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Введение

Человек – предмет изучения многих естественных (биология, антропология, физиология, медицина и др.) и общественных (социология, психология, философия и др.) наук.

Физиология человека и животных наряду с другими дисциплинами естественнонаучного цикла составляют фундамент знаний о закономерностях строения и функционирования живых организмов на разных уровнях их организации, отдавая предпочтение системному организменному уровню.

Современная физиология рассматривает организм как систему взаимосвязанных процессов, исходя из представлений о структуре ее элементов и специфических типах прямых и обратных связей. 

Физиологические закономерности рассматриваются во взаимодействии с современными микро- и макроанатомическими, биохимическими и возрастными данными. В этом проявляется прогрессивная тенденция интегрировать данные смежных наук.

       Важной составной частью нормальной  физиологии человека, является физиология нервной системы. 
 

Для сохранения и развития духовного, интеллектуального и физического потенциала человечество на протяжении всего своего развития формирует соответствующие социальные институты. Физиология является научно-теоретической основой и медицины, и педагогики, и психологии.

Можно четко видеть тесную связь физиологии с гигиеной и клинической медициной, хотя каждая из этих наук решает достаточно самостоятельные задачи, имеет свой понятийный аппарат (глоссарий) и свои основные дефиниции (тезаурус).

Данное методическое пособие содержит помимо теоретического материала вопросы и задачи для самопроверки.

Цель курса: формирование у студентов системы знаний и представлений о процессах жизнедеятельности организма человека и животных в их единстве и взаимосвязи с окружающей средой.

           Общие методические указания по изучению дисциплины

  Данное методическое пособие выполнено в соответствии с новым учебным планом, утвержденным Министерством образования и науки Республики Казахстан.


В методическом  пособии рассматривается материал  по «Физиологии возбуждения»: физиология возбудимых образований, общая физиология нервной системы, частная физиология нервной системы.

Автор методического пособия обращает особое внимание на узловые вопросы разделов, в отдельных случаях дает краткие пояснения, приводит план необходимый для самостоятельного изучения.


В конце методического пособия приводятся вопросы, для раскрытия которых рекомендуется соответствующая литература.


Усвоению физиологического материала способствуют знания, полученные при изучении дисциплин: анатомии, цитологии, гистологии, зоологии, психологии.

Для лучшего усвоения материала при работе с литературой рекомендуется составлять краткие конспекты, физиологические словарики, использовать вопросы для самопроверки и задания по темам, которые приведены в конце каждой темы.

Студентам, изучающим физиологию человека и животных, рекомендуется пользоваться основной и дополнительной литературой, приведенной в списке.  

    1 Физиология возбуждения

          1.1  Формирование электрического потенциала


Для усвоения учебного материала по физиологии ЦНС необходимо иметь определенное понятие из физиологии возбуждения. В частности, студенты должны иметь представления об электрических процессах происходящих на мембране клеток, разбираться в таких понятиях как: статическая поляризация, потенциал покоя, или мембранный потенциал, калий – натриевые трансмембранные градиенты, избирательная проницаемость мембран,  Na+-K+-ATФазные насосы, деполяризация.

Кроме этого студенты должны разбираться в специфичности мембранных «быстрых» и «медленных» каналов, от состояния которых зависит величина заряда мембраны. Очень важно иметь правильные представления о деполяризации как сдвиге мембранного потенциала (МП) в сторону уменьшения и гиперполяризации, сопровождающейся увеличением уровня МП.
Студентам необходимо понять, что в состоянии физиологического покоя, внешняя сторона мембраны имеет положительный заряд по отношению к внутренней стороне (здесь потенциалобразующим ионом является калий), а при возбуждении происходит перезарядка мембраны: на поверхности образуется отрицательный заряд по отношению к внутренней стороне (в данном случае потенциалобразующим ионом является натрий).

 Электрографическим проявлением деполяризации является спайк или, пиковый потенциал. После завершения пика потенциала, когда клетки ткани приходят в состояние физиологического покоя, развивается реполяризация, электрографическим проявлением которой является отрицательный следовой потенциал. Вслед за восстановлением исходного значения МП происходит его увеличение – развивается гиперполяризация. Электрографическим проявлением гиперполяризации является положительный следовой потенциал. На этом заканчивается одиночный цикл возбуждения. 

Для успешного усвоения материла студенты должны знать, как изменяется возбудимость в разные фазы одиночного цикла возбуждения.

 Если принять уровень возбудимости в условиях физиологического покоя за норму, то в ходе развития одиночного цикла возбуждения можно наблюдать ее циклические колебания. В период развития начальной деполяризации на очень короткое время возбудимость незначительно повышается по сравнению с исходной. Во время развития полной деполяризации и инверсии заряда возбудимость падает до нуля. 

Время, в течение которого отсутствует возбудимость, называется периодом абсолютной рефрактерности: даже очень сильный раздражитель не может вызвать возбуждение ткани. 

В фазе восстановления МП возбудимость также начинает восстанавливаться, но она еще ниже исходного уровня. Время восстановления ее от нуля до исходной величины называется периодом первичной относительной рефрактерности. Ткань может ответить возбуждением только на сильные, надпороговые раздражения.

Вслед за периодом относительной рефрактерности наступает короткий период экзальтации – повышенной (по сравнению с исходной) возбудимости. По времени он соответствует процессу реполяризации.

Заключительный этап одиночного цикла возбуждения – повторное снижение возбудимости ниже исходного уровня (но не до нуля), называемое периодом вторичной относительной рефрактерности. Он совпадает с развитием гиперполяризации мембраны. 

Необходимо обратить внимание студентов на то, что в целостном организме возбуждение проявляется не в одиночной волне, а в виде ритмического ряда отдельных волн возбуждения. То максимальное количество одиночных импульсов, которое живое образование может воспроизвести без искажения, называется максимальным ритмом активности.

Живые образования предпочитают работать в оптимальном, наиболее экономичном и стабильном, ритме. Максимальный ритм проявляется в условиях исключительных; он не утойчив и требует больших энергетических затрат.

При достаточно длительном раздражении в максимальном ритме  происходит повышение возбудимости и живое образование переходит на новый насыщенный ритм. Это называется трансформация ритма в сторону его повышения.

Если возбудимое образование не способно воспроизвести без искажения весь навязанный из вне ритм, то происходит его трансформация в сторону снижения.

Задание по теме

      1. Внимательно прочитать изложенный материал. 

      2. Дать схему одиночной волны возбуждения.

      3. Дать схему сдвигов возбудимости по ходу одиночной волны возбуж  

          дения.

Вопросы для самопроверки:

1. Что такое статическая поляризация?

2. Чем отличается состояние покоя от состояния возбуждения?

3. Что такое мембранные поры и какие их типы существуют?

4. Что такое деполяризация и почему она возникает?

5. Чем отличаются «быстрые» мембранные каналы от «медленных»?

6. Чем отличается вызванная деполяризация от спонтанной?

7. Что такое реполяризация и как она выражается электрографически?

8. Что такое гиперполяризация и как она выражается электрографически?

9. Что такое относительная рефрактерность?

10. Что такое экзальтация?

11. Что такое относительная рефрактерность?

12. Что такое ритмический ряд?

13. Что такое трансформация ритма?

14. Чем отличается оптимальный ритм от максимального?

1.2 Проведение возбуждения через синаптическую структуру

        Для студентов определенность трудность представляет механизм проведения возбуждения через синапс.  Поэтому необходимо внимательно разобраться в ниже изложенном материале.

В целостном организме возбуждение проводится через особые структуры, называемые синапсами. При изучении физиологии студентам необходимо хорошо разбираться в особенностях структуры и функции синапсов.

Синапс – специализированная структура, обеспечивающая передачу нервного импульса с нервного волокна на эффекторную клетку – мышечное волокно, нейрон или секреторную клетку.

Как классифицируются синапсы?

В организме существуют различные типы синапсов, поэтому необходимо ознакомиться с классификацией синапсов. Синапсы классифицируются по анатомо-гистологическому, нейрохимическому и функциональному принципу. По анатомической классификации синапсы делятся на нейросекреторные, нервно-мышечные и межнейронные.

По нейрохимической классификации синапсы называются по виду химического вещества – медиатора, с помощью которого происходит возбуждение или торможение эффекторной клетки: адренергические (медиатор НА), холинергические (медиатор АХ) и т.д.

В функциональном отношении синапсы делятся на возбуждающие, в которых в результате деполяризации постсинаптической мембраны генерируется возбуждающий постсинаптический потенциал (ВПСП) и тормозные (ТПСП), в пресинаптических окончаниях которых выделяется медиатор, гиперполяризующий постсинаптическую мембрану и вызывающий возникновение тормозного постсинаптического потенциала.

Какова структура синаптического образования?

Студентам необходимо ознакомиться с ультроструктурой нервно-мышечного синапса. Нервно-мышечные синапсы скелетной мускулатуры имеют ряд характерных особенностей. Пресинаптическое нервное окончание, иннервирующее скелетную мускулатуру, образует своеобразное утолщение, покрытое пресинаптической мембраной. 

