тель​ные эмо​цио​ген​ные зо​ны, цен​тры удо​воль​ст​вия, цен​тры под​кре​п​ле​ния) или от​ри​ца​тель​ны​ми (от​ри​ца​тель​ные эмо​цио​ген​ные зо​ны, цен​тры на​ка​за​ния) эмо​ция​ми. Ос​нов​ные по​ло​жи​тель​ные эмо​цио​ген​ные зо​ны рас​по​ла​га​ют​ся по хо​ду  XE "Медиальный пучок переднего мозга<3710>"ме​ди​аль​но​го пуч​ка пе​ред​не​го моз​га (пуч​ка нерв​ных во​ло​кон, свя​зы​ваю​ще​го ме​ж​ду со​бой по​крыш​ку сред​не​го моз​га, ги​по​та​ла​мус и от​де​лы лим​би​че​ской сис​те​мы), и глав​ным об​ра​зом — в ги​по​та​ла​му​се; кро​ме то​го, та​кие зо​ны мож​но най​ти поч​ти во всех от​де​лах лим​би​че​ской сис​те​мы. В по​ло​жи​тель​ных эмо​цио​ген​ных зо​нах со​сре​до​то​че​ны те​ла  XE "Дофамин:в эмоциогенных центрах<3714>"до​фа​ми​нер​ги​че​ских ней​ро​нов, ак​со​ны ко​то​рых идут к струк​ту​рам лим​би​че​ской сис​те​мы. Ос​нов​ные от​ри​ца​тель​ные эмо​цио​ген​ные зо​ны рас​по​ло​же​ны в око​ло​во​до​про​вод​ном се​ром ве​ще​ст​ве сред​не​го моз​га, ги​по​та​ла​му​се и та​ла​му​се.

Эти зо​ны бы​ли об​на​ру​же​ны с по​мо​щью ме​то​да  XE "Самораздражение+<3711>"са​мо​раз​дра​же​ния. Для вы​яв​ле​ния по​ло​жи​тель​ных эмо​цио​ген​ных зон жи​вот​но​му в мозг вжив​ля​ют​ся элек​тро​ды и пре​дос​тав​ля​ет​ся воз​мож​ность на​жи​мать на ры​ча​жок и тем са​мым раз​дра​жать эти зо​ны. В слу​чае, ес​ли элек​трод на​хо​дит​ся в по​ло​жи​тель​ной эмо​цио​ген​ной зо​не, жи​вот​ное по​сто​ян​но (до 7000 раз в час!) на​жи​ма​ет на ры​ча​жок, от​ка​зы​ва​ясь ра​ди это​го от еды и пи​тья, вплоть до ги​бе​ли от ис​то​ще​ния. В слу​чае же, ес​ли элек​трод вжив​лен в от​ри​ца​тель​ную эмо​цио​ген​ную зо​ну, че​рез не​го по​сто​ян​но по​сы​ла​ют ток, а на​жа​тие на ры​ча​жок при​во​дит к вы​клю​че​нию то​ка, кар​ти​на бу​дет той же — жи​вот​ное от​ка​жет​ся от все​го, лишь бы пре​рвать раз​дра​же​ние «цен​тров на​ка​за​ния».  XE "Самораздражение=<3712>"Раз​дра​же​ние по​ло​жи​тель​ных и от​ри​ца​тель​ных эмо​цио​ген​ных зон у бодр​ст​вую​щих доб​ро​воль​цев при ней​ро​хи​рур​ги​че​ских опе​ра​ци​ях со​про​во​ж​да​ет​ся, со слов этих доб​ро​воль​цев, чрез​вы​чай​но при​ят​ны​ми или, на​обо​рот, не​при​ят​ны​ми пе​ре​жи​ва​ния​ми. XE "Эмоциогенные зоны=<3709>"
Функ​ции не​ко​то​рых от​дель​ных струк​тур лим​би​че​ской сис​те​мы

 XE "Средний мозг+<3715>"Сред​ний мозг

Сред​ний мозг не от​но​сит​ся к лим​би​че​ской сис​те​ме, од​на​ко в нем за​ле​га​ют про​грам​мы эмо​цио​наль​но​го вы​ра​же​ния (на​при​мер, у кош​ки — ос​кал зу​бов, ши​пе​ние и про​чие внеш​ние при​зна​ки яро​сти). Это впол​не со​гла​су​ет​ся с об​щей дви​га​тель​ной функ​ци​ей ство​ло​вых от​де​лов моз​га — в них хра​нят​ся про​грам​мы цель​ных дви​же​ний (гл. 5). XE "Средний мозг=<3716>"
 XE "Гипоталамус:мотивационное поведение+<3721>"Ги​по​та​ла​мус

 XE "Поведение:мотивационное+<3719>"Из гл. 6 мы уз​на​ли, что ги​по​та​ла​мус от​ве​ча​ет за по​сто​ян​ст​во внут​рен​ней сре​ды, в том чис​ле пу​тем за​пус​ка мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния. Здесь мы рас​смот​рим эту сто​ро​ну дея​тель​но​сти ги​по​та​ла​му​са под​роб​нее.

Ги​по​та​ла​мус счи​та​ют триг​ге​ром (пус​ко​вым ме​ха​низ​мом) мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния. Для вы​пол​не​ния этой функ​ции в ги​по​та​ла​му​се име​ют​ся:

· ре​цеп​то​ры кон​стант внут​рен​ней сре​ды (глю​ко​ре​цеп​то​ры, ос​мо​ре​цеп​то​ры, тер​мо​ре​цеп​то​ры), ак​ти​ва​ция ко​то​рых при​во​дит к воз​бу​ж​де​нию пер​вич​ных мо​ти​ва​ци​он​ных цен​тров, то есть пре​вра​ще​нию по​треб​но​сти в мо​ти​ва​цию (на​при​мер, по​треб​но​сти в глю​ко​зе в пи​ще​вую мо​ти​ва​цию);

· пер​вич​ные мо​ти​ва​ци​он​ные цен​тры ( XE "Центр голода<3723>"цен​тры го​ло​да,  XE "Центр насыщения<3724>"на​сы​ще​ния,  XE "Центр жажды<3725>"жа​ж​ды). В этих цен​трах, ра​зу​ме​ет​ся, не хра​нят​ся про​грам​мы цель​но​го эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​но​го (на​при​мер, пить​е​во​го или пи​ще​во​го) по​ве​де​ния, но воз​бу​ж​де​ние этих цен​тров при​во​дит к за​пус​ку дан​ных про​грамм;

· по​ло​жи​тель​ные эмо​цио​ген​ные зо​ны (цен​тры под​кре​п​ле​ния);

· цен​тры внеш​не​го эмо​цио​наль​но​го про​яв​ле​ния, от​ве​чаю​щие за за​пуск про​грамм эмо​цио​наль​но​го вы​ра​же​ния, за​ле​гаю​щих в сред​нем моз​ге, а так​же со​от​вет​ст​вую​щих ве​ге​та​тив​ных из​ме​не​ний;

· пу​ти к вы​ше​ле​жа​щим от​де​лам — в ча​ст​но​сти лим​би​че​ской сис​те​мы, — бла​го​да​ря ко​то​рым воз​бу​ж​де​ние пер​вич​ных мо​ти​ва​ци​он​ных цен​тров и эмо​цио​ген​ных зон ги​по​та​ла​му​са при​во​дит к за​пус​ку цель​но​го эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния. XE "Поведение:мотивационное=<3720>"

 XE "Гипоталамус:мотивационное поведение=<3722>"
 XE "Гиппокамп+<3726>"

 XE "Научение:роль гиппокампа+<3728>"

 XE "Память:роль гиппокампа+<3730>"Гип​по​камп

Как уже го​во​ри​лось, гип​по​камп иг​ра​ет важ​ней​шую роль в нау​че​нии: он спо​соб​ст​ву​ет за​по​ми​на​нию, то есть пе​ре​во​ду ин​фор​ма​ции из крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти в дол​го​вре​мен​ную. При этом:

· гип​по​камп уча​ст​ву​ет в за​по​ми​на​нии сло​вес​ной и об​раз​ной ин​фор​ма​ции, но не дви​га​тель​ных на​вы​ков;

· гип​по​камп спо​соб​ст​ву​ет за​по​ми​на​нию толь​ко зна​чи​мой ин​фор​ма​ции.
Рас​смот​рим крат​ко то ос​нов​ное, что из​вест​но о ме​ха​низ​мах функ​цио​ни​ро​ва​ния и по​след​ст​ви​ях по​ра​же​ния гип​по​кам​па.

Ме​ха​низ​мы

Как мы уз​на{‘}ем из разд. «По​зна​ва​тель​ные функ​ции»:

· сле​ды па​мя​ти хра​нят​ся в но​вой ко​ре боль​ших по​лу​ша​рий;

· для за​кре​п​ле​ния па​мя​ти, то есть пе​ре​во​да ин​фор​ма​ции из крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти в дол​го​вре​мен​ную, не​об​хо​ди​ма дли​тель​ная цир​ку​ля​ция воз​бу​ж​де​ния по ней​рон​ным це​пям ко​ры боль​ших по​лу​ша​рий;

· эта цир​ку​ля​ция под​дер​жи​ва​ет​ся моз​гом толь​ко в том слу​чае, ес​ли но​вая ин​фор​ма​ция зна​чи​ма для ор​га​низ​ма.

От​де​лом, под​дер​жи​ваю​щим та​кую цир​ку​ля​цию воз​бу​ж​де​ния в слу​чае зна​чи​мой ин​фор​ма​ции, яв​ля​ет​ся гип​по​камп. Для это​го он дол​жен об​ла​дать сле​дую​щи​ми свой​ст​ва​ми: 1) свя​зью с хра​ни​ли​щем па​мя​ти, то есть с ко​рой боль​ших по​лу​ша​рий; 2) свя​зью с от​де​ла​ми, от​ве​чаю​щи​ми за эмо​цио​наль​ное рас​по​зна​ва​ние зна​чи​мо​сти раз​дра​жи​те​ля, то есть с про​чи​ми струк​ту​ра​ми лим​би​че​ской сис​те​мы; 3) спо​соб​но​стью дли​тель​но под​дер​жи​вать цир​ку​ля​цию воз​бу​ж​де​ния. Все эти свой​ст​ва дей​ст​ви​тель​но при​су​щи гип​по​кам​пу.

· У гип​по​кам​па име​ют​ся об​шир​ные пря​мые и не​пря​мые свя​зи с но​вой ко​рой боль​ших по​лу​ша​рий (где хра​нит​ся за​по​ми​нае​мая ин​фор​ма​ция) и со струк​ту​ра​ми лим​би​че​ской сис​те​мы:

· глав​ный вход гип​по​кам​па осу​ще​ст​в​ля​ет​ся че​рез  XE "Кора головного мозга:парагиппокампова извилина<3733>"па​ра​гип​по​кам​по​ву из​ви​ли​ну, с ко​то​рой он не​по​сред​ст​вен​но гра​ни​чит;

· глав​ный вы​ход гип​по​кам​па осу​ще​ст​в​ля​ет​ся че​рез  XE "Свод<3732>"свод — мощ​ный ду​го​об​раз​ный пу​чок во​ло​кон, иду​щий от гип​по​кам​па к та​ла​му​су, ги​по​та​ла​му​су и мно​гим от​де​лам лим​би​че​ской сис​те​мы.

· Для гип​по​кам​па ха​рак​тер​на так на​зы​вае​мая дол​го​вре​мен​ная по​тен​циа​ция: дли​тель​ное об​лег​че​ние си​нап​ти​че​ско​го про​ве​де​ния в от​вет на раз​дра​жи​тель. Это свой​ст​во, по-ви​ди​мо​му, и обес​пе​чи​ва​ет дли​тель​ное под​дер​жа​ние цир​ку​ля​ции воз​бу​ж​де​ния.

По​след​ст​вия по​ра​же​ния

Как и сле​ду​ет ожи​дать, при по​вре​ж​де​ни​ях гип​по​кам​па раз​ви​ва​ет​ся  XE "Амнезия фиксационная<3734>"фик​са​ци​он​ная ам​не​зия — ут​ра​та спо​соб​но​сти к за​по​ми​на​нию. При этом она ка​са​ет​ся толь​ко сло​вес​но​го и об​раз​но​го за​по​ми​на​ния, но за​по​ми​на​ние дви​га​тель​ных на​вы​ков не стра​да​ет.

 На​ру​ше​ние сло​вес​но​го за​по​ми​на​ния при​во​дит к са​мым тя​же​лым по​след​ст​ви​ям, так как че​ло​век все​гда — соз​на​тель​но или нет — об​ду​мы​ва​ет свое по​ве​де​ние, ис​поль​зуя сло​ва: «Я вклю​чил пли​ту, на​до не за​быть ее вы​клю​чить». Боль​ной по​сто​ян​но здо​ро​ва​ет​ся с од​ним и тем же че​ло​ве​ком, за​бы​ва​ет о том, чем он толь​ко что за​ни​мал​ся (на​при​мер, мо​жет от​крыть кран га​зо​вой пли​ты, от​вер​нуть​ся за спич​ка​ми и тут же за​быть о вклю​чен​ном га​зе).

 На​ру​ше​ние об​раз​но​го за​по​ми​на​ния про​яв​ля​ет​ся, на​при​мер, тем, что боль​ной не мо​жет за​пом​нить но​вые ли​ца — на​при​мер, при ка​ж​дой встре​че не уз​на​ет вра​ча, ко​то​рый по​сто​ян​но на​блю​да​ет его в те​че​ние де​ся​ти​ле​тий.

 Со​хран​ность дви​га​тель​но​го за​по​ми​на​ния про​яв​ля​ет​ся в том, что боль​ной до​воль​но лег​ко фор​ми​ру​ет но​вые дви​га​тель​ные на​вы​ки. Од​на​ко по​сле фор​ми​ро​ва​ния дви​га​тель​но​го на​вы​ка он не пом​нит, что толь​ко что ему обу​чал​ся: «Я это пер​вый раз де​лаю!»

В кли​ни​ке это со​стоя​ние но​сит на​зва​ние  XE "Корсаковский синдром<3735>"кор​са​ков​ско​го син​дро​ма. XE "Память:роль гиппокампа=<3731>"

 XE "Научение:роль гиппокампа=<3729>"

 XE "Гиппокамп=<3727>"
 XE "Миндалевидное тело+<3736>"Мин​да​ле​вид​ное те​ло

Функ​ции и по​след​ст​вия по​вре​ж​де​ния мин​да​ле​вид​но​го те​ла изу​че​ны в ос​нов​ном в опы​тах на жи​вот​ных.

