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ПРЕДИСЛОВИЕ 

 
Уважаемые читатели, книга, которую Вы держите в ру-

ках, посвящена рассмотрению элементарных физиологичес-
ких процессов возникновения и распространения возбужде-
ния в клетках и тканях. Эти процессы лежат в основе работы 
нервной системы и функциональных систем организма. 
Именно поэтому понимание механизмов и закономерностей 
возникновения и распространения возбуждения является 
необходимым условием усвоения последующих разделов 
физиологии человека и животных.  

Настоящая книга написана в форме краткого конспекта 
лекций, которые авторы читают для студентов III курса био-
логического факультета. Книга ни в коей мере не может 
служить заменой лекций, поскольку на лекциях учебный ма-
териал не только излагается, но также подробно разъясня-
ется и обсуждается, дополняется современными данными. 
Не следует воспринимать эту книгу и как замену учебникам 
по физиологии. Напротив, представленные в нашей книге 
материалы должны стать основой для последующего само-
стоятельного углубления знаний с помощью учебников.  

Авторы выражают искреннюю благодарность тем лю-
дям, которые оказали существенную помощь в подготовке 
данной книги. Это Владимир Викторович Царюк, Ирина 
Ивановна Солодовникова, Людмила Николаевна Семейко, 
Галина Сергеевна Полюхович, Александр Викторович Сидо-
ров, Полина Владимировна Лукашенко. Высказанные ими 
замечания и предложения позволили существенно улучшить 
текст и рисунки книги. 

Мы надеемся, что книга окажется полезной всем, кто 
желает овладеть знаниями о функционировании организма 
человека и животных. Мы желаем читателям радости и но-
вых открытий на этом пути. 
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Лекция  1 
ВОЗБУЖДЕНИЕ  И  ЕГО  МЕХАНИЗМЫ 

В основе всех физиологических реакций лежит способность жи-
вых клеток реагировать на раздражитель. Раздражитель – любое из-
менение внешней или внутренней среды, которое действует на клетку 
или многоклеточную систему (ткань, организм). 

 

Раздражители 
По природе раздражители подразделяют на: 

• физические (звук, свет, температура, вибрация, осмотическое дав-
ление), особое значение для биологических систем имеют электри-
ческие раздражители; 

• химические (ионы, гормоны, нейромедиаторы, пептиды, ксенобио-
тики); 

• информационные (голосовые команды, условные знаки, условные 
стимулы).  
По биологическому значению раздражители подразделяют на: 

• адекватные – раздражители, для восприятия которых биологиче-
ская система имеет специальные приспособления; 

• неадекватные – раздражители, не соответствующие природной 
специализации рецепторных клеток, на которые они действуют. 
Раздражитель вызывает возбуждение только в том случае, если он 

достаточно силен. Порог возбуждения – минимальная сила раздражи-
теля, достаточная для того, чтобы вызвать возбуждение клетки. Вы-
ражение «порог возбуждения» имеет несколько синонимов: порог 
раздражения, пороговая сила раздражителя, порог силы. 

 
Возбуждение как активная реакция клетки  

на раздражитель 
Реакция клетки на внешнее воздействие (раздражение) отлича-

ется от реакции небиологических систем следующими особенно-
стями: 
• энергией для реакции клетки служит не энергия раздражителя, а 

энергия, образующаяся в результате метаболизма в самой биологи-
ческой системе; 
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• сила и форма реакции клетки не определяется силой и формой 
внешнего воздействия (если сила раздражителя выше пороговой).   
В некоторых специализированных клетках реакция на раздражи-

тель проявляется особенно интенсивно. Такую интенсивную реакцию 
называют возбуждением. Возбуждение – активная реакция специали-
зированных (возбудимых) клеток на внешнее воздействие, проявляю-
щаяся в том, что клетка начинает выполнять присущие ей специфиче-
ские функции.  

Возбудимая клетка может находиться в двух дискретных состоя-
ниях: 
• состоянии покоя (готовность к реагированию на внешнее воздейст-

вие, совершение внутренней работы);  
• состоянии возбуждения (активное выполнение специфических 

функций, совершение внешней работы). 
В организме существует 3 типа возбудимых клеток: 

• нервные клетки (возбуждение проявляется генерацией электриче-
ского импульса); 

• мышечные клетки (возбуждение проявляется сокращением); 
• секреторные клетки (возбуждение проявляется выбросом в 

межклеточное пространство биологически активных веществ). 
Возбудимость – способность клетки переходить из состояния по-

коя в состояние возбуждения при действии раздражителя. Разные 
клетки имеют различную возбудимость. Возбудимость одной и той же 
клетки меняется в зависимости от ее функционального состояния.  

 
Возбудимая клетка в состоянии покоя 

Мембрана возбудимой клетки поляризована. Это означает, что  
имеется постоянная разность потенциалов между внутренней и на-
ружной поверхностью  клеточной мембраны, которую называют мем-
бранный потенциал (МП). В состоянии покоя величина МП состав-
ляет –60…–90 мВ (внутренняя сторона мембраны заряжена отрица-
тельно относительно наружной). Значение МП клетки в состоянии по-
коя называют потенциалом покоя (ПП). МП клетки можно измерять, 
разместив один электрод внутри, а другой снаружи клетки (рис. 2.1).  

Уменьшение МП относительно его нормального уровня (ПП) на-
зывают   деполяризацией,   а   увеличение   –   гиперполяризацией.  Под  
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Рис. 2.1. Схема регистрации мембранного потенциала клетки (А); мембранный 
потенциал клетки в состоянии покоя и его возможные изменения (Б): 

1 – деполяризация, 2 – гиперполяризация, 3 – реполяризация 

 

реполяризацией понимают восстановление  исходного уровня МП по-
сле его изменения (см. рис. 2.1, Б). 

 
Электрические и физиологические проявления 

возбуждения 
Рассмотрим различные проявления возбуждения на примере раз-

дражения клетки электрическим током (рис. 2.2). 
При действии слабых (подпороговых) импульсов электрического 

тока в клетке развивается  электротонический потенциал. Электрото-
нический потенциал (ЭП) – сдвиг мембранного потенциала клетки, 
вызываемый действием постоянного электрического тока. ЭП есть  
пассивная реакция клетки на электрический раздражитель; состояние 
ионных каналов и транспорт ионов при этом не изменяется. ЭП не 
проявляется физиологической реакцией клетки. Поэтому ЭП не явля-
ется возбуждением.  

При действии более сильного подпорогового тока возникает бо-
лее пролонгированный сдвиг МП – локальный ответ. Локальный от-
вет (ЛО) – активная реакция клетки на электрический раздражитель, 
однако состояние ионных каналов и транспорт ионов при этом изме-
няется незначительно. ЛО не проявляется заметной физиологической 
реакцией клетки. ЛО называют местным возбуждением, так как это 
возбуждение не распространяется по мембранам возбудимых клеток.  

А Б 

0

-40

-80

+40

ПП 

(мВ) 
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При действии порогового и сверхпорогового тока в клетке разви-
вается потенциал действия (ПД). ПД характеризуется тем, что значе-
ние МП клетки очень быстро уменьшается до 0 (деполяризация), а за-
тем мембранный потенциал приобретает положительное значение 
(+20…+30 мВ), т. е. внутренняя сторона мембраны заряжается поло-
жительно относительно наружной. Затем значение МП быстро воз-
вращается к исходному уровню. Сильная деполяризация клеточной 
мембраны во время ПД приводит к развитию физиологических прояв-
лений возбуждения (сокращение, секреция и др.). ПД называют рас-
пространяющимся возбуждением, поскольку, возникнув в одном уча-
стке мембраны, он быстро распространяется во все стороны. 

Механизм развития ПД практически одинаков для всех возбуди-
мых клеток. Механизм сопряжения электрических и физиологических 
проявлений возбуждения различен для разных типов возбудимых кле-
ток (сопряжение возбуждения и сокращения, сопряжение возбужде-
ния и секреции). 

 
 

 
 
 

 

 
 
 
 
 

 

 

 

Рис. 2.2. Изменение мембранного потенциала клетки (А) 
при действии электрического тока различной силы (Б): 

ЭП – электротонический потенциал, ЛО – локальный ответ,  
ПД – потенциал действия 

ЭП 

ЛО 

ПД 

КУД 

-80 

+40 

0 

мВ А 

Б 

ПП 

мА 

мс 

2  6  4  



 

8 
 

Устройство клеточной мембраны  
возбудимой клетки 

В механизмах развития возбуждения участвуют 4 вида ионов: K+, 
Na+, Ca2+, Cl– (ионы Ca2+ участвуют в процессах возбуждения некото-
рых клеток, например кардиомиоцитов, а ионы Cl– важны для разви-
тия торможения). Мембрана клетки, представляющая собой липидный 
бислой, непроницаема для этих ионов. В мембране существуют 2 типа 
специализированных  интегральных белковых систем, которые обес-
печивают транспорт ионов через клеточную мембрану: ионные на-
сосы и ионные каналы.  

