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Приветствие главного редактора

Приветствие главного редактора

Глубокоуважаемые коллеги!

Перед Вами второй за 2023 год номер журнала «Интегративная физиология», цель которого — 
способствовать развитию физиологии, интегративной физиологии. Журнал выступает за укреп- 
ление позиций физиологии, одной из важнейших фундаментальных наук, без прогресса которой 
невозможно представить устойчивое развитие медицины. 

Второй номер журнала продолжает сложившуюся традицию публиковать обзорные статьи  
по истории физиологии. В обзорной статье номера «Тайны, скрытые в фотографиях И. П. Павлова, — 
белые пятна в истории его физиологической школы» представлены результаты большой работы 
авторов по исследованию причин отсутствия ряда знаменитых павловских фотографий среди 
фотоснимков, рекомендованных колтушским приматологом Э. Г. Вацуро в Руководстве (1949 г.) 
к юбилейному фотоальбому И. П. Павлова. Цель своей работы авторы видели в восстановлении 
«исторической правды и имен репрессированных сотрудников И. П. Павлова».

Во втором номере журнала вниманию читателей предлагаются две научные обзорные статьи: 
«Принципы и теория психологической поддержки космических экипажей» и «Комплексный под-
ход к средствам оценки вегетативной регуляции в модели комбинированной физической и ум-
ственной нагрузки», которые могут представлять интерес не только с точки зрения новых фун-
даментальных знаний, но также и с точки зрения их практического применения. 

Космическая тема звучит и в разделе экспериментальных статей: в одной из них представлены 
результаты исследований с моделированием воздействия невесомости. В экспериментальных 
статьях номера рассматриваются результаты работ в области сенсорной физиологии (физиологии 
слуха и физиологии зрения), висцеральной физиологии, интегративной физиологии.  

Приветствуя читателей второго номера журнала «Интегративная физиология», выражаю на-
дежду на получение рукописей, содержащих новые знания о физиологических процессах на уров-
не целого организма. Мы приветствуем подачу рукописей о механизмах, координирующих вза-
имодействие систем организма для обеспечения его функционирования.

С благодарностью ко всем, кто сделал реальностью выпуск второго номера журнала «Инте-
гративная физиология» за 2023 год.

С уважением,
главный редактор
Л. П. Филаретова



Letter from the Editor-in-Chief

Greeting from the Editor-in-Chief

Dear Colleagues, 

This is the second issue of the journal Integrative Physiology in 2023. We continue to promote our 
mission of encouraging the development of physiology and, in particular, integrative physiology. Physiology 
is crucial to the sustainable development of medicine. Hence, we fervently support further enhancement 
of its standing.

The second issue of Integrative Physiology continues the established tradition of publishing review 
articles on the history of physiology. One of them, Hidden Mysteries of Ivan Pavlov’s Photographs  
as Blank Pages in the History of Pavlov’s School of Physiology presents the results of extensive studies  
of why a number of famous Pavlov’s photographs was missing among the photographs recommended 
for the 1094 Guide to Pavlov’s Anniversary Photo Album by E. G. Vatsuro, a primatologist from Koltushi, 
Saint Petersburg. The article aims to uncover “the historical truth about and names of victims of political 
repressions from among Pavlov’s staff”.  

The second issue in 2023 also contains two scientific review articles: Psychological Support of Space 
Crews: Principles and Theory and An Integrated Approach to the Assessment of Visceral Regulation  
in a Model of Combined Physical and Mental Load. Apart from the contribution to the development  
of fundamental knowledge, these two review articles also hold promise for a practical application.

The subject of space is also covered in the section of experimental articles. One of them presents  
the results of research on simulated weightlessness. The experimental articles of the issue report the 
results of studies in visceral, integrative and sensory (hearing and vision) physiology. 

I welcome the readers of the second issue of the journal Integrative Physiology and look forward  
to manuscripts containing new knowledge about the physiological processes at the level of the whole 
organism. We invite manuscripts on the mechanisms that coordinate the interaction of the body systems 
to ensure its effective functioning. 

I would like to extend my appreciation to all those who made the second issue of the journal Integra-
tive Physiology for 2023 a reality.

Yours respectfully,
Editor-in-chief

Lyudmila P. Filaretova
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Аннотация. В 1949 г. к 100-летию нобелевского лауреата академика И. П. Павлова в издательстве 
Академии наук СССР вышла брошюра колтушского приматолога Э. Г. Вацуро «О жизни и деятельности 
великого русского ученого И. П. Павлова» с Руководством для оформления фотоальбома-выставки. 
Основной задачей альбома являлось «ознакомление широких кругов советской общественности  
с жизнью и деятельностью русского ученого», для чего в выставочный фотоальбом было «включено 
большое количество иллюстрированного материала», главным содержанием которого были 
многочисленные «фотоснимки» И. П. Павлова: в кругу семьи, с сотрудниками Военно-медицинской 
Академии, Института экспериментальной медицины, Биостанции в Колтушах и т. д. В статье 
исследуются причины отсутствия ряда знаменитых павловских фотографий среди фотоснимков, 
рекомендуемых Вацуро в Руководстве к юбилейному фотоальбому И. П. Павлова. Фотографии,  
на которых можно видеть рядом с Павловым физиологов, репрессированных в годы сталинского 
террора, переформатировали или изымали из печати. В заслугу авторов входит корректировка 
некоторых дат павловских фотографий и имен представленных на них физиологов. Цель публикации 
настоящей статьи — восстановление исторической правды и имен репрессированных сотрудников 
И. П. Павлова, а также память о важной миссии последователей Павлова, физиологов 1930–1950-х гг.

Ключевые слова: И. П. Павлов, физиологическая школа И. П. Павлова, Л. А. Орбели, Институт 
экспериментальной медицины, Колтуши, Институт физиологии им. И. П. Павлова РАН, фотоархив 
Музея-квартиры акад. И. П. Павлова, история науки сталинского периода, цензура
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Abstract . In 1949, the Publishing House of the USSR Academy of Sciences printed a booklet by E. G. Vatsuro. 
Work and Life of the Great Russian Scientist Ivan Pavlov contained guidelines for compiling an album  
of photographs to mark the centennial of the Nobel Prize winner academician Ivan Pavlov. The album was 
conceived “to familiarize broad circles of the Soviet society with work and life of the Russian scientist”.  
For this reason, the edition “included extensive illustrative material”, mainly, numerous images of Ivan Pavlov 
at home with his family or with his colleagues from the Military Medical Academy, the Institute of Experimental 
Medicine, the Koltushi Biological Station (Saint Petersburg), etc. The paper investigates the reasons  
why a number of well-known Pavlov’s photographs were not included in the list of images recommended 
for inclusion into the Anniversary Photo Album. Those photographs where Pavlov is seen next  
to the physiologists repressed during the years of Stalin’s terror were modified or withdrawn from print.  
The article corrects the dates and names of some physiologists in a range of Pavlov’s photographs. The article 
aims to uncover the historical truth and the names of the victims of political repressions from among Pavlov’s 
staff. It is a tribute to the physiologists of the 1930–1950—the followers of Ivan Pavlov’s school.

Keywords: Ivan P. Pavlov, I. P. Pavlov’s school of physiology, L. A. Orbely, Institute of Experimental Medicine, 
Koltushi, Pavlov 

«Я страстно желаю жить, чтобы увидеть по-
бедное завершение этого исторического социаль-
ного эксперимента», — скажет в 1935 г. 86-летний 
нобелевский лауреат академик Иван Петрович 
Павлов (1849–1936) в присутствии 1500 ученых 
из 40 стран пяти континентов при закрытии зна-
менитого XV Международного физиологическо-
го конгресса (МФК) (Павлов 1951, 19).

В 1936 г. Ивана Петровича не станет, а еще 
через год «социальный эксперимент» большеви-
ков, о котором говорил И. П. Павлов, проявится 
Большим террором (1937–1938). Его жертвами 
станут и многие ученые России самых разных 
направлений — востоковеды, философы, геологи, 
астрономы, врачи, ветеринары, биологи и др.  
Не минует эта судьба и физиологов — учеников 
И. П. Павлова, сотрудников Института эксперимен-
тальной медицины (ИЭМ) (Захарова и др. 2018, 73) 
и участников XV МФК (Захарова 2021, 160).

Известно, что имена репрессированных ученых 
вычеркивали из статей, диссертаций, монографий 
и книг, после чего авторами чужой интеллекту-
альной собственности зачастую становились 
другие люди. Групповые фотографии, запечатлев-
шие ученых, позднее погибших в годы сталинских 
репрессий, переформатировали: изображения 
«врагов народа» затушевывали, вырезали или 
уничтожали фото целиком, а семейные фотоальбомы, 
принадлежавшие репрессированным, при арестах 
изымали и «как не имеющие ценности» сжигали 
в архивах НКВД, что способствовало стиранию 
нашей исторической памяти. 

О белых пятнах сложной истории Павловской 
физиологической школы мы задумались, изучая 
изданную к 100-летию И. П. Павлова брошюру 
приматолога Э. Г. Вацуро, ученика И. П. Павлова 
и Л. А. Орбели «О жизни и деятельности великого 
русского ученого И. П. Павлова» (Вацуро 1949). 
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В эту брошюру было включено «Руководство для 
оформления фотоальбома-выставки», главным 
материалом которого должны были стать много-
численные фотоснимки И. П. Павлова — в кругу 
семьи, с сотрудниками Военно-медицинской 
Академии (ВМА), ИЭМа, Колтушей, среди участ-
ников XV МФК и т. д. 

К удивлению, павловского юбилейного фото-
альбома не удалось найти в библиотеках Петер-
бурга. А среди перечисленных в «Руководстве» 
фотографий, которые должны были быть раз-
мещены на 100 монтажных листах (Вацуро 1949, 
22), отсутствовало и несколько знаковых пав-
ловских фотографий, которые, как кажется 
сегодня, обязательно должны были быть пред-
ставлены в юбилейном фотоальбоме. 

Так, среди рекомендованных Вацуро к вы-
ставке фотографий, не обнаружено фотографии, 
находящейся в архиве Мемориального Музея-
квартиры акад. И. П. Павлова ИФ РАН (МКП 
352-3/3), на которой с И. П. Павловым и большой 
группой физиологов его школы в 1932 г. было 
запечатлено празднование 20-летия работы  
в ИЭМе его любимой ученицы, Марии Капи-
тоновны Петровой (1874–1948) (рис. 1). А ведь 
это лучшая фотография по качеству, выразитель-
ности и по количеству учеников павловской 
физиологической школы. Информация о со-
бытии, месте и дате съемки, а также об именах 
сотрудников И. П. Павлова на этой фотографии, 
получена из надписи, сделанной рукой самой 

Рис. 1. И. П. Павлов с учениками. 26 декабря 1932 г. В 1-м ряду сидят слева направо: А. Г. Иванов-
Смоленский, К. М. Быков, А. Д. Сперанский, М. К. Петрова, И. П. Павлов, Е. А. Ганике (не указан  

на Фото 2 — Е. З.), Л. Н. Федоров, О. С. Розенталь, В. В. Рикман, Т. Хайяши. Во 2-м ряду стоят: 
С. В. Клещов, М. А. Усиевич, А. М. Никитина, А. А. Линдберг, Ф. П. Майоров, Е. З. Строгая, 

О. В. Никитин (Н. Н. Никитин — исправлено Е. З.), Н. В. Виноградов, И. О. Нарбутович, перед ним — 
В. П. Головина, И. И. Филаретов, К. С. Абуладзе, В. К. Федоров, С. И. Гальперин, А. С. Михайлович, 
А. О. Долин. 3-й ряд: А. М. Павлова или Л. С. Койгорович (Л. С. Григорович — исправлено Е. З.), 
Л. О. Зевальд, Э. А. Асратян, В. И. Павлова, М. М. Яковлева (В. В. Яковлева — исправлено Е. З.), 

С. И. Лебединская, Ежи Конорский, А. П. Зельгейм. (Мемориальный Музей-квартира акад. И. П. Павлова 
ИФ РАН. Шифр МКП 352-3/3. Госкаталог. Источник: https://goskatalog.ru/portal/#/

collections?id=24224020)

Fig. 1. I. P. Pavlov and his followers. 26 December 1932. From left to right sitting: A. G. Ivanov-Smolenskij, 
К. М. Bykov, А. D. Speranskij, М. К. Petrova, I. P. Pavlov, Е. А. Ganike [not shown in photo 2—the author’s note 

by E. Zakharova], L. N. Fedorov, О. S. Rozental’, V. V. Rikman, Т. Hayashi. Second row from left to right 
standing: S. V. Kleshchov, М. А. Usievich, А. М. Nikitina, А. А. Lindberg, F. P. Majorov, Е. Z. Strogaya, 

О. V. Nikitin [corrected to N. N. Nikitin by the author Е. Zakharova], N. V. Vinogradov, I. O. Narbutovich, 
V. P. Golovina, I. I. Filaretov, К. S. Abuladzе, V. K. Fedorov, S. I. Gal’perin, А. S. Mikhajlovich, А. O. Dolin.  

The third row standing: А. M. Pavlova or L. S. Kojgorovich [corrected to L. S. Grigorovic by the author  
Е. Zakharova], L. О. Zeval’d, E. А. Аsratyan, V. I. Pavlova, M. M. Yakovleva [corrected to V. V. Yakovleva  

by the author Е. Zakharova], S. I. Lebedinskaya, Jerzy Konorski, А. P. Zelheim. Memorial Apartment Museum  
of Academician I. P. Pavlov, Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences (IF RAN), Inv. No. MCP 352–3/3. 

https://goskatalog.ru/portal/#/collections?id=24224020)
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file:///D:/%d0%9d%d0%b0%d1%83%d1%87%d0%bd%d1%8b%d0%b5%20%d0%b6%d1%83%d1%80%d0%bd%d0%b0%d0%bb%d1%8b/%d0%98%d0%bd%d1%82%d0%a4/%d0%98%d0%bd%d1%82%d0%a4_%d1%82.%204%2c%20%e2%84%96%202_%d0%bd%d0%b0%20%d0%b2%d0%b5%d1%80%d1%81%d1%82%d0%ba%d1%83/%d0%9b%d0%b5%d0%bd%d0%b0/ 
https://goskatalog.ru/portal/#/collections?id=24224020


136 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-133-153

Тайны, скрытые в фотографиях И. П. Павлова...

Петровой под такой же фотографией, храня-
щейся в Архиве Академии наук в разделе «Пав-
ловиана»: 13/24, 26 декабря 1932 г. Ф. 259. Оп. 8. 
Д. 98. Л. 1 (Басаргина и др. 2018, 83). М. К. Пет- 
рова пришла работать в лабораторию Павлова 
в ноябре 1912 г., и фотография была ей подаре-
на физиологами с надписью: «Марии Капито-
новне Петровой в день 20-летия выдающейся 
работы по изучению условных рефлексов  
от товарищей условников. 26 декабря 1932 г. 
Парадный зал Физиологического института  
на Тучковой набережной».

Такое же фото И. П. Павлова с большой 
группой учеников, но с обрезанным правым 
краем (рис. 2), датированное как «среда. 26 де-
кабря 1926 г.», было опубликовано в книге из-
вестного физиолога и ученика Павлова Федора 
Петровича Майорова (1900–1964) «История 
учения об условных рефлексах», изданной  
к 100-летию академика (Майоров 1948, 225).

Ценность фотографии на рисунке 2 в том, 
что она, до самого недавнего времени (Басар-

гина и др. 2018), была единственной опублико-
ванной фотографией с указанием имен учеников 
и сотрудников И. П. Павлова, которых Майоров 
знал лично. Только ошибся, назвав физиолога 
И. И. Филаретова, умершего в блокаду 1942 г. 
(Ноздрачев и др. 2004, 379) — И. И. Филатовым. 
Однако, 26.12.26 — не знаменитая «павловская 
среда», как считал сам Майоров, а по календарю 
1926 г. — воскресенье. Еще следует отметить, 
что эта фотография исчезла со страниц фунда-
ментального труда Майорова при его переиз-
дании (Майоров 1954). Что могло произойти  
в результате похожего на донос письменного 
выступления А. Т. Долинской на «Павловской 
сессии» двух академий (1950) с критикой «гру-
бейших политических ошибок», допущенных  
в книге Ф. П. Майорова 1948 г. и призывом  
к Ученому совету ИЭМ усилить идеологическую 
борьбу в науке и борьбу «с искажениями и ре-
визией учения Павлова»: «Выпущенная книга 
проф. Майорова (б. зам. директора Института) 
с наличием грубейших политических ошибок 

Рис. 2. И. П. Павлов с группой учеников — «среда» 26 декабря 1926 г. 
Иллюстрация из книги «История учения об условных рефлексах» (Майоров 1948, 225)

Fig. 2. I. P. Pavlov and his followers—‘Wednesday’, 26 December 1926.  
From F. P. Majorov’s book The History of the Doctrine of Conditioned Reflexes, 1948
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не послужила предметом обсуждения со сторо-
ны ученых и общественности ИЭМа, <…> спо-
собствуя непавловскому стилю работы. <…>  
На основе развернутой большевистской крити-
ки и самокритики, <…> Институт должен обе-
спечить выполнение указаний товарища И. В. Ста-
лина по вопросам науки» (Долинская 1950, 
576–578).

А. Т. Долинская, член ВКП(б) с 1919 г., со-
трудница Физиологического Отдела Павлова, 
работавшая на фабрике по получению желудоч-
ного сока, была уволена из ИЭМа в 1952 г.,  
но не за известную страсть к писанию доносов, 
а прославившись тем, что привела на фабрику 
с улицы больную бешенством собаку, заразившую 
других собак. В результате всех собак на фабри-
ке пришлось усыпить, а фабрику — закрыть 
(Долинская 2020, 103).

Кроме даты и обрезанного края, мы нашли 
и другие важные отличия между вариантами 
этой фотографии (рис. 1 и рис. 2): очевидно, 
«грубейшей политической ошибкой» Майорова 
была публикация в его книге 1948 г. группового 
фотоснимка (рис. 2), на котором среди сотруд-
ников И.  П.  Павлова оказались «шпионы  
и враги народа», репрессированные в годы 
Большого террора.

1) На фотографии у Майорова первой сле-
ва в 3-м ряду указана физиолог Л. С. Григорович 
(1877–24.11.1937), дворянка польского проис-
хождения, приговоренная по секретному При-
казу НКВД № 485 «за шпионаж в пользу Польши» 
к высшей мере наказания (ВМН) (Григорович 
1937, 32). А у М. К. Петровой под фотографией 
вместо фамилии Григорович написано — 
«А. М. Павлова или Л. С. Койгорович». Сходство 
Лидии Семеновны Григорович с Анной Мака-
ровной Павловой (1880–1946) по другим  
фотографиям павловской школы действитель-
но есть: обе седые, в возрасте (Григорович  
на момент ареста было 60 лет). К тому же, Лидия 
Семеновна была одинокой, что также способ-
ствовало стиранию памяти о ней. Обе сотруд-
ницы И. П. Павлова, Макарова и Григорович, 
работали под его руководством в Физиологи-
ческой лаборатории Академии наук, преобра-
зованной в 1925 г. в Физиологический институт 
(Ноздрачев и др. 2004, 138, 276).

2) На фотографии Петровой мы видим 
сидящего с правого края японского физиолога 
Такахаши Хайяши, (Takakhashi Xajyashi, 1897–?), 
профессора Токийского университета (1946), 
работавшего у И. П. Павлова в ИЭМе по услов-
ным рефлексам шесть месяцев, с 1932 по 1933 гг. 
(Ноздрачев и др. 2004, 444). Значит, дата съемки 
фотографии, в которой Майоров ошибся  

на шесть лет (1926), совпадает с датой, указанной 
Петровой, — 1932 г. Фигура профессора обре-
зана на фотографии у Майорова, возможно,  
в связи с тем, что его имя как «японского раз-
ведчика» фигурировало в Следственном деле 
научного сотрудника 2-го разряда ВИЭМ Петра 
Михайловича Елагина (1879–20.12.1937), дво-
рянина, бывшего капитана и военного препо-
давателя царской армии. Елагин, заведующий 
питомником собак в Колтушах, работал  
в ВИЭМе с 1928 г., отвечал за переписку Пав-
лова с иностранными учеными и был очень 
ценим академиком. В 1935 г. Елагина за дворян-
ское происхождение арестовали и выслали  
по «Кировскому потоку». Через шесть месяцев 
он был возвращен по ходатайству Павлова — 
Молотову (Елагин 1937, 3; Павлов 1995),  
а в 1937-м — расстрелян как завербованный 
«агентом польской разведки Конорским»  
и «за связь с японским разведчиком Такахаши  
Хайяши». Посмертно реабилитирован в 1958 г. 
«за отсутствием состава преступления» (Елагин 
1937, 21). Елагину было 58 лет.

3) Вместе с Такахаши Хайяши оказался 
«обрезан» и стоящий за ним 45-летний врач, 
физиолог Адам Станиславович Михайлович 
(1893–21.10.1938), дворянин польского проис-
хождения, научный сотрудник ВИЭМ и Физио-
логического института им. И. П. Павлова АН 
СССР, расстрелянный по так называемому 
«польскому» Приказу НКВД № 485 (Михайлович 
1937). При допросе от 1 февраля 1938 г. в деле 
появляется запись следователя «Допрос прерван» 
и изменившаяся подпись Михайловича —  
неаккуратная, крупным подчерком (как свиде-
тельство применения при допросах физическо-
го воздействия). Приговорен к ВМН Особой 
Тройкой УНКВД 14.10.1938. Расстрелян в Ле-
нинграде. Справка о реабилитации Михайло-
вича выдана Лен. гор. судом 4 мая 1957 г. его 
сыну, Владиславу Адамовичу Михайловичу,  
в том, что «дело производством прекращено  
за отсутствием в его действиях состава пре-
ступления». На момент ареста отца сыну было 
10 лет. Судьба жены, Резниковой Лии Иоси-
фовны, научного работника ВИЭМ, неизвестна.

4) Не повезло физиологам А. О. Долину  
и А. П. Зейльгейму, стоящим на исторической 
фотографии во 2-м и 3-м ряду справа, которых 
Майорову пришлось удалить одновременно  
с Михайловичем и Хайяши (рис. 2). Профессор 
Александр Осипович Долин (1897–1969), врач-
невропатолог и нейрофизиолог, был дедом хо-
рошо известной поэтессы и исполнителя автор-
ской песни Вероники Долиной.
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Причиной отсутствия в павловском юбилей-
ном фотоальбоме фотографии (рис. 1), вероят-
но, могла стать и фигура, стоящего в середине 
2-го ряда «троцкиста» Никитина Николая 
Николаевича (1899–26.08.1936), имя которого 
не могла вспомнить Мария Капитоновна (О. В. Ни-
китин). Никитин, директор ВИЭМ (1934–1936), 
к.м.н., заведующий лабораторией специальной 
психофизиологии и, одновременно, аспирант 
философского факультета красной профессуры 
при Комакадемии, выбросился из окна, узнав  
о расстреле по делу «Троцкистско-зиновьевско-
го центра» Л. Б. Каменева (1883–25.08.1936), 
ближайшего соратника Ленина, большевика  
и видного революционера (Грекова 2005а, 258). 
Лабораторию Никитина расформировали,  
а вскоре НКВД арестовало почти всех работав-
ших в ней физиологов: В.  Л.  Меркулова,  
В. Н. Баюнина, К. С. Семенова, С. И. Горшко-
ва и Г. И. Несонова, обвинив их в создании  
в ВИЭМе молодежной «контрреволюционной 
троцкистско-зиновьевской вредительской груп-
пы», назначив разные сроки исправительно-
трудовых лагерей (ИТЛ). Только физиологу 
Василию Лаврентьевичу Меркулову (1908–1980), 
проведшему в ИТЛ из-за войны с Германией 
вместо пяти лет — девять, удалось в 1958 г. 
инвалидом на костылях вернуться в ИЭМ. 
Историк науки В. Л. Меркулов стал доктором 
биологических наук, написав монографию  
о своем учителе академике А. А. Ухтомском, 
умершем в блокаду. Совсем молодыми погибли 
в лагере физиологи В. Н. Баюнин (1911–1938)  
и К. С. Семенов (1912–1946) (Грекова, Ланге 

1994, 17; Захарова 2021, 160, 172; Захарова и др. 
2018, 78, 82). 