Этот от​дел, на​зы​вае​мый так​же мин​да​ли​ной или ами​гда​лой, обес​пе​чи​ва​ет хра​не​ние ин​фор​ма​ции о зна​чи​мо​сти ус​лов​ных раз​дра​жи​те​лей (на​при​мер, о том, что вид от​кры​ваю​щей​ся клет​ки и вхо​дя​ще​го слу​жи​те​ля зоо​пар​ка оз​на​ча​ет по​да​чу кор​ма). Для это​го мин​да​ле​вид​ное те​ло об​ра​зу​ет об​шир​ные свя​зи с ко​рой боль​ших по​лу​ша​рий, в ча​ст​но​сти с те​мен​но-ви​соч​но-за​ты​лоч​ной ас​со​циа​тив​ной зо​ной (ана​то​ми​че​ски мин​да​ле​вид​ное те​ло не​по​сред​ст​вен​но при​мы​ка​ет к ви​соч​ной до​ле); при этом в мин​да​ле​вид​ное те​ло по​сту​па​ет ин​фор​ма​ция не от пер​вич​ных, а от вто​рич​ных и ас​со​циа​тив​ных зон (в ес​те​ст​вен​ной сре​де ус​лов​ным раз​дра​жи​те​лем бы​ва​ет не оди​ноч​ная точ​ка сет​чат​ки, а цель​ный зри​тель​ный об​раз, на​при​мер вид яб​ло​ка; не от​дель​ный звук, а ха​рак​тер​ное со​че​та​ние зву​ков, на​при​мер ко​ман​да «си​деть!» для со​ба​ки и пр.).

По​след​ст​вия по​ра​же​ния

При по​вре​ж​де​нии мин​да​ле​вид​но​го те​ла на​ру​ша​ет​ся рас​по​зна​ва​ние зна​чи​мо​сти пред​ме​тов и яв​ле​ний, что при​во​дит к из​вра​ще​ни​ям мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния: это по​ве​де​ние за​пус​ка​ет​ся не​ес​те​ст​вен​ны​ми для не​го раз​дра​жи​те​ля​ми, ли​бо, на​про​тив, пе​ре​ста​ет за​пус​кать​ся ес​те​ст​вен​ны​ми раз​дра​жи​те​ля​ми. По​сколь​ку же ос​нов​ные мо​ти​ва​ции жи​вот​но​го — это пи​ще​вая, по​ло​вая и обо​ро​ни​тель​ная, при дву​сто​рон​нем раз​ру​ше​нии мин​да​ле​вид​но​го те​ла воз​ни​ка​ют сле​дую​щие сим​пто​мы.

· На​ру​ше​ния пи​ще​во​го по​ве​де​ния — жи​вот​ное та​щит в рот все пред​ме​ты без раз​бо​ра (съе​доб​ные и не​съе​доб​ные);

· На​ру​ше​ния по​ло​во​го по​ве​де​ния — жи​вот​ное со​вер​ша​ет по​пыт​ки со​во​ку​п​ле​ния с осо​бя​ми то​го же по​ла, дру​го​го ви​да и да​же с не​оду​шев​лен​ны​ми пред​ме​та​ми;

· На​ру​ше​ния обо​ро​ни​тель​но​го по​ве​де​ния — жи​вот​ное пол​но​стью те​ря​ет чув​ст​во стра​ха. XE "Миндалевидное тело=<3737>"
Рас​пре​де​лен​ная сис​те​ма эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния

На рис. 18.8 при​ве​де​на схе​ма рас​пре​де​лен​ной сис​те​мы эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния (рас​пре​де​лен​ные сис​те​мы — это сис​те​мы, объ​е​ди​няю​щие нерв​ные цен​тры на раз​ных уров​нях ЦНС для вы​пол​не​ния слож​ной функ​ции; гл. 4). Эта схе​ма уп​ро​ще​на и во мно​гом ги​по​те​тич​на, но по​зво​ля​ет обоб​щить все ска​зан​ное вы​ше и по​нять мно​гие кли​ни​че​ские яв​ле​ния.

Эмо​цио​наль​но-мо​ти​ва​ци​он​ное по​ве​де​ние воз​ни​ка​ет сле​дую​щим об​ра​зом:

· по​треб​ность вос​при​ни​ма​ет​ся ЦНС, пре​вра​ща​ясь в мо​ти​ва​цию;

· мо​ти​ва​ция вы​зы​ва​ет ак​ти​ва​цию эмо​цио​ген​ных струк​тур, то есть эмо​цио​ген​ное воз​бу​ж​де​ние;

· эмо​цио​ген​ное воз​бу​ж​де​ние вы​зы​ва​ет цель​ную эмо​цию, про​яв​ляю​щую​ся эмо​цио​наль​ным вы​ра​же​ни​ем и эмо​цио​наль​ным пе​ре​жи​ва​ни​ем;

· оп​ре​де​ляя зна​чи​мость по​бу​ж​де​ния, эмо​ция обес​пе​чи​ва​ет вы​бор ве​ду​щей мо​ти​ва​ции;

· ве​ду​щая мо​ти​ва​ция за​пус​ка​ет по​ве​де​ние.

Из все​го это​го сле​ду​ет, что в ЦНС долж​ны су​ще​ст​во​вать струк​ту​ры:

· вос​при​ни​маю​щие по​треб​но​сти, пре​вра​щая их в мо​ти​ва​ции;

· от​ве​чаю​щие за эмо​цио​ген​ное воз​бу​ж​де​ние;

· от​ве​чаю​щие за эмо​цио​наль​ное вы​ра​же​ние;

· от​ве​чаю​щие за эмо​цио​наль​ное пе​ре​жи​ва​ние.

· В  XE "Гипоталамус:мотивационное поведение+<3738>"ги​по​та​ла​му​се про​ис​хо​дит вос​при​ятие по​треб​но​сти и пре​вра​ще​ние ее в мо​ти​ва​цию — ак​ти​ва​цию мо​ти​ва​ци​он​ных цен​тров ги​по​та​ла​му​са. По​ра​же​ния этих цен​тров при​во​дят к пол​но​му рас​па​ду мо​ти​ва​ци​он​но​го по​ве​де​ния или, на​про​тив, его не​кон​тро​ли​руе​мо​му уси​ле​нию. При​ме​ра​ми мо​гут быть:

·  XE "Анорексия<3740>"ано​рек​сия — пол​ное от​сут​ст​вие ап​пе​ти​та и от​каз от прие​ма пи​щи вплоть до ле​таль​но​го ис​хо​да;

·  XE "Булимия<3741>"бу​ли​мия — не​кон​тро​ли​руе​мая про​жор​ли​вость с раз​ви​ти​ем край​не​го ожи​ре​ния;

·  XE "Полидипсия<3742>"по​ли​дип​сия — по​сто​ян​ное пи​тье. XE "Гипоталамус:мотивационное поведение=<3739>"
· В эмо​цио​ген​ных зо​нах лим​би​че​ской сис​те​мы воз​ни​ка​ет эмо​цио​ген​ное воз​бу​ж​де​ние — пус​ко​вой ме​ха​низм раз​ви​тия эмо​ции. Со​от​вет​ст​вен​но, при по​ра​же​ни​ях этих струк​тур воз​ни​ка​ют эмо​цио​наль​ные рас​строй​ства, на​при​мер:

·  XE "Депрессия<3743>"де​прес​сия — по​сто​ян​но по​дав​лен​ное на​строе​ние, пре​об​ла​да​ние тя​же​лей​ших от​ри​ца​тель​ных эмо​ций;

·  XE "Мания<3744>"ма​ния — по​сто​ян​но по​вы​шен​ное на​строе​ние, эй​фо​рия, бур​ные и не​кон​тро​ли​руе​мые по​ло​жи​тель​ные эмо​ции.

·  XE "Средний мозг+<3745>"В сред​нем моз​ге за​ло​же​ны про​грам​мы эмо​цио​наль​но​го вы​ра​же​ния. При пе​ре​ры​ве пу​тей к сред​не​му моз​гу, от​ве​чаю​щих за за​пуск этих про​грамм, с од​ной сто​ро​ны, эмо​ции не со​про​во​ж​да​ют​ся ха​рак​тер​ным вы​ра​же​ни​ем (на​при​мер, ми​ми​кой), с дру​гой — эмо​цио​наль​ное вы​ра​же​ние мо​жет воз​ни​кать без со​от​вет​ст​вую​щей эмо​ции, на​при​мер:

·  XE "Насильственный смех<3747>"на​силь​ст​вен​ный смех (боль​но​му не ве​се​ло, но «ли​цо его сме​ет​ся»);

·  XE "Насильственный плач<3748>"на​силь​ст​вен​ный плач (боль​но​му не гру​ст​но, но «ли​цо его ры​да​ет»). XE "Средний мозг=<3746>"
· Вы​ход эмо​цио​ген​но​го воз​бу​ж​де​ния на но​вую ко​ру боль​ших по​лу​ша​рий при​во​дит к соз​на​тель​но​му вос​при​ятию эмо​ции, то есть эмо​цио​наль​но​му пе​ре​жи​ва​нию. По​ра​же​ние пу​тей, иду​щих от лим​би​че​ской сис​те​ме к но​вой ко​ре (в ча​ст​но​сти, лоб​ной), при​во​дит к де​пер​со​на​ли​за​ции эмо​ций (стра​да​ние ос​та​ет​ся, но боль​ной к не​му рав​но​ду​шен; «боль не бо​лит»). XE "Эмоции=<3679>"

 XE "Эмоции:мозговой субстрат=<3687>"

 XE "Лимбическая система=<3689>"
 XE "Познавательные функции+<3749>"По​зна​ва​тель​ные функ​ции

К по​зна​ва​тель​ным (ког​ни​тив​ным) функ​ци​ям от​но​сят​ся нау​че​ние, па​мять, мыш​ле​ние и речь. Эти функ​ции по​зво​ля​ют по​знать объ​ек​тив​ные свой​ст​ва ок​ру​жаю​ще​го ми​ра с тем, что​бы ис​поль​зо​вать их для бо​лее со​вер​шен​но​го по​ве​де​ния. Рас​смот​рим в свя​зи с этим ос​нов​ные фор​мы по​ве​де​ния — от са​мых про​стых до са​мых слож​ных.

 XE "Поведение+<3751>"По​ве​де​ние

Вро​ж​ден​ные фор​мы по​ве​де​ния

Это са​мые про​стые, древ​ние, не​из​ме​няе​мые фор​мы по​ве​де​ния. К ним от​но​сят​ся:

·  XE "Тропизмы<3753>"тро​пиз​мы — дви​же​ния от​дель​ных час​тей не​под​виж​но​го в це​лом рас​те​ния по от​но​ше​нию к раз​дра​жи​те​лю, на​при​мер по​во​рот под​сол​ну​ха к солн​цу, и  XE "Таксисы<3754>"так​си​сы — дви​же​ния сво​бод​но под​виж​ных кле​ток по от​но​ше​нию к раз​дра​жи​те​лю, на​при​мер хе​мо​так​сис мик​ро​ор​га​низ​мов;

·  XE "Рефлексы<3755>"реф​лек​сы — ре​ак​ции на раз​дра​жи​те​ли, опо​сре​до​ван​ные нерв​ной сис​те​мой, на​при​мер за​хло​пы​ва​ние ство​рок мол​лю​ска;

·  XE "Инстинкты<3756>"ин​стинк​ты — слож​ные не​из​мен​ные по​сле​до​ва​тель​но​сти реф​лек​сов, ос​но​ван​ные на прин​ци​пе цеп​ных реф​лек​сов (гл. 4), на​при​мер по​ве​де​ние пчел, му​равь​ев и пр.

При​об​ре​тен​ные фор​мы по​ве​де​ния

Это эво​лю​ци​он​но бо​лее позд​ние, пла​стич​ные фор​мы по​ве​де​ния. Они по​зво​ли​ли ор​га​низ​мам бо​лее тон​ко при​спо​саб​ли​вать​ся к слож​ной и из​мен​чи​вой ок​ру​жаю​щей сре​де, при​ве​дя в ко​неч​ном сче​те к раз​ви​тию выс​ших пси​хи​че​ских функ​ций. Суть этих форм по​ве​де​ния сво​дит​ся к  XE "Научение+<3757>"нау​че​нию — стой​ко​му це​ле​со​об​раз​но​му из​ме​не​нию по​ве​де​ния. XE "Поведение=<3752>"
Нау​че​ние

Фор​мы нау​че​ния в про​цес​се эво​лю​ции ус​лож​ня​лись. Вы​де​ля​ют три ви​да нау​че​ния (пе​ре​чис​ле​ны в по​ряд​ке ус​лож​не​ния).

·  XE "Научение:реактивное+<3759>"Ре​ак​тив​ное нау​че​ние, при ко​то​ром вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся но​вые ре​ак​ции на раз​дра​жи​те​ли. Это пас​сив​ная фор​ма нау​че​ния: для при​об​ре​те​ния но​вых ре​ак​ций жи​вое су​ще​ст​во не про​из​во​дит ни​ка​ких дей​ст​вий над внеш​ней сре​дой.

·  XE "Научение:оперантное+<3761>"Опе​рант​ное нау​че​ние, при ко​то​ром вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся но​вые дей​ст​вия над ок​ру​жаю​щей  XE "Научение:оперантное=<3762>"сре​дой.

· Ког​ни​тив​ное нау​че​ние, при ко​то​ром жи​вое су​ще​ст​во нау​ча​ет​ся вна​ча​ле про​во​дить дей​ст​вия над ум​ст​вен​ной мо​де​лью дей​ст​ви​тель​но​сти, а за​тем пе​ре​но​сить по​лу​чен​ные ре​зуль​та​ты на ре​аль​ную дей​ст​ви​тель​ность.

Ре​ак​тив​ное нау​че​ние

Это са​мый про​стой вид нау​че​ния. Ос​нов​ные фор​мы ре​ак​тив​но​го нау​че​ния:

· при​вы​ка​ние и сен​си​би​ли​за​ция;

· им​прин​тинг;

· клас​си​че​ское обу​слов​ли​ва​ние.