Ионные насосы и трансмембранные ионные градиенты 
Ионные насосы (помпы) – интегральные белки, которые обеспечи-
вают активный перенос ионов против градиента концентрации. Энер-
гией для транспорта служит энергия гидролиза АТФ. Различают 
Na+/K+ помпу (откачивает из клетки Na+ в обмен на К+), Ca2+ помпу 
(откачивает из клетки Ca2+), Cl– помпу (откачивает из клетки Cl–). 

В результате работы ионных насосов создаются и поддержива-
ются трансмембранные ионные градиенты:  
• концентрация Na+, Ca2+, Cl– внутри клетки ниже, чем снаружи (в 

межклеточной жидкости); 
• концентрация K+ внутри клетки выше, чем снаружи. 

Ионные каналы 
Ионные каналы – интегральные белки, которые обеспечивают 

пассивный транспорт ионов по градиенту концентрации. Энергией 
для транспорта служит разность концентрации ионов по обе стороны 
мембраны (трансмембранный ионный градиент).  

Неселективные каналы обладают следующими свойствами:  
• пропускают все типы ионов, но проницаемость для ионов K+ значи-

тельно выше, чем для других ионов; 
• всегда находятся в открытом состоянии. 

Селективные каналы обладают следующими свойствами:  
• пропускают только один вид ионов; для каждого вида ионов 

существует свой вид каналов; 
• могут находиться в одном из 3 состояний: закрытом, активирован-

ном, инактивированном.  
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Избирательная проницаемость селективного канала обеспечива-
ется селективным фильтром, который образован кольцом из отрица-
тельно заряженных атомов кислорода, которое находится в самом уз-
ком месте канала.  

Изменение состояния канала обеспечивается работой воротного 
механизма, который представлен двумя белковыми молекулами. Эти 
белковые молекулы, так называемые активационные ворота и 
инактивационные ворота, изменяя свою конформацию, могут пере-
крывать ионный канал.  

В состоянии покоя активационные ворота закрыты, инактиваци-
онные ворота открыты (канал закрыт) (рис. 2.3). При действии на во-
ротную систему сигнала активационные ворота открываются и начи-
нается транспорт ионов через канал (канал активирован). При значи-
тельной деполяризации мембраны клетки инактивационные ворота 
закрываются и транспорт ионов прекращается (канал инактивирован). 
При восстановлении уровня МП канал возвращается в исходное (за-
крытое) состояние.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Рис. 2.3. Состояния селективного ионного канала и условия перехода  
между ними: 

1 – активационные ворота, 2 – инактивационные ворота 
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В зависимости от сигнала, который вызывает открытие активаци-
онных ворот, селективные ионные каналы подразделяют на:  
• хемочувствительные каналы – сигналом к открытию активацион-

ных ворот является изменение конформации ассоциированного с 
каналом белка-рецептора в результате присоединения к нему ли-
ганда;  

• потенциалчувствительные каналы – сигналом к открытию 
активационных ворот является снижение МП (деполяризация) кле-
точной мембраны до определенного уровня, который называют  
критическим уровнем деполяризации (КУД). 

 
Механизм формирования потенциала покоя 

Мембранный потенциал покоя образуется главным образом бла-
годаря выходу К+ из клетки через неселективные ионные каналы. 
Утечка из клетки положительно заряженных ионов приводит к тому, 
что внутренняя поверхность мембраны клетки заряжается отрица-
тельно относительно наружной.  

Мембранный потенциал, возникающий в результате утечки К+, 
называют «равновесным калиевым потенциалом» (ЕК). Его можно 
рассчитать по формуле Нернста  

,
][

][
ln

внK

нарK

F
RT

KE
+

+

=  

где R – универсальная газовая постоянная, 
Т – температура (по Кельвину), 
F – число Фарадея, 
[К+]нар – концентрация ионов К+ снаружи клетки, 
[К+]вн – концентрация ионов К+ внутри клетки. 
ПП, как правило, очень близок к ЕК, но не точно равен ему. Эта 

разница объясняется тем, что свой вклад в формирование ПП вносят: 
• поступление в клетку Na+ и Cl– через неселективные ионные ка-

налы; при этом поступление в клетку Cl– дополнительно гиперпо-
ляризует мембрану, а поступление Na+ – дополнительно деполяри-
зует ее; вклад этих ионов в формирование ПП невелик, так как 
проницаемость неселективных каналов для Cl– и Na+ в 2,5 и 25 раза 
ниже, чем для К+;  
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• прямой электрогенный эффект Na+/К+ ионного насоса, возникаю-
щий в том случае, если ионный насос работает асимметрично (ко-
личество переносимых в клетку ионов K+ не равно количеству вы-
носимых из клетки ионов Na+). 

 
Механизм развития потенциала действия 

В потенциале действия выделяют несколько фаз (рис. 2.4): 
• фаза деполяризации; 
• фаза быстрой реполяризации; 
• фаза медленной реполяризации (отрицательный следовый потен-

циал);  
• фаза гиперполяризации (положительный следовый потенциал). 

Фаза деполяризации. Развитие ПД возможно только при действии 
раздражителей, которые вызывают деполяризацию клеточной мем-
браны. При деполяризации клеточной мембраны до критического 
уровня деполяризации (КУД) происходит лавинообразное открытие 
потенциалчувствительных Na+-каналов. Положительно заряженные 
ионы Na+ входят в клетку по градиенту концентрации (натриевый 
ток), в результате чего мембранный потенциал очень быстро умень-
шается до 0, а затем приобретает положительное значение. Явление 
изменения знака мембранного потенциала называют реверсией заряда 
мембраны. 

Фаза быстрой и медленной реполяризации. В результате деполя-
ризации мембраны происходит открытие потенциалчувствительных 
К+-каналов. Положительно заряженные ионы К+ выходят из клетки по 
градиенту концентрации (калиевый ток), что приводит к восстановле-
нию потенциала мембраны. В начале фазы интенсивность калиевого 
тока высока и реполяризация происходит быстро, к концу фазы ин-
тенсивность калиевого тока снижается и реполяризация замедляется.  

Фаза гиперполяризации развивается за счет остаточного калие-
вого тока и за счет прямого электрогенного эффекта активировав-
шейся Na+/K+ помпы. 

Овершут – период времени, в течение которого мембранный по-
тенциал имеет положительное значение.  
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Рис. 2. 4. Изменение мембран-
ного потенциала (А), интенсив-
ности калиевого и натриевого 
трансмембранного тока (Б) и 
возбудимости клетки (В)   в  раз-
ные  фазы  потенциала действия: 
Д – фаза деполяризации,  
РБ – фаза быстрой реполяризации,  
РМ – фаза медленной реполяризации,  
Г – фаза гиперполяризации;  

Н – период нормальной возбудимости,  
РА – период абсолютной рефрактерно-
сти,  
РО – период относительной рефрактер-
ности,  
Н+ – период супернормальной возбу-
димости,  
Н– – период субнормальной возбуди-
мости 

 
 
 
 

 
Пороговый потенциал – разность между мембранным потенциа-

лом покоя и критическим уровнем деполяризации. Величина порого-
вого потенциала определяет возбудимость клетки – чем больше поро-
говый потенциал, тем меньше возбудимость клетки. 

 
Изменение возбудимости клетки  

при развитии  возбуждения 
Если принять уровень возбудимости клетки в состоянии физио-

логического покоя за норму, то в ходе развития цикла возбуждения 
можно наблюдать ее колебания. В зависимости от уровня возбудимо-
сти выделяют следующие состояния клетки. 

КУД 
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• Супернормальная возбудимость (экзальтация) – состояние клетки, 
в котором ее возбудимость выше нормальной. Супернормальная 
возбудимость наблюдается во время начальной деполяризации и во 
время фазы медленной реполяризации. Повышение возбудимости 
клетки в эти фазы ПД обусловлено снижением порогового потен-
циала по сравнению с нормой. 

• Абсолютная рефрактерность – состояние клетки, в котором ее 
возбудимость падает до нуля. Никакой, даже самый сильный, раз-
дражитель не может вызвать дополнительного возбуждения 
клетки. Во время фазы деполяризации клетка невозбудима, по-
скольку все ее Na+-каналы уже находятся в открытом состоянии. 

• Относительная рефрактерность – состояние, в котором возбуди-
мость клетки значительно ниже нормальной; только очень сильные 
раздражители могут вызвать возбуждение клетки. Во время фазы 
реполяризации каналы возвращаются в закрытое состояние и воз-
будимость клетки постепенно восстанавливается.  