Между нервным окончанием и  эффекторной клеткой имеется пространство, так называемая синаптическая щель. Она отделяет нервное окончание от мембраны эффекторной клетки, называемой постсинаптической мембраной. Постсинаптическая мембрана в отличие от пресинаптической имеет   белковые    хеморецепторы   к биологически активным (медиаторам, гормонам), лекарственным и токсическим веществам. Важная особенность рецепторов постсинаптической мембраны – их химическая специфичность, т.е. способность вступать в биохимическое взаимодействие только с определенным видом медиатора.

Каковы специфические свойства синапсов?

Студенты должны понимать, что специфическая работа синапса обусловливается его физиологическими свойствами, такими как:

1 одностороннее проведение возбуждения (от пре- к постсинаптической мембране), обусловленное наличием чувствительных к медиатору рецепторов только в постсинаптической мембране.

2 синаптическая задержка проведения возбуждения (время между приходом импульса в пресинаптическое окончание и началом постсинаптического ответа), связанная с малой скоростью диффузии медиатора в синаптическую щель по сравнению со скоростью прохождения импульса по нервному волокну.

3 низкая лабильность и высокая утомляемость синапса, обусловленная временем распространения предыдущего импульса и наличием у него периода абсолютной рефрактерности.

4 высокая избирательная чувствительность синапса к химическим веществам, обусловленная специфичностью хеморецепторов постсинаптической мембраны.

Знание свойств синапсов помогает студентам изучить этапы синаптической передачи и убедиться, что передача возбуждения в синапсе – это сложный физиологический процесс, имеющий несколько стадий.

Какие это стадии?

На первой стадии происходит синтез медиатора (ацетилхолина, норадреналина и др. – всего более 30 биологически активных веществ).

На второй стадии происходит секреция медиатора, то есть его высвобождение из синаптических пузырьков. 

На третьей стадии происходит взаимодействие медиатора с рецепторами постсинаптической мембраны, результатом которого является возникновение возбуждения в виде потенциала действия.

Если возникает деполяризация мембраны и на ней формируется потенциал действия, то такие синапсы называются возбуждающимися. Если мембрана гиперполяризуется, то это указывает, на тормозной синапс.

Четвертая (последняя стадия) проявляется в инактивации (блокировании) медиатора.

Инактивация (полная потеря активности) медиатора необходима для реполяризации постсинаптической мембраны и восстановления исходного уровня МП. Наиболее важным путем инактивации является гидролитическое расщепление медиатора с помощью ингибиторов (холинэстераза, моноаминоксидаза и др.). Продукты расщепления медиатора снова поступают в кровь и циркулируют,как его предшественники.

Другой путь удаления медиатора из синаптической щели – «обратный захват» его пресинаптическими окончаниями (пиноцитоз) и обратный аксонный транспорт, особенно выраженный для катехоламинов. 

Задание по теме:

  1. Изучить изложенный материал.

  2. Выписать в рабочую тетрадь термины по данному разделу.

  3. Схематически изобразить синаптическое образование.

  4. Ответить на указанные вопросы.

Вопросы для самопроверки

1. Что такое синапс?

2. Какая существует классификация синапсов и по каким признакам?

3. Какова ультраструктура нервно-мышечного синапса?

4. Что такое медиатор?

5. Какими свойствами обладает синапс?

6. Что происходит на первом этапе проведения возбуждения?

7. Что происходит на втором этапе проведения возбуждения?

8. Что происходит на третьем этапе проведения возбуждения?

9. Что происходит на четвертом этапе проведения возбуждения?

10. Как понимается одностороннее проведение возбуждения?

11. В чем суть синаптической задержки?

12. Какова лабильность и утомляемость синапсов?

13. Какова чувствительность синапсов к химическим веществам?

14. Как происходит инактивация медиатора?

1. 3 Общая физиология  центральной нервной системы
После изучения физиологии возбуждения и синаптической передачи активности на нервные и мышечные структуры студенты могут приступить к изучению общих механизмов деятельности центральной нервной системы.

Анатомически центральная нервная система (ЦНС) представляет совокупность нервных и глиальных клеток, межклеточного вещества и кровеносных сосудов, условно разделенную на спинной и головной мозг.

Ключевым моментом в усвоении материала является изучение функций и свойств ЦНС.

Выделяют следующие функции ЦНС: интегративная, регуляторная, координирующая, распределительная, исполнительная. Основой интегративной деятельности ЦНС являются два взаимосвязанных процесса: возбуждение и торможение.

      Возбуждение в ЦНС. Возбуждение является следствием деполяризации нервной клетки, которая может быть связана или с увеличением проницаемости мембраны для ионов натрия и кальция, или с уменьшением проницаемости для ионов калия и хлора. Распространение возбуждения в ЦНС осуществляется с помощью следующих физиологических механизмов: суммация, конвергенция, реверберация, иррадиация, распространение возбуждения только в одну сторону - от рецептора через вставочные нейроны к эффектору.

В чём суть этих механизмов?

Суммация    возбуждения в нервных центрах обеспечивает развитие физиологической реакции даже в том случае, если сила одиночных возбуждающих воздействий значительно ниже пороговых, но временное и пространственное сложение серии таких импульсов вызывает возбуждение эффекторной клетки. Способность   трансформировать    ритм раздражения в определенный ритм возбуждения, соответствующий функциональной лабильности нервных центров и иннервируемых рабочих органов, предотвращает развитие пессимума (пессимального торможения) в ЦНС.

Свойство    иррадиации   проявляется в том, что возбуждение каждого одиночного нервного волокна, по которому импульсы поступают в нервный центр, способствует передаче его на множество выходящих из центра волокон. 

Свойством, обеспечивающим интегративную деятельность нервных центров, является   конвергенция,   т.е. схождение множества путей проведения различного рода проявлений к одной нервной клетке.

Свойство   реверберации,    связанное с длительной циркуляцией импульсов в системе вставочных нейронов («нейронные ловушки»), обеспечивает сохранение во времени свойств афферентного возбуждения и имеет большое значение на начальных этапах запоминания.

Такое свойство как способность нервных центров проводить возбуждение только в одну сторону объясняется наличием нескольких уровней синапсов, которые в силу гетерогенной структуры работают как полупроводники и тем упорядочиваются нервные процессы в структурах ЦНС.

Торможение    в ЦНС. Под торможением понимают самостоятельный активный нервный процесс, вызываемый возбуждением и проявляющийся в угнетении или полном выключении другого возбуждения. В зависимости от механизма развития различают несколько видов торможения в ЦНС:

а) постсинаптическое     торможение формируется на постсинаптической мембране и  связано со способностью медиатора увеличивать проницаемость постсинаптической мембраны эффекторной клетки для ионов калия и хлора и таким образом снижать или полностью блокировать ее способность генерировать ПД;

б) пресинаптическое   торможение, связанное с угнетением процесса возбуждения в пресинаптическом звене, осуществляется с помощью специальных тормозных вставочных нейронов, аксоны которых образуют синапсы на активируемых ими клетках. Медиаторы, освобождающиеся в этих синапсах, увеличивают проницаемость нервных окончаний для ионов хлора и способствуют уменьшению амплитуды или полному угнетению ПД, приходящего к клетке по возбуждающим нервным окончаниям;

в) в других случаях причина пресинаптического торможения заключается в уменьшении поступления в пресинаптические окончания ионов кальция или истощении его внутриклеточных резервов. Недостаток ионов кальция ведет к ослаблению или полному прекращению секреции медиатора из возбуждающих пресинаптических окончаний в синаптическую щель.

Выделяют ещё такую форму торможения как торможение    после    возбуждения, который возникает в результате следовых гиперполяризационных процессов на мембране.

г) пессимальное    торможение   (пессимум) развивается в связи с действием раздражителей, частота и сила которых лежат за пределами функциональной лабильности нервных клеток; характеризуется устойчивой деполяризацией.

Что же выступает основой ответной деятельности 

организма на раздражение?

Элементарной формой нервной деятельности является рефлекс – ответная реакция организма на раздражающее воздействие. Совокупность образований, необходимых для осуществления рефлекса, называется рефлекторной дугой. Любая рефлекторная дуга состоит из афферентной, центральной и эфферентной частей.

С точки зрения классической рефлекторной теории, поведение животного состоит из рефлексов, которые начинаются с возбуждения определенного рецептивного поля, и заканчиваются соответствующим действием (стимул-реакция). 

Согласно теории функциональных систем, поведение живых существ всегда направлено на получение полезного для организма приспособительного результата. Обязательным компонентом любого поведенческого акта является звено обратной связи (обратная афферентация), которая позволяет организму оценить результат совершенного действия и сигнализирует о нем в соответствующие нервные центры. Любой рефлекторный акт в условиях функционирования целостного организма выступает только как компонент более сложной совокупности процессов, конечной целью которых  является не само действие, а достижение результатов, необходимых для выживания организма в широком смысле слова.

На современном этапе развития физиологии классическая рефлекторная теория стала своего рода базисом для развития более совершенных представлений о регулировании физиологических функций, а рефлекторная дуга органически вписалась в состав архитектуры функциональной системы организма.

Задание по теме:

       1. Внимательно прочитать материал.

       2. Дать в тетради схему иррадиации, реверберации, конвергенции возбуж
    дения.

       3. Нарисовать схему рефлекторной дуги с указанием её элементов.

Вопросы для самопроверки
1. Что такое возбуждение?

2. Что такое торможение?

3. В чем выражается суммация возбуждения?

4. Объясните свойства иррадиации и конвергенции.

5. Как вы понимаете свойство реверберации?

