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Предисловие

В системе психологического и педагогического образования изучение различных разделов физиологии имеет важное значение, так как дает базовые знания, необходимые для освоения общепрофессиональных и специальных дисциплин. Самостоятельным разделом является физиология сенсорных процессов, которая рассматривает как общие закономерности преобразования сенсорной информации, так и особенности организации и функционирования конкретных сенсорных систем. Эта сфера знаний входит составной частью в естественнонаучные дисциплины «Анатомия и физиология человека», «Физиология сенсорных систем и высшей нервной деятельности», а также используется при изучении дисциплины «Психология человека».

Роль специализированных образований, называемых сенсорными системами, в  жизнедеятельности человека трудно переоценить. Для того, чтобы осуществлять приспособительные реакции, организм должен получать информацию о характере изменений, происходящих в нем самом и в окружающем мире. Именно эту функцию осуществляют  сенсорные системы. Их работа лежит в основе формирования разнообразных ощущений, восприятия окружающего мира и собственного состояния индивида, регуляции деятельности отдельных систем организма и целостных поведенческих реакций. Человеку присуще разнообразие сенсорных систем  и относительно  широкий диапазон их чувствительности, что позволяет  анализировать различные виды  информации. Сведения о функционировании сенсорных систем служат естественнонаучной основой для психологии чувственного познания, имеют непосредственно отношение к философской проблеме взаимосвязи объективного и субъективного. 

Учебно-методическое пособие содержит современные  представления о  сенсорных системах человека. Здесь рассматривается широкий круг вопросов, начиная от структурно-функциональной организации сенсорных систем, до характеристик ощущений, возникающих на основе их деятельности. Наибольшее внимание уделено зрительной системе в связи с ее значимостью в восприятии человеком окружающего мира. Многие свойства зрительной системы иллюстрируют общие закономерности поэтапной  переработки информации, применимые ко всем  сенсорным системам. Объем и форма изложения материала в пособии рассчитаны на  студентов, владеющих основами знаний по анатомии и физиологии нервной системы. Однако латинские термины даются в ограниченном объеме, в основном, для тех процессов, в наименовании которых в психологической литературе обычно используются латинские корни.

В конце каждой главы приводится комплекс тестовых заданий для проверки усвоения материала. В каждой теме тестовые задания расположены в соответствии с логической последовательностью изучения материала. Основная функция  тестовых заданий - обучающая и контролирующая. Преподаватели могут их использовать для проверки знаний студентов. Студенты - с целью усвоения и закрепления нового материала, используя методы самоконтроля и самопроверки.

Учебно-методическое пособие составлено на основе курса лекций, прочитанных на психолого-педагогическом факультете РГПУ им. А.И. Герцена. Предложенные тестовые задания апробированы при проведении занятий со студентами дневного и заочного отделений этого факультета. 
Глава 1. Общая физиология сенсорных процессов

1.1.Структурно-функциональная организация сенсорных систем
История науки о закономерностях ощущений и восприятия, в основе которых лежит функционирование сенсорных систем, уходит в глубокую древность. Развитие таких представлений, возможно, относится к числу первых человеческих знаний, что обусловлено непосредственной практической значимостью этих сведений. В древности в философской (научной) литературе существовало понятие органов чувств, к которым относились зрение, слух, осязание, обоняние, вкус (например, Демокрит, 5 век до н.э.). Кроме понятия «орган чувств», в отечественной литературе широко используется термин «анализатор», введенный И.П. Павловым в начале XX века. В психологических исследованиях, например в работах

С.Л. Рубинштейна, как синоним также применяется термин «орган ощущений». В современном русском языке слово «чувство», как правило, связывается со сферой эмоций, а не ощущений, и  термин «орган чувств» является недостаточно точным. В настоящее время, одновременно с рассмотренными понятиями, чаще используется термин «сенсорная система». Термин «сенсорный» происходит от латинского senso – «чувствую, ощущаю».

Интенсивное накопление сведений о строении и функциях органов чувств, механизмах возникновения ощущений началось с XIX века. В классических трудах Э. Вебера, Г. Гельмгольца, Э. Геринга, И. Мюллера, Г. Фехнера и других ученых  были получены выдающиеся научные результаты, качественно и количественно характеризующие деятельность органов чувств человека. Такие исследования положили начало естественнонаучному изучению тех функций мозга, которых называют психическими.

Современный этап в развитии психофизиологии ощущений и восприятия связан, прежде всего, с именами И.М. Сеченова и И.П. Павлова. На основе глубокого анализа достижений физиологии и медицины того времени И.М. Сеченов применил рефлекторный принцип для понимания психической деятельности. В своей работе «Рефлексы головного мозга» он утверждал: «Все акты сознательной и бессознательной жизни по способу происхождения суть рефлексы». В книге «Физиология нервной системы» И.М. Сеченов описал «темное мышечное чувство» и показал его роль в координации движений.

Продолжая сеченовские традиции, И.П. Павлов создал  учение об анализаторах, как совокупности чувствительных образований, воспринимающих и анализирующих разнообразные раздражители. Открытие и развитие И.П. Павловым метода условных рефлексов дало возможность систематического исследования многих характеристик  органов чувств и роли различных отделов центральной нервной системы,  в первую очередь коры больших полушарий, в процессе различения и восприятия свойств сигналов. На основе таких исследований  И.П. Павлов рассматривал  анализатор как сложный нервный механизм, начинающийся с воспринимающей (рецепторной) поверхности и заканчивающийся в высших отделах мозга, трансформирующий энергию раздражителей в процесс нервного возбуждения и  осуществляющий проведение его в центральную нервную систему. Согласно представлениям И.П. Павлова, любой анализатор состоит из трех частей: периферической, проводниковой и центральной (корковой). Корковый отдел играет особую роль, так как здесь завершаются аналитико-синтетические процессы по оценке биологической значимости раздражителя.

Во второй половине ХХ века, в связи с развитием теории информации, анализаторы начинают рассматривать и обозначать как биологические системы, передающие и перерабатывающие информацию. Необходимость изучения строения и функционирования периферических и центральных отделов анализаторов как единого целого определяют введение  и широкое использование понятия «сенсорные системы». Сенсорная система (СС) определяется как совокупность вспомогательных образований, рецепторов, нервных путей и центров, раздражение которых у человека приводит к появлению специфического ощущения, характерного для данной модальности стимула. Каждая область мозга, в которой находится сенсорный центр и осуществляется переключение нервных влияний, образует уровень СС. Завершается  переработка сенсорной  информации в коре больших полушарий, где формируются образы,  осуществляется целостный процесс восприятия и на основе этого организуется целенаправленное поведение.

Общими свойствами СС являются - количественный и качественный анализ сигналов, адекватность отражения объективной реальности в форме субъективных ощущений. Важным свойством является также способность СС приспосабливаться (адаптироваться ) к  действующим раздражителям, путем изменения чувствительности. При понижении интенсивности стимула происходит повышение чувствительности, при повышение – снижение. Длительно действующие раздражители могут перестать восприниматься, например, не чувствуется запах в комнате, одежда на теле и др. Адаптационные процессы охватывают все уровни СС: происходит  их настройка на оптимальное восприятие сигналов в изменившихся условиях.

Таким образом, СС выполняют функции приема, передачи и анализа  информации о внешней и внутренней среде организма. В этом сложном процессе выделяют несколько этапов:

1.возбуждение рецепторов в ответ на действие адекватного раздражителя

2.передача нервного возбуждения от рецепторов в высшие отделы ЦНС

3.анализ сенсорных сигналов в высших центральных отделах и выделение биологически значимой информации

4.опознание, классификация, идентификация стимула, принятие решения и формирование ответной реакции организма. 

Известно, что каждая отдельная сенсорная система реагирует лишь на определенные физические стимулы (например, зрительная система реагирует на световые стимулы, слуховая – на звуковые и т.п.). Специфичность такой реакции обусловила понятие «модальность». Стимулом данной модальности, адекватным для конкретной СС, считают  такой стимул, который вызывает реакцию при минимальной физической интенсивности. По модальности раздражители делят на механические, химические, тепловые, световые и др. Все сенсорные системы, независимо от природы действующего раздражителя, выполняют одинаковые  функции и имеют общие  принципы своей структурной организации.

Принцип многоуровневости и многоканальности. Современная сенсорная психофизиология рассматривает анализатор как сложную систему, состоящую из большого числа следующих друг за другом промежуточных уровней  переработки информации. Биологический смысл этого заключается в поэтапной переработке информации, причем на каждом этапе происходит переработка каких-либо отдельных параметров информационного сигнала. В пределах одного уровня действуют локальные сети, которые расширяют или ограничивают число нейронов вовлеченных в общий процесс.

Принцип многоканальности означает  параллельное проведение сенсорной  информации по нескольким нервным путям. Например, в зрительной систем можно выделить чувствительные пути пространственно распределенные в мозговых структурах и передающие информацию о разных характеристиках предмета, его яркости, цвете и др. На более высоких уровнях СС, как правило, обособляются специфический (проекционный), ассоциативный и неспецифический каналы передачи информации. По специфическим каналам передается информация о физических параметрах стимула, по ассоциативным – сведения о его биологической значимости, и наконец, неспецифические пути служат для активации, регуляции тонуса и своеобразной настройки центральных  структур на восприятие информации.

Принцип конвергенции и дивергенции. В СС не соблюдается строгая линейная связь между нейронами нижележащих и вышележащих уровней. Как правило, каждый нейрон получает импульсы от десятков и сотен нейронов нижележащего уровня (конвергенция) и сам в свою очередь посылает разветвления аксона к десяткам и сотням нейронов вышележащего уровня (дивергенция). Конвергенция и дивергенция наблюдаются на всех уровнях СС, но может  иметь место преобладание того или иного принципа. Например,  для сетчатки глаза характерно преобладание конвергенции – от многих  рецепторов – к  меньшему числу ганглиозных нейронов, отростки которых образуют зрительный нерв. В результате на несколько десятков миллионов фоторецепторов (палочек и колбочек) приходится около только миллион волокон в составе зрительного нерва,  передающих информацию в головной мозг. В свою очередь волокна зрительного нерва дивергируют к разным структурам мозга – таламусу, среднему мозгу. Принцип конвергенции и дивергенции обусловливает связь однозначных элементов на всех уровнях СС и широкое взаимодействие между элементами каждого уровня.

Принцип положительной и отрицательной обратной связи

В каждой СС наряду с восходящими (афферентными) путями находятся и нисходящие (эфферентные) пути. По этим путям происходит управление процессом передачи информации с одних уровней на другие. Наличие положительных и отрицательных обратных связей в обеспечивает регуляцию этих процессов. Центральная организация анализатора  в совокупности прямых и обратных связей представляется в виде системы, состоящей из надстраивающихся нервных колец. Наличие нисходящих связей к различным структурам СС обеспечивает  влияние на их работу вышерасположенных мозговых отделов, благодаря этому , в частности, регулируется чувствительность СС. Направленность нисходящих влияний определяется доминирующей потребностью. В связи с этим особенно важной оказывается корковая регуляция, которая осуществляет пусковую и корригирующую функции.

Принцип кортикализации. Кора больших полушарий мозга человека имеет представительство всей совокупности СС и является субстратом для объединения их деятельности. Одной из общих черт корковых проекций является их множественный характер. В общей форме различают первичные и вторичные проекции. В первичных корковых проекциях заканчиваются пути от рецепторов одной сенсорной системы. К первичным примыкают вторичные зоны той же сенсорной системы, информация к которым поступает несколько позднее и в интегрированной форме. Вторичные  корковые зоны являются высшим отделом СС. Существуют  ассоциативные области коры, в которых происходит межсенсорное взаимодействие.

Принцип двусторонней симметрии. Любая СС построена по принципу билатеральной симметрии. Рецепторные аппараты, центральные проводники и  мозговые структуры – парные, одна половина зеркально повторяет другую. У человека две сетчатки глаза, два органа слуха, два вестибулярных аппарата, две области обонятельного эпителия и т.д. Даже такой непарный орган как язык иннервируется парами веточек мозговых нервов и посылает информацию в правую и левую половины мозга.

Однако  данный принцип  проявляется лишь в относительной  степени, ибо даже первичный сенсорный путь может быть связан с обеими симметричными  половинами мозга. Для большинства СС характерно, что рецепторы, расположенные на одной стороне тела, связаны преимущественно с противоположной (контрлатеральной) стороной коркового отдела анализатора. Эта связь выражена сильнее благодаря большему числу направляющихся туда сенсорных волокон, большая часть афферентных путей переходит на противоположную сторону. Кроме того между симметричными отделами СС существуют горизонтальные связи, обеспечивающие их взаимодействие и объединение для выполнения целостной функции на основе обмена сенсорной информацией.

Методы исследования. В связи со сложностью структурно-функциональной организации СС при изучении их используются различные методы. Морфологические методы позволяют изучать строение сенсорных образований, связи между сенсорными центрами и т.п. Для анализа особенностей функционирования СС широко используются психофизические и электрофизиологические методы. Первые из них дают представление о работе СС в целом, вторые позволяют получать сведения о работе отдельных структурных элементов СС. Объединение их имеет место при психофизиологическом подходе, включающем наряду с регистрацией электрических процессов, анализ характеристик субъективных процессов ощущений и восприятия.

Самостоятельное значение имеют нейропсихологические методы, которые направлены на изучение сенсорных функций у людей, с теми или иными патологическими изменениями в мозге (травма, опухоль, кровоизлияние). Эти методы позволяет судить о роли того или иного центрального мозгового отдела в реализации различных сенсорных задач. При обобщении результатов нейропсихологических исследований учитывают, что нарушение сенсорной функции после разрушения  нервного центра не означает, что именно в этом центре локализована функция. Речь может идти  лишь о том, что данный центр участвует в формировании нарушенной в результате его повреждения функции у целостного организма.

Каждый из перечисленных методов имеет свои возможности и ограничения. Наиболее полную информацию о работе СС можно получить лишь при использовании комплексного подхода с применением различных методов в их разумном сочетании.

1.2.Восприятие, ощущение, законы психофизики

Функционирование сенсорных систем является физиологической основой ощущений и восприятия. Восприятие  или перцепция (от лат. perceptio – получение, понимание, познание) - одна из форм психической деятельности,  лежит в основе практически всех форм психики – памяти, эмоций, мотивов и др. Восприятие представляет собой совокупность процессов, посредством которых формируется субъективных образ объективно существующей реальности. Восприятие есть непосредственное отражение предмета (явления) в совокупности его свойств, в его целостности. Это отличает восприятие от  ощущения, которое также является непосредственным чувственным отражением, но лишь отдельных свойств предметов (явлений). Многообразие ощущений отображает качественное разнообразие окружающего мира. Предложены разные классификации ощущений. Например, в теории ощущений Б.Г. Ананьева выделено одиннадцать ощущений человека. Это – зрительные, слуховые, вибрационные, кожно-осязательные (тактильные), температурные, болевые, мышечно-суставные (кинестетические), равновесия и ускорения (статико-динамические), обонятельные, вкусовые, общеорганические (интероцептивные).

Изучение ощущений и восприятия проводится в психофизиологии и различных разделах психологии, например в психофизике. Психофизика –наука об измерении ощущений человека, была основана немецким физиком, философом и психологом  Г. Фехнером в середине XIX века. Психофизика изучает отношения между параметрами стимулов и вызываемыми ими ощущениями, не рассматривая при этом промежуточных физиологических процессов. Иными словами, психофизика определяет возможности сенсорной системы по обнаружению, различению и опознанию различных стимулов.

Психофизический эксперимент, как правило, базируется на определенной ответной реакции человека  на предъявляемый стимул. При этом в большинстве случаев используется речевой отчет (например, «вижу- не вижу», « свет ярче- темнее», вкус «более сладкий - менее сладкий» и т. д.). Используют и другие виды реакций – двигательную ( например, нажатие пальцем кнопку при утвердительном ответе) или условно-рефлекторную реакцию (например, мигательный рефлекс при восприятии сигнала). В психофизических  исследованиях определяются пороги ощущений. Различают абсолютный и дифференциальный пороги.

Абсолютный  нижний (минимальный) порог характеризуется минимальной силой раздражителя, вызывающей едва заметное ощущение. В любой сенсорной системе раздражитель должен достигнуть определенного (зависящего от условий предъявления и состояния субъекта) минимума интенсивности, чтобы вызвать минимальное ощущение. Абсолютный верхний ( максимальный) порог определяется максимальной величиной раздражителя, которая вызывает соответствующее данному органу чувств ощущение, превышение  этого порога вызывает чувство боли. Диапазон между верхним и нижним абсолютными порогами называют диапазоном  чувствительности анализатора. Человеку присущи широкие диапазоны чувствительности. Например, в зрительной системе диапазон чувствительности составляет от 10-6 до 106  НИТ, т. е. в 1012  раз верхний порог отличается от нижнего, в слуховом анализаторе такое отличие составляет 1014.

При изменении параметров раздражителя изменяются и характеристики вызываемых им ощущений. Для оценки таких изменений, определения способности к различению какого-либо признака сигнала

(например, различие светового сигнала по яркости, звука по  громкости и т.п.) используют показатель дифференциального порога. Дифференциальный порог (также его называют разностным порогом)– это минимальное различие между двумя раздражителями одной модальности, вызывающее едва заметное различие в ощущениях. Под дифференциальным порогом понимается то минимальное приращение или уменьшение исследуемого физического параметра сигнала, которое может  быть обнаружено наблюдателем. Этот показатель характеризуют разностную чувствительность анализатора. Дифференциальный порог часто обозначают латинским символом  (S. В ряде случаев бывает необходимо сравнить значения дифференциальных порогов для разных признаков сигнала одной модальности, либо аналогичные физические признаки сигналов разных модальностей (например, дифференциальные пороги по восприятию скороcти движения светового и звукового сигналов). Для такого сравнения используют относительный дифференциальный порог, который определяется как отношение (S|S.

Законы психофизики. При исследовании  количественных соотношений между параметрами стимулов и ощущениями были установлены закономерности, которые получили названия основных психофизических законов. Эти законы  характеризуют силовые отношения т.е. зависимость  ощущения от интенсивности стимула, а также  некоторые различительные возможности СС.

Основным законом психофизики является закон Вебера-Фехнера, предложенный в 19 веке. Немецкий физиолог  Э.Вебер изучал способность наблюдателей выполнять задания, связанные с необходимостью различать сигналы. Он  установил, что при различении  увеличения или уменьшения сенсорного стимула отношение различаемого  изменения ((S) к абсолютному значению величины стимула (S) является величиной постоянной: (S/S=const. Позднее Г. Фехнер показал, что соответствующая величине субъективного ощущения реакция человека (R)  на изменение параметров стимула пропорциональна логарифму величины стимула S. Объединенный закон Вебера- Фехнера описывается следующим уравнением : R=a log S +b, где «а « и «b» - постоянные величины, зависящие от модальности стимула. Из этого выражения очевидно, что ощущение меняется медленнее, чем возрастает стимул и возрастание силы раздражителя в геометрической прогрессии соответствует росту ощущения в арифметической прогрессии.

Если ощущение характеризуется через дифференциальный порог, то чем больше величина первого раздражителя, тем больше должна быть к ней прибавка, чтобы эта разница была ощутима. Например,  при  грузе весом  500 г дифференциальный порог составляет 5 г, а при грузе  - 10 кг дифференциальный порог - 500 г.

Долгое время во многих областях практической деятельности психологи  пользовались законом Вебера - Фехнера. В 30-е годы 20 столетия в связи с развитием радиотехники и телефонной связи, необходимостью определения параметров акустических систем, возрос интерес к тому, как человек воспринимает звуки. Выявилось определенное несоответствие восприятия звуков закону Вебера - Фехнера. С. Стивенс, который возглавлял психоакустическую лабораторию Гарвардского университета, объявил этот закон недействительным, так как определил степенную зависимость между величиной сигнала и величиной вызываемого им ощущения и сформулировал степенной закон. Согласно закону Стивенса , О= К Sn , где О- ощущение, К - константа, зависящая от единиц измерения, S – стимул, n – величина, различная для разных модальностей стимула. Степенной закон получил подтверждение в исследованиях стимулов многих модальностях. В настоящее время большинство исследователей признают справедливость обоих рассмотренных законов, отмечая что  закон Вебера –Фехнера справедлив, преимущественно для среднего диапазона чувствительности.

В восприятии сигналов большую роль играют их временные параметры. По мере увеличения длительности предъявления стимула, абсолютный порог его обнаружения снижается (закон Бунзен-Роско). Вместе с тем это снижение порога наблюдается лишь до определенных значений, и последующее увеличение длительности стимула не сопровождается снижением абсолютного порога. В зависимости от параметров стимула и сенсорной модальности это критическое время составляет около 100- 200 мс. При надпороговом уровне интенсивности стимула увеличение длительности сигнала приводит к росту величины ощущения. Однако этот рост тоже ограничен во времени и с определенных значений  длительности величина ощущения начинает постепенно снижаться, что свидетельствует о снижении чувствительности СС к  данному стимулу.

Снижение чувствительности при длительном  воздействии стимула получило название адаптации. Сенсорная адаптация  это приспособительное изменение чувствительности к интенсивности действующего раздражителя. Функциональное значение адаптации заключается в обеспечении  высокой разностной чувствительности в области, близкой для адаптирующего раздражителя. Это может достигаться как за счет увеличения, так и уменьшения абсолютной чувствительности, примером чего может служить зрительная темновая и световая адаптация. Адаптация характеризуется диапазоном изменения абсолютной чувствительности и скоростью протекания этого процесса.

В процессах восприятия существенную роль играет пространственный фактор и порог ощущения зависит от площади стимула (закон Рикко).При увеличении физических размеров приложенного сенсорного стимула снижается порог его обнаружения, что связано с увеличением количество возбужденных рецепторов.

Необходимо отметить, что  пороги ощущений не являются величинами строго постоянными, на них оказывает влияние множество субъективных и объективных факторов. Определяемые величины порогов  зависят от индивидуальных особенностей человека, его функционального состояния, установки, мотивации. На оценку пороговых сигналов оказывает влияние окружающая обстановка: контекст, в котором предъявляется сигнал, какие сигналы предшествуют ему, что следует за ним, что служит фоном.

Понятие абсолютного и дифференциального порогов применимы и в изучении центральных сенсорных нейронов. В этом случае, абсолютный порог – минимальная интенсивность стимула, взывающая изменение частоты импульсов нейронов. Дифференциальный порог - это то минимальное изменение в данном параметре стимула, которое вызывает изменение в частоте импульсов сенсорного нейрона. Отношение между интенсивностью стимула и частотой импульсации нейрона преимущественно соответствует степенному закону. Тем не менее при средних величинах стимула эти соотношения  могут быть описаны и логарифметической функцией.

1.3.Переработка информации в сенсорных системах
Деятельность любой сенсорной системы начинается с восприятия рецепторами химической или физической энергии раздражителя, преобразование ее в нервные импульсы, которые  через цепи нейронов передаются в мозг. Рецепторам принадлежит важнейшая роль в получении организмом информации о внешней и внутренней среде. Благодаря их большому разнообразию человек способен воспринимать стимулы разных модальностей.

Рецептор (от лат. recipio – воспринимаю, принимаю) – это специальное чувствительное образование, которое воспринимает и преобразует энергию различных раздражителей в специфическую активность - нервное возбуждение (нервный импульс). Рецепторы отличаются от других клеток в 2-х отношениях: 1. энергия раздражителя запускает процессы, совершаемых в с клетке-рецепторе, 2. рецепторная клетка на выходе создает электрическую энергию передаваемую другим нервным клеткам. Наиболее общей задачей рецепторов является преобразование биологически значимой информации различной физико-химической природы в универсальный язык нервной системы –совокупность нервных импульсов.

Раздражители, воздействующие на рецептор, разделяют на адекватные или неадекватные. Адекватные раздражители – это те, к энергии которых рецепторы наиболее чувствительны. Неадекватные раздражители также могут вызвать реакцию  рецепторов и СС в целом. Например, ощущение света возникает при механическом (удар по голове) или электрическом раздражении. Однако реакции, вызванные неадекватными раздражителями, отличаются от нормальных ощущений. Они возникают только  при очень больших интенсивностях раздражителей, кратковременны и  примитивны.

Известны различные способы классификации рецепторов, опирающиеся на разные признаки.

По модальности адекватного раздражителя ( по избирательности к физико-химической природе раздражителя) выделят  механорецепторы, фоторецепторы, терморецепторы и хеморецепторы.

1.Механорецепторы воспринимают механическую энергию стимула. Это рецепторы кожи, мышц суставов, сухожилий, рецепторы слуховой и вестибулярной систем, баррорецепторы (рецепторы давления) сердечно-сосудистой системы.

2. Фоторецепторы воспринимают световую энергию, т.е. реагируют на электромагнитные колебания определенных длин волн светового диапазона. У человека это рецепторы сетчатки глаза –палочки и колбочки.

3.Терморецепторы  реагируют не температурные воздействия, находятся в коже, внутренних органах ( слизистых оболочках пищеварительного тракта, дыхательного аппарата и т.п.) стенках кровеносных сосудов и некоторых структурах мозга. Этот тип рецепторов мало изучен, а сами терморецепторы окончательно не дифференцированы. Тем не менее выделяют тепловые и холодовые рецепторы.

4.Хеморецепторы чувствительны к химическим веществам. Это обонятельные и вкусовые рецепторы, а также рецепторы сосудов и внутренних органов. Хеморецепторы имеют особое значение для сохранения постоянства внутренней среды организма, включения механизмов ее регулирования.

Классификация рецепторов по локализационному принципу выделяет экстерорецепторы, проприорецепторы и интерорецепторы. Экстерорецепторы воспринимают информацию из источников, расположенных во  внешней среде. К ним относятся  рецепторы зрения, слуха, обоняния, вкуса, осязания. Их разделяют по дальности расположения воспринимаемого стимула на дистантные (зрительные, слуховые) и контактные (осязательные, обонятельные, вкусовые).

Проприорецепторы – рецепторы опорно-двигательного аппарата, находятся в суставах, сухожилиях, скелетных мышцах, передают информацию о положении тела и движении.

Интерорецепторы реагируют на изменения во внутренней среде, есть во всех органах и тканях и организма необходимы для рефлекторной регуляции физиологических процессов в организме. Информация от интерорецепторов осознается только при определенных условиях. Большей частью она вызывают те неопределенные ощущения, которые сопровождают процессы, протекающие в организме.

По морфофункциональным особенностям выделяют рецепторы первичные  ( первично чувствующие) и вторичные ( вторично чувствующие). Для первых характерно протекание всей последовательности рецепторных процессов, включая формирования нервных импульсов в переделах  только рецепторного нейрона. Первичный рецептор представляет собой биполярный нейрон, на одном его полюсе находится дендрит, который сам является рецептором или специализированная рецепторная клетка, соединенная с дендритом без синапса. На другом – аксон, по которому возбуждение передается в нервный центр. К первично чувствующим относятся  тканевые рецепторы,  проприорецепторы, терморецепторы, обонятельные рецепторы.

Вторичные рецепторы – это специализированные рецепторные клетки, возникающее в них возбуждение предается через синапс на сенсорные нейроны, в которых возникают нервные импульсы. В этом случае сенсорный нейрон возбуждается не стимулом, а вторично через рецептор . Рецепторы органа слуха, вестибулярной системы, вкусовые рецепторы устроены таким образом.

По способности к адаптации, возможности изменять свою активность в ходе длительного  действия раздражителя рецепторы делят на быстро адаптирующиеся ( фазные) и медленно адаптирующиеся (тонические) Существует также промежуточный тип рецепторов – фазно-тонические. Фазные рецепторы возбуждаются в начальный и конечный периоды действия раздражителя. Примером быстро адаптирующего рецептора является тельце Пачини, генерирующего 1-2 импульса в момент действия механического раздражения. Тонические рецепторы возбуждаются в течение всего периода действия раздражителя. В фазно-тонических рецепторах электрические разряды генерируются все время пока действует раздражитель, однако их частота снижается при длительном его действии. В результате функционирования разных типов рецепторов, организм получает информацию о начальных и конечных моментах воздействия раздражителя, о его силе и длительности. В явлениях адаптации важную роль  также могут играть эфферентные влияния от расположенных выше нервных центров. При наличии тормозной эфферентной регуляции процессы адаптации в рецепторах ускоряются.

Преобразование сигналов в рецепторах. Последовательность основных процессов, протекающих в рецепторах включает несколько этапов. На первом этапе раздражитель взаимодействует не с собственно рецепторной клеткой, а с окружающими ее специализированными вспомогательными структурами, которые, имеют строение разной сложности – от протоплазмы у простых нервных окончаний до много компонентных структур, окружающих, например, зрительные рецепторы. На втором этапе модифицированный раздражитель взаимодействует с определенным субстратом рецепторной клетки. Вслед за этим развиваются процессы, ведущие к изменению проницаемости определенных участков рецепторной мембраны. Эти процессы сводятся к цепи биофизических и биохимических изменений, в результате которых возникают электрические явления в рецепторе, возникновению рецепторного потенциала. Рецепторный потенциал в отличие от потенциала действия ( нервного импульса) является локальным, и его параметры (амплитуда, длительность, скорость нарастания и др.) зависят от характеристик действующего стимула. В первичных рецепторах генерация нервных импульсов происходит там, где  рецепторный потенциал достигает определенного участка мембраны, способного трансформировать медленную волну в последовательность  потенциалов действия (нервных импульсов). У вторично чувствующих рецепторов рецепторный потенциал распространяется в синаптическую зону, где при достижении пороговых значений вызывает генерацию нервных импульсов на постсинаптической мембране нервного волокна.

В целом, деятельность разнообразных рецепторов направлена на обеспечение эффективной работы СС в целом, что обусловливает наличие у них общих свойств. К их числу относят –достаточная чувствительности к адекватным раздражителям, высокая избирательность к параметрам действующего стимула, кодирование биологически важной информации в параметры рецепторного потенциала и паттерна нервных импульсов, восстановление работоспособности после окончания реакции на стимул.