• Субнормальная возбудимость характеризуется незначительным 
снижением возбудимости клетки ниже нормального уровня. Это 
уменьшение возбудимости происходит вследствие возрастания по-
рогового потенциала во время фазы гиперполяризации. 

 
Новые термины и понятия: 
 

 раздражитель  
 адекватный раздражитель 
 неадекватный раздражитель  
 раздражение 
 возбуждение 
 возбудимость 
 порог возбуждения 
 мембранный потенциал 

 потенциал покоя  
 потенциал действия 
 равновесный потенциал 
 критический уровень 
деполяризации 

 пороговый потенциал 
 рефрактерность 
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Лекция  2 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ  СВОЙСТВА  

ВОЗБУДИМЫХ  КЛЕТОК  И  ТКАНЕЙ 
Все возбудимые клетки (ткани) обладают рядом общих физиоло-

гических свойств (законы раздражения), краткая характеристика ко-
торых приводится ниже. Универсальным раздражителем для возбуди-
мых клеток является электрический ток. 

 
Закон силы для простых возбудимых систем  

(закон «все или ничего») 
Простая возбудимая система – это одна возбудимая клетка, ко-

торая реагирует на раздражитель как единое целое. 
В простых возбудимых системах подпороговые раздражители 

не вызывают возбуждения, сверхпороговые раздражители вызывают 
максимальное возбуждение (рис. 3.1). При подпороговых значениях 
раздражающего тока возбуждение (ЭП, ЛО) носит местный (не рас-
пространяется), градуальный (сила реакции пропорциональная силе 
действующего стимула) характер. При достижении порога возбужде-
ния возникает ответ максимальной силы (ПД). Амплитуда ответа (ам-
плитуда ПД) не изменяется при дальнейшем увеличении силы раз-
дражителя. 
 

 
 
Рис. 3.1. Зависимость силы ре-
акции простой возбудимой сис-
темы (клетки) от  силы  раздражи- 

теля: 
ПВ – порог возбуждения 
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Закон силы для сложных возбудимых систем 
Сложная возбудимая система – система, состоящая из множе-

ства возбудимых элементов (мышца включает множество двигатель-
ных единиц, нерв – множество аксонов). Отдельные элементы сис-
темы имеют неодинаковые пороги возбуждения. 

Для сложных возбудимых систем амплитуда ответа пропорцио-
нальна силе действующего раздражителя (при значениях силы раз-
дражителя от порога возбуждения самого легковозбудимого элемента 
до порога возбуждения самого трудновозбудимого элемента) 
(рис. 3.2). Амплитуда ответа системы пропорциональна количеству 
вовлеченных в ответ возбудимых элементов. При возрастании силы 
раздражителя в реакцию вовлекается все большее число возбудимых 
элементов. 

 
 

Рис. 3.2. Зависимость силы ре-
акции сложной возбудимой сис-
темы (нерв, мышца) от силы раз- 

дражителя: 
ПВMIN – порог возбуждения самого 
легковозбудимого элемента, 
ПВMIN – порог возбуждения самого 
трудновозбудимого элемента 

 
 

 
 

Закон силы-длительности 
Эффективность раздражителя зависит не только от силы, но и от 

времени его действия. Сила раздражителя, вызывающего процесс 
распространяющегося возбуждения, находится в обратной зависи-
мости от длительности его действия. Графически эта закономер-
ность выражается кривой Вейсса (рис. 3.3). 

Минимальную силу раздражителя, вызывающую возбуждение, 
называют реобазой. Наименьшее время, в течение которого должен 
действовать раздражитель силой в одну реобазу, чтобы вызвать воз-
буждение, называют полезным временем. Для более точной характе-
ристики возбудимости используют параметр хронаксия. 
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Рис. 3.3. Зависимость пороговой 
силы  раздражителя  от  времени  

его действия: 
Р – реобаза, ПВ – полезное время, 

Х – хронаксия 
 
 
 

 
Хронаксия – минимальное время действия раздражителя в 2 реобазы, 
необходимое для того, чтобы вызвать возбуждение. 

 
Закон крутизны раздражения 

(закон крутизны нарастания силы раздражителя) 
Для возникновения возбуждения имеет значение не только сила и 

время действия тока, но и скорость нарастания силы тока. Для возник-
новения возбуждения сила раздражающего тока должна нарастать 
достаточно круто (рис. 3.4). При медленном нарастании силы тока 
происходит явление аккомодации – возбудимость клетки снижается. В 
основе явления аккомодации лежит повышение КУД вследствие по-
степенной инактивации Na+-каналов. 

Полярный закон 
Деполяризация, повышение возбудимости и возникновение воз-

буждения  происходят при действии на клетку выходящего тока. 
При действии входящего тока происходят противоположные измене-
ния – гиперполяризация и снижение возбудимости, возбуждение не 
возникает. За направление тока принимают направление от области 
положительного заряда к области отрицательного заряда. 

При внеклеточном раздражении возбуждение возникает в об-
ласти катода (–). При внутриклеточном раздражении для возникнове-
ния возбуждения необходимо, чтобы внутриклеточный электрод имел 
положительный знак (рис. 3.5). 
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Рис. 3.4. Изменение мембранного потенциала и критического уровня 
деполяризации при медленном (А) и быстром (Б) нарастании силы 

раздражающего тока 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 3.5. Изменения, наступающие в нервном волокне при внутриклеточном 
раздражении (А, Г) и при внеклеточном раздражении в области анода (Б)  

и катода (В): 
Стрелкой показано направление электрического тока 
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Лабильность 
Под лабильностью понимают функциональную подвижность, 

скорость протекания элементарных физиологических процессов в 
клетке (ткани). Количественной мерой лабильности является макси-
мальная частота циклов возбуждения, которую может воспроизводить 
клетка. Частота циклов возбуждения не может возрастать беспре-
дельно, так как в каждом цикле возбуждения имеется период рефрак-
терности. Чем короче рефрактерный период, тем больше лабильность 
клетки. 

 
Новые термины и понятия: 

 простая возбудимая система 
 сложная возбудимая система  
 реобаза 
 хронаксия  

 

 полезное время 
  аккомодация 
 лабильность 
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Лекция  3 

ПРОВЕДЕНИЕ  ВОЗБУЖДЕНИЯ 
Возбуждение, возникнув в одном участке мембраны возбудимой 

клетки, обладает способностью распространяться. Длинный отросток 
нейрона – аксон (нервное волокно) выполняет в организме специфи-
ческую функцию проведения возбуждения на большие расстояния. 

 
Законы проведения возбуждения  

по нервным волокнам 
• Закон анатомической и физиологической непрерывности – возбуж-

дение может распространяться по нервному волокну только в слу-
чае его морфологической и функциональной целостности. 

• Закон двустороннего проведения возбуждения – возбуждение, 
возникающее в одном участке нерва, распространяется в обе сто-
роны от места своего возникновения. В организме возбуждение 
всегда распространяется по аксону от тела клетки (ортодромно). 

• Закон изолированного проведения – возбуждение, распространяю-
щееся по волокну, входящему в состав нерва, не передается на со-
седние нервные волокна.  

 
Закономерности проведения местного  
и распространяющегося возбуждения 

Локальный ответ (местное возбуждение) 

• распространяется по нервным волокнам с затуханием (с декремен-
том), т.е. амплитуда локального ответа быстро падает с увеличе-
нием расстояния от места его возникновения; 

• вследствие затухания локальный ответ распространяется на 
небольшие расстояния (не более 2 см); 

• местное возбуждение распространяется пассивно, без затрат энер-
гии клетки;  

• механизм распространения местного возбуждения аналогичен рас-
пространению электрического тока в проводниках; такой способ 
распространения возбуждения называют электротоническим. 
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Потенциал действия (распространяющееся возбуждение) 

• распространяется по нервным волокнам без затухания, амплитуда 
потенциала действия одинакова на любом расстоянии от места его 
возникновения; 

• расстояние, на которое распространяется потенциал действия, 
ограничено только длиной нервного волокна; 

• распространение потенциала действия – активный процесс, в ходе 
которого изменяется состояние ионных каналов волокна, энергия 
АТФ требуется для восстановления трансмембранных ионных гра-
диентов;  

• механизм проведения потенциала действия более сложен, чем 
механизм распространения местного возбуждения. 