6. В чем отличие постсинаптического торможения от пресинаптического?

7. Что такое торможение после возбуждения?

8. В чем суть пессимального торможения?

9. Что такое рефлекс?

10. Что такое рефлекторная дуга?

11. В чем суть теории  функциональных систем?

      2 Структурная и функциональная организация центральной нервной   

системы

          Центральную нервную систему составляют спинной и головной мозг. Основными функциями центральной нервной системы являются: 

а) регуляция деятельности всех тканей и органов и объединение их в единое целое; 

б) обеспечение приспособления организма к условиям внешней среды (организация адекватного поведения соответственно потребностям организма).

Управление различными функциями осуществляется и гуморальным путем (через кровь, лимфу, тканевую жидкость), однако нервная система играет главенствующую роль. У высших животных и человека ведущим отделом центральной нервной системы является кора больших полушарий, которая управляет также наиболее сложными функциями в жизнедеятельности человека — психическими процессами (сознание, мышление, память и др.).

       2. 1  Структурная организация нервной клетки

Прежде, чем приступить к изучению функциональных особенностей ЦНС, студентам необходимо рассмотреть физиологию нервной клетки. Нервная клетка, или нейрон является основным структурным элементом нервной системы. 

         Через нейроны осуществляется передача информации от одного участка нервной системы к другому, обмен информацией между нервной системой и различными участками тела. В нейронах происходят сложнейшие процессы обработки информации. С их помощью формируются ответные реакции организма (рефлексы) на внешние и внутренние раздражения. Наконец, нервная клетка выступает как структура, обладающая интегративными свойствами.

       По направлению распространения возбуждения нейроны разделяются на три основных типа: афферентные, эфферентные и промежуточные нейроны. 

Первый тип - афферентные нейроны (чувствительные, или центростремительные), которое передают информацию от рецепторов в центральную нервную систему. Тела этих нейронов расположены вне центральной нервной системы — в спинномозговых ганглиях и в ганглиях черепно-мозговых нервов. Афферентный нейрон имеет ложно униполярную форму, т. е. оба его отростка выходят из одного полюса клетки. Далее нейрон разделяется на длинный дендрит, образующий на периферии воспринимающее образование — рецептор, и аксон, входящий через задние рога в спинной мозг. К афферентным нейронам относят также нервные клетки, аксоны которых составляют восходящие пути спинного и головного мозга.

 Ко второму типу относится эфферентные нейроны (центробежные), которые связаны с передачей нисходящих влияний от вышележащих этажей нервной системы к нижележащим (например, пирамидные нейроны коры больших полушарий) или из ЦНС к рабочим органам (например, в передних рогах спинного мозга расположены тела двигательных нейронов, или мотонейронов, от которых идут волокна к скелетным мышцам; в боковых рогах спинного мозга находятся клетки вегетативной нервной системы, от которых идут пути к внутренним органам). Для эфферентных нейронов характерны: разветвленная сеть дендритов и один длинный отросток — аксон.

 Третий тип - промежуточные нейроны (интернейроны, или вставочные) — это, как правило, более мелкие клетки, осуществляющие связь между различными (в частности, афферентными и эфферентными) нейронами. Они передают нервные влияния в горизонтальном направлении (например, в пределах одного сегмента спинного мозга) и в вертикальном (например, из одного сегмента спинного мозга в другие — выше или нижележащие сегменты). Благодаря многочисленным разветвлениям аксона промежуточные нейроны могут одновременно возбуждать большое число других нейронов (например, звездчатые клетки коры).

Какое функциональное значение имеют различные 
структурные элементы нервной клетки?

Различные структурные элементы нейрона имеют свои функциональные особенности и разное физиологическое значение. Нервная клетка состоит из тела, или сомы, и различных отростков. 

Многочисленные древовидно разветвленные отростки  - дендриты (от греч. dendron — дерево) служат входами нейрона, через которые сигналы поступают в нервную клетку. 

Выходом нейрона является отходящий от тела клетки отросток аксон (от греч. axis — ось), который передает нервные импульсы дальше — другой нервной клетке или рабочему органу (мышце, железе). 

Форма нервной клетки, длина и расположение отростков чрезвычайно разнообразны и зависят от функционального назначения нейрона. Размеры нейронов – от 6 – 7 мк (мелкие зернистые клетки мозжечка) до 70 мк (моторные нейроны головного и спинного мозга).

Плотность их расположения нейронов в некоторых отделах центральной нервной системы очень велика. Например, в коре больших полушарий человека на 1 мм3 приходится почти 40 тыс. нейронов. Тела и дендриты нейронов коры занимают в целом примерно половину объема коры.

Нервная клетка покрыта плазматической мембраной—полупроницаемой клеточной оболочкой, которая обеспечивает регуляцию концентрации ионов внутри клетки и ее обмен с окружающей средой. При возбуждении проницаемость клеточной мембраны изменяется, что играет важнейшую роль в возникновении потенциала действия и передаче нервных импульсов. Аксоны многих нейронов покрыты миелиновой оболочкой, образованной шванновскими клетками, многократно «обернутыми» вокруг ствола аксона. Однако начальная часть аксона и расширение в месте его выхода из тела клетки — аксонный холмик лишены такой оболочки. Мембрана этой немиелинизированной части нейрона — так называемого начального сегмента — обладает высокой возбудимостью.

Внутренняя часть клетки заполнена цитоплазмой, в которой расположены ядро и различные органоиды. Цитоплазма очень богата ферментными системами (в частности, обеспечивающими гликолиз) и белком. Ее пронизывает сеть трубочек и пузырьков — эндоплазматический ретикулюм. В цитоплазме имеются также отдельные зернышки — рибосомы и скопления этих зернышек — тельца Ниссля, представляющие собой белковые образования, содержащие до 50% РНК. Это белковые депо нейронов, где также происходит синтез белков и РНК. При чрезмерно длительном возбуждении нервной клетки, вирусных поражениях центральной нервной системы и других неблагоприятных воздействиях величина этих рибосомных зернышек резко уменьшается.

В специальных аппаратах нервных клеток — митохондриях совершаются окислительные процессы с образованием богатых энергией соединений (макроэргических связей АТФ). Это энергетические станции нейрона. В них происходит трансформация энергии химических связей в такую форму, которая может быть использована нервной клеткой. Митохондрии концентрируются в наиболее активных частях клетки. Их дыхательная функция усиливается при мышечной тренировке. Интенсивность окислительных процессов нарастает в нейронах более высоких отделов центральной нервной системы, особенно в коре больших полушарий. Резкие изменения митохондрий вплоть до разрушения, а следовательно, и угнетение деятельности нейронов отмечаются при различных неблагоприятных воздействиях (длительном торможении в центральной нервной системе, при интенсивном рентгеновском облучении, кислородном голодании и гипотермии). 

      После достаточно полного изложения структуры нейрона можно перейти к изучению обмена веществ в нём.

     Обмен веществ в нейроне. Основной особенностью обмена веществ в нейроне является высокая скорость обмена и преобладание аэробных процессов. Потребность мозга в кислороде очень велика (в состоянии покоя поглощается около 46 мл/мин кислорода). Хотя вес мозга по отношению к весу тела составляет всего 2%, потребление кислорода мозгом достигает в состоянии покоя у взрослых людей 25% от общего его потребления организмом. У маленьких детей — 50%. Даже кратковременное нарушение доставки кислорода кровью может вызвать необратимые изменения в деятельности нервных клеток: в спинном мозгу — через 20 — 30 мин., в стволе головного мозга — через 15 — 20 мин., а в коре больших полушарий — уже через 5 — 6 мин.

Энерготраты мозга составляют 1/6 — 1/8 суточных затрат организма человека. Основным источником энергии для мозговой ткани является глюкоза. Мозг человека требует для обмена около 115 г глюкозы в сутки. Содержание ее в клетках мозга очень мало, и она постоянно черпается из крови.

Деятельное состояние нейронов сопровождается трофическими процессами—усилением в них синтеза белков. При различных воздействиях, вызывающих возбуждение нервных клеток, в том числе при мышечной тренировке, в их ткани значительно возрастает количество белка и РНК, при тормозных же состояниях и утомлении нейронов содержание этих веществ уменьшается. В процессе восстановления оно возвращается к исходному уровню или превышает его. Часть синтезированного в нейроне белка компенсирует его расходы в теле клетки во время деятельности, а другая часть перемещается вдоль по аксону (со скоростью около 1—3 мм в сутки) и, вероятно, участвует в биохимических процессах в синапсах.

      Кровоснабжение нервных клеток. Высокая потребность нейронов в кислороде и глюкозе обеспечивается интенсивным кровотоком.

      Кровь протекает через мозг в 5—7 раз скорее, чем через покоящиеся мышцы. Мозговая ткань обильно снабжена кровеносными сосудами. Наиболее густая сеть их находится в коре больших полушарий (занимает около 10% объема коры). В отдельных слоях ее средняя длина капиллярной сети достигает у человека 1 м на 1 мм3 ткани. Каждый крупный нейрон имеет несколько собственных капилляров у основания тела клетки, а группы мелких клеток окутаны общей капиллярной сетью. 