 XE "Привыкание+<3765>"При​вы​ка​ние и  XE "Сенсибилизация+<3767>"сен​си​би​ли​за​ция

Эти про​стей​шие фор​мы нау​че​ния име​ют​ся у са​мых при​ми​тив​ных жи​вот​ных, но со​хра​ня​ют​ся и у че​ло​ве​ка.

 При​вы​ка​ние (га​би​туа​ция) — это умень​ше​ние ре​ак​ции при по​втор​ном дей​ст​вии не​зна​чи​мо​го раз​дра​жи​те​ля. На​при​мер, у мол​лю​ска при по​втор​ном раз​дра​же​нии ман​тии сла​бым раз​дра​жи​те​лем ре​ак​ция втя​ги​ва​ния ман​тии по​сте​пен​но ос​ла​бе​ва​ет; че​ло​век при​вы​ка​ет спо​кой​но спать под шум ав​то​мо​би​лей под ок​на​ми.

 Сен​си​би​ли​за​ция, на​про​тив, — это уси​ле​ние ре​ак​ции при по​втор​ном дей​ст​вии зна​чи​мо​го раз​дра​жи​те​ля. На​при​мер, у мол​лю​ска при по​втор​ном раз​дра​же​нии ман​тии силь​ным раз​дра​жи​те​лем ре​ак​ция втя​ги​ва​ния ман​тии по​сте​пен​но уси​ли​ва​ет​ся; у че​ло​ве​ка, силь​но ис​пу​ган​но​го гром​ким зву​ком, на не​ко​то​рое вре​мя уси​ли​ва​ет​ся ре​ак​ция и на ти​хие зву​ки — «пу​га​ная во​ро​на кус​та бо​ит​ся». XE "Привыкание=<3766>"

 XE "Сенсибилизация=<3768>"
 XE "Импринтинг+<3769>"Им​прин​тинг

Им​прин​тинг («за​пе​чат​ле​ние») — это мгно​вен​ное нау​че​ние, «нау​че​ние с пер​во​го раза». Клас​си​че​ский при​мер им​прин​тин​га — фор​ми​ро​ва​ние при​вя​зан​но​сти гу​сят к пер​во​му уви​ден​но​му по​сле вы​лу​п​ле​ния дви​жу​ще​му​ся объ​ек​ту. В ес​те​ст​вен​ной сре​де оби​та​ния этим объ​ек​том бы​ва​ет мать, и гу​ся​та сра​зу по​сле вы​лу​п​ле​ния на​чи​на​ют по​всю​ду сле​до​вать за ней; био​ло​ги​че​ское зна​че​ние это​го фе​но​ме​на оче​вид​но. Ес​ли же пер​вым дви​жу​щим​ся объ​ек​том ока​зы​ва​ет​ся экс​пе​ри​мен​та​тор или да​же не​оду​шев​лен​ной пред​мет (на​при​мер, мя​чик), то гу​ся​та на​чи​на​ют сле​до​вать имен​но за ним.

Важ​ная за​ко​но​мер​ность им​прин​тин​га за​клю​ча​ет​ся в том, что он фор​ми​ру​ет​ся в стро​го оп​ре​де​лен​ные пе​рио​ды жиз​ни, на​зы​вае​мые кри​ти​че​ски​ми пе​рио​да​ми. В при​ме​ре с гу​ся​та​ми кри​ти​че​ский пе​ри​од — это пер​вые ча​сы по​сле ро​ж​де​ния. Эта за​ко​но​мер​ность рас​про​стра​ня​ет​ся и на мно​гие дру​гие фор​мы нау​че​ния, сход​ные с им​прин​тин​гом: на​при​мер, ка​на​рей​ка мо​жет нау​чить​ся петь толь​ко в том слу​чае, ес​ли ее в оп​ре​де​лен​ный пе​ри​од жиз​ни под​са​дить к взрос​лой по​ющей осо​би; у ре​бен​ка су​ще​ст​ву​ет оп​ре​де​лен​ный кри​ти​че​ский пе​ри​од (до 5 лет) для фор​ми​ро​ва​ния ре​чи и т. п. К кри​ти​че​ским пе​рио​дам мож​но от​не​сти и пу​бер​тат​ный пе​ри​од, ко​гда фор​ми​ру​ют​ся по​ло​вое и со​ци​аль​ное по​ве​де​ние. Эти слож​ней​шие фор​мы по​ве​де​ния че​ло​ве​ка, ра​зу​ме​ет​ся, нель​зя от​не​сти к им​прин​тин​гу, но они сход​ны с ним в том от​но​ше​нии, что пер​вый опыт, по​лу​чен​ный имен​но в кри​ти​че​ский пе​ри​од (на​при​мер, пер​вый по​ло​вой опыт), мо​жет за​пе​чат​леть​ся на всю жизнь, ока​зы​вая су​ще​ст​вен​ное влия​ние на даль​ней​шее по​ве​де​ние че​ло​ве​ка. Та​ким об​ра​зом, кри​ти​че​ские пе​рио​ды в ши​ро​ком смыс​ле сло​ва — это та​кие пе​рио​ды, в ко​то​рые осо​бен​но лег​ко фор​ми​ру​ют​ся и осо​бен​но проч​но за​кре​п​ля​ют​ся оп​ре​де​лен​ные фор​мы по​ве​де​ния. XE "Импринтинг=<3770>"
 XE "Рефлексы:условные:классические+<3771>"Клас​си​че​ское обу​слов​ли​ва​ние

Это фор​ми​ро​ва​ние клас​си​че​ских (пав​лов​ских) ус​лов​ных реф​лек​сов. Ус​лов​ные реф​лек​сы от​ли​ча​ют​ся от без​ус​лов​ных сле​дую​щи​ми ос​нов​ны​ми осо​бен​но​стя​ми.

·  XE "Рефлексы:безусловные+<3773>"Без​ус​лов​ные реф​лек​сы — в ос​нов​ном вро​ж​ден​ные, они воз​ни​ка​ют в от​вет на дей​ст​вие раз​дра​жи​те​ля все​гда, без ка​ких-ли​бо пред​ва​ри​тель​ных ус​ло​вий (от​сю​да — без​ус​лов​ные). XE "Рефлексы:безусловные=<3774>"
· Ус​лов​ные реф​лек​сы — но​вые, при​об​ре​тен​ные; они вы​ра​ба​ты​ва​ют​ся при со​блю​де​нии оп​ре​де​лен​ных ус​ло​вий (от​сю​да — ус​лов​ные), глав​ные из ко​то​рых сле​дую​щие:

· для вы​ра​бот​ки ус​лов​но​го реф​лек​са но​вый (ус​лов​ный) раз​дра​жи​тель дол​жен со​че​тать​ся со ста​рым (без​ус​лов​ным);

· без​ус​лов​ный раз​дра​жи​тель дол​жен иметь пря​мое био​ло​ги​че​ское зна​че​ние — по​ло​жи​тель​ное, или под​кре​п​ляю​щее (на​при​мер, предъ​яв​ле​ние пи​щи), или от​ри​ца​тель​ное (на​при​мер, бо​лез​нен​ный удар то​ком), а ус​лов​ным мо​жет быть лю​бой раз​дра​жи​тель;

· ус​лов​ный раз​дра​жи​тель дол​жен пред​ше​ст​во​вать без​ус​лов​но​му (сна​ча​ла лам​поч​ка, по​том пи​ща);

· со​че​та​ние раз​дра​жи​те​лей долж​но не​сколь​ко раз по​вто​рять​ся.

Ти​пич​ный при​мер — вы​ра​бот​ка ус​лов​но​реф​лек​тор​но​го слю​но​от​де​ле​ния. Предъ​яв​ле​ние пи​щи — это без​ус​лов​ный раз​дра​жи​тель: у бо​лее или ме​нее го​лод​но​го жи​вот​но​го или че​ло​ве​ка оно все​гда вы​зы​ва​ет слю​но​от​де​ле​ние. Ес​ли предъ​яв​ле​ние пи​щи не​сколь​ко раз пред​ва​рять вклю​че​ни​ем лам​поч​ки, то че​рез не​ко​то​рое ко​ли​че​ст​во по​вто​ров в от​вет на вклю​че​ние лам​поч​ки бу​дет вы​де​лять​ся слю​на.

 XE "Торможение:условное+<3775>"Ес​ли без​ус​лов​ный раз​дра​жи​тель пе​ре​ста​ет под​кре​п​лять​ся, то ус​лов​ный реф​лекс по​сте​пен​но пе​ре​ста​ет про​яв​лять​ся. На​при​мер, ес​ли вы​ра​бо​тать ус​лов​но​реф​лек​тор​ное слю​но​от​де​ле​ние на вклю​че​ние лам​поч​ки, а за​тем это вклю​че​ние пе​ре​стать со​про​во​ж​дать предъ​яв​ле​ни​ем пи​щи, то че​рез не​ко​то​рое вре​мя вид лам​поч​ки пе​ре​ста​нет вы​зы​вать слю​но​от​де​ле​ние. Это яв​ле​ние на​зы​ва​ет​ся ус​лов​ным тор​мо​же​ни​ем (так как оно вы​ра​ба​ты​ва​ет​ся при оп​ре​де​лен​ном ус​ло​вии, а имен​но не​под​кре​п​ле​нии). При ус​лов​ном тор​мо​же​нии связь ме​ж​ду ус​лов​ным и без​ус​лов​ным раз​дра​жи​те​лем не сти​ра​ет​ся, а за​тор​ма​жи​ва​ет​ся. На​при​мер, ес​ли че​ло​век что-ли​бо вы​учил, а по​том пол​но​стью за​был, то для вос​ста​нов​ле​ния за​бы​то​го ему не на​до сно​ва учить​ся: дос​та​точ​но лишь од​но​крат​но​го по​вто​ре​ния ма​те​риа​ла. Су​ще​ст​ву​ют не​сколь​ко ви​дов ус​лов​но​го тор​мо​же​ния, но все они об​ла​да​ют глав​ным об​щим свой​ст​вом: воз​ни​ка​ют в от​вет на не​под​кре​п​ле​ние.

·  XE "Угасание+<3777>"Уга​са​ние — тор​мо​же​ние ус​лов​но​го реф​лек​са при пре​кра​ще​нии под​кре​п​ле​ния (в от​вет на вклю​че​ние лам​поч​ки пе​ре​ста​ли предъ​яв​лять пи​щу, и ус​лов​но​реф​лек​тор​ное слю​но​от​де​ле​ние пре​кра​ти​лось). XE "Угасание=<3778>"
·  XE "Торможение:дифференцировочное+<3782>"Диф​фе​рен​ци​ро​воч​ное тор​мо​же​ние (диф​фе​рен​ци​ров​ка) — тор​мо​же​ние ус​лов​но​го реф​лек​са на не​под​кре​п​ляе​мый раз​дра​жи​тель, сход​ный с под​кре​п​ляе​мым. На​при​мер, ес​ли вы​ра​бо​тать ус​лов​но​реф​лек​тор​ное слю​но​от​де​ле​ние на тон час​то​той 500 Гц, то сна​ча​ла слю​на бу​дет вы​де​лять​ся и в от​вет на дру​гие то​ны (1000 Гц, 5000 Гц и т. п.), но за​тем, при по​вто​ряю​щем​ся под​кре​п​ле​нии толь​ко то​на в 500 Гц, ус​лов​но​реф​лек​тор​ное слю​но​от​де​ле​ние на дру​гие то​ны пре​кра​тит​ся. Ре​бе​нок вна​ча​ле тя​нет​ся к лю​бо​му яр​ко​му пред​ме​ту, но, до​тро​нув​шись до пла​ме​ни свеч​ки, он нау​ча​ет​ся от​ли​чать его (диф​фе​рен​ци​ро​вать) от дру​гих яр​ких объ​ек​тов. XE "Торможение:дифференцировочное=<3783>"
·  XE "Условный тормоз$—+<3780>"Ус​лов​ный тор​моз — тор​мо​же​ние ус​лов​но​го реф​лек​са при со​че​та​нии под​кре​п​ляе​мо​го раз​дра​жи​те​ля с не​под​кре​п​ляе​мым. На​при​мер, ес​ли у со​ба​ки вы​ра​бо​тать ус​лов​но​реф​лек​тор​ное слю​но​от​де​ле​ние на лам​поч​ку, а за​тем со​че​та​ние лам​поч​ки со звон​ком не под​кре​п​лять, то че​рез не​ко​то​рое вре​мя в от​вет на это со​че​та​ние слю​но​от​де​ле​ния не бу​дет; бо​лее то​го, до​бав​ле​ние звон​ка к дру​гим ус​лов​ным раз​дра​жи​те​лям (на​при​мер, чис​то​му то​ну) за​тор​мо​зит ре​ак​цию и на них — зво​нок ста​нет ус​лов​ным тор​мо​зом. XE "Условный тормоз$—=<3781>"
·  XE "Торможение:запаздывательное+<3784>"За​паз​ды​ва​тель​ное тор​мо​же​ние — вре​мен​ное тор​мо​же​ние ус​лов​но​го реф​лек​са при за​держ​ке ме​ж​ду ус​лов​ным и без​ус​лов​ным раз​дра​жи​те​лем. На​при​мер, ес​ли у со​ба​ки вы​ра​бо​тать ус​лов​но​реф​лек​тор​ное слю​но​от​де​ле​ние на лам​поч​ку, а за​тем по​сте​пен​но уве​ли​чи​вать вре​мя ме​ж​ду вклю​че​ни​ем лам​поч​ки и по​да​чей пи​щи, то слю​но​от​де​ле​ние бу​дет за​паз​ды​вать — оно бу​дет воз​ни​кать не сра​зу по​сле вклю​че​ния лам​поч​ки, а че​рез не​ко​то​рое вре​мя, при​уро​чен​ное к по​яв​ле​нию кор​муш​ки. XE "Торможение:запаздывательное=<3785>"
Био​ло​ги​че​ский смысл ус​лов​ных реф​лек​сов за​клю​ча​ет​ся в том, что ус​лов​ные раз​дра​жи​те​ли име​ют сиг​наль​ное зна​че​ние, то есть опо​ве​ща​ют о пред​стоя​щих важ​ных со​бы​ти​ях. Та​ким об​ра​зом, ре​ак​ция на ус​лов​ный раз​дра​жи​тель (ус​лов​ный реф​лекс) обес​пе​чи​ва​ет опе​ре​жаю​щее реа​ги​ро​ва​ние. Зна​че​ние его ог​ром​но: по​дав​ляю​щее боль​шин​ст​во на​ших дей​ст​вий пред​став​ля​ют со​бой опе​ре​жаю​щие ре​ак​ции на сиг​на​лы. Сам по се​бе вид при​бли​жаю​ще​го​ся ав​то​мо​би​ля не име​ет для пе​ше​хо​да пря​мо​го био​ло​ги​че​ско​го зна​че​ния — но плох тот пе​ше​ход, ко​то​рый реа​ги​ру​ет лишь на кон​такт с ав​то​мо​би​лем. Бла​го​да​ря по​сто​ян​ной вы​ра​бот​ке ус​лов​ных реф​лек​сов на под​кре​п​ляе​мые раз​дра​жи​те​ли и тор​мо​же​нию ус​лов​ных реф​лек​сов — при пре​кра​ще​нии под​кре​п​ле​ния ор​га​низм все тонь​ше и точ​нее адап​ти​ру​ет​ся к ок​ру​жаю​щей сре​де. XE "Торможение:условное=<3776>"
 XE "Высшая нервная деятельность+<3786>"Клас​си​че​ское обу​слов​ли​ва​ние бы​ло от​кры​то И. П. Пав​ло​вым, но глав​ная за​слу​га его со​сто​ит не в том, что он опи​сал ус​лов​ный реф​лекс, а в том, что он ис​поль​зо​вал этот реф​лекс как ин​ст​ру​мент для ис​сле​до​ва​ния дея​тель​но​сти ко​ры го​лов​но​го моз​га, и в ре​зуль​та​те соз​дал строй​ную еди​ную тео​рию функ​цио​ни​ро​ва​ния ко​ры, на​зван​но​го им выс​шей нерв​ной дея​тель​но​стью. До Пав​ло​ва ис​сле​до​ва​те​ли нерв​ной сис​те​мы не под​ни​ма​лись вы​ше ство​ла моз​га; изу​че​ние пси​хи​ки счи​та​лось «та​бу» для фи​зио​ло​гов, уде​лом ис​клю​чи​тель​но пси​хо​ло​гии. При изу​че​нии спин​но​го моз​га и ство​ла моз​га ис​поль​зо​ва​ли мно​же​ст​во спо​со​бов, и в том чис​ле впол​не ес​те​ст​вен​ный ме​тод на​не​се​ния сти​му​ла и опи​са​ния ре​ак​ции: на​при​мер, для изу​че​ния функ​ций изо​ли​ро​ван​но​го спин​но​го моз​га на ко​жу на​но​си​ли лег​кое раз​дра​же​ние и ре​ги​ст​ри​ро​ва​ли че​са​тель​ный реф​лекс, изу​ча​ли его взаи​мо​дей​ст​вие с дру​ги​ми реф​лек​са​ми и пр. Пав​лов впер​вые при​шел к та​кой про​стой, ка​за​лось бы, идее о том, что ко​ру го​лов​но​го моз​га на​до изу​чать точ​но так же — но толь​ко ес​те​ст​вен​ным раз​дра​жи​те​лем для ко​ры слу​жит ус​лов​ный раз​дра​жи​тель, так как ко​ра 1) по​лу​ча​ет ин​фор​ма​цию о всех ви​дах чув​ст​ви​тель​но​сти; 2) об​ла​да​ет уни​каль​ной спо​соб​но​стью к об​ра​зо​ва​нию вре​мен​ных свя​зей ме​ж​ду дву​мя раз​дра​жи​те​ля​ми. Ком​би​ни​руя раз​лич​ные раз​дра​жи​те​ли, под​кре​п​ле​ние и не​под​кре​п​ле​ние, Пав​лов дос​ко​наль​но изу​чил дея​тель​ность ко​ры го​лов​но​го моз​га у со​ба​ки и смог фор​ми​ро​вать и пред​ска​зы​вать по​ве​де​ние, в том чис​ле в за​ви​си​мо​сти от ин​ди​ви​ду​аль​ных осо​бен​но​стей жи​вот​но​го. Се​го​дня нам ка​жет​ся ес​те​ст​вен​ным им​план​ти​ро​вать в мозг элек​тро​ды и изу​чать элек​три​че​скую ак​тив​ность моз​га при мыш​ле​нии, по​ве​де​нии и пр.; но без ра​бот Пав​ло​ва о та​ко​го ро​да экс​пе​ри​мен​тах не мог​ли бы да​же по​мыш​лять — ко​ра и пси​хи​ка ос​та​лись бы за​прет​ной зо​ной фи​зио​ло​гии. XE "Научение:реактивное=<3760>"

