Лекция 5.  Анализаторы. 
Анализаторы или сенсорные системы являются частью нервной системы, служащей для получения и анализа информации, поступающей из внешней и внутренней среды.  
Понятие сенсорная система  заменило понятие анализатор, включив механизмы настройки работы всех его отделов на избирательный отбор информации, необходимой для удовлетворения доминирующей мотивации.

Сенсорные системы - совокупность специализированных периферических и центральных структур нервной системы, обеспечивающих трансформацию энергии раздражителя в нервный импульс, передачу информации в высшие отделы ЦНС, ее восприятие и анализ, настройку составляющих системы в соответствии с потребностями организма.

Результат работы сенсорных систем - идентификация и опознание раздражителя, осуществляемые с участием высших отделов мозга, так как связаны с анализом и синтезом сведений о сигнале.

Чувственное познание человека ограничено: соматовисцеральной, зрительной, слуховой, вестибулярной, вкусовой, обонятельной системами. Все они имеют несколько уровней переработки информации: периферические рецепторы, проводящие пути, переключательные ядра, первичная проекционная область коры, вторичная сенсорная кора.

Функции сенсорных систем.
Главными функциями сенсорных систем являются:

1) формирование ощущений и восприятие действующих раздражителей;

2) контроль за исполнением произвольных движений;

3) контроль деятельности внутренних органов;

4) поддержание необходимого для бодрствования уровня активности мозга.

При непосредственном действии факторов окружающей среды на сенсорные системы возникает ощущение - субъективное отражение свойств предметов объективного мира, которое сопровождается осознанием поступающей информации. Особенность ощущений заключается в модальности - понятие, включающее характеристики, которые обеспечивает какая-либо одна сенсорная система, например зрение, слух, вкус. Внутри каждой модальности выделяют разные качества, или валентности: для зрения - различные цвета, для вкуса - ощущение кислого, сладкого, соленого, горького.

Восприятие - следующая после ощущения ступень чувственного познания, которое слагается из:

1) действия раздражителя на периферические рецепторы;

2) кодирования информации путем преобразования энергии стимула в электрические сигналы - потенциалы действия;

3) переработки передаваемых сигналов на всех уровнях сенсорной системы;

4) возникновения субъективной реакции, заключающейся во внутреннем представительстве действующего раздражителя в виде образа или словесного описания.

Обнаружение сигналов начинается в рецепторах — специализированных клетках, эволюционно приспособленных к восприятию из внешней или внутренней среды организ​ма того или иного раздражителя и преобразованию его из физической или химической формы в форму нервного возбуждения.
Свойства рецепторов. 

Высокая возбудимость, способность реагировать на очень малые по интенсивности параметры адекватного раздражителя. Например, обонятельные рецепторы информируют организм о появлении в атмосфере единичных молекул пахучих веществ.

Специфичность - способность воспринимать только определенный вид раздражителя. На этом свойстве основан первичный анализ. Так, рецепторы зрительной сенсорной системы приспособлены к восприятию света, слуховые рецепторы - звука.

Специализация рецепторов: некоторые из них возбуждаются только в момент включения раздражителя - on-рецепторы, другие - только в момент выключения раздражителя - off-рецепторы, третьи реагируют в течение всего времени действия раздражителя - on-off-рецепторы.
Адаптация - способность рецепторов к изменению возбудимости при длительном действии раздражителя. По скорости адаптации рецепторы делят на быстро адаптирующиеся (рецепторы вибрации - тельца Пачини, рецепторы прикосновения - тельца Мейснера), медленно адаптирующиеся (проприорецепторы, рецепторы растяжения легких, болевые рецепторы) и смешанные, адаптирующиеся со средней скоростью (фоторецепторы сетчатки, терморецепторы кожи). 
Адаптация сопровождается понижением возбудимости рецептора -  десенсибилизацией и повышением его возбудимости -сенсибилизацией. 
Во многом процессы адаптации управляются вышележащими структурами головного мозга. Например, за счет активации γ-мотонейронов можно усилить чувствительность мышечного веретена к растяжению. Аналогично за счет влияния со стороны высших отделов головного мозга происходит усиление чувствительности зрительного анализатора в условиях темновой адаптации. Это осуществляется за счет регуляции процесса конвергенции сигналов от фоторецепторов на ганглиозные клетки сетчатки. Однако высшие структуры одновременно совершают процесс вытормаживания информации, благодаря чему лишняя информация отфильтровывается, убирается, а к центрам поступает наиболее важная («концентрированная). Достигается это тем, что от структур головного мозга, в частности от среднего мозга, таламуса, коры идут нисходящие тормозные пути, которые по мере необходимости осуществляют этот процесс.
Иттерация - способностью к ритмичной генерации импульсов возбуждения в ответ на однократное действие раздражителя. В основе этого свойства лежит длительность рецепторного или генераторного потенциала: чем длительнее эти потенциалы, тем больше импульсов.

Классификация рецепторов:

1. по природе стимула в зависимости от природы раздражителя, на который они оптимально настроены, рецепторы человека могут быть разделены на 1) механорецепторы, к которым относятся рецепторы слуховые, гравитационные, вестибулярные, тактильные рецепторы кожи, рецепторы опорно-двигательного аппарата, барорецепторы сердечно-сосудистой систе​мы; 2) хеморецепторы, включающие рецепторы вкуса и обоняния, сосудистые и тканевые рецепторы; 3) фоторецепторы; 4) терморецепторы (кожи и внутренних органов, а также центральные термочувствительные нейроны); 5) болевые (ноцицептивные) рецепторы, кроме которых болевые раздражения могут восприниматься и другими рецепторами.
2. по модальности ощущений – слуховые, зрительные, обонятельные, вкусовые, тактильные, температурные и болевые;

3. По характеру контакта со средой – дистантные (слух, зрение) и контактные (осязание, обоняние, вкус)

4. внеш​ние, или экстерорецепторы, и внутренние, или интерорецепторы. К экстерорецепторам относятся: слуховые, зрительные, обонятельные, вкусовые, осязательные рецепторы, к интерорецепторам — висцерорецепторы (сигнализирующие о состоянии внутренних органов), вестибуло- и проприорецепторы (рецепторы опорно-двигательного аппарата).