В книге другого ученика И. П. Павлова, фи-
зиолога Эзраса Асратовича Асратяна (1903–
1981) «Иван Петрович Павлов. Жизнь и научное 
творчество», изданной также к 100-летию ве-
ликого ученого, приведено такое же фото 
И. П. Павлова с сотрудниками (рис. 3), но уже  
с двумя обрезанными краями и третьей датой 
запечатленного события (Асратян 1949, 201), 
перекочевавшее и в последующие переиздания 
его книги (Асратян 1974, 83; Асратян 1981, 83). 
Имена физиологов под фотографией отсутство-
вали. По-видимому, Асратян, как участник XV 
МФК, проходившего в Ленинграде в 1935 г., 
приурочил приведенную фотографию именно 
к этому событию. Как указано выше, точная дата 
события, запечатленного на рисунке 1, была 
обозначена его героиней, М. К. Петровой — 
26 декабря 1932 г. (понедельник). Именно эта 
дата попадает в годы стажировок в ИЭМе  
в лаборатории И. П. Павлова японского физио-
лога профессора Т. Хайяши (1932–1933) и поль-
ского нейрофизиолога профессора Ежи Конор-
ского (1931–1933) (Ноздрачев и др. 2004, 444, 
445), которых можно видеть на этой фотографии.

На одном из фото, обрезанном с двух сторон, 
как на рисунке 3 в книгах Асратяна, которое 
можно было видеть в свободном доступе  
на сайте павловских фотографий, был затушеван 
и «польский шпион» нейрофизиолог Ежи Ко-
норский (Jerzy Konorski) (1903–1973), впослед-
ствии крупный ученый и член Польской Акаде-
мии наук (1966), отдельно стоит в 3-м ряду 

Рис. 3. И. П. Павлов среди своих сотрудников, 1935 г. (Асратян 1949)

Fig. 3. I. P. Pavlov and his colleagues, 1935. From E. A. Asratyan’s Ivan Petrovich Pavlov. Life and Scientific Creativity, 1949
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справа. В СССР — Юрий Маврикиевич Конор-
ский, врач-психиатр, окончил медицинский 
факультет Варшавского университета. Стажи-
ровался в лаборатории И. П. Павлова в ВИЭМе, 
где собрал большой экспериментальный мате-
риал об условно-рефлекторных основах двига-
тельной активности животных. В 1934 г. воз-
главил лабораторию физиологии мозга  
в Институте экспериментальной биологии 
им. М. Ненцкого в Варшаве (1934–1939). В годы 
войны работал на биологической станции  
в Грузинском филиале ВИЭМа в Сухуми (1940–
1944). С 1945 г. руководил Отделом нейрофизи-
ологии Института экспериментальной медици-
ны в Варшаве (1945–1973) и был директором 
этого института до последнего дня своей жизни 
(1968–1973). В начале ВОВ сухумский филиал 
ВИЭМа был эвакуирован в Тбилиси, где Конор-
ский работал в прифронтовом госпитале, на-
блюдая за различными травмами головного 
мозга. Его основные научные работы посвяще-
ны изучению условно-рефлекторной деятель-
ности головного мозга и физиологическим 
механизмам двигательной активности животных. 
Он был одним из создателей модели инстру-
ментального условного рефлекса и предложил 
новые гипотезы механизмов внутреннего тор-
можения (Ноздрачев и др. 2004, 445–446).

Нет в «Руководстве» Вацуро среди рекомен-
дуемых к альбому фотографий и замечательно-
го качества фотоснимка 1924 г. (рис. 4), на ко-
тором можно видеть И. П. Павлова с группой 

сотрудников в год его 75-летия в Физиологиче-
ской лаборатории Академии наук. Публикации 
этой фотографии в юбилейном фотоальбоме 
помешала запечатленная среди физиологов (об-
резана на рис. 3) все та же Лидия Семеновна 
Григорович, научный сотрудник 1-го разряда 
Отдела медицинской физиологии ВИЭМ, уче-
ница И. П. Павлова (1923–1936) и А. А. Ухтом-
ского (1920–1923), к.б.н. (1936) (Ноздрачев и др. 
2004, 138–139). Ее арестовали 04.09.1937 как 
«участника контрреволюционной шпионско-
диверсионной организации, ведущей подрывную 
работу против СССР». На первом допросе все 
обвинения она отрицала. После второго —  
признала. Расстреляна 24.11.1937.

На этом фото можно видеть и соавтора на-
учных работ Григорович, физиолога Н. А. Под-
копаева (1892–1950), бывшего во времена аре-
стов зам. директора Института физиологии  
им. Павлова АН СССР (1937–1939).

Григорович была реабилитирована в так на-
зываемый «большой или поздний реабилитанс», 
когда началась массовая реабилитация граждан 
СССР. При М. С. Горбачеве вышел Указ Пред-
седателя Верховного Совета СССР от 16.01.1989 
«О дополнительных мерах по восстановлению 
справедливости в отношении жертв репрессий, 
имевших место в период 30-40-х и начала 50-х гг.».

Из фотографий 1924 г. в «Руководстве» зна-
чится только фото на листе № 48 с надписью: 
«И. П. Павлов за игрой в городки в Колтушах  
и медаль в честь 75-летия со дня рождения 

Рис. 4. Группа сотрудников Физиологической лаборатории Академии наук. 1924.  
Слева направо: Г. П. Зеленый, Л. С. Григорович, В. В. Рикман, И. П. Павлов, Н. А. Подкопаев, 

В. В. Строганов, И. Р. Пророков. (Собрание Музея ИЭМ)

Fig. 4. The team of the Physiological Laboratory of the Academy of Sciences. 1924.  
From left to right: G. P. Zelyonyj, L. S. Grigorovich, V. V. Rikman, I. P. Pavlov, N. A. Podkopaev, V. V. Stroganov, 
I. P. Prorokov. The museum of the Institute of Experimental Medicine, Russian Academy of Medical Sciences

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%92%D1%80%D0%B0%D1%87-%D0%BF%D1%81%D0%B8%D1%85%D0%B8%D0%B0%D1%82%D1%80
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%92%D0%98%D0%AD%D0%9C
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%92%D0%98%D0%AD%D0%9C
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%92%D0%98%D0%AD%D0%9C
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И. П. Павлова (1924 г.)». Однако в альбоме Ва-
цуро, который оказался в единственном экзем-
пляре в архиве Мемориального Музея-кварти-
ры акад. И. П. Павлова ИФ РАН (Васильевский 
остров, 7 линия, дом. 2), на листе под № 48 
оказались две фотографии 1929 г. (рис. 5),  
запечатлевшие И. П. Павлова с сотрудниками 
перед началом и после окончания игры в город-
ки («рюхи») в Колтушах в день его 80-летия,  
а не 75-летия!

Эти фотографии были взяты Э. Г. Вацуро из 
альбома, подаренного И. П. Павлову сотрудни-
ками «27 сентября 1929 года» в память о празд-
новании в Колтушах 80-летия академика.  
На вопрос сотрудников, как он собирается  

отмечать свой юбилей и не устроить ли банкет, 
Иван Петрович ответил отказом со словами:  
«В Колтушах, в кругу своих сотрудников и то-
варищей» (Болондинский, Куприянова 1999, 
122). Всего в тот день было сделано девять 
фотографий, находящихся в альбоме 1929 г. 
(инвентарный номер 156-2М) в Архиве Музея-
квартиры акад. И. П. Павлова ИФ РАН.

Фотографии (рис. 6 и 7), запечатлевшие 80-лет-
него И. П. Павлова в прекрасной спортивной 
форме, были настолько хороши, прекрасного 
качества, с радостным эмоциональным настро-
ем, что Эразм Григорьевич решился включить 
их в юбилейный альбом, несмотря на то, что  
на них оказались запечатлены репрессированные 

Рис. 5. Лист № 48 из фотоальбома Э. Г. Вацуро (1949) с надписью: «И. П. Павлов с сотрудниками в день 
своего 75-летнего юбилея. Колтуши, 1924 г.».  

(Архив Мемориального Музея-квартиры акад. И. П. Павлова ИФ РАН)

Fig. 5. Page No. 48 from the photo album of E. G. Vatsuro (1949) with the inscription: ‘I. P. Pavlov and his 
colleagues on the day of his 75th anniversary’.  

Archive of the Memorial Apartment Museum of Academician I. P. Pavlov, IF RAN
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Рис. 6. И. П. Павлов отмечает свой 80-летний юбилей с сотрудниками в Колтушах. Перед игрой  
в городки. Из альбома, подаренного И. П. Павлову cотрудниками 27.09.1929 (№ 156-2М).  

Слева направо: А. Л. Мертцен, А. Н. Потемкин, Г. О. Выржиковская, Л. О. Зевальд, С. Н. Выржиковский, 
А. Д. Сперанский, И. С. Розенталь, Всеволод Иванович Павлов, Л. Н. Федоров, Ф. П. Майоров, 

И. П. Павлов, М. А. Усиевич (исправлено на Г. В. Скипин — Е. З.), М. К. Петрова.  
(Мемориальный Музей-квартира академика И. П. Павлова ИФ РАН. МКП М-109/161)

Fig. 6. I. P. Pavlov is celebrating his 80th birthday with his colleagues in Koltushi, Saint Petersburg.  
Before thе game of goorodki. Memorial Apartment Museum of Academician I. P. Pavlov IF RAN (MCP 

М–109/161). From left to right: A. L. Mertcen, А. N. Potеmkin, G. О. Vyrzhykovskaya, L. О. Zeval’d, 
S. N. Vyrzhykovskij, А. D. Speranskij, I. S. Rozental’, Vsevolod Ivanovich Pavlov, L. N. Phedorov, F. P. Majorov, 

I. P. Pavlov, М. А. Usievich [corrected to G. V. Skipin by the author Е. Zakharova], М. К. Petrova.  
From the gift album given to I. P. Pavlov by his colleagues on 27 September 1929 (N 156–2M)

Рис. 7. Чествование 80-летия И. П. Павлова после игры в городки. Колтуши. Из альбома, подаренного 
сотрудниками И. П. Павлову 27.09.1929. Слева направо сидят: М. К. Петрова, И. П. Павлов, 
Г. О. Выржиковская. Стоят: А. Д. Сперанский, Л. О. Зевальд, В. И. Павлов, И. С. Розенталь, 

А. Н. Потемкин, А. Л. Мертцен, С. Н. Выржиковский, Ф. П. Майоров, Л. Н. Федоров.  
(Мемориальный музей-квартира академика И. П. Павлова ИФ РАН. МКП М-109/159)

Fig. 7. Celebrating the 80th anniversary of I. P. Pavlov after the game of gorodki. Koltushi, Saint Petersburg. 
Memorial Apartment Museum of Academician I. P. Pavlov IF RAN (MCP M-109/159). From left to right sitting: 

М. К. Petrova, I. P. Pavlov, G. О. Vyrzhykovskaya. Standing: А. D. Speranskij, L. О. Zeval’d, V. I. Pavlov, 
I. S. Rozental’, А. N. Potemkin, A. L. Mertcen, S. N. Vyrzhykovskij, F. P. Majorov, L. N. Phedorov.  

From the gift album given to I. P. Pavlov by his colleagues on 27 September 1929
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в 1937 г. супруги Выржиковские и завхоз Био-
станции А. Л. Мертцен, о трагической судьбе 
которых Вацуро знал, принятый И. П. Павловым 
на Биостанцию в Колтушах в 1936 г. (Ноздрачев 
и др. 2004, 115). 

Очевидно Э. Г. Вацуро было известно, что 
директор Биостанции С. Н. Выржиковский  
начал работать у И. П. Павлова в Физиологиче-
ском институте АН СССР с 1925 г. (Ноздрачев 
и др. 2004, 125), и потому изменил в «Руковод-
стве» к брошюре и в самом альбоме дату съем-
ки с 1929 г. на 1924, проставив под фотографи-
ей дату, когда Выржиковский у И. П. Павлова 
еще не работал (лист № 48). 1924 год обманул 
нас, не видевших юбилейного фотоальбома  
до посещения Мемориального Музея-квартиры 
И. П. Павлова, но, видимо, не обманул кого-то 
«бдительного», кто донес о «грубых идеологи-
ческих ошибках», допущенных автором фото-
альбома. Что и могло послужить причиной 
«конфликта», случившегося у Вацуро через два 
месяца после празднования 100-летнего юбилея 
И. П. Павлова, о чем известно из его автобио-
графии: в декабре 1949 г. Эразм Григорьевич 

«получил предложение от Президиума АМН 
СССР перевестись в Лабораторию Биологиче-
ской станции в г.  Сухуми», отказавшись  
от которого, «был освобожден от должности  
зав. лабораторией ВНД приматов 7 января 
1950 г.» (Вацуро 1961, 18). И Эразму Григорье-
вичу пришлось покинуть Колтуши, где в то 
время на последнем этаже в коттедже жила его 
семья с двумя сыновьями.

Подсказкой, что именно супруги Выржиков-
ские на павловских фотографиях 1929 г., вклю-
ченные Вацуро в юбилейный альбом 1949 г. 
(рис. 5, лист № 48), могли стать причиной его 
увольнения с Биостанции в Колтушах, стала 
фотография (рис. 8, лист № 55) из фотоальбома 
с надписью: «И. П. Павлов на опыте по условным 
рефлексам. Лаборатория Института экспери-
ментальной медицины». На этой фотографии, 
без указания даты съемки, директор Биостанции 
Выржиковский, сидящий рядом с И. П. Павло-
вым, был удален автором фотоальбома —  
см. оригинальный фотоснимок (рис. 9) из пав-
ловского альбома 1929 г.

Рис. 8. И. П. Павлов на опыте по условным рефлексам. Лаборатория ИЭМ. Фото из альбома Э. Г. Вацуро (1949). 
Лист № 55. (Собрание Мемориального Музея-квартиры акад. И. П. Павлова ИФ РАН)

Fig. 8. I. P. Pavlov watching an experiment on conditioned reflexes. Laboratory of the Institute of Experimental 
Medicine. Photo from E. G. Vatsuro’s album (1949).  

Page No. 55. Memorial Apartment Museum of Academician I. P. Pavlov IF RAN
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Эта фотография с Выржиковским (рис. 9),  
в центре которой запечатлен сам Ф. П. Майоров, 
была опубликована в его книге 1948 г. (Майоров 
1948, 145), что также явилось «грубой полити-
ческой ошибкой», которую Майоров был вы-
нужден исправить после выступления Долинской 
на сессии 2-х академий (1950), удалив при пере-
издании своей книги в 1954 г. «криминальные» 
фотографии 1929 (рис. 9) и 1932 гг. (рис. 2). 

Надо отдать должное физиологам Ф. П. Май-
орову, Л. О. Зевальду и И. С. Розенталю, которые 
хорошо знали С. Н. Выржиковского «на про-
тяжении длительного времени по совместной 
работе» и характеризовали его при реабилита-
ции «как честного советского гражданина, до-
бросовестно исполнявшего свои служебные 
обязанности» (Выржиковский 1937, 55). 

А в книге Асратяна можно видеть такую же 
фотографию, как и в альбоме Вацуро (рис. 8) — 
без даты съемки и без Выржиковского (Асратян 
1981, 77).

Нет в «Руководстве» и в самом альбоме чу-
десной по теплоте фотографии И. П. Павлова, 
отмечавшего свое 80-летие с сотрудниками  
в Колтушах после игры в городки так называе-
мым «молокопитием» с пирогами (рис. 10). 
Публикации этой фотографии в альбоме по-
мешали «враги народа» Выржиковские.

Сегодня мало кто знает, что на знаменитых 
«павловских» фотографиях 1929 г. (рис. 6, 7, 9, 
10, 11) среди игроков в городки и сотрудников 
Биостанции И. П. Павлова в Колтушах, где от-
мечалось 80-летие академика, засняты супруги 
Выржиковские, Станислав Николаевич и Гедда 
Оттовна, урожденная Зевальд.

Только к 150-летию со дня рождения И. П. Пав-
лова в книге «И.  П.  Павлов в кругу семьи  
и друзей» впервые была опубликована третья 
знаменитая павловская фотография 1929 г. 
(рис.  11) с указанием имен запечатленных  
на ней сотрудников И. П. Павлова. Дату съемки 
авторы обозначили как «20-е годы». О том, что 
«С. Н. Выржиковский был репрессирован, — 

Рис. 9. Из альбома, подаренного И. П. Павлову на 80-летие 27.09.1929.  
Слева-направо: С. Н. Выржиковский, И. П. Павлов, Ф. П. Майоров, Л. Н. Федоров.  

(Собрание Мемориального Музея-квартиры акад. И. П. Павлова ИФ РАН. Шифр МКП М-109/162)

Fig. 9. From the gift album given to I. P. Pavlov by his colleagues for his 80th birthday on 27 September 1929.  
Left to right: S. N. Vyrzhikovskij, I. P. Pavlov, F. P. Majorov, L. N. Fedorov.  

Memorial Apartment Museum of Academician I. P. Pavlov IF RAN. MCP code M–109/162
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Рис. 10. Молокопитие. Празднование 80-летия И. П. Павлова после игры в городки. Колтуши. 1929.  
Из альбома, подаренного И. П. Павлову сотрудниками 27.09.1929. Слева направо сидят: Л. Н. Федоров, 

И. С. Розенталь, Г. О. Выржиковская, М. К. Петрова, И. П. Павлов, Ф. П. Майоров, Л. О. Зевальд.  
Слева направо стоят: С. Н. Выржиковский, Г. В. Скипин, А. Д. Сперанский, В. И. Павлов, А. Н. Потемкин. 

(Собрание Мемориального музея-квартиры академика И. П. Павлова ИФ РАН. МКП М-109/163)

Fig. 10. Milk-drinking. Celebrating the 80th anniversary of I. P. Pavlov after the game of gorodki. Koltushi, 
Saint Petersburg, 1929. From the gift album given to I. P. Pavlov by his colleagues on 27 September 1929.  

From left to right sitting: L. N. Fedorov, I. S. Rosenthal, G. O. Vyrzhikovskaya, M. K. Petrova, I. P. Pavlov, 
F. P. Majorov, L. O. Zevald’. From left to right standing: S. N. Vyrzhikovskij, G. V. Skipin, A. D. Speranskij, 

V. I. Pavlov, A. N. Potemkin. Memorial Apartment Museum of Academician I. P. Pavlov IF RAN. MCP M–109/163

Рис. 11. И. П. Павлов и его соратники перед игрой в городки. Колтуши. 1920-е гг. Слева-направо: 
С. Н. Выржиковский, А. Л. Мертцен, Л. О. Зевальд, Всеволод И. Павлов, А. Д. Сперанский, 

Г. О. Выржиковская, И. С. Розенталь, И. П. Павлов, М. А. Усиевич (Г. В. Скипин — исправлено Е. З.), 
М. К. Петрова, Ф. П. Майоров, Л. Н. Федоров, А. Н. Потемкин. Из книги «И. П. Павлов в кругу семьи  

и друзей» (Болондинский, Куприянова 1999, 116). (Собрание Мемориального Музея-квартиры  
акад. И. П. Павлова ИФ РАН. МКП М-109/160)

Fig. 11. I. P. Pavlov and his colleagues before the game of gorodki. Koltushi, Saint Petersburg, 1920s.  
From left to right: S. N. Vyrzhikovskij, A. L. Mertcen, L. O. Zevald’, Vsevolod I. Pavlov, A. D. Speranskij, 

G. O. Vyrzhikovskaya, I. S. Rosenthal, I. P. Pavlov, M. A. Usievich [corrected to G. V. Skipin by the author 
E. Zakharova], M. K. Petrova, F. P. Majorov, L. N. Fedorov, A. N. Potemkin. From the book I. P. Pavlov with His 

Family and Friends (Bolondinskij, Kupriyanova 1999, 116). Memorial Apartment-Museum of Academician 
I. P. Pavlov IF RAN. MCP M–109/160
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знали, но никаких данных о нем или от него  
не поступало… и дата его смерти была неиз-
вестна», — писали авторы в 1999 г. (Болондин-
ский, Куприянова 1999, 116–117).

Станислав Николаевич Выржиковский 
(1896–06.10.1937), старший научный сотрудник 
Физиологического института им. И. П. Павлова 
АН СССР, физиолог и ученик И. П. Павлова 
(1925–1936), был первым директором Биостан-
ции в Колтушах (Ноздрачев и др. 2004, 125).  
Его арестовали 04.09.1937 в один день с Л. С. Гри-
горович как дворянина, поляка и офицера цар-
ской армии (Выржиковский 1937).

Попытка директора Биостанции академика 
Леона Абгаровича Орбели (1882–1958), друга 
семьи Зевальдов, спасти ученого не удалась 
(ученик И. П. Павлова, физиолог Лев Оттович 
Зевальд (1903–1980), был братом жены Выржи-
ковского). Гедда Оттовна вспоминала, что само-
му Л. А. Орбели в это время пригрозили арестом 
за частые походы в Большой дом (Литейный, 4) 
с ходатайствами о сотрудниках.

Иногда спасать удавалось — об этом мы 
знаем, обнаружив в Следственном деле (1937–
1940) биохимика и физиолога Е. М. Крепса 
около десяти писем вице-президента АН СССР 
Л. А. Орбели в защиту своего ученика и сорат-
ника, спасшие жизнь будущему крупному ака-
демику, погибавшему на Колыме (Захарова 2021, 
147–159). 

С. Н. Выржиковского приговорили к ВМН 
01.10.1937 по «польскому» Приказу НКВД № 485 
за связь «с представителем польской разведки 
Конорским (1933–1934)» и через пять дней рас-
стреляли. Обвинительное заключение было 
составлено через три недели после расстрела 
29.10.1937, а утверждено месяц спустя 24.11.1937 
(Выржиковский 1937, 54; Захарова и др. 2018, 
76). Это несоответствие в датах оказалось одним 
из пунктов, способствовавших реабилитации 
ученого. Выржиковскому был 41 год.

Его жена, Гедда Оттовна Выржиковская, 
1907 г.р., из прибалтийских немцев, была аре-
стована беременной 02.10.1937 как «ЧСИР», 
член семьи изменника родины и приговорена  
к пяти годам ИТЛ в Казахстане, где работала  
в конторе «Заготзерно». Мальчик, родившийся 
в мае 1938 г., умер от голода — молока не было. 
В марте 1942 г. к матери в Казахстан привезли 
из блокадного Ленинграда больного тифом сына 
Герда Станиславовича с дистрофией третьей 
степени (опекунство над внуком семи лет  
в 1937 г. было оформлено отцом Гедды Оттовны). 
В 1944 г. по ходатайству Орбели и брата Зеваль-
да мать с сыном прибыли в Казань — место 
эвакуации Академии наук и сотрудников Орбели. 

Там Гедда Оттовна узнала, что автором доктор-
ской диссертации мужа, оппонентом которой 
был сам И. П. Павлов, стал другой физиолог. 
Однако Выржиковским разрешалось жить толь-
ко за 120 км от Казани — в Волжске, где Гедда 
Оттовна работала преподавателем немецкого 
языка. Герда, окончившего техникум, в институт 
не приняли как сына «врага народа» (Воспоми-
нания Выржиковской Г. О. о своем заключении… 
1989). В 1957 г. супруги Выржиковские были 
реабилитированы «ввиду отсутствия состава 
преступления». 

Нет в «Руководстве» Вацуро к павловскому 
юбилейному альбому фотографий (рис. 12 и 13), 
на которых с И. П. Павловым после игры в го-
родки можно видеть приматолога Петра Кон-
стантиновича Денисова (1899–01.12.1937). 
В 1936 г., на смерть И. П. Павлова, Денисов 
писал: «Несмотря на свой преклонный возраст, 
он сохранял юношескую страсть и азарт в любом 
деле. Нам посчастливилось видеть его не толь-
ко буквально горящим и увлекающимся очеред-
ным экспериментом — сущностью всей его 
жизни, но и за любимым его развлечением — 
игрой в городки» (Денисов 1936, 42).

В 1933 г. Денисов привез из Парижа в подарок 
И. П. Павлову от профессора С. А. Воронова 
двух детенышей шимпанзе, Розу и Рафаэля,  
и начал работать под руководством И. П. Пав-
лова по изучению высшей нервной деятельности 
(ВНД) антропоидов (Ноздрачев и др. 2004, 
145–148). В марте 1935 г. Денисов, как сын свя-
щенника, был выслан по Кировскому потоку  
в Алма-Ату и возвращен «с колес» по ходатай-
ству И. П. Павлова председателю Совнаркома 
Молотову (Грекова 2005b, 265). Главный при-
матолог Колтушей П. К. Денисов стал знаменит 
после XV МФК (август 1935) (рис. 14), в центре 
внимания которого был его доклад «Анализа-
торная и синтетическая работа больших полу-
шарий шимпанзе» с научно-популярным филь-
мом «Роза и Рафаэль», получившим премию  
в Париже в 1934 г. (Кузнецова 2014, 71). 