 
Миелиновые и безмиелиновые нервные волокна 
Миелиновые волокна. Часть нервных волокон в ходе эмбриоге-

неза подвергается миелинизации: леммоциты (шванновские клетки) 
сначала прикасаются к аксону, а затем окутывают его (рис. 4.1, А, Б). 
Мембрана леммоцита наматывается на аксон наподобие рулета, обра-
зуя многослойную спираль (миелиновую оболочку) (рис. 4.1, В, Г).   
Миелиновая  оболочка  не  является   непрерывной   –   по всей  длине 

 

  
Рис. 4.1. Формирование миелиновой оболочки вокруг аксона на разных стадиях 
его развития (А–Г); соотношение леммоцита и безмиелиновых волокон (Д)  

(по Судакову, 2000): 
1 – леммоцит, 2 – миелиновое волокно, 3 – миелиновая оболочка, 4 – безмиелиновое волокно 
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нервного волокна на равном расстоянии друг от друга в ней имеются 
небольшие перерывы (перехваты Ранвье). В области перехватов ак-
сон лишен миелиновой оболочки.  

Безмиелиновые волокна. Миелинизация других волокон заканчи-
вается на ранних стадиях эмбрионального развития. В леммоцит по-
гружается один или несколько аксонов; он полностью или частично 
окружает их, но не образует многослойной миелиновой оболочки 
(рис. 4.1, Д). 

 
Механизм проведения возбуждения  

по безмиелиновым нервным волокнам 
В состоянии покоя вся внутренняя поверхность мембраны нерв-

ного волокна несет отрицательный заряд, а наружная сторона мем-
браны – положительный. Электрический ток между внутренней и на-
ружной стороной мембраны не протекает, так как липидная мембрана 
имеет высокое электрическое сопротивление. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 4.2. Механизм распространения возбуждения по безмиелиновому  
нервному волокну. Объяснения – в тексте 
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Во время развития потенциала действия в возбужденном участке 
мембраны происходит реверсия заряда (рис. 4.2, А). На границе воз-
бужденного и невозбужденного участка начинает протекать электри-
ческий ток (рис. 4.2, Б). Электрический ток раздражает ближайший 
участок мембраны и приводит его в состояние возбуждения 
(рис. 4.2, В), в то время как ранее возбужденные участки возвраща-
ются в состояние покоя (рис. 4.2, Г).  Таким образом, волна возбужде-
ния охватывает все новые участки мембраны нервного волокна. 

 
Механизм проведения возбуждения  
по миелиновым нервным волокнам 

В миелинизированном нервном волокне участки мембраны, по-
крытые миелиновой оболочкой, являются невозбудимыми; возбужде-
ние может возникать только в участках мембраны, расположенных в 
области перехватов Ранвье. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 4.3. Механизм распространения возбуждения по миелиновому  
нервному волокну. Объяснения – в тексте. 
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При развитии ПД  в одном из перехватов Ранвье происходит ре-
версия заряда мембраны (рис. 4.3, А). Между электроотрицательными 
и электроположительными участками мембраны возникает электриче-
ский ток, который раздражает соседние участки мембраны 
(рис. 4.3, Б). Однако в состояние возбуждения может перейти только 
участок мембраны в области следующего перехвата Ранвье (рис.  
4.3, В). Таким образом, возбуждение распространяется по мембране 
скачкообразно (сальтаторно) от одного перехвата Ранвье к другому. 

 
 

Классификация нервных волокон 
Нервные волокна различаются по диаметру и степени миелини-

зации. Чем больше диаметр нервного волокна и степень его миелини-
зации, тем выше скорость проведения возбуждения. Волокна с разной 
скоростью проведения выполняют различные физиологические функ-
ции. Нервные волокна подразделяются на 6 типов, характеристики ко-
торых приведены в табл. 4.1. 

 
Таблица 4.1.  

Типы нервных волокон, их свойства и функциональное назначение 

Тип Диаметр 
(мкм) Миелинизация Скорость про-

ведения (м/с) 
Функциональное 

назначение 

Аα 12–20 сильная 70–120 
Двигательные волокна 
соматической НС; 
чувствительные волокна 
проприорецепторов 

Аβ 5–12 сильная 30–70 Чувствительные волокна 
кожных рецепторов 

Аγ 3–16 сильная 15–30 Чувствительные волокна 
проприорецепторов  

Аδ 2–5 сильная 12–30 
Чувствительные волокна 
терморецепторов, 
ноцицепторов 

В 1–3 слабая 3–15 Преганглионарные волокна 
симпатической НС  

С 0,3–1,3 отсутствует 0,5–2,3 

Постганглионарные волокна 
симпатической НС; 
чувствительные волокна 
терморецепторов, 
ноцицепторов, некоторых 
механорецепторов 
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Нервные волокна всех групп обладают общими свойствами: 
• нервные волокна практически неутомляемы; 
• нервные волокна обладают высокой лабильностью, т. е. могут вос-

производить потенциал действия с очень высокой частотой. 
 
Новые термины и понятия: 

 шванновская клетка 
 миелиновая оболочка 
 перехват Ранвье 

 сальтаторное проведение 
 декремент  

 
 

 



 

25 
 

 
Лекция  4 

СИНАПТИЧЕСКАЯ  ПЕРЕДАЧА 
Синáпс – специализированный контакт между нервными клет-

ками (или нервными и другими возбудимыми клетками), обеспечи-
вающий передачу возбуждения с сохранением его информационной 
значимости. С помощью синапсов нервные клетки объединяются в 
нервные сети, которые осуществляют обработку информации. Взаи-
мосвязь между нервной системой и периферическими органами и тка-
нями также осуществляется при помощи синапсов. 

 
Классификация  синапсов 

По морфологическому принципу синапсы подразделяют на: 

• нейро-мышечные (аксон нейрона контактирует с мышечной клет-
кой); 

• нейро-секреторные (аксон нейрона контактирует с секреторной 
клеткой); 

• нейро-нейрональные (аксон нейрона контактирует с другим нейро-
ном): 

o аксо-соматические (с телом другого нейрона), 
o аксо-аксональные (с аксоном другого нейрона), 
o аксо-дендритические (с дендритом другого нейрона). 

По способу передачи возбуждения синапсы подразделяют на: 

• электрические (возбуждение передается при помощи электриче-
ского тока); 

• химические (возбуждение передается при помощи химического ве-
щества): 

o адренергические (возбуждение передается при помощи норад-
реналина), 

o холинергические (возбуждение передается при помощи 
ацетилхолина), 

o пептидергические, NO-ергические, пуринергические и т. п.   
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По физиологическому эффекту синапсы подразделяют на: 

• возбуждающие (деполяризуют постсинаптическую мембрану и вы-
зывают возбуждение постсинаптической клетки); 

• тормозные (гиперполяризуют постсинаптическую мембрану и 
вызывают торможение постсинаптической клетки). 

 
Ультраструктура синапсов 

Все синапсы имеют общий план строения (рис. 5.1). 
Конечная часть аксона (синаптическое окончание), подходя к ин-

нервируемой клетке, теряет миелиновую оболочку и образует на 
конце небольшое утолщение (синаптическую бляшку). Ту часть мем-
браны аксона, которая контактирует с иннервируемой клеткой, назы-
вают пресинаптической мембраной. Синаптическая щель – узкое про-
странство между пресинаптической мембраной и мембраной иннер-
вируемой клетки, которое является непосредственным продолжением 
межклеточного пространства. Постсинаптическая мембрана – уча-
сток мембраны иннервируемой клетки, контактирующий с пресинап-
тической мембраной через синаптическую щель.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 5.1. Ультраструктура химического (А) и электрического (Б) синапса 

СИНАПТИЧЕСКОЕ 
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Особенности ультраструктуры электрического синапса (рис. 
5.1 Б): 

• узкая (около 5 нм) синаптическая щель;  
• наличие поперечных канальцев, соединяющих пресинаптическую и 

постсинаптическую мембрану. 
Особенности ультраструктуры химического синапса (рис. 5.1, А): 

• широкая (20–50 нм) синаптическая щель;  
• наличие в синаптической бляшке синаптических пузырьков (вези-
кул), заполненных химическим веществом, при помощи которого 
передается возбуждение; 

• в постсинаптической мембране имеются многочисленные хемо-
чувствительные каналы (в возбуждающем синапсе – для Nа+, в 
тормозном – для Cl– и К+), но отсутствуют потенциалчувствитель-
ные каналы. 

 
Механизм передачи возбуждения  

в электрическом синапсе 
Механизм проведения возбуждения аналогичен механизму про-

ведения возбуждения в нервном волокне. При ПД происходит ревер-
сия заряда пресинаптической мембраны. Электрический ток, возни-
кающий между пресинаптической и постсинаптической мембраной, 
раздражает постсинаптическую мембрану и вызывает генерацию в 
ней ПД (рис. 5.2). 
 

 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

 
Рис. 5.2. Передача возбуждения в электрическом синапсе 
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Этапы и механизмы передачи возбуждения 
в возбуждающем химическом синапсе 

Передача возбуждения в химическом синапсе – сложный физио-
логический процесс, протекающий в несколько этапов. На пресинап-
тической мембране осуществляется трансформация электрического 
сигнала в химический, который на постсинаптической мембране снова 
трансформируется в электрический сигнал.  