Рецепторы подразделяют на первичные, являющиеся специализированными окончаниями чувствительного нейрона, и вторичные, представляющие собой клетки эпителиального происхождения. 
Под влиянием адекватного раздражителя в рецепторной клетке или в нервном специализированном окончании происходит изменение проницаемости для ионов (например, под влиянием растяжения в рецепторе растяжения мышц рака происходит увеличение открытия натриевых каналов, что вызывает деполяризацию, степень которой пропорциональна степени растяжения), что приводит к генерации рецепторного потенциала. Этот потенциал аналогичен ВПСП. В ответ на этот рецепторный потенциал возникают следующие события:

• в первично-чувствующих рецепторах (в первичных рецепторах), которые являются специализированными окончаниями дендрита афферентного нейрона, в ответ на рецепторный потенциал возникает потенциал действия. Возникшие ПД передаются далее в афферентный нейрон, а от него по его аксону сигналы идут в проводниковый отдел по направлению к коре больших полушарий;

• во вторично-чувствующих рецепторных клетках (вторичные рецепторы) рецептор является специализированной клеткой, которая не имеет продолжения (не является окончанием дендрита). Она по типу синаптического взаимодействия контактирует с окончанием дендрита афферентного нейрона. Поэтому в ответ на рецепторный потенциал из рецепторной клетки выделяется медиатор, который взаимодействует с окончанием дендрита нейрона. Он вызывает генерацию ВПСП (его называют теперь «генераторный потенциал»), и здесь уже, т.е. только во второй клетке возникает генерация ПД который передается дальше к коре больших полушарий.
Фоторецепторы, имеющие общее происхождение с нервными клетками, обычно относят к первичным рецепторам, но отсутствие у них способности генерировать потенциалы действия указывает на их сходство с вторичными рецепторами.
Афферентные нейроны - первые нейроны, которые участвуют в обработке сенсорной информации. Как правило, афферентные нейроны лежат в ганглиях (спинномозговые ганглии, ганглии головы и шеи, например вестибулярный ганглий, спиральный ганглий, коленчатый ганглий и т.п.). Исключением являются фоторецепторы - их афферентные нейроны (ганглиозные клетки) лежат непосредственно на сетчатке. 
Сенсорные нейроны передают информацию в ЦНС с помощью потенциалов действия, возникающих в ближайшем перехвате Ранвье миелинизированных волокон или вблизи рецепторов безмиелинового волокна. 
Информация о силе раздражителя кодируется двумя способами: частотой потенциалов действия в сенсорном нейроне (частотное кодирование) и числом возбужденных сенсорных нейронов. Амплитуда рецепторного потенциала пропорциональна силе раздражителя, а с ее увеличением над пороговым значением возрастает частота генерации потенциалов действия. Первичные сенсорные нейроны одной модальности различаются порогом возбуждения, и на действие слабых стимулов отвечают только самые чувствительные из них. При увеличении силы раздражителя возбуждаются еще и нейроны с более высоким порогом раздражения, что сказывается на субъективной оценке интенсивности раздражения.

Следующий нейрон, принимающий участие в обработке информации, расположен в спинном, продолговатом или в среднем мозге. Отсюда идут пути к таламусу - к его специфическим ядрам, в которых у большинства анализаторов располагается следующий (предпоследний) нейрон, участвующий в обработке сенсорной информации. Исключение из этого правила - обонятельный анализатор: после обонятельной луковицы информация направляется сразу же в обонятельную кору, не заходя в таламус. От общего сенсорного коллектора (таламуса) информация поступает в соответствующие проекционные и ассоциативные зоны коры. Для каждого анализатора существуют свои конкретные участки, куда приходят импульсы от рецепторного аппарата. В проекционных зонах происходит декодирование информации, возникает представление о модальности сигнала, о его силе и качестве, а в ассоциативных участках коры - определение «что это такое?» - акцепция сигнала. Это происходит с участием процессов памяти. Итак, описан путь, по которому информация от рецепторов достигает коры больших полушарий, при этом сохраняется модальность сигнала. Этот путь называется специфическим. 
Оказалось, что одновременно с таким путем существует и неспецифический путь, в котором исчезает модальность сигнала, т.е. мы не можем, получив информацию по этому каналу, сказать, что это за сигнал, вызывающий поток импульсов. Неспецифический путь представляет собой ответвление информации по коллатералям к ретикулярной формации, которая расположена в продолговатом и среднем мозге. Все импульсы, независимо от их модальности (от каких рецепторов они поступают), обязательно «заходят» в ретикулярную формацию и вызывают активацию этих структур. Отсюда неспецифический путь идет к таламусу, но не к тем ядрам, о которых говорилось выше, а к неспецифическим его ядрам, которые являются продолжением ретикулярной формации. Затем от неспецифических ядер таламуса информация диффузно (во все участки) передается в кору, где благодаря этому происходит активация нейронов коры, что способствует восприятию ими информации, приходящей по специфическому пути. Если затормозить работу неспецифического канала обработки сенсорной информации (например, перерезать ретикулярную формацию, отделив ее от таламуса, или применить наркотические средства типа барбитуратов, эфира), восприятие информации от рецепторов затормозится, ощущения не будут возникать. Таким образом, неспецифический путь (ретикулярная формация + неспецифические ядра таламуса) - важнейший фактор, определяющий возможность декодирования поступающей информации. С практической точки зрения понятно, что в тех случаях, когда в коре наступает процесс внешнего торможения (засыпание), активирование коры можно провести за счет раздражения любых рецепторов.
Кроме специфических и неспецифических путей, существуют ассоциативные таламокортикальные пути, связанные с ассоциативными областями коры больших полушарий. С деятельностью таламокортикальных ассоциативных систем связана межсенсорная оценка биологической значимости стимула. Tаким образом, сенсорная функция основана на взаимосвязанной работе специфических, неспецифических и ассоциативных образований мозга, которые и обеспечивают формирование адекватного адаптивного поведения организма.
Центральный отдел сенсорных систем расположен в коре больших полушарий головного мозга. Выделяют проекционные (первичные и вторичные) и окружающие их ассоциативные третичные зоны коры. Корковые проекции сенсорных систем имеют топическую структуру. Возбуждение от соответствующих рецепторов поступает в первичные зоны по быстропроводящим специфическим путям. 