5 мая 1937 г. ст. н. с. Биостанции, заведующий 
лабораторией ВНД антропоидов Денисов до-
ложил результаты своей пионерской работы  
по изучению ВНД шимпанзе на Ученом совете 
в Институте физиологии им. И. П. Павлова АН 
СССР, что до 1950 г. по совокупности трудов 
могло считаться защитой докторской диссер-
тации. А через месяц, 14 июня был арестован  
за «связь с Бухариным, Радеком и бандитами  
из Академии наук», Урановским, Кошелевым, 
Седых и другими сотрудниками Академии наук, 
репрессированными в 1936 г. 
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Рис. 12. П. К. Денисов, И. П. Павлов и Э. А. Асратян после игры в городки. Колтуши. 1934 г.  
Иллюстрация из книги «И. П. Павлов в кругу семьи и друзей». (Болондинский, Куприянова 1999, 118)

Fig. 12. P. K. Denisov, I. P. Pavlov and E. A. Asratyan after the game of gorodki. Koltushi, Saint Petersburg, 1934. 
From the book I. P. Pavlov with His Family and Friends (Bolondinskij, Kupriyanova 1999, 118)

Рис. 13. П. К. Денисов и И. П. Павлов в Колтушах. Городки. 1934. (Фотография из Архива Музея ИЭМ)

Fig. 13. P. K. Denisov and I. P. Pavlov in Koltushi. Gorodki. 1934. From the Museum archive  
of the Institute of Experimental Medicine Museum
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Петра Константиновича приговорили к ВМН 
01.12.1937 за «участие в подготовке теракта 
против С. М. Кирова в составе антисоветской 
троцкистской террористической организации 
при Академии наук и <…> связь с врагами на-
рода Бухариным и Радеком» и в тот же день 
расстреляли (Денисов 1937). Денисову было 
38 лет. На допросах, часто проходивших ночью, 
этот интеллигентный человек в очках держался 
мужественно и всю предъявляемую ему контр- 
революционную деятельность сводил к поли-
тическим анекдотам, которые произносились  
в его присутствии «бандитами из Академии 
наук». На последнем допросе вину свою признал 
(сыну Феликсу было два года). Реабилитирован 
20.04.1957 (Денисов 1937). 

В 1999 г. вышла книга «И. П. Павлов в кругу 
семьи и друзей», где дана ошибочная информа-
ция о высылке — «необоснованно репрессиро-
ван и выслан из Ленинграда» и дате смерти 
Денисова — 1942 г. (Болондинский, Куприяно-
ва 1999, 119). В том же году вышел четвертый 
том Ленинградского мартиролога, посвященный 
репрессиям 1937 г., где впервые была приведена 

дата смерти талантливого приматолога — 
01.12.1937 (Разумов 1999, 136).

Как постепенно стиралась память о павлов-
ском приматологе П. К. Денисове, можно видеть 
по фотографии (рис. 15) из книги «Учение  
И. П. Павлова о высшей нервной деятельности» 
(Вацуро 1955, 102), на которой от главного 
участника опытов с Рафаэлем, затушеванного 
автором, остался только листок для записей 
эксперимента. Фото Петра Константиновича 
сохранилось на исходном кадре фильма «Роза 
и Рафаэль» (рис. 16).

Рукопись докторской диссертации по ВНД 
антропоидов, интеллектуальная собственность 
Денисова, загадочно исчезла. И, несмотря  
на все усилия его жены, А. П. Гуль, так и не была 
найдена.

Анна Поликарповна Гуль (1900–1998), ге-
нетик, ученица Н. И. Вавилова, научный сотруд-
ник Биостанции в Колтушах, была арестована 
как ЧСИР и осуждена на пять лет ИТЛ (в Ух-
тинско-Печорском исправительно-трудовом 
лагере). Высланная после лагеря в Воркуту, 
занималась там выведением крупного рогатого 

Рис. 14. На снимке: ассистент академика И. П. Павлова, работы которого были в центре внимания  
XV Международного Физиологического Конгресса (9–17 августа 1935). П. К. Денисов на прогулке  

с подопытными обезьянами — Розой и Рафаэлем. Фото Я. Холипо.  
(Журнал «Огонек», 1935, 5 сентября. № 25 (535))

Fig. 14. P. K. Denisov, I. P. Pavlov’s assistant, walking experimental monkeys Rosa and Rafael. Denisov was  
in the center of attention at the 15th International Physiological Congress (9–17 August 1935).  

Photo by Ya. Kholipo. Magazine Ogonek (Light), 1935, September 5. No. 25 (535)
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Рис. 15. И. П. Павлов на опыте с Рафаэлем. 1934 г. (Иллюстрация из книги Э. Г. Вацуро «Учение 
И. П. Павлова о высшей нервной деятельности», 1955)

Fig. 15. I. P. Pavlov watching an experiment with Rafael. 1934. From the book by E. G. Vatsuro  
I. P. Pavlov’s Teaching on Higher Nervous Activity, 1955

Рис. 16. И. П. Павлов и П. К. Денисов в антропоиднике в Колтушах. Эксперимент с Рафаэлем —  
«выбор по образцу». (Кадр из фильма «Роза и Рафаэль», 1934)

Fig. 16. P. K. Denisov and I. P. Pavlov in the primate research station in Koltushi, Saint Petersburg.  
A shape pattern experiment with Raphael. A scene from the film Rose and Raphael, 1934

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-133-153
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скота, адаптированного к условиям Севера.  
В местах заключения находилась с 14.10.1937 по 
23.02.1943 гг. Реабилитирована 14.12.1956 (Гуль 
1937). Прожив долгую жизнь, Анна Поликарпов-
на и в 90 лет не теряла надежды найти докторскую 
диссертацию мужа, делая запросы в архив КГБ c 
тем, чтобы доказать его авторство и первенство 
в исследовании ВНД антропоидов.

При допросе свидетелей от 10.12.1937 по след-
ственному делу Гуль (Гуль 1937, 28), физиолог 
Л. Г. Воронин (1908–1983), тогда зам. директора 
Биостанции в Колтушах (1937–1938), сказал,  
что «Гуль… требует какую-то его [«троцкиста» 
Денисова] работу, которая находится  
у зам. директора». В те времена зам. директора 
Института физиологии им. Павлова АН СССР 
(1937–1939) был Н. А. Подкопаев, и возможно, 
что докторская диссертация Денисова, которая 
по свидетельству бывшей при его аресте понятой 
сотрудницы Биостанции библиографа  
Н. К. Клещовой органами НКВД изъята не была, 
до сих пор находится где-то в архивах ИФ РАН 
или в архивах Биостанции. 

К 100-летию со дня рождения И. П. Павлова 
было издано три тома стенограмм знаменитых 
«Павловских сред», в которых Иван Петрович 
обсуждал опыты своих учеников по условным 
рефлексам на собаках. Фамилии сотрудников  
и имена собак, с которыми физиологи проводили 
эксперименты, из стенограмм известны. Но имя 
Денисова при обсуждении И.  П.  Павловым  
экспериментов своего ассистента с шимпанзе  
Розой и Рафаэлем было удалено, однако  
сохранилось в статье, которую Петр Константи-
нович посвятил «Памяти Ивана Петровича Пав-
лова»: «<…> сначала только пристальное наблю-
дение [Павловым] за работой по изучению высшей 
нервной деятельности антропоидных обезьян. 
Оно перешло затем в страстный эксперимент… 
Мы явились виновниками этой работы [вы-
делено Е. З.] и вместе с ним на протяжении трех 
лет испытывали всю прелесть научного творчества 
великого физиолога» (Денисов 1936, 41). А в «Сре-
дах» 1933–1936 гг. Денисов стал просто безымян-
ным «экспериментатором» (Орбели 1949а; 1949b). 
И диссертация пропала, и имя Денисова исчезло 
со страниц стенограмм «Сред», и от фильма «Роза 
и Рафаэль» сохранились только редкие кадры — 
еще одна трагическая судьба талантливого со-
трудника павловской физиологической школы 
эпохи Большого террора. 

Важно знать и помнить, чем, кроме столетия 
Павлова, был знаменателен 1949 год в нашей 
стране.

В науке после сессии ВАСХНИЛ 1948 г.,  
погубившей отечественную генетику, царил 

Лысенко. Уже были арестованы члены еврей-
ского антифашистского комитета (ЕАК), соз-
данного во время войны для сбора по всему 
миру средств на военные нужды Родины (Дело 
ЕАК 1948–1952), среди которых была биохимик 
и физиолог Л. С. Штерн (1875–1968), первая 
женщина академик Академии наук СССР (АН) 
(1939) и Академии медицинских наук СССР 
(АМН) (1944). Готовилась так называемая «Пав-
ловская сессия», сессия двух академий, АН СССР 
и АМН СССР (28.06–04.07.1950), направленная 
против Л. А. Орбели и его учеников. За месяц 
до этой сессии, 22.05.1950, произошло еще одно 
разрушительное для науки событие — совмест-
ное совещание Отделения биологических наук 
АН СССР и АМН СССР при участии Лысенко 
как представителя ВАСХНИЛ, посвященное 
открытиям О. Б. Лепешинской. На этом сове-
щании все 27 выступавших, во главе с прези-
дентом АМН СССР академиком Н. Н. Аничко-
вым и учеником И. П. Павлова, академиком 
А. Д. Сперанским, единодушно одобрили резо-
люцию, в которой говорилось о крупном откры-
тии в биологии Лепешинской, эксперименталь-
но доказавшей, что клетки могут происходить 
не только путем деления, но также из живого 
вещества, не имеющего структуры клетки (Алек-
сандров 1993, 36).

Имена «врагов народа» не то, что произносить 
было опасно, даже их расстрельная судьба еще 
долгое время была неизвестна — в следственных 
делах по знаменитой политической 58-й статье, 
названной уголовной, на актах о расстрелах 
стоял гриф — «Совершенно секретно» (Григо-
рович 1937).

Только в 1989 г. была «восстановлена спра-
ведливость» в отношении Л. С. Григорович  
и выдающегося ученого, ученика И. П. Павлова 
и Л. А. Орбели, академика Е. М. Крепса (1899–
1985), реабилитированного, как выяснилось из 
его следственного дела, посмертно (Захарова 
2021, 70).

Иван Петрович Павлов, считавший Человека 
«высшим продуктом земной природы», не знал, 
чем закончится «исторический социальный 
эксперимент», как не знал судьбы своих учени-
ков и своей школы, по которой в 1950 г. был 
нанесен еще один сокрушительный удар — так 
называемая «Павловская сессия», сессия двух 
академий, АН СССР и АМН СССР (Захарова 
2021, 82–86; Захарова 2022, 106–109). 

На современном этапе важная миссия физи-
ологов как последователей И.  П.  Павлова  
и коллег 1930–1950-х гг. — восстановление 
исторической правды, чему и посвящена на-
стоящая статья.
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Аннотация. В статье рассмотрены принципы, положенные в основу психологической поддержки 
космических экипажей и обусловливающие механизмы ее профилактического воздействия  
на организм; психофизиологические, физиологические, психологические аспекты психоподдержки, 
а также интерпретация теории психологической поддержки с позиции медицинской кибернетики. 
Психологическая поддержка космических экипажей основана на принципе преодоления сенсорного 
дефицита и построена таким образом, что каждый ее отдельный метод является контрмерой  
по отношению к конкретному фактору космического полета. Фундаментальные принципы психологической 
поддержки глубоко физиологические по своей сути. В настоящее время они могут быть полезны при 
разработке новых методов психологической поддержки и новых методов психологической коррекции 
лиц, находящихся в экстремальной среде обитания, в отрыве от привычных условий жизнедеятельности, 
под воздействием монотонии и сенсорного «голода». Изучение новых перспективных методов 
психологической поддержки, таких как виртуальная реальность, в наземных модельных экспериментах 
позволило нам сформулировать гипотезу контрдоминанты. Под воздействием неблагоприятных 
условий обитания у человека в коре больших полушарий может формироваться застойный очаг 
нервного возбуждения. Новый мощный источник афферентации, связанный с психологической 
поддержкой, гасит прежний застойный очаг возбуждения и гармонизирует психоэмоциональное 
состояние человека, на некоторое время становясь контрдоминантой, вытесняющей негативные 
переживания, связанные с неблагоприятной средой обитания.

Ключевые слова: психологическая поддержка, неблагоприятные факторы космического полета, 
профилактика, сенсорный дефицит, депривационные феномены, виртуальная реальность, контрдоминанта
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Введение

Выраженные сенсорная и социальная депри-
вация, монотония, изоляция, скученность, де-
фицит приватности — постоянные «спутники» 
длительного космического полета, его ключевые 
факторы риска (Леонов, Лебедев 1971). Влияние 
этих неблагоприятных факторов сочетается  
с воздействием на психику постоянных объек-
тивно существующих угроз здоровью и жизни 
экипажа. Представления о вызванных сенсорным 
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Abstract . This article discusses the principles of psychological support of space crews and the underlying 
mechanisms of its preventive effect on human well-being. In particular, it focuses on psychophysiological, 
physiological, and psychological aspects of psychological support. It also provides an interpretation  
of the theory of psychological support from the perspective of medical cybernetics. Psychological support 
of space crews is based on the principle of overcoming sensory deficits. It is constructed in such a way that 
each of its individual methods is a countermeasure in relation to a specific factor of space flight.  
The fundamental principles of psychological support are deeply physiological in nature. Today, they can find 
an effective application in the development of new methods of psychological support and psychological 
therapy for individuals who have found themselves in an extreme environment isolated from usual living 
conditions and under the influence of monotony and sensory ‘hunger’. We studied new promising methods 
of psychological support, such as, e. g., virtual reality, in ground-based model experiments. As a result,  
we developed the concept of a counter-dominant. Humans under the influence of unfavorable living conditions 
can develop a stagnant focus of nervous excitement in the cerebral cortex. A different powerful source  
of afferentation associated with psychological support ‘extinguishes’ the former stagnant focus of arousal 
and harmonizes a person’s psychoemotional state. Thus, it becomes a temporary counter-dominant that 
displaces negative experiences associated with an unfavorable environment.

Keywords: psychological support, adverse factors of space flight, prevention, sensory deficit, deprivation 
phenomena, virtual reality, counter-dominant

дефицитом психологически неблагоприятных 
депривационных феноменах были получены  
в наземных сурдо- и гермокамерных экспери-
ментах (Feichtinger 2012), космических полетах, 
полярных экспедициях (Мясников, Степанова 
2002). Для профилактики воздействия стрессо-
ров длительного космического полета специали-
стами Института медико-биологических проблем 
и Центра подготовки космонавтов был разра-
ботан комплекс психокоррекционных меропри-
ятий, получивший название «психологическая 
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поддержка» (Козеренко 1983). Психологическая 
поддержка доказала свою высокую эффектив-
ность в целом ряде долговременных орбиталь-
ных миссий, ни одна из которых не была до-
срочно прервана по психологическим причинам 
(Карпова и др. 2021). Продолжительность не-
которых из этих миссий составляла год и даже 
более, что сопоставимо с продолжительностью 
предстоящих межпланетных полетов (Kanas 
1991). 

Работы, проводимые в модельных экспери-
ментах, помимо апробации новых технологий, 
позволяют глубже понять закономерности  
и механизмы психопрофилактического и кор-
рекционного воздействия психологической 
поддержки как своеобразного средства про-
филактики специфических для космического 
полета стрессоров (Мясников и др. 2000). Трак-
товать эти воздействия можно с позиции раз-
личных общепринятых физиологических  
и психофизиологических теорий.

Психологическая поддержка как средство 
профилактики

Система психологической поддержки была 
создана как комплекс методов профилактики 
воздействия неблагоприятных факторов кос-
мического полета. Общеизвестно, что профи-
лактика — это комплекс мероприятий различно-
го рода, целью которых является предупреждение 
какого-либо нежелательного явления и/или 
устранение факторов риска. В медицине про-
филактику можно обозначить как индивидуаль-
ную и групповую деятельность, приводящую  
к сохранению и улучшению общественного, 
группового и индивидуального здоровья.  
В основу методологии профилактических мер 
положен этиологический принцип причинно-
следственных связей, в рамках которого каж-
дому фактору, негативно воздействующему  
на организм, противопоставлен определенный 
метод профилактики. Комплекс мер психоло-
гической поддержки был составлен аналогичным 
образом, исходя из картины психофизиологи-
ческих, психологических и физических стрес-
соров длительного космического полета.

Психологическая поддержка как средство 
компенсации сенсорного дефицита

Как мы упоминали ранее, психологическая 
поддержка как средство профилактики, прежде 
всего, нацелена на противодействие такому 
фактору риска, как сенсорный дефицит (недо-
статок сенсорного притока). Термин сенсорный 

приток объединяет в себе понятия афферента-
ции и поступления сигнальной, семантически 
«нагруженной», личностно-значимой инфор-
мации. 

Важно понимать различие между физиоло-
гической афферентацией и психологической.  
В физиологии афферентация — это поток нерв-
ных импульсов, поступающих в ЦНС от органов 
чувств, воспринимающих информацию как  
от внешних раздражителей (экстерорецепция), 
так и от внутренних органов (интерорецепция). 
Извращенная (ненормальная) или недостаточ-
ная (ниже обычного порога) экстероцептивная 
и интероцептивная афферентация может при-
водить к нарушениям афферентного синтеза и, 
в дальнейшем, к нарушениям внутренней регу-
ляции и высшей нервной деятельности (Reed 
1962). Под психологической афферентацией мы 
подразумеваем постоянный поток личностно-
значимой, семантически наполненной инфор-
мации. 

Известно, что дефицит как физиологической, 
так и психологической афферентации, развива-
ющийся за счет сенсорной депривации, способен 
приводить к развитию психоэмоционального 
стресса и способствовать развитию астенизации 
(Мясников, Степанова 2002).

В ходе космического полета (КП) длительное 
пребывание в невесомости, малом объеме с ис-
кусственно формируемой системой жизнеобе-
спечения, монотонной среде обитания (посто-
янные освещенность, температура, влажность, 
парциальное давление и пр.), связанное с вы-
полнением относительно однообразной деятель-
ности, регламентированной программой по-
лета, приводит к существенному снижению 
афферентации. Кроме того, в космическом 
полете общение носит вынужденный характер 
и преимущественно сводится к обсуждению 
рабочей программы (Новиков 1970). Отдельно 
следует отметить влияние на организм невесо-
мости, связанное с перераспределением крови 
по направлению к голове, перераспределение  
и снижение нагрузки на вестибулярные рецеп-
торы, а также на опорно-двигательный аппарат 
(Козловская 2017). 

Таким образом, в ходе космического полета 
наблюдается снижение объема и разнообразия 
афферентации по сравнению с привычным 
земным сенсорным притоком, в рамках кото-
рого на органы чувств воздействует мощный 
поток раздражителей, сформированных живой 
природой, городской средой и различными ис-
точниками мультимедиа. В то же время, раз-
нообразие афферентации и поступление в ор-
ганизм семантически наполненной информации, 
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несущей смысловую нагрузку, существенно 
важно для поддержания гомеостаза. Доказано, 
что длительное ограничение поступления  
наделенной смысловой нагрузкой личностно-
значимой информации является фактором, 
который вызывает у людей неврозоподобные 
состояния и выраженные неврозы, объединен-
ные в группу т. н. «информационных неврозов» 
(Хананашвили 1978). 

Длительное пребывание в сенсорно обеднен-
ной, монотонной информационной среде при-
водит к развитию процесса астенизации ЦНС, 
который заключается в неадекватном реагиро-
вании на внешние стимулы (Мясников, Степа-
нова 2002). В случае развития устойчивой асте-
низации слабые стимулы могут вызывать  
у космонавта раздражительность, частные ноч-
ные пробуждения, сокращение длительности 
сна, а сильные не приводят к своевременному 
реагированию. Возникает потеря внимания, 
ошибки в операторской деятельности. Кроме 
того, может нарушаться самоконтроль, учаща-
ются конфликты с наземными службами  
и внутри экипажа. Эти проявления астенизации 
отмечаются группой медико-психологического 
мониторинга российских космонавтов и требу-
ют активного применения средств и методов 
психологической поддержки.

Компенсация привычного, земного сенсор-
ного и информационного притока как по общей 
величине, так и по разнообразию приходящих 
в ЦНС стимулов, реконструкция его составля-
ющих и является основой методологии совре-
менной психологической поддержки (Козерен-
ко и др. 2001). В настоящее время на борту 
Российского сегмента Международной косми-
ческой станции (МКС) доступен широкий ас-
сортимент средств мультимедийного и инфор-
мационного обеспечения экипажа, музыкальные 
инструменты, оперативно обновляемая медиа-
тека, средства для индивидуального и группо-
вого просмотра и прослушивания контента. 
Свободное время экипажа наполнено просмо-
трами фильмов, прослушиванием музыки  
и аудиокниг. Взаимодействие с мультимедиа 
осуществляется как лично, так и всем экипажем. 
Кроме того, специалистами Центра управления 
полетами (ЦУП) регулярно пополняется специ-
ализированный сервер психологической под-
держки свежими новостями. Благодаря этому 
космонавты сохраняют культурную связь  
с Землей. Транспортные корабли регулярно до-
ставляют посылки, сувениры, подарки к празд-
ничным датам от родных и друзей.

С помощью штатных каналов связи и IP-
телефонии для компенсации социальной депри-

вации осуществляются сеансы связи с родными 
и близкими членов экипажа, со значимыми 
персонами и психологами, с представителями 
духовенства. Кроме того, у членов экипажа 
имеется возможность общения с психологами 
по закрытому каналу связи для конфиденциаль-
ного обсуждения возникающих проблем (Кар-
пова и др. 2021). Особо следует отметить пери-
одические поставки пищи (овощей и фруктов), 
отличной от стандартного пищевого рациона 
на орбите, что позволяет вносить разнообразие 
в наскучившее бортовое питание. Наконец, вы-
ращивание растений в бортовой оранжерее 
удовлетворяет не столько пищевые, сколько 
эстетические потребности, восполняет потреб-
ность в заботе о живом (Bates et al. 2009).  
Подобная деятельность для ряда космонавтов 
может относиться к разряду привычного до-
сугового времяпровождения на дачном или 
приусадебном участке, огородной грядке.

Необходимо отдельно отметить, что при 
осуществлении медико-психологического со-
провождения космических экипажей большое 
внимание также уделяется восполнению про-
приоцептивного дефицита. В этом качестве 
выступают регулярные 2-часовые физические 
тренировки на беговой дорожке с использова-
нием средств, позволяющих компенсировать 
нехватку гравитации, в комплексе с другими 
физиологическими средствами профилактики 
неблагоприятного воздействия гипогравитации 
на организм человека. 

Психологическая поддержка с позиции 
кибернетического закона необходимого 

разнообразия

Восполнение сенсорного притока в качестве 
фундаментальной основы психологической 
поддержки можно рассмотреть с точки зрения 
теории необходимого для управления разноо-
бразия, разработанной У. Эшби (Эшби 1959, 
293–295). С позиции медицинской кибернетики 
человек является информационной системой, 
взаимодействующей с окружающей средой. 
Взаимодействие живых информационных систем 
с окружающей средой является формой управ-
ления, в данном случае — формой самоуправ-
ления. Условием существования таких систем 
является наличие разнообразия. Согласно 
У. Эшби, разнообразие (энтропию) управляемо-
го объекта можно понизить не более, чем  
на величину количества информации об управ-
ляемом в управляющей системе. Целью управ-
ления является снижение энтропии управляе-
мого объекта. 
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Иными словами, в биологических информа-
ционных системах оптимальное управление 
достигается при условии соответствия разно-
образия управляющего воздействия разнообра-
зию управляемого и строгой однозначности 
управляющего воздействия (Ashby 1947). Срыв 
адаптации в биологических системах возникает 
при потере однозначности управления и про-
является в потере определенности ответа орга-
низма на внешний раздражитель на фоне  
недостатка для принятия решения объема  
и разнообразия поступающей информации  
в условиях сенсорного дефицита. Негативные 
психологические феномены, сопровождающие 
КП, такие, как астенизация, с позиций кибер-
нетического закона о необходимом разнообра-
зии можно рассматривать как сбои в системе 
самоуправления, прежде всего ее главном  
звене — центральной нервной системе, у членов 
экипажа вследствие информационной недо-
статочности, монотонности и однообразности. 

Кибернетическая модель применительно  
к происходящим в космическом полете физио-
логическим процессам, с одной стороны, под-
тверждает обоснованность системного подхода 
при анализе патогенеза негативных психофизи-
ологических изменений в организме человека. 
С другой — показывает, что восполнение дефи-
цита значимой информации является мерой, 
способствующей поддержанию информацион-
ного гомеостаза (Розанов 2020). 

Психологическая поддержка с позиции 
теории психологического образа

Одной из целей психологической поддержки 
является восстановление образа привычной 
жизни для членов экипажа, находящихся в экс-
тремальных условиях космического полета. Так, 
на этапе острой адаптации к условиям пребы-
вания на космической станции у членов экипа-
жа формируется так называемый «образ полета» 
(Козеренко, Холланд 2001). Скорость и полнота 
его формирования, по мнению авторов, обе-
спечивает эффективность процесса психофи-
зиологической адаптации к стрессовым факто-
рам полета. При этом, «образ полета» может 
вытеснять «образ земной жизни» — сформиро-
ванные жизненным опытом личности культур-
ные корни, социальные связи.