 XE "Рефлексы:условные:классические=<3772>"

 XE "Высшая нервная деятельность=<3787>"
 XE "Научение:оперантное+<3763>"Опе​рант​ное нау​че​ние

 XE "Рефлексы:условные:оперантные+<3790>"Это фор​ми​ро​ва​ние опе​рант​ных (ин​ст​ру​мен​таль​ных) ус​лов​ных реф​лек​сов — ак​тив​ных дей​ст​вий (опе​ра​ций), на​прав​лен​ных на дос​ти​же​ние це​ли. Два ос​нов​ных ви​да та​ко​го нау​че​ния — это ме​тод проб и оши​бок и со​ци​аль​ное нау​че​ние.
 XE "Проб и ошибок метод+<3792>"Ме​тод проб и оши​бок

Этот спо​соб нау​че​ния за​клю​ча​ет​ся в том, что жи​вое су​ще​ст​во при воз​ник​но​ве​нии по​треб​но​сти про​из​во​дит мно​же​ст​во раз​ных дей​ст​вий (проб); боль​шин​ст​во из них ока​зы​ва​ют​ся бес​по​лез​ны​ми (ошиб​ки), но не​ко​то​рые при​во​дят к дос​ти​же​нию це​ли, и то​гда они за​кре​п​ля​ют​ся в ви​де опе​рант​ных ус​лов​ных реф​лек​сов. На​при​мер, у го​лу​бя в клет​ке име​ет​ся кру​жок, удар по ко​то​ро​му при​во​дит к по​яв​ле​нию кор​муш​ки с зер​ном. Го​лод​ный го​лубь ак​тив​но хо​дит по клет​ке, клю​ет раз​ные объ​ек​ты и при слу​чай​ном по​па​да​нии клю​вом в кру​жок по​лу​ча​ет пи​щу. Че​рез не​ко​то​рое ко​ли​че​ст​во по​вто​ров го​лубь для по​лу​че​ния пи​щи бу​дет уже на​прав​лен​но бить кру​жок клю​вом.

Вы​ра​бот​ку опе​рант​ных ус​лов​ных реф​лек​сов мож​но на​прав​лять, под​кре​п​ляя ка​кие-то про​ме​жу​точ​ные эта​пы, нуж​ные для дос​ти​же​ния це​ли (на​при​мер, вы​ло​жить для го​лу​бя до​рож​ку из зер​ны​шек по на​прав​ле​нию к круж​ку и при​кле​ить к круж​ку еще од​но зер​ныш​ко). Этот ме​тод обу​че​ния на​зы​ва​ет​ся ме​то​дом  XE "Формирования реакций метод+<3794>"фор​ми​ро​ва​ния ре​ак​ций, он ши​ро​ко ис​поль​зу​ет​ся при дрес​си​ров​ке, час​тич​но — при вос​пи​та​нии де​тей и в раз​ных ви​дах пси​хо​те​ра​пии. В из​вест​ной сте​пе​ни он ис​поль​зу​ет​ся жи​вот​ны​ми при вос​пи​та​нии мо​ло​дых осо​бей — на​при​мер, ко​гда кош​ка вос​пи​ты​ва​ет ко​тят. XE "Формирования реакций метод=<3795>"

 XE "Проб и ошибок метод=<3793>"
 XE "Научение:социальное+<3796>"Со​ци​аль​ное нау​че​ние

Оче​вид​но, что в ес​те​ст​вен​ной сре​де ни ме​тод проб и оши​бок, ни ме​тод фор​ми​ро​ва​ния ре​ак​ций са​ми по се​бе не мо​гут обес​пе​чить адап​та​ции и вы​жи​ва​ния жи​вот​но​го. Лю​бая ошиб​ка мо​жет ока​зать​ся по​след​ней: за​яц не мо​жет оши​бить​ся в сво​ем по​ве​де​нии при ви​де вол​ка. На​став​ни​ка же, фор​ми​рую​ще​го ре​ак​ции, то​же нет; ис​клю​че​ние со​став​ля​ет обу​че​ние де​те​ны​шей ро​ди​те​ля​ми, но этот спо​соб дос​та​точ​но ог​ра​ни​чен. В свя​зи с этим воз​ник​ло со​ци​аль​ное нау​че​ние, или нау​че​ние пу​тем на​блю​де​ния. Суть его сво​дит​ся к то​му, что мо​ло​дая особь учит​ся не на сво​их, а на чу​жих ошиб​ках: ко​пи​руя по​ве​де​ние взрос​лых осо​бей, она пе​ре​ни​ма​ет опыт по​ко​ле​ний. Эта фор​ма нау​че​ния вклю​ча​ет два ви​да: про​стое под​ра​жа​ние и ви​кар​ное нау​че​ние.

· Про​стое под​ра​жа​ние — это сле​пое ко​пи​ро​ва​ние дей​ст​вий взрос​лых осо​бей, без по​ни​ма​ния его по​след​ст​вий. Всем из​вест​но, как де​ти под​ра​жа​ют ро​ди​те​лям, ав​то​ма​ти​че​ски ус​ваи​вая тем са​мым бу​ду​щие взрос​лые фор​мы по​ве​де​ния. Про​стое под​ра​жа​ние ха​рак​тер​но для са​мых мо​ло​дых осо​бей — ма​лень​ких де​тей и де​те​ны​шей жи​вот​ных.

·  XE "Научение:викарное+<3798>"Ви​кар​ное нау​че​ние — это под​ра​жа​ние ус​пеш​ной мо​де​ли с по​ни​ма​ни​ем по​след​ст​вий. Так кто-то под​ра​жа​ет лю​би​мым ге​ро​ям книг или филь​мов, кто-то — ли​де​ру клас​са, кто-то — из​вест​ным спорт​сме​нам, ак​те​рам и пр. Это нау​че​ние ха​рак​тер​но для бо​лее взрос​лых осо​бей — под​ро​ст​ков и мо​ло​дых жи​вот​ных; ино​гда у че​ло​ве​ка оно со​хра​ня​ет​ся на всю жизнь, фак​ти​че​ски за​ме​няя са​мо​стоя​тель​ное раз​ви​тие и по​ве​де​ние. XE "Научение:викарное=<3799>"

 XE "Научение:оперантное=<3764>"

 XE "Рефлексы:условные:оперантные=<3791>"

 XE "Научение:социальное=<3797>"
 XE "Научение:когнитивное+<3800>"Ког​ни​тив​ное нау​че​ние

Это са​мая слож​ная и са​мая со​вер​шен​ная фор​ма нау​че​ния. Фак​ти​че​ски она за​клю​ча​ет​ся в том, что, вме​сто то​го что​бы со​вер​шать про​бы и ошиб​ки в ре​аль​ной жиз​ни, жи​вое су​ще​ст​во сна​ча​ла «про​иг​ры​ва​ет» их на ум​ст​вен​ной мо​де​ли дей​ст​ви​тель​но​сти, а за​тем уже пе​ре​но​сит ре​зуль​та​ты удач​ных проб на дей​ст​ви​тель​ность ре​аль​ную.

Пред​ста​вим се​бе ла​би​ринт, ве​ду​щий к кор​муш​ке; этот ла​би​ринт сна​ча​ла раз​дваи​ва​ет​ся на ле​вое и пра​вое от​ветв​ле​ния, а за​тем оба от​ветв​ле​ния схо​дят​ся. Ес​ли кры​су при​учить бе​жать к кор​муш​ке по ле​во​му от​ветв​ле​нию а за​тем его пе​ре​крыть, то кры​са, на​ткнув​шись на пе​ре​го​род​ку, вне​зап​но по​во​ра​чи​ва​ет и бе​жит по пра​во​му от​ветв​ле​нию, без пред​ва​ри​тель​ных проб и оши​бок. Ины​ми сло​ва​ми, в про​цес​се обу​че​ния у нее в моз​ге под дей​ст​ви​ем по​то​ка осоз​на​вае​мых и не​осоз​на​вае​мых раз​дра​жи​те​лей фор​ми​ру​ет​ся «кар​та ме​ст​но​сти» — так на​зы​вае​мая  XE "Когнитивная карта+<3802>"ког​ни​тив​ная кар​та. В ши​ро​ком смыс​ле сло​ва под ког​ни​тив​ной кар​той мож​но по​ни​мать не толь​ко чис​то то​по​гра​фи​че​скую схе​му ме​ст​но​сти, но лю​бую мо​дель дей​ст​ви​тель​но​сти, над ко​то​рой со​вер​ша​ют​ся ум​ст​вен​ные дей​ст​вия. Клас​си​че​ский при​мер — обезь​я​на, у ко​то​рой в клет​ке ле​жат уз​кая и ши​ро​кая мет​ро​вые труб​ки, а на от​да​ле​нии по​лу​то​ра мет​ров от клет​ки ле​жит ба​нан; обезь​я​на без​ус​пеш​но пы​та​ет​ся дос​тать его сна​ча​ла ру​кой, по​том от​дель​ны​ми труб​ка​ми, за​тем на ка​кое-то вре​мя за​ми​ра​ет («за​ду​мы​ва​ет​ся») и вдруг не​ожи​дан​но встав​ля​ет од​ну труб​ку в дру​гую и дос​та​ет ба​нан — при​чем ра​нее она это​го ни​ко​гда не де​ла​ла. Яс​но, что при этом обезь​я​на сна​ча​ла про​из​ве​ла эту ма​ни​пу​ля​цию «в уме».