Нейроны первичных проекционных зон высокоспецифичные. Они избирательно реагируют на определенные признаки раздражителей, например на оттенки цвета, направление движения, характер линий.

Для нейронов вторичных проекционных зон характерно определение сложных признаков раздражителей, однако при этом сохраняется модальная специфичность, соответствующая нейронам первичных зон.

В третичных проекционных зонах, которые по сути являются зонами перекрытия корковых отделов различных сенсорных систем, происходит интеграция афферентных одномодальных, разномодальных и неспецифических потоков информации.

В первичной проекционной зоне коры выделено три важных функциональных типа корковых нейронов:

•  простые нейроны реагируют на простые признаки раздражителя;

•  сложные нейроны получают информацию от простых нейронов и реагируют на более сложные признаки раздражителя;

•  сверхсложные нейроны получают информацию от сложных нейронов и реагируют на еще более сложные сигналы, интегрируют информацию, обеспечивают единое восприятие пространства, формы и размера объекта.

Простая клетка зрительной области коры (детектор простых признаков) реагирует только на одну определенную ориентацию темной или светлой полоски. Сложные нейроны реагируют на ориентацию раздражителя независимо от его положения в поле зрения. Сверхсложные нейроны реагируют на еще более сложные сигналы, например, две пересекающиеся прямые линии, углы, темные и светлые полосы. Среди сложных и сверхсложных нейронов особое место занимают гностические нейроны, которые обеспечивают узнавание комплекса признаков раздражителя (например, узнавание лица с одного взгляда, знакомого голоса, знакомого запаха, характерного жеста). Гностические нейроны обеспечивает главную функцию восприятия - выявление сигнального (смыслового) значения раздражителя, а не только его физических свойств.


Частная физиология анализаторов

Зрительный анализатор

Зрительный анализатор (зрительная сенсорная система) является важнейшим из всех анализаторов, т. к. он дает 90 % информации, которая идет к мозгу от всех рецепторов.

Оптическая система глаза. На пути к светочувствительной оболочке глаза — сетчатке лучи света проходят через  оптическую систему. К преломляющим средам относятся роговица, жидкость передней камеры глаза, хрусталик и стекловидное тело. 
Зрачковый рефлекс. Отверстие в центре радужной оболочки — зрачок как диафрагма в фотоаппарате, регулирует поток света. Величина зрачка изменяется за счет сокращения мускулатуры радужной оболочки. При изменении диаметра зрачка световой поток может изменяться в 17 раз. В темноте диаметр зрачка увеличивается (расширение зрачка), а на свету его диаметр уменьшается (сужение зрачка). Эти изменения диаметра зрачка происходят рефлекторно и носят название зрачковый рефлекс. Циркулярные мышцы получают парасимпатическую иннервацию, радиальные - симпатическую. При повышении тонуса парасимпатического отдела нервной системы величина зрачка уменьшается, при повышении тонуса симпатического отдела - увеличивается. 
Для ясного видения предмета необходимо, чтобы лучи от его точек были сфокусированы на сетчатке. При рассматривании далеко расположенных предметов, их изображение фокусируется на сетчатке, и они видны ясно. Изображение близких предметов на сетчатке расплывчато, они видны неясно. Следовательно, одновременно одинаково ясно видеть предметы удаленные от глаза на разное расстояние, невозможно. Приспособление глаза к ясному видению разноудаленных предметов называется аккомодацией. При аккомодации происходит изменение кривизны хрусталика и его преломляющей способности.

Механизм аккомодации заключается в. том, что сокращение ресничных мышц приводит к изменению выпуклости хрусталика. При сокращении глазомышечных волокон ресничного тела, тяга цинновых связок, расположенных по краям капсулы хрусталика, ослабляется, давление на хрусталик уменьшается, и он вследствие своей эластичности принимает более выпуклую форму. Следовательно, ресничные мышцы являются аккомодационными мышцами. Они иннервируются парасимпатическими волокнами глазодвигательного нерва.

Для нормального глаза дальняя точка ясного видения лежит в бесконечности, поэтому такой глаз далекие предметы рассматривает без напряжения аккомодации, т. е. без сокращения ресничных мышц. Предметы, расположенные ближе 10 см, неясно видны человеком с нормальным зрением, даже при максимальном сокращении ресничных мышц, т. е. при максимальном аккомодационном усилии.

Аномалии рефракции глаза. К аномалиям рефракции лучей относят близорукость (миопию) и дальнозоркость (гиперметропию), которые обусловлены не недостаточностью преломляющих сред, а ненормальной длиной глазного яблока.

При близорукости продольная ось глаза слишком длинная, ее главный фокус находится перед сетчаткой, на сетчатке вместо точки возникают круги светорассеяния. При миопии дальняя точка ясного видения находится на очень близком расстоянии. Исправляется миопия вогнутыми линзами, которые уменьшают преломляющую силу хрусталика и отодвигают фокус изображения на сетчатку.

При дальнозоркости продольная ось глаза короткая и лучи, идущие от далеких предметов, фокусируются за сетчаткой, а на сетчатке появляется расплывчатое неясное изображение. При дальнозоркости ближайшая точка ясного видения отстоит дальше, чем у нормального глаза. Исправляется дальнозоркость двояковыпуклыми линзами.