В психологической науке проблема образа 
принадлежит к числу фундаментальных. Со-
гласно И. М. Сеченову, «образ явления» явля-
ется отражением объективной реальности, 
возникающим по законам рефлекторной дея-
тельности мозга и выполняющим функцию 

регуляции поведения, которая обеспечивает 
адаптацию человека к условиям среды (Сеченов 
1958). Согласно С. Л. Рубинштейну, под психо-
логическим образом следует подразумевать  
не всякое чувственное впечатление, а лишь 
такое, в котором явления, их свойства и отно-
шения выступают перед субъектом как пред-
меты или объекты познания (Рубинштейн 1957). 
В настоящее время принято определять психо-
логический образ как переживание, проявляю-
щее себя, в том числе, тогда, когда соответству-
ющий объект, событие или сцена фактически 
может не присутствовать в чувственном вос-
приятии (Завалова и др. 1986). 

Психологический образ, включающий  
в себя три уровня психического отражения (до-
сознательный или сенсорно-перцептивный,  
сознательный или уровень представлений, по-
слесознательный или вербально-логический), 
участвует в регуляции сознательной целена-
правленной деятельности человека. П. К. Ано-
хин показал (Анохин 1955), что действенность 
образа для регуляции деятельности субъекта 
определяется тем, насколько он обеспечивает 
антиципацию (опережающее отражение). Соот-
ветственно, антиципация уровня вербально-
логического отражения обеспечивает планиро-
вание деятельности в целом (Анохин 1962).

Компоненты образов в привычных человеку 
условиях, как правило, не осознаются. Однако 
они могут стать осознаваемыми при необычной 
(извращенной с точки зрения соответствия 
стереотипу) афферентации, возникающей в не-
которых специфических условиях деятельности 
(Доброленский, Пономаренко 1976). В своей 
практической деятельности человек-оператор 
(летчик, подводник, полярник, испытатель  
в модельном эксперименте) вынужден работать 
в условиях нарушения рецепции внешних воз-
действий, точнее, ее несоответствия сложив-
шимся стереотипам (системе образов). В кос-
мическом полете эти воздействия связаны  
с отсутствием чувства веса, чувства опоры, по-
степенной смены дня и ночи в замкнутом гер-
мообъеме корабля. 

Сохранение содержания образа при помощи 
сознательного контроля сенсорно-перцептивных 
процессов при измененной афферентации вслед-
ствие дефицитарного или ненормального сен-
сорного притока — важная задача, стоящая 
перед человеком, который находится в экстре-
мальных условиях. От решения этой задачи, 
часто остающейся на уровне подсознания, за-
висит как успех миссии, так и сохранность про-
цессов адаптации (Завалова и др. 1984). Исходя 
из этого, сохранение в ходе полета привычной 
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сенсорной связи с системой земных образов 
является важным направлением психологической 
поддержки. К этим образам следует отнести, 
например, образы природы, привычных увле-
чений, близких людей и многие другие. С этой 
целью для составления доступного в полете 
аудио и видеоконтента используется знаменитый 
«шум дождя», другие звуки и картины природы, 
земные новости, любимые фильмы и музыка. 
Не меньшее значение для членов экипажа име-
ют аудио- и видеоконференции с близкими, 
выделение отдельного времени и аппаратуры 
для наблюдений за полноцветными пейзажами 
Земли, возможность привычно проводить сво-
бодное время, например, играть на музыкальных 
инструментах, петь, играть в шахматы и пр.

Некоторые особенности современных  
технологий, используемых для психологи- 
ческой поддержки, выявленные в модельных  
экспериментах.

Существующая система обеспечения деятель-
ности космонавтов в полете по ряду технических 
причин (задержка связи, невозможность осу-
ществления логистических мероприятий гру-
зовыми транспортными кораблями и др.) будет 
затруднена для реализации в межпланетном 
полете. В связи с этим активно исследуются 
вопросы использования новых средств психо-
логической поддержки, которые могут работать 
в условиях высокой автономности, например, 
основанных на технологиях виртуальной реаль-
ности (ВР). В наземных изоляционных экспери-
ментах с моделированием неблагоприятных 
факторов космического полета (гермокамерные 
эксперименты и эксперименты с «сухой» им-
мерсией) была проведена апробация нового 
метода психоподдержки на основе технологий 
ВР с подробным изучением психофизиологиче-
ских и психоэмоциональных эффектов, возни-
кающих у обследуемых при взаимодействии  
с ВР. Апробированы специальные среды вирту-
альной реальности, разработанные специали-
стами Института медико-биологических проблем 
и ООО «Интеллектуальные системы здравоох-
ранения» с учетом стрессоров длительного 
космического полета. В исследовании исполь-
зовали специализированное программное обе-
спечение для объективной оценки эмоций  
на основе анализа выражения лица Noldus Fa-
cereader (Skiendziel et al. 2019). В методологии 
исследования использовали принципы инфор-
мационной теории эмоций П. В. Симонова 
(Симонов 1981).

Психоэмоциональные эффекты виртуальной 
реальности при ее использовании в качестве 
средства психологической поддержки на фоне 

моделирования неблагоприятных факторов 
космического полета заключаются в способ-
ности ВР изменять выраженность эмоциональ-
ных реакций реципиента в зависимости от вида 
стимулов, предъявляемых ему в виртуальной 
среде. В большинстве случаев происходило 
снижение выраженности развившихся под воз-
действием моделируемых факторов риска не-
гативных эмоций и переход обследуемых  
в спокойное эмоциональное состояние.  
Это достигалось за счет так называемого по-
гружения — иммерсии в виртуальный мир об-
разов из обедненной монотонной информаци-
онной среды, что приводило к смене дисфорических 
переживаний релаксацией и позитивными эмо-
циями. Таким образом, можно отметить, что 
сеансы психологической поддержки с помощью 
ВР позволяли редуцировать негативные эмоци-
ональные реакции, опосредованные неблаго-
приятными психологическими факторами, 
моделируемыми в эксперименте (Розанов и др. 
2022a).

По всей вероятности, постоянное воздействие 
моделируемых в экспериментах неблагопри-
ятных психологических факторов космическо-
го полета (депривации, монотонии, социальной 
изоляции, ограниченного пространства, гипо-
динамии, перераспределения жидких сред ор-
ганизма и др.) могут приводить к формированию 
застойного очага возбуждения в коре больших 
полушарий (Судаков 1992), связанного с нега-
тивными переживаниями, тоской, апатией, 
депрессией. Мы полагаем, что психологически 
комфортные внешние аудио-визуальные стиму-
лы, создаваемые в ходе сеанса психологической 
поддержки, способствуют формированию в коре 
мозга нового очага возбуждения. На фоне яв-
ного недостатка внешних стимулов он стано-
вится своего рода контрдоминантой, гасящей 
на время эффекты застойной доминанты (Ух-
томский 2002). Это, по всей вероятности,  
и обусловливает положительные психоэмоци-
ональные и психофизиологические эффекты 
применяемых средств психологической под-
держки. Можно заключить, что в условиях на-
земного моделирования воздействия на организм 
человека неблагоприятных факторов длитель-
ного космического полета виртуальная реаль-
ность, в качестве средства психологической 
поддержки, может послужить «ветром», спо-
собным погасить вызванные длительной экс-
позицией средовых стрессоров эмоциональные 
волны. Справедливость выдвинутой гипотезы 
помогут подтвердить или опровергнуть даль-
нейшие запланированные исследования при-
менения средств психологической поддержки 
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с одновременным контролем и анализом дея-
тельности коры головного мозга (Розанов и др. 
2022b).

Заключение

Методы психологической поддержки, при-
меняемые в настоящее время, разрабатывались 
и внедрялись как на основе эмпирического 
опыта медико-психологического сопровождения 
длительных космических полетов, так и на ос-
нове анализа данных наземных экспериментов, 
моделирующих неблагоприятные факторы кос-
мического полета. Ретроспективный анализ 
этого опыта, а также результаты изучения эф-
фектов от применения методов психологической 
поддержки, апробируемых в модельных экс-
периментах, позволил обобщить и системати-
зировать основные теоретические принципы  
и фундаментальные концепции, положенные  
в основу современной психологической под-
держки, изложенные в настоящей работе. Эти 
принципы, на наш взгляд, будут полезны как 
при формировании комплекса мероприятий 
психологической поддержки для полетов  
за пределами низкой орбиты Земли, так и не-
посредственно при разработке новых методов 
психологической поддержки экипажей подобных 
пилотируемых миссий. 

Кроме того, изложенные теоретические пред-
посылки могут быть полезны при расширении 
направлений использования описанных методов 
психологической поддержки специалистов так 
называемых опасных профессий (работники 
полярных экспедиций, члены морских и подво-
дных экипажей и др.), а также лиц, в силу  

жизненных обстоятельств оказавшихся в дли-
тельной изоляции: на карантине и в больничных 
условиях (Rozanov et al. 2022). 
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элементов профессиональной деятельности, комплексов стресс-факторов и т. д.) повышает актуальность 
одновременного применения разномодальных и разноформатных средств оценки функционального 
состояния организма и его отдельных функций. Для демонстрации рациональности комплексного 
подхода приведены результаты собственного исследования авторов, в котором оценены возможности 
параллельного использования разноформатных средств для изучения эффектов комбинированной 
умственной и физической нагрузки на показатели вегетативной регуляции у человека. Показано, что 
результаты оценки изменений в висцеральных показателях, полученные на основе регистрации 
реальной электрокардиоритмограммы при параллельном применении стационарного проводного 
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Введение

В настоящее время отмечается повышенный 
интерес к изучению вопросов оценки функцио-
нального состояния как неотъемлемой части 
комплексного контроля в различной професси-
ональной деятельности (операторов, спортсменов, 
военнослужащих, сотрудников МЧС и т. д.). 
Вероятность возникновения ошибок или при-
нятия ошибочных управленческих решений 
могут определить условия, в которых происходит 
выполнение сотрудниками своих профессиональ-
ных задач. Объективная оценка показателей 
вегетативной регуляции в различных условиях 
позволяет подойти к научному прогнозированию 
профессиональных возможностей человека, 
более рационально организовывать режим труда.

An integrated approach to the means of assessing autonomic 
regulation in a model of combined physical and mental load
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Abstract. The article presents an overview of modern technological solutions and tools for assessing 
autonomic regulation, based, primarily, on the ECG recording and analysis. It discusses a number  
of technological problems with the devices currently used to assess a person’s functional state and,  
in particular, the regulation of a person’s visceral functions. High among them is limited functionality and, 
to a certain extent, low accuracy of measurements, technical limitations in application, etc. The article argues 
that a broadening scope of research tasks and objects in the field of physiology and psychophysiology—studies 
of combined loads, simulated elements of professional activity, sets of stressors, etc.—increases the relevance 
of the simultaneous use of various multi-modal and multi-format means of assessing the functional state  
of the body and its individual functions. To demonstrate the feasibility of the integrated approach, the article 
reports the results of the authors’ own study. It assesses the possibilities of the simultaneous use of several 
monitoring tools to study the effects of combined mental and physical activity on autonomic regulation  
in humans. It is shown that the results of assessing changes in visceral parameters obtained simultaneously 
from ECG, a stationary wired complex (cardiograph) and a compact mobile heart rate sensor, allowing for 
some differences in data, complement each other as diagnostic tools.

Keywords: rhythmocardiography, heart rate variability, spectral analysis, heart rate sensor, autonomic 
regulation, functional state, integrated approach

Ключевой проблемой оценки регуляции 
висцеральных функций является формализо-
ванный подход, узкое функциональное назна-
чение диагностических приборов, а также их 
ограниченное техническое исполнение (габари-
ты, провода). Учитывая особенности условий 
реальной деятельности, представляется акту-
альным рассмотрение комплексного подхода  
к использованию аппаратно-программных средств 
различного технического исполнения. 

Современные технологии оценки состояния 
вегетативных функций

В настоящее время для оценки состояния 
вегетативной (автономной) нервной системы 
представлены три основных вида приборов.  
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В первую очередь, это приборы медицинского 
назначения, основанные на регистрации электро-
кардиограммы и методике оценки вариабель-
ности ритма сердца (ВРС). Регистрация  
и изучение электрокардиограммы (ЭКГ) —  
не единственный способ оценки характеристик 
работы вегетативной нервной системы. Можно 
также отметить возможности для этого пупил-
лометрии, регистрации и оценки кожно-гальва-
нических реакций, фотоплетизмографии и др. 
Однако, регистрация ЭКГ пока сохраняет по-
зицию наиболее точного метода (Баевский 1999; 
Гаврилова 2014; Чернова и др. 2013). Аппаратные 
комплексы медицинского назначения, в част-
ности, вегетотестеры, ориентированы на оценку 
состояния отдельных органов и их систем  

(по показателям ортостатической пробы, пробы 
Вальсальвы), обнаружение в них патологических 
отклонений для последующей более глубокой 
клинической диагностики и лечения. В нашей 
стране подобные приборы выпускают компании 
«Нейрософт», «Нейротех», «Медиком» и др. 
Аппараты указанных фирм (табл. 1) получают 
лицензию в качестве медицинского оборудования. 
Согласно своему назначению вегетотестеры, 
кардиографы должны иметь максимальную точ-
ность, отвечать строгим требованиям надеж-
ности (ТУ, стандарты, регламенты, сертификаты). 
При этом их визуальный дизайн, мобильность, 
удобство использования не особенно значимы. 
Спектр оцениваемых параметров и возможности 
их интерпретации также максимально сужены. 

Табл. 1. Примеры существующих отечественных приборов оценки функционального состояния организма человека 

Модель Технические характеристики 
применения Оцениваемые характеристики

Линейка приборов компании «Нейрософт», Иваново, Россия

«ВНС микро» 
«ВНС спектр» «Полиспектр»

Контактные электроды (4 шт.) 
на запястья рук и голеностопы; 

датчик дыхания
Оценка вариабельности сердечного 

ритма, функциональные пробы

Линейка приборов «Медиком», Таганрог, Россия

«Реакор» Контактные электроды (2 шт.) 
на запястье левой руки и шее

Проведение функционального тести-
рования, методики биообратной связи

«Эгоскоп»
Контактные электроды (7 шт.) 
на запястье левой руки, шее,  
области позиционирования  

на голове

Оценка функционального состояния 
по критериям вариабельности сердеч-
ного ритма в сочетании с регистрацией 

ЭЭГ, фотоплетизмограммы, кожной 
проводимости

«Психофизиолог» Контактные электроды (2 шт.) 
на кисти рук

Оценка вариабельности сердечного 
ритма в сочетании с психофизиологи-

ческими тестами

Table 1. Examples of Russian devices for assessing the functional state of the human body

Model Application specifications Intended use

 The Neurosoft company range, Ivanovo, Russia

VNS Micro 
VNS Spectrum Polyspecter

Contact electrodes (4) for wrists 
and ankles; breath sensor

Heart rate variability assessment, 
functional testing

The Medikom range, Taganrog, Russia

Reacor Contact electrodes (2) for the left 
wrist and neck

Functional testing, biofeedback  
techniques

Egoscope Contact electrodes (7) for the left 
wrist, neck, and head

Functional testing: heart rate variability 
combined with EEG, photoplethysmo-

gram, skin conductance

Psychophysiologist Contact electrodes (2) for wrists Assessment of heart rate variability  
combined with psychophysiological tests
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Все указанное выше медицинское оборудо-
вание основано на признанной во всем мире 
технологии регистрации генерируемых сердцем 
биологических электропотенциалов с поверх-
ности груди и конечностей. 

При традиционной регистрации ЭКГ стаци-
онарными устройствами, согласно стандартизо-
ванной схеме, производится наложение двух 
электродов на запястья рук, двух электродов —  
на ноги, и восьми электродов-присосок —  
на грудь в области проекции сердца. Регистри-
руемые сигналы сводятся в единую форму кар-
диограммы (Баевский 1999; Гаврилова 2014; 
Чернова и др. 2013; Karmakar et al. 2010).

Вторая группа приборов — ЭКГ мониторы. 
Их работа также основана на длительной реги-
страции кардиограммы. Эти устройства мо-
бильны и значительно компактнее их стацио-
нарных версий. Основное назначение ЭКГ 
мониторов — суточный контроль функциональ-
ного состояния организма, а также отдельно 
состояния сердца и сердечно-сосудистой систе-
мы. Получаемая кардиограмма в нативной фор-
ме отправляется врачу или демонстрируется 
пользователю вместе с запрограммированными 
выводами и заключением о состоянии пациен-
та. Получаемые с использованием этих приборов 
сведения не являются достаточными для по-
становки диагноза и служат только системой 
индикации и мониторинга для дальнейшей 
клинической работы.

В отдельную группу можно объединить ап-
параты ЭКГ, нацеленные только на оценку со-
стояния висцеральных систем. Вегетотестеры 
позволяют оценить активность симпатическо-
го и парасимпатического отделов вегетативной 
нервной системы. Оценка заключается в изуче-
нии статистических, спектральных и графических 
характеристик вариабельности ритма сердца 
(Баевский 1999; Гаврилова 2014; Малик и др. 
1996; Чернова и др. 2013). Методика предпо-
лагает анализ интервалов между ударами серд-
ца; расчет статистических показателей, харак-
теризующих общее напряжение регуляторных 
систем; расчет волновых показателей (позволя-
ют сделать выводы о характере возможного 
функционального утомления) (Медведев 2007; 
Brenner 1998; Karmakar et al. 2010). В свою оче-
редь, компания НПО «Динамика» продвинулась 
дальше других фирм, разработав и запатентовав 
расчетные методы выявления возможных при-
чин ухудшения функционального состояния,  
а также показателей энергетического баланса, 
энергетических трат, ресурсов и запасов. Аппа-
ратно-программный комплекс фирмы доста-
точно компактен для частного использования, 

но требует высокой квалификации для интер-
претации результатов. Прибор не позволяет 
проводить суточный мониторинг, основан  
на хоть и надежной, но устаревшей проводной 
технологии.

На данном этапе в своем инженерном ис-
полнении все приборы ЭКГ в качестве электро-
дов используют металлические пластины  
с различной площадью и степенью контакта  
с поверхностью кожи. Для снижения сопро-
тивления кожи применяют электропроводящие 
жидкости, воду или специальные одноразовые 
липкие медицинские электроды (Гаврилова 2014; 
Малик и др. 1996; Михайлов 2000; Чернова и др. 
2013).

Развитие технологий и социальных запросов 
оценки функционального состояния привело  
к появлению группы максимально компактных 
устройств (табл. 2), позволяющих осуществлять 
непрерывный мониторинг функционального 
состояния и, в частности, висцеральных функ-
ций. В первую очередь вошли в продажу поль-
зовательские пульсометры, позволяющие кон-
тролировать частоту сердечных сокращений 
(ЧСС) в процессе повседневной жизни. Данные 
устройства выполнены в форме браслета или 
часов, имеют металлический датчик с обратной 
стороны. Эти гаджеты нашли свое применение 
в фитнесе и профессиональном спорте. Однако 
их функциональные возможности позволяют 
оценить только ЧСС. 

Появление технологии фотоплетизмографии 
позволило внедрить в персональные браслеты 
или часы фотодатчики, предоставив тем самым 
возможность регистрации пульсограммы  
в одной точке соприкосновения с телом человека.

В современных рекламных проектах «умные 
часы» (Polar, Apple Watch, Garmin, Falster 3, 
Huawei Watch GT2e) преподносятся как устрой-
ства регистрации вариабельности ритма сердца. 
Это не совсем справедливо. Метод фотоплетиз-
мографии основан на регистрации ударов серд-
ца по кровенаполнению тонких капилляров  
в поверхностных слоях кожи. Метод принци-
пиально отличается от регистрации электриче-
ских потенциалов и не поддерживает соответ-
ствующий уровень точности, а также не позволяет 
оценить характеристики пиков кардиограммы. 
Как бы ни хотелось производителям, регистра-
ция пульсограммы дает возможность расчета 
только некоторых показателей вариабельности 
ритма сердца, а именно — базовых усредненных 
характеристик ЧСС. Дать же развернутую оцен-
ку функционального состояния организма прин-
ципиально не представляется возможным. 
Стоит добавить, что основное направление 
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Табл. 2. Примеры компактных пользовательских устройств

Оцениваемые характеристики Модель Формат использования

ЧСС, индекс напряжения «Polar H10» Нагрудный поясной датчик

Статистические и спектральные 
показатели ВСР «Колибри-Кармин» Нагрудный поясной (или на ЭКГ электродах) 

датчик

Вариабельность ритма сердца «Колибри HRV»

Маленький датчик, крепится на груди.  
Без проводов. ПО устанавливается на компьютер.

Пользовательский гаджет. Вариабельность 
сердечного ритма. В большей степени для 

фитнеса.

Пульсометрия, оксиметрия Фитнес-часы «Polar»  
и их аналоги Ношение на запястье

Table 2. Examples of compact devices

Parameters Model Usage 

Heart rate, Baevsky stress index Polar H10 Chest strap sensor

Statistical and spectral indicators 
of heart rhythm variability Hummingbird-Carmine Chest strap (or ECG electrodes) sensor

Heart rhythm variability Hummingbird HRV
Small chest sensor. No wires. Computer software.

Custom gadget. Heart rate variability.  
More suitable for fitness applications

Heart rate, oximetry Polar fitness watch or its 
analogues Wrist watch

позиционирования на рынке «умных часов»  
со встроенной функцией ЭКГ — приблизитель-
ная оценка активности человека.

Таким образом, при имеющемся разнообра-
зии современных устройств для оценки функ-
ционального состояния человека и, в частности, 
вегетативной регуляции, можно выделить ряд 
присущих этой сфере технологических проблем.

1) Точные медицинские приборы, позволя-
ющие получать подробную характери-
стику функционального состояния,  
не используют технологии беспроводной 
передачи информации, что может быть 
ограничением их применения в клини-
ческой или исследовательской работе.

2) Компактные пользовательские мониторы 
имеют узкое функциональное назначение — 
выявление преморбидного (предшеству-
ющего и способствующего развитию 
болезни) функционального состояния 
сердечно-сосудистой системы.

3) Современные пользовательские гаджеты, 
в том числе, «умные часы», использующие 
фотодатчики, имеют скудные возмож-
ности в точности оценки измеряемых 
параметров вегетативной регуляции. 

4) Для всех устройств, за исключением 
«умных» браслетов и часов, требуется 
определенная квалификация для интер-
претации результатов оценки ими со-
стояния висцеральных функций.

5) Отсутствует практика применения ком-
плексного подхода с использованием 
разных аппаратно-программных средств, 
основанных на регистрации ритмокар-
диограммы.

Вместе с тем, расширяющийся спектр ис-
следовательских задач и объектов исследования 
в области физиологии и психофизиологии (из-
учение комбинированных нагрузок, моделиру-
емых элементов профессиональной деятель-
ности, комплексов стресс-факторов и т. д.) 
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требует формировать дизайн исследования  
с применением разномодальных и разнофор-
матных средств, позволяющих оценивать разные 
аспекты функционального состояния организ-
ма и его отдельных функций.

Сочетание средств оценки вегетативной 
регуляции различного формата в модели 

повседневной деятельности человека

Цель практической части исследования ав-
торов — оценить возможности использования 
разноформатных средств для изучения эффек-
тов комбинированной умственной и физической 
нагрузки на показатели вегетативной регуляции 
у человека.

В исследовании приняли участие 83 челове-
ка. Из них 37,3% мужчин и 62,7% женщин. Воз-

растные группы включали: 24,1% участников 
моложе 30 лет, 49,4% — в возрасте 31–40 лет, 
26,5% — старше 41 года. Каждый испытуемый 
проходил процедуру комбинированной умствен-
ной и физической нагрузки (рис. 1). Умственная 
компонента нагрузки состояла в решении ма-
тематических примеров со ступенчатым воз-
растанием уровней сложности (всего три уров-
ня). В качестве физической составляющей 
нагрузки предлагалось выполнение трехминут-
ной интенсивной ходьбы на беговой дорожке 
шириной 60 см. 

Комбинирование физической и умственной 
нагрузки достигалось путем одновременного 
выполнения ходьбы и решения математических 
примеров. Процедура включала три этапа:  
1) привыкание участника к движению по полот-
ну беговой дорожке (скорость минимальна —  

Рис. 1. Схема дизайна исследования

Fig. 1. The study design
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один км/час), подбор скорости, соответствующей 
интенсивному шагу (индивидуально для каждого 
человека); 2) движение на дорожке в режиме ин-
тенсивного шага в течение двух минут; 3) начиная 
с третьей минуты интенсивного шага, одновре-
менно с движением участнику предлагали решать 
математические примеры, отображаемые на экра-
не установленного впереди монитора.