При активном состоянии нервной клетки она нуждается в усиленном поступлении через кровь кислорода и питательных веществ. Вместе с тем жесткий каркас черепа и малая сжимаемость нервной ткани препятствуют резкому увеличению кровоснабжения мозга при работе. Однако это компенсируется выраженными в мозгу процессами перераспределения крови, в результате которых активный участок нервной ткани получает значительно больше крови, чем находящийся в покое. 

Возможность перераспределения крови в мозгу обеспечена наличием в основаниях артериальных ветвей крупных пучков гладких мышечных волокон — сфинктерных валиков. Эти валики могут уменьшать или увеличивать диаметр сосудов и тем самым производить раздельную регуляцию кровоснабжения разных участков мозга.

Мышечная работа вызывает снижение тонуса стенок мозговых артерий. При развитии физического или умственного утомления тонус артериальных сосудов повышается, что ведет к уменьшению кровотока через нервную ткань.

В головном мозгу имеется богато развитая система анастомозов между различными артериями, между венозными сосудами и между артериями и венами. Эта система уменьшает пульсацию внутричерепного кровотока, обусловленную ритмическими сокращениями сердца и дыхательными движениями грудной клетки. 

Уменьшение пульсовых колебаний способствует улучшению тканевого кровотока. Благодаря наличию артериовенозных анастомозов пульсовые колебания кровотока передаются с артерий мозга на вены, минуя капилляры. Анастомоз между системами сонных и позвоночных артерии (Виллизиев круг) гарантирует постоянство кровотока в различных отделах головного мозга при любом положении головы по отношению к туловищу и направлению силы тяжести, связанном с изменением положения тела в пространстве.

Клетки глии. В процессах питания нервных клеток и их обмене веществ участвуют также окружающие нейрон клетки глии (глиальные клетки, или нейроглия). Эти клетки заполняют в мозгу все пространство между нейронами. В коре больших полушарий их примерно в 5 раз больше, чем нервных клеток. Капилляры в центральной нервной системе плотно окружены клетками глии, которые покрывают сосуд полностью или оставляют небольшую часть (15%) свободной. 

Выросты некоторых глиальных клеток расположены частично на кровеносных сосудах и частично на нейроне. Полагают, что расположение этих клеток между сосудом и нейроном указывает на их роль в снабжении нервных клеток питательными веществами из крови. Глиальные клетки активно участвуют в функционировании нейрона. 

Показано, что при длительном возбуждении в нейроне высокое содержание белка и нуклеиновых кислот поддерживается за счет клеток глии, в которых их количество соответственно уменьшается. В процессе восстановления после работы запасы белка и нуклеиновых кислот сначала нарастают в клетках глии, а затем и в цитоплазме нейрона. 

Глиальные клетки обладают способностью перемещаться в пространстве по направлению к наиболее активным нейронам. Это наблюдается при различных афферентных раздражениях и при мышечной нагрузке. Например, уже через 20 мин. плавания у крыс было обнаружено увеличение числа глиальных клеток вокруг мотонейронов переднего рога спинного мозга.

Возможно, клетки глии участвуют в условно-рефлекторной деятельности мозга и в процессах памяти.

Задание по теме:

1 Внимательно изучить выше изложенный материал.

2 Выписать в рабочую тетрадь функциональные структуры нервной клет
   ки.

3. Рассмотреть особенности глиальных клеток и найти их отличие от ней
    ронов.

Вопросы для самопроверки

1 Какие типы нейронов выделяют?

2 Какие функции выполняют афферентные, эфферентные и промежуточ-

   ные нейроны?

3 Какие размеры имеют нейроны?

4 Какие органоиды находятся в нейронах?

5 Каковы особенности обмена веществ в нейроне?

6 Чем характеризуется кровоснабжение нервных клеток?

2.2 Основные функции нервной клетки 

Основными функциями нервной клетки являются:

а) восприятие внешних раздражении (рецепторная функция),

       б) их переработка (интегративная функция)

       в) и передача нервных влияний на другие нейроны или различные рабочие органы (эффекторная функция).

Особенности осуществления этих функций позволяют разделить все нейроны центральной нервной системы на 2 большие группы:

       1) клетки, передающие информацию на большие расстояния (из одного отдела центральной нервной системы в другой, от периферии к центру, от центров к исполнительному органу). Это крупные, афферентные и эфферентные нейроны, имеющие на своем теле и отростках большое количество синапсов, как возбуждающих, так и тормозящих, и способные к сложным процессам переработки поступающих через них влиянии;

2) клетки, обеспечивающие межнейрональные связи в пределах ограниченных нервных структур (промежуточные нейроны спинного мозга, коры больших полушарий и др.). Это мелкие клетки, воспринимающие нервные влияния только через возбуждающие синапсы. Эти клетки не способны к сложным процессам интеграции локальных синаптических влияний потенциалов, они служат передатчиками возбуждающих или тормозящих влияний на другие нервные клетки.

Какие конкретные функции выполняют нейроны?

Воспринимающая функция нейрона. Все раздражения, поступающие в нервную систему, передаются на нейрон через определенные участки его мембраны, находящиеся в области синаптических контактов. В большинстве нервных клеток эта передача осуществляется химическим путем с помощью медиаторов. Ответом нейронов на внешнее раздражение является изменение величины, мембранного потенциала.

Чем больше синапсов на нервной клетке, тем больше воспринимается различных раздражений и, следовательно, шире сфера влияний на ее деятельность и возможность участия нервной клетки в разнообразных реакциях организма. На телах крупных мотонейронов спинного мозга насчитывают до 15000—20000 синапсов. Разветвления аксонов могут образовывать синапсы на дендритах (аксодендритические синапсы) и на соме (теле) нервных клеток (аксосоматические синапсы), в ряде случаев—на аксоне (аксоаксональные синапсы). 

Наибольшее число (до 50%) синапсов находится на дендритах. Особенно густо они покрывают средние части и окончания дендритных отростков, причем многие контакты расположены на специальных шипиковидных выростах, или шипиках, которые еще больше увеличивают воспринимающую поверхность нейрона. В мотонейронах спинного мозга и пирамидных клетках коры поверхность дендритов в 10—20 раз больше поверхности тела клетки.

Чем сложнее интегративная функция нейрона, тем большее развитие имеют аксодендритические синапсы (в первую очередь те, которые расположены на шипиках). Особенно они характерны для нейрональных связей пирамидных клеток в коре больших полушарий. Промежуточные нейроны (например, звездчатые клетки коры) таких шипиков лишены.

При изучении нейронной организации особое внимание необходимо обратить на взаимодействие во времени ВПСП и ТПСП, которое рассматривается ниже.

       Интегративная функция нейрона. Общее изменение мембранного потенциала нейрона является результатом сложного взаимодействия (интеграции) местных ВПСП и ТПСП всех многочисленных активированных синапсов на теле и дендритах клетки. На мембране нейрона происходит процесс алгебраического суммирования положительных и отрицательных колебаний потенциала.   

При одновременной активации нескольких возбуждающих синапсов общий ВПСП нейрона представляет собой сумму отдельных местных ВПСП каждого синапса. 

      При одновременном возникновении двух различных синаптических влияний — ВПСП и ТПСП — происходит взаимное вычитание их эффектов. В конечном итоге реакция нервной клетки определяется суммой всех синаптических влияний. 

Преобладание тормозных синаптических воздействий приводит к гиперполяризации мембраны и торможению деятельности клетки. При сдвиге мембранного потенциала в сторону деполяризации повышается возбудимость клетки. Ответный разряд нейрона возникает лишь тогда, когда изменения мембранного потенциала достигают порогового значения — критического уровня деполяризации. Для этого величина ВПСП клетки должна составлять примерно 10 мв.

В крупных (афферентных и эфферентных) нейронах возбудимость различных участков мембраны неодинакова. В области начального сегмента нервной клетки (аксонного холмика и начальной немиелинизированной части аксона) имеется низкопороговая зона, мембрана которой обладает в несколько раз более высокой возбудимостью, чем на других участках клетки (порог возбудимости мембраны начального сегмента равен 10 мв, а порог возбудимости соматодендритической мембраны—20—30 мв). В этой зоне с момента достижения критического уровня деполяризации начинается лавинообразное вхождение натрия в клетку и регистрируется потенциал действия (ПД). 

В ПД различают кратковременную высоковольтную часть, или спайк (пик), и длительные низкоамплитудные колебания — следовые потенциалы. ПД мотонейронов имеют амплитуду пика около 80 — 100 мв и длительность его около 1,5 мсек.

Эффекторная функция нейрона. С появлением ПД, который в отличие от местных изменений мембранного потенциала (ВПСП и ТПСП) является распространяющимся процессом, нервный импульс начинает свой путь от тела нервной клетки вдоль по аксону к другой нервной клетке или рабочему органу. В этом и состоит эффекторная функция нейрона. 

Синапсы, расположенные ближе к возбудимой низкопороговой зоне на теле клетки (аксосоматические), оказывают большее влияние на возникновение потенциала действия, чем более удаленные, расположенные на окончаниях дендритов (аксодендритические).

 Импульсы, приходящие через аксосоматический синапс, как правило, вызывают ответный разряд нейрона, а импульсы, действующие на аксодендритический синапс — лишь подпороговое изменение его возбудимости. Так, разряды мотонейронов спинного мозга и пирамидных нейронов коры, вызывающие двигательные реакции организма, являются ответом на специфические аксосоматические влияния. Но возникнет ли этот ответ или нет, определяется характером воздействий, поступающих через аксодендритические синапсы от других нервных путей. 