С возрастом хрусталик становится менее эластичным и при ослаблении цинновых связок выпуклость его увеличивается лишь незначительно или не меняется вовсе. Поэтому ближайшая точка ясного видения отодвигается от глаз. Это состояние называется старческой дальнозоркостью или пресбиопией. Она коррегируется с помощью двояковыпуклых линз.  Необходимыми питательными веществами хрусталик обеспечивается за счет диффузии их из окружающей его жидкости. В связи с этим внутренние его слои находятся с точки зрения обмена веществ в наиболее неблагоприятных условиях. Может возникнуть постепенная дегенерация внутренних слоев хрусталика, что вызывает его помутнение и потерю эластичности - катаракта. 
Роговая оболочка глаза не является строго сферической поверхностью, она имеет разный радиус кривизны в различных направлениях, поэтому возникает неодинаковое преломление лучей в разных направлениях, что называется астигматизмом. Астигматизм относится к аномалиям рефракции глаза и обусловлен несовершенством строения глаза как оптического прибора. Исправляется астигматизм специальными цилиндрическими линзами.

Характеристика зрения

Острота зрения - способность глаза различать две светящиеся точки раздельно при минимальном расстоянии между ними. Нормальный глаз различает две точки раздельно под углом в 1 мин. Острота зрения такого глаза - 1,0 (единица). Для раздельного видения двух точек необходимо наличие между возбужденными колбочками минимум одной невозбужденной. Наиболее тонкая оценка мелких деталей предмета обеспечивается паданием изображения на желтое пятно сетчатки глаза. Остроту зрения определяют с помощью буквенных или фигурных стандартных таблиц.

Поле зрения - пространство, которое видит глаз при фиксированном взгляде. Величина поля зрения у людей зависит от глубины положения глазного яблока, формы надбровных дуг и носа. Поле зрения неодинаково при взгляде в различных направлениях: вниз - 70°, вверх - 60°, наружу - 90°, внутрь - 55°. Ахроматическое поле зрения больше хроматического, так как палочек больше и расположены они на периферии сетчатки. Поле зрения неодинаково для разных цветов; самое маленькое поле зрения - для зеленого и желтого цвета, самое большое - для красного. Величина поля зрения зависит от освещенности. Ахроматическое поле зрения в сумерках больше, так как число функционирующих палочек увеличивается, число колбочек уменьшается, на свету наоборот.

Рецепторный отдел зрительного анализатора представлен фоторецепторами сетчатки — палочками и колбочками. 
Пигментный эпителий задней стенки глаза поглощает излишки света и препятствует его отражению. К нему примыкает слой фоторецепторов, перед ним расположены слои горизонтальных, биполярных, амакриновых и ганглиозных клеток; аксоны последних образуют зрительный нерв. Инверсия (обратное расположение) клеток сетчатки препятствует прямому доступу света к фоторецепторам. Это препятствие преодолевается наличием в сетчатке центральной ямки: биполярные и ганглиозные клетки располагаются вокруг нее, а их относительно прозрачные безмиелиновые волокна не мешают прохождению света. В области центральной ямки кванты света без помех следуют к фоторецепторам, представленным преимущественно колбочками. При направленном внимании на определенный объект его изображение всегда фокусируется в центральной ямке для обеспечения максимальной остроты зрения.
Фоторецепторы имеют три функциональные области:

1) наружный сегмент, обращенный к пигментному эпителию и содержащий в зрительных дисках светопоглощающий пигмент;

2) внутренний сегмент, в котором расположено клеточное ядро и происходят основные биохимические процессы;

3) пресинаптические окончания фоторецептора для выделения медиатора глутамата, действующего на биполярные клетки.

У человека в сетчатке имеется 6-7 млн. колбочек и 110-125 млн палочек. Центральная ямка сетчатки содержит только колбочки. По направлению к периферии сетчатки число колбочек уменьшается, а количество палочек возрастает. Периферия сетчатки содержит почти исключительно палочки. Колбочки функционируют в условиях яркой освещенности и воспринимают цвета, палочки являются рецепторами, которые воспринимают световые лучи в условиях сумеречного зрения.

Место выхода зрительного нерва из глазного яблока не содержит фоторецепторов и поэтому нечувствительно к свету. Его называют слепое пятно.

Проводящие пути зрительного анализатора. Три первых нейрона зрительных путей заложены в сетчатке: клетки с окончанием в виде палочек и колбочек, которые передают импульсы биполярным клеткам, а те - ганглиозным клеткам (рис. 8.25). Аксоны ганглиозных клеток составляют зрительный нерв. В области турецкого седла происходит частичный перекрест зрительного нерва и формируются два зрительных тракта. Каждый несет в себе волокна правого и левого глаза. Они заканчиваются в подкорковых центрах: латеральных коленчатых телах, верхних буграх четверохолмия и подушке зрительного бугра. Отсюда волокна отправляются в затылочную область коры.

Фотохимические процессы. 
В фоторецепторах сетчатки находятся светочувствительные пигменты - сложные белковые вещества - хромопротеиды, которые обесцвечиваются на свету. В палочках на мембране наружных сегментов содержится родопсин, в колбочках - пигменты: иодопсин, хлоролаб и эритролаб. Родопсин и иодопсин состоят из ретиналя (альдегида витамина А) и гликопротеида - опсина. Источник ретиналя в организме - каротиноиды (витамин А). Снижение в организме содержания витамина А приводит к нарушению сумеречного зрения (куриная слепота) из-за нарушения ресинтеза родопсина.