У че​ло​ве​ка ког​ни​тив​ное нау​че​ние дос​тиг​ло выс​ше​го уров​ня раз​ви​тия, пре​вра​тив​шись в  XE "Научение:путем рассуждений+<3804>"

 XE "Речь+<3806>"нау​че​ние пу​тем рас​су​ж​де​ний. Ес​ли жи​вот​ное со​вер​ша​ет ум​ст​вен​ные дей​ст​вия над мо​де​лью дей​ст​ви​тель​но​сти, то че​ло​век — над ее сло​вес​ным опи​са​ни​ем, «мо​де​лью мо​де​ли». При этом он опе​ри​ру​ет аб​ст​ракт​ны​ми по​ня​тия​ми, от​вле​чен​ны​ми от кон​крет​ных пред​ме​тов и обоб​щаю​щи​ми свой​ст​ва объ​ек​тов и за​ко​но​мер​но​сти яв​ле​ний ок​ру​жаю​ще​го ми​ра. Ес​ли обезь​я​на в при​ве​ден​ном вы​ше при​ме​ре сна​ча​ла де​ла​ла не​сколь​ко проб и оши​бок (пы​та​лась дос​тать ба​нан ру​кой, по​том от​дель​ны​ми труб​ка​ми, за​тем на мо​де​ли дей​ст​ви​тель​но​сти «уви​де​ла ум​ст​вен​ным взо​ром», как од​на труб​ка вхо​дит в дру​гую), то че​ло​век опе​ри​ру​ет по​ня​тия​ми «длин​ное и ко​рот​кое», «ши​ро​кое и уз​кое», и ре​ша​ет эту за​да​чу по дру​го​му. Он рас​су​ж​да​ет: «И моя ру​ка, и обе труб​ки слиш​ком ко​рот​кие, по​это​му я не мо​гу дос​тать ими пред​мет, но уз​кая труб​ка мо​жет вой​ти в ши​ро​кую, и то​гда я по​лу​чу дос​та​точ​но длин​ную труб​ку». По​это​му он не толь​ко ре​ша​ет дан​ную за​да​чу бы​ст​рее, но мо​жет справ​лять​ся и с дру​ги​ми, го​раз​до бо​лее слож​ны​ми за​да​ча​ми, на​при​мер про​ек​ти​ро​вать слож​ные ме​ха​низ​мы. Но​си​те​лем аб​ст​ракт​ных по​ня​тий яв​ля​ют​ся сло​ва, а сред​ст​вом рас​су​ж​де​ний — речь (в том чис​ле внут​рен​няя).

Оче​вид​но, что лю​бые фор​мы нау​че​ния не​раз​рыв​но свя​за​ны с па​мя​тью: нау​чить​ся — зна​чит, за​пом​нить. XE "Научение=<3758>"

 XE "Научение:когнитивное=<3801>"

 XE "Когнитивная карта=<3803>"

 XE "Речь=<3807>"

 XE "Научение:путем рассуждений=<3805>"
 XE "Память+<3808>"Па​мять

Па​мять — это спо​соб​ность за​пе​чат​ле​вать, со​хра​нять и вос​про​из​во​дить дан​ные опы​та.

Ес​ли срав​нить па​мять жи​во​го су​ще​ст​ва с па​мя​тью ком​пь​ю​те​ра, то мож​но най​ти яв​ные чер​ты сход​ст​ва.

 В па​мя​ти ком​пь​ю​те​ра с ин​фор​ма​ци​ей мо​гут про​ис​хо​дить сле​дую​щие про​цес​сы: за​пись, хра​не​ние, из​вле​че​ние и сти​ра​ние. Точ​но так же па​мять жи​во​го су​ще​ст​ва вклю​ча​ет че​ты​ре про​цес​са:

 за​по​ми​на​ние;

 хра​не​ние;
 из​вле​че​ние;
 за​бы​ва​ние.
 У ком​пь​ю​те​ра име​ет​ся по​сто​ян​ная и опе​ра​тив​ная па​мять. По​сто​ян​ная па​мять ве​ли​ка, дол​го​вре​мен​на, обес​пе​чи​ва​ет​ся струк​тур​ны​ми из​ме​не​ния​ми но​си​те​лей (на​маг​ни​чи​ва​ние или про​жи​га​ние дис​ка), хра​нит са​мые раз​но​об​раз​ные дан​ные и не​по​сред​ст​вен​но не ис​поль​зу​ет​ся при ра​бо​те про​грамм — ее дан​ные долж​ны быть из​вле​че​ны в опе​ра​тив​ную па​мять. Опе​ра​тив​ная па​мять су​ще​ст​вен​но мень​ше, крат​ко​вре​мен​на, обес​пе​чи​ва​ет​ся элек​три​че​ски​ми про​цес​са​ми, хра​нит толь​ко ис​поль​зуе​мые в те​ку​щий мо​мент дан​ные и не​по​сред​ст​вен​но ис​поль​зу​ет​ся в ра​бо​те про​грамм. Точ​но так же и в моз​ге су​ще​ст​ву​ют два ви​да па​мя​ти:

 дол​го​вре​мен​ная па​мять — ана​лог по​сто​ян​ной па​мя​ти ком​пь​ю​те​ра. Она:

 ве​ли​ка: ее объ​ем прак​ти​че​ски бес​ко​не​чен;

 дол​го​вре​мен​на: мно​гие дан​ные хра​нят​ся всю жизнь;

 обу​слов​ле​на струк​тур​ны​ми из​ме​не​ния​ми ней​ро​нов;

 хра​нит все дан​ные, ко​то​рые мы ко​гда-ли​бо за​пом​ни​ли;

 для ис​поль​зо​ва​ния при ра​бо​те моз​га ее дан​ные долж​ны быть из​вле​че​ны, то есть пе​ре​ве​де​ны в крат​ко​вре​мен​ную па​мять;

 крат​ко​вре​мен​ная па​мять — ана​лог опе​ра​тив​ной па​мя​ти ком​пь​ю​те​ра. Она:

 ма​ла: ее объ​ем — то, что мы в дан​ный мо​мент «удер​жи​ва​ем в го​ло​ве»;

 крат​ко​вре​мен​на: не бо​лее 2 мин;

 обу​слов​ле​на элек​три​че​ски​ми про​цес​са​ми — воз​бу​ж​де​ни​ем раз​ных струк​тур моз​га;

 хра​нит толь​ко те дан​ные, ко​то​рые ис​поль​зу​ют​ся в дан​ный мо​мент — как для то​го, что​бы их за​пом​нить, так и для то​го, что​бы по​стро​ить с их по​мо​щью по​ве​де​ние;

 не​по​сред​ст​вен​но ис​поль​зу​ет​ся при ра​бо​те моз​га.

 Упо​мя​ну​тые вы​ше че​ты​ре про​цес​са — за​по​ми​на​ние, хра​не​ние, из​вле​че​ние и за​бы​ва​ние — по су​ти пред​став​ля​ют со​бой про​цес​сы об​ме​на дан​ны​ми ме​ж​ду крат​ко​вре​мен​ной и дол​го​вре​мен​ной па​мя​тью:

 за​по​ми​на​ние — это пе​ре​вод дан​ных из крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти в дол​го​вре​мен​ную;

 хра​не​ние — это удер​жа​ние дан​ных в дол​го​вре​мен​ной па​мя​ти;

 из​вле​че​ние — это пе​ре​вод дан​ных из дол​го​вре​мен​ной па​мя​ти в крат​ко​вре​мен​ную;

 за​бы​ва​ние — это не​воз​мож​ность из​вле​че​ния дан​ных из дол​го​вре​мен​ной па​мя​ти в крат​ко​вре​мен​ную.

Од​на​ко ме​ж​ду ме​ха​низ​ма​ми па​мя​ти ком​пь​ю​те​ра и моз​га есть и су​ще​ст​вен​ные раз​ли​чия. Как мы уви​дим ни​же, за​по​ми​на​ние про​ис​хо​дит не пу​тем од​но​крат​ной за​пи​си, а толь​ко в ре​зуль​та​те по​сто​ян​но​го и це​ле​на​прав​лен​но​го по​вто​ре​ния; за​бы​ва​ние — это в боль​шин​ст​ве слу​ча​ев, ес​ли не все​гда, не сти​ра​ние ин​фор​ма​ции, а за​тор​ма​жи​ва​ние вре​мен​ных свя​зей (по ана​ло​гии с ком​пь​ю​те​ром — за​прет дос​ту​па к дан​ным) и т. п.

Как и в слу​чае боль​шин​ст​ва дру​гих выс​ших пси​хи​че​ских функ​ций, ни один из ме​ха​низ​мов па​мя​ти не изу​чен пол​но​стью, по​это​му мы ог​ра​ни​чим​ся лишь наи​бо​лее до​ка​зан​ны​ми и важ​ны​ми кон​цеп​ция​ми.

За​по​ми​на​ние и хра​не​ние

В за​ви​си​мо​сти не толь​ко от сро​ков, но и от ме​ха​низ​мов хра​не​ния, раз​ли​ча​ют два ос​нов​ных ви​да па​мя​ти:

· крат​ко​вре​мен​ную па​мять;

· дол​го​вре​мен​ную па​мять.

Пред​ста​вим се​бе, что ре​бе​нок за​учи​ва​ет на​зва​ние пред​ме​та (на​при​мер, сто​ла). При этом у не​го в ко​ре фор​ми​ру​ют​ся два воз​бу​ж​ден​ных оча​га: в об​лас​ти зри​тель​ной ко​ры, ку​да про​еци​ру​ет​ся об​раз сто​ла, и в об​лас​ти слу​хо​вой ко​ры, вос​при​ни​маю​щей зву​ко​со​че​та​ние «стол». В этом слу​чае на​чи​на​ют дей​ст​во​вать две важ​ней​шие фи​зио​ло​ги​че​ские за​ко​но​мер​но​сти.

· Ме​ж​ду дву​мя воз​бу​ж​ден​ны​ми оча​га​ми на​чи​на​ет цир​ку​ли​ро​вать по кру​гу воз​бу​ж​де​ние. Эта цир​ку​ля​ция воз​бу​ж​де​ния ме​ж​ду дву​мя от​де​ла​ми ко​ры го​лов​но​го моз​га обу​слов​ли​ва​ет крат​ко​вре​мен​ную па​мять, для​щую​ся не бо​лее 2 мин.

· Ес​ли воз​бу​ж​де​ние дли​тель​но цир​ку​ли​ру​ет по ка​ко​му-то нерв​но​му пу​ти, то в ней​ро​нах это​го пу​ти про​ис​хо​дят струк​тур​ные из​ме​не​ния, вслед​ст​вие ко​то​рых про​хо​ж​де​ние им​пуль​сов по дан​но​му пу​ти об​лег​ча​ет​ся; в ре​зуль​та​те, ко​гда ре​бе​нок ус​лы​шит зву​ко​со​че​та​ние «стол», воз​бу​ж​де​ние по​сту​пит в со​от​вет​ст​вую​щую зри​тель​ную зо​ну и у не​го воз​ник​нет зри​тель​ный об​раз сто​ла (и на​обо​рот, вид сто​ла вы​зо​вет ас​со​циа​цию со сло​вом «стол»). Струк​тур​ные из​ме​не​ния в нерв​ных пу​тях обу​слов​ли​ва​ют дол​го​вре​мен​ную па​мять, спо​соб​ную со​хра​нять​ся всю жизнь.

Струк​тур​ные из​ме​не​ния, ле​жа​щие в ос​но​ве дол​го​вре​мен​ной па​мя​ти, изу​че​ны не​дос​та​точ​но; к ним от​но​сят​ся из​ме​не​ния как в пре​си​нап​ти​че​ских окон​ча​ни​ях, так и в пост​си​нап​ти​че​ских струк​ту​рах. Од​на​ко оче​вид​но сле​дую​щее:

· эти из​ме​не​ния при​во​дят к об​лег​че​нию си​нап​ти​че​ско​го про​ве​де​ния;

· они обу​слов​ле​ны из​ме​не​ния​ми на ген​ном уров​не, по​сколь​ку мо​гут со​хра​нять​ся всю жизнь.

За​по​ми​на​ние, то есть пе​ре​ход из крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти в дол​го​вре​мен​ную, в ос​нов​ном ак​тив​но; оно тре​бу​ет:

· ак​ти​ва​ции моз​га — то есть, соз​на​тель​но​го со​стоя​ния;

· мо​ти​ва​ции — мы за​по​ми​на​ем то, что для нас зна​чи​мо;

· кон​цен​тра​ции вни​ма​ния1.
1 Су​ще​ст​ву​ет и за​по​ми​на​ние на под​соз​на​тель​ном уров​не, од​на​ко оно, ви​ди​мо, иг​ра​ет мень​шую роль, по край​ней ме​ре в жиз​ни че​ло​ве​ка.

Ины​ми сло​ва​ми, в при​ве​ден​ном вы​ше при​ме​ре с за​по​ми​на​ни​ем на​зва​ния пред​ме​та (сто​ла) связь ме​ж​ду об​ра​зом сто​ла и зву​ко​со​че​та​ни​ем «стол» бу​дет об​ра​зо​вы​вать​ся толь​ко в том слу​чае, ес​ли: 1) ре​бе​нок бодр​ст​ву​ет; 2) ему хо​чет​ся за​пом​нить но​вое сло​во (силь​ней​шая мо​ти​ва​ция де​тей — это лю​бо​пыт​ст​во и же​ла​ние все знать); 3) он со​сре​до​то​чен на за​по​ми​на​нии сло​ва «стол».

При за​по​ми​на​нии сло​вес​ной ин​фор​ма​ции у взрос​ло​го важ​ную роль иг​ра​ет еще один фак​тор, а имен​но рас​по​зна​ва​ние смыс​ла за​по​ми​нае​мо​го. На​ша сло​вес​ная па​мять уст​рое​на по смы​сло​во​му прин​ци​пу: пе​ре​ска​зы​вая кни​гу, мы вос​про​из​во​дим не ее текст, а ее смысл.

Раз​ные ви​ды ин​фор​ма​ции за​по​ми​на​ют​ся и хра​нят​ся по-раз​но​му. Су​ще​ст​ву​ют раз​ные клас​си​фи​ка​ции ви​дов па​мя​ти в за​ви​си​мо​сти от ха​рак​те​ра ин​фор​ма​ции. Мож​но вы​де​лить, на​при​мер:

· мо​тор​ную па​мять (за​по​ми​на​ние дви​га​тель​ных на​вы​ков);

· сло​вес​ную (вер​баль​ную) па​мять;

· об​раз​ную па​мять (за​по​ми​на​ние лиц, ме​ло​дий и т. п.);

· эмо​цио​наль​ную па​мять (за​по​ми​на​ние зна​чи​мо​сти раз​дра​жи​те​лей, то есть эмо​ций, ко​то​рые они вы​зы​ва​ли).