Так складываются адекватные реакции, зависящие от многих раздражении, действующих на организм в данный момент времени, и осуществляется тонкое приспособление поведения к меняющимся условиям внешней среды.

Процессы, происходящие в активном нейроне, можно представить в виде следующей цепи: потенциал действия в пресинаптическом окончании предыдущего нейрона ( выделение медиатора в синаптическую щель ( увеличение проницаемости постсинаптической мембраны ( ее деполяризация (ВПСП) или гиперполяризация (ТПСП) ( взаимодействие ВПСП и ТПСП на мембране сомы и дендритов нейрона ( сдвиг мембранного потенциала в случае преобладания возбуждающих влияний ( достижение критического уровня деполяризации ( возникновение потенциала действия в низкопороговой зоне (мембране начального сегмента) нейрона  ( распространение потенциала действия вдоль по аксону (процесс проведения нервного импульса) ( выделение медиатора в окончаниях аксона (передача нервного процесса на следующий нейрон или на рабочий орган).

Таким образом, передача информации в нервной системе происходит с помощью двух механизмов — электрического (ВПСП, ТПСП, потенциалы действия) и химического (медиаторы).

      2. 3 Физиологические показатели функционального состояния нейрона

      Эта тема требует от студента весьма внимательного отношения к изучаемому материалу.
Обратите внимание, что величина мембранного потенциала является основным параметром, который определяет значения важнейших показателей функционального состояния нейрона — его возбудимость и лабильность.

Возбудимость нейрона. Возбудимость нейрона — это его способность отвечать на синоптическое воздействие потенциалом действия. Она зависит от соотношения двух параметров—мембранного потенциала и критического уровня деполяризации. В нормальных условиях деятельности критический уровень деполяризации нейрона относительно постоянный, поэтому возбудимость нейрона определяется в основном величиной мембранного потенциала.

Подпороговые изменения мембранного потенциала. Мембранный потенциал может иметь нормальную величину (для нервной клетки—около 70 мв), уменьшенную (явление деполяризации) или большую (явление гиперполяризации). Для появления ПД при нормальном уровне мембранного потенциала требуется его сдвиг примерно на 10 мв, т. е. амплитуда порогового ВПСП должна быть около 10 мв для достижения критического уровня деполяризации. Эта величина и называется порогом возбудимости нейрона.

При активной деятельности нейрона в нем может некоторое время сохраняться состояние подпороговой деполяризации. Такое же состояние возникает при слабых синаптических воздействиях, когда появляются подподпороговые ВПСП. При этом разница между уровнем мембранного потенциала и критическим уровнем деполяризации уменьшается, т. е. требуется уже меньшая сила раздражения (меньшая амплитуда порогового ВПСП) для появления ответного ПД. Возбудимость нейрона в этом случае повышена.
При понижении возбудимости нервной клетки разница между уровнем мембранного потенциала и критическим уровнем деполяризации увеличена и, следовательно, требуется значительно большее, чем в норме, раздражение (большая амплитуда ВПСП) для появления.

Сверхпороговое изменение мембранного потенциала. При сильном возбуждении в нервной клетке могут возникать ВПСП очень большой амплитуды, которая значительно превосходит критический уровень деполяризации и длительное время сохраняется на этом сверхпороговом уровне. В результате в течение всего периода сверхпороговой деполяризации нейрон генерирует потенциалы действия. Такие резкие сдвиги возбудимости нейронов возникают, например, под влиянием вышележащих отделов центральной нервной системы. 

Лабильность нейрона. Лабильность нейрона—это скорость протекания элементарных реакций, лежащих в основе его возбуждения. Наиболее удобная мера лабильности нейрона — максимальная скорость протекания ПД. В качестве меры лабильности используют также максимальную частоту импульсов, воспроизводимых нейроном без трансформации в единицу времени, или оптимальную, наиболее устойчивую, частоту импульсов (текущая лабильность). Разные по функциям и величине нервные клетки обладают различными величинами лабильности. Даже в пределах одного нейрона лабильность разных его структур (дендритов, сомы, начального сегмента и аксона) резко различается.

Величина лабильности нейрона определяется уровнем его мембранного потенциала.

Лишь при определенной величине мембранного потенциала достигается оптимальный уровень возбудимости и лабильности нервной клетки, а также наиболее высокий уровень ее ритмической активности, что является важным условием для передачи информации нервной системе и осуществления целесообразных реакций. Например, наибольший максимальный ритм мотонейронов спинного мозга (до 100 импульсов в 1 сек.) отмечается при средней, оптимальной, величине мембранного потенциала—55 мв (т. е. при повышенной возбудимости мотонейрона).

В естественных условиях деятельности частота разрядов мотонейрона обычно не превышает 50—60 импульсов в 1 сек. Лишь при мощных влияниях вышележащих отделов нервной системы резко изменяется мембранный потенциал мотонейронов и максимальная частота их разрядов может повыситься до 100 и даже до 300 импульсов в 1 сек. Однако разряды с такой частотой очень кратковременны. Они сменяются более медленным и устойчивым ритмом активности. В мелких промежуточных нейронах спинного мозга частота разрядов в начальные моменты активации достигает 600— 800 импульсов в 1 сек., а иногда превышает 1000 импульсов в 1 сек. Такая частота необходима для резкого и быстрого воздействия этих клеток на мотонейроны; через некоторое время она резко замедляется.

Какие изменения происходят в нейронах при их активном 
и бездеятельном состояниях?

Афферентные раздражения, возникающие при различных влияниях внешней и внутренней среды, в том числе при мышечной работе (с рецепторов мышц и сухожилий), повышают возбудимость и лабильность нейронов, их способность к стабильной ритмической активности. Бездеятельное же состояние снижает эти показатели, ухудшая функциональное состояние нервной клетки.

Активная деятельность клетки вызывает не только функциональные изменения, но и значительные структурные и биохимические перестройки различных ее элементов. Прогрессивные изменения наблюдаются в синаптическом аппарате нейронов. Эксперименты с тренировкой животных (тренировка задних конечностей собаки путем массажа, электрического раздражения и пассивной гимнастики, тренировка крыс с помощью плавания) показали, что средняя величина (диаметр) синапсов на мотонейронах поясничного отдела спинного мозга достоверно возрастает (примерно на 35%). С увеличением размеров синапсов улучшается проведение нервных импульсов по рефлекторным путям.

Активное участие корковых нейронов в условнорефлекторной деятельности вызывает усиленное развитие шипикового аппарата на дендритах. Это способствует улучшению межнейронных взаимосвязей в коре больших полушарий. Подавление условнорефлекторной деятельности различными фармакологическими воздействиями приводит к ухудшению рецепторной функции нейронов — нарушению синаптических контактов (исчезновению шипиков), а затем и к деформации дендритов.

При усилении афферентной импульсации, поступающей к нейрону, в нейрональных синапсах происходят увеличение числа синаптических пузырьков, их усиленное новообразование и интенсивное перемещение в оперативную зону пресинаптической мембраны. Кроме того, в пресинаптических образованиях отмечается еще большее усиление (в 7 раз по сравнению с покоем) синтеза медиатора (ацетилхолина) и выраженное увеличение его выделения (в 70 раз). В нейронах повышается уровень окислительных процессов, возрастает количество белков и РНК в телах нервных клеток и в клетках глии.

При усиленной двигательной активности увеличиваются размеры эффекторных нейронов—пирамидных клеток коры и мотонейронов спинного мозга.

Все прогрессивные структурные, биохимические и функциональные изменения улучшают осуществление нервными клетками их сложных функций. Это лежит в основе совершенствования различных поведенческих реакций целого организма, в том числе двигательной деятельности и психических процессов у человека.

        2.4 Системная организация работы  нервных клеток

У простейших одноклеточных животных одна клетка осуществляет разнообразные функции. Передвижение этих животных обеспечивается либо выпячиванием части клетки (ложноножки) и переливанием в нее содержимого клетки (амебоидное движение, характерное и для белых клеток крови человека), либо с помощью специальных образований — ресничек или жгутиков.

Усложнение деятельности организма привело к разделению функций различных клеток — их специализации. Одни из них приобрели способность к сокращению (мышечные клетки), другие — к восприятию внешних и внутренних раздражении, переработке поступающей информации и передаче управляющих сигналов на органы движения и другие органы тела (нервные клетки). Наиболее простая форма организации нервной системы — диффузная нервная сеть низших беспозвоночных животных (губок, гидр, актиний и медуз). Нейроны такой сети имеют многочисленные взаимные связи, по которым возбуждение распространяется диффузно, по всем направлениям.

Более сложной формой является сегментарная организация нервной системы у высших беспозвоночных животных (червей, насекомых). Тело их состоит из имеющих одинаковое строение участков — сегментов, иннервация которых осуществляется расположенными в этих же сегментах нервными клетками.

С усложнением поведенческих реакций происходит развитие у позвоночных животных головного конца нервной системы—энцефалона. В нем сосредоточиваются группы нервных клеток, управляющих важнейшими функциями, — нервные центры. При этом утрачивается автономность отдельных сегментов и все большая часть функций передается вышележащим отделам нервной системы. Этот процесс получил название энцефализации (централизация) функций.