Синтез медиатора 
Медиатором (посредником) называют химическое вещество, ко-

торое обеспечивает одностороннюю передачу возбуждения в химиче-
ском синапсе. Некоторые медиаторы (например, ацетилхолин) синте-
зируются в цитоплазме синаптического окончания, и там же молекулы 
медиатора депонируются в синаптических пузырьках. Ферменты, не-
обходимые для синтеза медиатора, образуются в теле нейрона и до-
ставляются в синаптическое окончание путем медленного (1–3 
мм/сут) аксонного транспорта.  Другие медиаторы (пептиды и др.) 
синтезируются и упаковываются в везикулы в теле нейрона, готовые 
синаптические пузырьки доставляются в синаптичекую бляшку за 
счет быстрого (400 мм/сут) аксонного транспорта. Синтез медиатора и 
образование синаптических пузырьков осуществляется непрерывно. 

Секреция медиатора 
Содержимое синаптических пузырьков может выбрасываться в 

синаптическую щель путем экзоцитоза. При опорожнении одного си-
наптического пузырька в синаптичекую щель выбрасывается порция 
(квант) медиатора, которая включает около 104 молекул.  

Для активации экзоцитоза необходимы ионы Са2+. В состоянии 
покоя уровень Са2+ в синаптическом окончании низок и выделения 
медиатора практически не происходит. Приход в синаптическое окон-
чание возбуждения приводит к деполяризации пресинаптической 
мембраны и открытию потенциалчувствительных Са2+-каналов. Ионы 
Са2+ поступают в цитоплазму синаптического окончания (рис. 5.3, Б) и 
активируют опорожнение синаптических пузырьков в синаптическую 
щель (рис. 5.3, В). 
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Взаимодействие медиатора  
с рецепторами постсинаптической мембраны 
Молекулы медиатора диффундируют через синаптическую щель 

и достигают постсинаптической мембраны, где связываются с рецеп-
торами хемочувствительных Na+-каналов (рис. 5.3, Г). Присоединение 
медиатора к рецептору приводит к открытию Na+-каналов, через кото-
рые в клетку входят ионы  Na+ (рис. 5.3, Д). В результате входа в 
клетку положительно заряженных ионов происходит локальная депо-
ляризация постсинаптической мембраны, которую называют возбуж-
дающий постсинаптический потенциал (ВПСП) (рис. 5.3, Е) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Рис. 5.3. Передача сигнала в возбуж-
дающем химическом синапсе. А-Д – 
схема работы синапса, Е – деполяри-
зация   постсинаптической  мембраны  

(ВПСП): 
1 – пресинаптическая мембрана, 2 – синапти-
ческая щель,   3 – постсинаптическая мем-
брана 

  
 

Инактивация медиатора 
Ферменты, находящиеся в синаптической щели, разрушают мо-

лекулы медиатора. В результате происходит закрытие Na+-каналов и 
восстановление МП постсинаптической клетки. Некоторые медиаторы 
(например, адреналин) не разрушаются ферментами, а удаляются из 
синаптической щели путем быстрого обратного всасывания (пиноци-
тоза) в синаптическое окончание. 
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Генерация ПД 
В нейро-мышечном синапсе амплитуда единичного ВПСП доста-

точно велика. Поэтому для генерации ПД  в мышечной клетке доста-
точно прихода одного нервного импульса. Генерация ПД в мышечной 
клетке происходит в области, окружающей постсинаптическую мем-
брану. 

В нейро-нейрональном синапсе амплитуда ВПСП значительно 
меньше и недостаточна для того, чтобы деполяризовать мембрану 
нейрона до КУД. Поэтому для генерации ПД в нервной клетке требу-
ется возникновение нескольких ВПСП. ВПСП, образовавшиеся в ре-
зультате срабатывания разных синапсов, электротонически  распро-
страняются по мембране клетки, суммируются и генерируют образо-
вание ПД в области аксонного холмика. Мембрана нейрона в области 
аксонного холмика обладает низким электрическим сопротивлением и 
имеет большое количество потенциалчувствительных Na+-каналов. 

 
Особенности работы тормозного химического синапса 
В тормозном химическом синапсе молекулы медиатора, взаимо-

действуя с рецепторами постсинаптической мембраны, вызывают от-
крытие К+- и Cl–-хемочувствительных каналов. Вход в клетку Cl– и 
дополнительная утечка из клетки К+ приводят к гиперполяризации 
постсинаптической мембраны, которую называют тормозным пост-
синаптическим потенциалом (ТПСП). Возникшая гиперполяризация, 
во-первых, снижает возбудимость клетки. Во-вторых, ТПСП может 
нейтрализовать возникший в другом месте клетки ВПСП. 

 
Свойства синапсов 

Сравнительная характеристика свойств электрических и химиче-
ских синапсов приведена в табл. 5.1. 

Одностороннее проведение возбуждения в химическом синапсе 
связано с его функциональной асимметрией: молекулы медиатора вы-
деляются только на пресинаптической мембране, а рецепторы медиа-
тора расположены только на постсинаптической мембране.  

Высокая утомляемость химического синапса объясняется  исто-
щением запасов  медиатора. Утомляемость электрического синапса 
соответствует утомляемости нервного волокна. 
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Низкая лабильность химического синапса определяется главным 
образом периодом рефрактерности хемочувствительных каналов на 
постсинаптической мембране. 

Синаптическая задержка – время от момента возникновения 
возбуждения в пресинаптической мембране до момента возникнове-
ния возбуждения в постсинаптической мембране. Относительно дли-
тельное время синаптической задержки в химическом синапсе (0,2–0,7 
мс) затрачивается на вход Са2+ в синаптическое окончание, экзоцитоз, 
диффузию медиатора.  

Чувствительность синапса к внешним воздействиям определяется 
характером процессов, протекающих в синапсе при передаче возбуж-
дения. Химические синапсы чувствительны к действию химических 
веществ, влияющих на синтез и секрецию медиатора, взаимодействие 
медиатора с рецептором. 

 
Таблица 5.1  

Свойства электрических и химических синапсов 

Свойство Электрические синапсы Химические синапсы 

Проведение возбуждения двустороннее одностороннее 
Утомляемость низкая высокая 
Лабильность высокая низкая 
Синаптическая задержка короткая длинная 
Трансформация  
ритма ПД 

не происходит происходит 

Чувствительны  
к  действию 

электромагнитных 
излучений 

химических  
агентов 

  
Медиаторы и модуляторы синаптической  

передачи 
По химической структуре медиаторы подразделяют на: 

• моноамины (адреналин, норадреналин, ацетилхолин и др.); 
• аминокислоты (гамма-аминомасляная кислота (ГАМК), глутамат, 
глицин, таурин); 

• пептиды (эндорфин, нейротензин, бомбезин, энкефалин и др.); 
• прочие медиаторы (NO, АТФ). 

Амбивалентность действия медиаторов проявляется в том, что 
один и тот же медиатор в разных синапсах может оказывать различ-
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ное действие на эффекторную клетку. Результат действия медиатора 
на постсинаптическую мембрану зависит от того, какие рецепторы и 
ионные каналы в ней находятся. Если медиатор открывает в постси-
наптической мембране Na+-каналы, то это приводит к развитию 
ВПСП, если K+- или Cl–-каналы, то развивается ТПСП. Вследствие 
этого термины «возбуждающий медиатор» и «тормозный медиатор» 
неправомерны; следует говорить лишь о возбуждающих и тормозных 
синапсах. 

В синаптическом окончании наряду с медиатором могут синтези-
роваться и высвобождаться одно или несколько химических веществ. 
Эти соединения, действуя на постсинаптичекую мембрану, могут по-
вышать или снижать ее возбудимость. Поскольку сами по себе они не 
могут вызвать возбуждение  постсинаптической мембраны, их назы-
вают модуляторами синаптической передачи (нейромодуляторами). 
Большинство нейромодуляторов представляют собой пептиды. 

 
Новые термины и понятия: 

 синапс  
 синаптическое окончание 
 синаптическая бляшка 
 пресинаптическая мембрана 
 синаптическая щель 
 постсинаптическая мембрана 
 синаптичекий пузырек (везикула) 

 

 медиатор синаптичекой передачи 
(нейромедиатор) 

 квант медиатора 
 ВПСП 
 ТПСП 
 синаптическая задержка 
 модулятор синаптичекой передачи 

(нейромодулятор) 
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Лекция  5 
РЕЦЕПЦИЯ 

Рецепцией называют процесс восприятия и трансформации (пре-
образования) энергии внешнего раздражителя в энергию нервного 
импульса или в сложную последовательность внутриклеточных про-
цессов.   