Вы​ше мы уже ви​де​ли, что не​ко​то​рые струк​ту​ры моз​га от​ве​ча​ют за за​по​ми​на​ние оп​ре​де​лен​ных ви​дов ин​фор​ма​ции. На​при​мер, гип​по​камп иг​ра​ет важ​ную роль в сло​вес​ной и об​раз​ной, но не мо​тор​ной па​мя​ти; мин​да​ле​вид​ное те​ло уча​ст​ву​ет в за​по​ми​на​нии и хра​не​нии зна​чи​мо​сти раз​дра​жи​те​лей. На​ко​нец, не сле​ду​ет за​бы​вать о том что, по​ми​мо ко​ры боль​ших по​лу​ша​рий, име​ет​ся и ко​ра моз​жеч​ка, так​же спо​соб​ная к за​по​ми​на​нию; здесь хра​нит​ся ин​фор​ма​ция о том, как сде​лать на​ши дви​же​ния бо​лее точ​ны​ми и со​вер​шен​ны​ми.

Из​вле​че​ние и за​бы​ва​ние

Из​вле​че​ние и за​бы​ва​ние тес​но свя​за​ны друг с дру​гом: за​бы​ва​ние — это не на​ру​ше​ние хра​не​ния па​мя​ти, а не​воз​мож​ность ее из​вле​че​ния.

Из​вле​че​ние

Из​вле​че​ни​ем (вос​по​ми​на​ни​ем) на​зы​ва​ют по​лу​че​ние дос​ту​па к па​мя​ти со сто​ро​ны соз​на​ния. Хра​ни​мая в па​мя​ти ин​фор​ма​ция мо​жет ис​поль​зо​вать​ся и под​соз​на​ни​ем (см. ни​же), но в этом слу​чае вос​по​ми​на​ния не про​ис​хо​дит.

Из​вле​че​ние пред​став​ля​ет со​бой пе​ре​вод дан​ных из дол​го​вре​мен​ной па​мя​ти в крат​ко​вре​мен​ную, то есть в фор​му воз​бу​ж​де​ния раз​лич​ных моз​го​вых струк​тур.

Соз​на​ние ак​тив​но из​вле​ка​ет не​об​хо​ди​мую ин​фор​ма​цию из дол​го​вре​мен​ной па​мя​ти в крат​ко​вре​мен​ную для то​го, что​бы этой ин​фор​ма​ци​ей опе​ри​ро​вать. При этом хра​ни​мая в крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти ин​фор​ма​ция со​став​ля​ет так на​зы​вае​мую ра​бо​чую па​мять, ко​то​рую мы под​роб​но рас​смот​рим в разд. «Ис​пол​ни​тель​ные функ​ции».

За​бы​ва​ние

За​бы​ва​ние, по край​ней ме​ре в боль​шин​ст​ве слу​ча​ев, — это не сти​ра​ние ин​фор​ма​ции, а не​воз​мож​ность ее из​вле​че​ния, то есть не унич​то​же​ние вре​мен​ной свя​зи, а ее ак​тив​ное за​тор​ма​жи​ва​ние.
За​бы​ва​ние — чрез​вы​чай​но важ​ный для жиз​не​дея​тель​но​сти про​цесс. Оно по​дав​ля​ет дос​туп к не​нуж​ной или да​же вред​ной ин​фор​ма​ции (на​при​мер, при диф​фе​рен​ци​ро​воч​ном тор​мо​же​нии — см. вы​ше, разд. «Клас​си​че​ское обу​слов​ли​ва​ние») — хо​тя рас​пла​той за это цен​ное свой​ст​во ино​гда слу​жит за​бы​ва​ние по​лез​ных све​де​ний. В то же вре​мя, по​сколь​ку ин​фор​ма​ция при за​бы​ва​нии не сти​ра​ет​ся, она ста​но​вит​ся бы​ст​ро дос​туп​на, ес​ли в ней сно​ва воз​ни​ка​ет ну​ж​да (на​при​мер, ко​гда мы что-то «ос​ве​жа​ем в па​мя​ти»).

Ино​гда ин​фор​ма​ция об оп​ре​де​лен​ных со​бы​ти​ях, не по​лу​чая дос​ту​па к соз​на​нию, все же влия​ет на по​ве​де​ние; в та​ком слу​чае го​во​рят о под​соз​на​нии; под​роб​нее см. ни​же, в разд. «Соз​на​ние, бес​соз​на​тель​ное и под​соз​на​ние». XE "Память=<3809>"
 XE "Речь+<3812>"Речь

Ос​нов​ные функ​ции ре​чи

Речь вы​пол​ня​ет две функ​ции:

· ком​му​ни​ка​тив​ную, бу​ду​чи сред​ст​вом об​ще​ния;

· по​зна​ва​тель​ную, бу​ду​чи сред​ст​вом аб​ст​ра​ги​ро​ва​ния от дей​ст​ви​тель​но​сти и по​зна​ния ее об​щих за​ко​но​мер​но​стей.

Ес​ли те или иные ви​ды об​ще​ния пу​тем зву​ков при​су​щи мно​гим жи​вот​ным, то по​зна​ва​тель​ная функ​ция ре​чи свой​ст​вен​на толь​ко че​ло​ве​ку. Ис​поль​зуя сло​ва как обоб​щаю​щие по​ня​тия, че​ло​век фор​му​ли​ру​ет и тем са​мым по​зна​ет за​ко​ны ок​ру​жаю​щей дей​ст​ви​тель​но​сти и ис​поль​зу​ет их в сво​их ин​те​ре​сах. Вла​де​ние сло​вом как сред​ст​вом аб​ст​ра​ги​ро​ва​ния от дей​ст​ви​тель​но​сти яв​ля​ет​ся важ​ней​шим, а по мне​нию боль​шин​ст​ва ис​сле​до​ва​те​лей — глав​ным от​ли​чи​ем че​ло​ве​ка от жи​вот​ных. Че​ло​век не толь​ко об​ща​ет​ся по​сред​ст​вом слов — он мыс​лит сло​ва​ми, пла​ни​ру​ет свои дей​ст​вия с по​мо​щью слов, по​это​му речь не яв​ля​ет​ся про​сто од​ной из кор​ко​вых функ​ций с ло​ка​ли​за​ци​ей в оп​ре​де​лен​ных цен​трах, но про​ни​зы​ва​ет бу​к​валь​но всю пси​хи​че​скую жизнь че​ло​ве​ка.

Речь де​лит​ся на:

· уст​ную и пись​мен​ную;
· им​прес​сив​ную (сен​сор​ную, пас​сив​ную — вос​при​ятие уст​ной ре​чи и чте​ние) и экс​прес​сив​ную (мо​тор​ную, ак​тив​ную — вы​ска​зы​ва​ние уст​ной ре​чи и пись​мо).

Ве​ду​щую роль в фор​ми​ро​ва​нии всех ви​дов ре​чи, а так​же аб​ст​ракт​но​го (сло​вес​но​го) мыш​ле​ния иг​ра​ет им​прес​сив​ная уст​ная речь (вос​при​ятие уст​ной ре​чи). Это пер​вая фор​ма ре​чи, с ко​то​рой стал​ки​ва​ет​ся че​ло​век: но​во​ро​ж​ден​ный сна​ча​ла толь​ко слы​шит сло​ва, по​сте​пен​но на​ка​п​ли​вая в па​мя​ти зву​ко​вые об​ра​зы слов и обо​зна​чае​мые эти​ми сло​ва​ми пред​ме​ты и яв​ле​ния; лишь че​рез не​сколь​ко ме​ся​цев на ос​но​ва​нии этой «па​мя​ти на сло​ва» он на​чи​на​ет про​из​но​сить сло​ва, за​тем мыс​лить сло​ва​ми, и толь​ко че​рез го​ды на​чи​на​ет их чи​тать и пи​сать. Не​уди​ви​тель​но по​это​му, что струк​ту​ры моз​га, от​ве​чаю​щие за вос​при​ятие уст​ной ре​чи, за​ни​ма​ют гла​вен​ст​вую​щую по​зи​цию сре​ди всех ре​че​вых цен​тров, а по​ра​же​ние этих струк​тур при​во​дит к рас​строй​ствам не толь​ко всех форм ре​чи, но так​же на​ру​ше​ни​ям пси​хи​че​ской дея​тель​но​сти в це​лом.

Моз​го​вой суб​страт ре​чи

Как уже го​во​ри​лось, речь со​став​ля​ет ос​но​ву пси​хи​че​ской дея​тель​но​сти че​ло​ве​ка, и по​это​му с ре​чью в той или иной сте​пе​ни свя​за​ны об​шир​ные от​де​лы моз​га. Тем не ме​нее вы​де​ля​ют спе​ци​фи​че​ские ре​че​вые цен​тры; пред​став​ле​ния об этих цен​трах не​сколь​ко ог​ра​ни​че​ны, но тем не ме​нее от​ра​жа​ют об​щие прин​ци​пы ор​га​ни​за​ции ре​чи и име​ют важ​ное зна​че​ние для нев​ро​ло​ги​че​ской кли​ни​ки.

 XE "Кора головного мозга:сенсорный центр письменной речи+<3823>"

 XE "Кора головного мозга:моторный центр письменной речи+<3825>"

 XE "Кора головного мозга:сенсорный центр устной речи+<3819>"

 XE "Кора головного мозга:моторный центр устной речи+<3821>"Ка​ж​дая из сто​рон ре​чи обес​пе​чи​ва​ет​ся дея​тель​но​стью со​от​вет​ст​вую​щих вто​рич​ных и ас​со​циа​тив​ных зон ко​ры го​лов​но​го моз​га (см. вы​ше, разд. «Ко​ра го​лов​но​го моз​га» и рис. 18.2):

· им​прес​сив​ная уст​ная речь (по​ни​ма​ние уст​ной ре​чи) — сен​сор​ным цен​тром уст​ной ре​чи, или цен​тром Вер​ни​ке, рас​по​ло​жен​ным в ви​соч​ной до​ле ря​дом со вто​рич​ной слу​хо​вой зо​ной;
· экс​прес​сив​ная уст​ная речь (вы​ска​зы​ва​ние уст​ной ре​чи) — мо​тор​ным цен​тром уст​ной ре​чи, или цен​тром Бро​ка, рас​по​ло​жен​ным в лоб​ной до​ле ря​дом с про​ек​ци​он​ной зо​ной го​ло​со​вых и ды​ха​тель​ных мышц пре​цен​траль​ной из​ви​ли​ны;
· им​прес​сив​ная пись​мен​ная речь (рас​по​зна​ва​ние на​пи​сан​ных слов) — сен​сор​ным цен​тром пись​мен​ной ре​чи (цен​тром чте​ния), рас​по​ло​жен​ным в за​ты​лоч​ной до​ле ря​дом с пер​вич​ной зри​тель​ной до​лей;

· экс​прес​сив​ная пись​мен​ная речь (пись​мо) — мо​тор​ным цен​тром пись​мен​ной ре​чи, или цен​тром пись​ма, рас​по​ло​жен​ным в лоб​ной до​ле ря​дом с про​ек​ци​он​ной зо​ной мышц ру​ки пре​цен​траль​ной из​ви​ли​ны.
Ве​ду​щую роль в этой сис​те​ме ре​че​вых струк​тур иг​ра​ет центр Вер​ни​ке, от​ве​чаю​щий за вос​при​ятие уст​ной ре​чи (см. вы​ше, разд. «Ос​нов​ные функ​ции ре​чи»). Так, центр Бро​ка, по сло​вам са​мо​го Бро​ка, хра​нит «не па​мять на сло​ва, но па​мять на те дви​же​ния, ко​то​рые нуж​ны для ар​ти​ку​ля​ции слов»; по​это​му для про​из​не​се​ния ка​ко​го-ли​бо сло​ва на​до сна​ча​ла из​влечь это сло​во (то есть по​доб​рать сло​во, со​от​вет​ст​вую​щее то​му или ино​му по​ня​тию) из цен​тра Вер​ни​ке, а по​том уже по​доб​рать со​от​вет​ст​вую​щие ему «дви​же​ния» из цен​тра Бро​ка. С дру​гой сто​ро​ны, при чте​нии зри​тель​ные об​ра​зы слов по​па​да​ют из сен​сор​но​го цен​тра пись​мен​ной ре​чи (цен​тра чте​ния) в центр Вер​ни​ке, и толь​ко здесь рас​по​зна​ют​ся как по​ня​тия, то есть свя​зы​ва​ют​ся с обо​зна​чае​мы​ми эти​ми сло​ва​ми пред​ме​та​ми и яв​ле​ния​ми. Та​ким об​ра​зом, центр Вер​ни​ке от​ве​ча​ет не про​сто за рас​по​зна​ва​ние слы​ши​мых слов, но хра​нит их смысл, обес​пе​чи​вая по​ня​тий​ное мыш​ле​ние. Имен​но по​это​му этот центр (с не​сколь​ко рас​ши​рен​ны​ми гра​ни​ца​ми — фак​ти​че​ски об​ласть сты​ка слу​хо​вой, зри​тель​ной и со​ма​то​сен​сор​ной ко​ры) все ча​ще на​зы​ва​ют цен​тром гно​зи​са, цен​тром по​ня​тий, цен​тром по​зна​ния, выс​шим ин​тер​пре​ти​рую​щим цен​тром и пр.

Та​ким об​ра​зом, ре​че​вые цен​тры об​ра​зу​ют еди​ную сис​те​му, ядром ко​то​рой слу​жит центр Вер​ни​ке. При​ве​дем по​сле​до​ва​тель​ность ак​ти​ва​ции этой сис​те​мы при не​ко​то​рых фор​мах ре​чи:

· чте​ние про се​бя: сен​сор​ный центр пись​мен​ной ре​чи (центр чте​ния) — центр Вер​ни​ке;

· чте​ние вслух: сен​сор​ный центр пись​мен​ной ре​чи — центр Вер​ни​ке — центр Бро​ка;

· на​зы​ва​ние уви​ден​но​го пред​ме​та: центр зри​тель​но​го рас​по​зна​ва​ния объ​ек​тов — центр Вер​ни​ке — центр Бро​ка;

· по​вто​ре​ние ус​лы​шан​но​го сло​ва: центр рас​по​зна​ва​ния слов — центр Вер​ни​ке — центр Бро​ка.