С формированием коры больших полушарий происходит подчинение всех других отделов нервной системы, т. е. процесс кортикализации.

Строение и функции центральной нервной системы у человека отражают этот эволюционный процесс. Более древние и менее сложно организованные ее отделы имеют более выраженную, сегментарную организацию. Это спинной мозг, продолговатый и средний, многие центры которых иннервируют расположенные на том же уровне участки тела.

 Находящиеся над ними более моPRIVATE "TYPE=PICT;ALT="лодые отделы, так называемые надсегментарные — промежуточный мозг, мозжечок, кора больших полушарий, — не имеют непосредственной связи с органами тела, а управляют их деятельностью через сегментарные центры. 

Надсегментарные отделы приобретают по мере совершенствования все более важную роль в жизнедеятельности органов. Они не только подчиняют, но и значительно перестраивают функции нижележащих структур, оставляя им лишь самые элементарные рефлексы. Так, отделение спинного мозга от головного вызывает угнетение всех его рефлексов —спинальный шок, который выражен гораздо слабее и длится меньше (всего несколько минут).

 У рыб и земноводных и более глубок и длителен (несколько недель) у млекопитающих. После исчезновения явлений шока спинальная лягушка (лишенная головного мозга) может осуществлять довольно сложные координированные движения (например, удаление пальцами задней лапки кислотного раздражителя с бедра), у спинальных кошек и собак могут наблюдаться сгибание, разгибание, маятникообразные движения конечностей, а у человека при перерыве связи головного мозга со спинным — практически только сгибательные рефлексы (разгибательные движения у него ниже места перерыва спинного мозга почти не наблюдаются, перекрестный разгибательный рефлекс выражен намного слабее, чем у спинальной собаки).

Соматотопическое представительство функций.  Системы нейронов, образующих восходящие пути от рецепторов или нисходящие пути к рабочим органам, расположены в определенном порядке — по типу проекции «точку в точку». Так, каждый участок воспринимающей поверхности глаза (сетчатой оболочки с фоторецепторами) передает свои сигналы определенному участку в зрительной области коры больших полушарий.

 Эти чувствительные корковые центры расположены таким образом, что они как бы образуют экран, отражающий расположение фоторецепторов на периферии. Следовательно, наш мозг получает объективную информацию о пространственных особенностях внешнего мира. Определенная пространственная организация в нервной системе сигналов от различных органов чувств (от зрительных, слуховых, мышечных, тактильных и других рецепторов) позволяет человеку иметь необходимое представление о схеме пространства.
Таким же образом в мозгу обеспечивается представление о схеме тела. Порядок размещения афферентных волокон в проводящих путях и локализация нервных центров в проекционных областях разных этажей нервной системы соответствуют порядку размещения участков кожи и скелетных мышц в теле.        

         Этому принципу отвечает представительство моторных функций в различных этажах нервной системы. Так, например, в самой верхней части передней центральной извилины коры больших полушарий находятся центры, посылающие импульсы к мышцам нижних конечностей, несколько ниже — моторные центры мышц туловища, еще ниже—моторное представительство мышц верхних конечностей и, наконец, центры мышц шеи и головы. Таков же порядок расположения этих центров в моторных ядрах нижележащих этажей нервной системы (например, в красном ядре среднего мозга).

Такая организация связей в центральной нервной системе, при которой пространственное расположение нейронов, связанных с определенными рецепторами или рабочими органами на периферии, отражает специфику их пространственного расположения в организме, называется соматопическим (от лат. somaticus — телесный и topicus — местный) или экранным представительством функций.

 В соматопической организации нервной системы важное значение имеют:   

1) функциональная значимость отдельного органа тела; 

2) роль данного участка мозга в его иннервации. 

В связи с этим возникает несоответствие размеров органа тела и размеров территории мозга, которая управляет его деятельностью. Например, мышцы пальцев руки выполняют чрезвычайно сложные функции в произвольных движениях человека. В их деятельности основную роль играют импульсы, идущие от коры больших полушарий. Этим объясняется то, что представительство (как сенсорное, так и в особенности моторное) этих мышц в коре занимает значительно большую территорию, чем представительство всех остальных мышц тела.

Механизмы взаимодействия нервных клеток.Нервные клетки функционируют в тесном взаимодействии друг с другом.

Значение нервных импульсов. Все взаимодействия между нервными клетками осуществляются благодаря двум механизмам: 

      1) влияниям электрических полей нервных клеток (электротоническим  

           влияниям); 

      2) влияниям  нервных импульсов.

Первые – электротонические влияния - распространяются на очень небольшие территории мозга. Электрический заряд нервной клетки создает вокруг нее электрическое поле, колебания которого вызывают изменения электрических полей лежащих рядом нейронов, что приводит к изменениям их возбудимости, лабильности и проводимости. Электрическое поле нейрона имеет сравнительно небольшую протяженность—около 100 мк, оно быстро затухает по мере удаления от клетки и может оказывать воздействие лишь на соседние нейроны.

Второй  механизм - это механизм нервных импульсов - обеспечивает не только ближайшие взаимодействия, но и передачу нервных влияний на большие расстояния. Именно с помощью нервных импульсов происходит объединение отдаленных и изолированных участков мозга в общую, синхронно работающую систему, что необходимо для протекания сложных форм деятельности организма. Нервный импульс, следовательно, является основным средством связи между нейронами. 

Высокая скорость распространения импульсов и локальное их воздействие на избранную точку мозга способствуют быстрой и точной передаче информации в нервной системе. В межнейронных взаимодействиях используется частотный код, т. е. изменения функционального состояния и характера ответных реакций одной нервной клетки кодируются изменением частоты импульсов (потенциалов действия), которые она посылает к другой нервной клетке. 

Общее количество импульсов, отправляемых нервной клеткой в единицу времени, или ее суммарная импульсная активность,—важный физиологический показатель деятельности нейрона.

      Значение синапсов. В передаче нервных импульсов от одного нейрона к другому большое значение имеют синапсы. Особенно много их в высших отделах нервной системы и у нейронов с наиболее сложными функциями. С совершенствованием условнорефлекторной деятельности в процессе эволюции животных организмов увеличивается число синаптических контактов на пирамидных нейронах коры больших полушарий, в частности за счет увеличения числа шипиков на их дендритах. 

      Состояние синапсов на этих шипиках коррелирует с состоянием высшей нервной деятельности. При подавлении условных рефлексов некоторыми веществами (например, аминазином) контакты на шипиках разрушаются, исчезают сами шипики, а затем деформируются и дендритные отростки нейрона.

Способность синапсов передавать нервные импульсы непостоянна. Она повышается после активной деятельности синапса и снижается при отсутствии активности. Понижение функциональных возможностей синапсов (гипосинапсия) ведет к ухудшению проведения через них нервных импульсов, а их полное нарушение (асинапсия) вызывает окончательное разобщение нервных клеток.
При отсутствии активации синапса в течение нескольких дней уже наблюдаются уменьшение размера синаптических пузырьков, запасов медиатора, нарастание длительности синаптической задержки и т. п. 

Бездействие синаптических контактов на мотонейронах спинного мозга, вызванное перерезкой чувствительных путей от соответствующих мышечных волокон, через 2—4 недели уменьшает их возбуждающее влияние на мембрану мотонейрона вдвое по сравнению с влияниями других афферентных путей, оканчивающихся на том же мотонейроне. У кролика через несколько дней содержания в абсолютной темноте, т. е. после полного бездействия рецепторных клеток глаза, уменьшаются синаптические пузырьки в окончаниях их аксонов.

Активная деятельность нервных клеток способствует улучшению синоптического взаимодействия между ними: росту площади синаптических контактов, ускорению проведения через синапсы и т. д. Это наблюдается, например, при двигательной деятельности. Как показали эксперименты на животных, ежедневная принудительная ходьба их по 1 часу приводит к значительной активации синапсов в соответствующих рефлекторных дугах спинного мозга.

Синапсы, являются самым чувствительным местом нервной системы. Именно синаптические контакты между нейронами первыми реагируют на различные повреждающие воздействия. При травмах нервной ткани, отеках, нарушениях кровообращения, рентгеновских облучениях, отравлениях и других неблагоприятных воздействиях в синапсах сначала возникают обратимые изменения — сильное набухание (увеличение их размеров в несколько раз) и деформация, а затем происходят необратимые изменения синапсов — их разрушение, в результате чего полностью нарушается нервная деятельность.

      2. 5 Свойства нервных центров

       Понятие о нервном центре. В сложных многоклеточных организмах животных и человека отдельная нервная клетка не в состоянии регулировать какие-либо функции. Все основные формы деятельности нервной системы связаны с участием в ее функциях определенных групп нервных клеток—нервных центров.

Нервным центром называют совокупность нервных клеток, необходимых для осуществления какой-либо функции. Эти центры отвечают соответствующими рефлекторными реакциями на внешнее раздражение, поступившее от связанных с ними рецепторов. Клетки нервных центров реагируют и на непосредственное их раздражение веществами, находящимися в протекающей через них крови (гуморальные влияния).

Для выявления функций нервного центра используют ряд методов: метод раздражения (усиление его деятельности), метод разрушения или удаления — экстирпации (нарушение регулируемой им функции), электрофизиологический метод — регистрация электрических явлений в нервном центре и др. Так, функциональное значение, а также локализация дыхательного центра в продолговатом мозгу были выявлены путем последовательных перерезок головного мозга. При перерезках выше области его расположения (выше продолговатого мозга) дыхание сохранялось, а при перерезках ниже продолговатого мозга дыхательные движения исчезали.