На функционирование рецепторов воздействуют обратные влияния со стороны ЦНС. Эти обратные связи могут быть условно разделены по месту приложения на две группы. К первой группе можно отнести влияния со стороны ЦНС на деятельность специализированных вспомогательных структур. Одним из примеров такой активности является регуляция собственного мышечного аппарата глаз, наружного и среднего уха, существенно модифицирующих по механизму обратной связи  параметры адекватных раздражителей, действующих на их рецепторные клетки. Другим примером может служить эфферентная регуляция функционального состояния мышечного веретена. Смысл ее заключается в регуляции степени растяжения центральной зоны веретена, механически связанной с чувствительными окончаниями афферентного волокна, что в свою очередь модифицирует механическое состояние их механочувствительной мембраны.

Во вторую группу можно объединить обратные связи, действующие непосредственно на рецепторные клетки. Примером такого способа функционирования обратных связей является эфферентные волокна, образующие синаптические контакты со слуховыми рецепторам (волосковыми клетками). Активация этих контактов влияет на  амплитуду РП, соответственно на нервную импульсацию и определяет  чувствительность рецепторов.

Кодирование сенсорных стимулов. Различные раздражители

(механические, химические, световые и др.) преобразуются рецепторами в универсальные сигналы – нервные импульсы. Отображение одного сигнала другим принято называть кодированием. Можно говорить, что рецепторы кодируют информацию о раздражителе, т.е. преобразуют ее в сигналы «понятные» мозгу. В этих преобразованиях участвуют как рецепторы,  так и следующие за ними цепи нейронов разных отделов ЦНС. Рассмотрим как осуществляется кодирование разных параметров стимула.

Различение модальности действующих сигналов осуществляется уже на уровне рецепторов. Это достигается  избирательной чувствительностью рецепторов к определенным раздражителям. Например,  фоторецепторы глаза раздражаются светом, но не реагируют на звук и т.д. Иными словами, к каждому виду раздражителей приспособлены соответствующие рецепторы, которые связанны с определенными отделами ЦНС. В пределах одной модальности на уровне рецепторов есть специализация. Например, каждый из трех типов колбочек преимущественно реагирует на свет определенной длины волны. Вкусовые рецепторы в разной мере отвечают на различные по вкусовым качествам стимулы. Таким образом, анализ отдельных признаков сенсорных стимулов осуществляется совокупной деятельностью рецепторов.

Сенсорный путь также состоит из ряда модально специфичных нейронов. Такой принцип организации получил название топической ( от греч. topos – место, положение) организации и заключается в пространственно упорядоченном расположении нейронов  различных уровней СС соответственно их рецептивным полям (РП). РП – это участок рецепторной области ( например, кожи, сетчатки глаза и т.д.), с которой данный нейрон связана анатомически. Иными словами, это совокупность рецепторов, сигналы с которых поступают на данный нейрон. РП – понятие динамическое, т.е. один и тот же нейрон в разные отрезки времени, в зависимости от характеристик раздражителя может оказаться связанным с различным числом рецепторов. Максимальная величина РП определятся его анатомическими связями, а минимальная – может ограничиваться одним рецептором. РП соседних нейронов частично перекрываются. В результате такой организации связей в СС образуется «нервная сеть» и обеспечивается избирательный характер реагирования нейронов. Рецептивные поля сенсорных нейронов играют ключевую роль в переработке сенсорных сигналов.
Количественный анализ раздражителей связан со сравнительной оценки их интенсивностей – более сильное раздражение вызывает более сильное ощущение. Так как частота афферентной импульсации зависит от амплитуды рецепторного потенциала, а она в свою очередь пропорциональна интенсивности раздражителя, то кодирование интенсивности раздражителя осуществляется посредством изменения частоты следования нервных импульсов от рецепторов в мозговые центры. Увеличение интенсивности раздражителя отображается в повышении частоты импульсной активности. Кроме того кодирование интенсивности сенсорных стимулов осуществляется имением числа нервных элементов, участвующих в ответе. Предполагают, что ЦНС «считывает» интенсивность по числу реагирующих элементов, умноженному на среднюю частоту импульсации. Таким образом, изменения интенсивности раздражителя отображаются колебаниями частоты импульсации в отдельных афферентных волокнах и количеством каналов связи, по которым сигнализация поступает в мозг.

При кодировании длительности действия стимула используется в качестве сигнальных признаков такие временные параметры выходных сигналов как частота импульсации, длительность пачек импульсов и продолжительность межимпульсных интервалов.

Для некоторых СС естественная стимуляция характеризуется определенным пространственным распределением стимулов. Способность определять место или конфигурацию стимула называется пространственным различением. Наиболее простым способом воспроизведения пространственного расположения стимулов на рецептирующей поверхности является поточечное нанесение их на поверхность ЦНС. Топическая организация СС свидетельствует о многоканальной передаче сигнализации в высшие этажи мозга. Но каждый отдельный канал собирает информацию с более или менее широкой рецептивной поверхности, а кроме того РП смежных элементов часто перекрываются. В зрительной и слуховой системах выделены каналы, пространственно разнесенные в центральных структурах и связанные с обработкой информации о локализации источника раздражения и его перемещении в пространстве. Таким образом, кодирование качественных и количественных характеристик стимулов  начинается на уровне рецепторов и завершается в более высоких отделах СС.

Сенсорные пути. Информация от рецепторов поступает в ЦНС разными путями, образуя то или иное число переключений в ее отделах. Более подробно проводящие пути и центральные структуры анализаторов будут рассмотрены в разделах, посвященных конкретным СС.

В общем виде,  сенсорные пути бывают нескольких видов. Одни, специфические, передают сигналы преимущественно от рецепторов одного типа. Другие, неспецифические, вследствие  взаимодействия с другими входами являются мультимодальными.  По неспецифическим путям  и структурам мозга осуществляется поддержания общего уровня возбудимости мозговых структур. Третьи ассоциативные таламокортикальные пути связаны с оценкой биологической значимости стимулов и межсенсорной интеграцией. Взаимосвязанная деятельность специфических, неспецифических, ассоциативных путей и соответствующих образований мозга обеспечивает функционирование любой СС.

Центральные отделы сенсорных систем. В пределах любой СС можно выделить несколько отделов мозга, включающих сенсорные центры. От рецепторов нервные импульсы передаются к сенсорному нейрону, тело которого расположено в периферическом нервном узле. Первый центральный сенсорный нейрон расположен либо в задних рогах спинного мозга, либо в ядрах черепно-мозговых нервов (в продолговатом мозге, мосту, среднем мозге). От этих центров сенсорная информация поступает в таламус.

Таламус является важнейшей афферентной структурой, входящей в состав промежуточного мозга, своего рода коллектором всех афферентных путей, за исключением волокон, несущих информацию от обонятельных рецепторов. По функциональным особенностям ядра таламуса разделяют на: специфические (проекционные, релейные), ассоциативные и неспецифические. Специфическими называются ядра, которые принимают информацию непосредственно от периферических сенсорных структур и участвуют в первичной ее переработке. Каждое из этих ядер, как правило, ответственно за переработку информации только одной модальности и посылает проекции в специфические (проекционные) сенсорные зоны коры больших полушарий. Важнейшими проекционными  ядрами являются: латеральные (зрительные центры) и медиальные (слуховые центры) коленчатые тела, вентральные задние ядра (вентробазальный комплекс), являющееся центрами соматической и висцеральной чувствительности.

Наряду с проекционными ядрами в переработке сенсорной информации участвуют ассоциативные таламические ядра. Эти ядра не могут быть отнесены к  какой-либо одной СС и получают афферентные импульсы от нескольких специфических ядер. Три ядра этой группы имеют связи с главными ассоциативными областями коры: ядро подушки связано с ассоциативной зоной теменной и височной коры, заднее латеральное ядро – с теменной корой, дорсальное медиальное ядро – с лобной долей. Четвертое ядро –переднее - имеет связи с лимбической корой обоих полушарий.

Неспецифические ядра таламуса связаны с ретикулярной формацией (РФ). К их числу относится медианная и внутрипластинчатая группа ядер, которые получают афферентные входы от РФ и имеют двухсторонние связи со специфическими ядрами таламуса. Эти ядра включены в восходящую активирующую систему и участвуют в поддержании оптимального тонуса коры. Моторные ядра таламуса включены в систему регуляции движений.

Таламокортикальные отношения не являются односторонними, так как между корой и таламусом существуют двусторонние циклические связи. Кора может оказывать тормозные и облегчающие влияния  на  таламические ядра.

Из таламуса сенсорная информация поступает в кору больших полушарий, где происходит ее окончательная переработка и  в конечном итоге формирование целостных образов. В коре полушарий выделяют первичные и вторичные области, которые являются проекционными, и третичные – ассоциативные. Первичные и вторичные зоны коры имеют четкую локализацию и связаны с определенными сенсорными модальностями. Например, первичная зона для слуха находится в височной доле, для зрения – в затылочной доле, для соматосенсорной чувствительности – в теменной, для обонятельной – на нижней поверхности лобной доли.  Первичные корковые проекции возникают в процессе онтогенеза сравнительно рано, здесь заканчиваются сенсорные пути, проводящие сигналы от рецепторов одной сенсорной системы. Эти корковые зоны окружены вторичными зонами той же сенсорной системы, информация к которым поступает несколько позднее, и в интегрированной форме. Вторичные поля считаются высшим отделом конкретной сенсорной системы.

О функциональном значении рассмотренных областей коры можно судить  на основе изучения нарушений сенсорных функции при повреждении соответствующих областей мозга. Например, в зрительной системе повреждение первичной проекционной зоны приводит к возникновению «физиологической слепоты» - исчезает восприятие противоположной половины поля зрения. Повреждение  вторичных областей проекционных зон коры приводит к «психической слепоте» (зрительной агнозии), при которой теряется способность узнавать предметы.

В пределах каждой доли коры больших полушарий рядом с первичными и вторичными проекционными зонами расположены поля, не связанные с выполнением какой-либо специфической сенсорной или моторной функции, Такие поля составляют ассоциативную кору, нейроны которой отвечают на раздражители различных модальностей, участвуют в интеграции сенсорной информации и обеспечении связей между чувствительными и двигательными зонами коры. Этот механизм является основой высших психических функций, в том числе функции восприятия.

Применение микроэлектродных методов для изучения функций корковых нейронов показало колончатую организацию зон коры. Впервые колончатую организацию сенсомоторной коры установил американский физиолог В. Маунткасл в 1957 г. Было показано, что сенсомоторная кора организована в функциональные единицы – колонки, ориентированные перпендикулярно поверхности. Каждая колонка является  элементарным  функциональным блоком, где осуществляется переработка информации от рецепторов одной модальности. Иными словами, сенсорные сигналы, идущие от одного и того же участка, возбуждают в коре  группу нейронов, расположенных по вертикали. В настоящее время принцип колончатой организации подтвержден при изучении других зон, например, зрительной и слуховой коры. Результаты деятельности одной корковой колонки с помощью внутрикортикальных связей передаются другой колонке для дальнейшей обработки данных. Между отельными  колонками имеются кортикальные связи, которые могут иметь возбуждающий или тормозной характер. Баланс возбуждающих и тормозных процессов определяет формирование сложных систем модулей, расположенных в разных отделах коры. Такая система расположенных в разных отделах мозга и связанных единством функций модулей носит название распределенной и лежит в основе реализации  различных сложных функций, в том числе психических.

Необходимо отметить, что взаимодействие  между отдельными СС осуществляется не только на уровне таламуса и коры, но на  других уровнях, например, в РФ. В коре происходит интеграция сигналов высшего порядка, т.е. корковые нейроны способны отвечать на сложные комбинации сигналов. Особенно это присуще нейронам ассоциативной коры, которые обладают высокой пластичностью, обеспечивающей перестройку свойств в процессе обучения опознанию новых сигналов. В любой СС множество операций организуется за счет кортикального управления афферентным потоком в специфическом канале. Направленность этого управления обеспечивается процессом избирательно внимания к значимым признакам.

1.5.Тестовые задания для проверки усвоения материала

1.Термин анализатор широко стал использоваться в физиологии после работ

1.Ч.Шеррингтона

2.И.Павлова

3.А.Ухтомского

4.П.Анохина

5.В.Бехтерева

2.Сенсорные системы передают в мозг информацию из

1.внешней среды

2.внутренней среды

3.внешней и внутренней среды

3.Деятельность любой сенсорной системы начинается с

1.возникновения нервного импульса в афферентных нервных волокнах

2.передачи нервного возбуждения от рецепторов в ЦНС

3.преобразования информации в коре больших полушарий

4.восприятия сигналов рецепторами

4.При раздражении любого рецептора возникают  нервные импульсы, которые сразу же направляются в

1.кору больших полушарий

2.подкорковые нервные центры

5.В каждой сенсорной системе есть

1.восходящие, афферентные пути

2.нисходящие, эфферентные пути

3.афферентные и эфферентные пути

6.По своим физиологическим механизмам адаптация -это процесс, включающий изменения в

1.периферических рецепторных структурах

2.центральных  нервных структурах

3.периферических и центральных структурах

7.Для разных анализаторов длительность сенсорной адаптации является величиной одинаковой

1.да

2.нет

8.Минимальная сила раздражителя, вызывающая едва заметное ощущение, называется _______ или ______ порогом

9.Максимальная величина раздражителя, вызывающая соответствующее данному органу чувств ощущение, называется _______или ____ порогом

10.Минимальное различие между двумя раздражителями, вызывающее едва заметное различие ощущений, называется ___________ порогом

11.Пороги ощущений являются величинами строго постоянными, не зависят от индивидуальных особенностей и функционального состояния человека

1.да

2.нет

12.Диапазон чувствительности анализатора - это диапазон между

1.верхним и нижним  абсолютными порогами

2.дифференциальными порогами

13.Логарифмическую зависимость между интенсивностью стимула и величиной вызываемого им ощущения устанавливает закон _____ - ______, а степенную зависимость – закон _________

14.Установите соответствие

Название психофизического закона          Время  формулирования

1.закон Вебера-Фехнера                                        А.18 век

2.закон Стивенса                                                    Б.19 век

В.20 век

15.Адекватные раздражители – это те раздражители, к энергии которых рецепторы

1.наиболее чувствительны

2.наименее чувствительны

3.нечувствительны

16.Рецепторы, воспринимающие раздражители из внешней среды, называются ________, из внутренней среды - ____________

17.Рецепторы, соединяющиеся непосредственно с дендритом биполярного чувствительного нейрона (без синапса), называются

1.первично чувствительные

2.вторично чувствительные

18.Рецепторы могут генерировать нервные импульсы

1.при действии адекватного раздражителя

3.при отсутствии действия раздражителя

4.все ответы верны

19.Потенциал, который возникает в рецепторе при действии не него раздражителя, называется

1.потенциал покоя

2.потенциал действия

3.рецепторный потенциал

20.К интерорецепторам относятся рецепторы, которые находятся в

1.улитке внутреннего уха

2.сетчатке глаза

3.во внутренних органах

21.К проприоцепторам  не относятся

1.мышечные веретена

2.суставные рецепторы

3.сухожильные рецепторы

4.температурные рецепторы

22.Амплитуда рецепторного потенциала является величиной постоянной и не зависит  от интенсивности и длительности  раздражителя

1.да

2.нет

23.Кодирование качественных и количественных характеристик стимула начинается на уровне

1.рецепторов

2.афферентных нервных волокон

3.низших сенсорных центров

4.высших сенсорных центров

24.Участок рецепторной поверхности, с которым связан данный нейрон называется______ ________

25.Размеры различных рецептивных полей одинаковы

1.да

2.нет

26.Близко расположенные рецептивные поля обычно

1.перекрываются

2.не перекрываются

27.Установите соответствие

Вид рецептивного поля                    Область рецептивного поля,

                                                             реагирующая на стимул

1.c on-центром                                А. центр

2.с off-центром                                Б. периферия

                                                         В. граница центра и периферии

28.Поток нервных импульсов, возникающих при действии на рецепторы раздражителя, зависит от интенсивности раздражителя следующим образом

1.чем больше интенсивность, тем больше частота нервных импульсов

2.чем больше интенсивность, тем большее количество рецепторов активируется

3.оба утверждения верны

29.Кодирование длительности действующего на рецепторы раздражителя, как правило, осуществляется изменением

1.амплитуды нервных импульсов

2.длительности потока нервных импульсов

3.частоты нервных импульсов

30.В коре элементарным функциональным блоком переработки сенсорной информации является

1.первичная проекционная зона

2.вторичная проекционная зона 

3.корковая колонка

Глава 2. Зрительная сенсорная  система

2.1.Свет и его восприятие

Свет – это электромагнитное излучение с разными длинами волн. Цветовое зрение - это способность человека различать электромагнитные излучения разных длин волн в пределах так называемого видимого спектра т.е. приблизительно 370-760 нм. В физическом смысле свет – это электромагнитное излучение с различными длинами волн. Вместе с тем свет представляет собой поток дискретных частиц – фотонов или квантов. Человек воспринимает относительно узкий диапазон электромагнитных излучения, называемую видимым светом: от коротких около 370 нм (синяя часть спектра) до длинных около 750 нм (красная область спектра).  Электромагнитные излучения с волнами менее 300нм называют ультрафиолетовыми, а длинноволновые излучения (более 800нм) называют инфракрасными. Ультрафиолетовые и инфракрасные лучи не воспринимаются глазом, который чувствителен только к полосе видимого света. Главные характеристики светового стимула – длина волны и интенсивность. Длина волны определяет окраску света, интенсивность – его яркость. Диапазон интенсивностей, воспринимаемых глазом человека, находится в пределах от 10-6 до 10 6  НИТ ( от порога восприятия до болевого порога).

Зрительная система обеспечивает возможность видеть, т.е. трансформировать световую энергию в отдельные зрительные ощущения и целостные образы. У человека зрение обеспечивает поступление свыше  80% всей информации об окружающем мире. Зрительные впечатления разнообразны - это цвет, яркость, размер, расположение объектов в пространстве, их форма, объем, движение.

Анализ функционирования  зрительной системы включает изучение целого ряда вопросов: строение основных зрительных структур, нейрофизиологические механизмы и этапы переработки зрительной информации, зрительные функции и явления. Зрительная система человека состоит из периферического отдела – глаза и его вспомогательных органов, промежуточного –подкорковых зрительных центров и центрального - зрительной области в коре больших полушарий. Все уровни зрительной системы соединены между собой проводящими путями.

2.2.Периферический отдел зрительной системы
Периферический отдел зрительной системы включает глаз (глазное яблоко), вспомогательные органы и зрительный нерв. Глаз имеет шаровидную форму, у него выделяют передний из задний полюсы. Передний полюс- это наиболее выступающая точка роговицы, задний полюс, расположен латерально от места выхода зрительного нерва. Условная линия, соединяющая оба полюса называется  наружной осью глаза, у взрослого человека она равна примерно 24 мм. Выделяют также внутреннюю зрительную ось глаза, проходящую от роговицы через середину хрусталика до центральной ямки. Глаз образован тремя оболочками.

Наружная оболочка подразделяется на заднюю часть белочную оболочку  (склеру ) и прозрачную переднюю часть – роговицу. Через заднюю часть склеры из глазного яблока выходит зрительный нерв. Прозрачная роговица является  выпукло-вогнутой линзой, через которую свет попадает внутрь глаза. Толщина роговицы около 1 мм, в ней очень много нервных окончаний, обеспечивающих ее высокую чувствительность, и нет кровеносных сосудов.

Под склерой лежит сосудистая оболочка, у которой  выделяют три части : собственно сосудистую оболочку, ресничное тело и радужку. Собственно сосудистая оболочка образована сетью кровеносных сосудов, питающих  сетчатку. Кпереди она утолщается и переходит  в ресничное тело, состоящее из гладкомышечных волокон. От ресничного тела к хрусталику отходят 70-75 ресничных отростков, переходящих в волокна цинновой связки, которая прикрепляется к хрусталику. Ресничное тело кпереди продолжается в радужку, которая расположена между роговицей спереди и хрусталиком сзади. Радужка в центре имеет отверстие  - зрачок. В толще радужки есть две мышцы, сфинктер и дилятатор, которые соответственно сужают  и расширяют зрачок. Наличие в радужке клеток, содержащих пигмент меланин, обусловливает цвет глаз – карий (при наличии большого количества пигмента) серый, голубой, зеленоватый (если пигмента мало).

Внутренняя оболочка глаза – сетчатка - подразделяется на две части – заднюю зрительную и переднюю ресничную. Последняя покрывает сзади ресничное тело и не  имеет светочувствительных элементов. Задняя - содержит фоторецепторные клетки – палочки и колбочки. Глубокий слой сетчатки, прилегающий к собственно сосудистой оболочке образован пигментными клетками. В сетчатке есть четыре типа нейронов – биполярные, горизонтальные, амакриновые и ганглиозные. Рецепторные клетки через посредство биполярных нейронов соединяются с ганглиозными нейронами, аксоны  которых  сходятся в задней части глаза и образуют зрительный нерв. Место выхода зрительного нерва из сетчатки называют слепым пятном. В этой области палочки и колбочки отсутствуют. Латеральнее от  слепого пятна (на 4мм) располагается желтое пятно с центральной ямкой (fovea). В этой области сосредоточено большое количество колбочек.

Внутренние среды глаз образованы хрусталиком, камерами глаза и стекловидным телом. Хрусталик  представлен прозрачным, плотным  веществом без сосудов и нервов. По форме это   двояковыпуклая линза, диаметром около 9 мм, покрытая прозрачной капсулой. К хрусталику прикрепляются волокна цинновой связки. При натяжении связки в момент расслабления ресничной мышцы хрусталик уплощается , а при расслаблении во время сокращения ресничной мышцы его выпуклость увеличивается. Путем изменения кривизны хрусталика происходит приспособление глаза к видению  на различные расстояния. Эта функция глаза называется аккомодацией.

Между роговицей и радужкой располагается передняя камера глаза, а между радужкой и хрусталиком - задняя. Камеры соединяются через зрачок и содержат прозрачную жидкость вырабатываемую капиллярами ресничного тела. Стекловидное тело заполняет пространство между хрусталиком и сетчаткой. Оно представляет собой межклеточное вещество желеобразной консистенции, которое является оптически прозрачным.

К вспомогательным органы глаза относят веки, слезный аппарат и мышцы. Веки представляют собой кожные складки, которые защищают глазное яблоко спереди. Веки защищают глаз от механических повреждений, очищают роговицу, дозируют количество света, поступающего в глаз. Слезный аппарат включает слезную железу и систему слезных протоков. Слезная железа располагается в верхнелатеральной стенке глазницы. Слезная жидкость омывает глазное яблоко, увлажняет роговицу, содержащиеся в ней ферменты, разрушают бактерии и таким образом защищают глаз от инфекции. Мигательные движения век прогоняют слезную жидкость в нижний медиальный угол глаза, где берут начало слезные канальцы, через которые слеза попадет в нижний носовой ход.

Глазное яблоко человека может поворачиваться, что обеспечивается  шестью поперечно-полосатыми мышцами. Это четыре прямые (верхняя, нижняя, латеральная, медиальная) и две косые (верхняя и нижняя) мышцы. Мышцы  с одной стороны прикреплены к  склере,  а с другой  - к глазной орбите. Прямые мышцы поворачивают глазное яблоко в соответствующем направлении ( вверх-вниз, вправо-влево), а косые - вокруг сагиттальной оси.

Оптическая система глаза. Зрительное восприятие начинается с передачи изображения на сетчатку и возбуждения ее рецепторных клеток. Проекция изображения на сетчатку и его фокусировка обеспечивается оптической системой глаза, которая состоит из светопреломляющего и аккомодационного аппарата. Светопреломляющий аппарат включает роговицу, водянистую влагу камер, хрусталик, стекловидное тело. Это прозрачные структуры, преломляющие свет при переходе его из одной среды в другую.  Их преломляющая сила остается постоянной. Аккомодационный аппарат образуют ресничное тело с его мышцей, радужка и хрусталик. Эти структуры фокусируют лучи света, исходящие от рассматриваемых объектов на сетчатку.

Важнейшим элементом оптической системы является зрачок. У глаза человека  диаметр зрачка непостоянен и зависит в основном от  яркости воспринимаемой картины. Контроль за изменениями зрачка осуществляют нервные волокна, заканчивающиеся в мускулатуре радужной оболочки. Круговая мышца, суживающая зрачок, иннервируется парасимпатическими волокнами, а мышца, расширяющая зрачок - симпатическими волокнами. Посредством изменения диаметра зрачка регулируется количество поступающего в глаз света ( в 16-17 раз). Реакция расширения зрачка до максимального размера (7,5 мм) относительно  медленная и длится около 3-5  мин. Максимальное уменьшение диаметра зрачка (до 1,8 мм  ) происходит быстрее – за 1- 5 с. Диаметр зрачка также зависит от расстояния до рассматриваемого объекта. При переводе взора с далеко расположенного на близко расположенный предмет зрачок суживается, при этом оси глаз сходятся (конвергируют). Если освещать только один глаз, то сужением реагируют оба зрачка. Сокращение зрачка освещенного глаза – прямая реакция на свет, а не освещенного – содружественная реакция. Зрачковый рефлекс может вызываться разными причинами, в том числе эмоциями, но прежде всего  изменением  интенсивности света.

Аккомодационный аппарат обеспечивает способность глаза перестраиваться в зависимости от расстояния до фиксируемого предмета так, чтобы на сетчатке получалось  четкое изображение. Это достигается согласованной работой ресничной  мышцы, цинновой связки и хрусталика. В процессе аккомодации на близкое расстояние сокращаются ресничные мышцы, в результате наступает расслабление волокон цинновых связок, напряжение капсулы хрусталика падает и в силу эластичности хрусталик принимает более выпуклую форму, увеличивая таким образом общую рефракцию глаза. При удалении фиксируемого предмета эта мышца расслабляется, сосудистая оболочка в связи с прекращением натяжения ее собственных эластических элементов возвращается в исходную позицию, натягивая при этом цинновую связку. Последняя за счет натяжения капсулы хрусталика уменьшает его кривизну. Ресничная мышца способна устойчиво сохранять определенный уровень напряжения, обеспечивая оптическую установку глаза на данное расстояние в течение длительного времени. Средняя продолжительность аккомодации составляет 0,5-1,5 с. Стимулом для напряжения аккомодации является дефокусировка изображения на сетчатке, изменение его размера, действие конвергенции при бинокулярном зрении.

Пределы удаленности объектов, в которых возможна аккомодация, называются ближней и дальней точкой ясного зрения ( видения). Для нормального глаза  дальняя точка  лежит в бесконечности, а ближняя – на расстоянии, зависящем от возраста  человека  (в 10 лет – 7см, в 45 лет –30 см). У пожилых людей границы аккомодации сужаются из-за  снижения эластичности хрусталика. Это приводит к аномалии рефракции, называемой пресбиопией. Возможности аккомодации также зависит от освещенности и функционального состояния организма – ухудшения наблюдаются при слабом свете, утомлении, гипоксии. Перенапряжение зрения в процессе учебы или работы также приводит к изменениям аккомодации и может развиться патологическое состояние – спазм аккомодации.

Аккомодация хрусталика иногда бывает недостаточной, чтобы спроецировать изображение на сетчатку. Если расстояние между хрусталиком и сетчаткой больше, чем фокусное расстояние хрусталика, лучи свет сходятся в точке, расположенной кпереди от сетчатки (в стекловидном теле) и человек  плохо видит далеко расположенные предметы.  Возникает близорукость (миопия), при которой  человек хорошо видит близко расположенные предметы, но  плохо  - удаленные. При гиперметропии (дальнозоркости) преломляющая сила глаза мала, сетчатка расположена слишком близко к хрусталику и изображение фокусируется за сетчаткой. Фокусировка хороша только при рассматривании далеко расположенных объектов. Человек хорошо видит далеко отстоящие предметы и плохо – расположенные вблизи. Дальнозоркость и близорукость корректируется очками с вогнутыми и выпуклыми линзами  или  соответствующими контактными линзами, помещаемыми над роговицей.

На фокусирование световых лучей на сетчатке также влияют аномалии рефракции, не связанные с аккомодацией и называемые сферической и хроматической аберрацией. Первая обусловлена тем, что лучи, проходящие по краям хрусталика, преломляются сильнее и фокусируются ближе к нему, чем лучи, проходящие через центр. При малых размерах зрачка влияние сферической аберрации незначительно, но при размерах зрачка более 2-4 мм качество изображения на сетчатке ухудшается. Сферическая аберрация частично компенсируется, во-первых, благодаря тому, что периферические зоны хрусталика имеют меньший показатель преломления, более слабую рефракцию (меньшую оптическую силу) по сравнению с его ядром, во-вторых, благодаря некоторому увеличению радиуса кривизны периферической части роговицы. Сферическая аберрация зависит также от аккомодации и увеличивается с ростом аккомодационного напряжения.

Причиной второй (хроматической аберрации) является то, что падающий на хрусталик  параллельный пучок белого света фокусируется не в одной точке: коротковолновые лучи соберутся ближе к хрусталику, чем длинноволновые. Это приводит к тому, что изображение белой точки в любой плоскости получается в виде окрашенного пятна, окружено  цветным ореолом. Хроматическая аберрация зависит от диаметра зрачка и увеличивается вместе с ним. В обычных условиях освещения белым светом мы не различаем цветных каемок вокруг наблюдаемых предметов. Это объясняется наложением цветных ореолов один на другой и малыми размерами цветных каемок.

Преломляющая сила глаза зависит от радиуса кривизны роговицы. В идеале преломляющая поверхность роговицы должна иметь безупречно сферическую форму и одинаковую кривизну по вертикали и горизонтали (быть симметричной).Различие кривизны роговицы в вертикальной и горизонтальной плоскостях являются причиной изменения ее преломляющей силы и расфокусировке изображения на сетчатке. Этот недостаток называется астигматизмом и корригируется с помощью специальных линз, компенсирующих разную степень искривления роговицы. Радиус кривизны роговицы зависит от упругости роговицы и внутриглазного давления. Если последнее не повышено, то можно менять рефракцию с помощью хирургической операции исправляя кривизну  роговицы и неправильное соотношение ее толщины в вертикальной и горизонтальной плоскостях.