Все эти ре​че​вые цен​тры у по​дав​ляю​ще​го боль​шин​ст​ва лю​дей (прак​ти​че​ски у всех прав​шей и боль​шин​ст​ва лев​шей) раз​ви​ты толь​ко в ле​вом по​лу​ша​рии. XE "Кора головного мозга:моторный центр устной речи=<3822>"

 XE "Кора головного мозга:сенсорный центр устной речи=<3820>"
При по​ра​же​ни​ях ре​че​вых цен​тров раз​ви​ва​ют​ся на​ру​ше​ния тех или иных сто​рон ре​чи —  XE "Афазия<3871>"афа​зии. Имен​но ис​сле​до​ва​ние афа​зий лег​ло в ос​но​ву со​вре​мен​ных пред​став​ле​ний о ре​че​вых цен​трах и их свя​зях и, на​про​тив, на этих пред​став​ле​ни​ях ос​но​ва​но по​ни​ма​ние про​яв​ле​ний раз​ных афа​зий и их ди​аг​но​сти​ка. Не​ко​то​рые при​ме​ры афа​зий при​ве​де​ны в табл. 18.1. XE "Познавательные функции=<3750>"

 XE "Речь=<3813>"

 XE "Кора головного мозга:моторный центр письменной речи=<3826>"

 XE "Кора головного мозга:сенсорный центр письменной речи=<3824>"
 XE "Исполнительные функции+<3827>"Ис​пол​ни​тель​ные функ​ции

Ис​пол​ни​тель​ные функ​ции от​ве​ча​ют за кон​троль со сто​ро​ны соз​на​ния над ис​пол​не​ни​ем фи​зи​че​ских и ум​ст​вен​ных дей​ст​вий, то есть за управ​ле​ние по​ве​де​ни​ем и мыш​ле​ни​ем.

Про​дол​жим ана​ло​гию с ком​пь​ю​те​ром, раз​ви​тую в разд. «Па​мять». В опе​ра​тив​ной па​мя​ти ком​пь​ю​те​ра по​сто​ян​но со​дер​жит​ся глав​ная про​грам​ма, управ​ляю​щая всей его ра​бо​той, это опе​ра​ци​он​ная сис​те​ма (на​при​мер, Windows). Ко​гда тре​бу​ет​ся вы​пол​нить ка​кие-то при​клад​ные про​грам​мы, опе​ра​ци​он​ная сис​те​ма из​вле​ка​ет их в опе​ра​ци​он​ную па​мять из по​сто​ян​ной («за​гру​жа​ет»), по окон​ча​нии ра​бо​ты этих про​грамм тут же уда​ля​ет их из опе​ра​ци​он​ной па​мя​ти. В моз​ге та​кой «су​пер​про​грам​мой», «опе​ра​ци​он​ной сис​те​мой» яв​ля​ет​ся  XE "Сознание$—+<3829>"соз​на​ние — оно при​сут​ст​ву​ет по​сто​ян​но (ра​зу​ме​ет​ся, в бодр​ст​вую​щем со​стоя​нии, ко​гда «ком​пь​ю​тер вклю​чен»), а дру​гие про​грам​мы вы​зы​ва​ют​ся им по ме​ре не​об​хо​ди​мо​сти, обес​пе​чи​вая то или иное по​ве​де​ние или то или иное те​че​ние мыс​ли. Функ​ции, с по​мо​щью ко​то​рых соз​на​ние управ​ля​ет по​ве​де​ни​ем и мыш​ле​ни​ем, на​зы​ва​ют​ся ис​пол​ни​тель​ны​ми функ​ция​ми. Рас​смот​рим важ​ней​шие из этих функ​ций. XE "Сознание$—=<3830>"
·  XE "Память:рабочая+<3831>"Фор​ми​ро​ва​ние ра​бо​чей па​мя​ти. Что бы мы ни де​ла​ли, о чем бы ни ду​ма​ли, мы по​сто​ян​но дер​жим что-то «в уме». Этим «что-то» яв​ля​ет​ся ин​фор​ма​ция о бли​жай​ших и от​да​лен​ных це​лях, сред​ст​вах их дос​ти​же​ния, ожи​дае​мых и уже по​лу​чен​ных ре​зуль​та​тах, ве​ду​щей мо​ти​ва​ции, ок​ру​жаю​щей об​ста​нов​ке. Вся эта ин​фор​ма​ция со​став​ля​ет ра​бо​чую па​мять. Ра​бо​чая па​мять по​сто​ян​но об​нов​ля​ет​ся в за​ви​си​мо​сти от по​лу​чен​ных ре​зуль​та​тов, из​ме​не​ний об​ста​нов​ки и пр., точ​но так же, как в опе​ра​ци​он​ную па​мять ком​пь​ю​те​ра из по​сто​ян​ной па​мя​ти по​сто​ян​но «под​са​сы​ва​ют​ся» но​вые не​об​хо​ди​мые дан​ные, а не​нуж​ные дан​ные уда​ля​ют​ся. По​нят​но, что ра​бо​чая па​мять — это ин​фор​ма​ция, хра​ни​мая в крат​ко​вре​мен​ной па​мя​ти. XE "Память:рабочая=<3832>"
·  XE "Внимание+<3833>"Кон​цен​тра​ция вни​ма​ния. В мозг по​сто​ян​но по​сту​па​ет ко​лос​саль​ный по​ток ин​фор​ма​ции, воз​ни​ка​ют но​вые по​треб​но​сти, но для вы​пол​не​ния те​ку​щей за​да​чи мы долж​ны быть со​сре​до​то​че​ны имен​но на ней. XE "Внимание=<3834>"
·  XE "Поведение:стратегия+<3835>"Фор​ми​ро​ва​ние стра​те​гии по​ве​де​ния. Эта функ​ция вклю​ча​ет:

· вы​бор по​ве​де​ния в со​от​вет​ст​вии с ве​ду​щей мо​ти​ва​ци​ей;

· пла​ни​ро​ва​ние по​ве​де​ния, то есть по​сле​до​ва​тель​но​сти дей​ст​вий и ожи​дае​мых ре​зуль​та​тов;

· гиб​кое из​ме​не​ние по​ве​де​ния в со​от​вет​ст​вии с ок​ру​жаю​щей об​ста​нов​кой и по​лу​чае​мы​ми ре​зуль​та​та​ми. XE "Поведение:стратегия=<3836>"
 XE "Кора головного мозга:префронтальная+<3837>"От​де​лом моз​га, от​ве​чаю​щим за ис​пол​ни​тель​ные функ​ции, слу​жит пре​фрон​таль​ная ко​ра (пе​ред​няя часть лоб​ных до​лей). Важ​но под​черк​нуть, что этот от​дел от​ве​ча​ет за управ​ле​ние по​ве​де​ни​ем со сто​ро​ны соз​на​ния, но не за са​мо соз​на​ние — мож​но ска​зать, что пре​фрон​таль​ная ко​ра — это ры​ча​ги управ​ле​ния в ру​ках соз​на​ния. Дей​ст​ви​тель​но, при по​ра​же​ни​ях пре​фрон​таль​ной ко​ры соз​на​ние со​хра​ня​ет​ся, но рез​ко на​ру​ша​ет​ся спо​соб​ность пла​ни​ро​вать и осу​ще​ст​в​лять слож​ное по​ве​де​ние.

Ис​хо​дя из ска​зан​но​го, мож​но по​нять сим​пто​мы по​ра​же​ния пре​фрон​таль​ной ко​ры. Соз​на​ние при та​ких по​ра​же​ни​ях пол​но​стью со​хра​ня​ет​ся, бо​лее то​го, да​же при об​шир​ном по​вре​ж​де​нии пре​фрон​таль​ной ко​ры по​ве​де​ние на пер​вый взгляд ка​жет​ся на удив​ле​ние нор​маль​ным. Од​на​ко при даль​ней​шем на​блю​де​нии за боль​ным и спе​ци​аль​ном ис​сле​до​ва​нии вы​яв​ля​ют​ся мно​же​ст​во на​ру​ше​ний, со​став​ляю​щих так на​зы​вае​мый лоб​ный син​дром:
· не​воз​мож​ность осу​ще​ст​в​ле​ния слож​но​го по​ве​де​ния или ре​ше​ния слож​ных за​дач, тре​бую​щих по​сле​до​ва​тель​но​сти дей​ст​вий с удер​жа​ни​ем про​ме​жу​точ​ных ре​зуль​та​тов в ра​бо​чей па​мя​ти. Боль​ной не спо​со​бен ре​шить за​да​чу про вол​ка, коз​ла и ка​пус​ту: он мо​жет и со​об​ра​зить, что пер​вой на​до пе​ре​вез​ти ко​зу, но, ду​мая о даль​ней​ших дей​ст​ви​ях, за​бы​ва​ет, что ко​за уже пе​ре​ве​зе​на. Это де​фект фор​ми​ро​ва​ния ра​бо​чей па​мя​ти;

· не​воз​мож​ность со​сре​до​то​че​ния. Боль​ные от​вле​ка​ют​ся на лю​бой по​сто​рон​ний раз​дра​жи​тель, не спо​соб​ны удер​жи​вать ход мыс​ли. Это де​фект кон​цен​тра​ции вни​ма​ния;

·  XE "Импульсивность+<3839>"им​пуль​сив​ность. Боль​ной реа​ги​ру​ет не​по​сред​ст​вен​но на лю​бой зна​чи​мый раз​дра​жи​тель, без уче​та иных мо​ти​ва​ций, пре​ж​де все​го — со​ци​аль​ных, со​став​ляю​щих сис​те​му его цен​но​стей. На​при​мер, бу​ду​чи раз​дра​жен​ным, он лег​ко да​ет во​лю ру​кам, да​же ес​ли это яв​но ос​лож​нит его даль​ней​шее су​ще​ст​во​ва​ние. Это на​ру​ше​ние фор​ми​ро​ва​ния стра​те​гии по​ве​де​ния, а имен​но его вы​бо​ра; XE "Импульсивность=<3840>"
·  XE "Поведение:асоциальное+<3841>"от​сут​ст​вие мо​раль​ных прин​ци​пов, асо​ци​аль​ное по​ве​де​ние, в ча​ст​но​сти не​ряш​ли​вость, не​оп​рят​ность, гру​бость. Это так​же на​ру​ше​ние вы​бо​ра по​ве​де​ния; XE "Поведение:асоциальное=<3842>"
·  XE "Персеверации<3843>"пер​се​ве​ра​ции — упор​ное по​вто​ре​ние од​но​го и то​го же дей​ст​вия, да​же ко​гда об​ста​нов​ка или за​да​ча из​ме​ни​лись, от​сут​ст​вие гиб​ко​сти мыш​ле​ния. На​при​мер, в от​вет при вклю​че​нии лам​поч​ки че​ло​век дол​жен на​жи​мать на пра​вую кноп​ку мы​ши, за​тем за​да​ние ме​ня​ют — на​до на​жи​мать уже на ле​вую кноп​ку; боль​ной с по​ра​же​ни​ем лоб​ных до​лей бу​дет про​дол​жать на​жи​мать на пра​вую кноп​ку. Это де​фект фор​ми​ро​ва​ния стра​те​гии по​ве​де​ния, а имен​но его гиб​ко​го из​ме​не​ния. XE "Исполнительные функции=<3828>"

 XE "Кора головного мозга:префронтальная=<3838>"
 XE "Сознание, бессознательное и подсознание+<3844>"Соз​на​ние,  XE "Бессознательное+<3846>"бес​соз​на​тель​ное и  XE "Подсознание+<3848>"под​соз​на​ние

Соз​на​ние — са​мая не​из​ве​дан​ная из выс​ших пси​хи​че​ских функ​ций. Что та​кое «Я» — не​из​вест​но ни​ко​му; в луч​шем слу​чае мы по​ни​ма​ем, как с по​мо​щью ис​пол​ни​тель​ных функ​ций это «Я» кон​тро​ли​ру​ет по​ве​де​ние. В то же вре​мя дей​ст​вие соз​на​ния ка​ж​до​му из нас пре​крас​но зна​ко​мо — это чув​ст​во то​го, что мы яв​ля​ем​ся от​дель​ным уни​каль​ным су​ще​ст​вом и что все на​ши мыс​ли, чув​ст​ва, вос​по​ми​на​ния и по​ступ​ки при​над​ле​жат имен​но нам. Од​на​ко мно​же​ст​во пси​хи​че​ских про​цес​сов про​те​ка​ют не​осоз​нан​но, то есть не во​вле​ка​ют​ся в струк​ту​ру «Я». Все та​кие про​цес​сы час​то раз​де​ля​ют на две груп​пы.

· Бес​соз​на​тель​ные про​цес​сы про​те​ка​ют без уча​стия соз​на​ния, но спо​соб​ны в лю​бой мо​мент быть осоз​нан​ны​ми, на​при​мер вы​пол​не​ние ав​то​ма​ти​зи​ро​ван​ных на​вы​ков, вос​при​ятие раз​дра​жи​те​лей, на ко​то​рых мы не фик​си​ру​ем вни​ма​ние, и пр. Дос​та​точ​но об​ра​тить вни​ма​ние на лю​бой бес​соз​на​тель​ный акт, и он сра​зу ста​но​вит​ся соз​на​тель​ным; на​при​мер, ка​ж​дый из нас мо​жет при же​ла​нии ощу​тить, как его те​ла ка​са​ет​ся оде​ж​да;

· Под​соз​на​тель​ные про​цес​сы про​те​ка​ют без уча​стия соз​на​ния и не спо​соб​ны быть осоз​нан​ны​ми, но в то же вре​мя влия​ют на по​ве​де​ние. Так бы​ва​ет, на​при​мер, ко​гда на че​ло​ве​ка не​ожи​дан​но на​хлы​нет ка​кое-то чув​ст​во; при​чи​ну это​го чув​ст​ва, то есть вы​звав​ший его раз​дра​жи​тель, че​ло​век не осоз​на​ет, она ос​та​ет​ся скры​той в под​соз​на​нии. Ти​пич​ный при​мер — «эф​фект 25-го кад​ра»: ес​ли в ки​но​плен​ке пе​рио​ди​че​ски (на​при​мер, че​рез ка​ж​дые 25 кад​ров) вмон​ти​ро​ван кадр с рек​ла​мой, то при про​смот​ре та​кой ки​но​плен​ки этот кадр в си​лу бы​ст​ро​го мель​ка​ния ос​та​ет​ся не​осоз​нан​ным, од​на​ко у зри​те​ля воз​ни​ка​ет «бес​при​чин​ное» же​ла​ние при​об​ре​сти рек​ла​ми​руе​мый пред​мет (на​до ска​зать, впро​чем, что си​ла воз​дей​ст​вия та​ко​го «эф​фек​та 25-го кад​ра» силь​но пре​уве​ли​че​на). Обыч​но че​ло​век справ​ля​ет​ся с та​ки​ми «бес​при​чин​ны​ми» со​стоя​ния​ми и дей​ст​ву​ет в со​от​вет​ст​вии со свои​ми це​ля​ми и сис​те​мой цен​но​стей. Бы​ва​ет, од​на​ко, ко​гда дей​ст​вую​щая на уров​не под​соз​на​ния ин​фор​ма​ция из​ме​ня​ет по​ве​де​ние, вме​ши​ва​ясь в его соз​на​тель​ный кон​троль. Это вме​ша​тель​ст​во мо​жет быть впол​не не​вин​ным — на​при​мер, ко​гда нам вдруг «от​че​го-то» ста​но​вит​ся ве​се​ло и мы «не​ожи​дан​но» вспо​ми​на​ем и рас​ска​зы​ва​ем за​бы​тый анек​дот — но мо​жет при​во​дить и к тя​же​лым на​ру​ше​ни​ям по​ве​де​ния.