Сложные реакции в целостном организме обычно связаны с участием многих нервных центров, расположенных в различных этажах центральной нервной системы. Например, произвольное изменение дыхания осуществляется человеком при участии центров коры больших полушарий, особого центра в среднем мозгу, дыхательного центра продолговатого мозга и центров спинного мозга, иннервирующих дыхательные мышцы.

Физиологические свойства нервных центров определяют характер ответных реакций. Эти свойства в значительной мере связаны с особенностями проведения нервных импульсов через синапсы, соединяющие различные нервные клетки.

Одностороннее проведение возбуждения. В отличие от нервного волокна, в котором возможно двустороннее проведение волны возбуждения от места нанесения раздражения, в нервных центрах волна возбуждения проводится только в одном направлении: раздражение задних (чувствительных) корешков спинного мозга вызывает возникновение нервного импульса в передних двигательных корешках, однако при раздражении передних корешков волна возбуждения в задних корешках не появляется. Это обусловлено особенностями синаптической передачи возбуждения в отдельных нервных клетках.

 Поскольку проведение волны возбуждения от одного нейрона к другому через синапс происходит химическим путем—с помощью медиатора, а медиатор содержится лишь в пресинаптической части синапса и отсутствует в постсинаптической мембране, — проведение нервных влияний через синапс возможно только от пресинаптической мембраны к постсинаптической и невозможно в обратном направлении. 

В связи с этим поток нервных импульсов в рефлекторной дуге имеет определенное направление: от афферентных нейронов к вставочным и затем к эффекторным — мотонейронам и вегетативным нейронам.
Замедленное проведение возбуждения. В основе проведения нервных импульсов по цепочке нейронов лежат два различных механизма: электрический (проведение потенциала действия — ПД — по нервным волокнам) и химический (передача через синапс с помощью медиатора). Первый осуществляется с большой скоростью (до 100—140 м/сек), второй—в тысячу раз медленнее. 

Замедление проведения связано с затратой времени на процессы, происходящие от момента прихода пресинаптического импульса в синапс до появления в постсинаптической мембране возбуждающих или тормозных потенциалов. Этот интервал называется синаптической задержкой и составляет в мотонейронах и большинстве других клеток Центральной нервной системы примерно 0,3 мсек. 

В вегетативной нервной системе длительность синаптической задержки больше — не менее 10 мсек. За это время пресинаптический импульс вызывает опорожнение синаптических пузырьков, происходит диффузия медиатора через синаптическую щель, увеличение под его влиянием ионной проницаемости постсинаптической мембраны и возникает постсинаптический потенциал. После этого требуется еще около 1,2 мсек. на развитие возбуждающего постсинаптического потенциала (ВПСП) до максимума, чтобы возник (в случае достижения критического уровня деполяризации) ПД. 

Таким образом, весь процесс передачи нервного импульса (от ПД одной клетки до ПД следующей клетки) через один синапс занимает примерно 1,5 мсек. 

При утомлении, охлаждении и ряде других воздействий длительность синаптической задержки возрастает. Если же для осуществления какой-либо реакции требуется участие большого числа нейронов (многих сотен и даже тысяч), то суммарная величина задержки проведения по нервным центрам — так называемое центральное время проведения — может составить десятые доли секунды и даже целые секунды.                                         

 Поскольку проведение импульсов по нервным PRIVATE "TYPE=PICT;ALT="волокнам от периферических рецепторов в нервные центры и от нервных центров к исполнительным органам занимает сравнительно небольшое время, общее время от момента нанесения внешнего раздражения до появления ответной реакции организма (латентный период рефлекса) определяется центральным временем проведения.    

Величина латентного периода рефлекса служит важным показателем функционального состояния нервных центров и широко используется в практике. Латентный период двигательной реакции измеряется от момента подачи сигнала до момента начала движения (или до появления электрической активности соответствующей мышцы).

 При осуществлении человеком простых движений в ответ на внешние сигналы, например нажимание на кнопку при световом сигнале, длительность латентного периода двигательной реакции составляет около 120 – 220 мсек., а при утомлении, недостатке кислорода и пр. она может увеличиваться до 300 – 500 и более миллисекунд. При более сложных движениях, например выполнении фехтовальщиком укола в мишень с выпадом в ответ на световой сигнал, этот период значительно больше – около 300 – 400 мсек. и более. 

Укорочение латентного периода одной и той же двигательной реакции человека в процессе спортивной тренировки может отражать повышение функционального состояния нервных центров (ускорение проведения) и перестройку нервных цепей, участвующих в передаче нервных импульсов (укорочение проводящего пути).

Суммация. В ответ на одиночную афферентную волну, идущую от мышц к мотонейронам, в пресинаптической части синапса освобождается 1 квант нейромедиатора. При этом в пресинаптической мембране мотонейрона обычно возникает ВПСП подпороговой величины – 0,1 – 0,2 мв, недостаточной для вызова ответной реакции клетки. Чтобы величина ВПСП достигла критического уровня (порога возникновения ПД – примерно 10 мв.), требуется суммация на мембране клетки многих подпороговых ВВСП. Различают пространственную и временную суммацию. 

Пространственная суммация наблюдается в случае одновременного поступления нескольких импульсов в один и тот же нейрон по разным пресинаптическим волокнам. Одновременное возбуждение синапсов в различных участках мембраны мотонейрона повышает амплитуду суммарного ВПСП до пороговой величины, возникает ответный импульс мотонейрона и рефлекторно осуществляется двигательная реакция. Так, при синхронном раздражении трех афферентных нервах волокон—от короткой малоберцовой мышцы, длинного разгибателя пальцев и длинной малоберцовой мышцы — в мотонейроне длинной малоберцовой мышцы регистрируется ВПСП, равный сумме отдельных ВПСП, получаемых при изолированном раздражении каждого волокна. Обычно требуется одновременная активация 50—100 афферентных волокон для получения ответа двигательной клетки спинного мозга. 

Временная суммация происходит при активации одного и того же афферентного пути серией последовательных раздражении. Если интервалы между поступающими импульсами достаточно коротки и ВПСП мотонейрона от предыдущего раздражения не успевают затухать, то последующие ВПСП накладываются друг на друга, пока деполяризация мембраны не достигнет критического уровня для возникновения ПД.

Явления суммации могут наблюдаться при осуществлении отдельных рефлексов (например, рефлексов чихания и кашля в ответ на слабые раздражения слизистой оболочки дыхательных путей). Они лежат в основе формирования нейронных комплексов, определяющих поведение целого организма, в основе развития условных рефлексов.

Фоновая активность. Многие нервные клетки обладают способностью к постоянной импульсной активности. Их мембранный потенциал периодически колеблется, то, увеличиваясь, то уменьшаясь. Каждый раз, когда его увеличение превышает критический уровень деполяризации, (рог возбудимости клетки), возникает импульсный разряд. 

Такая автоматическая деятельность называется фоновой активностью нейрона.  Ее могут вызывать случайные импульсы, циркулирующие в нервной системе, но она может проявляться и при отсутствии приходящих к нейрону раздражении—в результате изменении ионных и обменных процессов, колебаний температуры и других причин. В последнем случае ее называют спонтанной. 


   Фоновая активность играет важную роль в деятельности целого организма:

 а) во-первых, импульсы, приходящие по афферентным путям, легче возбуждают клетки со спонтанной активностью, чем бездеятельные. Это облегчает протекание многих рефлекторных реакций. 

      б) во-вторых, клетки, обладающие постоянным ритмом фоновой активности, могут иметь значение водителя ритма (пейсмекера), т. е. задавать этот ритм другим нервным клеткам. При этом возникают большие комплексы синхронно работающих клеток, в которых благодаря общему ритму особенно хорошо выражено взаимодействие между отдельными нейронами.

      в) в-третьих, некоторые такие клетки выполняют роль счетчиков времени в центральной нервной системе. Их деятельность помогает поддерживать определенный ритм движений, субъективно оценивать интервалы времени, через определенные сроки включать необходимые функции и т. п.

Автоматическая деятельность присуща клеткам дыхательного центра. Их спонтанные разряды позволяют поддерживать ритмические дыхательные движения не только при бодрствовании, но и во время сна человека, в условиях наркоза; периодические разряды дыхательного центра регистрируются даже при полной изоляции продолговатого мозга от других отделов центральной нервной системы.PRIVATE "TYPE=PICT;ALT="
Вызванная активность. Импульсные разряды нейрона, возникающие в ответ на внешнее раздражение, называются вызванной активностью. Ответ нервной клетки может возникнуть в форме одиночного ПД, серии импульсов с затухающей частотой, а также в виде пачек импульсов, появляющихся через определенные интервалы.

 В различных нейронах наблюдаются разные типы вызванной активности. Одни клетки дают разряды только в момент включения раздражителя (эффект включения) — это наиболее частая реакция клеток, другие — только в момент его выключения (эффект выключения), третьи—в обоих случаях. В центральной нервной системе имеются клетки, дающие разряды лишь на новые раздражители, что обеспечивает ориентировочную реакцию. 