 
Клеточная и сенсорная рецепция 

Под клеточной рецепцией понимают процесс восприятия и пре-
образования химического сигнала в сложную последовательность 
внутриклеточных химических процессов. Клеточная рецепция обес-
печивает возможность обмена информации между клетками, который 
осуществляется при помощи биологически активных веществ (гормо-
нов, медиаторов). Обязательным этапом такого межклеточного  взаи-
модействия является связывание молекул вещества с соответствую-
щей молекулой клетки-мишени, называемой клеточным рецептором. 
Роль клеточных рецепторов играют специфические белковые моле-
кулы, которые могут быть расположены на поверхности клетки, в ци-
топлазме или в ядре. Механизмы  рецепции медиаторов и гормонов 
подробно рассматриваются в соответствующих лекциях. 

Сенсорной рецепцией называют процесс восприятия и преобразо-
вания энергии раздражителей внешней и внутренней среды организма 
в энергию нервных импульсов, передаваемую по чувствительным 
нервам в ЦНС. Сенсорный рецептор представляет собой нервную 
клетку или комплекс нервной и эпителиальной клетки, специально 
приспособленный для восприятия определенного типа раздражителей. 
Сенсорные рецепторы являются начальными звеньями любой рефлек-
торной дуги, а также участвуют в оценке параметров полезного при-
способительного результата в функциональных системах организма. 

 
Классификация и строение сенсорных рецепторов 
По строению рецепторы подразделяют на первичные и вторич-

ные. 

• К первичным относят такие сенсорные рецепторы, у которых 
действие раздражителя воспринимается непосредственно перифе-
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рическими отростками чувствительного нейрона (нервными окон-
чаниями), которые могут быть: 

o свободными, т. е. не имеют дополнительных образований 
(рис. 6.1, А); 

o инкапсулированными, т.е. окончания чувствительного ней-
рона заключены в особые образования, осуществляющие пер-
вичное преобразование энергии раздражителя (рис. 6.1, Б, В). 

• К вторичным относят такие сенсорные рецепторы, у которых 
действие раздражителя воспринимается специализированной ре-
цептирующей клеткой ненервного происхождения. Возбуждение, 
возникшее в рецептирующей клетке, передается через синапс на 
чувствительный нейрон (рис. 6.1, Г). 
Тело чувствительного нейрона обычно располагается за преде-

лами ЦНС:  в спинномозговом или вегетативном ганглии. От такого 
нейрона отходят два отростка – дендрит, который следует к перифе-
рическим органам и тканям, и аксон, который направляется в спинной 
мозг. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Рис. 6.1. Первичные (А–В) и вторичные (Г) рецепторы: 
А – свободное нервное окончание; Б, В – инкапсулированные нервные окончания: Б – тельце 
Пачини, В – тельце Мейснера; Г – рецептор органа слуха; 1 – тело чувствительного нейрона; 2 – 
периферический отросток чувствительного нейрона; 3 – центральный отросток чувствительного 
нейрона  (следует  в  ЦНС);  4 – капсула;  5 – рецептирующая  клетка;  6 – синапс  между  рецепти- 

рующей клеткой и чувствительным нейроном 
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По расположению сенсорные рецепторы подразделяют на: 

• экстерорецепторы – воспринимают раздражители из внешней сре-
ды организма; 

• интерорецепторы – воспринимают раздражители из внутренней 
среды организма; 

• проприорецепторы – специализированные рецепторы опорно-дви-
гательной системы. 
По разнообразию воспринимаемых раздражителей сенсорные ре-

цепторы подразделяют на: 

• мономодальные – приспособлены для восприятия только одного 
вида раздражителя; 

• полимодальные – приспособлены для восприятия различных видов 
раздражителей. 
По модальности сенсорные рецепторы подразделяют на: 

• хеморецепторы – воспринимают действие химических веществ; 
• фоторецепторы – воспринимают световые раздражители; 
• механорецепторы – воспринимают давление, вибрацию, пере-

мещение, степень растяжения; 
• терморецепторы – чувствительны к изменениям температуры; 
• ноцицепторы – воспринимают болевое раздражение. 

 
Преобразование энергии в сенсорном рецепторе 

Этапы преобразования энергии внешнего раздражителя в энер-
гию нервных импульсов. 
• Действие раздражителя. Внешний стимул взаимодействует со 

специфическими мембранными структурами окончаний чувстви-
тельного нейрона (в первичном рецепторе) или рецептирующей 
клетке (во вторичном рецепторе), что приводит к изменению ион-
ной проницаемости мембраны.  

• Генерация рецепторного потенциала. В результате изменения ион-
ной проницаемости происходит изменение мембранного потен-
циала (деполяризация или гиперполяризация) чувстви-тельного 
нейрона (в первичном рецепторе) или рецептирующей клетке (во 
вторичном рецепторе). Изменение мембранного потенциала, на-
ступающее в результате действия раздражителя, называют рецеп-
торным потенциалом (РП). 
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• Распространение рецепторного потенциала. В первичном рецеп-
торе РП распространяется электротонически и достигает ближай-
шего перехвата Ранвье. Во вторичном рецепторе РП электротони-
чески распространяется по мембране рецептирующей клетки и 
достигает пресинаптической мембраны, где вызывает выделение 
медиатора. В результате срабатывания синапса (между 
рецептирующей клеткой и чувствительным нейроном) происходит 
деполяризация постсинаптической мембраны чувствительного 
нейрона (ВПСП). Образовавшийся ВПСП распространяется 
электротонически по дендриту чувствительного нейрона и 
достигает ближайшего перехвата Ранвье. 

• В области перехвата Ранвье РП (в первичном рецепторе) или 
ВПСП (во вторичном рецепторе) преобразуется в серию ПД (нерв-
ных импульсов). Образовавшиеся нервные импульсы проводятся 
по аксону (центральному отростку) чувствительного нейрона в 
ЦНС. Поскольку РП генерирует образование серии ПД, его часто 
называют генераторным потенциалом. 
Закономерности преобразования энергии внешнего раздражителя 

в серию нервных импульсов (рис. 6.2): 

• чем выше сила действующего раздражителя, тем больше ампли-
туда РП; 

• чем больше амплитуда РП, тем больше частота нервных импуль-
сов. 

 
 
 
 
 
 
 
 

 

Рис. 6.2. Преобразование энергии внешнего раздражителя (1) в рецепторный 
потенциал (2) и серию нервных импульсов (3) при действии слабого (А)  

и сильного (Б) раздражителя 
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Свойства рецепторов 
Специфичность. Большинство рецепторов приспособлены для 

восприятия только одного вида раздражителей (только одной модаль-
ности). Специфичность таких мономодальных рецепторов не является 
абсолютной – практически любой рецептор реагирует на разные раз-
дражители. Однако пороговая сила того раздражителя, к восприятию 
которого рецептор приспособлен, значительно ниже таковой для всех 
прочих раздражителей. Рецепторы одной и той же модальности могут 
подразделяться на несколько групп в зависимости от характеристик 
воспринимаемого раздражителя. Например, колбочки сетчатки глаза 
распадаются на 3 подгруппы – колбочки с максимальной чувстви-
тельностью к свету с длиной волны 450, 530 и 560 нм.  

Чувствительность. Количественной мерой чувствительности сен-
сорного рецептора является абсолютный порог чувствитель-ности – 
минимальная сила раздражителя, способная вызвать возбуждение ре-
цептора.  
 
 
 
Рис. 6.3. Адаптация тонических 
(А), промежуточных (Б) и фазных 
рецепторов (В) к длительно дейст-
вующему  раздражителю   постоян- 

ной силы 

 
 

 
Адаптацией называют явление ослабления возбуждения в рецеп-

торе при действии длительного раздражителя постоянной силы. В за-
висимости от скорости адаптации рецепторы подразделяют на: 

• тонические (пропорциональные) рецепторы генерируют нервные 
импульсы в течение всего времени действия раздражителя; после 
высокочастотного залпа в начале действия раздражителя частота 
нервных импульсов устанавливается на постоянном уровне 
(рис. 6.3, А); 

А 

Б 

В 
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• промежуточные (фазно-тонические) рецепторы генерируют нерв-
ные импульсы в течение всего времени действия раздражителя, од-
нако их частота существенно уменьшается (рис. 6.3, Б); 

• фазные (дифференциальные) рецепторы генерируют нервные им-
пульсы  в начальный (ON-ответ) и конечный (OFF-ответ) период 
действия раздражителя (рис. 6.4, В). 