Регуляция количества света, попадающего в глаз, осуществляется в первую очередь за счет диаметра зрачка. Регуляция светового потока также происходит за счет свойств пигментного эпителия и перестройки рецептивных полей сетчатки. В сумерках зрачок расширен и острота зрения падает, особенно у лиц, имеющих миопическую рефракцию. Механизм «сумеречной близорукости» обусловлен тем, что расширение зрачка увеличивает неравномерность преломления световых лучей (аберрацию глаза). При этом нарушается восприятие контрастности и яркости – главных компонентов видения при слабой освещенности.

Светочувствительная система глаза. До сих пор внимание было обращено на анатомию глаза и его оптические функции. Однако глаз – это не просто оптический прибор, он также включает световоспринимающий аппарат- сетчатку. Сетчатку по сложности организации сравнивают с мозгом. Она состоит из шести слоев и объединяет рецепторы и нейроны. Наружная часть сетчатки, прилегающая к сосудистой оболочке и ограниченная слоем пигментных клеток, образована фоторецепторами. Они повернуты от пучка падающего света таким образом, что их светочувствительные концы спрятаны в промежутках между пигментированными клетками. Эти  пигментные клетки участвуют в метаболизме фоторецепторов и синтезе зрительных пигментов.

Фоторецепторы (палочки и колбочки) отличаются структурно и функционально. В глазу человека около 130 млн. рецепторов - 6 млн. колбочек и 120 млн. палочек. Плотность колбочек наиболее высока в центре сетчатки и снижается к периферии. В центральной ямке находятся только колбочки, здесь их плотность составляет 150 тыс. на 1 мм 2 . В этой области наибольшая разрешающая способность и острота зрения. Палочек мало в центре сетчатки и больше на периферии сетчатки, но острота «периферического» зрения и при высокой освещенности невелика. Колбочки функционируют при значительной интенсивности света, выполняют функцию восприятия цвета. Палочки обеспечивают зрительное восприятие  в широком диапазоне освещенности , в том числе и при слабой освещенности. В сумерках преобладает периферическое зрение и  острота зрения в области центральной ямки снижается.

Палочки и колбочки содержат зрительные пигменты, расположенные в  их наружных сегментах. Во внутренних сегментах находятся ядро и митохондрии, принимающие участие в энергетических процессах при действии света. Фотопигменты  палочек и колбочек несколько отличаются по своей химический природе, но общим для них является способность взаимодействовать с квантами света,  поглощать их. Поглощение кванта света в фоторецепторе запускает процесс распада молекул пигмента, сложную цепь физико-химических реакций, которая в конечном итоге приводит к возникновению электрического (рецепторного) потенциала и передаче информации к следующему нейрону сетчатки. Амплитуда  рецепторного потенциала  зависит от интенсивности света и от  длины  его волны.

Наряду с распадом зрительных пигментов идет постоянный процесс их восстановления, который связан с метаболизмом рецепторов и  пигментного эпителия сетчатки. Если освещение постоянно и равномерно, то фотохимический распад пигментов находится в равновесии и их синтезом.

Этот фотохимический процесс обеспечивает светотемновую адаптацию .По своей химической природе зрительные пигменты относятся к хромопротеидам. Та часть молекулы, которая поглощает видимый свет, называется хромофором, это химическое соединение – альдегид витамина А или ретиналь. Белковая часть молекулы с которой связан ретиналь, называется опсином.

Пигмент палочек  родопсин (зрительный пурпур) получил свое название за ярко красный цвет и  имеет максимум  поглощения  в области 500нм (зелено-голубая часть спектра). Зрительные пигменты колбочек называют: цианолаб (максимум чувствительности в области  425 - 445 нм), хлоролаб  (максимум чувствительности в области 530 нм) и эритролаб (максимум чувствительности в области 570 нм).

После преобразования энергии света в рецепторах сигналы проводятся по двум направлениям – от рецепторов прямо к биполярным клеткам, а затем к ганглиозным, и в боковых направления по слоям горизонтальных клеток  и амакриновых клеток. Биполярные клетки образуют центральную часть сетчатки, один из  их отростков  контактирует  с рецепторами, а другой – с ганглиозными клетками, составляющими внутреннюю часть сетчатки. Горизонтальные и амакриновые клетки – расположены в том же слое, где находятся биполярные нейроны. Эти клетки контактируют с биполярными и ганглиозными  нейронами горизонтальными связями, и обеспечивают торможение между соседними нейронами - горизонтальные между биполярными, амакриновые между ганглиозными. Горизонтальные и биполярные клетки, входящие в локальные цепи, не генерируют потенциалы действия, передача сигналов происходит путем медленных изменений их мембранных потенциалов. Только  ганглиозные клетки генерируют потенциалы действия, которые по их аксонам  (в составе зрительного нерва) направляются к подкорковым и корковым отдела зрительной системы.

Аксоны ганглиозных клеток образуют  зрительный нерв. Свет, попадающий на сетчатку в месте выхода  нерва (область слепого пятна), не воспринимается.  Однако  это не сказывается на целостности зрительного восприятия, т.к. эффект  слепого пятна компенсируют движения глаз и высшие зрительные центры. Около 130 млн. фоторецепторов  связаны с 1,3 млн. волокон зрительного нерва. Это свидетельствует о выраженной конвергенции  сигналов  от многих рецепторов на одной ганглиозной клетке. В центральной ямке каждая колбочка связана с одной биполярной, та в свою очередь с одной ганглизной клеткой.  Поэтому для центра сетчатки характерно высокое пространственное разрешение при относительно невысокой световой чувствительности. К периферии от центральной ямки на одной биполярной клетке конвергирует множество палочек и несколько колбочек, а на ганглиозной – множество биполярных. Для периферии сетчатки характерно слабое пространственное разрешение при высокой световой чувствительности. Многие нарушения зрения связаны с патологическими изменениями в сетчатке и примыкающей к ней сосудистой оболочке. Это диабетическая ретинопатия, отслоение сетчатки, вирусный ретинит, нарушения сетчатки у недоношенных детей и др.

Рецептивные поля ганглиозных клеток сетчатки. Связь между сетчаткой  и другими  участками зрительной системы изучается путем регистрации электрических сигналов отдельных нейронов, возникающих в ответ  на  воздействие световых стимулов. Для  этого в различные области зрительной системы вводятся микроэлектроды (тончайшие металлические проволочки). Затем на сетчатку проецируются  световые стимулы, отличающиеся друг от друга по таким параметрам, как интенсивность, размер, ориентация,  движение, цвет и регистрируется электрическая активность изучаемого нейрона. Результатом подобных исследований явилось выявление  рецептивных полей  (РП) отдельных нейронов. РП данной ганглиозной  клетки является участок сетчатки, который при стимулировании  светом возбуждает или тормозит возникновение в нейроне импульсов. Без световой стимуляции ганглиозные клетки обладают фоновой активностью, т.е. генерируют  электрические импульсы.

РП ганглиозных клеток округлой формы и  состоят из двух антагонистических зон центра и периферии.  По  организации рецептивных полей ганглиозные клетки разделяют на три типа.  Первый тип – это нейроны  с on-центром, отвечают  возбуждением (увеличением импульсации) на освещение центра РП и торможением на освещение его периферии.

Второй тип - нейроны с off- центром, затормаживаются светом в центре РП и возбуждаются при действии света по его краям.  Третий тип - это нейроны, которые отвечают как на включение, так и выключение света  в центре и на периферии. Наличие  таких клеток отражает существование рецептивных полей, где влияние центра и периферии приблизительной уравновешивают друг друга. Ганглиозные нейроны по разному реагируют на действие светового стимула: одни (тонические) отвечают в течение всего периода его действия стимула, другие (фазические), дают кратковременный ответ, длительностью несколько секунд. Поскольку все ганглиозные клетки имеют круглые РП, осуществляется поточечное описание сетчатого изображения; оно отображается очень тонкой дискретной мозаикой, состоящей из возбужденных нейронов.

Размеры РП зависят от их локализации на сетчатке, относительно центральной ямки. В области центральной ямки, где  плотность колбочек максимальна,  каждая колбочка через биполярную клетку соединяется с отдельной ганглиозной клеткой. Соответственное РП ганглиозных клеток, связанных с центром сетчатки очень узкие и не перекрываются. На периферии сетчатки, где множество палочек связано с одной ганглиозной клеткой, рецептивные поля  имеют  большие  диаметры. Итак, обработка зрительной информации начинается со сравнения количества света, падающего на любой небольшой участок сетчатки с уровнем света вокруг него.

2.3.Физиология путей и центров зрительной системы

Зрительные нервы обоих глаз направляются в полость черепа к основанию мозга и вблизи места вхождения в головной мозг они образуют перекрест (хиазму). Здесь более полумиллиона волокон переходят на противоположную сторону.  На другую сторону переходят те волокна, которые идут от медиальной (срединной) части сетчатки. В итоге, за перекрестом в составе зрительного тракта идут нервные волокна от латеральной («височной») части сетчатки своего глаза и медиальной («носовой») части сетчатки другого глаза. Следовательно, после хиазмы

вся зрительная информация, относящаяся к левой стороне внешнего мира, воспринимается правой половиной мозга, и наоборот.

После перекреста зрительные  нервные волокна  в составе правого и левого зрительного трактов  подходят к  верхним буграм четверохолмия среднего мозга  и латеральным коленчатым телам промежуточного мозга.

В этих центрах импульсы передаются следующим нейронам,  отростки которых  направляются в другие отделы мозга и в зрительную кору затылочной доли полушарий. Сигналы об уровне рассеянного света поступают в супрахиазменные ядра гипоталамуса и  участвуют  в регуляции уровня бодрствования, координации внутренних ритмов организма.

Нейроны верхних бугров четверохолмия, получающие информацию от сетчатки, посылают свои аксоны к подушке зрительного бугра. Они также связаны с ядрами черепно-мозговых нервов, иннервирующих глазные мышцы, и красным ядром, участвующим в регуляции движений. Помимо проекций от сетчатки, верхние бугры четверохолмия получают сигналы от коры (затылочной, лобной и височной областей), от нижних бугров четверохолмия (слуховые центры), спинного мозга, мозжечка и черной субстанции. Будучи центром интеграции различных сигналов от зрительной, слуховой, вестибулярной систем и от центров координации движений глаз, верхние бугры четверохолмия рефлекторно выполняют  функции , связанные с пространственной ориентацией в окружающем мире. В верхних буграх четверохолмия, как и в сетчатке, зрительные нейроны имеют концентрические  РП. Здесь есть on-off –нейроны, а также нейроны, реагирующие на движение зрительных стимулов,  его скорость и направление.

С нейронами латеральных коленчатых тел ( ЛКТ) образует синапсы значительная часть аксонов ганглиозных клеток. В 60-х годах XX столетия нейрофизиологи  Д.Хьбел и Т.Визель показали, что ответные реакции нейронов ЛКТ весьма сходны с теми, которые наблюдались  при изучении ганглиозных клеток сетчатки. В ЛКТ выявились нейроны  с простыми концентрическими  РП , в которых возбуждающей областью является либо центр либо периферия. Дальнейшее изучение вертикальных слоев нейронов коленчатого тела обнаружило ряд клеток, которые возбуждались под действием стимулов от одних и тех же частей поля сетчатки. При этом клетки,  реагирующие на сигналы от правого глаза, располагались непосредственно над или под клетками, предпочитавшими информацию от левого глаза. Эти данные свидетельствуют о том, что в нейронах ЛКТ осуществляется  бинокулярное взаимодействие, однако на бинокулярные стимулы реагирует только часть клеток. Окончательное бинокулярное взаимодействие и интеграция зрительного изображения осуществляется в зрительной коре.

В функциональном отношении ЛКТ представляют собой основные подкорковые центры переработки зрительной информации. При  их экспериментальном разрушении наблюдается полная и необратимая слепота. По-видимому, в ЛКТ осуществляется  синтез пространственных и энергетических характеристик стимула. Ввиду многочисленных связей ЛКТ с различными таламическими ядрами, ретикулярной формацией и  корой, предполагают, что на этом уровне начинается процесс анализа сложных параметров стимула и информации о  его биологической  значимости. На уровне  ЛКТ происходит  также взаимодействие афферентных сигналов от сетчатки, с  эфферентными сигналами из зрительной коры, ретикулярной формации, слуховой и других сенсорных систем. Такое взаимодействие помогает выделять наиболее существенные компоненты сигнала и, возможно, участвует в организации избирательного зрительного внимания.

Клетки сетчатки упорядоченно проецируется на нейроны  ЛКТ, т.е. ЛКТ содержит топографическую карту сетчатки.

Топография сетчатки сохраняется и в зрительной коре. Нейроны ЛКТ проецируются в первичную зрительную кору (поле 17 по К. Бродману) правого и левого полушария, называемую также «стриарной» корой. К этой области примыкают 18 и 19 поля по К.Бродману.

Д. Хьбел и Т. Визель применили  тот же метод  анализа ответных реакций на избирательную стимуляцию  к нейронам  IV  слоя первичной зрительной коры, куда поступает информация от ЛКТ. Реакции  этих нейронов оказались сходными с реакциями клеток сетчатки и   коленчатого тела. Однако нейроны, расположенные выше и ниже IV слоя реагировали  избирательно  на определенные параметры стимулов. Например, одни нейроны реагировали на стимулы в форме светлых или темных линий на контрастном фоне, другие - на линии , расположенные под разными углами, некоторые клетки реагировали только на движущиеся или только на неподвижные линии или «края» (т.е. границы между темными и светлыми участками), другие отвечали на движение в определенном направлении и т.п.

Оказалось, что РП нейронов зрительной коры небольшого размера и не круглые (как сетчатке и ЛКТ), а вытянутые по горизонтали, вертикали или по диагонали.

В результате детальных исследований  было выявлено три типа РП  нейронов зрительной коры - простые, сложные и сверхсложные. РП простого типа имеют прямоугольную форму, состоят из центра и периферии, границы которых параллельны друг другу. Лучше всего они реагируют на движение светлой полосы по темному фону или наоборот, причем максимальная реакция наблюдается при прохождении через центр РП границы светлой и темной части изображения. Как правило, у таких нейронов есть предпочитаемое направление движения, реакция на которое выражена сильнее всего. Эти клетки весьма избирательно реагируют на простые особенности стимула.  Они способны выделять из изображения отдельные фрагменты линии с той или иной  ориентацией и расположением.

Нейроны с РП сложного типа  дают максимальную реакцию  на сигналы, ориентированные определенным образом (вертикально, горизонтально или наклонно). Второй их отличительной особенностью является то, что они реагируют на движение сигнала только в определенном направлении.

Нейроны со сверхсложными РП демонстрируют реакцию на движение и сигнал, ориентированные определенным образом. Наиболее существенной их особенностью является то, что они лучше всего реагируют на определенную длину стимула. Такие клетки проявляет максимальную активность в том случае, когда световой стимул определенным образом ориентирован, перемещается вдоль сетчатки в определенном направлении и имеет определенную длину. Типы РП приурочены к определенным слоям коры – в 3 и 4 слоях обнаружены нейроны с простыми и сложными РП. В поверхностных и глубоких слоях  нейроны относятся только к сложным и сверхсложным типам.

В зрительных областях коры к первичной проекционной зоне (17 поле по К. Бродману) примыкают вторичные поля (18 и 19  поля по К. Бродману). В 17 поле коры встречаются больше нейронов с простыми РП, а в 18 и 19 полях – со сложными и сверхсложными РП.

Важной особенностью зрительной коры является ее колончатая организация. Колонка включает все вертикальные слои коры (обычно содержит около 100 нейронов). Сенсорные сигналы возбуждают всю группу нейронов, расположенных по вертикали. Переработка информации внутри колонки осуществляется благодаря специфической организации синаптических связей, и затем передается другой колонке, близко или далеко расположенной. Колонки, в которых сконцентрированы нейроны с одинаковой ориентацией и локализацией РП относительно поля зрения, называют ориентационными. Доказано существование серий прилегающих друг к другу колонок, РП нейронов которых последовательно представляют все возможные ориентационные предпочтения.

Структурными единицами коры являются не только ориентационные колонки, но и колонки глазодоминантности. Д. Хьбел и Т. Визел обнаружили, что поверхность коры образована чередующимися пучками таких  колонок, каждая из которых отдает предпочтение  импульсам, поступившим  от левого  или правого глаза.

Группа прилегающих друг к другу колонок, включающих все возможные варианты ориентации, а также колонки для правого и левого глаза называется макроколонкой. Поверхность первичной зрительной коры это регулярно повторяющиеся макроколонки, и каждая из них располагает нейронными механизмами, необходимыми для анализа и обработки информации, воспринятой строго определенным участком поля зрения, спроецированным на сетчатку. Макроколонки существенно не отличаются по величине, но между разными участками сетчатки они распределены по разному. Участку сетчатки, прилегающему к центральной ямке, «принадлежит» значительно больше кортикального пространства, а следовательно и большее количество макроколонок, чем аналогичному по площади участку ее периферии. Смысл подобного распределения становится  понятным, если вспомнить, что рецепторы центральной ямки расположены близко друг к другу, в то время как плотность распределения рецепторов на периферии сетчатки значительно меньше. Большая часть пространства коры связана с центральной ямкой и отвечает за принципиально важную функцию - восприятие мелких деталей (остроту зрения). Это пример одного из общих принципов организации нервной системы – количество нервной ткани, анализирующей информацию от рецепторной поверхности, пропорционально функциональной значимости этой поверхности, а не ее площади.

Итак, на разных уровнях зрительной системы происходят сложные  процессы переработки информации. По мере того как импульсы достигают высших отделов,  реакции нейронов становятся более избирательными. Чем выше уровень зрительной системы, тем на более конкретные параметры раздражителя, реагируют нейроны. Нейроны, ответственные за  целостный процесс опознания зрительных образов, по-видимому, расположены за пределами зрительной коры. Формирование зрительных образов, их опознание и оценка биологической значимости осуществляется в ассоциативных областях коры – заднетеменной, нижневисочной и лобной.

2.4.Зрительные функции и ощущения

Предыдущий раздел был посвящен  рассмотрению  структур и механизмов , с помощью которых зрительная система преобразует свет в нейронную информацию. В данном разделе обратим основное внимание на психофизические и психофизиологические характеристики зрительной функции. Зрение, основную роль в котором играют палочки, называют скотопическим зрением, а колбочковое – фотопическим. Первое преобладает при сумеречном освещении, второе – при дневном свете. Для скотопического зрения характерна наибольшая чувствительность не в центральной ямке, а по периферии сетчатки, где максимальна концентрация палочек.  Ночью предмет будет лучше виден, если взгляд направлен не прямо на него. Используя «боковое зрение» мы создаем условия, при которых изображение преимущественно попадает на периферию сетчатки, где находятся палочки, обладающие большей чувствительность. Поскольку палочки не обладают возможностью анализа цвета, то для сумеречного зрения характерна цветовая слепота.

Световая и темновая адаптация. Палочки и колбочки обладают способностью к адаптации, что обеспечивает приспособление зрения к различным режимам освещения. Благодаря свойству  адаптации зрительная система работает в широком диапазоне интенсивности света :  от  10 –6
 до 106 кд / м 2 . Если уровень освещенности длительное время не изменяется, состояние адаптации приходит в соответствие с этим уровнем. При изменении интенсивности света автоматически включается целый ряд механизмов, которые обеспечивают адаптационную перестройку зрения. Различают две разновидности адаптации – темновую и световую. Темновая адаптация развивается при снижении интенсивности света и сопровождается повышением световой чувствительности. Длительность полной темновой адаптации составляет около 1 часа, но за первые 15-20 минут она происходит на 80 %. Обратный процесс происходит при увеличении интенсивности света и  называется световой адаптацией. Он протекает значительно быстрее. Для полной световой адаптации требуется 20-30 мин, за первые 5-8 мин  она происходит на 80%.

Итак, при изменении уровня освещенности поля зрения автоматически включаются механизмы, обеспечивающие адаптационную перестройку зрения. Уменьшение пороговой яркости при темновой адаптации включает механизм перехода от колбочкового зрения к палочковому. При этом происходит компенсаторное расширение зрачка, увеличение рецептивных полей  нейронов сетчатки  и концентрация светочувствительного пигмента в рецепторах.

Световая чувствительность. Порог абсолютной световой чувствительности – это наименьшая интенсивность света, который человек способен увидеть в условиях темновой адаптации. Абсолютный световой порог в условиях полной темновой адаптации и при достаточно большом   размере светового пятна составляет 10 –6  кд / м 2 . Величина, обратная абсолютному световому порогу, называется абсолютной световой чувствительностью. Световая чувствительность зависит от размера светового пятна и от длительности его предъявления. Пороги световой чувствительности даже для здоровых людей различаются в широких пределах. Световая чувствительность максимальна в возрасте около 20 лет и постепенно снижается  почти до половины с 50 годам, в 60 лет она составляет одну треть от максимальной.

Наиболее часто встречающимся расстройством светоощущения является  гемеролопия ( «куриная слепота») - понижение различительной чувствительности в сумерках и ночью. При гемеролопии темновая адаптация ослаблена или вовсе отсутствует Это обусловлено  расстройством палочкого аппарата зрения, недостаточной выработкой  пигмента палочек родопсина. Для лечения гемеролопии необходимо полноценное питание ( особенно достаточное количество витамина А), защита от больших яркостей, соблюдением режима труда и отдыха.

Контрастная чувствительность. С интенсивностью света, попадающего в глаз, связано субъективное ощущение яркости. Величина, характеризующая уровень (интенсивность) светового ощущения, называется яркостью. В общем виде – чем больше интенсивность света, тем он воспринимается как более яркий. Человек может различать около 100 градаций яркости  - от  совсем тусклого до очень яркого света.

 Однако  субъективное ощущения яркости объекта зависит не только от интенсивности света  им излучаемого или отраженного, но и от его окружения (яркости фона), так как  происходит их взаимодействие.

Например, на белом фоне серый квадрат воспринимается как более темный, чем тот же квадрат на черном фоне. Чем  светлее фон, тем  более темным воспринимается серый квадрат. Вдоль границ между темной и светлой частью наблюдается усиление краевого контраста – светлая часть выглядит более яркой, а темная – более темной, чем на некотором расстоянии от границы. Такие участки измененного восприятия называют полосами Маха ( по имени описавшего это явление ученого).

Для характеристик такого взаимодействия введено понятие одновременного яркостного контраста, который определяется отношением яркости объекта к яркости фона.  Оптимальным для зрительного восприятия является яркостный  контраст 60-80%. При низком  яркостном контрасте    (20%)  восприятие объектов затруднено,  так как объекты сливаются с фоном. При очень высоком контрасте  (более 90%) объекты видны четко, но быстро наступает зрительное утомление.

Различают прямой  (темный объект на светлом фоне) и обратный (светлый объект на темном фоне) контраст.  Показано, что объекты темнее фона видны лучше, чем объекты светлее фона. Соответственно, работа при прямом контрасте более благоприятная, менее утомительна, чем при обратном контрасте. Однако при работе в темноте, при низком уровне общей освещенности, обратный контраст предпочтителен, так как при этом уровни яркости  фона и общего окружения близки и глаз легко адаптируется.

Временные характеристики зрения. Зрительная система обладает инерционностью – после включения светового стимула необходимо время для появления зрительного ощущения. Существует определенное соотношение длительности и интенсивности действия света на глаз:  чем короче зрительный стимул, тем большую интенсивность он должен иметь, чтобы вызвать зрительное ощущение. Такая  связь между длительностью и интенсивностью наблюдается при коротких стимулах длительностью до 20мс. Для более длительных сигналов (до 250мс) полная компенсация пороговой яркости за счет длительности не наблюдается. Зависимость между способностью к обнаружению света и длительностью исчезает для стимулов продолжительностью более 250мс. При таких световых стимулах  решающим фактором для возникновения зрительного ощущения является их  интенсивность. Зависимость пороговой интенсивности света от длительности его воздействия называется временной суммацией.

После выключения зрительного стимула зрительное ощущение  также исчезает не сразу, а лишь через некоторое время. Это явление называется инерцией зрения. Инерция зрения - способность некоторое время сохранять результат светового воздействия на глаз и таким образом накапливать результат воздействий за некоторое время. Инерция способствует устойчивости зрительных ощущений, и в сущности, обеспечивает возможность осмысления зрительных впечатлений. В явном виде  инерция зрения проявляется во всех случаях наблюдения нестационарных световых процессов. Например, быстро движущийся раскаленный объект - искра (частица стали или абразива), вырывающуюся при заточке инструмента, воспринимается в виде яркой полосы.

Зрительная инерция проявляется и  при восприятии периодически мелькающих источников света. При высокой частоте мелькания  глаз воспринимает мелькающий свет как постоянный. Наименьшая частота, при которой глаз перестает различать мелькания, называется критической частотой слияния мельканий (КЧСМ).  КЧСМ зависит от нескольких факторов: от размера и интенсивности светового источника,   его цвета (например, для голубого КЧСМ больше, чем для красного), индивидуальных особенностей наблюдателя ( при утомлении КЧСМ снижается). При средней интенсивности света КЧСМ составляет  около 40 Гц . Например, газоразрядные  (люминесцентные ) лампы, которые   постоянно «включаются и выключаются» с частотой 50 Гц, человек, как правило, воспринимает  светящимися постоянно.

С инерцией зрения связаны зрительные последовательные образы. Последовательные образы возникают после прекращения действия светового раздражителя. Наиболее распространенный способ демонстрации последовательного образа – попросить испытуемого в течение 30-60 с рассматривать какой-либо достаточно яркий объект, а затем  закрыть глаза или перевести взгляд на другую поверхность (например, на лист бумаги). В результате возникает зрительный последовательный образ рассматриваемого ранее объекта. Известны положительные и отрицательные последовательные образы. Первые  менее распространены, более быстротечны  и  возникают после непродолжительной и интенсивной стимуляции адаптированного к темноте глаза ( так называемый «эффект вспышки»). Таким образам свойственно то же соотношение яркости и того же цвета, что и исходному световому раздражителю. Чаще возникают отрицательные последовательные образы, в которых черное, белое и цветное предстают как на негативе фотографии. Обычно отрицательные последовательные образы возникают через 0,5 сек после устранения зрительного стимула, сохраняются 1-2 с, исчезают на 1-2 с и вновь возникают с меньшей интенсивностью.
Пространственные характеристики зрения (пространственная разрешающая способность ) включают остроту зрения и поле зрения.

Острота зрения является  важнейшей   характеристикой зрения. Определяет способность распознавать мелкие объекты (детали объектов), минимальное расстояние между двумя точками, линиями, объектами. Измеряется величиной обратной наименьшему угловому промежутку между двумя точками, которые глаз еще может воспринимать раздельно. Острота зрения равна 1/α, где α – угол, соответствующий минимальному расстоянию между двумя соседними точками в угловых единицах, которые глаз воспринимает раздельно.

Острота зрения оценивается с помощью специальных  таблиц с тестовыми оптотипами (кольца с разрывом, буквы). В наше стране получила распространение таблица тестов Головина – Сивцева, состоящая из двух частей: одна содержит ряд строк с печатными буквами русского алфавита, другая – с кольцами Ландольта. В верхнем ряду расположены самые крупные знаки, и разрывы в них наибольшие, в каждом последующем ряду они становятся меньше. Против каждого ряда тестовых знаков указаны значения остроты зрения, рассчитанные для расстояния, равного 5 м. Задача испытуемого, находящегося на соответствующем расстоянии  от таблицы сказать, в каком ряду он еще может различать разрывы в кольцах или буквы. Нормальным считается глаз, который различает разрыв кольца или толщину буквы, равные 1 угловой минуте, что соответствует 1 остроты зрения.

Острота зрения зависит  от условий наблюдения, в том числе от освещения, поэтому в кабинете офтальмолога условия освещенности таблиц стандартизированы. В норме острота зрения максимальна  при дневном свете, сумерках острота зрения снижается. Острота зрения зависит от возраста: примерно к 17 годам она достигает максимума и на этом уровне сохраняется до 60-65 лет, а затем падает. Острота зрения зависит от функционирования разных  элементов зрительной системы и является наиболее чувствительным индикатором  ее состояния. Основной вклад в остроту зрения вносят оптические характеристики глаза, но она также существенно  зависит от состояния сетчатки.

Острота зрения также зависит  от места проекции изображения на сетчатку. Максимальная острота зрения наблюдается в центральной зоне сетчатки, чем дальше от центральной ямки, тем ниже  острота зрения.  Это связано с  тем, что в данной области колбочки плотно «упакованы», а палочки отсутствуют. При удалении от центра  количество колбочек уменьшается, палочки доминируют,  острота зрения снижается. Таким образом, область центральной ямки обеспечивает человеку различение тонких деталей изображения и определяет остроту зрения.

Острота зрения определяется также организацией нейронной сети сетчатки, а именно размерами и активностью рецептивных полей. При световой адаптации размеры РП ганглиозных клеток сетчатки уменьшается, при темновой – увеличивается. Динамика размеров РП сетчатки отражает приспособление зрительной системы к постоянно изменяющимся условиям освещения, поэтому понижение остроты зрения  может быть диагностическим признаком нарушений как в оптическом, так и нервной отделах зрительной системы.

Поле зрения. Полем зрения называют пространство, которое одновременно видит глаз  или оба глаза, фиксируя определенную точку неподвижным взором. Каждый глаз имеет соответственно монокулярное поле зрения. При восприятии  окружающего мира  двумя глазами общее поле зрения расширяется и  называется бинокулярным полем зрения.  Нормальные границы поля зрения для одного глаза таковы. По горизонтали : к виску 90 –100°,  к носу – 50- 60 °; по вертикали : вверх 50-60, вниз – 60-70°. Для бинокулярного поля зрения границы по горизонтали  составляют 180 °, а по вертикали  около  120 °.  Пространство, охватываемое  одновременно двумя глазами ( зона перекрытия монокулярных полей )  имеет форму близкую к кругу с диаметром около 70 град. В пределах бинокулярного поля зрения различают центральную, которая составляет около 30 °, и периферическую области. Предметы, находящиеся в центре поля зрения различаются во всех деталях. На периферии поля зрения хорошо ощущается движение объектов, но сами объекты не опознаются, здесь  также не различаются цвета.