Собственно фоторецептор (палочка или колбочка) устроен таким образом, что под влиянием соответствующей длины света в нем происходит изменение: хромофорная группа зрительного пигмента (цис-ретиналь) поглощает квант света и под влиянием избыточной энергии переходит в другую форму (транс-ретиналь). Это приводит к тому, что ретиналь отщепляется от белка-носителя (опсина). Одновременно происходит высвобождение молекулы-переносчика сигнала, скорее всего ионов кальция. Эти ионы (или молекулы-переносчики) подходят к мембране рецептора и закрывают натриевые каналы. В результате происходит гиперполяризация (генерация рецепторного потенциала). Это единственное исключение из правила, когда рецепторный потенциал является гиперполяризующим, а не деполяризующим (как во всех других рецепторных образованиях). Что же происходит дальше? Рецепторная клетка контактирует с биполярной клеткой, которая в условиях темноты находится в постоянном гиперполяризующем состоянии. Это состояние возникает под влиянием непрерывно выделяемого медиатора из фоторецептора. Медиатор вызывает гиперполяризацию биполярной клетки. Когда происходит взаимодействие фоторецептора с квантом света и (как отмечалось выше) гиперполяризация, это вызывает уменьшение образования медиатора, поэтому снижается способность медиатора гиперполяризовать биполярную клетку. Поэтому в условиях освещения она деполяризуется. Это приводит к тому, что на другой стороне биполярной клетки выделяется второй медиатор, который на мембране ганглиозной клетки вызывает деполяризацию (генераторный потенциал), и происходит активация зрительного нерва. Поток ПД идет в латеральное коленчатое тело и в передние (верхние) бугры четверохолмия, а оттуда (по двум различным путям) достигает зрительной коры (поля 17, 18 и 19), расположенной в затылочной доле. Оттуда информация поступает в лобные и теменные доли - ассоциативные зоны коры, где формируется ответ на вопрос «что такое?».
Цветовое зрение.
Теория цветоощущения. Все исследователи сходятся на том, что цвет мы определяем на основе рецепции световой волны с помощью трех видов колбочек: один вид наиболее чувствителен к длине волны, дающей ощущение красного, другой вид - синего (фиолетового), а третий вид колбочек дает ощущение желтого (принятое ранее представление о наличии «зеленоузнающих» колбочек пересмотрено).
Согласно представление о так называемых оппонентных цветах (красный-зеленый, синий-желтый, черный-белый). Один нейрон, контактирует с колбочками, отвечающими за восприятие оппонентных цветов, и в результате многочисленного объединения нейронов на разных уровнях (латеральное коленчатое тело, кора) возникает ощущение всех оттенков цвета. 
Оказалось, его теория хорошо объясняет способность человека различать цвета, если принять во внимание, что функцию различения цветов выполняет нейрон, рецептивное поле которого устроено следующим образом: в центре находятся колбочки, воспринимающие, к примеру, красный цвет, а на периферии - колбочки, которые нечувствительны к нему. Когда луч красного цвета возбуждает колбочки, находящиеся в центре рецептивного поля, нейрон возбуждается и в конечном итоге у нас возникает ощущение красного. Если свет в основном поглощается колбочками на периферии рецептивного поля, нейрон этот не возбуждается и в итоге у нас создается ощущение зеленого (но при условии существования второго варианта рецептивного поля). Если в центре находятся колбочки, воспринимающие зеленый цвет, возбуждение этих нейронов даст ощущение зеленого, если же кванты воспринимаются в основном колбочками периферии, нейрон не возбуждается и это вместе с другим типом объединения рецепторов дает ощущение красного. 

Синий и желтый цвета возникают в рецептивных полях, где в одном случае центр представлен колбочками, воспринимающими желтый цвет, а периферия - синий, и наоборот, рецептивные поля, где в центре концентрируются колбочки, воспринимающие синий цвет, а на периферии - желтый.

Черный и белый цвета образуются в результате такой организации, когда центр воспринимает все цвета (т.е. колбочки чувствительны ко всем цветам - это дает ощущение белого цвета), а периферия - нечувствительна к свету. Таким образом, любой цвет может быть представлен совокупностью нейронов, воспринимающих основные цвета. В результате многочисленного объединения нейронов на более высоком уровне (латеральное коленчатое тело, кора) возникает ощущение всех оттенков цвета. При отсутствии какого-либо вида колбочек возникает аномалия цветовосприятия. Таким образом, трехкомпонентная теория цветовосприятия (колбочки трех видов) хорошо согласуется с оппонентной теорией.

При отсутствии какого-либо вида колбочек возникает аномалия цветовосприятия. Таким образом, трехкомпонентная теория цветовосприятия (колбочки трех видов) хорошо согласуется с оппонентной теорией.
Аномалии цветового зрения. Трехкомпонентная теория цветового зрения объясняет некоторые формы патологии цветовосприятия. Встречаются различные формы нарушения цветового восприятия. Полная цветовая слепота — ахромазия встречается редко и характеризуется тем, что человек видит все предметы лишь в разных оттенках серого цвета (подобно бесцветным фотографии). Чаще встречается частичная цветовая слепота. Различают три вида частичной цветовой слепоты:

• протанопия (дальтонизм),

• дейтеранопия,

• тританопия.

Протанопы не способны различать оттенки красного и зеленого цветов, а именно темно-зеленые и светло-красные. Дейтеранопы также не различают красный и зеленый цвета, но они путают светло-зеленые тона с темно-красными и фиолетовые с голубыми. Тританопы не способны различать синий и фиолетовый цвета. Это расстройство цветового восприятия встречается крайне редко.

Исследование цветового зрения имеет большое значение, особенно для лиц, которым по роду профессии необходимо хорошо ориентироваться во всех цветах. Это исследование проводится с помощью полихроматических таблиц Е. Б. Рабкина.
Бинокулярное зрение - зрение двумя глазами - дает ощущение глубины пространства, его объема, позволяет воспринимать предметы, находящиеся в разных точках пространства, и определять расстояние до них. Основа бинокулярного зрения - диспаратность - оценка различия проекций стимулов на сетчатках обоих глаз. При рассматривании предмета двумя глазами его изображение попадает на неидентичные (диспаратные) участки сетчатки, возбуждения от которых объединяются в корковом конце сенсорной системы в единое целое, давая при этом одно стереоскопическое изображение.