 
Рецептивное поле 

Рецептивным полем нейрона называют множество рецепторов, 
функционально связанных с этим нейроном. Рецептивное поле ней-
рона представляет собой динамическое образование – один и тот же 
нейрон в различные моменты времени может оказаться функцио-
нально связанным с различным количеством рецепторов. Максималь-
ная величина рецептивного поля какого-либо нейрона соответствует 
количеству рецепторов, которые связаны с эти нейроном морфологи-
чески, а минимальная величина может ограничиваться всего одним 
рецептором (рис. 6.4).  
 
 
 
 
 

 

Рис. 6.4. Рецептивные поля нейронов: 
А – максимальное рецептивное поле нейрона 2; Б – 
минимальное рецептивное поле нейрона 2; В – рецеп-
тивное  поле   нейрона  3;    1  –  рецептирующая  

клетка 
 

 
 
 

Перекрытие рецептивных полей. У первичных рецепторов зоны 
ветвления периферических отростков чувствительных нейронов могут 
перекрывать друг друга (рис. 6.5, А). У вторичных рецепторов одна 
рецептирующая клетка может контактировать с несколькими чувстви-
тельными нейронами, т. е. может входить в состав рецептивных полей 
различных нейронов (рис. 6.5, Б). 
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Рис. 6.5. Перекрытие рецептивных полей чувствительных нейронов  
первичных (А) и вторичных (Б) рецепторов 

 
Взаимодействие рецепторов в рецептивном поле. При одновре-

менном раздражении нескольких рецепторов, входящих  в состав ре-
цептивного поля одного нейрона, в этом нейроне можно получить от-
вет только от одного рецептора. В других рецептивных полях имеют 
место более сложные взаимодействия. Например, в сетчатке глаза су-
ществуют тормозные взаимодействия между рецепторами, располо-
женными в центральной и периферической части рецептивного поля.  

 
Новые термины и понятия: 

 клеточная рецепция 
 сенсорная рецепция 
 первичный рецептор 
 вторичный рецептор  
 рецепторный потенциал 
 генераторный потенциал  
 модальность  

 
 

 адаптация  
 фазный рецептор 
 тонический рецептор 
 фазно-тонический рецептор 
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 рецептивное поле 
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Лекция  6 
МЫШЕЧНОЕ  СОКРАЩЕНИЕ 

Мышечное сокращение является жизненно важной функцией ор-
ганизма, связанной с оборонительными, дыхательными, пищевыми, 
половыми, выделительными и другими физиологическими процес-
сами. Все виды произвольных движений – ходьба,  мимика, движения 
глазных яблок, глотание, дыхание и т. п. осуществляются за счет ске-
летных мышц. Непроизвольные движения (кроме сокращения сердца) 
– перистальтика желудка и кишечника, изменение тонуса кровенос-
ных сосудов, поддержание тонуса мочевого пузыря – обусловлены со-
кращением гладких мышц. Работа сердца обеспечивается сокраще-
нием сердечной мускулатуры. 

 
Структурная организация скелетной мышцы 

Мышечное волокно и миофибрилла. Скелетная мышца состоит из 
множества мышечных волокон, имеющих точки прикрепления к кос-
тям и расположенных параллельно друг другу. Каждое мышечное во-
локно (миоцит) включает множество субъединиц – миофибрилл, кото-
рые построены из повторяющихся в продольном направлении блоков 
(саркомеров). Саркомер является функциональной единицей сократи-
тельного аппарата скелетной мышцы. Миофибриллы в мышечном во-
локне лежат таким образом, что расположение сарко-меров в них сов-
падает. Это создает картину поперечной исчерченности.  

Саркомер и филламенты. Саркомеры в миофибрилле отделены 
друг от друга Z-пластинками, которые содержат белок α-актинин. В 
обоих направлениях от Z-пластинки отходят тонкие актиновые фил-
ламенты. В промежутках между ними располагаются более толстые 
миозиновые филламенты. 

Актиновый филламент внешне напоминает две нитки бус, закру-
ченные в двойную спираль, где каждая бусина – молекула белка ак-
тина. В углублениях актиновых спиралей на равном расстоянии друг 
от друга лежат молекулы белка тропонина, соединенные с нитевид-
ными молекулами белка тропомиозина. 

 
 



 

41 
 

 

            
Рис. 7.1. Иерархические уровни организации скелетной мышцы  

(по Bloom, 1968) 
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Миозиновые филламенты образованы повторяющимися молеку-
лами белка миозина. Каждая молекула миозина имеет головку и хвост. 
Головка миозина может связываться с молекулой актина, образуя так 
называемый поперечный мостик.  

Клеточная мембрана мышечного волокна образует инвагинации 
(поперечные трубочки), которые выполняют функцию проведения 
возбуждения к мембране саркоплазматического ретикулума. Сарко-
плазматичекий ретикулум (продольные трубочки) представляет собой 
внутриклеточную сеть замкнутых трубочек и выполняет функцию де-
понирования  ионов Са2+. 

Двигательная единица. Функциональной единицей скелетной 
мышцы является двигательная единица (ДЕ). ДЕ – совокупность мы-
шечных волокон, которые иннервируются отростками одного мото-
нейрона. Возбуждение и сокращение волокон, входящих в состав од-
ной ДЕ, происходит одновременно (при возбуждении соответству-
ющего мотонейрона). Отдельные ДЕ могут возбуждаться и сокра-
щаться независимо друг от друга. 

 
Молекулярные механизмы сокращения  

скелетной мышцы 
Согласно теории скольжения нитей, мышечное сокращение 

происходит благодаря скользящему движению актиновых и миозино-
вых филламентов друг относительно друга. Механизм скольжения ни-
тей включает несколько последовательных событий. 

• Головки миозина присоединяются к центрам связывания актино-
вого филламента (рис. 7.2, А). 

• Взаимодействие миозина с актином приводит к конформационным 
перестройкам молекулы миозина. Головки приобретают АТФаз-
ную активность и поворачиваются на 120°. За счет поворота голо-
вок нити актина и миозина передвигаются на «один шаг» друг от-
носительно друга (рис. 7.2, Б).  

• Рассоединение актина и миозина и восстановление конформации 
головки происходит в результате присоединения к головке миозина 
молекулы АТФ и ее гидролиза в присутствии Са2+ (рис. 7.2, В). 

• Цикл «связывание – изменение конформации – рассоединение – 
восстановление конформации» происходит много раз,  в результате  
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Рис. 7.2. Механизм мышечного сокращения: 
1 – актиновый филламент, 2 – центр связывания, 3 – миозиновый филламент,  

4 – головка миозина, 5 – Z-диск саркомера. Объяснение – в тексте 
 
чего актиновые и миозиновые филламенты смещаются друг отно-
сительно друга, Z-диски саркомеров сближаются и миофибрилла 
укорачивается (рис. 7.2, Г). 

 
Сопряжение возбуждения и сокращения 

в скелетной мышце 
В состоянии покоя скольжения нитей в миофибрилле не проис-

ходит, так как центры связывания на поверхности актина закрыты мо-
лекулами белка тропомиозина (рис. 7.3, А, Б). Возбуждение (деполя-
ризация) миофибриллы и собственно мышечное сокращение связаны с 
процессом элетромеханического сопряжения, который включает ряд 
последовательных событий.  

• В результате срабатывания нейро-мышечного синапса на 
постсинаптической мембране возникает ВПСП, который генери-
рует развитие потенциала действия в области, окружающей пост-
синаптическую мембрану. 

• Возбуждение (потенциал действия) распространяется по мембране 
миофибриллы и за счет системы поперечных трубочек достигает 
саркоплазматического ретикулума. Деполяризации мембраны сар-
коплазматического ретикулума приводит к открытию в ней Са2+-
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каналов, через которые в саркоплазму выходят ионы Са2+ (рис. 7.3, 
В). 

• Ионы Са2+ связываются с белком тропонином. Тропонин изменяет 
свою конформацию и смещает молекулы белка тропомиозина, ко-
торые закрывали центры связывания актина (рис. 7.3, Г).  

• К открывшимся центрам связывания присоединяются головки мио-
зина, и начинается процесс сокращения (рис. 7.3, Д). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 7.3. Механизм сопряжения возбуждения и сокращения: 
1 – поперечная трубочка саркоплазматичекой мембраны, 2 –саркоплазматичекий ретикулум,  

3 – ион Са2+, 4 – молекула тропонина, 5 – молекула тропомиозина. Объяснение – в тексте 

Для развития указанных процессов требуется некоторый период 
времени (10–20 мс). Время от момента возбуждения мышечного во-
локна (мышцы) до начала ее сокращения называют латентным пе-
риодом сокращения. 