Размер поля зрения зависит от следующих  факторов: анатомическое строение лица ( высота переносицы, расположение глаз в глазницах), физиологические колебания размера зрачка (широкий зрачок способствует расширению поля зрения),  утомление (при утомлении поле зрения уменьшается), близорукость ( при высокой близорукости поле зрения сужается), возраст ( максимальное поле зрения характерно для людей в возрасте 20-24 лет, а затем с возрастом поле зрения уменьшается).

Исследования поля зрения и определение его границ осуществляются с помощью специальных приборов. Судить о состоянии поля зрения только по наружным его границам недостаточно, так как внутри поля могут быть участки с пониженной или отсутствующей световой чувствительностью. Нарушение полей зрения служит диагностическим признаком локализации патологического процесса в зрительной системе. Так при дегенеративных процессах  сетчатки наблюдается  концентрическое сужение полей зрения, а локальные кровоизлияния в сетчатку приводят к частичному выпадению полей зрения. К изменениям полей зрения приводят также патологические процессы в области головного мозга, например расширение третьего желудочка, опухоли гипофиза, нарушения в зрительной коре .

Движения глаз. Глаз – весьма  подвижный орган. Относительно координат головы глаза движутся горизонтально, вертикально и вокруг своей оси. Движения глаз служат для того, чтобы перевести изображение объекта, подлежащего рассмотрению, в центральную зону сетчатки и фиксировать его там необходимое время. Для этого глазодвигательная система  производит разнообразные движения: быстрые скачки (произвольные и непроизвольные), тремор – высокочастотные колебания с амплитудой до 10 угловых секунд, медленный дрейф, движения прослеживания и конвергентно-дивергентные движения. Все движения глаз – это вращение глазного яблока вокруг некоторого центра, лежащего на зрительной оси на расстоянии около 13,5 мм от вершины роговицы. Любое движение совершается в результате комбинированного действия шести мышц глаза.

Поиск объекта в  зрительном поле осуществляется с помощью быстрых саккадических движений (скачков)  и конвергентно-дивергентных движений. Скорость саккадических движений довольно быстро нарастает  до максимума, затем быстро падает до нуля. Она не может быть изменена произвольно и зависит только от амплитуды движения.  Например, при скачке  5 град максимальная скорость движения равна  200 град/ с, а при скачке в 20 град – 450град/сек.  Благодаря   более высокой скорости при скачке на большой угол глазодвигательная система переводит взор в любое место поля зрения за относительно постоянное время (примерно 0,05-0,06 с).

Важными движениями являются сведение (конвергенция)  и разведение (дивергенция ) зрительных осей глаз. Конвергенция требуется при переводе взгляда с далекого объекта на близкий, дивергенция – наоборот, с близкого объекта на  более удаленный. При удаленности объекта на расстояние более 6 м зрительные оси глаз считаются параллельными.  Эти движения совершается непроизвольно, автоматически. Конвергенция тесно связана с аккомодацией так как они вызываются одной причиной – приближением или удалением наблюдаемого объекта. Недостаточность конвергенции или аккомодации, нарушение связи между ними приводят к зрительному дискомфорту, быстрому утомлению при чтении, затруднению при слежении за движущимися объектами.

Когда взор наблюдателя направлен на объект, то глазодвигательная система должна какое-то время сохранить фиксацию объекта относительно сетчатки для получения нужной информации. Эта фиксация не является абсолютной и ее сопровождают три вида движений: дрейф, тремор и непроизвольные скачки. Дрейф- сравнительно медленное движение глаз небольшой амплитуды, тремор – это мелкие колебания глаз с частотой  30-90 Гц, непроизвольные скачки (флики) – быстрые движения, длительность около 25 мс.

Показано, что если искусственно стабилизировать изображение на одном месте сетчатки, то уже через 1-3 с испытуемый перестает что бы то ни было видеть. Устанавливается так называемое пустое поле, которое не кажется темным, но на  нем не различается никаких деталей. В естественных условиях все три типа движений (дрейф, тремор, скачки) обеспечивают перемещение изображения по сетчатке даже в тех случаях, когда человек считает, что его глаза неподвижны, таким образом, предотвращается появление пустого поля.

При фиксации взором движущегося объекта глазодвигательная система также должна удерживать изображение в пределах какой-то ограниченной зоны на сетчатке. Прослеживающие движения осуществляются со скоростью движения объекта. Глаза следят плавно с редкими скачками, необходимыми для ликвидации рассогласования из-за несовпадения скорости движения глаза и объекта.

Движения глаз управляются центрами, которые находятся в области ретикулярной формации. Горизонтальные движения управляются нейронами РФ варолиева моста. При патологических процессах, затрагивающих эту зону, возникает паралич горизонтального смещения глаз в сторону очага поражения. При вертикальных движениях управление глазными мышцами осуществляется РФ среднего мозга. Рефлекторным изменением направления взора управляют нейроны верхних бугров четверохолмия и премоторной области коры. Для точной регуляции движениями глаз важно участие мозжечка. При его поражениях нарушаются следящие и саккадические движения. Движения глаз тесно  связаны с регуляцией со стороны вестибулярного аппарата.  В процессах и координации движений двух глаз важную роль играют нейроны переднего двухолмия. Они организованы в колонки, которые воспринимают сигналы, поступающие  от одних и тех же участков полей зрения. Активность  таких нейронов, на которые конвергирует импульсация от правого и левого глаза, является пусковым механизмом для глазодвигательных нейронов. Все рассмотренные  подкорковые центры координируются сигналами из зрительной, теменной и лобной коры, которые отвечают за целостное программирование движений тела и оценку его положения в пространстве. Координированные движения глаз способствуют объединению информации, идущей от обоих глаз в центры мозга.

Бинокулярное зрение и стереоэффект. Нормальное бинокулярное зрение характеризуется следующими двумя особенностями. Во-первых, слиянием  двух монокулярных изображений, воспринимаемых раздельно правым и левым глазом в одно изображение. Во-вторых, стереовосприятием, включающим как ощущение объемности предметов, так и восприятие удаленности видимых объектов относительно фиксированного объекта.

Бинокулярное зрение осуществляется в результате совместной деятельности сенсорных и моторных систем обоих глаз, обеспечивающих одновременное направление зрительной оси каждого глаза на объект фиксации взора. Изображения предмета, на который фиксируются глаза, и окружающих его предметов на обеих сетчатках получаются несколько различными вследствие расстояния между глазами. Однако в норме оба изображения в мозгу сливаются в одно. Это слияние называется фузией. Фузия не просто дает слитное изображение, а придает ему новое качество – трехмерность. Итак, бинокулярное зрение приводит к возникновению стереоэффекта, т.е. к тому, что наблюдаемые предметы воспринимаются объемно, трехмерно, размещенными в пространстве друг относительно друга.

Возникновение пространственных объемных образов при бинокулярном зрении объясняет теория корреспондирующих точек (идентичных) точек. Когда человек смотрит на удаленный предмет, например, на звездное небо, оси его глаз параллельны и изображение звезды в обоих глазах попадает на симметричные точки сетчатки, лежащие на равном расстоянии от зрительных осей глаз. Такие точки называют идентичными или корреспондирующими, неидентичные точки называются диспарантными. При фиксации взора на относительно близком объекте, вследствие конвергенции оси глаз сойдутся на определенной  точке,  и ее изображение в обоих глазах попадет на идентичные точки.  Изображение же других более удаленных точек в правом и левом глазу попадут уже на диспарантные точки. Степень диспарантности каждой точки ощущается как различие в расстояниях до нее относительно точки фиксации. Стереоэффект определяется геометрическим фактом – если объект находится ближе точки фиксации взгляда, то две его проекции на сетчатках правого и левого глаза оказываются дальше друг от друга, чем корреспондирующием точки. Объект, проекции которого на сетчатках двух глаз попадают на корреспондирующие точки, воспринимается как расположенный на том же расстоянии от глаз, что и точка фиксации. Если проекции этого объекта раздвинуты по сравнению с корреспондирующими точками, объект кажется ближе точки фиксации, если же они сближены, объект кажется расположенным дальше точки фиксации.

Бинокулярную диспарантность относят к первичным признакам глубины. Имеются также вторичные или косвенные признаки глубины- это частичное перекрытие (заслонение) одних предметов другими, перспектива (линейная и воздушная), отбрасываемая предметом тень

Для нормального бинокулярного стереоскопического зрения необходима постоянная связь между аккомодацией и конвергенцией. Нарушение этой связи является одной из причин косоглазия. При  косоглазии проекции рассматриваемого объекта не попадают на корреспондирующие точки двух сетчаток, что может препятствовать возникновению нормального стереоскопического эффекта. Косоглазие может приводить к снижению остроты зрения одного глаза.

2.5.Цветовое зрение

Природа и параметры цвета. Оценивая яркости предметов, глаз отмечает только количественные различия в интенсивности света. Но глаз способен воспринимать и качество света, зависящее от его спектрального состава, т.е. воспринимать цвет. Все многообразие зрительных ощущений можно разделить на две группы. К одной относятся ощущения ахроматических цветов - черного, белого и всех оттенков серого. Другую группу составляют ощущения хроматических цветов ,  в которую входят все наблюдаемые цвета, кроме черного, белого и серого.

Цветовое зрение повышает ценность зрительного восприятия, дает возможность по-новому рассмотреть предметы, не говоря уже о эстетическом компоненте. Цвет не только признак, присущий всем предметам окружающего мира и определяющий отличия одних поверхностей от других, для людей цвет является источником сильных эмоциональных впечатлений, основанных на ассоциациях и предпочтениях. Большинство людей прежде всего обращают внимание на цвет окружающих предметов. Цвет привлекает внимание, пробуждают эстетические чувства, является дополнительным источником информации. Благодаря цвету легче отличить одну поверхность от другой, что облегчает зрительное обнаружение предметов, их опознавание.

Известно, что солнечный свет, проходя через призму, расщепляется на  несколько  цветов, каждый из которых имеет свою длину волны. Цветовое зрение - это способность человека различать электромагнитные излучения разных длин волн в пределах так называемого видимого спектра т.е. приблизительно 370-760 нм. Известный из физики непрерывный спектр, получаемый разложением белого солнечного света, состоит из семи основных цветов – красного, оранжевого, желтого, зеленого, голубого, фиолетового. Каждой длине волны соответствует ощущение определенного цвета. Примерное соотношение между длинами волн и цветами им соответствующими следующее: красный – 680 нм, оранжевый – 590 нм, желтый – 580 нм, зеленый - 525, голубой – 490 нм, синий – 430 нм, фиолетовый 400 нм. Свет одной длины волны называется монохроматическим. При смешении двух монохроматических лучей образуется новый цвет.

Восприятие цвета определяется доминирующей длиной волны света, стимулирующего зрительную систему. Говоря о синем или красном цвете имеет на самом деле коротко- или длинноволновый свет соответственно, который таким образом воздействует на зрительную систему, что вызывает ощущение синего или красного. Цветоощущение – это субъективный результат воздействия на зрительную систему светового луча, принадлежащего  к видимой части спектра. Воспринимаемые цвета зависят от того как зрительная система интерпретирует световые лучи с разной длиной волны. Когда «белый» солнечный свет или свет от  специального источника освещения попадает на поверхности или предметы, одни, входящие в его состав лучи поглощаются содержащимися в них пигментами, а другие отражаются от них. Цвет поверхности (предмета) зависит от  длины волны того светового луча, который они отражают.

Любой цвет может быть определен тремя характеристиками: цветовым тоном (хроматичностью), яркостью (светлотой) и насыщенностью (степень выраженности цветового тона). Под цветовым тоном понимается то качество цвета, которым он отличается от ахроматического, Цветовой тон определяется доминирующей длиной волны. Под  яркостью понимается интенсивность светового потока. В краске светлота – это степень разбавления белым. Насыщенность – это доля чистого спектрального света, имеющего определенную длину волны. Самые насыщенные – это чистые спектральные цвета. При работе с красками насыщенность определяется долей чистого пигмента данного цвета.

Первые научные исследования феномена цвета были проведены

И. Ньютоном. Он разложил солнечный свет с помощью призмы на основные цвета. И. Ньютон подчеркивал, что цвет - это атрибут восприятия, для которого нужен наблюдатель, способный воспринять лучи света и интерпретировать их как цвет, и отмечал, что видимый цвет зависит от длины волны света, попадающего в глаз.  Все основные спектральные цвета И. Ньютон изображал в виде круга, разделенного на семь частей, соответственно  красному, оранжевому, желтому, зеленому, голубому, синему и фиолетовому цветам. На таком круге цвета, расположенные на противоположных концах диаметра являются дополнительными  при их оптическом смешении получается ахроматический  (серый или белый) цвет. Например, дополнительными цветами являются красный и голубовато-зеленый, синий и желтый и др.

Смешение цветов – это получение нового цвета из двух или более цветов, которые качественно отличаются как друг от друга, так и от полученного цвета. Известно, что чистые цвета с одной длиной волны (монохроматические) встречаются редко. Воздействующий на глаз свет обычно представляет собой смесь лучей с разной длиной волны.  Результирующий цвет определяется совокупностью попадающих в глаз излучений, отличающихся по своим длинам волн. Исследования этого явления  показало, что, смешивая цвета по определенным правилам, можно получить все цвета с помощью минимального числа исходных. Выделяют два типа смешения цветов: аддитивное ( смешение световых потоков)  и субтрактивное (смешение красок).

Законы аддитивного (оптического) смещения цветов определяют, какой результирующий цвет мы видим при одновременном попадании в глаз световых лучей с различными длинами волн.  Эти  законы впервые были выведены Н. Грассманом (1853)  на основе  ньютоновской схемой цветового круга и экспериментально доказаны Дж. Максвеллом (1860),
Г. Гельмгольцем (1864) и др. Результаты исследований получили обобщение в форме законов аддитивного смешения цветов.

1.Для всех основных цветов существует другой, при их смешении получается ахроматический (белый, серый) цвет. Такие цвета называются дополнительным по цветовому тону. В круге Ньютона они располагаются на противоположных концах диаметра.

2.При смешении двух разных цветов результирующая смесь есть цвет, промежуточный между исходными.

3.Основные цвета – синий, красный, зеленый, при их смешении в разных пропорциях можно получить любой цвет.

Аддитивное (слагательное) смешение цветов – это смешение световых потоков. Этот эффект получается при одновременном освещении темного поля лучами разного цвета. При аддитивном смешении новый цвет получается в результате оптического сложения нескольких световых потоков, имеющих разный спектральный состав, при их попадании на один и тот же участок сетчатки глаза.

Субрактивное (вычитательное) смешение  цветов имеет место при смешении красок. Оно обусловлено тем, что лучи различных длин волн поглощаются крупинками смешиваемых красок и в результате хроматическое тело отражает лучи своего цвета. При субтрактивном смешении новый цвет является результатом вычитания исходных из белого (солнечного) света.  Его называют вычитательным, так как из луча часть энергии выделяется посредством поглощения. При субтрактивном смешении основными цветами, из которых могут быть получены все остальные, являются красный, желтый и синий. Это основные краски в живописи, полиграфии, текстильной промышленности.

Основные закономерности восприятия цвета. Как уже отмечалось, цвет объекта определяется прежде всего длиной волны света, отражающегося от его поверхности. Однако в реальных условиях цвет объекта  зависит также и от того света который его освещает.  При изменении спектрального состава падающего света, изменяется и отражаемый объектом  цвет. Например, использование при освещении ламп накаливания (в их свете преобладают длинноволновые лучи)  придает  воспринимаемым цветам желтоватый оттенок, а свет люминесцентных ламп (с преобладанием коротковолновых лучей) может придавать голубовато-синеватый оттенок.

Воспринимаемая яркость одного и того же  цвета изменяется при дневном и сумеречном освещении. В сумерках и при низком освещении красные и желтые оттенки становятся тусклыми, а голубые и зеленые – относительно более яркими. Иными словами, при слабом освещении голубые  и синие цвета будут заметнее, чем красно- желтые. Такое явление впервые было изучено чешским ученым Я. Пуркинье и получило название эффекта Пуркинье. Этот феномен объясняется  сдвигом максимума спектральной чувствительности наблюдателя при адаптации к слабому, сумеречному освещению в сторону голубовато-зеленых тонов (500нм) от точки максимума дневного зрения, лежащей на длинах волн желто-зеленых тонов (555 нм).

Восприятие цвета зависит от расстояния до наблюдателя: при удаленности на большое расстояние происходит снижение интенсивности света, и  цвета перестают восприниматься. Прежде чем «утратится цветность»,   видимый спектр сводится к трем цветам – красному, зеленому и синему. Отсюда вытекает целесообразность использования этих цветов в качестве сигнальных на больших расстояниях. Особенно эффективно использование в этих целях красного цвета, так как он обладает высоким контрастом по отношению к окружению, и его лучи меньше рассеиваются, проходя через атмосферу, дым или туман.

На восприятие  цвета предмета влияет соседство с другим цветом, т.е. цвет окружающего фона. Это явление называется цветовой контраст. Основные закономерности контрастного взаимодействия следующие:

1.Если цвет окружен другим более светлым, то он воспринимается как более темный

2. Если цвет окружен другим более темным, то он воспринимается как более светлый

3.Если цвет окружен другим хроматическим цветом, приблизительно равной яркости и насыщенности, то к нему примешивается цвет близкий к дополнительному цвету фона

4.Цвет, находящийся на фоне своего дополнительного цвета становится более насыщенным.

Для объяснения механизмов цветового зрения предлагались различные теории. Современному состоянию науки более других соответствуют две теории, которые можно назвать различными уровнями объяснения феномена цветовосприятия: трехкомпонентная теория цветового зрения (теория Т. Юнга и Г. Гельмгольца) и оппонентная теория цветовосприятия (Э.Геринга).

Трехкомпонентная теория цветового зрения была предложена  в ХIХ веке. Исходя из того, что любой цвет можно получить при смешении трех цветов, взятых в качестве основных, ее авторы считали, что в зрительном анализаторе имеются три вида рецепторных аппаратов: изолированное возбуждение одного из них давало бы  ощущение красного, второго – зеленого, третьего – синего. Обычно свет действует на все эти аппараты, но в разной степени и  в итоге воспринимается результирующий цвет . Согласно трехкомпонентной теории , цвет- это результат неодинаковой стимуляции колбочек разного типа.

В XX веке было доказано существование в сетчатке трех типов колбочек с разными фотопигментами. Каждый фотопигмент разрушается под действием излучения определенной длины волны в различной степени . Эти фотопигменты называются: эритролаб , что в переводе с греческого означает «ловец красного», хлоролаб ( «ловец зеленого»), и цианолаб («ловец синего»). Колбочки с разными фотопигментами имеют максимумы чувствительности в длинноволновой (оранжево- красной), средневолновой (зеленой) или  коротковолновой (синей) областях спектра. В то же время каждый фотопигмент поглощает относительно широкую часть лучей видимого спектра. Пигменты, максимально поглощающие средне- и длинноволновый свет, чувствительны по отношению к большей части видимого спектра, а пигмент, чувствительный к коротковолновому свету реагирует меньше, чем на половину волн, входящих в спектр. Следствием этого является способность волн разной длины стимулировать одновременно более одного вида колбочек.

Три вида колбочек отличаются друг от друга по количеству и местоположению в центральной ямке. Колбочек, чувствительных к коротковолновому свету меньше, чем чувствительных к средним и длинным волнам и они расположены в основном по периферии центральной ямки. Колбочки, чувствительные к средним и длинным волнам, сконцентрированы в середине центральной ямки. Иными словами, световые лучи с разными длинами волн активируют колбочки разных видов по-разному. Поступающая от рецепторов информация кодируется нейронами сетчатки и передается в мозг в виде сигналов от всех трех типов колбочек. Связав все цветоощущения с активностью трех типов колбочек, исследователи признают, что зрительная система основывается на том же трехкомпонентном принципе,  который имеет место при аддитивном смешении цветов.

Согласно трехкомпонентной теории, цвет - это результат неодинаковой стимуляции колбочек разного типа. По этой модели восприятие цвета в основном определяется рецепторным уровнем. Интерпретация исходных сигналов о цвете – задача мозга. Трехкомпонентная теория зрения  удовлетворительно объясняет не только многие  закономерности нормального цветового зрения, но и явления  нарушения цветового зрения.

Теория оппонентных процессов в цветовом зрении предложена в XIX век Э.Герингом.  Согласно представлениям ее автора, существуют  три независимых механизма  в основе  каждого из которых лежит пара оппонентных процессов цветовосприятия : сине-желтый, зелено-красный, черно-белый. Каждый процесс способен вызвать ощущения двух типов, являющихся  антагонистами друг другу. Эту теорию подтверждают и психологические исследования. Например, известен феномен наведенного цветового контраста. Если смотреть на синее пятно, то в соседних участках поля зрения повышается чувствительность к желтому, Восприятие красного повышает чувствительность к зеленому, а восприятие белого – чувствительность к черному.

Теорию Э.Геринга долго считали дискуссионной. Однако во второй половине XX века нейрофизиологические исследования показали, что  в НКТ и коре есть нейроны РП которых  организованы по принципу оппонентности реакции к разным цветам. В настоящее время есть  экспериментальные доказательства того, что оппонентные процессы протекают на различных этапах обработки информации о цвете. Установлено, что некоторые нейроны  ЛКТ имеют рецептивные поля  оппонентного типа. Данные нейроны активируются длинами волн, соответствующими одному концу спектра (например, красным), и тормозятся длинами волн, соответствующими противоположному концу спектра (например, зеленым),  кодируя, таким образом, информацию о цвете. Показано существование клеток оппонентно реагирующих на стимуляцию красным и зеленым, а также желтым и синим. В результате нейроны сгруппировали в три цветовых канала: сине-желтый, зелено-красный и черно- белый.

Нейроны, реагирующие только на цветовые стимулы, обнаружены и в коре больших полушарий. Активность этих нейронов отличается от активности цветооппонентный клеток  ЛКТ, в которых наблюдается простой оппонентный процесс ( один цвет возбуждает, а другой тормозит). Цветооппонентные клетки зрительной коры имеют дважды оппонентные РП и реагируют на дополнительные цвета следующим образом: если центр возбуждается под действием какого-либо цвета, то периферия при этом тормозится, а комплиментарный цвет оказывает на них противоположное действие. В коре обнаружены нейроны, реагирующие на сине-желтые, зелено-красные цветовые пары, а также нейроны ,  реагирующие только  на определенные признаки цветовых стимулов (например, на определенный цветовой контур, движущийся объект на цветном фоне и т.п. ).

В настоящее время  восприятие цвета  рассматривается как двух стадийный процесс. На первой стадии информация о цвете обрабатывается тремя типами  колбочек сетчатки, что  соответствует  представлениям трехкомпонентной теории, а на второй цветооппонентными клетками более высоких уровней зрительной системы. Анализ цветовой информации образует отдельный канал, который начинается на уровне колбочек, включает нейроны сетчатки, цветооппонентные нейроны ЛКТ и завершается спектрально-селективными нейронами зрительной коры. Далее эта информация распределяется в различные области коры, где используется для построения целостных образов и формирования сложных психических процессов.

Согласно современным представлениям, информация о форме, цвете, движении, удаленности и расположении объектов обрабатывается в зрительной системе как последовательно, так и параллельно. Формирование сложных образов связывают с участием ассоциативных областей коры. В интеграции результатов всех  этапов переработки зрительной информации существенную роль играют процессы внимания и памяти, в результате возникает целостный зрительный образ окружающего мира.

Аномалии цветового зрения.  Большинство людей имеет нормальное цветовое зрение, однако некоторым присущи некоторые аномалии. Таких людей называют цветоаномалами, воспринимаемые цвета ощущаются ими иначе, чем в норме.

Нарушения  цветоощущения могут быть  разделены  на три большие группы – аномальный трихроматизм, дихроматизм и монохроматизм. К первой группе относятся лица, хотя и различающие все основные цвета спектра, но все же по свойствам своего цветового зрения, отличающиеся от лиц с нормальным зрением. У них снижена цветовая чувствительность, наблюдается  ослабленное цветоощущение. Раздражитель должен быть сильнее ( ярче, насыщеннее, больше по площади, продолжительнее), чтобы вызвать  соответствующее цветовое ощущение у лиц с такой аномалией.

Ко второй группе относятся более значительные расстройства цветового зрения. Субъекты, относящиеся к этой группе неспособны, различать некоторые цветовые тона спектра, поэтому можно говорить о частичной цветовой слепоте. Дихроматизмом страдают в основном мужчины (около 8%) и реже женщины (0,5%). Наблюдаются разные виды дихроматизма. Чаще всего – так называемая красно-зеленая слепота, страдающие ею люди не отличают оттенков красного от оттенков зеленого. Весь спектр для таких людей распадается на два цветовых тона - желтый, каким они видят всю красно-оранжево - желто-зеленую часть спектра и голубой, каким они видят всю голубовато сине-фиолетовую часть его. При этом в области голубовато-зеленого цвета эти цветоаномалы видят ахроматическое место, кажущееся им серым.

Различают две подгруппы красно-зелено слепых. Лиц, относящихся к первой подгруппе, называют красно-слепыми или протанопами, вторых – зеленослепыми или дейтеронопами. Разница между ними состоит в следующем. У протанопов красный  участок спектра укорочен, место наибольшей яркости сдвинуто к фиолетовому концу спектра и лежит в области желтовато-зеленого, ахроматическое место в спектре находится приблизительно на 490 нм, что соответствует зелено-голубой области. Типичная  ошибка протанопов – отождествление цветов светло-красных с темно-зелеными, а также  голубых и синих с пурпурными и фиолетовыми. Протанопией страдал английский  химик  Д. Дальтон (1766-1844), впервые подробно описавший этот вид расстройства цветового зрения. Поэтому протонопию называют дальтонизмом. В обыденной жизни термином «дальтонизм» обозначают обычно все виды цветовой слепоты, что  является неточным.

У дейтеронопов (в отличие от протанопов) спектр не укорочен с красного конца,  место наибольшей светлоты лежит в области оранжевого, ахроматическая, нейтральная точка приходится приблизительно на 500нм ( голубовато-зеленая область). Характерные ошибки дейтеронопов – не различение светло-зеленого от темно-красного и фиолетового от голубого. В литературе описаны случаи, когда дейтеронопией страдал только один глаз, а другой имел нормальное цветовое зрение. Обследование показало, что все цвета спектра виделись как желтоватые (коричневые), как серые и как синий.

В целом дейтеронопия и протанопия, проявляется в резком снижении чувствительности к зеленому и красному  цветам соответственно. Иными словами, чтобы протаноп различил красный цвет, интенсивность  его должна быть значительно выше обычной. Дейтеранопы и протанопы воспринимают коротковолновую часть спектра как синий цвет и длинноволновую – как желтый. Кроме того и те и другие путают красный и зеленый, а при достаточной интенсивности эти цвета воспринимаются ими как ненасыщенный желтый. Зеленый цвет воспринимался как нейтральный серый.

Встречается также,  хотя и чрезвычайно редко, еще один  вид частичной цветовой слепоты – «слепота на фиолетовый цвет» или тританопия. При этом спектр несколько укорочен в фиолетовой части спектра. У тританопов в спектре есть два нейтральных (серых) пятна: одно в области желтого, другое в области синего цвета. Весь спектр для тританопов содержит лишь оттенки красного и голубовато-зеленого. Тританопы плохо различают синий и желтые цвета, они видят лишь красный и зеленый и путают желтые, серые и синие оттенки.

Третью группу составляют  наиболее тяжелые случаи расстройства цветового зрения, характеризуемые полной потерей способности видеть цветовые оттенки. Это случаи полной цветовой слепоты, или  монохромазии. Среди монохроматов женщин приблизительно столько же сколько мужчин. 

Рассмотренные нарушения цветового зрения объясняют малой чувствительностью или нечувствительностью вообще одного или нескольких типов колбочек. Предполагается, что дихроматы воспринимают цвета только двумя типами колбочек, а у монохроматов колбочки совсем не функционируют, сохраняется только работа палочек. Цветовая слепота чаще всего – аномалия врожденная, хотя бывают случаи и приобретенной цветовой слепоты. Врожденная цветовая слепота передается по наследству  как рецессивный признак и является пока неизлечимой. Приобретенные расстройства цветоощущения могут вызываться разными причинами: отслоением сетчатки, воспалительными процессами в ней, различными нарушениями в проводящих путях зрительной системы, мозговыми кровоизлияниями и пр.

Многие люди, имеющие дефекты цветового зрения, особенно те из них у кого эти дефекты выражены несильно, до определенного момента не сознают этого. Поскольку на глаз редко воздействует монохроматический свет ( одной определенной  длины волны), колбочки человека с аномальным цветовосприятием могут оказаться чувствительными к  некоторым длинам волн, отражающимся от поверхностей. У дихроматов сохраняется способность к различению интенсивности света, и поэтому они ориентируются в цветах, основываясь на разнице их интенсивности.

Дихроматы обычно различают знакомые световые сигналы определенных цветов, например, сигналы светофоров. Они могут понять какой сигнал светофора горит в данный момент не только потому, что зеленый отражает немного синего света, а красный – немного желтого, но и потому, что эти сигналы отличаются друг от друга по яркости.