Для мониторинга функционального состоя-
ния участника исследования в процессе выпол-
нения им процедуры комбинированной нагруз-
ки использовали нагрудный беспроводной 
кардиодатчик и специальное программное 
обеспечение Колибри HRV (ООО НМФ «Ней-
ротех», Россия). Регистрацию значений ЧСС  
и оценку индекса напряжения (stress index, ИН) 
Баевского осуществляли в течение одной ми-
нуты до выполнения процедуры, в процессе 
нагрузки в режиме реального времени (трех-
минутная запись) и после выполнения проце-
дуры (одна минута). Для оценки состояния  
вегетативной регуляции испытуемых по пока-
зателям вариабельности ритма сердца исполь-
зовали диагностический комплекс «Омега  
Стандарт» (НПФ «Динамика», Россия, ТУ9442-
001-50904116-2005). Комплекс «Омега Стандарт» 
является базовой одноканальной версией кар-
диографа. В соответствии с методическими 
указаниями к комплексу, регистрация кардио-
ритмограммы проводилась в положении сидя 
и включала накопление 300 R-R интервалов. 
Регистрацию кардиоритмограммы осуществля-
ли до и после комбинированной нагрузки.

Для анализа использовали спектральные ха-
рактеристики вариабельности ритма сердца (ВСР): 
высокочастотные колебания (ВЧ или HF —  
high frequency) — колебания ВСР при частоте 
0,15–0,40 Гц, отражающие состояние парасим-
патической системы; низкочастотные колебания 
(НЧ или LF — low frequency) — часть спектра  
в диапазоне частот 0,04–0,15 Гц, являющаяся 
показателем активности симпатического от-
дела вегетативной нервной системы; крайне 
низкочастотные колебания (VLF — very low 
frequency) — диапазон частот от 0,003 до 0,04 Гц. 
Мощность спектра в области VLF характеризу-
ет влияние гуморальной регуляции. В качестве 
интегральных показателей принимали: соот-
ношение мощности низких и высоких частот 
LF/HF, характеризующее напряжение систем 
организма в среднесрочном диапазоне; общая 
мощность спектра (TP — total power) — пока-
затель, отражающий суммарную активность 
вегетативной нервной системы в диапазоне 
колебаний от 0,003 до 0,40 Гц. 

Согласно результатам спектрального анали-
за вариабельности ритма сердца, после предъ-
явления комбинированной физической и ум-
ственной нагрузки у участников исследования 
отмечены изменения показателей вегетативной 
регуляции (рис. 2). Исходя из соотношения 
активности симпатического и парасимпатиче-
ского отделов ВНС, предъявленная нагрузка 
вызвала однозначные реакции организма — на-
пряжение регуляторных систем (рост значений 
LF/HF, p = 0,04, тест Вилкоксона). 

Рис. 2. Изменение состояния вегетативной регуляции участников исследования после предъявления 
комбинированной физической и умственной нагрузки: (A) общая мощность спектра (ТР, мс2/Гц), (B) доля 
мощности крайне низких частот спектра (VLF, %), (C) соотношение мощностей низких и высоких частот 

спектра (LF/HF). Представлены средние значения. * — достоверные отличия, p = 0,04, тест Вилкоксона

Fig. 2. Changes in autonomic regulation of study participants in response to the combined physical and mental load: 
(A) the total power of the spectrum (TP, ms2/Hz), (B) very low frequencies (VLF %), (C) the ratio of the low and high 
frequencies of the spectrum (LF/HF). The figure shows average values. *—reliable differences, p = 0.04, Wilcoxon test
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Изменения других параметров неоднозначны. 
Значения ТР у лиц с исходно низким уровнем 
этого параметра возросли (значение 10% перцен-
тиля увеличилось на 48,5%, 25% перцентиля —  
на 16,6%). В то же время при высоком исходном 
уровне ТР он снизился (50% и 75% перцентили 
уменьшились на 8,5 и 11,7%). Схожая тенденция 
отмечена по показателю VLF. У лиц с низкими 
потенциальными возможностями регуляции 
(низкая характеристика ТР) и наличием утом-
ления (высокий уровень VLF), функциональное 
состояние улучшилось (оптимизация вегетатив-
ной регуляции). Указанные изменения свиде-
тельствуют о разнонаправленных эффектах 
комплексной нагрузки на участников с различ-
ным исходным статусом вегетативной регуляции. 
У лиц с наличием признаков утомления (высо-
кий уровень VLF) функциональное состояние 
изменилось в сторону оптимизации процессов 
вегетативной регуляции.

Существенных различий реакций в группах 
участников по возрасту, полу не обнаружено. 

С помощью беспроводного кардиодатчика 
были оценены висцеральные реакции участни-
ков исследования на предъявление совмещенной 
физической и умственной нагрузки по показа-
телям ЧСС (уд. в мин.) и индексу напряжения 
Баевского (ИН). Существенных различий ЧСС 
и ИН между группами участников по возрасту, 
полу не обнаружено. Показано достоверное 
увеличение как ЧСС, так и ИН (p < 0,001, тест 
Вилкоксона) (рис. 3) в процессе выполнения 
заданий, что отражает объективное влияние 
нагрузки на регуляторные функции организма 
участников. Изменений между значениями ЧСС 
и ИН исходного уровня и после нагрузки  
не отмечалось, что может быть результатом 
активизации восстановительных процессов  
в организме. Однако, учитывая наличие опи-
санных выше достоверных различий по резуль-
татам спектрального анализа вариабельности 
ритма сердца, можно предположить меньшую 
чувствительность и информативность ЧСС  
и ИН как индикаторов висцеральных сдвигов, 
сохраняющихся после предъявленной нагрузки. 

Рис. 3. Изменение вегетативных реакций участников на предъявление комбинированной физической  
и умственной нагрузки по средним значениям (А) частоты сердечных сокращений (ЧСС, уд. в мин.)  
и (В) индексу напряжения Баевского (ИН). *** — достоверные отличия, p < 0,001, тест Вилкоксона

Fig. 3. Changes in autonomic responses of participants in response to the combined physical and mental load. 
The average values of (A) heart rate (HR, beats/min.) and (B) the Baevsky stress index (SI). ***—reliable 

differences, p < 0.001, Wilcoxon test
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Выводы и заключение

Учитывая полученные сведения, очевидным 
применением беспроводного кардиодатчика, 
основанного на ЭКГ регистрации, является 
контроль реакций организма в процессе вы-
полнения нагрузочных тестов. Однако будет 
неоправданно полагаться на его возможности 
для оценки эффектов нагрузки. 

Характеристики спектрального анализа ва-
риабельности ритма сердца оказались информа-
тивны не только для оценки состояния вегета-
тивных функций до предъявления нагрузки,  
но и для определения вегетативных реакций 
организма на выполнение предложенных ком-
бинированных физических и умственных заданий. 

Вместе с тем, результаты применения техни-
ческих средств оценки вегетативных реакций —  
в нашем случае стационарного проводного 
комплекса и мобильного компактного кардио-
датчика на основе регистрации реальной элек-
трокардиоритмограммы — не исключают,  
а скорее дополняют друг друга.
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Аннотация. Висцеральная боль является одним из симптомов заболеваний желудочно-кишечного 
тракта (ЖКТ), включающих язвенную болезнь. В отличие от соматической боли, имеющей точную 
локализацию, висцеральная боль является диффузной и может «отражаться» в соматические области. 
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чувствительностью имеет важное значение для разработки способов ранней диагностики заболеваний 
ЖКТ. Задача исследования состояла в изучении соматической болевой чувствительности в условиях 
патологического процесса в желудке и тонком кишечнике, индуцированного действием ульцерогенного 
стрессора (иммобилизация, три часа, 10 °С) у крыс. Соматическую болевую чувствительность оценивали 
с помощью теста «горячая пластина» на основании латентного периода реакции облизывания лап 
(ЛП РОЛ). У предварительно голодавших в течение 24 ч крыс иммобилизация в сочетании с холодом 
вызывала образование эрозий в желудке и повреждений в тонком кишечнике. Стресс-вызванные 
повреждения слизистой оболочки желудка и тонкого кишечника у голодавших крыс сопровождались 
увеличением ЛП РОЛ через четыре и 24 ч после завершения действия ульцерогенного стрессора, что 
свидетельствовало об уменьшении соматической болевой чувствительности (соматической гипоалгезии). 
У неголодавших крыс действие ульцерогенного стрессора не приводило к образованию выраженных 
геморрагических эрозий в желудке и повреждений в тонком кишечнике, при этом изменения 
соматической болевой чувствительности не наблюдалось. Таким образом, соматическая гипоалгезия, 
индуцированная иммобилизацией в сочетании с холодом, может быть индикатором патологического 
процесса в желудочно-кишечном тракте.

Ключевые слова: иммобилизация в сочетании с холодом, эрозии слизистой оболочки желудка, 
повреждения тонкого кишечника, соматическая болевая чувствительность, гипоалгезия, крысы

http://www.intphysiology.ru
https://www.elibrary.ru/YZWNXT
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-174-186
https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=%20doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-174-186&domain=pdf&date_stamp=2023-01-09
https://www.elibrary.ru/author_profile.asp?id=95523
https://www.scopus.com/authid/detail.uri?authorId=6602353204
https://www.webofscience.com/wos/author/record/1066379
mailto:yarushkinani%40infran.ru?subject=
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-174-186
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-174-186
https://www.elibrary.ru/YZWNXT
https://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/


Интегративная физиология, 2023, т. 4, № 2 175

Н. И. Ярушкина

Somatic pain sensitivity under the injury of gastric mucosa  
and small intestine induced by cold-restraint stress in rats

N. I. Yarushkina1

1 Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences, 6 Makarova Emb., Saint Petersburg 199034, Russia

Author
Natalia I. Yarushkina, SPIN: 8246-9615, Scopus AuthorID: 6602353204, Researcher ID: R-5339-2016, e-mail: yarushkinani@
infran.ru
For citation: Yarushkina, N. I. (2023) Somatic pain sensitivity under the injury of gastric mucosa and small intestine 
induced by cold-restraint stress in rats. Integrative Physiology, vol. 4, no. 2, pp. 174–186. https://doi.org/10.33910/2687-
1270-2023-4-2-174-186 EDN YZWNXT
Received 15 February 2023; reviewed 15 May 2023; accepted 27 May 2023.
Funding: The study was supported by the State Programme 47 GP ‘Scientific and Technological Development of the 
Russian Federation’ (2019-2030), Topic No. 0134-2019-0001 .
Copyright: © N. I. Yarushkina (2023). Published by Herzen State Pedagogical University of Russia. Open access under  
CC BY-NC License 4.0.

Abstract. Visceral pain is one of the symptoms of gastrointestinal diseases, including peptic ulcer. Unlike 
somatic pain, which has a precise localization, visceral pain is diffuse and can radiate to somatic areas. 
Understanding the general patterns of interaction between visceral and somatic pain sensitivity is important 
for developing methods for early diagnosis of gastrointestinal diseases. The aim of the study was to investigate 
somatic pain sensitivity under a pathological condition in the stomach and small intestine induced  
by an ulcerogenic stressor (cold restraint, 3 h, 10 °C). Somatic pain sensitivity was evaluated by paw licking 
latency in the hot plate test (PLL). In rats starved for 24 h, cold-restraint stress caused the formation  
of gastric erosions and small intestine injury. Stress-induced injury of the stomach and small intestine  
in starved rats was accompanied by an increase in PLL 4 and 24 hours after completion of the action  
of the ulcerogenic stressor suggesting a decrease of somatic pain sensitivity (somatic hypoalgesia). In non-
starved rats, the ulcerogenic stressor did not lead to the formation of pronounced hemorrhagic erosions  
in the stomach or injury of the small intestine, while no change in somatic pain sensitivity was observed. 
Thus, somatic hypoalgesia induced by cold restraint may be an indicator of a pathological process  
in the gastrointestinal tract. 

Keywords: cold restraint, gastric mucosa erosions, small intestine injury, somatic pain sensitivity, hypoalgesia, 
rats

Введение

Висцеральная боль, источником которой 
могут быть патологические процессы, протека-
ющие во внутренних органах, является одной 
из наиболее частых причин обращения пациен-
та к врачу. В отличие от соматической боли, 
имеющей точную локализацию, висцеральная 
боль является диффузной и может «отражаться» 
в соматические области, что существенно за-
трудняет диагностику заболеваний внутренних 
органов (Cervero 2010; Gebhart, Bielefeldt 2016). 
Наличие соматических областей, характеризу-
ющихся повышенной чувствительностью  
к действию болевых раздражителей в условиях 
поражения внутренних органов, было проде-
монстрировано как у человека (Liu et al. 2014), 
так и у животных (Fang et al. 2021; Jain et al. 2020; 
Laird et al. 2001; López-Estévez et al. 2022; Zhou 
et al. 2008). Понимание общих закономерностей 
взаимодействия между висцеральной и сома-

тической болевой чувствительностью имеет 
важное значение для разработки способов 
ранней диагностики заболеваний внутренних 
органов.

Заболевания желудочно-кишечного тракта 
(ЖКТ), включающие язвенную болезнь, отно-
сятся к числу наиболее распространенных за-
болеваний внутренних органов (Xie et al. 2022). 
Висцеральная боль является одним из общих 
симптомов заболеваний ЖКТ (Drewes et al. 2020). 
В то же время данные об изменении соматиче-
ской болевой чувствительности при патологии 
ЖКТ неоднозначны. Известно, что у пациентов 
с синдромом раздраженного кишечника наблю-
дается как усиление (Liu et al. 2014; Moshiree et 
al. 2007), так и ослабление соматической болевой 
чувствительности (Chang et al. 2000; Iovino et al. 
2006). Аналогичные данные, демонстрирующие 
проявление как соматической гипоалгезии (Traub, 
Wang 2004), так и соматической гипералгезии 
(Jain et al. 2020; López-Estévez et al. 2022), были 
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получены в экспериментах на животных при 
патологии толстого кишечника. Согласно ре-
зультатам наших исследований и данным других 
авторов (Fang et al. 2021; Yarushkina et al. 2006; 
2015), соматическая гипералгезия и соматическая 
гипоалгезия могут наблюдаться и в условиях 
патологии желудка и тонкого кишечника.  
Соматическая гипералгезия была обнаружена  
у крыс в условиях гастрита (Fang et al. 2021) или 
хронической язвы желудка, индуцированной 
аппликацией уксусной кислоты на слизистую 
оболочку желудка (СОЖ) (Yarushkina et al. 2006), 
а соматическая гипоалгезия — в условиях уль-
церогенного действия индометацина (Yarushkina 
et al. 2015). 

Действие стресса может быть одной из при-
чин заболеваний ЖКТ, включая язвенную болезнь 
(Konturek et al. 2011; Labanski et al. 2020). Не-
смотря на то, что стрессорная модель язвообра-
зования, такая как иммобилизация в сочетании 
с холодом, относится к числу наиболее часто 
используемых экспериментальных моделей 
(Filaretova et al. 2008), данные о влиянии очага 
поражения в ЖКТ, вызванного действием та-
кого ульцерогенного стрессора, на соматическую 
болевую чувствительность отсутствуют.

Задача настоящего исследования состояла  
в изучении соматической болевой чувствитель-
ности в условиях повреждений СОЖ и тонкого 
кишечника, индуцированных действием иммо-
билизации в сочетании с холодом.

Материалы и методы

Эксперименты проводили на крысах линии 
Sprague-Dawley массой 270–300 г. За неделю  
до начала экспериментов животных размещали 
по шесть крыс в клетке и акклиматизировали  
к стандартным условиям лабораторного вивария: 
температура 20 ± 1 °C, световой режим 12 ч : 
12 ч, свободный доступ к воде и пище. Работа 
выполнена с использованием животных из ЦКП 
«Биоколлекция ИФ РАН для исследования ин-
тегративных механизмов деятельности нервной 
и висцеральных систем».

Было проведено две серии экспериментов.  
В первой серии экспериментов использовали 
две группы крыс, голодавших в течение 24 ч  
до начала эксперимента: первую группу (n = 40) 
подвергали действию ульцерогенного стрессо-
ра, в качестве которого использовали 3-часовую 
иммобилизацию в сочетании с холодом (10 °С); 
вторую группу (n = 40) (контрольную) не под-
вергали действию ульцерогенного стрессора 
(крысы находились в покое в своих клетках). 
Доступ к пище восстанавливали сразу же после 

завершения действия стрессора. Крысы обеих 
групп были декапитированы до предъявления 
ульцерогенного стимула (базальный уровень), 
сразу же после завершения его действия (0 точ-
ка) и через два, четыре или 24 ч. В тех же вре-
менных точках перед декапитацией тестирова-
ли соматическую болевую чувствительность  
(за исключением 0 точки, в которой тестирова-
ние не производили). Для анализа изменения 
соматической болевой чувствительности после 
завершения действия ульцерогенного стимула 
были выбраны временные точки четыре и 24 ч, 
поскольку через четыре часа после иммобили-
зации на холоде уже наблюдалось полное вос-
становление двигательной активности и темпе-
ратуры тела животного. Температура тела через 
четыре часа после ульцерогенного стресса со-
ставляла 36,5 ± 0,17 °С (n = 6) и не отличалась 
от таковой у контрольных крыс (36,9 ± 0,12 °С, 
n = 5). 

Во второй серии экспериментов, в отличие 
от первой серии, крысы не голодали — имели 
свободный доступ к пище в течение 24 ч, пред-
шествующих эксперименту. Крысы были также 
разделены на две группы, из которых одна 
группа (n = 18) подвергалась действию ульце-
рогенного стрессора, а вторая (контрольная)  
(n = 24) находилась в покое в своих клетках. 
Крысы обеих групп были декапитированы до 
предъявления ульцерогенного стимула (базаль-
ный уровень), сразу же после завершения его 
действия (0 точка) и через четыре или 24 ч. Сома-
тическую болевую чувствительность оценивали 
перед декапитацией до предъявления ульцероген-
ного стимула и через четыре и 24 ч после него.

После декапитации извлекали желудок  
и тонкий кишечник для оценки площади по-
вреждений слизистой оболочки; брали кровь 
для анализа содержания кортикостерона  
в плазме. Сразу же после извлечения тонкого 
кишечника измеряли его длину. 

Соматическую болевую чувствительность 
оценивали с помощью теста «горячая пластина» 
(Алгоритм, Россия), который широко исполь-
зуется для оценки анальгетического действия 
фармакологических препаратов и стресс-
вызванных изменений соматической болевой 
чувствительности (Le Bars et al. 2001). Тестиро-
вание соматической болевой чувствительности 
осуществляли при t = 52 ± 0,02 °С на основании 
латентного периода реакции облизывания  
задних лап (ЛП РОЛ). В день эксперимента 
животные были предварительно адаптированы  
к тесту при комнатной температуре. В ходе 
тестирования крыс помещали на нагретую  
до установленной температуры металлическую 
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пластину и регистрировали время (с) от момен-
та помещения крысы на пластину до появления 
реакции облизывания лап. Для того, чтобы 
предотвратить повреждение кожных покровов, 
крысу удаляли с поверхности «горячей пласти-
ны» сразу же, как только наблюдалась реакция 
облизывания лап, или по истечении 40-секунд-
ного периода в том случае, если эта реакция не 
наблюдалась. Каждое животное тестировали 
только один раз.

Температуру тела животного измеряли  
в предварительном эксперименте с помощью 
цифрового термометра (TMP 812, Panlab, Hatvard 
apparatus, Spain). Для этого в толстую кишку  
на глубину 20 мм вводили зонд с термодатчиком 
и в течение одной минуты регистрировали тем-
пературу тела.

Площадь геморрагических эрозий в желудке 
и площадь поражения тонкого кишечника (мм2) 
измеряли с помощью компьютерной программы 
Image j Version 1.45s.

Уровень кортикостерона в плазме крови 
определяли иммуноферментным методом с ис-
пользованием набора реагентов «Кортикостерон 
крыса/мышь-ИФА» («ХЕМА») на анализаторе 
Star Fax 2100 (Awareness Technology, Inc США).

Данные представлены как среднее значение 
± стандартная ошибка среднего. Статистический 
анализ данных осуществляли с помощью моду-

ля ANOVA программы МедCаlс Version 12.7.0.0. 
(Статистика для биомедицинских исследований, 
MedCalc Software, Бельгия). Статистическую 
значимость различий оценивали с помощью 
двухфакторного (фактор «стрессорное воздей-
ствие» и фактор «время») дисперсионного 
анализа. Различия между группами оценивали 
с помощью однофакторного дисперсионного 
анализа с последующим post hoc тестом Стью-
дента — Ньюмана — Кеулса или с помощью 
теста Краскела — Уоллиса в случае различаю-
щихся дисперсий. Тест Левена был применен 
до post hoc теста для проверки равенства дис-
персий. Различия считали достоверными при 
уровне значимости p < 0,05.

Результаты

Действие ульцерогенного стрессора (иммо-
билизация, три часа, 10 °С) вызывало увеличение 
уровня кортикостерона в плазме по сравнению 
с контрольными животными (рис. 1). Стресс-
вызванный подъем уровня кортикостерона 
постепенно снижался: через два часа после за-
вершения действия ульцерогенного стимула он 
еще превышал уровень кортикостерона у кон-
трольных животных, а через четыре часа уже не 
отличался от соответствующего уровня у кон-
трольных животных. Через 24 ч наблюдалось 

Рис. 1. Содержание кортикостерона в плазме после действия ульцерогенного стрессора (иммобилизация, 
3 ч, 10 °С) у предварительно голодавших в течение 24 ч крыс. Достоверность отличий при p < 0,05:  

* — от всех групп; # — от 4 ч (n = 5–18)
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еще большее (по сравнению с четырьмя часами) 
снижение уровня кортикостерона, как у стрес-
сированных животных, так и контрольных, 
уровни которых не отличались.

Иммобилизация в сочетании с холодом  
в течение трех часов вызывала образование 
эрозий СОЖ у крыс, голодавших в течение 24 ч 
до начала эксперимента. Образовавшиеся эро-

зии постепенно заживали в течение 24 ч после 
завершения действия стрессора (рис. 2). Об этом 
свидетельствовало постепенное уменьшение 
средней площади эрозий СОЖ, которая через 
четыре часа после завершения действия  
3-часового стрессора была достоверно меньше 
по сравнению с площадью эрозий сразу же  
после завершения действия стрессора. 

Fig. 1. Plasma corticosterone content after the action of an ulcerogenic stressor (cold restraint, 3 h, 10 °C)  
in rats starved for 24 h. Significance of differences at p < 0.05: *—from all groups; #—time from 4 h (n = 5–18)

Рис. 2. Cредняя площадь эрозий СОЖ, индуцированных действием ульцерогенного стрессора 
(иммобилизация, 3 ч, 10 °С) у предварительно голодавших в течение 24 ч крыс.  

Достоверность отличий при p < 0,05: * — от контроля; # — от площади эрозий через 4 ч после действия 
ульцерогенного стрессора (n = 5–18)
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Fig. 2. Mean area of gastric erosions induced by the ulcerogenic stressor (cold restraint, 3 h, 10 °C) in rats 
starved for 24 h. Significance of differences at p < 0.05: *—from control; #—from mean area of gastric erosions 4 

hours after the action of the ulcerogenic stressor (n=5–18) 

У неголодавших крыс, которые имели доступ 
к пище в течение 24 ч, предшествующих экс-
перименту, иммобилизация в сочетании с хо-
лодом не приводила к образованию ярко вы-
раженных геморрагических эрозий, подобных 
тем, которые обнаруживались у голодавших 
предварительно крыс (рис. 3А). После заверше-
ния действия ульцерогенного стрессора мы 
наблюдали покраснение СОЖ, свидетельству-
ющее о возможном воспалении, которое в от-
дельных случаях могло сопровождаться незна-
чительным, по сравнению с голодавшими 
крысами, нарушением целостности СОЖ 
(рис. 3А). 

Через 24 ч после завершения действия 3 ч 
стрессора у голодавших крыс эрозии в желудке 
полностью исчезали, однако при этом наблю-
дались признаки патологического процесса  
в тонком кишечнике: появление повреждений 
в области двенадцатиперстной кишки (рис. 3В), 
а также областей с покраснением слизистой 
оболочки, что указывает на воспалительный 
процесс в тонком кишечнике. У неголодавших 
крыс, подвергавшихся действию стрессора, по-
вреждений СОЖ не наблюдалось (рис. 3В).

Еще одним признаком патологического про-
цесса являлось достоверное уменьшение длины 
кишечника через 24 ч после завершения действия 
стрессора, свидетельствующее об усилении 

моторики (рис. 4), которая может являться 
патогенетическим фактором (Takeuchi 2012).

Патологический процесс в ЖКТ сопрово-
ждался уменьшением соматической болевой 
чувствительности (соматической гипоалгезией) 
у голодавших в течение 24 ч крыс (рис. 5). Через 
четыре и 24 ч после завершения действия уль-
церогенного стимула наблюдалось увеличение 
ЛП РОЛ, свидетельствующее об уменьшении 
чувствительности к действию термического 
раздражителя, при этом ЛП РОЛ через 24 ч 
превышал таковой через четыре часа после за-
вершения действия ульцерогенного стимула.