Ис​сле​до​ва​ние та​ких на​ру​ше​ний по​зво​ли​ло З. Фрей​ду соз​дать пер​вую — и на на​стоя​щий мо​мент един​ст​вен​ную, хо​тя в от​дель​ных эле​мен​тах спор​ную — тео​рию под​соз​на​ния. Эта тео​рия не толь​ко лег​ла в ос​но​ву клас​си​фи​ка​ции пси​хи​че​ских рас​стройств и объ​яс​не​ния при​чин мно​гих из них, пси​хо​те​ра​пии и мно​гих на​прав​ле​ний в пси​хо​ло​гии; она бу​к​валь​но про​ни​за​ла мно​гие об​лас​ти че​ло​ве​че​ской мыс​ли и дея​тель​но​сти, ока​зав ог​ром​ное влия​ние на куль​ту​ру, ис​кус​ст​во, мо​раль и эти​ку. Фи​зио​ло​ги​че​ские ме​ха​низ​мы об​на​ру​жен​ных Фрей​дом яв​ле​ний поч​ти не изу​че​ны, по​это​му тео​рия Фрей​да при​над​ле​жит ско​рее к об​лас​ти пси​хо​ло​гии и пси​хи​ат​рии, чем фи​зио​ло​гии; од​на​ко, во-пер​вых, это в боль​шей или мень​шей сте​пе​ни ка​са​ет​ся всех выс​ших пси​хи​че​ских функ​ций, а во-вто​рых, не​изу​чен​ность яв​ле​ния не оз​на​ча​ет, что это​го яв​ле​ния не су​ще​ст​ву​ет и что в его ос​но​ве не ле​жат ка​кие-то впол​не кон​крет​ные, хо​тя по​ка и не​из​вест​ные ме​ха​низ​мы. В свя​зи с этим здесь мы в са​мых об​щих чер​тах из​ло​жим ос​но​вы фрей​дов​ской тео​рии под​соз​на​ния. XE "Сознание, бессознательное и подсознание=<3845>"

 XE "Бессознательное=<3847>"
Тео​рия под​соз​на​ния З. Фрей​да

Ес​ли че​ло​век пе​ре​жи​ва​ет тя​же​лую пси​хо​трав​ми​рую​щую си​туа​цию и не справ​ля​ет​ся с ней, то лю​бое вос​по​ми​на​ние о та​кой си​туа​ции ста​но​вит​ся для не​го не​вы​но​си​мым. В та​ком слу​чае на​сту​па​ет  XE "Подсознание:вытеснение<3850>"вы​тес​не​ние — вся ин​фор​ма​ция, пря​мо или кос​вен​но свя​зан​ная с дан​ной си​туа​ци​ей, «вы​тес​ня​ет​ся» в под​соз​на​ние. Это оз​на​ча​ет, что она со​хра​ня​ет​ся, но соз​на​ние те​ря​ет к ней дос​туп. Оче​вид​но, что в ос​но​ве это​го ле​жит уже из​вест​ное нам яв​ле​ние: за​бы​ва​ние — это не сти​ра​ние вре​мен​ных свя​зей, а их ак​тив​ное за​тор​ма​жи​ва​ние.

 XE "Сопротивление:подсознательное+<2675>"Лю​бая по​пыт​ка из​влечь со​дер​жи​мое под​соз​на​ния в соз​на​ние на​тал​ки​ва​ет​ся на под​соз​на​тель​ное  XE "Подсознание:сопротивление<3851>"со​про​тив​ле​ние; са​мый про​стой ва​ри​ант — «слу​чай​ное», как ка​жет​ся са​мо​му че​ло​ве​ку, за​бы​ва​ние.

Ес​ли в та​ком слу​чае дей​ст​ву​ют раз​дра​жи​те​ли, ус​лов​но​реф​лек​тор​но свя​зан​ные с пси​хо​трав​ми​рую​щей си​туа​ци​ей, то они, на​тал​ки​ва​ясь на со​про​тив​ле​ние, не мо​гут вы​звать вос​по​ми​на​ние о ней; вме​сто это​го они вы​зы​ва​ют  XE "Подсознание:замещение<3852>"за​ме​ще​ние, про​ры​ва​ясь в соз​на​ние в ви​де ис​ка​жен​ных, не​уз​на​вае​мых за​мес​ти​те​лей. Не​ко​то​рые из та​ких за​мес​ти​те​лей но​сят ха​рак​тер сим​пто​мов за​бо​ле​ва​ния, не​ред​ко ог​ра​ж​даю​щих боль​но​го от по​вто​ре​ния тя​же​лой си​туа​ции, но пре​вра​щаю​щих, по сло​вам Фрей​да, «крат​ко​вре​мен​ный кон​фликт в бес​ко​неч​ное стра​да​ние». На​при​мер, у лет​чи​ка, чу​дом уце​лев​ше​го в экс​тре​маль​ной си​туа​ции, мо​жет раз​вить​ся псев​до​па​ра​лич, ог​ра​ж​даю​щий его от даль​ней​ших по​ле​тов (хо​тя при этом он ис​крен​не хо​чет из​ба​вить​ся от «бо​лез​ни» и про​дол​жать ле​тать!). Дру​гим при​ме​ром мо​жет быть раз​двое​ние лич​но​сти у вы​со​ко мо​раль​но​го че​ло​ве​ка, ве​ду​ще​го не​при​ми​ри​мую и не​рав​ную борь​бу со свои​ми, как ему ка​жет​ся, тя​же​лы​ми по​ро​ка​ми. Ра​но или позд​но борь​ба ста​но​вит​ся не​вы​но​си​мой и пси​хи​ка «рас​ще​п​ля​ет​ся»: че​ло​век ве​дет се​бя то как хо​ро​ший Ива​нов, то как пло​хой Пет​ров, при​чем Ива​нов и Пет​ров мо​гут знать о су​ще​ст​во​ва​нии друг дру​га, но ни​ко​гда не встре​ча​ют​ся.

Ме​то​дом уст​ра​не​ния та​ких рас​стройств яв​ля​ет​ся  XE "Психоанализ+<3853>"пси​хо​ана​лиз. Он сво​дит​ся к сле​дую​ще​му:

· ме​ж​ду пси​хо​те​ра​пев​том и боль​ным дол​жен ус​та​но​вить​ся пси​хо​те​ра​пев​ти​че​ский со​юз (ра​порт). При этом боль​ной пе​ре​но​сит на вра​ча чув​ст​ва, ис​пы​ты​вае​мые им по от​но​ше​нию к мо​гу​ще​ст​вен​но​му по​кро​ви​те​лю — от​цу; это яв​ле​ние пе​ре​не​се​ния;
· по​сле ус​та​нов​ле​ния пси​хо​те​ра​пев​ти​че​ско​го сою​за боль​но​му пре​дос​тав​ля​ет​ся воз​мож​ность сво​бод​но из​ла​гать свои мыс​ли, при этом пси​хо​те​ра​певт об​ра​ща​ет осо​бое вни​ма​ние на за​мес​ти​те​ли — ого​вор​ки, за​бы​ва​ния, сно​ви​де​ния, про​яв​ле​ния со​про​тив​ле​ния (ко​гда боль​ной го​во​рит: «Впро​чем, это не​важ​но, не име​ет зна​че​ния» — имен​но эту те​му на​до ос​то​рож​но раз​ви​вать);  XE "Сопротивление:подсознательное=<2676>"
· на​прав​ляя раз​го​вор имен​но на те​мы, свя​зан​ные с за​мес​ти​те​ля​ми, пси​хо​те​ра​певт по​сте​пен​но при​во​дит боль​но​го к вос​по​ми​на​нию о пси​хо​трав​ми​рую​щей си​туа​ции; боль​ной пе​ре​жи​ва​ет ее вновь, но уже в при​сут​ст​вии по​кро​ви​те​ля (пси​хо​те​ра​пев​та) и в ре​зуль​та​те справ​ля​ет​ся с ней. При этом не​об​хо​ди​мость в вы​тес​не​нии и со​про​тив​ле​нии от​па​да​ет, сим​пто​мы пре​кра​ща​ют​ся, на​сту​па​ет вы​здо​ров​ле​ние.

По​че​му же од​ни лю​ди справ​ля​ют​ся с тя​же​лы​ми пси​хо​трав​ми​рую​щи​ми си​туа​ция​ми, а у дру​гих воз​ни​ка​ет пси​хи​че​ское рас​строй​ство? От​вет на этот во​прос Фрейд пред​ла​га​ет ис​кать в ис​то​ках фор​ми​ро​ва​ния лич​но​сти, то есть в ран​нем дет​ст​ве. По его мне​нию, пред​рас​по​ло​жен​ность к не​пе​ре​но​си​мо​сти пси​хо​трав​ми​рую​щих си​туа​ций обу​слов​ле​на на​ру​ше​ни​ем нор​маль​но​го фор​ми​ро​ва​ния глав​ной (по Фрей​ду) мо​ти​ва​ции че​ло​ве​ка — по​ло​во​го вле​че​ния, или  XE "Либидо+<3855>"ли​би​до. Это мо​гут быть сис​те​мы за​пре​тов, пря​мое сек​су​аль​ное на​си​лие над ре​бен​ком, слу​чай​ное на​блю​де​ние за по​ло​вым ак​том у ро​ди​те​лей и пр.

В даль​ней​шем пред​став​ле​ние о ли​би​до как глав​ном дви​га​те​ле по​ступ​ков че​ло​ве​ка Фрейд рас​про​стра​нил не толь​ко на пси​хи​че​ские рас​строй​ства, но и на все про​яв​ле​ния пси​хи​ки че​ло​ве​ка и на жизнь че​ло​ве​че​ско​го об​ще​ст​ва во​об​ще. Че​ло​ве​че​ское «Я» (Эго) слу​жит аре​ной по​сто​ян​ной борь​бы ме​ж​ду «Оно» (Ид), то есть ин​стинк​та​ми, пре​ж​де все​го по​ло​вым, и «Сверх-Я» (Су​пер-Эго) — со​ци​аль​ны​ми ус​та​нов​ка​ми и мо​раль​ны​ми за​пре​та​ми. Твор​че​ст​во, на​при​мер, пред​став​ля​ет со​бой  XE "Сублимация<3857>"суб​ли​ма​цию — вы​ход вы​тес​нен​но​го ли​би​до в ви​де за​мес​ти​те​лей (про​из​ве​де​ний ис​кус​ст​ва).

В позд​нем сво​ем пе​рио​де Фрейд вы​дви​нул еще один «ос​нов​ной ин​стинкт» — стрем​ле​ние к смер​ти, или  XE "Мортидо<3858>"мор​ти​до. По его мне​нию, глу​бин​ные дви​га​те​ли су​ще​ст​во​ва​ния жи​во​го, де​лаю​щие воз​мож​ной са​му жизнь, это ин​стинкт са​мо​со​хра​не​ния, ли​би​до и мор​ти​до: под​соз​на​тель​ное стрем​ле​ние к смер​ти как спо​со​бу ус​ту​пить ме​сто сме​не по​ко​ле​ний. Тем не ме​нее из всех этих ин​стинк​тов ли​би​до ос​та​ет​ся са​мым мо​гу​ще​ст​вен​ным, на​прав​ляю​щим по​ступ​ки че​ло​ве​ка и дви​же​ния об​ще​ст​вен​ных масс.

Имен​но эта пан​сек​су​аль​ность — пред​став​ле​ние о по​ло​вом чув​ст​ве как глав​ном дви​га​те​ле лич​ной и об​ще​ст​вен​ной жиз​ни — яв​ля​ет​ся са​мым спор​ным и сла​бым зве​ном в тео​рии Фрей​да. Уже его бли​жай​шие уче​ни​ки от​ка​за​лись от этой идеи, вы​дви​нув и иные мо​ти​вы по​ступ​ков че​ло​ве​ка, на​при​мер, жа​ж​ду вла​сти или не​осоз​на​вае​мые об​ще​ст​вен​ные ус​та​нов​ки («кол​лек​тив​ное бес​соз​на​тель​ное»); да​лее ста​ла яс​на роль стрем​ле​ния к люб​ви и ува​же​нию, са​мо​реа​ли​за​ции и пр. Се​го​дня лишь не​мно​гие ис​сле​до​ва​те​ли ви​дят все бе​ды че​ло​ве​ка и че​ло​ве​че​ст​ва в не​удов​ле​тво​рен​ном по​ло​вом ин​стинк​те, а в ка​ж​дом об​ра​зе сно​ви​де​ния — сим​вол ге​ни​та​лий или по​ло​во​го ак​та. Пси​хо​ло​ги все ча​ще при​зна​ют, что круг мо​ти​ва​ций че​ло​ве​ка не ис​чер​пы​ва​ет​ся ин​стинк​том са​мо​со​хра​не​ния, ли​би​до и мор​ти​до. Ста​но​вит​ся все оче​вид​нее, что ка​ж​дый че​ло​век, осоз​нан​но или не​осоз​нан​но, охот​но или не​охот​но, но все же чув​ст​ву​ет, что ему, в от​ли​чие от кро​ли​ка, все-та​ки яв​но не​дос​та​точ​но пи​тать​ся, раз​мно​жать​ся и уми​рать. XE "Подсознание=<3849>"

 XE "Психоанализ=<3854>"

 XE "Либидо=<3856>"