Слуховой анализатор

Слуховой анализатор — это второй по значению анализатор человека.

Функции наружного и среднего уха. Наружный слуховой проход служит для проведения звуковых колебаний к барабанной перепонке, которая отделяет наружное ухо от барабанной полости (среднего уха). Барабанная перепонка — это малоподвижная мембрана, толщиной 0,1 мкм, сплетенная из волокон, которые идут в различных направлениях и неравномерно натянутых в разных участках. Благодаря своему строению барабанная перепонка не имеет собственного периода колебаний, что приводило бы к усилению звуковых сигналов, совпадающих с частотой собственных ее колебаний.

Барабанная перепонка начинает колебаться при действии звуковых колебаний, проходящих через наружный слуховой проход. В среднем ухе имеется вспомогательный аппарат, состоящий из трех косточек: молоточка, наковальни и стремечка, передающих колебания барабанной перепонки внутреннему уху. Соединение косточек таково, что дает возможность усиливать давление звуковых волн на мембрану овального окна в 22 раза. Это дает возможность даже слабым звуковым волнам, действующим на барабанную, перепонку, привести в движение столб жидкости в улитке. Колебания столба жидкости в улитке становятся возможными благодаря наличию в стенке, отделяющей среднее ухо от внутреннего, круглого окна, закрытого эластичной мембраной. 

Наличие слуховой евстахиевой трубы, соединяющей барабанную полость с носоглоткой, обеспечивает давление в этой полости, равное атмосферному, что создает наиболее благоприятные условия для колебаний барабанной перепонки.

Внутреннее ухо и воспроизведение звуков. Во внутреннем ухе расположена улитка, где находятся рецепторы, воспринимающие звуковые колебания. Улитка — это костный спиральный канал, который вестибулярной и основной мембранами разделен на три хода: верхний, средний и нижний. Верхний и нижний канал представляют собой как бы единый канал, начинающийся овальным и заканчивающийся круглым окном. Эти каналы сообщаются через отверстие — геликотрему и заполнены перилимфой, по составу схожей со спиномозговой жидкостью. Между этими каналами проходит средний канал, который заполнен эндолимфой и не сообщается с другими каналами. Эндолимфа по составу отличается от перилимфы (в ней больше ионов калия и меньше ионов натрия), она несет положительный заряд по отношению к перилимфе.

Внутри среднего канала на основной мембране расположен звуковоспринимающий аппарат — спиральный (кортиев) орган, который содержит рецепторные волосковые клетки. Они трансформируют механические колебания в электрические потенциалы, что приводит к возбуждению волокон слухового нерва.

Один полюс волосковой клетки фиксирован на основной мембране, а второй находится в полости перепончатого (среднего) канала. На конце этого полюса имеются волоски, которые омываются эндолимфой и контактируют с покровной пластинкой (текториальной мембраной), расположенной над волосковыми клетками по всему ходу перепончатого капала.

При действии звуков основная мембрана колеблется, волоски рецепторных клеток касаются покровной пластинки и деформируются, что сопровождается генерацией рецепторного потенциала и возбуждением слухового нерва. Передача возбуждения с волосковой клетки на нервное волокно происходит через синапсы как электрическим, так и химическим путем.

Аксоны нейронов слухового нерва заканчиваются на клетках продолговатого мозга — кохлеарных ядрах, где локализован второй нейрон слухового анализатора. Отсюда возбуждение поступает в задние бугры четверохолмия и медиальные коленчатые тела (таламус) (третий нейрон слухового анализатора), от которых возбуждение поступает в корковый отдел слухового анализатора, расположенный в верхней части височной доли в области сильвиевой борозды.

Звуковые ощущения. Человек может воспринимать звуки с частотой колебаний от 16 до 20 тысяч Гц. Минимальная сила звука, слышимого человеком, называется абсолютной слуховой чувствительностью. Пороги слышимости изменяются в зависимости от частоты звука. Максимальной чувствительностью слух человека обладает в области частот от 1000 до 4000 Гц, что совпадает с диапазоном человеческого голоса.

Человек и животные обладают пространственным слухом, т. е. способностью локализовать источник звука. Это обусловлено наличием двух симметричных половин слухового анализатора — бинауральным слухом.

Вкусовой анализатор

Роль и значение вкусового анализатора изолированно определить трудно, так как адекватный раздражитель — пища поступающая в полость рта возбуждает одновременно рецепторы других анализаторов.

Следовательно, вкусовые ощущения являются сложной суммой возбуждений, идущих в кору от вкусовых, обонятельных, тактильных, температурных и болевых рецепторов. Раньше всех в слизистой оболочке полости рта возбуждаются тактильные рецепторы, затем — температурные и позже всех рецепторы, реагирующие на химический состав пищи — хеморецепторы. Импульсы от этих рецепторов поступают в ЦНС по разным нервным волокнам с различной скоростью и это приводит к дисперсии во времени охвата возбуждением нервных центров. От комплекса возникающих возбуждений зависят различные оттенки вкусовых ощущений.

Вкусовые рецепторные клетки входят в состав специализированных хеморецепторных структур — вкусовых луковиц. У человека количество вкусовых луковиц достигает 10 тысяч. Расположены они в основном на вкусовых сосочках, которые делятся на три вида: грибовидные, желобовидные и листовидные. Нервные окончания, образующие синаптические контакты с рецепторными клетками вкусовых луковиц, являются периферическими отростками, афферентных нейронов, входящих в состав черепномозговых нервов: лицевого, тройничного, языкоглоточного. Центральные отростки вкусовых афферентных волокон заканчиваются в ядре одиночного пучка продолговатого мозга. От этого ядра аксоны вторых нейронов идут в составе медиальной петли до дугообразного ядра таламуса, где расположены третьи нейроны, аксоны которых идут в корковые центры вкусового анализатора. Первичная зона вкусового анализатора расположена в орбитальной зоне коры, а вторичная — в соматосенсорной.