2.6.Тестовые задания для проверки усвоения материала

1.Внутренней оболочкой глаза является

1.роговица

2.радужка

3.сетчатка

2.В области центральной ямки находятся

1.преимущественно палочки

2.преимущественно колбочки

3.палочки и колбочки в равном количестве

3.Слепое пятно является областью сетчатки, в которой находятся

1.колбочки

2.волокна зрительного нерва

3.ганглиозные нейроны

4.биполярные нейроны

4.Аккомодацией называют

1.согласованные движения глаз

2.изменение кривизны хрусталика

3.процесс адаптации к уровню освещения

4.изменение диаметра зрачка

5.Каждый глаз имеет поперечно-полосатые мышцы в количестве пар

1.одной

2.двух

3.трех

4.четырех

6.Зрительный нерв образован отростками нейронов

1.биполярных

2.амакриновых

3.ганглиозных

4.горизонтальных

7.Зрительные нервы обоих глаз образуют   перекрест (хиазму), где волокна переходят на противоположную сторону.  На другую сторону переходят нервные волокна, которые идут от областей сетчатки

1.медиальной (срединной)

2.латеральной (наружной)

3.медиальной и латеральной

8.Пигмент родопсин (зрительный пурпур) содержится в

1.биполярных нейронах

2.палочках

3.колбочках

4.пигментных клетках сетчатки

9.Размеры рецептивных полей ганглиозных нейронов, связанных с центром сетчатки

1.узкие и не перекрываются

2.широкие и перекрываются

10.Основными подкорковыми центрами переработки зрительной информации являются

1.кохлеарные ядра

2.нижние бугры четверохолмия

2.медиальные коленчатые тела

4.латеральные коленчатые тела

11.Проекционные зоны зрительной сенсорной системы находятся в коре в области борозды

1.центральной

2.теменно-затылочной

3.шпорной

4.латеральной

12.Рецептивные поля нейронов зрительной области коры являются преимущественно

1.простыми, реагирующими на освещение центра или периферии

2.сложными, реагирующими на один определенный параметр стимула

13.Саккады представляют собой

1.быстрые высокоамплитудные «скачки» глаз

2.медленные следящие движения

3.быстрые низкоамплитудные колебания глаз

14.В регуляции движений глаз не  принимает непосредственного участия

1.ретикулярная формация

2.премоторная кора

3.мозжечок

4.верхние бугры четверохолмия

5.хвостатое ядро

15.Границы бинокулярного поля зрения человека  по горизонтали в норме составляют

1.60 град

2.80 град

3.100 град

4.180 град

16.Время, необходимое для  полной темновой адаптации, составляет около

1.10 мин

2. 20 мин

3. 30мин

4. 60 мин

17.Корреспондирующими точками называют

1.симметричные точки сетчаток двух глаз

2.несимметричне точки сетчаток двух глаз

3.симметричные относительно зрительной оси точки сетчатки одного глаза

18.Монохроматы - это люди, у которых имеет место

1.полное отсутствие цветового зрения

2.нарушение восприятия какого-либо одного цвета

3.нарушение восприятия  цветов по периферии поля зрения

19.Установите соответствие

Название нарушения цветовосприятия           Невоспринимаемый цвет 

1.Дейтеранопы                                                  А. Красный

2.Протанопы                                                       Б. Зеленый

3.Тританопы                                                       В. Желтый

                                                                              Г. Фиолетовй

20.Установите соответствие

Теории цветового зрения                                       Авторы теории

1.трехкомпонентная теория                             А. Э.Геринг

2.теория оппонентных цветов                          Б. Т.Юнг, Г. Гельмгольц

                                                                               Г. Г.Фехнер

Глава 3. Слуховая сенсорная система

3.1.Звук как физический стимул

Звук – это механические колебания столба воздуха, которые возникают в результате колебательных движений упругих тел. Например, если ударить по камертону, он начинает вибрировать и его колебания создают последовательность изменений давления  ( сжатий или разрежений ) окружающего воздуха, в результате будет слышен звук. Звуковые колебания распространяются в различных средах с определенной  скоростью - в воздухе со скорость примерно 340 м/с, в воде – 1550 м/с. Основными характеристиками  звука как физического стимула являются интенсивность и  частота.

Интенсивность звука  определяется количеством энергии, переносимой звуковой волной через единицу площади в единицу времени. Прямое измерение интенсивности связано с определенными трудностями. При решении практических задач оценивают не интенсивность звука, а  его давление. Звуковое давление зависит от амплитуды звуковых колебаний и определяется как сила, действующая на площадь, расположенную перпендикулярно к направлению распространения волны звуковых колебаний (волн)  Диапазон восприятия звукового давления человеком широк  и  верхняя граница отличается от нижней в 10 -12 раз. В связи с этим вместо абсолютных значений звукового давления обычно  используют понятие уровня звукового давления (УЗД). Его выражают в относительных единицах – децибелах (дБ) как отношение к некоторому условному нулевому значению Po. В качестве такого условного уровня отсчета принят уровень давления равный 2.10 (–5) Па (паскаль – единица давления). Этот уровень примерно соответствует  абсолютному нижнему порогу слышимости и составляет 0 дБ.

Звуковое давление (P), выраженное в относительных единицах, называется уровнем звукового давления и составляет УЗД=20log P|Pо (дБ). Логарифмическая шкала используется потому, что она позволяет охватить широкий диапазон величин звукового давления и интенсивности звука. Так, увеличение звукового давления в 10 раз соответствует его изменению на 20 дБ, увеличение в 100 раз – на 40дБ, в 1000 раз – на 60дБ. и т.д. Итак, логарифмическая шкала децибелов сокращает огромный интервал возможных воспринимаемых человеком значений интенсивностей и превращает все их значения в более удобную шкалу, составляющую приблизительно от 0 до 160 дБ. Звуки, часто воспринимаемые человеком, по интенсивности соответствуют приблизительно следующим значениям: шелест листьев, шепот –10 –20 дБ, транспортные средства ( троллейбус, автобус, трамвай) –70дБ, реактивный двигатель самолета - 120 дБ. Уровень звукового давления для разговорной речи нормальной громкости лежит в пределах 40-80 дБ , а порог болевой чувствительности человека составляет примерно 140-160 дБ.

Помимо амплитудных характеристик звуковой сигнал характеризуется частотой (частотой изменения интенсивности), которая измеряется количеством звуковых колебаний в секунду – Гц. Слух человека воспринимает звуки в диапазоне 16- 20 000 Гц . Звуки могут быть разделены на простые и сложные. Звуковые колебания, происходящие с равными периодами, имеющие одну частоту, называют простыми звуками или чистыми тонами. Нерегулярные звуковые колебания называют шумом. Белый шум – звук, содержащий все слышимые частоты.

Колебания с частотой ниже 16 Гц называют инфразвуками, а выше 20 кГц – утразвуками, которые   для человека не являются  слышимыми. Однако они оказывают разнообразные воздействия на его организм, характер которых зависит от интенсивности и частоты ультра или инфразвука.

Слух – это способность человека (животных) воспринимать звуки и ориентироваться по ним в окружающей среде. Как средство получения информации слуховая система в жизни человека  занимает второе место после зрительной. Слух играет важную роль в организации познавательной деятельности и поведения. Его  особая роль связана с речью, так как слуховое восприятие  лежит в основе развития речи. Ребенок, потерявший слух в раннем детстве, может утратить речевую способность, хотя весь артикуляционный аппарат остается ненарушенным.

В основе способности воспринимать звуки лежит работа слуховой сенсорной системы, которая представляет собой совокупность  соматических, рецепторных и центральных структур.  По степени изученности слуховая система уступает  лишь зрительной. Слуховая система состоит из периферического (наружное, среднее, внутреннее ухо), проводникового (слуховой нерв) и центрального (подкорковые нервные центры и корковые области) отделов. Рассмотрим строение и функциональное значение каждого из этих отделов.

3.2.Периферический отдел слуховой сенсорной системы

Периферический отдел  включает наружное, среднее и внутреннее ухо. К наружному уху относится ушная раковина, наружный слуховой проход и внешняя сторона барабанной перепонки. Ушная раковина как рупор способствует концентрации звуков, исходящих из разных участков пространства. Наружной слуховой проход (длина 3,5 см, диаметр 0,9 см ) представляет собой слегка изогнутый канал. Предохраняет структуры среднего уха от колебаний температуры и влажности внешнего воздуха, от механических воздействий. Он заканчивается барабанной перепонкой, которая имеет форму конуса, вершиной направленного в полость среднего уха и обеспечивает передачу звуковых колебаний в среднее ухо. Общая функция структур наружного уха – проведение звуковых волн.

Среднее ухо - костная полость объемом около 1 см 3. Оно соединено с задней частью глотки слуховой (евстахиевой) трубой, через которую происходит уравнивание давления в среднем ухе  и давления наружной воздушной среды. Труба открывается при акте глотания, что способствует выравниванию давления по обеим сторонам барабанной перепонки. Резкое повышение давления на барабанную перепонку (например, при нырянии) или его понижение (например, при подъеме на самолете) сопровождается натяжением барабанной перепонки, что может привести к временной глухоте («закладывает уши» ) и даже разрыву барабанной перепонки. Глотательные движения способствуют предотвращению этих последствий.

В полости среднего уха находится система из трех последовательно соединенных косточек – молоточка, наковальни и стремечка. Молоточек ручкой прикрепляется к барабанной перепонке, а стремечко вставлено в овальное окно улитки. Колебания барабанной перепонки приводят в движение косточки. Звуковые колебания, проходя через косточки среднего уха усиливаются примерно в 20 раз. При высоких интенсивностях звука  коэффициент передачи слуховых косточек снижается благодаря сокращению  двух маленьких мышц – мышцы, натягивающей барабанную перепонку (m. tensor tympani), и  мышцы прикрепляющейся к  стремечку (m.stapedius). Сокращаясь, мышцы уменьшают амплитуду колебаний барабанной перепонки и косточек, снижают коэффициент передачи звукового давления во внутреннее ухо, т.е. выполняют защитную функцию. Порог рефлекторного сокращения этих мышц  составляет около 40 дБ, а латентный период - 10 мс. Этот период слишком велик, чтобы предохранить внутреннее ухо от действия резких внезапных звуков, но сокращение  мышц имеет значение при продолжительном действии громких звуков и при речевой деятельности. Однако при  длительном действии  интенсивных звуков эффективность этого защитного механизма уменьшается. При нарушении работы системы косточек среднего уха возникает частичная потеря слуха , слуховая чувствительность может снижаться на  30-40 дБ.

Внутренне ухо расположено в пирамиде височной кости. Включает в себя два рецепторных аппарата – слуховой и вестибулярный. Слуховая часть внутреннего уха – улитка - представляет собой спирально закрученный канал, длиной около 35 мм (2,5 витка). Внутри улитки по все ее длине проходят 2 мембраны – основная (базилярная) и рейснерова, которые делят улитку на три части –  барабанную, среднюю (улитковый ход, проток)  и вестибулярную лестницы. Ширина основной мембраны возрастает по направлению к вершине улитки. Улитковый проток заполнен эндолимфой. Вестибулярная и барабанная лестница – перилимфой и соединяются между собой у вершины улитки с помощью отверстия (геликотремы).  В основании барабанной лестницы есть еще одно отверстие, открывающееся в среднее ухо,  называемое круглым окном. Оно также закрыто тонкой мембраной, предотвращающей  вытекание перилимфы.

В средней лестнице, по все длине основной мембраны расположен рецепторный аппарат улитки – кортиев орган (по имени итальянского анатома А.Корти, который впервые описал его в 1851г), покрытый покровной (текториальной) мембраной, у которой только один край закреплен, а второй - свободен. Основную мембрану вместе с кортиевым органом, средней лестницей и рейснеровой мембраной объединяют термином «улитковая перегородка», поскольку эти структуры тесно  прилегают друг к другу и колеблются синфазно.

В состав кортиева органа входят специализированные волосковые клетки (каждая  имеет до 100 волосков), которые  являются вторичными рецепторами. В каждой улитке находится около 25 000 таких клеток, которые располагаются в два слоя. Внутренний слой имеет один ряд (3500  клеток), наружный состоит из 3-5 рядов (12000 клеток). Внутренние и наружные волосковые клетки отличаются по форме тела, углу ориентации относительно основной мембраны, а также по иннервации - приблизительно 90-95% нервных волокон принадлежат внутренним волосковым клеткам. Предполагается, что основной поток слуховых ответов идет через внутренние волосковые клетки. Наружные волосковые клетки, возможно, регулируют  чувствительность внутренних клеток  и участвуют в анализе сигнала, реагируя на слабые звуки. Когда звуковые колебания достигают улитки покровная мембрана скользит по расположенными под ней волосковыми клетками и деформирует их волоски, что приводит к преобразованию механической энергии звуковых колебаний в электрическую энергию возбуждения рецепторных клеток,  и в конечном итоге к активация рецепторных клеток и соответствующих нервных окончаний.

Передача звуковых колебаний к рецепторным клеткам происходит следующим образом. Звуковые колебания через наружных слуховой проход передаются на барабанную перепонку, далее через слуховые косточки к овальному окну улитки и через него поступают на перилимфу вестибулярной  лестницы. Поскольку жидкость во внутреннем ухе несжимаема, должна существовать структура, обеспечивающая уравновешивание давлений. Такой структурой является круглое окно. Мембрана круглого окна движется в направлении, противоположном направлению движения стремечка, тем самым, обеспечивается возможность выравнивания давления в перилимфе при действии звука.
Одновременно стремечко выводит из положения покоя базальную часть средней лестницы с тесно прилегающей к ней рейснеровой и основной мембраной, вследствие чего они смещаются вверх или вниз по направлению к вестибулярной или барабанной лестнице. Это смещение вызывает формирование волны, распространяющейся вдоль  улиткового хода от основания к вершине улитки, подобно волне, распространяющейся по горизонтальной, натянутой веревке. Поскольку при действии звука стремечко постоянно колеблется, в улитке от основания к вершине непрерывно следуют волны, которые носят название бегущих.

Характерной особенностью улитки является постепенное пространственное изменение структуры ее элементов от основания к вершине и от внутренних волосковых клеток к наружному ряду клеток. Возрастает ширина улитковой перегородки (у человека от 0,04 до 0,5 мм) и уменьшается ее толщина, увеличивается высота волосков рецепторов. Структурные изменения приводят к изменению колебательные свойства. В частности в направлении от основания улитки к ее вершине  уменьшается жесткость  улитковой перегородки, возрастает ее податливость. В результате при действии высокочастотных звуков колеблется только основание улитковой перегородки, при действии низкочастотных звуков – преимущественно ее верхняя часть. Это определяет частотную избирательность как различных областей улитковой перегородки  в целом, так и соответствующих этим областям рецепторных клеток. Благодаря такой организации реализуется пространственный механизм частотного анализа звука в органе слуха.

Проблеме частотной избирательности слуховой системы  было посвящено большое число исследований. Первоначально предполагалось, что эта способность слуха определяется специфической структурой базилярной мембраны улитки, волокна которой натянуты подобно струнам и увеличиваясь в длине от  основания улитки к вершине. Каждое волокно приходит в колебательное движение лишь при действии звука определенной частоты (резонансная теория Гельмгольца). Согласно такому представлению более длинные волокна вершины улитки резонируют на низкие частоты, короткие волокна основания  (около овального окна) приходят в колебательное движение при действии высокочастотных звуков.

Последующие исследования подтвердили положение о пространственном распределении частотных зон возбуждения в улитке. Однако представление о «струнах» с разными резонансными частотами оказалось ошибочным. Было установлено, что базилярная мембрана не натянута, и энергия колебаний передается вдоль улитковой перегородки от одного участка к другому в виде бегущей волны (опыты Бекеши). Время прохождения бегущей волны по улитковой перегородке от ее основания к вершине составляет несколько миллисекунд, поэтому высокочастотные рецепторы возбуждаются раньше, чем низкочастотные. Таким образом , в улитке осуществляется разложение частотного спектра звукового сигнала не только в пространстве, но и во времени.

Жесткость основной мембраны снижается от стремечка к вершине улитки, поэтому скорость распространения волны по мере приближения к вершине постепенно падает, а длина волны уменьшается. По той же причине амплитуда волны,  движущейся к вершине, сначала увеличивается, становясь значительно больше, чем в районе стремечка, где она возникла. Затем под действием упругих свойств заполненных жидкостью каналов внутреннего уха ослабляется и полностью исчезает прежде, чем достигнет вершины. Где-то между  местом возникновения волны и местом ее затухания должен быть участок, где амплитуда максимальна. Этот амплитудный максимум располагается в зависимости от частоты: при более высоких частотах - ближе к основанию улитки, при более низких - к вершине. Сенсорные клетки возбуждаются наиболее сильно там, где амплитуда колебаний максимальна, поэтому при действии разных частот возбуждаются различные клетки (теория места). Покровная и основная мембраны движутся относительно друг друга. Поскольку реснички волосковых клеток образуют контакт с покровной мембраной, возникающее усилие сгибает их. Сгибание ресничек запускает процесс преобразования механических микродеформаций мембраны волосковых клеток и их ресничек в нервный импульс.

Обычно звук попадает в улитку, пройдя последовательно наружное и среднее ухо, такой механизм проведения звука называется воздушная проводимость. Наряду с этим путем существует костная проводимость – процесс, при которой звуковые волны вызывают колебания в костях черепа, которые непосредственно передаются улитке. В воздушной среде у человека преобладает воздушная проводимость над костной. При нахождении под водой, когда воздушная проводимость исключается, восприятие звуков осуществляется путем костной проводимости.

3.3.Центральные отделы слуховой системы
Вся информация о звуке, воспринимаемая  улиткой, передается в мозг волокнами слухового нерва ( VIII пара черепно-мозговых нервов). Число волокон в слуховом нерве у человека составляет около 30000.  Волокна слухового нерва являются аксонами биполярных нейронов, тела которых образуют спиральный ганглий и находятся внутри спирального канала, составляющего стержень улитки. Дендриты этих нейронов образуют синаптические контакты с волосковыми клетками кортиева органа.

Дендриты, контактирующие с наружными волосковыми клетками, ветвятся и получают возбуждение от большого числа рецепторов. 90-95% дендритных волокон идет от внутренних волосковых клеток, причем каждое волокно , как правило, контактирует с одной волосковой клеткой. Таким образом, иннервация наружных волосковых клеток является «диффузной», обеспечивающей суммацию их возбуждения в реакции одного волокна. Иннервация внутренних волосковых клеток является  «точечной», причем возбуждение каждой клетки оказывается умноженным за счет большого числа идущих от нее волокон. Кроме афферентных, в составе слухового нерва есть эфферентные волокна. Тела нейронов, посылающих  эти эфферентные волокна, находятся в ядрах верхнеоливарного комплекса продолговатого мозга. Основная масса таких  волокон заканчивается на наружных волосковых клетках, которые оказываются под мощным эфферентным контролем.

Каждое волокно слухового нерва идет от ограниченного участка улитковой перегородки. Каждый участок перегородки соответствует определенной частоте звука, соответственно максимальная активность каждого нервного волокна возникает в ответ на действие некоторой оптимальной частоты. При стимуляции другими частотами данное волокно не активируется или активируется только при повышении интенсивности звука. Частотная избирательность слуховых волокон, как и слуховых рецепторов высока. Помимо частоты в активности слуховых волокон находят отражение и другие параметры звука. При увеличении интенсивности звука возрастает частота импульсации и увеличивается число волокон, вовлекаемых в реакцию на звук. При увеличении длительности стимула, увеличивается длительность импульсной активности волокон, так что длительность импульсной реакции волокон на звуковой стимул соответствует длительности стимула.

Путь от слуховых рецепторов к коре больших полушарий имеет несколько уровней переключения. Афферентные волокна слухового нерва проецируются в комплекс кохлеарных ядер продолговатого мозга той же стороны. В пределах кохлеарных ядер существует упорядоченная тонотопическая организация - нейроны с низкими, средними и высокими характеристическими частотами расположены в правильной последовательности, в соответствии с проекцией слуховых волокон. Наряду с этим,  импульсы от слуховых рецепторов поступают и к ядрам  верхнеоливарного комплекса, которые также обладают выраженной тонотопической организацией. На уровне  этих ядер  происходит объединение информации от правого и левого уха. Изменения активности нейронов этих ядер позволяют оценить направление и степень смещения источника звука от средней линии головы. Кроме того, от этих ядер берет начало эфферентный путь, оканчивающийся на рецепторных клетках  улитки.

Следующим уровнем переработки слуховой информации является нижнее двухолмие (слуховой центр среднего мозга), в котором происходит интеграция импульсации, поступающей  от ядер продолговатого мозга. Основная часть волокон приходит в задний холм с противоположной стороны, однако все слуховые ядра нижележащих отделов посылают сюда свои проекции с обеих сторон. В дополнение к слуховым входам,  слуховые центры среднего мозга получают афферентацию от соматосенсорной системы. От   нижнего двухолмия  слуховые пути направляются к таламусу, верхним холмам, ретикулярной формации, мозжечку, а также к нижнему холму противоположной стороны.

Основной слуховой областью таламуса являются медиальные коленчатые тела (МКТ). Однако ответы на слуховую стимуляцию наблюдаются также в латеральной части заднего ядра таламуса и в слуховом секторе ретикулярного ядра . Три параллельные системы таламо-кортикальных проекций связывают таламус и кору и передают слуховую информацию, а именно: тонотопическая, диффузная и полисенсорная. Восходящие слуховые  пути приходят к  таламусу  из тонотопической области нижнего двухолмия и также упорядоченно проецируются в тонотопически организованные слуховые кортикальные центры. Эти нейроны образуют  тонотопическую систему, в которой происходит обработка частотных и временных признаков звуковых сигналов. Диффузная система  начинается от также от нижнего холма и проецируется через МКТ в кору, ее роль связана с процессами обучения и внимания в слуховой системе. Полисенсорная система берет начало от  наружного ядра заднего холма, включает медиальный отдел МКТ, нейроны которого активируются стимулами разной модальностей: слуховой, тактильной, зрительной и вестибулярной.

Слуховые области коры посылают нисходящие проекции, формирующие петли обратной связи и объединяющие таламус и кору в единую функциональную систему. Существуют также влияния от ретикулярного ядра таламуса, которые осуществляется при разных состояниях организма ( например, во сне или бодрствовании).

Слуховая кора включает 41-е и 42-е поля (по  Бродману ), большая ее часть скрыта в глубине боковой борозды и имеет тонотопическую организацию. Слуховая кора, подобно зрительной, состоит из функциональных модулей (колонок). Типичный модуль включает 5000 нейронов. Приходящая от таламуса информация, поступает к нейронам IV слоя коры, а затем перераспределяется  к  другим нейронам модуля и взаимодействует с другими модулями.

Паттерн ответа таламических и кортикальных нейронов меняется как функция интенсивности,  спектрального состава звука или локализации акустического стимула.  Еще одной особенностью нейронов слуховой таламо-кортикальной системы является проявление  у значительной их части  следовых реакций (длительного разряда, возникающего через несколько секунд после выключения стимула), которые, вероятно, отражают краткосрочную память.

Также как в слуховых ядрах ствола, нейроны таламуса и коры  по-разному реагируют в зависимости от того, на какое ухо предъявляется акустический стимул. Около 10% клеток слухового таламуса и коры являются моноуральными, т.е. возбуждаются при предъявлении сигналов в одно ухо (в основном контралатеральное). Остальные 90% отвечают на бинауральное раздражение. Приблизительно одна треть клеток МКТ чувствительна к акустическим признакам, обеспечивающим локализацию источников звука в пространстве. В слуховой  коре около 80% единиц чувствительны к различиям по интенсивности звуков (причем половина клеток проявляет максимальный ответ на сигнал предпочтительного уровня интенсивности) и могут кодировать как направление, так и расстояние до источника звука. Часть нейронов являются нейронами-детекторами направления движения звука.

Итак, в слуховой системе  существует несколько основных уровней переключения восходящих нервных  волокон – кохлеарные ядра, верхнеоливарный комплекс, нижние холмы, МКТ  и слуховая кора. Вся тонотопическая последовательность рецепторов  улитки проецируется через слуховые волокна на определенные участки кохлеарных ядер. Такое же распределение имеет место в верхней оливе и МКТ, откуда осуществляются проекции в кору. Поскольку есть дополнительные  синаптические переключения и возвратные связи, то существуют и более длинные цепи. В состав слуховой системы кроме афферентных путей входят и  эфферентные волокна.

Информация, содержащаяся в звуковом стимуле, многократно записывается в виде нейронного возбуждения, проходя по различным уровням слухового тракта. В ходе этого процесса различные типы нейронов выделяют специфические свойства звукового сигнала, так, что нейроны высоких уровней могут возбуждаться специфично в ответ только на  одно свойство. Обнаружение сигналов и их различение по частоте и интенсивности происходит на уровне слуховых центров продолговатого и среднего мозга, нейроны которых возбуждаются чистыми тонами, т.е. очень простыми звуковыми стимулами. Клетки вентрального кохлеарного ядра ведут себя также как и  первичные нейроны, здесь чистые тоны возбуждают нейроны, которые имеют узкие частотно - пороговые характеристики и кратковременные латентные периоды. Но в дорсальном кохлеарном ядре картина меняется. Большинство нейронов здесь также может возбуждаться чистыми тонами. Однако типы их ответов значительно более разнообразные – в некоторых нейронах стимул вызывает торможение, в других  - при определенных частотах возникает возбуждение, а при незначительном изменении частот – торможение, имеются также нейроны, специфически отвечающие на тоны переменной частоты, хотя они могут отвечать и на чистые тоны.

Функциональное значение этих феноменов состоит в том, что нейроны слуховых центров специфически реагируют на  некоторые особенности звуковых стимулов, способствуя распознаванию их характеристик. На более высоких уровнях эта специфичность прогрессивно возрастает: чем дальше от улитки по слуховому тракту, тем более сложные звуковые характеристики требуются для активации нейронов. Многие клетки вообще не отвечают на чистые тоны. Например, в нижних буграх четверохолмия имеются клетки, отвечающие только на частотно-модулированные тоны, и клетки, реагирующие на тоны амплитудно-модулированные.

В повседневной жизни мы не сталкиваемся с чистыми тонами. Звуки, которые слышим, построены из разных амплитудно-частотных компонентов, которые постоянно меняются. Варьирует  длительность звуков, источник их может располагаться ближе или дальше перемещаться в пространстве. Нейронные процессы, лежащие в основе оценки таких звуков выявлены в основном в слуховой коре Например, одни нейроны отвечают только на начало звукового стимула, а другие только на его окончание, некоторые возбуждаются при звуках определенной длительности, есть нейроны, которые возбуждаются, если стимул модулирован по частоте или амплитуде . Большинство корковых нейронов активируются контралатеральным  ухом, некоторые отвечают на ипсилатеральную стимуляцию, остальные только при  одновременной стимуляции того и другого уха. В целом ответы  клеток первичной слуховой коры сходны с ответами групп нейронов зрительной коры. Показано, что тонотопическая организация, обнаруженная в улитке, сохраняется и на более высоких уровнях слуховой системы, включая кору.

Нарушения слуха могут быть обусловлены различными разрушениями в слуховой системе. Например, повреждения слуховой коры затрудняет восприятие речи, пространственную локализацию источника звука и идентификацию временных характеристик звука. Однако они не влияют на способность различать частоты и интенсивность звука. При нарушении  волосковых клеток по-разному снижается слуховая  чувствительность в зависимости от того, какой ряд поврежден. Повреждение всех наружных волосковых клеток понижает чувствительность на 40-50 дБ, а внутренних – на 80-100 дБ, что соответствует полной глухоте. При длительном действии интенсивных звуков в основном повреждаются внутренние волосковые клетки. При резком внезапном воздействии интенсивного звука может произойти акустическая травма, при которой повреждаются наружные волосковые клетки. Нарушения косточкового аппарата среднего уха также приводят к снижению слуховой чувствительности.

3.4.Характеристики слуховых ощущений

Абсолютная слуховая чувствительность характеризуется минимальной интенсивностью звука, при которой вероятность его обнаружения равна 0,5. Это порог слышимости или абсолютный минимальный порог. Пороги слышимости зависят от частоты сигнала - наибольшая чувствительность у человека наблюдается на частотах от 1 до 4 кГц.

Субъективным эквивалентом интенсивности звука является его громкость. Интенсивность звука (уровень звукового давления ) измеряется в децибелах (дБ), а громкость слуховых  ощущений измеряется в фонах. Фон – громкость  чистого тона с частотой 1000 Гц и интенсивностью 40 дБ. Соотношение между интенсивностью звука и его воспринимаемой громкость не является строго пропорциональной, например, если интенсивность звука увеличить на 10 дБ, то громкость его увеличится в 2 раза. Воспринимаемая громкость зависит от частоты тонального стимула. Можно подобрать одинаково громкие по субъективному  восприятию звуки, которые имеют разные интенсивности и частоты. Существенно влияют на  воспринимаемую громкость  и маскирующие шумы, на их фоне она оказывается меньше, чем в тишине.

Разрешающая способность механизма оценки громкости определяется дифференциальным порогом. В среднем диапазоне частот и уровней интенсивности дифференциальный порог по интенсивности равен 0,3-0,7 дБ. Этот дифференциальный порог практически не зависит от частоты, но зависит от уровня звукового давления и уменьшается  при его увеличении. Возрастание длительности сигнала увеличивает  субъективную громкость звуковых стимулов (временная суммация громкости). Для измерения порога слышимости используют приборы- аудиометры. Результаты таких измерений (аудиограммы) используют при экспертизе слуховой функции в норме и в клинической практике. Они регистрируются отдельно для каждого из ушей.

Высота звуковых сигналов является субъективным отражением их частоты (периодичности). Слышимый человеком  диапазон частот составляет от 16 Гц  до 20 кГц. За единицу высоты тона принят мел. Высота в 1000 мел соответствует высоте тона с частотой 1000 Гц при интенсивности 40 дБ над порогом слышимости. Различение частоты тонов характеризуется дифференциальным порогом по частоте, который зависит от частоты звука. При средних частотах звуковых сигналов человек способен различать их, если они отличаются на 1-2 Гц. После 40 лет происходит  повышение порогов слышимости на высоких частотах.