 
Расслабление скелетной мышцы 

Расслабление мышцы вызывается обратным переносом ионов 
Са2+ посредством кальциевого насоса в каналы саркоплазматического 
ретикулума. По мере удаления Са2+ из цитоплазмы открытых центров 
связывания становится все меньше и в конце концов актиновые и 
миозиновые филламенты полностью рассоединяются; наступает рас-
слабление мышцы.  
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Контрактурой называют стойкое длительное сокращение 
мышцы, сохраняющееся после прекращения действия раздражителя. 
Кратковременная контрактура может развиваться после тетанического 
сокращения в результате накопления в саркоплазме большого количе-
ства Са2+; длительная (иногда необратимая) контрактура может возни-
кать в результате отравления ядами, нарушений метаболизма. 

 
Фазы и режимы сокращения скелетной мышцы 
Фазы мышечного сокращения 
При раздражении скелетной мышцы одиночным импульсом элек-

трического тока сверхпороговой силы возникает одиночное мышеч-
ное сокращение, в котором различают 3 фазы (рис. 7.4, Б): 

• латентный (скрытый) период сокращения (около 10 мс), во время 
которого развивается потенциал действия и протекают процессы 
электромеханического сопряжения; возбудимость мышцы во время 
одиночного сокращения изменяется в соответствии с фазами по-
тенциала действия; 

• фаза укорочения (около 50 мс); 
• фаза расслабления (около 50 мс). 

Режимы мышечного сокращения 
В естественных условиях в организме одиночного мышечного 

сокращения не наблюдается, так как по двигательным нервам, иннер-
вирующим мышцу, идут серии потенциалов действия. В зависимости 
от частоты приходящих к мышце нервных импульсов мышца может 
сокращаться в одном из трех режимов (рис. 7.4, А). 

• Одиночные мышечные сокращения возникают при низкой частоте 
электрических импульсов. Если очередной импульс приходит в  
мышцу после завершения фазы расслабления, возникает серия по-
следовательных одиночных сокращений. 

• При более высокой частоте импульсов очередной импульс может 
совпасть с фазой расслабления предыдущего цикла сокращения. 
Амплитуда сокращений будет суммироваться, возникнет зубчатый 
тетанус – длительное сокращение, прерываемое периодами не-
полного расслабления мышцы. 
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• При дальнейшем увеличении частоты импульсов каждый следую-
щий импульс будет действовать на мышцу во время фазы укороче-
ния, в результате чего возникнет гладкий тетанус – длительное 
сокращение, не прерываемое периодами расслабления.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 7.4. Характеристика одиночного мышечного сокращения. Происхождение 

зубчатого и гладкого тетануса: 
А – режимы мышечного сокращения, возникающие при разной частоте стимуляции мышцы (4): 
1 – гладкий тетанус, 2 – зубчатый тетанус, 3 – одиночные сокращения. Б – потенциал действия в 
мышце и периоды мышечного сокращения: 5 – латентный, 6 – укорочение, 7 – расслабление; В – 
изменение возбудимости во время мышечного сокращения: 8 – период рефрактерности, 9 – период  

супернормальности 
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Оптимум и пессимум частоты 
Амплитуда тетанического сокращения зависит от частоты им-

пульсов, раздражающих мышцу. Оптимумом частоты называют та-
кую частоту раздражающих импульсов, при которой каждый после-
дующий импульс совпадает с фазой повышенной возбудимости (рис. 
7.4, Б, 8) и соответственно вызывает тетанус наибольшей амплитуды. 
Пессимумом частоты называют более высокую частоту раздражения, 
при которой каждый последующий импульс тока попадает в фазу 
рефрактерности (рис. 7.4, Б, 9), в результате чего амплитуда тетануса 
значительно уменьшается. 

 
Работа скелетной мышцы 

Сила сокращения скелетной мышцы определяется 2 факторами: 
• числом ДЕ, участвующих в сокращении; 
• частотой сокращения мышечных волокон. 

Работа скелетной мышцы совершается за счет согласованного 
изменения тонуса (напряжения) и длины мышцы во время сокраще-
ния. 

Виды работы скелетной мышцы: 
• динамическая преодолевающая работа совершается, когда мышца, 

сокращаясь, перемещает тело или его части в пространстве; 
• статическая (удерживающая) работа выполняется, если благо-

даря сокращению мышцы части тела сохраняются в определенном 
положении; 

• динамическая уступающая работа совершается, если мышца 
функционирует, но при этом растягивается, так как совершаемого 
ею усилия недостаточно, чтобы переместить или удержать части 
тела. 
Во время выполнения работы мышца может сокращаться: 

• изотонически – мышца укорачивается при постоянном напряжении 
(внешней нагрузке); изотоническое сокращение воспроизводится 
только в эксперименте; 

• изометричеки – напряжение мышцы возрастает, а ее длина не 
изменяется; мышца сокращается изометрически при совершении 
статической работы; 
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• ауксотонически – напряжение мышцы изменяется по мере ее 
укорочения; ауксотоническое сокращение выполняется при дина-
мической преодолевающей работе. 
Правило средних нагрузок – мышца может совершить максималь-

ную работу при средних нагрузках.   
Утомление – физиологическое состояние мышцы, которое разви-

вается после совершения длительной работы и проявляется сниже-
нием амплитуды сокращений, удлинением латентного периода сокра-
щения и фазы расслабления. Причинами утомления являются: исто-
щение запаса АТФ, накопление  в мышце продуктов метаболизма. 
Утомляемость мышцы при ритмической работе меньше, чем утомляе-
мость синапсов. Поэтому при совершении организмом мышечной ра-
боты утомление первоначально развивается на уровне синапсов ЦНС 
и нейро-мышечных синапсов.  

 
Структурная организация и сокращение  

гладких мышц 
Структурная организация. Гладкая мышца состоит из одиночных 

клеток веретенообразной формы (миоцитов), которые располагаются 
в мышце более или менее хаотично. Сократительные филламенты 
расположены нерегулярно, вследствие чего отсутствует поперечная 
исчерченность мышцы. 

Механизм сокращения аналогичен таковому в скелетной мышце, 
но скорость скольжения филламентов и скорость гидролиза АТФ в 
100–1000 раз ниже, чем в скелетной мускулатуре.  

Механизм сопряжения возбуждения и сокращения. При возбуж-
дении клетки Cа2+ поступает в цитоплазму миоцита не только из сар-
коплазматичекого ретикулума, но и из межклеточного пространства. 
Ионы Cа2+ при участии белка кальмодулина активируют фермент (ки-
назу миозина), который переносит фосфатную группу с АТФ на мио-
зин. Головки фосфорилированного миозина приобретают способность 
присоединяться к актиновым филламентам. 

Сокращение и расслабление гладких мышц. Скорость удаления 
ионов Са2+ из саркоплазмы значительно меньше, чем в скелетной 
мышце, вследствие чего расслабление происходит очень медленно. 
Гладкие мышцы совершают длительные тонические сокращения и 
медленные ритмические движения. Вследствие невысокой интенсив-
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ности гидролиза АТФ гладкие мышцы оптимально приспособлены 
для длительного сокращения, не приводящего к утомлению и боль-
шим энергозатратам. 

Физиологические свойства мышц 
Общими физиологическими свойствами скелетных и гладких 

мышц являются возбудимость и сократимость. Сравнительная ха-
рактеристика скелетных и гладких мышц приведена в табл. 6.1. 
Физиологические свойства и особенности сердечной мускулатуры 
рассматриваются в разделе «Физиологические механизмы гомео-
стаза». 

 
Таблица 7.1 

Сравнительная характеристика скелетных и гладких мышц 

Свойство Скелетные мышцы Гладкие мышцы 

Скорость деполяризации   быстрая медленная 
Период рефрактерности короткий длительный 
Характер сокращения быстрые фазические медленные тонические 
Энергозатраты высокие низкие 
Пластичность нет есть 
Автоматия нет есть 
Проводимость нет есть 
Иннервация мотонейронами 

соматической НС 
постганглионарными 

нейронами 
вегетативной НС 

Осуществляемые движения произвольные непроизвольные 
Чувствительность к 
химическим веществам низкая высокая 

Способность к делению и 
дифференцировке нет есть 

 
Пластичность гладких мышц проявляется в том, что они могут 

сохранять постоянный тонус как в укороченном, так и в растянутом 
состоянии. 

Проводимость гладкой мышечной ткани проявляется в том, что 
возбуждение распространяется от одного миоцита к другому через 
специализированные электропроводящие контакты (нексусы).  

Свойство автоматии гладкой мускулатуры проявляется в том, 
что она может сокращаться без участия нервной системы, за счет того, 
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что некоторые миоциты способны самопроизвольно генерировать 
ритмически повторяющиеся потенциалы действия. 

Новые термины и понятия: 

 контрактура  
 латентный период сокращения 
 тетанус гладкий  
 тетанус зубчатый 
 оптимум частоты  
 пессимум частоты 

 
 

 работа статическая 
 работа динамическая 
 утомление 
 пластичность 
 проводимость 
 автоматия 
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