При изучении восприятия различных химических веществ с помощью психофизиологических методов у человека было выделено наличие четырех основных ощущений (модальностей): сладкого, горького, кислого и соленого. Различные области языка обладают разной чувствительностью к основным вкусовым модальностям. Рецепторы, наиболее чувствительные к сладкому, расположены преимущественно на кончике языка, к горькому — у корня языка, к кислому и соленому на боковых поверхностях языка.

Исследование чувствительности вкусового анализатора проводится методом определения порогов вкусовой чувствительности и методом функциональной мобильности. Порогом вкусовой чувствительности называется наименьшая концентрация раствора вкусового вещества, которое при нанесении на язык вызывает соответствующее вкусовое ощущение. Разные вкусовые модальности обладают различным порогом чувствительности.

Методом функциональной мобильности установлено, что количество активных вкусовых сосочков языка постоянно меняется в зависимости от функционального состояния организма и, прежде всего, пищеварительной системы. Наиболее высокий уровень мобилизации вкусовых рецепторов наблюдается натощак, а после приема пищи он снижается. Такая реакция вкусовых сосочков является результатом рефлекторных влияний от желудка, который раздражается пищей. Это явление получило название гастролингвального рефлекса. В этом рефлексе вкусовые рецепторы выступают как эффекторы.

Обонятельный анализатор

Рецепторный отдел обонятельного анализатора расположен в области верхних носовых ходов и представлен рецепторными обонятельными клетками. Общее количество обонятельных рецепторов у человека около 10 млн. Рецепторные обонятельные клетки имеют веретенообразную форму. Периферический отросток этих клеток заканчивается утолщением — обонятельной булавой, из которой выступают несколько (6-12) тончайших волосков. Они погружены в жидкую среду, вырабатываемую боуменовыми железами. Полагают, что наличие волосков в несколько раз (в десятки раз) увеличивает площадь контакта рецепторов с молекулами пахучих веществ. 

Молекулы пахучего вещества вступают в контакт со слизистой оболочкой носовых ходов, происходит взаимодействие со специализированными белками, встроенными в Мембрану рецептора. В результате этого взаимодействия в рецепторе генерируется рецепторный потенциал, а затем импульсная активность. Возбуждение, передающееся по волокну обонятельного нерва, поступает в обонятельную луковицу — первичный нервный центр обонятельного анализатора.

Выходящий из обонятельной луковицы обонятельный тракт состоит из нескольких пучков, которые направляются в разные отделы переднего мозга: переднее обонятельное ядро, обонятельный бугорок, препериформная кора и в часть ядер миндалевидного комплекса. 
Каждый обонятельный рецептор отвечает на многие пахучие вещества, правда, “отдавая предпочтение” некоторым из них. Возможно эти свойства рецепторов обоняния, различающиеся по своей настройке на разные группы веществ, лежат в основе кодирования раздражителей (запахов) и их опознания в центрах обонятельного анализатора.

Чувствительность обонятельного анализатора оценивается по порогу обоняния. Порогом обонятельной чувствительности называется то наименьшее количество паров пахучего вещества, которое при воздействии на рецепторы, способно вызвать обонятельное ощущение. Определение порогов обонятельной чувствительности проводится с помощью ольфактометрии.

Чувствительность обонятельного анализатора человека очень высока: один обонятельный рецептор может быть возбужден одной молекулой пахучего вещества.

Кожный анализатор

У человека выделяют три основных вида кожной чувствительности: тактильную — чувство давления и прикосновения; температурную — тепловую и холодовую и болевую (ноцицептивную).

В коже располагаются различные рецепторные образования. Наиболее простым типом сенсорного рецептора являются свободные нервные окончания. Более сложную организацию имеют морфологически дифференцированные образования, такие как осязательные диски (диски Меркеля), осязательные тельца (тельца Мейснера), пластинчатые тельца (тельца Пачини) — рецепторы давления и вибрации, колбы Краузе, тельца Руффини и др.

Большинству специализированных концевых образований присуща предпочтительная чувствительность к определенным видам раздражении и только свободные нервные окончания являются полимодальными рецепторами.

Тактильная рецепция (механорецептивная чувствительность). Типичные механорецепторы, как правило, представляют собой инкапсулированные образования. Их называют поверхностными концевыми органами, т. к. они в коже расположены поверхностно. Это диски Меркеля, тельца Мейснера, тельца Пачини и др. Тельца Пачини рассматривают как общую модель механорецептора, они являются наиболее распространенными в организме специализированными тканевыми рецепторами и реагируют на быстрые изменения прикосновения — давления. Тельца Пачини напоминают луковицу. Каждое тельце состоит из многослойной наружной капсулы, внутренней колбы и заключенной в ней части афферентного нервного волокна. К каждому тельцу подходит одно афферентное волокно, которое, входя во внутреннюю капсулу, теряет миелиновую оболочку. 
Механический стимул, действуя на тельце Пачини, трансформируется элементами капсулы, после чего эта модифицированная механическая сила деформирует мембрану нервного волокна, которая является местом преобразования механической деформации в электрическую энергию рецепторного потенциала. После того как рецепторный потенциал достигает определенного критического значения, в рецепторе начинает генерироваться потенциал действия. Полагают, что местом возникновения потенциала действия в тельцах Пачини является область первого перехвата Ранвье.

Характеризуя тактильную чувствительность, различают пространственную чувствительность, которая характеризуется пространственным порогом, и чувствительность, которая определяется по силовому порогу. Под пространственным порогом тактильной чувствительности понимают то наименьшее расстояние между двумя точками кожи или слизистой оболочки, при одновременном раздражении которых возникает ощущение двух прикосновений. Он характеризует пространственную различительную способность кожи или слизистой оболочки. Наибольшей различительной способностью обладают: кончик языка, губ, ладонная поверхность пальцев и др., наименьшей — голень, спина, бедро, плечо. Пространственный порог определяется методом эстезиометрии.