У неголодавших крыс не наблюдалось из-
менения соматической болевой чувствитель-
ности через четыре и 24 ч после завершения 
действия стрессора (рис. 5): ЛП РОЛ через че-
тыре и 24 ч после действия ульцерогенного 
стрессора не отличались от базального ЛП РОЛ 
(до предъявления ульцерогенного стимула) и от 
соответствующих данной временной точке ЛП 
РОЛ у контрольных животных, при этом ЛП 
РОЛ через четыре и 24 ч после действия ульце-
рогенного стрессора у неголодавших крыс  
были достоверно ниже по сравнению с соот-
ветствующими стресс-вызванными ЛП РОЛ  
у предварительно голодавших животных. 

Тем не менее следует отметить, что у него-
лодавших крыс наблюдалось небольшое,  
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Fig. 3. Images of gastric mucosa (A) and small intestine injury (B) in preliminary starved (a, b) and non-starved 
(c, d) rats immediately after the completion of the action of the ulcerogenic stressor (cold restraint, 3 h, 10 °C) 
and in control animals that were not exposed to the stressor. The arrow indicates gastric mucosa erosions and 

small intestine injury induced by the ulcerogenic stressor

Рис. 3. Фотографии, демонстрирующие эрозии СОЖ (А) и повреждения тонкого кишечника (В)  
у предварительно голодавших (а, b) и неголодавших (c, d) крыс сразу же после завершения действия 

ульцерогенного стрессора (иммобилизация, 3 ч, 10 °С) и у контрольных животных, которых  
не подвергали действию стрессора. Стрелкой указаны эрозии СОЖ и повреждения тонкого кишечника, 

индуцированные ульцерогенным стрессором
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Рис. 4. Средняя площадь повреждений тонкого кишечника, индуцированных действием ульцерогенного 
стрессора (иммобилизация, 3 ч, 10 °С) у предварительно голодавших крыс через 24 ч после завершения 
его действия и длина тонкого кишечника. Достоверность отличий при p < 0,05: * — от контроля (n = 12)

Fig. 4. Mean area of small intestine injury induced by the ulcerogenic stressor (cold restraint, 3 h, 10 °C)  
24 h after the completion of its action and the length of the small intestine in rats starved for 24 h.  

Significance of differences at p < 0.05: *—from control (n = 12) 

по сравнению с голодавшими крысами, увели-
чение стресс-вызванного ЛП РОЛ через 24 ч  
по сравнению ЛП РОЛ через четыре часа у кон-
трольных неголодавших крыс, который у кон-
трольных неголодавших крыс был меньше, чем 
у голодавших (рис. 5). Возможно, что, несмотря 

на отсутствие повреждений в тонком кишечни-
ке через 24 ч после завершения действия уль-
церогенного стимула, другие патологические 
изменения, вызванные действием стрессора, 
могли вносить вклад в изменение соматической 
болевой чувствительности. 
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Fig. 5. Somatic pain sensitivity after the action of an ulcerogenic stressor (cold restraint, 3 h, 10 °C) in starved 
and non-starved rats. Bas—basal PLL. Significance of differences at p < 0.05: *—from all groups;  

#—from control 4 h in non-starved rats (n = 5–18)

Рис. 5. Соматическая болевая чувствительность после действия ульцерогенного стрессора 
(иммобилизация, 3 ч, 10 °С) у голодавших и неголодавших крыс. Баз — базальный ЛП РОЛ  

(до предъявления ульцерогенного стимула). Достоверность отличий при p < 0,05:  
* — от всех групп; # — от контроля 4 ч у неголодавших крыс (n = 5–18)

Обсуждение

Полученные данные свидетельствуют о том, 
что поражение СОЖ и тонкого кишечника, вы-
званное действием ульцерогенного стрессора 
(иммобилизация, три часа, 10 °С), сопровожда-
ется уменьшением соматической болевой чув-
ствительности (соматической гипоалгезией).

В нашем исследовании было показано, что  
у неголодавших крыс, не имеющих выраженных 
геморрагических эрозий в желудке и поврежде-
ний в тонком кишечнике, не происходит изме-
нения соматической болевой чувствительности 
после действия ульцерогенного стрессора. В то 
же время образование эрозий в желудке и тон-
ком кишечнике у голодавших крыс, индуциро-
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ванное иммобилизацией в сочетании с холодом, 
сопровождалось соматической гипоалгезией. 
Эти данные могут свидетельствовать о при-
чинно-следственной связи между поражением 
желудка и тонкого кишечника и изменением 
соматической болевой чувствительности в ус-
ловиях действия ульцерогенного стрессора.

Полученные данные хорошо согласуются  
с результатами наших предыдущих исследований, 
свидетельствующих об уменьшении соматиче-
ской болевой чувствительности в условиях 
поражения СОЖ и тонкого кишечника, инду-
цированного ульцерогенным действием индо-
метацина (Yarushkina et al. 2015). Показано, что 
соматическая гипоалгезия при ульцерогенном 
действии индометацина проявлялась только  
у предварительно голодавших крыс с индоме-
тацин-вызванными эрозиями в желудке, тогда 
как у неголодавших крыс, у которых введение 
индометацина не вызывало образование эрозий 
в желудке, соматическая гипоалгезия не наблю-
далась (Yarushkina et al. 2015). Эти факты ука-
зывают на то, что проявление соматической 
гипоалгезии было связано с повреждениями 
СОЖ и тонкого кишечника, индуцированными 
ульцерогенным действием индометацина,  
а не его анальгетическими свойствами.

Наблюдающаяся в условиях патологии же-
лудка и тонкого кишечника соматическая гипо-
алгезия или гипералгезия может быть обуслов-
лена, в том числе, и природой ульцерогенного 
стимула, индуцирующего патологический про-
цесс. Так, соматическая гипералгезия наблюда-
лась при непосредственном механическом воз-
действии кислоты на СОЖ, разрушающем  
ее целостность (Yarushkina et al. 2006). В то же 
время соматическая гипоалгезия была обнару-
жена в условиях, когда нарушение целостности 
СОЖ было связано с ослаблением защитных 
гастропротективных механизмов вследствие 
действия ульцерогенного фактора (Yarushkina 
et al. 2015). 

В отличие от механизмов соматической ги-
поалгезии, механизмы соматической гиперал-
гезии, проявляющейся в условиях поражения 
ЖКТ, хорошо исследованы. Появление сомати-
ческих областей, характеризующихся повы-
шенной чувствительностью к действию болевых 
раздражителей, обусловлено конвергенцией 
информации, поступающей как от висцеральных, 
так и соматических ноцицепторов на нейроны 
спинного мозга, активация которых в условиях 
патологии внутренних органов может способ-
ствовать нейрогенному воспалению в сомати-
ческих областях и развитию соматической  
гипералгезии (Fang et al. 2021). Наряду с пери-

ферическими механизмами, сочетанное раз-
витие висцеральной и соматической гипералге-
зии может быть обусловлено супраспинальными 
механизмами, что подтверждается присутстви-
ем в супраспинальных областях мозга «конвер-
гентных» нейронов, отвечающих на висцераль-
ную и соматическую стимуляцию (Lyubashina et 
al. 2019; 2022; Sanoja et al. 2010). Нарушение  
в условиях патологии баланса возбуждающих  
и тормозных влияний в структурах мозга, обе-
спечивающих контроль болевой чувствитель-
ности, может быть причиной висцеральной  
и соматической гипералгезии. 

Несмотря на то, что механизмы соматической 
гипоалгезии в условиях поражения ЖКТ не ис-
следованы, на основании данных литературы 
можно предположить, что один из возможных 
механизмов соматической гипоалгезии может 
быть связан с DNIC (diffuse noxious inhibitory 
control) или «условной» модуляцией боли, ког-
да реакция на болевой стимул, приложенный  
к одной части тела, может тормозиться пред-
шествующим действием другого болевого сти-
мула, приложенного к другой части тела 
(Kucharczyk et al. 2021; Le Bars et al. 1979). Дей-
ствие предшествующего болевого раздражите-
ля вызывает активацию бульбоспинального 
нисходящего тормозного пути, вследствие чего 
активность нейронов широкого динамического 
диапазона задних рогов спинного мозга, отве-
чающих на стимуляцию из одного места тела, 
может подавляться болевыми стимулами, при-
ложенными к другому, удаленному месту 
(Kucharczyk et al. 2021; Le Bars et al. 1979). Мож-
но предположить, что образование эрозий СОЖ 
и повреждений тонкого кишечника, индуциро-
ванное в нашем исследовании ульцерогенным 
стрессором, вызывает сенситизацию первичных 
ноцицептивных афферентов, что приводит,  
в конечном счете, к развитию висцеральной 
гиперчувствительности (гипералгезии) и акти-
вации ноцицептивных нейронов, которые,  
в свою очередь, могут модулировать активность 
нейронов ствола мозга, вовлекающихся в меха-
низмы DNIC, ингибирующие соматическую 
болевую чувствительность. Результаты иссле-
дований, свидетельствующие о вовлечении 
данного механизма в реализацию соматической 
гипоалгезии в условиях поражения СОЖ, ин-
дуцированного ульцерогенным стрессором, 
отсутствуют. Однако имеются данные, полу-
ченные в других ульцерогенных моделях, кос-
венно подтверждающие это предположение. 
Показано, что образование геморрагических 
эрозий СОЖ, индуцированных ульцерогенным 
действием индометацина, является источником 
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висцеральной боли, что подтверждается ее «от-
ражением» в абдоминальную область у мышей 
(увеличением чувствительности данной области 
к тактильным раздражителям) (Hummel et al. 
2017). Патологический процесс в желудке, ин-
дуцированный йодоацетоамидом, включающий, 
в том числе, и образование геморрагических 
эрозий, вызывает увеличение амплитуды вис-
церомоторного ответа на действие как механи-
ческого (растяжение стенки желудка), так  
и химического стимула (интрагастральное вве-
дение кислоты), что является признаком вис-
церальной гиперчувствительности (гипералгезии) 
(Lamb et al. 2003). Висцеральная гипералгезия, 
индуцированная йодоацетоамидом, вызывает 
изменение возбудимости первичных сенсорных 
нейронов и нейронов спинного мозга (Bielefeldt 
et al. 2002; Dang et al. 2004), а также приводит  
к увеличению экспрессии мРНК c-fos гена в ядре 
солитарного тракта, латеральном парабрахи-
альном ядре, таламическом и гипоталамическом 
паравентрикулярном ядре, супраоптическом 
ядре, центральной миндалине и медиальной  
и латеральной уздечке (Michl et al. 2001), свиде-
тельствующему об усилении нейрональной 
активности в данных областях мозга. Каждая 
из этих структур мозга может прямо или опос-
редованно вовлекаться в регуляцию болевой 
чувствительности, и, в том числе, в реализацию 
соматической гипоалгезии. Однако следует под-
черкнуть, что для проверки этого предположе-
ния необходимы дальнейшие исследования.

Таким образом, патологический процесс  
в желудке и тонком кишечнике, индуцированный 
действием ульцерогенного стрессора (иммоби-
лизация, 10 °С, три часа), может сопровождать-
ся соматической гипоалгезией, которую можно 
рассматривать как индикатор патологического 
процесса в ЖКТ. Однако, исследование меха-
низмов соматической гипоалгезии при патоло-
гии ЖКТ требует дальнейшего изучения.
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Аннотация. Исследование параметров ответа острой фазы (ООФ), развивающегося под влиянием 
экстремальных внешних воздействий, позволяет получить новые данные об адаптационных перестройках 
при изменении условий среды. ООФ — неспецифическая врожденная защитная системная реакция, 
индуцируемая воспалением, которая характеризуется изменениями гепатического синтеза белков 
крови, относимых к группе белков острой фазы. Целью работы явилось исследование признаков 
развития ООФ при адаптации к условиям иммерсии по результатам определения статистических 
характеристик объединенных выборок значений плазматических концентраций белков острой фазы, 
полученных в серии иммерсионных экспериментов. Обследуемая группа — испытуемые мужского 
пола, возраст 18–48 лет (28,1 ± 6,1), рост 1,76 ± 0,05 м, вес 71,8 ± 9,1 кг, индекс массы тела 23,0 ± 2,4. 
В течение первых четырех суток пребывания в иммерсии с помощью иммунотурбидиметрических 
методов измерены плазматические концентрации позитивных белков острой фазы α1-антитрипсина 
(α1-AT), α1-кислого гликопротеина (α1-AGP), церулоплазмина (Cer), гаптоглобина (Hp),  
α2-макроглобулина (α2-M). За исключением церулоплазмина, содержание в крови исследованных 
белков статистически достоверно увеличивалось, возрастание уровней белков становилось заметным 
на вторые сутки иммерсии. В период наблюдения увеличение средней концентрации α1-AT  
по отношению к фоновым значениям достигало 40%, α1-AGP — 16%, Hp — 37% и α2-M — 43%.  
В реакциях со стороны системы синтеза белков острой фазы проявлялась значительная межиндивидуальная 
вариабельность. Отмеченные эффекты указывают на развертывание ООФ на ранних стадиях адаптации 
к условиям иммерсии. Переход к условиям имитируемой невесомости вызывает существенные 
отклонения состояния организма от гомеостатического равновесия, требующих участия дополнительных 
неспецифических защитных механизмов помимо стрессорной реакции.
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Abstract. The study of acute phase response (APR) induced by extreme impacts enables to obtain new data 
on adaptive events in altered environmental conditions. APR is an innate nonspecific systemic protective 
reaction caused by inflammation, which is characterized by changes in hepatic synthesis of blood proteins 
named acute phase proteins. A series of experiments with dry immersion were conducted to measure plasma 
concentrations of acute phase proteins as markers of APR development. The aim of the work was to study 
the indices of APR development during adaptation to immersion based on the results of statistic analysis  
of samples of plasma concentrations of acute phase proteins obtained in a series of immersion experiments. 
The surveyed sample included male subjects, aged 18–48 (28.1±6.1), height 1.76±0.05 m, weight 71.8±9.1 
kg, body mass index 23.0±2.4. Throughout the first four days of immersion, the immunoturbidimetric method 
was used to measure plasma concentrations of positive acute phase proteins α1-antitrypsin (α1-AT), α1-acid 
glycoprotein (α1-AGP), ceruloplasmin (Cer), haptoglobin (Hp), and α2-macroglobulin (α2-M).  
With the exception of ceruloplasmin, there was a reliable increase in protein levels. An increase in average 
protein levels became noticeable on the second immersion day. The highest increment in average concentration 
amounted to 40% (α1-AT), 16% (α1-AGP), 37% (Hp), and 43% (α2-M). The acute phase protein synthesis 
showed considerable variation between individuals. The above effects evidence APR development  
as an adaptation to immersion. The transition to simulated weightlessness causes considerable disruption 
of the body’s homeostatic equilibrium which evokes additional nonspecific defense mechanisms besides  
the stress response.

Keywords: dry immersion, weightlessness, human, adaptation, acute phase response

Введение

Движение космического корабля по орби-
тальной траектории позволяет компенсировать 
действие силы гравитационного притяжения 
Земли и создает условия динамической невесо-
мости как для самого летательного аппарата, 
так и для перемещающихся вместе с ним объ-
ектов. Пребывание в космическом полете вли-
яет на функциональный статус многих систем 
организма, а переход от земной силы тяжести 
к невесомости является индуктором значитель-
ных адаптационных перестроек. Наряду с кос-
мической радиацией, измененной продолжи-
тельностью «светлого» и «темного» времени 
суток, условиями обитаемости в замкнутом 
пространстве космического корабля и социаль-
ной изоляцией, невесомость известна как один 

из факторов, вызывающих неспецифическую 
адаптивную реакцию в виде стресса (Rooney et 
al. 2019).

Существуют экспериментальные модели, 
позволяющие в наземных условиях имитировать 
физиологические эффекты невесомости, среди 
которых наибольшее распространение полу-
чили антиортостатическая гипокинезия (АНОГ) 
и «сухая» иммерсия. В исследованиях с АНОГ 
испытуемый находится в покое на постельном 
режиме при отрицательном угле наклона голов-
ного конца тела шесть-восемь градусов. Условия 
«сухой» иммерсии достигаются при погружении 
испытуемого в водную среду с использованием 
водонепроницаемого гибкого материала,  
не препятствующего поддержанию испытуемо-
го в свободно взвешенном состоянии и одно-
временно исключающего контакт с водой.  
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При помощи данных методов могут быть вос-
произведены такие эффекты невесомости, как 
централизация жидких сред организма, весовая 
разгрузка и гипокинезия. Изменения социальной 
среды, режима труда-отдыха, питания, состав-
ляющих в обычных условиях значительную часть 
образа жизни, сопровождают как космические 
полеты, так и модельные эксперименты, и так 
же, как изменение самой среды обитания, яв-
ляются предпосылкой возникновения экологи-
ческого стресса. Важной особенностью иммерси-
онной модели является создание «безопорного» 
пространства для испытуемого, где так же, как  
в невесомости, не действует сила реакции опоры. 

Эксперименты с иммерсией показали, что  
на ранних этапах адаптации к моделируемым 
условиям невесомости происходит активация 
механизмов ответа острой фазы (ООФ) (Bekker et 
al. 2016; Larina, Bekker 2012; Larina et al. 2011) —  
неспецифической врожденной защитной си-
стемной реакции, индуцируемой воспалением, 
которая характеризуется изменениями гепати-
ческого синтеза белков крови, относимых  
к группе белков острой фазы (Ceciliani et al. 2002; 
Haeryfar, Berczi 2001; Koj 1996). Основными 
агентами индукции ООФ являются клетки си-
стемы врожденного (неспецифического) имму-
нитета — макрофаги в тканях и моноциты  
в крови. Они продуцируют воспалительные 
цитокины интерлейкин-1β (IL-1β), интерлейкин-6 
(IL-6) и фактор некроза опухолей α (TNFα). 
Пептидные медиаторы воспаления взаимодей-
ствуют с клетками печени и изменяют скорость 
синтеза секреторных белков крови. На этапе 
развертывания ООФ происходит увеличение  
в крови концентраций позитивных и снижение 
уровней негативных белков острой фазы.  
Позитивные белки острой фазы сильно разли-
чаются как по степени изменений их содержания 
в крови, так и по скорости выведения из цир-
куляции. В среднем белки острой фазы демон-
стрируют быстрый рост плазматических кон-
центраций, которые достигают максимума  
в течение 48 часов, но повышение уровня не-
которых белков с длительным периодом полу-
выведения и менее выраженной реакцией  
на стимул может продолжаться до трех-пяти 
дней (Speelman et al. 2022).

Изменения синтеза белков острой фазы при 
ООФ зависят от интенсивности воздействую-
щего фактора и модифицируются возрастом, 
физиологическим состоянием и генетическими 
особенностями индивидуума (Aleshkin et al. 
1988). Набор индивидуальных белков острой 
фазы, подверженных концентрационным из-
менениям в период развертывания острофаз-

ного ответа, зависит от состояния организма 
(Ehlting et al. 2021): например, изучен паттерн 
изменений белкового спектра крови, характер-
ных для инфаркта миокарда (Ahmed et al. 2012).

Проведение модельных экспериментов  
с участием человека требует скоординирован-
ного научного и инфраструктурного сопрово-
ждения, которое может быть модифицировано 
в зависимости от решаемых в эксперименте 
задач, обусловливая некоторую вариабельность 
условий для испытуемых в период исследований. 
Объединение данных, полученных в нескольких 
экспериментах, позволяет нивелировать воз-
можный вклад эффектов, обусловленных орга-
низационными условиями выполнения отдель-
ных исследований. Целью работы было 
исследование признаков развития ООФ при 
адаптации к условиям иммерсии по результатам 
определения статистических характеристик 
объединенных выборок значений плазматических 
концентраций белков острой фазы, полученных 
в пяти экспериментах.

Методы

Стендовая система «Сухая иммерсия»

Эксперименты с иммерсией проводили  
на стендовой базе Института медико-биологи-
ческих проблем РАН. Устройство для сухой 
иммерсии (Grigor’ev, Kozlovskaya 2011) — им-
мерсионная ванна (рис. 1) с водой при глубине 
заполнения не менее 0,7 м, в которой поверхность 
воды изолирована с помощью пленочной водо-
непроницаемой мембраны. Размеры мембраны 
значительно превышают площадь ванны и под-
бираются таким образом, чтобы во время на-
хождения испытуемого в иммерсии и при из-
менениях формы мембраны не создавалось 
барьеров для перемещений водной среды и со-
хранялось равновесное состояние, обеспечива-
ющее компенсацию веса тела испытуемого.

Испытуемый находится в ванне в горизон-
тальном положении (рис. 2). В соответствии  
с техническими характеристиками иммерсион-
ного стенда соблюдаются предельные значения 
по антропометрическим показателям обследу-
емых (рост 1,90 м, вес 85 кг). Ванна оснащена 
встроенным автоматизированным подъемным 
устройством для погружения и поднятия чело-
века в горизонтальном положении. Температу-
ра водной среды во время эксперимента под-
держивается на уровне 33 ± 1 оС. 
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Рис. 1. Проведение эксперимента с «сухой» иммерсией (Институт медико-биологических проблем РАН). 
Фото О. Воложина, 2016 

Fig. 1. A dry immersion experiment (Institute of Biomedical Problems, RAS). Photo by O. Volozhin, 2016 

Рис. 2. Положение тела во время иммерсии (Plehuna et al. 2022)

Fig. 2. Body position during immersion (Plehuna et al. 2022)
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Режим проведения экспериментов с «сухой» 
иммерсией

В экспериментах с иммерсией действует 
требование по ограничению количества движе-
ний: запрещается активно двигать конечностя-
ми, проводить разминку, опираться и отталки-
ваться от бортов ванны. Непрерывная 
регистрация объема двигательной активности 
осуществляется с помощью актографов, нахо-
дящихся на конечностях испытуемого.

Распорядок дня максимально приближен  
к протоколу, применяемому в космических по-
летах, и включает восьмичасовой сон, трехразо-
вое питание, мероприятия по медицинскому 
контролю и экспериментальные исследования. 
Для проведения санитарно-гигиенических ме-
роприятий один раз в сутки испытателей из-
влекают из ванны на 15–20 минут. Во время 
гигиенического туалета испытуемого исключе-
ны периоды вертикализации, все манипуляции 
проводятся по возможности в горизонтальном 
положении.

Обследуемая группа
В серии иммерсионных экспериментов уча-

ствовали испытуемые мужского пола в возрас-
те 18–48 лет (табл. 1). Средние значения антро-
пометрических показателей в массиве данных, 
объединяющем выборки 5 экспериментов, были 
следующие: возраст 28,1 ± 6,1 лет, рост  
1,76 ± 0,05 м, вес 71,8 ± 9,1 кг, индекс массы тела 
23,0 ± 2,4. Все испытуемые имели положитель-
ное заключение медицинской комиссии о воз-
можности участия в иммерсии и оформляли 
добровольное письменное информированное 
согласие на выполнение обследований. Иммер-
сионные исследования одобрены Комиссией  
по биомедицинской этике Института медико-
биологических проблем РАН.

Измерение плазматических концентраций 
белков острой фазы

Концентрации белков определяли в сыво-
ротке венозной крови иммунотурбидиметри-
ческим методом на анализаторе «Колибри» 

Табл. 1. Антропометрические показатели испытуемых в экспериментах с иммерсией

Продолжи-
тельность  

эксперимента 
(дни)

Число  
обследуемых Возраст (лет) Рост (м) Вес (кг) Индекс массы 

тела

Эксперимент 1 7 14 24,8 ± 3,7 1,78 ± 0,06 73,7 ± 9,8 23,4 ± 2,7

Эксперимент 2 5 8 21,5 ± 3,4 1,74 ± 0,05 68,7 ± 4,4 22,7 ± 1,1

Эксперимент 3 5 12 33,9 ± 6,4 1,77 ± 0,04 70,2 ± 9,1 22,3 ± 2,4

Эксперимент 4 21 13 29,2 ± 3,7 1,77 ± 0,04 73,0 ± 10,5 23,4 ± 2,8

Эксперимент 5 7 8 30,5 ± 4,9 1,76 ± 0,06 71,9 ± 8,9 23,2 ± 2,2

Table 1. Anthropometric indicators of subjects in immersion experiments

Experiment 
duration (days)

Number  
of people 
examined

Age (years) Height (м) Weight (kg) Body mass index

Experiment 1 7 14 24.8 ± 3.7 1.78 ± 0.06 73.7 ± 9.8 23.4 ± 2.7

Experiment 2 5 8 21.5 ± 3.4 1.74 ± 0.05 68.7 ± 4.4 22.7 ± 1.1

Experiment 3 5 12 33.9 ± 6.4 1.77 ± 0.04 70.2 ± 9.1 22.3 ± 2.4

Experiment 4 21 13 29.2 ± 3.7 1.77 ± 0.04 73.0 ± 10.5 23.4 ± 2.8

Experiment 5 7 8 30.5 ± 4.9 1.76 ± 0.06 71.9 ± 8.9 23.2 ± 2.2
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(«Техномедика»). Наборы реактивов Sentinel 
использовали для определения α1-антитрипсина 
(α1-АТ), α1-кислого гликопротеина (α1-АGP), 
церулоплазмина (Cer), гаптоглобина (Нр), α2-
макроглобулина (α2-М).