Изложенные сведения о восприятии высоты звука относятся к чистым тонам. В процессе жизнедеятельности человеку приходится анализировать сложные по частотному спектру звуки. Установлено, что многокомпонентный (разночастотный) сигнал воспринимается как многовысотный, если составляющие его частоты не имеют гармонических отношений и достаточно далеко отставлены друг от друга. Если же частоты сложного сигнала связаны гармоническим отношением, то воспринимается высота, соответствующая самой низкой ее частоте. Если в многокомпонентном сигнале составляющие сравнительно близки по частоте, то высота определяется некоторой средней частотой. Исследование восприятия высоты звуковых сигналов позволило обнаружить феномен абсолютного слуха. Под ним понимают способность человека к абсолютному узнаванию высоты, обозначенной каким-либо знаком (например, нотное обозначение) при отсутствии звука сравнения. Наличие у человека абсолютного слуха рассматривается как свидетельство его музыкальных способностей.

Длительность звукового сигнала влияет на его восприятие. Абсолютный порог слышимости снижается до некоторой критической величины при увеличении длительности до 100-150 мс, после чего дальнейшее возрастание длительности неэффективно. При  короткой длительности звука (около 10мс) не определяется его высота и громкость, такой звук воспринимается как щелчок. Увеличение длительности сигнала повышает точность работы слуховой системы при измерении дифференциальных порогов по частоте и интенсивности. После длительного  действия звука средней или большой интенсивности происходит повышение порогов слышимости (снижение слуховой чувствительности), которое называют слуховой адаптацией. Степень этого снижения слуховой чувствительности зависит от длительности, интенсивности и частоты звука.

Восприятие звука зависит не только от его частоты и интенсивности, но и других одновременно поступающих звуков. Общее правило таково - если одновременно  присутствуют два звуковых стимула, имеющих приблизительно равную частоту, но разные интенсивности, более интенсивный тон снизит или полностью исключит восприятие менее интенсивного тона. Подобный эффект называется маскировкой. В отношении разных частот маскирующий эффект проявляется по-разному, он сильнее проявляется в отношении тех тестовых тонов, частоты которых превышают частоту маскирующего звука.

Пространственный слух. Способность человека и животных локализовать источник звука, т.е. определить его местоположение в пространстве, называется пространственным слухом. Данное определение подразумевает  способность локализовать источник звука в горизонтальной и вертикальной плоскостях, а также определять его удаленность от организма. Локализация звука происходит с помощью симметричных половин слуховой системы (бинауральный) слух. Наряду с этим человек с помощью движений головы способен локализовать источник звука в горизонтальной плоскости и определить его удаленность и при слушании одним ухом (моноурально).

Основой бинаурального механизма локализации в горизонтальной плоскости являются межушные (интерауральные) различия стимуляции по времени и по интенсивности. Такие различия по времени (интерауральная задержка) оказываются существенными, если источник звука смещен от средней линии головы, а длина звуковой волны больше расстояния между ушами (частоты звука менее 1500Гц). Поскольку расстояние между ушами у человека в среднем равно 21 см, то в этом случае звуковая волна огибает голову слушателя и звуковой сигнал в одно ухо приходит раньше, чем в другое. Наибольших значений (около 0,6 мс) задержка достигает при положении источника звука у одного из ушей и равна 0 при положении источника звука спереди или сзади по средней линии головы, когда интерауральные различия отсутствуют. Следовательно, пространственная размерность  при низкочастотных звуках воспринимается за счет способности слуховой системы функционировать как анализатор времени.

При частоте звука выше 1,5 кГц у человека действует другой механизм, оценивающий интерауральную разность по интенсивности. Эта разность возникает в связи с тем, что высокие частоты выше не огибают голову слушателя, а поглощаются и отражаются ею как экраном В результате возникает разница в интенсивности звука, попадающего в правой и левое ухо.

В локализации источника звука в вертикальной плоскости важную роль играет ушная раковина, которая играет роль акустического фильтра. При помещении источника звука на разную высоту перед головой наблюдателя в спектре сложных звуковых сигналов возникают определенные западения по уровню интенсивности ( т.е. уменьшается интенсивность определенной спектральной полосы в широкополосном сигнале). Такие западения связаны с углом смещения звука, перемещаясь в сторону более высоких частот при увеличении этого угла. Именно эти западения являются существенными признаками положения источника звука в вертикальной плоскости. Что касается оценки удаленности источника звука от  человека, то факторы ее определяющие, связаны с ослаблением звука при удалении источника.

В реальных условиях источники звука локализуются  слушателем правильно , что свидетельствует о высокой помехоустойчивости слуховой системы при  определении локализации звука. Механизмы пространственного слуха позволяют выделять один источник звука на фоне других, не представляющих в данный момент интерес для слушателя. Так например, удается выделить речь собеседника  при наличии совокупности одновременно разговаривающих людей.

3.5.Тестовые задания для проверки усвоения материала

1.К звуковоспринимающему аппарату органа слуха относится

1.кортиев орган

2.слуховые косточки

3.евстахиева труба

2.Косточки среднего уха участвуют в звуковой проводимости

1.воздушной

2.костной

3.Евстахиева труба соединяет носоглотку с

1.полостью внутреннего уха

2.полостью среднего уха

3.лабиринтами

4.Полость внутреннего уха заполнена

1.эндолимфой

2.перилимфой

3.эндолимфой и перилимфой

5.Кортиев орган располагается на

1.вестибулярной мембране

2.основной (базилярной) мембране

3.сосудистой полоске

6.Слуховые рецепторы находятся в

1.барабанной полости

2.вестибулярной лестнице

3.евстахиевой трубе

4.улитковом ходе

7.Покровная мембрана находится над

1.барабанной перепонкой

2.волосковыми клетками

3.слуховыми косточками

4.овальным окном

8.Вестибулярная лестница и улитковая лестница соединяются у

1.овального окна

2.вершины улитки

3.круглого окна

9.Теория бегущей волны Бекеши объясняет

1.частотную избирательность слуховой системы

2.чувствительность слуховой системы к интенсивности звука

3.оба ответа верны

10.Слуховой путь не включает  ядра переключения

1.кохлеарное ядро

2.медиальное коленчатое тело

3.латеральное коленчатое тело

4.верхнюю оливу

11.Возбуждение волокон слухового нерва может быть вызвано

1.любым надпороговым звуковым стимулом

2.только чистыми тонами

3.только сложными звуками

12.Слуховые пути разделены на уровне

1.слуховых нервов

2.ядер олив

3.бугров четверохолмия

4.медиальных коленчатых тел

13.Нарушения слуховой коры не оказывают существенного влияния на

1.различение частоты и интенсивности звука

2.различение речи

3.локализацию источника звука в пространстве

4.идентификацию временных характеристик звука

14.Высота звука кодируется

1.частотой нервных импульсов

2.количеством одновременно активируемых афферентных волокон

3.длительностью активации нервных волокон

4.активацией определенной группы волокон

15.Соотношение между интенсивностью звука и его воспринимаемой громкость является строго пропорциональной

1.да

2.нет

16.Децибеллы это единицы

1.интенсивности звука

2.высоты звука

3.длительности звуковых последовательных образов

17.В локализации местоположения источника звука в пространстве основную роль играет

1.бинауральный слух

2.моноуральный слух

18.Диапазон слышимых человеком частот составляет от ___ до ___ Гц

19.Длительность звукового сигнала влияет на его восприятие, при ее увеличении

1.Абсолютный порог слышимости снижается

2.Точность восприятия высоты звука снижается 

20.Слуховая чувствительность в слышимом диапазоне частот является

одинаковой

1.да

2.нет

Глава 4. Вестибулярная сенсорная система

4.1.Периферический отдел вестибулярной системы

В периферическом отдела вестибулярной системы выделяют преддверье (отолитовый аппарат) и полукружные каналы. Этот отдел локализован в не слуховой части лабиринта внутреннего уха. Преддверье и сообщающиеся с ним три полукружных канала лежат позади и выше улитки. Костный лабиринт содержит жидкость (перилимфу). Внутри костного лабиринта расположен повторяющий его форму перепончатый лабиринт, заполненный эндолимфой.

В преддверии перепончатый лабиринт образует два мешочка эллиптический (утрикулюс) и сферический (сакулюс). В мешочках находятся скопления рецепторных клеток (пятна или макулы). При нормальном положении головы пятно эллиптического мешочка расположена приблизительно вертикально, а  пятно сферического – горизонтально.

Полукружные каналы имеют названия - верхний (передний, вертикальный), нижний (задний, вертикальный), наружный (горизонтальный, латеральный). Они расположены в трех взаимно перпендикулярных плоскостях и включают гладкую и расширенную (ампулярную) части. Два вертикальных канала  частично объединенных общей ножкой, а горизонтальный расположен отдельно. Ампулы горизонтального и переднего каналов открываются в переднюю часть преддверия, тогда как ампула заднего канала – в его заднюю часть. В ампуле каждого  перепончатого полукружного канала находятся сенсорные области с рецепторными клетками, которые называются пятна (кристы).

Вестибулярные рецепторы – это вторично-чувствующие волосковые клетки, которые через синапсы связаны с дендритами биполярных нейронов вестибулярного ганглия. Вестибулярные рецепторные клетки  имеют пучки волосков (стереоцилий), клетки крист 50-80 цилий, клетки макул 40-110 цилий. На периферии каждого пучка  волосков локализован один более длинный ( киноцилия), вблизи которого находятся самые длинные стереоцилии, тогда как длина остальных волосков прогрессивно уменьшается. Смещение волосков в сторону  киноцилии вызывает возбуждающий эффект, в противоположном направлении – тормозящий.

Волоски рецепторных клеток преддверья внедрены в отолитовые мембраны, представляющие собой желеобразную массу с кристаллами кальцита. Во время линейных перемещений или наклонов головы волоски благодаря смещению мембраны деформируются, и в результате  изменяется импульсация в  афферентных волокнах. При смещении мембран действуют инерциальные, вязкие и эластические силы. В данном случае мембрана и эндолимфа имеют разные плотности, поэтому мембраны чувствительны к линейным ускорениям, наиболее распространенной формой, которых является ускорение силы тяжести. Таким образом, отолитовые органы преобразуют смещения головы и статические наклоны в нервный код. При любом положении головы отлитовые мембраны занимают определенную позицию относительно поверхности сенсорного эпителия, формирующую специфический паттерн нервных импульсов, поступающих в  соответствующие нервные центры.

В полукружных каналах волоски рецепторов внедрены в расположенный над ними желеобразный свод (купулу). Купула смещается под влиянием сдвигов эндолимфы в канале, вызванных ускорениями. Каналы реагируют на угловые ускорения в трех основных плоскостях пространства. Ускорения в плоскости канала смещает купулу в сторону, противоположную направлению вращения. Купула, достигнув максимального сдвига, в силу присущих ей эластических свойств, при отсутствии дальнейших воздействий, возвращается в исходное положение. Ее смещение вызывает деформацию рецепторных волосков и, в итоге, изменяет афферентный поток  импульсов в вестибулярном нерве. В природе животное или человек реально не подвергается действию длительных угловых ускорений, поскольку кратковременное ускорение всегда сменяется замедлением, снижающим до  нуля приобретенную скорость. Это является причиной пропорциональной зависимости амплитуды смещения купулы от величины мгновенной угловой скорости. Хотя действующим стимулом для этой системы является именно угловое ускорение.

События, происходящие в процессе вестибулярной стимуляции характеризуются происходят в следующей последовательности – сенсорный стимул (ускорение), приводит к механическому смещению купул (отолитовых) мембран и деформации стереоцилий, затем происходит изменения проницаемости мембран волосковых клеток, открытие (закрытие) ионных каналов, изменение рецепторного потенциала, генерация потенциалов действия и изменение ритма разрядов первичных афферентых волокнах.

4.2.Центральные отделы вестибулярной системы

Аксоны, по которым потенциалы действия от волосковых клеток передаются в ЦНС, образуют вестибулярную часть VIII пары черепных нервов. В ней содержится свыше 18000 волокон, в большинстве своем спонтанно активных при полном покое. Спонтанная активность придает им способность реагировать как на положительные, так и на отрицательные динамические стимулы.

Волокна вестибулярной части VIII пары нервов входят в продолговатый мозг и оканчиваются в вестибулярных ядрах, которые являются первым центральным уровнем обработки информации, поступающей от рецепторов лабиринта. Вестибулярные ядра продолговатого мозга связаны со многими отделами ЦНС, а именно: со спинным, средним и промежуточным мозгом, мозжечком, РФ, таламусом, корой больших полушарий, центрами автономной нервной системы. Среди этих связей можно выделить три основных системы.

Первая - вестибулоспинальная система проецируется на мотонейроны спинного мозга, управляющие скелетной мускулатурой. Через эту систему осуществляется контроль позы, перераспределение тонуса осевой мускулатуры и мышц конечностей, обеспечивающих оптимальную ориентацию тела.

Вторая - вестибулоглазодвигательная система играет важную роль в регуляции движений глаз, что необходимо для сохранения стабильного изображения на сетчатке во время движения. Вестибулоглазодвигательные рефлексы ( глазной нистагм) состоят в медленном движении глаз в противоположную вращению сторону, сменяющемся  быстрым его возвратом  ( скачком) в исходную позицию. Характеристика глазного нистагма является важным показателем состояния вестибулярной системы в экспериментальной и клинической практике. Нистагм может быть вызван температурной стимуляцией каналов или электростимуляцией вестибулярного нерва. В вестибулоглазодвигательной системе главными областями взаимодействия являются нейроны вестибулярных ядер, активность которых меняется под  влиянием как вестибулярной, так и зрительной стимуляции. Важную роль играют и центральные структуры, прежде всего мозжечок. При нарушении  последнего возникает вероятность ухудшения равновесия, появления усиленного или спонтанного нистагма.

Третья система - вестибулоцеребеллярная - обеспечивает тесное взаимодействие вестибулярной системы с мозжечком в процессах тонкой координации и регуляции движений. Помимо названных систем, существуют тесные связи с автономной нервной системой, которые выражаются в реакциях сердечно-сосудистой системы, желудочно-кишечного тракта и других органов при вестибулярных воздействиях. Эти связи обеспечивают регуляцию вегетативные компоненты вестибулярных реакций.

Таким образом, вестибулярные ядра интегрируют информацию от различных сенсорных источников, а также от центральных структур (РФ, мозжечка, спинного мозга), согласуя ее с моторным выходом. На активность этих ядер помимо вестибулярного входов влияют движущиеся зрительные поля, сигналы  от рецепторов глазных мышц, мышц конечностей и шеи (передающие информацию о положении головы относительно тела) и других источников.

Важным центром переработки вестибулярных сигналов является таламус, через который они поступают в кору больших полушарий. Вестибулярные нейроны обнаружены во внутреннем и наружном коленчатых телах. Основная вестибулярная зона в коре у приматов локализована в задней части постцентральной извилины между первой и второй соматосенсорными зонами ( поле 2 Бродмана). Вторая вестибулярная зона находится в моторной коре впереди от нижнего участка центральной борозды. Локализация вестибулярной зоны у человека окончательно не установлена. Связи каждого лабиринта с корой билатеральны, однако контралатеральные проекции преобладают. Стимуляция вестибулярных входов вызывает также ответы в зрительной, моторной и слуховой областях коры. Наряду с восходящими путями, существуют нисходящие кортикальные влияния на вестибулярные ядра. Это в основном тормозные влияния, обеспечивающие подавление  вестибулярных реакций во время целенаправленных движений, контролируемых корой. Распространение лабиринтных влияний на  обширные области коры указывает на важную роль вестибулярной системы, реализующей совместно с другими системами функцию пространственной ориентации  и контроля.

Вестибулярная система, взаимодействуя с другими системами, в первую очередь со зрительной и проприоцептивной, обеспечивает функцию ориентации организма в пространстве и контроль статических и динамических реакций. Отолитовая  система воспринимает линейные ускорения и изменения позиции головы в гравитационном поле, полукружные каналы – угловые ускорения головы, т.е. вращательные движения. Равновесие поддерживается рефлекторно, в том числе и без участия сознания. Рефлексы, обеспечивающие данную функцию, подразделяются на статические и статокинетические. Первые обеспечивают взаимное расположение конечностей по отношению друг к другу, а также положение тела в пространстве – позные и позиционные рефлексы соответственно. Вторые представляют собой реакции на двигательные стимулы и сами выражаются в движениях. Один из статокинетических рефлексов – вестибулярный нистагм - представляет собой движения глаз, противоположные вращению, так как поддерживается постоянное направление взора.

Непривычные или экстремальные динамические возмущения техногенного характера (качка корабля, резкие изменения высоты полета на самолете, езда по горным трассам и др.) могут вызывать у человека дискомфорт и развитие симптомокомплекса болезни движения (головокружение, тошнота, рвота, повышенное потоотделение, тахикардия, астению, сонливость и т.д.). Это происходит, в частотности, в результате рассогласования сенсорной информации относительно ориентации в пространстве, в том числе вестибулярной и зрительной, которая становится противоречивой или плохо сопоставимой. Одним из способов борьбы с этим состоянием является минимизация движений тела и, прежде всего – движений головы. Если голова двигается сама по себе независимо от двигающегося тела, вестибулярные органы подвергаются комплексной стимуляции, что усиливают симптомы болезни движения. Большинству людей свойственно постепенное привыкание к стимулам, вызывающим болезнь движения. Кроме того, существуют препараты, предварительный прием которых сглаживает или полностью подавляет ее симптомы.

В условиях невесомости, где отсутствует сила тяжести, возникают отношения вестибулярных систем, невозможные при нормальной гравитации. Сила тяжести отсутствует, и отолитовые мембраны занимают положения, определяющиеся их собственными эластическими свойствами. Необычные комбинации входов в сочетании с измененной проприоцепцией и проявлениями вегетативного дискомфорта способствуют развитию болезни движения. Степень ее выраженности зависит от многих причин, в том числе от особенностей сенсомоторной сферы данного оператора и технических факторов космического полета.

4.3.Тестовые задания для проверки усвоения материала

1.Вестибулярная система обеспечивает, в первую очередь, функцию

1.контроля статических и динамических реакций

2.контроля качества окружающей среды

3.терморегуляции

2.Рецепторами вестибулярной системы являются

1.тельца Пачини

2.тельца Руфини

3.волосковые клетки

4.свободные нервные окончания

3.Вестибулярный аппарат включает

1.преддверье и полукружные каналы

2.преддверье и улитку

3.полукружные каналы и улитку

4.Отолитовый аппарат расположен в

1.преддверье

2.полукружных каналах

3.преддверье и полукружных каналах

5.Полукружные каналы расположены относительно друг друга

1.параллельно

2.последовательно

3.перпендикулярно

6.Рецепторы преддверья реагируют на

1.линейные ускорения

2.угловые ускорения

3.линейные и угловые ускорения

7.Рецепторные области в эллиптическом и сферическом мешочках преддверья расположены относительно друг друга

1.последовательно

2.параллельно

3.перпендикулярно

8.Рецепторные области в полукружных каналах расположены относительно друг друга

1.последовательно

2.параллельно

3.перпендикулярно

9.Первым центральным уровнем обработки информации, поступающей от вестибулярных рецепторов, является

1.спинной мозг

2.продолговатый мозг

3.мост

4.средний мозг

9.Импульсы от рецепторов вестибулярного аппарата участвуют в формировании

1.ощущения силы

2.ощущения голода

3.ощущения положения и перемещения тела в пространстве

10. Вестибулярные рефлексы, которые представляют собой реакции на двигательные стимулы и сами выражаются в движениях называются

1.статическими

2.статокинетическими

Глава 5. Соматосенсорная система

Система организма, которая отвечает на различные сигналы с поверхности кожи и из глубоких тканей тела, передает эту информацию в более высокие отделы нервной системы и обрабатывает ее, называется соматосенсорной системой. Она имеет дело  с информацией четырех типов – тактильной, воспринимающей  различные виды воздействий на кожные покровы, проприоцептивной, связанной с состоянием опорно-двигательного аппарата, болевой (ноцицептивной), воспринимающей повреждающие воздействия, и температурной, несущей информацию о тепловых и холодовых воздействиях.

5.1.Тактильная и температурная чувствительность

Кожа, покрывающая поверхность тела, представляет собой огромную область контакта организма с внешней средой. Площадь кожного покрова  составляет 1,5-2,0 м2. Кожа разделена на два основных слоя: эпидермис и дерму. Эпидермис является истинной наружной кожей, образует разные специализированные структуры ( у человека - волосы). Под эпидермисом лежит дерма ( собственно кожа). В коже располагается ряд своеобразных рецепторных образований, реагирующих на три вида модальности: механическую, температурную и болевую.

Наиболее простым типом  рецептора являются свободные нервные окончания, которые встречаются в дерме и эпидермисе, образуя часто плотные сети и сплетения. Это разветвления нервных волокон, которые  на своих концах прикрыты глией в виде тонкой мембраны.

В областях кожи без волосяного покров (в коже пальцев, ладоней и подошвенной поверхности стопы ), наряду со свободными нервными окончаниями, имеются  морфологически дифференцированные (инкапсулированные) рецепторы. Одними из основных кожных рецепторов являются тельца Мейснера. Тельце Мейснера состоит из накладывающихся друг на друга плоских пластинчатых клеток, между которыми ветвятся нервные окончания. Снаружи тельце окружено капсулой, связанной с прилегающей тканью. Тельце Мейснера является первично чувствующим рецептором. При деформации ткани в его  окончаниях возникает РП, продуцирующий нервные импульсы. Этот рецептор реагирует в момент прикосновения.

В более глубоких слоях кожи, в дерме и подкожной клетчатке располагаются осязательные мениски (диски Меркеля), тельца  Пачини и колбы Краузе. Рецептор Меркеля является вторично чувствующим рецептором, т.к. между эпителиальными клетками ткани, где формируется РП, и окончанием афферентного волокна находится синапс. Тельца Пачини  представляют собой наиболее крупные (у человека  достигают в длину 0,5 мм) рецепторные образования в тканях. Они локализуются в нижних слоях кожи, в брыжейке, в соединительной ткани мышц, в местах мышечно-сухожильных соединений, в надкостнице, в тканях суставов. Этот рецептор состоит из нервного окончания, окруженного несколькими слоями шванновских клеток, образующих капсулу. При механическом воздействии происходит деформация капсулы, что приводит к увеличению проницаемости мембраны, деполяризации ее ионными токами, появлению РП и потенциалов действия. Так как тельце Пачини является быстро адаптирующимся рецептором, то ответ в данном рецепторе возникает только в момент нанесения механического стимула. Величина  рецептивных полей обоих рецепторов невелика (в среднем 2-4 мм). Это  позволяет им участвовать в различении тонких деталей в зоне соприкосновения с поверхностью кожи. Колбы Краузе представляют собой сложно организованные аппараты, предназначенные для рецепции локальных изменений давления и растяжения.

В волосистой коже основным типом рецепторов являются свободные нервные окончания. Другим видом  являются рецепторы волосяных луковиц (волосяные мешочки), которые состоят из тонких нервных волокон между клетками волосяной луковицы. В нижних слоях волосистой кожи находятся диски Меркеля, тельца Пачини и тельца Руффини. Последний вид кожных рецепторов является медленно  адаптирующимся, его рецептивные поля довольно большие, что ограничивает  различающую способность.

По степени адаптации к механическим раздражителям рецепторы делятся на медленно адаптирующиеся (например, диски Меркеля, тельца Руффини), и быстро адаптирующиеся (тельца Мейснера, рецепторы волосяных луковиц), способные реагировать не легкое прикосновение и осуществлять пространственное и временное тактильное различение. Очень быстро адаптирующимися являются тельца Пачини, Эти рецепторы специализированы для сигнализации о быстрых изменениях давления, в том числе о воздействии вибрации. Ответы в этих рецепторах возникает только в момент нанесения механического стимула.

Физиологи давно интересовались взаимосвязями между типом кожного рецептора и специфическим ощущением. Первоначально считалось, что свободные нервные окончания являются рецепторами боли, тельца Руффини – тепловыми, а колбы Краузе – холодовыми рецепторами, тельца Пачини – это рецепторы давления, тельца Мейснера и окончания волосяных луковиц – рецепторы, реагирующие на прикосновение. Согласно современным представлениям, свободные нервные окончания являются полимодальными рецепторами, отвечают на болевые, температурные и механические раздражения. Остальные рассмотренные рецепторы реагируют преимущественно на механические стимулы.

Тактильная чувствительность. Хотя термином тактильное обычно называют любое ощущение, возникающее в ответ на кожную стимуляцию, правильнее использовать его для обозначения механической стимуляции. Поверхность кожи очень чувствительна к легкому надавливанию. В идеальных, лабораторных условиях ощущение давления возникает уже при  «смещении» кожи на 0,001мм. Однако чувствительность к тактильной стимуляции зависит не только от интенсивности стимуляции, но и от стимулируемого участка, так как разные зоны кожного покрова обладают разной чувствительностью. Для определения абсолютных пороговых уровней давления или прикосновения  кожа стимулируется специальными тонкими проволочками, откалиброванными таким образом, что оказываемые ими давление было точно известно. С помощью такого метода определена чувствительность разных участков тела.  Несмотря на то, что весь поверхностный слой кожи реагирует на  давление, прикосновение, есть области обладающие больше или меньшей чувствительностью. Наибольшей чувствительностью обладают красная кайма губ, кончик носа, кончик языка, пальцы, кисти рук. Менее чувствительные участки кожного покрова – кожа ног, предплечий и туловища.

Человек обладает способностью определять, какой именно участок кожи подвергается тактильному воздействию. Способность к локализации тактильного ощущения на определенном участке кожи также зависит от стимулируемого участка кожи. Например, стимуляция кончика пальцев или губы локализуется очень точно, ошибка определения точки стимуляции не превышает 2 мм, при стимуляции бедра или спины ошибка локализации превышает 1 см.

Важным показателем различительной способности кожи является пространственный порог тактильной чувствительности. Этим термином обозначается минимальное расстояние между двумя находящимися рядом точками, одновременная стимуляция которых вызывает два самостоятельных ощущения. Если стимулируются две точки, расположенные близко друг к другу, возникает одно  тактильное ощущение. Как и в случае со способностью к локализации единичного стимула, наиболее чувствительные участки кожного покрова ( кисти рук и некоторые части лица) имеют очень низкие пространственные пороги. Например, пространственный порог для большого пальца руки равен примерно  2-4 мм, а для кожи икры ноги – 48 мм. Продолжительное постоянное давление может привести к уменьшению или полной утрате кожной чувствительности – наступает адаптация. Например, требуется немного времени, чтобы мы перестали ощущать давление ремешка от часов на запястье или одежды на теле. Время адаптации прямо пропорционально интенсивности и обратно пропорционально площади стимулируемого участка.

Температурная чувствительность. Температурная чувствительность объединяет рецепторы  кожи  и внутренних органов, также центральные термочувствительные нейроны. Кожа  является  важным источником температурных ощущений. Функционирование системы терморегуляции основано на температурной чувствительности кожи. Роль температурных рецепторов играют свободные нервные окончания. На тепло и холод реагируют разные терморецепторы, лежащие на разной глубине. Рецепторы, реагирующие на холод, располагаются довольно близко к поверхности, а детекторы тепла – более глубоко. Температурная рецепция у человека распределяется между различными волокнами: охлаждение ощущается , главным образом, через миелинизированные А- волокна, нагревание – через немиелинизированные С- волокна. При очень высоких температурах многие терморецепторы сигнализируют острую боль.

У человека температура кожи характеризуется постоянством, поверхность тела пребывает в относительно стабильном термическом равновесии с окружающей средой. Температура участков кожи прикрытых одеждой составляет около 35 оС, температура кожного покрова кистей рук около 33 оС. Окружающая среда всегда имеет некоторую температуру, поэтому деятельность терморецепторов характеризуется отсчетом температуры относительно нормальной температуры тела: все, что оказывается ниже этой температуры, кажется прохладным или холодным, все, что выше , - теплым или горячим. Таким образом, терморецепторы обнаруживают тепловое воздействие косвенно, по его влиянию на температуру кожи. Специальные исследования показали, что у тепловых рецепторов оптимум чувствительности лежит в диапазоне +37- 47 о С, а у холодовых в диапазоне 27-37 о С. При температуре +12 о С их активность  холодовых рецепторов существенно уменьшается. Температурный интервал, в пределах которого активны  оба типа рецепторов,  составляет 30-35оС.

Разброс оптимумов чувствительности у разных рецепторов позволяет организму  точно реагировать не изменения температуры в диапазоне условий нормального обитания. Даже небольшой температурный сдвиг в ту или иную сторону воспринимается быстро и точно, что делает возможной чувствительную систем контроля, основанную на получении точной информации о небольших изменениях температуры  кожи, а значит, и об изменениях теплообмена между кожей и окружающей средой.

Температурная чувствительность кожи склонна к адаптации.  Оказавшись на холоде или в тепле ( например, погрузившись в ванну) человек  сперва может почувствовать либо холод либо тепло в зависимости от предшествовавшего термического ощущения, а затем это ощущение ослабевает. Такие температурные ощущения называются динамическими, так как они возникают при быстрых изменениях температуры кожи.  Они зависят от исходной температуры кожи, скорости ее изменения и величины участка кожи.

При длительном воздействии температуры возникают статические температурные ощущения. В  определенном  диапазоне температур  при полной адаптации термическая стимуляция перестает восприниматься, испытуемый не ощущает ни тепла, ни холода. Температура адаптации, не способная вызвать термоощущения, называется физиологическим нулем, а температурные пределы, в которых развивается полная адаптация - нейтральной зоной. Выше и ниже этой зоны  возникают статические ощущения тепла или холода. В опытах, в которых обнаженный человек находится в помещении с регулируемой температурой, нейтральная зона находится в пределах около 31-36оС. Длительные ощущения тепла возникают при постоянных температурах кожи выше 36оС, при температурах выше 43-44 о С ощущение тепла сменяется ощущением горячего. Когда большие участки кожи охлаждаются до температур ниже 30 о С, возникает стойкое ощущение холода.

Чувствительность кожи к  холоду и теплу локализована в разных точках кожи, т.е. существуют холодовые и тепловые точки. Холодовых точек больше, чем тепловых. Например, на поверхности кисти холодовых точек 1-5 на 1 см2, тепловых только 0,4 . И те и другие точки распределены наиболее плотно на самой чувствительной к температуре области кожи – на лице. Здесь на 1см 2 лежат 16-19 холодовых точек, а тепловую чувствительность нельзя разделить на отдельные точки, она образует сенсорный континуум.