Терморецепторы располагаются в коже, на роговице глаза, в слизистых оболочках, в ЦНС (гипоталамус). Различают два вида терморецепторов — тепловые и холодовые. Считают, что к температурным воздействиям чувствительны специализированные рецепторные образования тельца Руффини (воспринимают тепло), колбы Краузе (воспринимают холод), а также свободные нервные окончания.

На кожной поверхности температурные точки расположены неравномерно и залегают на различной глубине. Холодовые рецепторы расположены более поверхностно (0,17 мм), чем тепловые (0,3 мм). Самое большое количество термочувствительных точек находится на лице, в области губ и век. Тепловых точек примерно в 10 раз меньше, чем холодовых, а на некоторых участках тепловые точки отсутствуют (периферия роговицы и конъюктива глаза).

В определенных условиях холодовые рецепторы могут возбуждаться теплом (свыше 45 С). Этим объясняется возникновение острого ощущения холода при быстром погружении в горячую воду.

Одним из методов измерения температурной чувствительности является термоэстезиометрия. 
Болевая (ноцицептивная) чувствительность. Болевая чувствительность имеетособое значение в приспособлении организма, т. к. она сигнализирует об опасности при действии повреждающих факторов. Болевое ощущение может возникать либо при воздействии повреждающего фактора на специальные рецепторы — ноцицепторы, либо при действии сверхсильных раздражителей на различные рецепторы.

Рецепторы боли (ноцицепторы) кожи и слизистых оболочек представлены свободными неинкапсулированными нервными окончаниями, которые могут иметь самую разнообразную форму (спиралей, пластинок, волосков и др.).

По механизму возбуждения ноцицепторы делятся на две группы:

• механоноцицепторы;

• хемоноцицепторы.

Механоноцицепторы реагируют на механические повреждения открытием каналов для ионов натрия. Этот тип ноцицепторов реагирует не только на механические повреждения, но и на чрезмерные тепловые и холодовые раздражители.

Хемоноцицепторы реагируют на химические вещества (алгогены), под воздействием которых их субсинаптическая мембрана деполяризуется.

Возбуждение от механоноцицепторов проводится по А-дельта волокнам со скоростью 5-15 м/с. Эти возбуждения обеспечивают ощущение быстрой, острой, хорошо локализованной боли — эпикритической боли. Возбуждение от хемоноцицепторов проводится по С волокнам со скоростью 0,5-3 м/с и формирует ощущение медленной неприятной, плохо локализованной боли — протопатической боли.

Проведение соматосенсорной чувствительности осуществляется в основном по двум путям лемнисковому и спиноталамическому. 

Лемнисковый путь обеспечивает передачу в мозг сигналов о прикосновении к коже и давлении на нее. Особенностью этого пути является быстрая передача наиболее тонкой информации, дифференцированной по силе и месту воздействия. Импульсы направляются в специфические ядра таламуса и далее в первую соматосенсорную область коры.

Спиноталамический путь. Импульсы через медленно проводящие нервные волокна направляются в вентробазальный комплекс ядер таламуса, в вентральные неспецифические ядра таламуса, ядра ствола мозга и гипоталамуси далее в первую и вторую соматосенсорную зону коры.

Вестибулярный анализатор

Вестибулярная сенсорная система играет большую роль в пространственной ориентировке человека. Она анализирует и передает информацию об ускорениях или замедлениях прямолинейного и вращательного движения, а также при изменении положения головы в пространстве.

Периферическим отделом вестибулярного анализатора является вестибулярный аппарат, который находится в лабиринте пирамиды височной кости, состоящий из преддверия и трех полукружных каналов, расположенных в трех взаимно перпендикулярных плоскостях. В лабиринте находится также улитка, в которой расположены слуховые рецепторы.

Вестибулярный аппарат включает в себя два мешочка, один из которых расположен ближе к улитке, а второй — к полукружным каналам. В мешочках преддверия находится отолитовый аппарат-скопление рецепторных клеток (вторичночувствующих механорецепторов). Выступающая в полость мешочка часть рецепторной клетки оканчивается одним длинным подвижным волоском и 60-80 склеенными неподвижными волосками. Эти волоски пронизывают желеобразную мембрану, содержащую кристаллики карбоната кальция — отолиты. Возбуждение волосковых клеток преддверия происходит вследствие скольжения отолитовой мембраны по волоскам, т.е. их сгибания.

В ампулах полукружных каналов рецепторные волосковые клетки сконцентрированы в виде крист. Они также снабжены волосками. При движении эндолимфы (во время угловых ускорений), когда волоски сгибаются в одну сторону — волосковые клетки возбуждаются, а при противоположно направленном движении — тормозятся. В волосковых клетках преддверия и ампулы при их сгибании генерируется рецепторный потенциал, который через синапсы передает сигналы о раздражении волосковых клеток окончаний волокон вестибулярного нерва.

Волокна вестибулярного нерва (отростки биполярных нейронов) направляются в продолговатый мозг и заканчиваются на нейронах бульбарного вестибулярного комплекса. Отсюда сигналы направляются во многие отделы ЦНС: спинной мозг, мозжечок, глазодвигательные ядра, ретикулярную формацию, кору большого мозга и вегетативные ганглии.

Вестибулоспинальные влияния обеспечивают перераспределение тонуса скелетной мускулатуры и рефлекторные реакции, необходимые для сохранения равновесия.

В вестибуловегетативные реакции вовлекаются сердечно-сосудистая система, желудочно-кишечный тракт и другие органы. При сильных и длительных нагрузках на вестибулярный аппарат возникает патологический симптомокомплекс, названный болезнью движения (например, морская болезнь.

Вестибулярный анализатор помогает организму ориентироваться в пространстве при активном движении животного и при пассивном, переносе с места на место с завязанными глазами. 
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