Взятие крови для анализа осуществляли  
в утренние часы натощак после 12-часового 
перерыва в приеме пищи один раз до иммерсии 
и во время иммерсии с 24 ч до 96 ч воздействия.

Статистический анализ
Для статистической обработки результатов 

применяли t-критерий для независимых пере-
менных, программное обеспечение Statistica.

Результаты

Сухая иммерсия представляет собой модель-
ную экспериментальную систему с доказанной 
эффективностью в имитировании воздействия 
невесомости на многие системы организма 
(Tomilovskaya 2019). По сравнению с натурными 
исследованиями в космическом полете наземные 
эксперименты предоставляют более широкие 
возможности в применении исследовательских 
методик и сборе материала для лабораторного 
анализа. Измерение плазматических концен-
траций белков острой фазы проводили в серии 
из пяти иммерсионных экспериментов. Общая 
продолжительность пребывания испытуемых 
в иммерсии, набор применяемых функциональ-
ных методов исследований и временные точки 
взятия биоматериала определялись задачами 
конкретного эксперимента.

В выборках, полученных при объединении 
результатов исследований в экспериментах  
с иммерсией, содержатся данные по плазмати-

ческим концентрациям белков, относящихся  
к категории позитивных белков острой фазы. 
За исключением церулоплазмина концентрации 
изученных белков в иммерсии увеличивались, 
соответствуя динамике, присущей острофазно-
му ответу, при этом наиболее значительными 
были изменения гаптоглобина, α1-антитрипсина 
и α2-макроглобулина.

Возрастание концентрации Нр наблюдалось 
со вторых суток пребывания в иммерсии,  
и через три дня превышение базального уровня 
составляло в среднем 37% (рис. 3). При этом  
у двоих обследуемых содержание гаптоглобина 
превысило границы нормального диапазона.  
У четырех индивидуумов концентрация Hp  
в течение 96-часового воздействия не изменялась 
или даже снижалась.

Во время иммерсии концентрации ингиби-
торов протеолиза — α1-АТ и α2-М также зна-
чительно увеличивались. Реакция со стороны 
гепатического синтеза α1-антитрипсина прояви-
лась в повышении уровня этого белка в началь-
ные сроки иммерсии, причем после 48-часово-
го пребывания в условиях эксперимента 
изменения приобрели признаки статистической 
значимости (рис. 4). Максимальное значение 
концентрации α1-АТ отмечалось в точке 72 ч, 
превышая исходный уровень в среднем на 40%. 
В течение первых четырех суток иммерсионно-
го воздействия у восьми обследуемых наблю-
дались концентрации α1-АТ, выходившие  
за пределы физиологической нормы. Статисти-
чески достоверное повышение концентрации 
α2-макроглобулина было зарегистрировано 
после двухдневного пребывания в иммерсии,  
а в конце четвертых суток средние изменения 
уровня белка по сравнению с фоновым периодом 
достигли 43% (рис. 5).

Рис. 3. Концентрация гаптоглобина в плазме крови

Fig. 3. Plasma concentration of haptoglobin
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Статистически значимые, но менее рельефные 
(до 16% по отношению к исходному уровню) 
изменения были показаны для плазматической 
концентрации α1-кислого гликопротеина (рис. 6).

В каждом из пяти иммерсионных исследо-
ваний отмечался статистически достоверный 

подъем концентрации Cer, достигавший у не-
которых обследуемых 37%. При агрегации дан-
ных по данному белку в едином массиве сохра-
нялась такая же тенденция (рис. 7), но различия 
между содержанием Cer в фоновом периоде  
и во время иммерсии были недостоверны.

Рис. 4. Плазматическая концентрация α1-антитрипсина

Fig. 4. Plasma concentration of α1-antitrypsin

Рис. 5. Концентрация α2-макроглобулина

Fig. 5. Concentration of α2-macroglobulin

Рис. 6. Концентрация α1-кислого гликопротеина

Fig. 6. Concentration of α1-acid glycoprotein
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Изменения синтеза белков острой фазы яв-
ляются центральным событием острофазного 
ответа и рассматриваются в качестве защитно-
го механизма, направленного на восстановление 
состояния гомеостаза (Ehlting et al. 2021). Среди 
изученных свойств белков острой фазы можно 
выделить функции, имеющие непосредственную 
связь с компенсацией нарушений, обусловлен-
ных экстремальными воздействиями. Например, 
благодаря связыванию Hp с гемоглобином, вы-
свобождающимся при гемолизе, происходит 
ингибирование его окислительной активности. 
Образовавшиеся комплексы поглощаются клет-
ками печени, что предотвращает отложение 
свободных молекул гемоглобина в почечных 
канальцах и потерю организмом содержащихся 
в нем молекул железа. Противовоспалительное 
действие Hp проявляется в подавлении мета-
болизма нейтрофилов (Oh et al. 1990).

Защитные свойства α1-AT и α2-M непосред-
ственно связаны с их способностью ингибиро-
вать протеолитические ферменты. α1-антитрипсин 
образует трудно диссоциируемые надмолеку-
лярные комплексы с сериновыми протеазами, 
регулируя таким образом протеолитическую 
активность крови. Физиологическое значение 
α1-АТ с наибольшей очевидностью проявляет-
ся в защите нижних отделов дыхательных путей 
от повреждения лейкоцитарной эластазой.

α2-макроглобулин, протеазный ингибитор  
с широким спектром активностей, является 
одним из наиболее крупных белков плазмы 
крови. Блокирование эндопептидаз всех ката-
литических типов происходит в результате за-
хвата молекулы фермента тетрамерным ком-
плексом α2-М и образования ковалентной 
связи. α2-М физически экранирует протеоли-
тический фермент от крупных белковых суб-
стратов, в то время как активный центр про-

Рис. 7. Концентрация церулоплазмина

Fig. 7. Ceruloplasmin concentration

теазы остается в интактном состоянии  
и сохраняет способность расщеплять пептиды. 
При воспалении α2-M уменьшает повреждение 
структурных белков протеазами, высвобожда-
емыми из активированных лейкоцитов (Zhang 
et al. 2017).

α1-кислый гликопротеин оказывает ингиби-
рующее действие на иммунные клетки, облада-
ет противовоспалительной и иммуномодулиру-
ющей активностью, ингибирует агрегацию 
тромбоцитов. Имеет высокоаффинный сайт, 
связывающий эндогенные и экзогенные лиган-
ды (Ruiz 2021).

Церулоплазмин является оксидазой, осу-
ществляющей окисление субстратов по меха-
низму четырехэлектронного переноса (Osaki 
1966). Благодаря этому свойству окисление 
ионов двухвалентного железа происходит без 
образования кислородных радикалов, что опре-
деляет антиоксидантную (Bakhautdin et al. 2014) 
и противовоспалительную (Bakhautdin et al. 
2013) активность церулоплазмина. Церулоплаз-
мин также выполняет функции скавенджера 
кислородсодержащих радикалов (Goldstein et 
al. 1979). Ион меди, связанный с низкоаффинным 
сайтом Cer, обусловливает противоположно 
направленное, прооксидантное действие этого 
белка (Mukhopadhyay et al. 1997).

Из рисунков 3–6 видно, что рост концентра-
ций α1-AT, Hp, α1-AGP и α2-M становится за-
метным после 24-часового пребывания в им-
мерсии. Ранее в экспериментах с иммерсией  
и в исследованиях с антиортостатическим по-
ложением (–15о) в течение первых суток воз-
действия было показано увеличение содержания 
в крови провоспалительных цитокинов-меди-
аторов ООФ (Larina et al. 2011), свободноради-
кальных соединений кислорода (Bekker et al. 
2016), нейтрофильной эластазы (Larina, Bekker 
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2019), указывающее на активацию лейкоцитов 
и участие врожденного (неспецифического) 
иммунитета в адаптации к воздействиям, моде-
лирующим эффекты невесомости.

Наблюдаемые в экспериментах с иммерсией 
изменения синтеза плазматических белков 
острой фазы являются индикатором процесса 
развертывания острофазного ответа, необхо-
димой предпосылкой которого является нали-
чие воспаления. Воспаление представляет собой 
завершающее звено в ряду неспецифических 
адаптивных реакций, направленных на защиту 
тканевого гомеостаза. Система (организм, тка-
ни, клетки) находится в гомеостатическом со-
стоянии, когда значения регулируемых пере-
менных находятся в приемлемом динамическом 
диапазоне. Когда возможности гомеостатиче-
ского регулирования недостаточны для под-
держания этих значений (например, при внеш-
них возмущениях), включается стрессорная 
реакция. Если стресс-реакции недостаточно для 
защиты гомеостаза, индуцируется воспалитель-
ная реакция. И стресс-реакция, и воспаление 
индуцируются для устранения стрессора (то 
есть источника возмущения), способствуют 
адаптации к стрессору, и, в конечном итоге, 
возврату системы в гомеостатическое состояние 
(Chovatiya, Medzhitov 2014). Активация меха-
низмов ответа острой фазы указывает на на-
личие глубоких функциональных перестроек  
в организме на ранних этапах пребывания  
в условиях иммерсии. Вместе с выявлением 
стереотипного, наиболее характерного паттер-
на развертывания ООФ в условиях иммерсии 
анализ объединенных выборок данных также 
помогает идентифицировать индивидуальные 
реакции системы синтеза белков острой фазы 
на воздействие, что может иметь значение для 
типирования адаптационных реакций на воз-
действие имитируемых условий невесомости.

Выводы

Начальные этапы адаптации к моделируемо-
му воздействию невесомости сопровождаются 
активацией механизмов ответа острой фазы.

Индукция воспалительных процессов свиде-
тельствует о том, что изменения гравитационной 
среды вызывают более значительные отклонения 
от состояния гомеостаза, чем при стрессорной 
реакции. 

Увеличение синтеза белковых ингибиторов 
протеолиза при развертывании ООФ способ-
ствует компенсации избыточной активности 
протеаз, секретируемых лейкоцитами на стадии 
инициации острофазного ответа.
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Аннотация. Были исследованы ответы здоровых взрослых испытуемых в психофизиологическом 
эксперименте на неподвижные и движущиеся звуковые образы (ЗО). Пространственные эффекты 
создавали за счет изменения межушных различий по интенсивности. Движущиеся ЗО были результатом 
восприятия стимулов, содержавших движущийся фрагмент, заключенный между двумя стационарными 
участками. Локализацию начальных и конечных точек траекторий регистрировали при помощи 
графического планшета, на котором испытуемые отмечали субъективное восприятие точек. Наличие 
движущегося фрагмента приводило к расширению субъективного слухового пространства  
по сравнению с локализацией неподвижных ЗО. Этот эффект был сильнее выражен в периферической 
области, чем в центральной, в которой воспринимаемое положение начальных и конечных точек 
было незначительно смещено против направления движения. В свою очередь, эффект был выражен 
для начальных точек траектории сильнее, чем для конечных. Для начальных латеральных точек  
(при движении от ушей к центру) наблюдалось смещение воспринимаемого положения ЗО против 
направления движения на 10–13 градусов. Конечные точки при движении от центра к ушам были 
незначительно смещены в направлении движения. Скорость движения ЗО не влияла на искажение 
субъективного пространства.

Ключевые слова: пространственный слух, эффект искажения акустического пространства, латерализация 
звукового образа, межушные различия по интенсивности, звуковые сигналы с отсроченным началом 
движения

http://www.intphysiology.ru
https://www.elibrary.ru/YCNXHQ
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-198-212
https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=%20doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-198-212&domain=pdf&date_stamp=2023-01-09
https://www.webofscience.com/wos/author/record/40015311
https://orcid.org/0000-0003-1275-5454
mailto:SalikovaDA@infran.ru
https://www.scopus.com/authid/detail.uri?authorId=6506489829
https://www.webofscience.com/wos/author/record/1625895
https://orcid.org/0000-0001-8659-0096
https://orcid.org/0000-0001-8659-0096
mailto:petropavlovskaiae@infran.ru
https://www.scopus.com/authid/detail.uri?authorId=6603432925
https://www.webofscience.com/wos/author/record/332534
https://orcid.org/0000-0002-5039-6395
https://orcid.org/0000-0002-5039-6395
mailto:shestopalovalb@infran.ru
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-198-212
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-198-212
https://www.elibrary.ru/YCNXHQ
https://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/


Интегративная физиология, 2023, т. 4, № 2 199

Д. А. Саликова, Е. А. Петропавловская, Л. Б. Шестопалова

Введение

Для успешной локализации источника звука 
в горизонтальной плоскости критически важ-
ными являются бинауральные признаки:  
межушные различия по времени (ΔT) и интен-
сивности (ΔI). Способность определять поло-
жение источника звука в горизонтальной пло-
скости можно исследовать в свободном поле 
или дихотически, при использовании головных 
телефонов, изменяя бинауральные характери-
стики стимулов. В последнем случае звуковой 
образ (ЗО) локализуется внутри головы,  
а не во внешнем пространстве, и можно говорить 
о латерализации звукового образа. В данной 
работе для создания местоположения ЗО исполь-
зовали межушные различия по интенсивности.

Длительности сигнала менее миллисекунды 
достаточно для корректной локализации непод-
вижного источника звука (или латерализации 
ЗО), тогда как восприятие движения предпо-

Distortion of human auditory space in a dynamic acoustic 
environment

D. A. Salikova1, E. A. Petropavlovskaia1, L. B. Shestopalova1

1 Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences, 6 Makarova Emb., Saint Petersburg 199034, Russia

Authors
Diana А. Salikova, ResearcherID: HTP-5128-2023, ORCID: 0000-0003-1275-5454, e-mail: SalikovaDA@infran.ru
Ekaterina А. Petropavlovskaia, Scopus AuthorID: 6506489829, ResearcherID: J-6991-2018, ORCID: 0000-0001-8659-0096, 
e-mail: petropavlovskaiae@infran.ru
Lidia B. Shestopalova, ResearcherID: J-5307-2018, Scopus AuthorID: 6603432925, ORCID: 0000-0002-5039-6395,  
e-mail: shestopalovalb@infran.ru 
For citation: Salikova, D. A., Petropavlovskaia, E. A., Shestopalova, L. B. (2023) Distortion of human auditory space  
in a dynamic acoustic environment. Integrative Physiology, vol. 4, no. 2, pp. 198–212. https://doi.org/10.33910/2687-1270-
2023-4-2-198-212 EDN YCNXHQ
Received 11 April 2023; reviewed 16 June 2023; accepted 17 June 2023.
Funding: The study was supported by the State Programme 47 GP ‘Scientific and Technological Development of the 
Russian Federation’ (2019-2030), Topic No. 0134-2019-0006.
Copyright: © D. A. Salikova, E. A. Petropavlovskaia, L. B. Shestopalova (2023). Published by Herzen State Pedagogical 
University of Russia. Open access under CC BY-NC License 4.0.

Abstract. We investigated the psychophysical responses of healthy adult subjects listening to stationary and 
moving auditory stimuli. Spatial properties of sounds were created using linear changes of interaural level 
differences. The moving stimuli contained stationary initial and final fragments and a moving fragment 
embedded between them. The three fragments followed each other without a gap. The subjects indicated 
the perceived sound trajectories using a graphic tablet. It was shown that the presence of a moving fragment 
expanded the subjective auditory space compared to the localization of stationary sound signals. This effect 
was more pronounced at the periphery than near the head midline, and it was stronger for the initial points 
of the trajectory than for the final ones. When the sounds moved from the ears towards the center, the initial 
lateral points shifted by 10–13 degrees against the direction of movement. When the sounds moved from 
the center towards the ears, the final points of the trajectory slightly shifted in the direction of movement. 
The sound velocity had no effect on the distortion of auditory space.

Keywords: spatial hearing, distortion of auditory space, lateralization of sound image, interaural level 
differences, sound signals with delayed onset of motion

лагает анализ изменения положения источника 
звука во временном интервале порядка 80–150 мс 
(Альтман 2011) или даже 150–300 мс (Grantham 
1986). Другими словами, детектирование дви-
жения происходит не сразу: для слуховой си-
стемы, как и для других сенсорных систем,  
характерна инерционность — сохранение  
во времени определенного состояния (Альтман 
2008). Вследствие инерционности при локали-
зации движущихся источников звука воспри-
нимаемые начальные и конечные точки  
траекторий смещаются относительно их объ-
ективного положения, что также свидетельству-
ет о широком временном окне интеграции, 
необходимом для восприятия движения и опре-
деления его параметров. Впервые это было 
показано в условиях свободного звукового поля 
в исследовании с предъявлением тональных 
звуковых стимулов длительностью 50–300 мс, 
двигавшихся со скоростью 90–360 град/с (Perott, 
Musicant 1977). Позже аналогичные результаты 
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были получены для более медленных шумовых 
стимулов — длительностью от 2,375 до 4,75 с, 
двигавшихся со скоростями от восьми до 16 град/с 
(Getzmann 2005a; 2005b; Getzmann et al. 2004). 
Было показано, что смещение воспринимаемо-
го положения наблюдается в момент включения 
и выключения стимула и отсутствует в середи-
не звучания (Getzmann, Lewald 2007). Критиче-
ски важным фактором, влияющим на величину 
смещения конечной точки, является постоянство 
скорости движения стимула (Getzmann, Lewald 
2009). Авторы предполагают, что смещение 
конечной точки объясняется механизмами экс-
траполяции, которые действуют при восприятии 
стимулов, движущихся с постоянной скоростью. 
Слуховая система «достраивает» воспринима-
емую траекторию, предсказывая положение 
движущегося источника звука в соответствии 
с выявленными закономерностями, чтобы ком-
пенсировать отставание в обработке поступа-
ющей динамической информации.

При дихотическом предъявлении стимулов 
величина смещения воспринимаемого положе-
ния движущихся ЗО оценивалась относительно 
эталонных неподвижных ЗО с теми же значе-
ниями ΔT и ΔI (Варягина 2001; 2005; Петропав-
ловская и др. 2010; 2011; Altman et al. 1999).  
В работах, где центробежное движение ЗО соз-
давали при помощи ΔT, показано, что смещение 
воспринимаемого положения начальных точек 
зависит преимущественно от скорости движе-
ния (Петропавловская и др. 2010), а конечных 
точек — от скорости, длительности и положения. 
Начальные точки всегда смещались в направле-
нии движения, конечные точки в центральном 
секторе субъективного акустического простран-
ства (при ΔТ < 200 мкс) также смещались в на-
правлении движения, а в периферическом (при 
ΔТ > 400 мкс) — навстречу движению. Смещение 
навстречу движению было сильнее выражено 
при малой длительности (100 и 200 мс) и рас-
четных скоростях выше 200–300 град/с (Петро-
павловская и др. 2011). Для более длинных  
и медленных звуковых стимулов (длительность 
две секунды, расчетная скорость 45 град/с),  
напротив, было показано достоверное смещение 
воспринимаемого положения конечных точек 
в направлении движения (Altman et al. 1999),  
а величина смещения начальных точек не до-
стигала значимых различий с неподвижными 
ЗО (Варягина 2001; 2005).

Таким образом, вследствие инерционных 
процессов воспринимаемое положение началь-
ных точек траекторий при больших скоростях 
может сильно смещаться относительно объ-
ективного в направлении движения. Конечные 

точки могут демонстрировать как опережающее 
смещение, так и отставание, в зависимости  
от соотношения инерционных и предсказатель-
ных процессов в обработке стимула. Угловая 
протяженность субъективного акустического 
пространства, определяемая воспринимаемым 
положением источников звука, может суще-
ственно изменяться под влиянием процессов 
слуховой обработки движения.

С 2006 года в электроэнцефалографических 
исследованиях начали применять стимулы  
с отсроченным началом движения (Варфоломе-
ев, Старостина 2006; Krumbholz et al. 2007). 
Звуковые стимулы, которые используют в этой 
экспериментальной парадигме, состоят из двух 
или трех последовательных фрагментов, следу-
ющих друг за другом без пауз. Стимул начина-
ется со стационарного фрагмента длительностью 
700–1000 мс, за ним следует участок движения 
длительностью от 150 до 1000 мс. За участком 
движения может следовать еще один непод-
вижный фрагмент. Такой временной паттерн 
позволяет зарегистрировать вызванный потен-
циал на начало движения как на отдельное 
слуховое событие.

Звуковые стимулы с отсроченным началом 
движения воспринимаются как один непре-
рывный ЗО, изменяющий свое положение  
в пространстве. На поведенческом уровне осо-
бенности восприятия таких стимулов исследо-
вали преимущественно в задаче на различение 
направления отсроченного движения. В част-
ности, было показано, что время реакции  
на отсроченное движение уменьшалось при 
увеличении скорости и при увеличении длитель-
ности начального стационарного участка 
(Getzmann 2008, 2009). При предъявлении сти-
мулов в свободном звуковом поле или в вирту-
альном звуковом пространстве (при помощи 
передаточных функций головы) время реакции 
было меньше, чем в условиях дихотической 
стимуляции (Getzmann, Lewald 2010). Показано 
также, что функция зависимости минимально 
различимого угла движения от скорости имеет 
меньший наклон для отсроченного движения, 
чем в случае, когда начало движения совпадает 
с моментом включения (Семенова и др. 2020). 
Данные о локализации стимулов с отсроченным 
началом движения в литературе отсутствуют.

Можно предположить, что при локализации 
стимулов с отсроченным движением стацио-
нарные фрагменты в начале и в конце стимула 
будут сглаживать влияние инерционных и пред-
сказательных процессов. В таком случае, при 
достаточной длительности стационарных фраг-
ментов воспринимаемое положение начальной 
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и конечной точек траектории движения будет 
совпадать с положением предъявленных по от-
дельности неподвижных стимулов, имеющих 
такие же пространственные характеристики. 
Однако, если стимул состоит из нескольких по-
следовательных фрагментов, на их локализацию 
могут воздействовать эффекты «притяжения» 
(pulling) и «отталкивания» (pushing) (см. обзор 
Lee et al. 2009). Известно, что пространственные 
признаки отдельных элементов, входящих в со-
став комплексных звуковых стимулов, вносят 
существенный вклад в определение перцептивных 
границ между слуховыми объектами. В свою 
очередь, восприятие пространственных харак-
теристик отдельных элементов зависит от того, 
как слуховая система поделит слуховой поток  
на объекты. Воспринимаемое положение одно-
временно или последовательно предъявляемых 
звуковых стимулов отличается от того, где бы 
они слышались, если бы предъявлялись изоли-
рованно. «Притяжение» (уменьшение восприни-
маемого углового расстояния) наблюдается 
между сигналами, которые по совокупности 
других характеристик (спектральных и времен-
ных) могут относиться к одному объекту,  
и свидетельствует об интеграции их простран-
ственных признаков. «Отталкивание» (увеличе-
ние воспринимаемого углового расстояния) 
между звуковыми стимулами считается призна-
ком того, что слуховая система относит их  
к разным объектам. Влияние «отталкивания» 
уменьшается по мере разнесения конкурирующих 
стимулов во времени. 

Применительно к пространственному вос-
приятию стимулов с отсроченным началом дви-
жения можно выдвинуть два предположения.  
С одной стороны, можно ожидать, что начальные 
и конечные точки траекторий будут «притяги-
ваться» друг к другу, так как непрерывный те-
стовый стимул интерпретируется испытуемыми 
как один движущийся объект, а не как несколько 
отдельных, и это будет приводить к сокращению 
длины воспринимаемой траектории. Если это 
предположение верно, то субъективная протя-
женность слухового пространства будет «сжи-
маться» относительно протяженности простран-
ства, задаваемого неподвижными сигналами  
с такими же значениями межушных различий.  
С другой стороны, нельзя исключить, что опре-
деляющую роль будут играть предсказательные 
механизмы обработки движения, и тогда началь-
ные и конечные точки участка движения будут 
«отталкиваться», так что участок движения будет 
«раздвигать» окружающие его неподвижные 
фрагменты. В таком случае протяженность субъ-
ективного слухового пространства будет увели-

чиваться. Целью данного исследования является 
проверка этих предположений путем оценки 
влияния движения звукового стимула на вос-
принимаемое положение окружающих его не-
подвижных фрагментов.

Методика

Этические нормы
Все исследования проведены в соответствии 

с принципами биомедицинской этики, сформу-
лированными в Хельсинкской декларации 1964 г. 
и ее последующих обновлениях, и одобрены 
Комиссией по этике ФГБУН Института физио-
логии им. И. П. Павлова РАН (протокол № 22-02). 
Каждый участник исследования представил 
добровольное письменное информированное 
согласие, подписанное им после разъяснения 
ему потенциальных рисков и преимуществ,  
а также характера предстоящего исследования.