Общим свойством температурной чувствительности являются следовые ощущения. Например, после нажатия холодным металлическим стержнем на лоб в течение 30 с и последующего его удаления сохраняется отчетливое ощущение холода. Отведение активности от терморецепторов показали, что холодовые рецепторы продолжают разряжаться. Описаны также аналогичные ощущения тепла. Очень сильные тепловые стимулы (температуры выше 40 оС) часто вызывают парадоксальные ощущения холода. Причина этого возможно лежит в том, что холодовые рецепторы  в норме молчащие при температуре выше 37 о С, при температуре выше  40 о С снова разряжаются короткое время.

5.2.Скелетно-мышечная (проприоцептивная) чувствительность

Скелетно-мышечный аппарат является исполнительной системой организма, а его рецепторы (проприоцепторы) играют особо важную роль среди других  чувствительных образований организма. Проприцепторами называют механорецепторы, посылающие в ЦНС информацию о положении, деформации и смещениях различных частей тела. Их функционирование обеспечивает координацию всех подвижных органов и тканей в состоянии покоя и при выполнении движений. Проприоцепция не предполагает обязательного осознаваемого восприятия, но при экспериментальном отключении проприоцепции животные теряют способность поддерживать позу и двигаться.

Проприоцепторы локализованы в мышцах, сухожилиях, фасциях, суставах, надкостнице и т.д.  Здесь обнаруживаются рецепторы, встречающиеся в других частях тела (свободные нервные окончания, тельца Руффини, тельца Пачини), но также и специализированные сенсорные образования. Такими специфичными рецепторами скелетно-мышечной системы являются мышечные веретена и сухожильные органы Гольджи.

Мышечные веретена воспринимают степень растяжения мышц.

Каждое мышечное веретено состоит из центрального сенсорного участка и полярных моторных участков по обоим его концам. Центральная часть  окружена спиральным нервным окончанием, называемого первичным окончанием. Недалеко от центральной части веретено получает менее крупные спиральные нервные окончания, называемые вторичными. Первичные окончания служат главным каналом передачи информации об изменяющемся растяжении мышцы и скорости ее удлинения, поэтому частота их разрядов максимальна во время растягивания мышцы. Вторичные окончания  реагируют преимущественно на постоянное натяжение и специализированы для передачи информации о положении мышцы.

Таким образом, мышечные веретена обеспечивают ЦНС информацией о состоянии мышц и специализированы для передачи информации о  ее положении. Моторная иннервация мышечных веретен осуществляется гамма-волокнами. Эти волокна являются аксонами соответствующих мотонейронов спинного мозга. Во время активных движений эти мотонейроны поддерживают импульсацию веретен укорачивающейся мышцы, что дает возможность рецепторам реагировать на движение увеличением или уменьшением частоты импульсов. Следовательно, эфферентные нервы обеспечивают настройку чувствительности веретен, чтобы они могли работать при различной длине мышц.

Веретена соединены механически со скелетной мускулатурой  параллельно, поэтому пассивное растяжение мышцы приводит к растяжению веретен и первичных афферентов, изменяется  проницаемость мембраны афферентного волокна, что приводит к возникновению потенциалов действия. При мышечном сокращении веретена укорачиваются, и в разрядах их афферентных волокон происходит урежение частоты разрядов или пауза. Воздействие гамма – эфферентных волокон на веретено регулирует его чувствительность к растяжению. Веретена есть во всех скелетных мышцах. Мышцы разной величины содержат приблизительно от 40 до 500 мышечных веретен. Плотность мышечных веретен наибольшая в мелких мышцах, отвечающих за тонкие движения. Например, в глазных мышцах содержится 130, в мышцах кисти 80, в трехглавой мышце 1,4 веретен на 1 грамм мышечной массы.

Сухожильные органы Гольджи расположены в зоне соединения мышечных волокон с сухожилиями с обоих концов мышцы. Они представляют собой образования веретенообразной формы длиной около 1 мм. Число сухожильных рецепторов не изучено, предполагается, что их меньше, чем веретен. Во время мышечного сокращения веретена разгружаются, и частота их импульсации снижается. При этом сухожильные органы, наоборот, подвергается растяжению и усиливают импульсацию, интенсивность  которой примерно пропорциональна силе сокращения мышцы. Это позволяет рассматривать сухожильные рецепторы Гольджи как источник информации о величине мышечного напряжения, силе, развиваемой мышцей.

Совместная деятельность всех проприоцепторов лежит в основе нескольких ощущений положения, движения и силы. Находясь в сознании человек, постоянно отдает себе отчет в положении конечностей. Чувство положения информирует о том, под каким углом находится каждый сустав, из этой информации извлекается общая информация о положении конечностей. Это чувство почти или совсем не подвержено адаптации. Чувство движения – дает возможность осознавать направление и скорость движения. Воспринимается как активное движение сустава при мышечном сокращении, так и пассивное, вызываемое под действием внешних сил. Чувство силы – способность оценивать мышечную силу, необходимую для движений или для удержания сустава в определенном положении, сопротивление движению. Восприятие положения тела, движения тела и отдельных его частей также называют кинестезией.

Проприоцепция совместно с кожной механо и терморецепцией  лежит в основе восприятия трехмерного осязаемого мира. Пространственные представления о мире формируются во многом на основе зрительного восприятия. Однако многие свойства внешнего мира доступны в основном тактильному восприятию: например, ощущения: гладкий, шершавый, мягкий, жесткий и др. Такие свойства плохо или совсем не различаются при пассивном прикосновении (если просто положить руку на поверхность) и хорошо различаются если рука движется. Это объясняется активацией не только большего числа кожных рецепторов, но и включением проприоцепторов. Сочетание кожной и кинестетической стимуляции образует основу целостного гаптического восприятия.

Общее субъективное представление человека о положении его тела в пространстве создается интегративной оценкой информации, поступающей от проприоцепторов и рецепторов вестибулярного анализатора. Наше  не зрительное представление о пространственном положении тела во внешнем мире, часто называют схемой тела. При этом под схемой тела понимают приобретенную  функциональную структуру, которая позволяет человеку в любой момент времени в любых условиях ощущать положение своего тела и его частей. Она является твердо фиксированной и служит внутренней системой отсчета, относительно которой человек воспринимает окружающий мир.

5.3.Переработка тактильной и проприоцептивной информации в центральной нервной системе

Афферентные волокна, идущие от кожи, мышц, суставов и внутренних органов входят в спинной мозг  в составе задних корешков. В спинном мозге происходит их упорядоченное пространственное распределение. Область кожи, иннервируемая отдельным корешком спинного мозга, называется дерматомом. Соответственно вся поверхность тела разделена на поперечные участки кожи, иннервируемые задними корешками одного сегмента спинного мозга. Выпадение или повышение чувствительности в дерматоме указывает на причастность к этому явлению конкретного корешка определенного сегмента и является диагностическим признаком определения патологии.

Афференты от туловища и конечностей образуют синаптические связи со спинальными нейронами в  заднем роге. Задний рог служит первым переключение и первым ядром, перерабытывающим информацию в соматосенсорной системе. Здесь происходит конвергенция афферентов от кожи и внутренностей на одних и те же нейронах. Из-за нее больной ошибочно локализует афферентную активность, идущую от внутренних органов на поверхности тела (например, при желчной колике).

Далее импульсы по восходящим путям направляются в головной мозг. Эти пути начинаются в спинном мозге, переключаются в таламусе и далее направляются к коре больших полушарий. Рассмотрим основные восходящие пути. Латеральный спинно-таламический путь (путь температурной и болевой чувствительности), является полностью перекрещенным и при повреждении одной половины спинного мозга исчезает болевая и температурная чувствительность на противоположной половине тела ниже зоны повреждения. Передний спинно-таламический путь, проводит импульсы от механорецепторов кожи. Часть волокон этого пути переходят на другую сторону. Поэтому при повреждении одной половины спинного мозга чувство осязания на противоположной стороне тела не исчезает полностью, а снижается.

Информация от мышц и суставов следует в спинной мозг, где она частично переключается на мотонейроны, а частично направляется по восходящим путям в высшие отделы головного мозга. Известны тонкий (Голля) и клиновидный (Бурдаха) пучки, проходящие в задних канатиках спинного мозга и заканчивающие в одноименных ядрах продолговатого мозга. Здесь происходит переключение на нейроны второго порядка, волокна которых заканчиваются в задневентральных ядрах таламуса. Отсюда берут начало пути, образованные нейронами третьего порядка и оканчивающиеся в коре больших полушарий. Импульсы от проприоцепторов поступают в также мозжечок по переднему и заднему спинно-мозжечковым путям, а из мозжечка через красное ядро и таламус в кору.

Соматосенсорные сигналы от головы поступают в мозг по черепным нервам. Тройничный нерв (V пара) в своих ветвях содержит афференты, идущие от лица и полости рта. Лицевой нерв(VII) содержит афференты от головы. Языкоглоточный (IХ) и блуждающий (Х) пары нервов содержат афференты от органов кровообращения, дыхания и пищеварения и др. Соматовисцеральные афференты поступают также в ретикулярную формацию, главным образом, в составе спинноретикулярного тракта.

Специфическими соматосенсорными ядрами таламуса является вентробазальный комплекс, который имеет соматотопическую оранизацию, т.е. соседние участки тела проецируются на смежные области таламуса. Здесь каждый нейрон возбуждается только одним типом рецептора  ( например, рецептором волосяной луковицы и т.п.). Ядра таламуса связаны восходящими и нисходящими волокнами с двумя зонами коры – S I и SII( где S означает соматосенсорная). SI расположена на постцентральной извилине позади  центральной борозды. Периферия тела проецируется на SI противоположной стороны соматотопически, при этом наибольшую область занимают представительства области рта и кистей рук. Это области, которые у человека обладают особенно густой иннервацией и физиологически отличаются высокой способность к пространственному различению. Существуют данные о том, что активация нейронов SI служит предпосылкой для точного тактильного различения и сознательного восприятия пространственно-временных событий на поверхности кожи.

SII значительно меньше SI, лежит на верхней стенке боковой борозды. Здесь также имеется соматотопическая проекция, но она менее четкая. SII отличается также тем, что обе стороны тела представлены в каждом полушарии. Как полагают, эта область играет особую роль в  сенсорной и моторной координации активности на двух сторонах тела.

Американский исследователь Маунткасл в 1957 году исследовал ответы нейронов в сенсомоторной коре и показал ее колончатую организацию. Диаметр колонок в соматосенсорной коры составляет около 0,2-0,5 мм. Нейроны одной колонки возбуждаются рецепторами только одного типа. Колонки , очевидно, являются функциональными единицами, соответствующими локализации и характеристикам стимула. В проекционных зонах S I и SII обнаружены термочувствительные нейроны, но не ясно, объединены ли они в колонки. Соматосенсорные корковые нейроны бывают простыми, либо сложными. Простые нейроны по характеру импульсации близки к связанным с ними рецепторами. У сложных нейронов распределение импульсов в ответе на стимулы, не такое как у связанных с ними рецепторов. Среди таких нейронов есть такие, которые отвечают на стимулы, движущиеся линейно по коже и дают максимальный ответ на определенное направление движения. Эти примеры показывают, что переработка информации в коре приводит к отфильтровыванию информации о разных параметрах периферических стимулов.

Сенсомоторная кора посылает эфферентные волокна к следующим основным отделам: к моторной коре (регуляция движений), к теменным ассоциативным зонам (зрительно-сенсомоторная  интеграция), к SI и SII противоположного полушария (билатеральная  координация), к таламусу, ядрам ствола и в спинной мозг ( эфферентный контроль проводящих путей).

5.4.Болевая (ноцицептивная) чувствительность
Боль вызывается вредными (повреждающими ткани) стимулами и информирует об опасности. Сенсорные сигналы о повреждающих воздействиях, патологических состояниях органов и тканей, приводящие к болевым ощущениям называют ноцицептивными (от латинского слова «nocer», что означает «повредить»).

Многие стимулы, вызывающие боль, потенциально опасны. При определенных условиях  интенсивная температурная или звуковая стимуляция, так же как и чрезмерная стимуляция, светом, давлением,  химическими веществами, электрическим током, может принести  организму вред и вызывает болевые ощущения. Значение чувства боли для нормальной жизни трудно переоценить. Способность к болевым ощущениям – важное достижение эволюции, способствующее выживанию  организма.

Неспособность испытывать боль может быть неадаптивной, о чем свидетельствуют многочисленные травмы, нанесенные себе людьми, страдающими наследственной формой нечувствительности к боли. У таких людей  обычно   происходят серьезные травмы кожи, мягких тканей и костей, сильные ожоги в результате контактов с горячими поверхностями. Люди нечувствительные к боли могут сломать суставы, например, коленный, голеностопный или локтевой, потому, что они не понимают какую силу надо прикладывать при выполнении таких простых движений как ходьба или вытягивание конечности.

Болевые ощущения классифицируют по разным основаниям. По месту возникновения боль бывает соматическая и висцеральная. Когда соматическая боль возникает в коже, ее называют поверхностной, если она исходит из мышц, суставов, костей, соединительной ткани, то именуется глубокой. Если поверхностная боль вызвана уколом, то быстро возникает

«вспышка» боли (ранняя боль), которая сменяется ноющей, тупой болью (поздняя боль). Висцеральная боль связана с состоянием внутренних органов. Человек отличает одну разновидность боли от другой. Кратковременную боль от укола или пореза, можно характеризовать как острую или резкую, она легко локализуется и вызывает немедленную реакцию. Такие болевые ощущения отличаются от тупой боли, которая возникает в глубине тела и часто плохо локализуется.

Исследование боли наталкивается на многочисленные трудности. Практически все стимулы, повреждающие (вредящие) ткань, вызывают боль. Поэтому нельзя выделить какой-то один стимул, адекватный для боли. Из-за повреждающего действия болевых стимулов не всегда удается достигнуть постоянства условий стимуляции. Определить общие психофизические параметры боли трудно, так как ее восприятие разными людьми различно. Интенсивность и характер болевых ощущений зависит от предшествующего опыта индивидуума, от того насколько он понимает причину возникновения боли, также от влияния социокультурных факторов. Такие психологические факторы, как настроение, внимание, мотивация, эмоциональное состояние и когнитивные процессы, а также понимание источника боли и приписываемое ей значение, способны заметно влиять на интенсивность и характер болевого ощущения. В результате один и тот же стимул может быть более болезненным в одной ситуации, чем в другой. Человек, травмированный в состоянии чрезвычайного эмоционального напряжения, например во время спортивных соревнований, может испытывать менее сильную боль, чем человек, получивший травму в более спокойной обстановке.

Важно знать существует ли адаптация к боли. Если учитывать ее защитную функцию, то можно предположить, что адаптация к боли не должно быть. Субъективный опыт также указывает на отсутствие такой адаптации (головная и зубная боль могут длиться часами), об этом же свидетельствуют и специальные исследования.

Механизмы преобразования ноцицептивной информации объясняют разные гипотезы. Основными являются теории интенсивности и специфичности. Теория интенсивности выдвинута в связи с разнообразием болезненных стимулов, т.е. отсутствием одного адекватного. Полагали, что боль возникает, когда механо и терморецепторы стимулируются с чрезмерной интенсивностью, превосходящей определенный уровень. Возникает поток импульсов особенно высокой частоты и ЦНС декодирует его как ощущение боли. Теория специфичности предполагает существование специальных болевых рецепторов, ответы которых вызывают болевые ощущения. Эта теория получила достаточное экспериментальное подтверждение.

Как и для механо- и терморецепции, было установлено, что болевая чувствительность кожи неравномерна – существуют болевые точки. Это наблюдение показывает, что ноцицепторы не идентичны другим кожным рецепторам. Болевыми рецепторами являются свободные нервные окончания. Одни окончания  связаны с небольшими миелинизированными А-волокнами и наиболее чувствительны к сильному раздражению. Эти волокна передают чувство острой боли. Другие нервные окончания, называемые полимодальными ноцицепторами, передают информацию по тонким немиелинизированным С-волокнам. Жгучая боль связана с активацией  этих волокон.

Ноцицепторы расположены в глубоких слоях кожи и в других тканях, кроме нервной. Эти ноцицепторы имеют небольшие однородные рецептивные поля и реагируют на различные повреждающие механические, температурные и химические воздействия. Предполагается, что при повреждении ткани выделяется гистамин, брадикинин и другие вещества, изменяется рН внутренней среды, эти факторы активируют болевые рецепторы.

Импульсы, возникающие в ноцицепторах, поступают в ЦНС по тонкими миелинизированным  А-волокнам, проводящим «быструю»  боль, или по немиелинизированным С-волокнам, проводящим «медленную» боль. Пучок волокон, несущий информацию о боли, входит в спинной мозг в виде латерального пучка заднего корешка между верхушкой заднего рога и периферией спинного мозга, образуя краевой пояс Лиссауэра. Пройдя 2-3 сегмента вниз часть волокон оканчивается в желатинозной субстанции, другая направляется вверх в составе восходящих проводящих путей спинного мозга ( в  основном в составе латерального спинноталамического и спинноретикулярного путей).

Нейроны спинного мозга осуществляют первичный анализа ноцицептивной импульсации. Здесь с одной стороны возникает двигательная (избегание) и висцеральная реакции на боль, а с другой стороны формируются восходящие пути болевой чувствительности. Волокна «быстрого» пути имеют относительно небольшое число коллатералей и приблизительно 30% из них с минимальным количеством переключений заканчиваются в таламусе. Эта система позволяет точно различать, где находится повреждение, насколько оно опасно для организма и в какой момент произошло. Другая (диффузная) система, формирующая «медленный»путь болевой импульсации, является мультисинаптической, при возбуждении ее возникает разлитая ноющая боль. Обе системы имеют различные зоны назначения в таламусе. «Быстрый» путь заканчивается в нейронах вентробазального комплекса, «медленный» - в интраламинарном и медиальном ядрах. Волокна вентробазального комплекса идут к постцентральной извилине, островковой коре. В этих областях происходит определение локализации боли, оценка ее типа, вероятной причины, осуществляется мнемонический анализ для определения, является ли боль новой или повторением предыдущего болевого ощущения в подобных обстоятельствах.

Волокна медленного пути, переключаясь в таламусе, заканчиваются также в лимбической системе и лобных долях. Одной из характерных особенностей лимбической коры является ее связь с префронтальной корой. При функционировании этих кортикальных связей формируется эмоциональная окраска болевых стимулов и ситуаций в целом. Обе ноцицептивные системы функционируют как единое целое и обеспечивают восприятие боли формирование соответствующих поведенческих реакций.

Существуют особые разновидности боли. О местной боли говорят в том случае, если локализация ощущения боли соответствует локализации патологического процесса. Проекционной называют боль, возникающую к периферии от места поражения корешка или нерва. Такая боль локализуется в области дерматома, который иннервируется поврежденным нервом, связана с неспецифическим раздражением болевых волокон. Отраженная боль воспринимается как периферическая боль при патологических процессах во внутренних органах, проецирующихся в сегменты спинного мозга того же дерматома. Это связано с тем, что происходит конвергенция висцеральных и кожных афферентов на одни и те же спинальные нейроны. Фантомные боли возникают у людей, перенесших ампутацию конечности или ее части, при этом возникает ощущение боли в отсутствующий конечности.

В организме существует противоболевая система, деятельность которой опосредуется различными нейрохимическими механизмами. Среди них ведущую роль играет опиоидная регуляция болевой чувствительности.

Эндогенные опиоиды, а также морфин и морфиноподобные вещества угнетают действие веществ, активирующих болевые рецепторы, уже на периферическом уровне. Увеличение их концентрации в области переключательных станций ноцицептивной импульсации ( в частности в области заднего рога спинного мозга) вызывает снижение активности С-волокон, в результате чего уменьшается активность нейронов в ответ на ноцицептивную импульсацию, формируя состояние анелгезии

(обезболивание).

Тоническое тормозное влияние на болевую чувствительность оказывает и серотонинергический антиноцицептивный механизм. Выключение серотонинергического механизма приводит к гипералгезии, вплоть до появления спонтанных болевых ощущений. Порог болевой чувствительности и его функциональные колебания формируются в результате постоянного взаимодействия ноцицептивной и антиноцицептивной систем организма, и определяется уровнем активности обеих систем.

5.5.Тестовые задания для проверки усвоения материала

1.Соматосенсорная система не включает рецепторы, находящиеся в

1.коже

2.мышцах

3.суставах

4.внутренних органах

5.внутреннем ухе

2.В коже отсутствуют механорецепторы, которые называются

1.тельца Пачини

2.тельца Меркеля

3.мышечные веретена

4.тельца Руффини

3.Тельца Пачини находятся в

1.коже

2.сухожилиях

3.суставных сумках

4.надкостнице

5.все ответы верны

4.Каждый волосок  кожи имеет механорецептор, который называется

1.тельце Пачини

2.тельце Руффини

3.тельце Мейснера

4.рецептор волосяной луковицы

5.В соматосенсорной системе информация от рецепторов поступает

1.по всем спинномозговым нервам

2.по всем черепномозговым нервам

3.по всем спинномозговым и некоторым черепномозговым нервам

6.Соматосенсорные сигналы от головы поступают в мозг по четырем парам черепномозговых нервов, к которым не относится

1.II пара 

2.V пара

3VII пара

4.X пара

7.Переработка информации от рецепторов соматосенсорной системы происходит в коре больших полушарий в области

1.боковой борозды

2.теменно-затылочной борозды

3.борозды гиппокампа

4.центральной борозды

8.Установите соответствие

Тактильная чувствительность                                       Область тела

1.Наибольшая чувствительность                           А. кончики пальцев

2.Наименьшая чувствительность                           Б. ладонь

                                                                                 В. лоб

                                                                                    Г. плечо

9.Наименьшее расстояние между двумя точками кожи, при раздражении которых возникает ощущение двух прикосновений, называют 

1.абсолютным тактильным порогом

2.пространственным порогом

3.диапазоном тактильной чувствительности

10.Лучше различаются тактильные стимулы, которые наносятся на кожу

1.последовательно

2.одновременно

11.При ритмических последовательных прикосновениях к коже с частотой более 5 в секунду возникает специфическое ощущение__________, 

в возникновении которого основную роль играют тельца Пачини

12.Температурной чувствительностью обладает

1.вся поверхность  кожи равномерно

2.есть отдельные точки, чувствительные к холоду или теплу

13.Температурные пределы, в которых происходит адаптация кожных терморецепторов, называют нейтральной зоной. Выше и ниже ее присутствует постоянное ощущение холода или тепла. Границы этой зоны для обнаженного человека составляют около ___-___град

14.Ощущение жгуче горячего возникает уже при температуре выше

1.50 град

2.60 град

3.70 град

15.Динамические температурные ощущения возникают при изменениях температуры кожи

1.медленных

2.быстрых

16.Мышечные веретена находятся в

1.костях скелета

2.сухожилиях

3.наиболее крупных скелетных мышцах

4.во всех скелетных мышцах

17.Мышечные веретена иннервируются волокнами

1.афферентными

2.эфферентными

3.афферентными и эфферентными

18.Плотность мышечных веретен на 1 грамм мышечной массы наибольшая в мышцах

1.крупных, отвечающих за движения силового характера

2.мелких, отвечающих за тонкие, точные движения

19.Проприоцепция обеспечивает

1.чувство положения, силы и движения

2.чувство температуры

3.чувство прикосновения

20.Установите соответствие

Период активации                                         Вид рецептора

1.активируются при движении                       А мышечные

2.активируются при отсутствии движения   Б.сухожильные

                                                                             В.ноцицепторы

21.Специфическими соматосенсорными ядрами таламуса является

1.вентробазальный комплекс

2.латеральные коленчатые тела

3.медиальные коленчатые тела

22.Болевая чувствительность также называется

1.тактильная

2.ноцицептивная

3.висцеральная

23.Болевые рецепторы не обнаружены в

1.глубоких слоях кожи

2.скелетных мышцах

3.структурах головного мозга

24.Соматическими называют болевые ощущения, возникающие

1.во внутренних органах

2.в коже, мышцах и суставах

25.Болевые ощущения, возникающие в ответ на повреждающий ткань стимул зависит от

1.эмоционального состояния индивида

2.концентрации внимания на источнике боли

3.отношения индивида к источнику боли

4.времени суток

5.все ответы верны

Глава 6. Вкусовая сенсорная система

6.1.Вкусовые ощущения

В эволюции сформировались две специализированные системы - вкус и обоняние, предназначенные для восприятия определенных химических сигналов внешней среды. Вкусовая рецепция является древнейшим чувством, необходимым для выживания организмов. Вкус определяет полезные или вредные химические вещества, связанные с пищей, служит для определения ее качества. Вкусовая чувствительность тесно связана с физиологическим состоянием организма, чувством голода и насыщения. Известно, что недостаток или избыток определенных веществ в организме сказывается на чувствительности вкусовых рецепторов. Изучение порогов вкусового восприятия, процессов нарушения вкуса может быть полезным при диагностике состояний. В ряде случаев извращения вкуса вызываются заболеваниями внутренних органов или нарушением обмена веществ – ощущение горечи отмечается при заболеваниях желчного пузыря, ощущение кислоты – при заболеваниях желудка, ощущение сладкого во рту – при различных формах сахарного диабете. В большинстве случаев вкусовые ощущения имеют ярко выраженную положительную или отрицательную окраску.

Вкусовые рецепторы являются входными воротами пищеварительной системы. Биологическая роль вкусовых ощущений заключается не только в проверке съедобности пищи, они влияют также на процесс пищеварения. Вкусовые ощущения рефлекторно связаны с секрецией пищеварительных желез и действуют не только на интенсивность секреции, но и на состав секрета. С возрастом способность к различению вкусовых стимулов снижается. Употребление кофеина и интенсивное курение, также уменьшают вкусовую чувствительность.
Вкусовые вещества разделяют на четыре основных класса – соленые, кислые, горькие и сладкие. Огромное разнообразие тонких привкусов, которые может воспринимать человек, связано с комбинацией этих основных вкусовых ощущений. Это отображает модель формирования сложных (смешанных) вкусов – пирамида Хеннинга. В пространстве между вершинами пирамиды, соответствующим четырем основным вкусам, находятся сложные вкусовые оттенки. Стимулы, действующие в естественных условиях сложны и большинство вкусовых ощущений смешанные. Смешанные ощущения характерны для многих естественных вкусовых стимулов (например, апельсин имеет вкус кислого и сладкого и т.п.).

Сладкий вкус ассоциируется в основном с сахарами (глюкоза, сахароза, фруктоза). Символ сладкого сахароза, которая состоит из двух частей глюкозы и фруктозы, каждая из которых имеет сладкий вкус, их молекулы имеют несколько гидроксильных групп. Сладкими являются многоатомные спирты, содержащие более одного гидроксила (глицирин, гликоль).

Соленый вкус создается в чистом виде только хлористым натрием. Соли, молекулы которых состоят из других анионов и катионов имеют либо соленый вкус с привкусом другого вещества, либо безвкусны.

Кислый вкус имеют неорганические кислоты (соляная, серная и др.) и органические ( аскорбиновая, яблочная, щавелевая и др.). В водном растворе они диссоциируют на положительно заряженный ион водорода (протон) и отрицательно заряженный сложный анион. Неорганические кислоты диссоциируют не полностью, и количество протонов будет меньшим. Если кислый вкус зависит от количества протонов, то неорганические кислоты должны казаться более кислыми. На практике, наоборот – у человека более сильное кислое ощущение вызывают органические кислоты Причина этого в том, что, во-первых, важную роль играют анионы органических кислот, а во-вторых,  в свойства слюны. Слюна выступает как буфер, нейтрализуя сильные кислоты, снижая и уравнивая действие больших концентраций протонов.

Горький вкус имеют алкалоиды (стрихнин, пилокарпин, хинин). Эти вещества обладают сильной биологической активностью, часто отвергаются организмом. Символ горького – черный перец, вкус которому придает химическое вещество пиперин. Некоторые исследователи  выделяют еще два элементарных вкусовых ощущения – вкус воды и вкус «умами». Японским словом «умами» обозначают вкус пищи, который придают ей глутамат натрия и соли некоторых аминокислот. Глутамат содержится в мясе, сыре, некоторых овощах. Из глутамата натрия изготавливается специальная вкусовая приправа.

Вещества, имеющие  сходный вкус, могут различаться по структуре, и в то же время оптические изомеры могут быть совершенно разного вкуса. Например, сладкий вкус имеют полисахариды, дисахариды (сахароза, мальтоза, лактоза), моносахариды (глюкоза, фруктоза), а также многоатомные спирты, аминокислота L-аланин, соли свинца и некоторые другие вещества.

Ощутимое качество вещества зависит от его концентрации. Соль в низкой концентрации имеет вкус сладкого и является чисто соленой, когда более концентрирована. Вкус йодистого калия и ряда других солей этого катиона по мере повышения концентрации превращается из солоноватого в горький.

Разные области языка обладают неодинаковой чувствительностью к различным вкусовым качествам. Кончик языка чувствителен к сладкому и соленому, боковые поверхности – к кислому, основание (корень) – к горькому. Зоны чувствительности к каждому из основных видов стимулов  перекрывают друг друга. Поэтому можно вызывать любое из четырех основных ощущений, воздействуя на любую из названных областей. Однако для того, что получить, например, ощущение сладкого с корня языка, следует применять растворы большей концентрации, чем, если воздействовать на его кончик.

Пороги обнаружения для разных вкусовых качеств приходятся на разные концентрации. Наименьшие пороги для горьких веществ, например, порог обнаружения  хинина составляет 0,000008 моль/л. Многие ядовитые вещества имеют горький вкус, как бы предупреждая об опасности. Порог обнаружения для кислого (лимонная кислота) – 0,0023 моль/л, для виноградного сахара – 0,08 моль/л (для сахарина 0,000023 моль/л), для соленого 0,01 моль/л. Для большинства веществ величины  порогов имеют значительную индивидуальную вариабельность. Чувствительность одиночного вкусового сосочка может изменяться в течение суток в зависимости от чувства голода, при заболеваниях желудочно-кишечного тракта и других внутренних органов.