Известны также клетки, в которых отмечается вызванная активность при неправильных реакциях организма, т. е. сигнализирующие об ошибках, что позволяет вносить коррекции в действия человека.

Усвоение и трансформация ритма. При ритмических раздражениях вызванная активность нейрона может настроиться на ритм приходящих импульсов (явление усвоения ритма). Эта настройка деятельности нейрона на заданный извне ритм (реакция усвоения, перестройки или навязывания ритма) имеет большое значение для организации взаимодействия между различными нервными центрами и различными этажами нервной системы, в частности для организации ритмических движений у человека.

Активность нейрона может перестроиться как на более высокий, так и на более низкий ритм. В результате такой способности многие нервные клетки получают возможность сонастраиваться, т. е. работать сообща, в одном комплексе, не мешая друг другу различной по темпу импульсацией.

Впервые вопрос о значении усвоения ритма для протекания реакций организма был поставлен А. А. Ухтомским и его учениками (Н. В. Голиковым, Е. К. Жуковым и др.). 

Особенно важно, что в процессе ритмического раздражения рефлекторной дуги нервные центры способны усвоить ритм активности, превышающий их первоначальную лабильность. Это явление лежит в основе повышения работоспособности отдельных рефлекторных дуг, а также целостного организма (в частности, это имеет место в спортивной тренировке).

Очень часто вызванная активность нейрона не соответствует ритму приходящей к данной клетке импульсации. Нервные клетки обладают свойством изменять частоту передающихся импульсов, то есть свойством трансформации ритма. Характер ответного разряда зависит, во-первых, от свойств раздражителя и, во-вторых, от функционального состояния нейрона (его мембранного заряда, возбудимости, лабильности). В обычных условиях чем сильнее раздражение, тем чаще проявляется ответная импульсация.

При высокой возбудимости нейрона может возникать учащение импульсации (мультипликация ритма). В этом случае афферентная волна вызывает длительные надпороговые ВПСП в клетке, и на каждое одиночное раздражение клетка отвечает залпом из нескольких ПД (пока ВПСП превышает пороговый уровень). При низком уровне возбудимости и лабильности нейрона чаще происходит урежение ритма, так как несколько приходящих импульсов должны суммироваться, чтобы наконец достичь порога возникновения ПД. В результате на несколько приходящих импульсов нейрон отвечает лишь одним импульсом.

В некоторых крупных клетках, например мотонейронах спинного мозга, имеются специальные механизмы, регулирующие ритм ответных реакций. После каждого ПД в этих клетках наблюдаются выраженные следовые процессы — следовая гиперполяризация мембраны. В этот момент возбудимость клетки понижена. 

Следующий разряд возникает в клетке лишь тогда, когда заканчивается этот следовой потенциал. Поэтому ритм разрядов мотонейрона, направляющихся к скелетной мышце, обычно не превышает 60 импульсов в 1 сек. Мелкие клетки, например вставочные нейроны, такого механизма не имеют и могут давать в начальные моменты ответа очень высокую частоту разрядов—до 1600 импульсов в 1 сек., которая, однако, быстро затухает.

Следовые процессы. После окончания действия раздражителя активное состояние нервной клетки или нервного центра обычно продолжается еще некоторое время. Длительность следовых процессов различна: небольшая в спинном мозгу (несколько секунд или минут), значительно больше в центрах головного мозга (десятки минут, часы и даже дни) и очень велика в коре больших полушарий (до нескольких десятков лет).

 Различают явные и скрытые следы прежних раздражений. В явной форме сохраняются лишь кратковременные следовые процессы или последствия. Они могут быть одноименными — продолжение возникшего в клетке состояния (тормозное или экзальтационное последействие) или контрастными (возбуждение вслед за торможением, торможение вслед за возбуждением).

Поддерживать состояние возбуждения или торможения в нервном центре могут импульсы, блуждающие в нервных цепях—задержавшиеся на длинных путях передачи или возвращающиеся повторно к нейрону по замкнутым цепям нейронов.

Значительно сложнее по природе скрытые следы, характеризующиеся отсутствием импульсации в нервных центрах. Предполагают, что длительное сохранение в нервной клетке скрытых следов со всеми характерными свойствами раздражителя основано на изменении структуры составляющих клетку белков (возможно, также и белков глиальных клеток).

Согласно биохимической теории памяти (X. Хиден), в процессе запоминания происходят структурные изменения в молекулах рибонуклеиновой кислоты (РНК), от которой зависит образование белков клетки. В результате этого в нервной клетке начинают синтезироваться «измененные» белки с отпечатками прежних раздражении, составляющие биохимическую основу памяти.

Эксперименты на крысах и других животных показали, что способность их запоминать следы прежних раздражении или способность к обучению коррелирует с изменением содержания рибонуклеиновой кислоты в нервной ткани. 

Интересные опыты были проведены на червях. У них вырабатывали условные рефлексы — включение света сопровождалось электрическим ударом, вызывающим у червя реакцию сжимания. После ряда сочетаний этих раздражении одно включение света заставляло червей сжиматься. Эту способность реагировать на включение света двигательной реакцией приобретали также и «необученные» черви после того, как их кормили кашицей из растолченных «обученных» червей или вводили им рибонуклеиновую кислоту, полученную из тканей «обученных» червей. Следовательно, приобретенный опыт может передаваться от одного организма к другому с химическими веществами.

При формировании новых двигательных навыков увеличивается содержание измененной рибонуклеиновой кислоты в соответствующих нервных центрах. Такие изменения, сохраняющиеся в двигательных нейронах, могут составлять основу так называемой «мышечной памяти». 

Известно, что человек, забывший в результате ранения одного из участков мозга начертания букв алфавита, может писать слова автоматически, пользуясь сохранившейся моторной памятью. Мышечная память позволяет человеку вспомнить заученные движения, которые он забыл после длительного перерыва.

Непродолжительные последействия (длительностью до 1 часа) лежат в основе так называемой кратковременной памяти, а длительные следы, связанные с биохимическими перестройками в клетках, — в основе долгосрочной памяти.    

 Кратковременная память служит человеку недолго (например, спросив по телефону справочной необходимый номер телефона, можно набрать его и сразу забыть). Долгосрочная память обеспечивает длительное сохранение следов. Она имеет важнейшее значение в обучении человека (например, для усвоения определенного объема теоретических знаний, фиксирования в мозгу выработанных двигательных навыков).

Список вопросов для подготовки к коллоквиуму
1. Электрические явления в тканях организма.

2. Раздражимость и возбудимость живых систем. Раздражители и раздражающие законы раздражения.

3. Проведение возбуждения по нервным волокнам. Мякотное, безмякотное волокно.

4. Синапсы: строение, функции, свойства.

5. Синаптическая передача возбуждения. Электрические и химические синапсы. Медиаторы.

6. Нервные центры. Свойства (суммация, трансформация и др.).

7. Нервная клетка. Строение, функции, типы нейронов (афферентные, эфферентные, вставочные).

8. Нейронные сети, типы нейронных сетей. Типы тормозных процессов в нейронных сетях.

9. Принципы доминанты Ухтомского. Свойство доминанты. Ее значение в координации функций.

10. Механизмы координации функций в организме: индукция, иррадиация, концентрация. Сеченовское торможение, его значение.

11. Процессы торможения в нервных сетях: реципрокное торможение, возвратное торможение, латеральное торможение, прямое взаимное торможение.

12. Ритмическая активность, ее зависимость от силы и длительности действия раздражителя. Усвоение ритма Ухтомского.

13. Спинной мозг. Нейронная структура спинного мозга. Сегментный характер строения. Закон Белла-Можанди.

14. Нейронные структуры спинного мозга и их свойства. Альфа и гамма волокна.

15. Функции спинного мозга: рефлекторные  проводниковые. Децеребрация.

16. Задний мозг. Ядерная структура. Продолговатый и средний отделы мозга.

17. Рефлексы заднего мозга.

18. Мозжечок: структурная организация.

19. Функции мозжечка. Атония, астения, астазия, асинергия, дисметрия, атаксия. Адиадохокинез.

20. Средний мозг. Четыхолмие. Функции. Децеребрационная  ригидность.

21. Промежуточный мозг. Морфофункциональная организация таламуса.

22. Промежуточный мозг. Гипоталамический отдел – его участие в регуляции функций.

23. Лимбическая система: древняя и старая кора, подкорковые структуры. Функции лимбической системы.

24. Кора больших полушарий. Типы корковых нейронов. Слои коры. Колонки.

25. Проекционные зоны коры.

26. Электрические явления в коре головного мозга. Электроэнцефалография. Типы корковых биоритмов. 

27. Безусловные рефлексы. Инстинкты. Классификация.

28. Условно рефлекторная деятельность. Условие выработки условных рефлексов.

29. Торможение как механизм формирования условных рефлексов.

30. Память как одно из основных свойств нервной системы. Виды памяти.

31. Эмоции. Функции. Структурное обеспечение эмоций.

32.  Ретикулярная формация стволовой части мозга. Функции.

33. Речевая функция мозга. Сенсорные поля речевой деятельности. Афазия. Функциональная асимметрия речи.

34. Мышление  как процесс познавательной деятельности человека. Полушарная организация мозга. Расщепленный мозг.

35. Состояние «бодрствование-сон». Отличительные особенности состояния бодрствования и сна.

36. Сновидения и физиологические механизмы снов.
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