6.2.Преобразование вкусовой информации

Строение органа вкуса. Периферический отдел вкусовой сенсорной системы представлен у человека вкусовыми почками (луковицами). Они располагаются в эпителии языка, мягкого неба, надгортанника, передних отделов глотки и гортани. Большинство вкусовых почек находятся на сосочках (грибовидных, желобоватых и листовидных), которые представляют собой своеобразные выпячивания слизистой оболочки языка.

Грибовидные сосочки занимают почти всю поверхность передних двух третей языка, желобоватые обнаруживаются на корне языка, вдоль бороздки, разделяющей тело и корень языка, а листовидные видны по одному на боковых поверхностях заднего отдела языка. Количество вкусовых почек у человека достигает 2000, из них 50% находится в желобоватых сосочках.

Грибовидный сосочек имеет размеры 0,7-2 мм в высоту и 0,5 –1 мм в ширину,  на вершине находятся вкусовые почки в количестве от  0 до 27. При этом не имеют вкусовых почек 63% сосочков от общего числа.

Желобоватые сосочки по форме напоминают грибовидные, но окружены ровиком. У них вкусовые почки располагаются на боковых стенках и на противоположных сторонах ровика в количестве  245. Листовидные сосочки состоят из чувствующих сосочков, собранных во вкусовые гребни. Вкусовые почки расположены на сторонах этих чувствующих сосочков.

Вкусовая почка представляет собой овальной формы образование, расположенное вертикально и занимающее всю толщу эпителия. Верхние отделы клеток вкусовых почек слегка сужены по направлению к поверхности эпителия и на их вершине находятся микровиллы. В состав вкусовой почки входят 30-60 клеток, которые можно разделить на три типа – опорные, рецепторные и базальные. Опорные клетки выполняют опорную и секреторную функции. Рецепторные клетки несут на вершине крупный отросток, проходящий через вкусовую пору. Вкусовые рецепторы вторично-чувствующие, на нижнем отделе  они устанавливают синаптические  контакты с афферентными волокнами. Базальные клетки располагаются на базальной пластинке вкусовой почки, их количество от 2 до 8, они не достигают вкусовой поры и не образуют синаптических контактов с нервными волокнами. Вкусовые рецепторы обновляется в течение 10-12 дней. Источником их обновления служат базальные клетки. Следует отметить, что наилучшая температура для функционирования вкусовых почек 24 град С.

Вкусовые почки начинают функционировать с первых дней рождения ребенка – появляются положительные реакции на сладкие и слабокислые растворы, отрицательные на горькие и соленые. Количество вкусовых почек у человека с возрастом (начиная с 45 лет) уменьшается и возможно, этим объясняется снижение вкусовой чувствительности в пожилом возрасте.

Центральные отделы вкусовой системы. Нервные волокна, идущие от грибовидных и листовидных сосочков входят в состав барабанной струны – ветви лицевого нерва (VII пара черепных нервов). Желобоватые и задние складки листовидных иннервируются веточками языкоглоточного (IХ пара) и блуждающего (X пара) нервов.

Тела нейронов барабанной струны располагаются в коленчатом ганглии, а языкоглоточного – в каменистом ганглии. Центральные отростки ганглиев направляются в продолговатый мозг и оканчиваются у клеток солитарного тракт, где расположены нейроны второго порядка проводящих путей вкусовой сенсорной системы. Отсюда начинаются проводящие пути, которые после частичного перекреста  идут к вентромедиальным ядрам таламуса. Из таламуса вкусовые нервные волокна идут во вкусовую зону, расположенную в латеральной части постцентральной извилины. Этот путь определяет «осознаваемое» восприятие вкусового качества. Обработка информации на разных уровнях вкусовой системы осуществляется за счет возрастающего числа высокоспецифичных нейронов. Определенное количество нейронов реагирует на  раздражение веществами, обладающими одним \вкусовым качеством. Другие нейроны описанных центров отвечают не только на вкусовые, но и в той же степени на температурные или механические раздражения языка.

Параллельно идут пути в гипоталамус и миндалину. Информация, поступающая по этим путям, играет важную роль в эмоциональных  реакциях и в процессах памяти, которые в свою очередь определяют вкусовые предпочтения. Первичные вкусовые центры в мозгу также связаны с центрами, регулирующими работу органов дыхания, глотания.

Специфические вкусовые стимулы воздействуют на микровиллы рецепторных клеток, в мембранах которых обнаружены различные типы ионных каналов, белки-рецепторы и ферменты. В результате взаимодействия мембранных структур со стимулом происходит кодирование качества и интенсивности стимула, что выражается в деполяризации или гиперполяризации  плазматической мембраны рецепторной клетки. При деполяризации происходит генерация рецепторного потенциала и потенциалов действия. Далее информация передается по афферентным волокнам в головной мозг. Функция вкусовой клетки может быть подчинена эфферентному контролю посредством прямой иннервации нервными волокнами, содержащими нейропептид Р и благодаря действию гормональных факторов, присутствующих в кровяном русле.

Регистрация активности отдельных вкусовых клеток показала, что каждая одиночная клетка в большинстве случаев реагирует на вещества, обладающие различными вкусовыми качествами, генерируя соответствующую картину возбуждения в афферентных волокнах. При этом разные клетки могут демонстрировать разную чувствительность по отношению к одному и тому же стимулу. Например, одни клетки и иннервирующие их волокна сильнее реагируют на сахар, нежели на соль, а другие наоборот. Эти специфические различия в уровне возбуждения разных клеток и групп волокон лежат в основе кодирования  информации о вкусовом качестве. Информация о вкусе кодируется в виде паттерна активности многих нейронных элементов.

Ответы нервных волокон отображают ответы клеток, но афферентные волокна ветвятся во вкусовых луковицах, так что каждое волокно получает возбуждение от многих сенсорных клеток, которые отличаются по степени специфичности. Кроме того, обнаружено, что вкусовые клетки в разных сосочках образуют синапсы с коллатералями от одного афферентного волокна. Общий уровень возбуждения в группе волокон содержит информацию об интенсивности стимула, т.е. о концентрации вещества.

Последующие процессы передачи вкусовой информации связаны с электрическими явлениями в проводящих путях вкусового анализатора.
6.3.Тестовые задания для контроля усвоения материала

1.Вкусовые почки состоят из плотно прилегающих друг к другу клеток 3-х типов ________, ___________ и ___________

2.Вкусовая пора - это отверстие на вершине

1.рецепторной клетки

2.опорной клетки

3.вкусовой почки

3.Вкусовая почка содержит  клеток в количестве около

1.10

2.50

3.100

4.Вкусовые рецепторы относят к типу

1.экстерорецепторв

2.интерорецепторов

5.Вкусовая рецепторная клетка замещается новой через каждые

1.10 дней

2.20 дней

3.40 дней

4.60 дней

6.Установите соответствие

Вкусовые сосочки находятся преимущественно

1.У взрослых                             А.  На поверхности языка

2.У детей                                    Б.  На поверхности языка и

                                                            в области мягкого неба                                                                                                                                                                                                       

                                                      Г. На поверхности языка и в области

                                                           в области миндалин

7.По строению вкусовые рецепторы относятся к

1.первичночувствительным

2.вторичночувствительным

8.Нервные импульсы от вкусовых рецепторов поступают в головной мозг по нескольким парам нервов, к числу которых не относится

1.VII

2.VIII

3.IX

4.X
9.Наибольшей вкусовой чувствительностью человек обладает к веществам, вызывающим ощущение

1.сладкого

2.кислого

3.соленого

4.горького

10.Одиночная вкусовая рецепторная клетка в большинстве случаев реагирует на вещества обладающие

1.различными вкусовыми качествами


2.одинаковыми вкусовыми качествами

Глава 7.Обонятельная сенсорная система

7.1.Виды запахов и обонятельные ощущения
Человек может различать тысячи разных веществ по их запаху. Обоняние отличается от вкуса тем, что первичные запахи неизвестны, не исключено, что единого «набора» первичных запахов вообще не существует. Классы запахов, как правило, именуются по их естественным источникам или по типичным представителям данного запаха, классы также могут быть охарактеризованы по «стандартному запаху». Предложены различные классификации запахов. Например, Дж. Эймур выделил семь «первичных» запахов - камфарный, мускусный, цветочный, мятный, эфирный, острый, гнилостный.

Адекватными раздражителями органа обоняния являются пары пахучих веществ (одорантов). Одоранты принято делить на ольфакторные (вызывающие чисто обонятельные ощущения) и вещества смешанного действия (действующие на тройничный нерв). У человека обоняние достаточно чувствительно, хотя у животных этот аппарат может быть более совершенен. Для возбуждения одной обонятельной клетки человека достаточно одной  или самое большее нескольких молекул пахучего вещества. Однако ощущение и поведенческий ответ возникают только при активации достаточного количества рецепторов.

Для исследования обонятельной чувствительности применяются специальные приборы – ольфактометры (от лат. «olfactio» - обоняние). Обонятельные пороги измеряются минимально воспринимаемой наблюдателем концентрацией пахучего вещества в граммах, молях или числе молекул на единицу объема. При малых концентрациях пахучего вещества обонятельное ощущение неспецифично, человек не может определить, что это за запах, просто чувствует, что чем-то пахнет. При более высоких концентрациях запах становится опознаваемым и поэтому принято говорить о порогах обнаружения и порогах опознания. Интенсивность обонятельных ощущений меняется при изменении концентрации паров данного пахучего вещества.  Некоторые вещества (мускус) в концентрированном состоянии пахнут слабее, чем в разбавленном или обладают неприятным запахом, и в  парфюмерной промышленности используются в разбавленном виде. Пахучесть  вещества также определяется его летучестью и способностью проникать в обонятельный орган.

Обоняние человека чувствительно ко многим веществам. Например, масляная кислота, которая относится к классу запахов пота, обнаруживается при концентрации 2,4 . 1012 молекул на 1 л воздуха. Порог обнаружения бутилмеркаптана (вещества с неприятным гнилостно-чесночным запахом) равен 1010 молекул на 1 литр воздуха. При продолжительном действии стимула наступает адаптация, ощущение запаха  слабеет или исчезает полностью. Время необходимое для наступления адаптации, зависит от концентрации пахучего вещества и продолжительности стимуляции. Если адаптация была вызвана продолжительной монотонной стимуляцией, отсутствие чувствительности к запаху может сохраняться надолго и после ее прекращения. Известен феномен перекрестной адаптации, когда адаптация к одному веществу сказывается  на чувствительности к другому веществу. Степень снижения чувствительности при перекрестной адаптации зависит от того, насколько близки эти  два запаха. Так запах лимона сильнее снижает чувствительность к запаху апельсина, чем запах нафталина (средства против моли) или жженой резины. При стимуляции «свежим» воздухом, относительно бедным запахами, чувствительность повышается.

Известно, что у животных обонятельная система  играет большую роль  не только в пищевом, но и в  территориальном и половом поведения. Благодаря обонянию для многих животных возможна определенная  форма химической коммуникации. В основе такой коммуникации лежит  использование феромонов, веществ, выделяемых специальными клетками во внешнюю среду и оказывающих влияние на поведение других особей. В восприятии феромонов участвует трубчатый якобсонов или вомероназальный орган, расположенный в нижнемедиальной стенке носовой полости, в основании носовой перегородки, который также относят к органам обоняния. Рецепторные клетки вомероназального органа специализированы к восприятию соединений типа феромонов. Особую роль в регуляции поведения играют половые феромоны. Считается, что под действием половых феромонов происходит возбуждение рецепторных клеток вомероназального органа, которое через дополнительную обонятельную луковицу передается в гипоталамус, активирует  гипоталамо-гипофизарную  систему, что вызывает выбрасывание в кровь гонадотропных гормонов,  и в конечном итоге, к ответной сексуальной реакции особи.

На вопрос о том, существуют ли феромоны человека (их качественный и количественный состав), нет однозначного ответа. Однако есть факты, свидетельствующие в пользу того, что обонятельные стимулы способствуют правильной идентификации пола, регуляции полового поведения, а возможно и некоторых эмоциональных состояний. Ранее полагали, что у человека вомероназальный орган  редуцируется в эмбриогенезе, однако выяснилось, что и у взрослых людей  этот орган достаточно развит. Влечение ребенка к матери объясняют тем, что еще в чреве он привыкает к ее половым гормонам, которые поступают через околоплодные воды и воспринимаются вомероназальным органом. 

Для человека обонятельная система менее значима, чем для многих других биологических видов. Однако, в сочетании с восприятием вкуса, восприятие запахов играет в жизни человека важную роль. Оно помогает в отборе продуктов питания, поддержании чистоты окружающей среды, может являться источником эстетического наслаждения. Прямая связь  обонятельного анализатора с лимбической системой с одной стороны свидетельствует о  присутствии значительного эмоционального компонента в обонятельном восприятии, а с другой обосновывает влияние запахов на формирование эмоционального состояния. Представления о запахах носят субъективный характер  и часто связаны с эмоциональными реакциями.

Запах может вызывать ощущение удовольствия или отвращения.

7.2.Переработка обонятельной информации в рецепторах и ЦНС

Периферические отделы обонятельной системы называют органом обоняния. У человека этот орган лежит глубоко в полости носа и занимает верхнюю и отчасти среднюю носовые раковины. Рецепторы обоняния относятся к дистантным хеморецепторам, поскольку они  способны анализировать химических состав окружающей среды и обнаруживать удаленные на большие расстояния источники молекул пахучих веществ. Однако для взаимодействия обонятельных рецепторов с молекулами пахучих веществ необходим их тесный контакт.

Строение органа обоняния. Обонятельная область (обонятельный эпителий) включает рецепторные, опорные и базальные клетки. Площадь обонятельного эпителия у человека – 10см 2 с каждой стороны (у собаки - 100см 2). Обонятельные рецепторы  являются первичночувствующими  и представляют собой биполярные нейроны. Число обонятельных клеток  у человека – 10 7 ( у собаки – 2,2.108 млн.). Дендриты рецептора заканчиваются утолщениями – обонятельными булавами, которые несут жгутики или микровиллы. Опорные клетки секретируют свои компоненты в обонятельную слизь,  выполняют фагоцитарную функцию, и , вероятно, направляют процессы роста рецепторных клеток. Базальные клетки  служат источником регенерации рецепторных клеток, время жизни которых  составляет 35 суток. В подлежащей соединительной ткани располагаются боуменовы железы, выделяющие  слизь, которая покрывая всю рецепторную поверхность.

Обонятельные клетки бывают двух типов – жгутиковые и микровиллярные. Жгутиковые являются основной формой обонятельных рецепторов. Функциональные различия между этими клетками не изучены. Соотношение количества микровиллярных и жгутиковых клеток у человека 1:10.У жгутиковых клеток их булавовидная вершина выступает в просвет носовой полости, жгутики отходят не только от их  верхнего полюса, но и от  боковых поверхностей. Число жгутиков на одной клетке может достигать 150. Роль жгутиков в обонятельной рецепции велика. Они служат для увеличения поверхности мембраны рецепторных клеток и являются основными участниками обонятельной рецепции. Микровиллярные клетки на вершине имеют микровиллы, которые увеличивают площадь рецепторной поверхности. Возможно, они необходимы для восприятия определенной группы пахучих молекул.
Обонятельные рецепторные  клетки не имеют непосредственного контакта с внешней средой, и взаимодействие молекул пахучего вещества с хемочувствительными участками рецепторных клеток происходит в слизи.  Слизь  производится тремя источниками – боуменовыми железами, опорными клетками обонятельного эпителия и бокаловидными клетками респираторной области. Слизь создает условия для взаимодействия между пахучими молекулами, с одной стороны, и рецепторными белками с другой. Обонятельные рецепторные  клетки не имеют эфферентных входов. Регуляция осуществляется косвенно – через изменение условий доступа пахучего вещества (изменение частоты и глубины дыхания). Существенную роль в развитии дыхательных рефлексов на запахи играют афферентные системы не обонятельного, а тройничного нерва.
Кодирование обонятельных стимулов изучено недостаточно полно. Известно, что одна рецепторная клетка способна реагировать на довольно значительное число различных пахучих веществ. Соответственно различные обонятельные рецепторы (так же, как и вкусовые) имеют перекрывающиеся профили ответов. Таким образом, каждое пахучее вещество связано со специфической картиной возбуждения в группе чувствительных клеток, при этом концентрация его отражается на общем уровне их возбуждения. Отдельные обонятельные клетки обладают множественностью восприятия запахов, но диапазон возможностей каждой из них различен. Одни одорант вызывает электрический ответ многих обонятельных рецепторов, из которых образуется некоторая мозаика электрических сигналов. Такая мозаика индивидуальна для каждого запаха  и является  его кодом. Он в свою очередь расшифровывается в высших звеньях обонятельной системы.

Центральные отростки рецепторных клеток образуют волокна обонятельного нерва, которые направляются в обонятельные луковицы. Обонятельные луковицы имеют топографическую организацию, т.е. наблюдается проекция обонятельного эпителия. В обонятельных луковицах происходит первый этап обработки информации. Всего в обонятельных луковицах различают шесть клеточных слоев и четыре типа нейронов (митральные, кисточковые, зерновидные и перигломерулярные). Нейроны  образуют многочисленные возбуждающие и тормозящие контакты между собой и обонятельными рецепторами. Основными чертами обработки информации в обонятельной луковице являются: 1) конвергенция рецепторных клеток на митральных, 2) выраженные тормозные механизмы, 3) эфферентный контроль импульсации, входящей в луковицу.

Наружный слой (сетевидный) состоит из густого сплетения волокон обонятельного нерва. В следующем слое, клубочковом (гломерулярном), происходит первая синаптическая передача сигналов от обонятельных клеток. Одна гломерула включает окончания большого количества аксонов от обонятельных клеток, чувствительных (имеющих мембранный рецептор) в данному одоранту. В гломерулах осуществляется взаимодействие между аксонами рецепторных и дендритами митральных клеток. Каждая митральная клетка активируется только одним гломерулом. В гломерулах сосредотачивается информация о свойствах молекул пахучих веществ, что позволяет определить гломерулу как функциональную единицу интеграции ольфакторной информации. Нейроны обонятельной луковицы образуют матрицу гломерул, и конкретный запах воспринимается мозгом как возбуждение определенной группы нейронов в обонятельной луковице. Кисточковые и межклубочковые  клетки, расположенные во II слое луковицы, также связаны с гломерулами. Митральные и кисточковые клетки являются возбуждающими релейными нейронами, а межклубочковые – тормозными интернейронами. Зерновидные клетки  контактируют с большим числом волокон луковицы. Слой этих клеток непосредственно переходит в клеточные массы переднего обонятельного ядра.

Аксоны митральных клеток формируют проекционный путь из обонятельной луковицы к сенсорным центрам следующего порядка. От обонятельной луковицы отходит примерно в 1000 раз меньше нервных волокон, чем входит в нее, т.е. количество обонятельных трактов в 1000 раз меньше, чем количество рецепторов, воспринимающих информацию. В результате такого объединения нейронной активности множество слабых сигналов, передаваемых большим числом обонятельных нервных волокон, объединяется в обонятельной луковице, что делает возможным восприятие ничтожных концентраций пахучих веществ. Аналогичная конвергенция активности рецепторов характерна и для палочек, чем объясняется чувствительность  зрительной системы.

Таким образом, сенсорный путь обонятельной системы начинается аксонами рецепторных клеток. Первое переключение  информации происходит в обонятельной луковице, а последующие – в структурах первичной обонятельной коры, в таламусе, лимбической системе и в новой коре. К обонятельной коре относят пять основных областей: 1.переднее обонятельное  ядро (связывает две симметричные луковицы через переднюю комиссуру), 2.грушевидная кора (играет главную роль в различении запахов), 3.обонятельный бугорок (участвует в функциях лимбической системы), 4.медиальные части миндалины (посылают сигналы  к гипоталамусу, связаны с эмоционально- мотивационными аспектами запахов), 5.часть энторинальной коры (связана с обонятельными входами и гиппокампом). Нейроны, отвечающие на обонятельные стимулы, обнаружены также в ретикулярной формации среднего мозга. Важной особенностью обонятельной системы является ее тесная связь с лимбической системой.

Следует иметь в виду, что  у человека волокна тройничного нерва, оканчивающиеся в слизистой оболочке носа, также чувствительны к пахучим веществам. Они, наряду с окончаниями языкоглоточного и блуждающего нервов в глотке, участвуют в формировании обонятельного ощущения. Эти ощущения не связанны с обонятельным нервом, и сохраняются  при нарушениях функции обонятельного эпителия (например, при инфекции), опухолях или черепно-мозговых травмах. В таких случаях чувствительность снижена, но способность к различению над пороговых запахов сохраняется.

Теории обоняния. Были предложены различные теории обоняния, которые концентрировали внимание, как на физико-химических свойствах пахучего стимула, так и на процессах взаимодействия стимула с хемочувствительными участками обонятельной клетки.

Актуальность сохранила  стереохимическая теория Д. Эймура (1963). Она основана на предположении о существовании семи основных “первичных” запахов: камфорного, мускусного, цветочного, мятного, эфирного, острого, гнилостного. Исследовав 600 пахучих веществ, Д. Эймур установил, что каждому из семи типов запахов соответствует семь типов стереоспецифических “активных мест” на молекулярном рецепторе. Запах определяется формой и размером молекулы одоранта, которая имеет стереоструктуру, сходную с активным центром рецептора. Например, молекулы с камфороподобным запахом имеют форму, близкую к сферической с диаметром около 0,7 мкм. Такой молекуле должен соответствовать участок на рецепторе полусферической формы с таким же диаметром. Так как большинство пахучих молекул имеют сложную форму, то они внедряются в разные по форме углубления. В результате такие молекулы имеют сложный  (смешанный) запах. Дж. Эймур объяснял аносмию (потерю обонятельной чувствительности) тем, что  размеры  углублений на поверхности обонятельной клетки меньше, чем обычно, и молекулы пахучих веществ не могут в них внедриться.

Исследования подтвердили справедливость стереохимической теории для пяти из семи основных первичных запахов. Ей не соответствуют острые и гнилостные запахи. Для их восприятия большое значение имеет заряд молекулы: у веществ с острым запахом он положителен, а у гнилостных одорантов – отрицателен. Вместе с тем установлено, что часто не существует закономерной связи запаха со структурой молекулы данного вещества. Пахучие молекулы с различной структурой могут обладать сходными запахами. Например, около 300 различных веществ пахнут камфорой, около 5 различных типов молекул – мускусом. И, наоборот, имея сходную молекулярную структуру, одоранты могут пахнуть по-разному.

В настоящее время широкое признание и изучение имеет   молекулярная теория, согласно которой пахучие молекулы вступают в химические связи с молекулами белков, локализованных в мембране жгутиков обонятельных клеток. Показано, что одорант взаимодействует с рецепторными молекулами мембраны жгутиков. Сопряженные с рецепторными молекулами G-белки активируют внутриклеточные сигнальные системы, что приводит к открытию Ca2+-каналов. Входящие катионные токи деполяризуют мембрану обонятельных клеток. Деполяризационный сдвиг мембранного потенциала является рецепторным потенциалом, который электротонически распространяется по обонятельной клетке от жгутика до аксона, где инициирует возникновение потенциалов действия, следующих по веточкам обонятельного нерва к обонятельной луковице.

Данные последних лет показывают, что в одной обонятельной клетке экспрессируется один обонятельный рецептор для данного одоранта, поскольку каждая рецепторная клетка содержит ген только одного обонятельного рецептора. Лауреаты Нобелевской премии 2004 года 

Р. Аксель и Л. Бак открыли семейство генов, ответственных за обоняние. У человека их насчитывается от 500 до 750. Оказалось, что каждый один ген из ста в организме млекопитающих участвуют в синтезе белков, обеспечивающих обоняние. Таким образом, семейство генов для обонятельных рецепторов является самым большим известным семейством в геноме млекопитающих.

Обонятельным рецепторам свойственна неоднородность механизмов преобразования сигналов об одорантах разных классов. Для веществ, обладающих острым (аммиак) и гнилостным (меркаптаны) запахами, специфических обонятельных мембранных рецепторов не обнаружено. Эти одоранты проникают в цитоплазму рецепторных клеток и действуют непосредственно на митохондрии. Для одорантов, относящихся к пяти другим классам выявлены мембранные рецепторы, которые по своей стереоструктуре соответствуют определенному одоранту, то есть пахучие вещества подходят к ним как ключ к замку. Следовательно, первичные механизмы рецепции одорантов, относящихся к разным классам, различны.

Активность мембранных рецепторов обонятельных клеток регулируется  ферментами (протеинкиназами), которые участвуют в  десенситизации обонятельных рецепторов. Эти данные в определенной степени согласуются с ферментативной теорией Д.В. Ланцета, согласно которой в обонятельном эпителии присутствуют два фермента, один из которых устраняет старые запахи, а второй подготавливает обонятельную клетку к восприятию новых. У разных людей активность этих ферментов различна, что и обусловливает различия в чувствительности.

7.3.Тестовые задания для контроля усвоения материала

1.Обонятельные рецепторы находятся в

1.нижней носовой раковине

2.средней носовой раковине

3.верхней носовой раковине

2.Обонятельные рецепторы являются

1.певичночувствующими

2.вторичночувствующими

3.Каждая обонятельная рецепторная клетка обновляется через каждые

1.15 дней

2.20 дней

3.35 дней

4.40 дней

5.Обонятельный нерв образован отростками клеток

1.митральных

2.зернистых

3.рецепторных

4.перигломерульных

6.Вомероназальный орган находится в области основания _________ ____________

7.Обонятельная система обладает способностью к адаптации

1.низкой

2.средней

3.высокой

8.Каждая отдельная обонятельная клетка реагирует на пахучие вещества

1.на одно определенное

2.на несколько различных

9.Нервные импульсы от обонятельных рецепторов по обонятельному нерву поступают вначале в

1.гиппокамп

2.миндалину

3.обонятельную луковицу

4.таламус

10.Теория Дж.Эймура утверждает, что молекулы пахучего вещества

1.действуют на рецепторы своей формой и размерами, по типу «ключ-замок»

2.вступают в химические связи с белковыми молекулами, локализованными в мембране обонятельных клеток

3.воздействуют на ферменты обонятельного эпителия

Эталоны ответов к тестовым заданиям

Глава 1. Общая физиология сенсорных процессов
Вопрос 1: И. Павлов

Вопрос 2: 3
Вопрос 3: 4

Вопрос 4: 2

Вопрос 5: 3

Вопрос 6: 3
Вопрос 7: 2

Вопрос 8: минимальным, нижним
Вопрос 9: максимальным, верхним

Вопрос 10: дифференциальным
Вопрос 11: 2

Вопрос 12: 1

Вопрос 13: Вебера-Фехнера, Стивенса

Вопрос 14: 1-Б, 2-В

Вопрос 15: 1

Вопрос 16: экстерорецепторы, интерорецепторы
Вопрос 17: 1

Вопрос 18: 4
Вопрос 19: 3
Вопрос 20: 3
Глава 2. Зрительная сенсорная система
Вопрос 1: 3
Вопрос 2: 2

Вопрос 3: 2

Вопрос 4: 2

Вопрос 5: 3

Вопрос 6: 3

Вопрос 7: 1

Вопрос 8: 2

Вопрос 9: 1

Вопрос 10: 4

Вопрос 11:3

Вопрос 12: 2

Вопрос 13: 1

Вопрос 14: 5

Вопрос 15: 4

Вопрос 16: 4

Вопрос 17: 1

Вопрос 18: 1

Вопрос 19: 1-Б, 2-А, 3-Г

Вопрос 20: 1-Б, 2-А

Глава 3.Слуховая сенсорная система
Вопрос 1: 1

Вопрос 2: 1

Вопрос 3: 2

Вопрос 4: 1

Вопрос 5: 2

Вопрос 6: 4

Вопрос 7: 2

Вопрос 8: 2

Вопрос 9: 1

Вопрос 10: 3

Вопрос 11: 1

Вопрос 12: 1

Вопрос 13: 1

Вопрос 14: 4

Вопрос 15: 2
Вопрос 16: 1

Вопрос 17: 1

Вопрос 18: 16-20000

Вопрос 19: 1

Вопрос 20: 2

Глава 4. Вестибулярная сенсорная система»
Вопрос 1: 1

Вопрос 2: 3

Вопрос 3: 1

Вопрос 4: 1

Вопрос 5: 3

Вопрос 6: 1

Вопрос 7: 3

Вопрос 8: 3

Вопрос 9: 2
Вопрос 10: 2

Глава. 5.Соматосенсорная система

Вопрос 1: 5

Вопрос 2: 3

Вопрос 3: 5

Вопрос 4: 4

Вопрос 5: 3

Вопрос 6: 1

Вопрос 7: 4

Вопрос 8: 1-А, 2-Г

Вопрос 9: 2

Вопрос 10: 1

Вопрос 11: вибрации

Вопрос 12: 2

Вопрос 13: 31-36

Вопрос 14: 1

Вопрос 15: 2

Вопрос 16: 4

Вопрос 17: 3

Вопрос 18: 2

Вопрос 19: 1

Вопрос 20: 1-Б,2-А

Вопрос 21: 1

Вопрос 22: 2

Вопрос 23: 3

Вопрос 24: 2

Вопрос 25: 5

Тема.6. Вкусовая сенсорная система
Вопрос 1: рецепторные, опорные, базальные

Вопрос 2: 3

Вопрос 3: 2

Вопрос 4: 1

Вопрос 5: 1

Вопрос 6: 1-А, 2-Б

Вопрос 7: 2

Вопрос 8: 2

Вопрос 9: 4

Тема 7.Обонятельная сенсорная система
Вопрос 1: 3

Вопрос 2: 1

Вопрос 3: 3

Вопрос 4: 4

Вопрос 5: 3

Вопрос 6: носовой перегородки

Вопрос 7: 3

Вопрос 8: 2

Вопрос 9: 3

Вопрос 10:1
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