Условия эксперимента и испытуемые
В экспериментах приняли участие 18 право-

руких испытуемых (шесть мужчин и 12 женщин) 
в возрасте от 18 до 45 лет (средний возраст 24,8 
± 4,7 лет) с нормальным слухом (по данным 
тональной аудиометрии) и без истории невро-
логических заболеваний. Во время эксперимен-
тов испытуемые располагались в кресле внутри 
экранированной звукоизолированной камеры, 
и им дихотическим способом предъявляли зву-
ковые сигналы. Время регистрации в каждый 
экспериментальный день составляло в среднем 
около двух часов. При необходимости по прось-
бе испытуемого делали перерывы на отдых. 
Каждый испытуемый совершал два-три визита 
в лабораторию.

На предварительном этапе у всех испытуемых 
измеряли монауральные пороги слышимости  
с использованием шумовых посылок полосой 
200–10000 Гц и длительностью 700 мс. В даль-
нейшем интенсивность звуковых сигналов 
устанавливалась на уровне 45 дБ над порогом 
слышимости испытуемого на каждом ухе.  
При необходимости интенсивность сигнала, 
подаваемого на одно из ушей, изменяли таким 
образом, чтобы при дихотической подаче зву-
ковой образ находился по средней линии голо-
вы испытуемого. Обычно вводимая коррекция  
не превышала 3 дБ.

Стимулы
Подробное описание синтеза сигналов из-

ложено в нашей предыдущей работе (Shestopalova 
et al. 2022). Исходными сигналами служил от-
резок белого шума, синтезированный с частотой 
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дискретизации 96 кГц и фильтрованный в по-
лосе 200–10000 Гц. Сигналы преобразовывали 
в аналоговую форму при помощи многоканаль-
ной аудиоплаты Gina24 (Echo Audio, США) и 
предъявляли дихотически с помощью звукоиз-
лучателей Etymotic ER-2 (Etymotic Research Inc., 
США) с ушными вкладышами. 

В эксперименте были использованы два типа 
сигналов: неподвижные и движущиеся, разли-
чавшиеся пространственными свойствами. 
Фронты длительностью 10 мс, сглаженные ко-
синусоидальной функцией, были наложены  
в начале и в конце каждого стимула. С учетом 
фронтов длительность неподвижного стимула 
составляла 1020 мс. В пределах одной эпохи 
стимулы повторялись трижды и были разделе-
ны паузами по 750 мс. Таким образом, длитель-
ность одной эпохи для неподвижных стимулов 
составляла 4560 мс. Пространственное положе-
ние всех стимулов задавалось величиной ме-
жушных различий по интенсивности (ΔI) меж-
ду бинаурально предъявляемыми сигналами. 
Неподвижные стимулы характеризовались 
пятью значениями ΔI: –10 дБ, –5 дБ, 0 дБ, 5 дБ 
и 10 дБ. Они вызывали у слушателей ощущение 
неподвижного ЗО, расположенного у левого уха 
(ΔI = –10 дБ), слева от средней линии головы 
(ΔI = –5 дБ), около средней линии головы  
(ΔI = 0 дБ), справа от средней линии (ΔI = 5 дБ) 
или у правого уха (ΔI = 10 дБ) (рис. 1).

Движущиеся сигналы состояли из трех фраг-
ментов, следующих друг за другом без паузы:  
1) начального участка длительностью 1010 мс  
с постоянной величиной ΔI, равной 0 или ±10 дБ; 
2) участка движения длительностью 200 мс 
(быстрое движение) или 400 мс (медленное 
движение) с линейным изменением ΔI (от 0  
до ±10 дБ и от ±10 до 0 дБ); 3) конечного участ-
ка длительностью 810 мс или 610 мс соответ-
ственно, с постоянной конечной величиной ΔI, 
равной ±10 дБ или 0 дБ. Таким образом, полная 
длительность движущегося сигнала с учетом 
фронтов составляла 2020 мс. Данные стимулы 
вызывали сначала ощущение неподвижного ЗО 
по средней линии головы, а затем его плавного 
движения либо влево или вправо, либо ощуще-
ние неподвижного ЗО около одного из ушей,  
а затем его плавного движения к средней линии 
головы. В пределах одной эпохи движущиеся 
стимулы повторялись трижды и были разделены 
паузами по 750 мс. Полная длительность эпохи 
с движущимися стимулами составляла 7560 мс.

Процедура эксперимента
Каждая экспериментальная серия состояла 

либо из неподвижных, либо из движущихся 

сигналов. В пределах серии с неподвижными 
стимулами 5 возможных положений стимулов 
повторяли по 15 раз. В сериях с движущимися 
сигналами 4 траектории (от центра к левому уху 
или обратно, от центра к правому уху или об-
ратно) предъявляли по 16 раз. Стимулы во всех 
сериях чередовали в квазислучайном порядке 
(рис. 1). Каждому испытуемому было предъ-
явлено по две серии с неподвижными стимула-
ми и четыре серии с движущимися стимулами 
(две с быстрым движением и две с медленным).  
Порядок следования серий был рандомизирован.

Слушатели должны были определять 
пространственное положение ЗО и в конце 
каждой эпохи показывать его касанием пера  
на рабочей поверхности графического планшета 
Genius G-pen 450. Для этого на рабочей 
поверхности была изображена дуга, на которую 
испытуемые должны были спроецировать 
воспринимаемое положение ЗО. В сериях  
с неподвижными стимулами испытуемый должен 
был дослушать до конца эпоху с троекратным 
повторением сигнала, а потом одним касанием 
пера отметить положение ЗО на графическом 
планшете. В сериях, где предъявляли движущи-
еся сигналы, испытуемый должен был коснуть-
ся пером дуги дважды — в начале и в конце 
воспринимаемой им траектории движения. Если 
он воспринимал сигнал как неподвижный,  
то должен был коснуться дуги дважды в том 
месте, где сигнал был расположен. Интервал от 
ответа испытуемого до начала следующего стиму-
ла подбирался индивидуально и составлял 1–1,5 с. 

Испытуемый получал инструкцию смотреть 
на планшет, расположенный на подставке у него 
на коленях, и по возможности не менять по-
ложение тела во время опыта. Положение го-
ловы и туловища слушателя в камере жестко  
не фиксировали, но испытуемый сидел в кресле 
с подголовником и подлокотниками, что обе-
спечивало стабильность положения тела. 

Анализ данных

Воспринимаемое положение начальных  
и конечных точек траектории движения, а также 
положение неподвижных стимулов, регистриро-
вали в градусах относительно средней линии голо-
вы. Отрицательные величины соответствовали 
расположению ЗО слева от средней линии головы, 
а положительные — справа. В индивидуальных 
данных усреднение проводили по 15 ответам  
на один тип стимула для неподвижных сигналов  
и по 16 ответам для движущихся. 

Статистическую оценку полученных резуль-
татов проводили по отдельности для воспри-
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Рис. 1. Структура стимуляции в течение серии. a — расчетные траектории движения звуковых стимулов. 
b — пример квазислучайного порядка предъявления стимулов в течение серии, где 1 — движение  

от левого уха к средней линии головы, 2 — от средней линии головы к уху, 3 — от правого уха к средней 
линии, 4 — от средней линии к правому уху. c — расчетное местоположение неподвижных стимулов. 

d — их квазислучайное предъявление в течении серии, где 1 — у левого уха, 2 — слева от средней линии 
головы, 3 — по средней линии головы, 4 — справа от средней линии, 5 — у правого уха

Fig. 1. Stimulation structure within a series. Fig. 1a shows four calculated trajectories of auditory motion.  
Fig. 1b is an example of a quasi-random order of stimulus presentation within a series. The stimuli moved from 
the left ear to the head midline (1), from the midline of the head to the ear (2), from the right ear to the midline (3), 
from the midline to the right ear (4). Fig. 1с shows calculated locations of stationary stimuli. Fig. 1d shows quasi-
random presentation of stimuli within a series. The stimuli were located at the left ear (1), to the left of the head 

midline (2), at the head midline (3), to the right of the midline (4), at the right ear (5)

нимаемого положения центральных и латераль-
ных точек и отдельно для каждой скорости 
(быстро, медленно). Для центральных точек был 
проведен однофакторный дисперсионный ана-
лиз с повторными измерениями (rmANOVA)  
с фактором «Точка» (неподвижная, начальная, 
конечная). Для латеральных точек использова-
ли двухфакторный анализ с факторами «Точка» 

(неподвижная, начальная, конечная) и «Сторо-
на звучания» (слева, справа) также отдельно для 
каждой скорости. При этом значения, соответ-
ствующие левой стороне звучания, умножали 
на –1, чтобы они располагались в том же диа-
пазоне числовой оси, как и значения, соответ-
ствующие правой стороне. После такого преоб-
разования отрицательные величины будут 
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соответствовать воспринимаемому положению 
звукового образа в контралатеральной полови-
не субъективного акустического пространства 
по отношению к расчетному положению звуко-
вого стимула. Под фактором «Сторона звучания» 
имеется в виду сторона акустического про-
странства, в которой располагалась расчетная 
траектория сигнала. По фактору «Точка» ис-
следовали влияние направления движения 
стимула на его воспринимаемое положение для 
начальных и конечных точек траекторий. Важ-
но подчеркнуть, что и для центральных, и для 
латеральных точек фактор «Точка» содержал 
все три уровня (неподвижная, начальная, ко-
нечная), так как движение могло быть направ-
лено как от центра к уху, так и от уха к центру. 
При попарных сравнениях применяли поправ-
ку Бонферрони. Все сравнения проводили  
с уровнем значимости p < 0,05.

Результаты

Зависимость воспринимаемого положения 
неподвижных ЗО от величины межушных раз-
личий ΔI была практически линейной (рис. 2). 
При равной интенсивности стимуляции на 
правом и левом ушах воспринимаемое положе-
ние ЗО было –1 ± 1 град (среднее ± ст. ош.). 
Максимальная степень латерализации, дости-
гаемая при ΔI = ±10 дБ, составила в среднем  
61 ± 3 град (по модулю).

Основным показателем угловой протяжен-
ности субъективного акустического простран-
ства была длина воспринимаемых траекторий, 
т. е. угловое смещение в градусах, пройденное 
ЗО. Длины воспринимаемых траекторий дви-
жущихся стимулов в левой акустической полу-
сфере составили 70 ± 2 град при движении  
от центра и 69 ± 2 град при движении к центру, 
а в правой полусфере 68 ± 2 град при движении 
в обоих направлениях (рис. 3). Угловое рассто-
яние между неподвижными точками, соответ-
ствующими концам траекторий движения, было 
значительно меньше. Это указывает на главный 
феномен, которому посвящена данная работа: 
наличие движения расширяет латеральные 
границы акустического пространства. 

В области средней линии головы воспри- 
нимаемое положение начальных и конечных 
точек траекторий было смещено против 
направления движения. Независимо от скорости, 
при движении ЗО от центра воспринимаемое 
положение начальной точки траектории было 
смещено на два градуса на противоположную 
половину субъективного акустического 
пространства. При движении от уха к центру 
конечная точка, наоборот, на два–четыре гра-
дуса не доходила до средней линии головы. 
Однако вследствие высокой индивидуальной 
вариабельности эта тенденция не достигла 
уровня значимости (рис. 2 и 3). В однофакторном 
дисперсионном анализе («Точка»: неподвижная, 

Рис. 2. Зависимость латерализации неподвижных ЗО от межушных различий по интенсивности ΔI. 
Усреднение здесь и далее — по всей выборке (n = 18). По оси Y — воспринимаемое положение (в градусах)

Fig. 2. Lateralization of stationary sound images as a function of interaural level differences (ILD). Here and in what 
follows the data are averaged across the entire group (n = 18). Y-axis is the perceived sound position (in degrees)
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начальная, конечная) для положения централь-
ных точек значимых различий не обнаружено 
(p > 0,05) ни для быстрого, ни для медленного 
движения.

Воспринимаемое положение латеральных 
точек было проанализировано при помощи 
rmANOVA с двумя факторами: «Точка» (непод-
вижная, начальная, конечная) и «Сторона» 
(слева, справа). Для медленного движения вы-
явлены значимые главные эффекты факторов 
«Точка» (F (1,588, 27,00) = 6,10, p < 0,01) и «Сто-
рона» (F (1,17) = 5,13, p < 0,05). Взаимодействие 
факторов «Точка»*«Сторона» не было значимым 
(p > 0,5). Согласно попарным сравнениям по 
фактору «Сторона», ответы с правой стороны 
располагались ближе к центру на 4 ± 2 град, чем 
с левой (p < 0,05). Попарные сравнения по фак-
тору «Точка» показали, что неподвижные лате-
ральные точки расположены ближе к средней 
линии головы на 10±2 град по сравнению с на-
чальными точками траекторий (рис. 4). Инте-
ресно, что положение начальных латеральных 
точек отличалось от положения неподвижных 
(p < 0,05), но не отличалось от положения ко-
нечных (p > 0,5). Попарные сравнения по двух-
факторному взаимодействию показали, что это 
утверждение справедливо как для левой  
(p < 0,01), так и для правой полусферы (p < 0,05), 
и в обеих частях пространства начальные точки 
траекторий были латерализованы на 10–11 
градусов дальше от центра, чем соответствующие 
им неподвижные точки. 

Аналогичный анализ для быстрого движения 
выявил значимость только одного фактора — 
«Точки» (F (1,665, 28,30) = 5,72, p < 0,05). Эффект 
«Стороны» оказался незначимым (p > 0,05). 

Взаимодействие факторов «Точка»*«Сторона» 
также не было значимым (p > 0,5). Попарные 
сравнения показали, что положение начальной 
точки отличается от положения неподвижной 
как слева (p < 0,05), так и справа (p < 0,01):  
начальные точки движения латерализованы 
дальше от центра, чем неподвижные. Эти же 
попарные сравнения позволили увидеть такой 
же паттерн смещения латеральных точек отно-
сительно неподвижных, как и в случае медлен-
ного движения: на 10–12 градусов в сторону уха.

Для статистического подтверждения наличия 
или отсутствия эффекта скорости был проведен 
дополнительный анализ rmANOVA, отдельно 
для центральных и латеральных точек. Выбор-
ку для этого анализа формировали, вычисляя 
разности воспринимаемого положения конечных/
начальных точек траекторий от соответствую-
щих им неподвижных точек. Факторами служи-
ли «Скорость» (быстро, медленно), «Сторона» 
(слева, справа) и «Точка» (начальная, конечная). 
Фактор скорости оказался не значимым ни для 
центральных, ни для латеральных точек  
(p > 0,5).

Обсуждение

Психофизический эксперимент был направ-
лен на исследование угловых пределов субъек-
тивного акустического пространства при про-
слушивании неподвижных и движущихся 
звуковых стимулов. 

Латерализация неподвижных стимулов
В настоящем исследовании получена прак-

тически линейная связь между межушными 

Рис. 3. Воспринимаемые траектории движущихся ЗО. Кружками обозначено положение неподвижных 
ЗО, стрелками — направление движения. Треугольники показывают расширение слухового пространства 

относительно положения неподвижных ЗО

Fig. 3. Perceived sound movement trajectories. Arrows indicate the direction of movement.  
Circles indicate the location of stationary sounds. Triangles indicate the expansion of auditory space relative  

to stationary sound locations
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Рис. 4. Воспринимаемое положение звуковых образов. Неподвижные стимулы: а — центральный,  
б — латеральный. Значения, соответствующие левой стороне звучания, умножены на –1 и усреднены  

со значениями, соответствующими правой стороне. Длина полос соответствует длине траекторий 
движения, а стрелки показывают направление движения (от центра или к центру). Вертикальный 

пунктир показывает положение неподвижного ЗО в центре (а) и при максимальной латерализации (б). 
Звездочками обозначены достоверные различия между положением начальных точек траекторий  

и неподвижных стимулов (p < 0,05)

Fig. 4. Perceived sound locations. Stationary stimuli: central (a) and lateral (b). The angular values corresponding 
to the left auditory hemifield were multiplied by –1 and averaged with those corresponding to the right auditory 

hemifield. The strip length shows the length of the trajectory. Arrows indicate the direction of movement  
(from/to center). Vertical dashed lines indicate the perceived locations of stationary sounds in the center (a)  

or at the lateral position (b). Asterisks indicate the significant differences in perceived locations between 
stationary sounds and initial points of movement (p < 0,05)
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различиями по интенсивности ΔI в диапазоне 
от –10 дБ до +10 дБ и воспринимаемым поло-
жением ЗО (рис. 2). Как известно из литературы, 
при нарастании межушных различий ΔI степень 
латерализации увеличивается линейно до не-
которых пределов, а далее входит в насыщение, 
так что в общем случае кривые, подобные при-
веденной на рисунке 2, имеют S-образную фор-
му (Блауэрт 1979; Yost, Hafter 1987). Диапазон 
линейного участка этих зависимостей сильно 
различается в разных экспериментальных ус-
ловиях. Так, Йост и Хафтер (Yost, Hafter 1987) 
и Дингл (Dingle et al. 2012) приводят данные об 
отклонении латерализации от линейности, на-
чиная от ΔI = ±6 дБ; по данным Блауэрта (Бла-
уэрт 1979) линейный участок продолжался до 
ΔI = ±12 дБ, а по данным Озмерала (Ozmeral et 
al. 2019) — до ±20 дБ. В случае межушных раз-
личий по времени максимальная латерализация 
достигается при ΔT = 630 мкс, а кривые лате-
рализации отклоняются от линейности уже при 
ΔT > 300 мкс и характеризуются более выра-
женной S-образностью, чем при межушных 
различиях по интенсивности (Dingle et al. 2012). 
Можно заключить, что расширение субъектив-
ного акустического пространства, которое будет 
обсуждаться ниже, не может быть следствием 
нелинейности, характерной для латеральных 
областей, поскольку использованный нами 
диапазон ΔI приходился на линейный участок.

Максимально латерализованное положение 
неподвижного ЗО, полученное в настоящем ис-
следовании при ΔI = ±10 дБ, составило в среднем 
61 ± 3 град, что соответствует положению пол-
ной латерализации при применении межушных 
различий по времени при ΔT > 600 мкс (Петро-
павловская и др. 2011). Таким образом, при 
предъявлении неподвижных стимулов протя-
женность субъективного слухового пространства 
(от крайнего левого до крайнего правого вос-
принимаемого положения ЗО) составила по-
рядка 120 град. Это находится в соответствии 
с результатами Варягиной (2005), где сигналами 
были неподвижные серии щелчков, протяжен-
ность слухового пространства у разных испы-
туемых варьировала от 50 до 149 градусов, при 
ΔI = ±13 дБ. 

Воспринимаемое положение  
центральных точек

При движении от центра к уху и от уха  
к центру, локализованные вблизи центра конеч-
ные и начальные точки траекторий не отличались 
по положению от неподвижных точек, однако 
можно отметить интересную тенденцию в срав-
нении со стимулами, движущимися на всем 

протяжении звучания. Для коротких быстрых 
сигналов (без стационарного фрагмента в на-
чале) при движении от центра к ушам описано 
значительное смещение воспринимаемого на-
чала траектории в направлении движения, до-
стигавшее у некоторых испытуемых 30 град 
(Петропавловская и др. 2010). Аналогичное 
смещение обнаружено ранее при стимуляции  
в свободном звуковом поле (Getzmann, Lewald 
2007; Perrott, Musicant 1977). Однако при уве-
личении длительности стимула и уменьшении 
скорости его движения этот эффект сходит на 
нет (Варягина 2001; 2005). В нашем исследовании 
при определении положения неподвижного 
фрагмента, за которым следовал короткий уча-
сток быстрого движения, смещение в направ-
лении движения не было обнаружено. Наоборот, 
при отсроченном движении от центра к уху 
начальные точки траекторий воспринимались 
с небольшим смещением в противоположную 
половину слухового поля, хотя его величина  
и не превышала трех градусов. При движении 
ЗО от ушей к центру воспринимаемое положе-
ние конечных точек в условиях совпадения 
окончания движения и звучания смещалось на 
три – семь градусов в направлении движения 
(Altman et al. 1999), а в нашем исследовании — для 
стимулов, дополненных стационарным участком —  
на два – четыре градуса против направления 
движения. Обнаруженные нами отличия от не-
подвижных стимулов были статистически не-
значимыми.

Восприятие латеральных точек
При движении от центра к периферии конеч-

ные точки траекторий располагались немного 
дальше от центра, чем соответствующие непод-
вижные точки (на шесть градусов), но статисти-
ческой значимости эти отличия не достигали. 
При движении в обратном направлении  
(от левого или правого уха к центру), начальные 
точки траекторий были расположены значи-
тельно ближе к уху, чем соответствующие не-
подвижные точки: справа — на 10 ± 3 град для 
обеих скоростей, слева на 11 ± 3 град для бы-
строго движения и на 13 ± 3 град для медлен-
ного. Таким образом, при восприятии стимулов, 
содержавших участок движения, протяженность 
субъективного слухового пространства увели-
чивалась на 21–23 град.

На периферии субъективного слухового про-
странства, как и в центральном секторе, харак-
тер смещения отличался от описанного для 
стимулов, движущихся на всем протяжении 
звучания. В работе Петропавловской с соавто-
рами (2011) при движении ЗО от центра к ушам 
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за счет ΔT для стимулов длительностью 200 мс 
(что соответствует длительности участка бы-
строго движения в настоящем исследовании) 
конечные точки располагались в среднем на 
пять градусов ближе к центру, чем соответству-
ющие неподвижные ЗО. Иными словами,  
наблюдалась недооценка длины траектории, или 
сокращение протяженности субъективного 
акустического пространства. Совпадающее  
с нашими результатами смещение конечных 
точек в направлении движения было получено 
в свободном звуковом поле для стимулов дли-
тельностью две–пять секунд со скоростями 
8–45 град/с (Getzmann 2005a; Getzmann, Lewald 
2007; Getzmann et al. 2004). Однако при пере-
менной скорости движения (а к этой категории 
можно отнести и наши стимулы с неподвижны-
ми фрагментами) величина смещения уменьша-
лась (Getzmann, Lewald 2009).

Наиболее выражены были различия в вос-
приятии положения начальных точек траекторий 
при движении стимула от периферии к центру. 
Для непрерывно движущихся стимулов харак-
терно смещение в направлении движения 
(Getzmann 2005b; Getzmann, Lewald 2007).  
В нашей работе получено смещение противо-
положной направленности. Отчасти это явление 
может объясняться не процессами интеграции 
пространственной информации в слуховой си-
стеме, а влиянием более поздних процессов — 
принятия решения и удержания в памяти ин-
формации о нем. В соответствии с полученной 
инструкцией, в наших опытах испытуемый 
сначала прослушивал весь стимул целиком,  
а затем показывал начало и конец траектории. 
Для этого необходимо некоторое время удер-
живать в памяти воспринятое положение. При 
этом начало траектории оказывается сильнее 
отставлено во времени от момента ответа, чем 
ее конец. Для неподвижных источников звука 
ранее была показана систематическая переоцен-
ка эксцентриситета запомненных целей  
по сравнению с локализацией стимула непо-
средственно во время звучания, причем эта пере-
оценка увеличивалась со временем удержания 
стимула в памяти (Lewald, Ehrenstein 2001).

Общее обсуждение
Наличие неподвижных фрагментов в начале 

и конце стимула, как и ожидалось, значительно 
сгладило влияние инерционности, полностью 
устранив смещение воспринимаемого положе-
ния начальных точек в направлении движения. 
Сокращения воспринимаемой длины траектории, 
которая могла бы быть следствием притяжения 
между разными частями стимула, объединен-

ными в единый движущийся объект, получено 
не было. Напротив, для начальных точек было 
характерно смещение против направления дви-
жения, которое можно рассматривать как про-
явление отталкивания. Оно было сильнее вы-
ражено в периферической области слухового 
пространства, чем в центральной. 

Необходимо отметить, что в нашем исследо-
вании движение стимулов создавалось за счет 
ΔI, а в работах, с которыми мы сравниваем 
полученные результаты, применяли звуковые 
стимулы, созданные за счет изменения ΔT либо 
в свободном звуковом поле, т. е. при сочетанном 
изменении ΔT и ΔI. Для того, чтобы распро-
странить полученные результаты на разные 
бинауральные признаки, необходимо провести 
аналогичное исследование для стимулов, в ко-
торых пространственные признаки задаются 
через межушные различия по времени. Однако 
скорее всего обнаруженные закономерности 
связаны с более высокими уровнями обработки 
информации, чем первичный анализ бинаураль-
ных признаков.

Согласно полученным данным, при воспри-
ятии стимулов с отсроченным началом движе-
ния латеральные границы слухового простран-
ства раздвигались в направлении периферии, 
по сравнению с воспринимаемым положением 
неподвижных стимулов. Направление и скорость 
движения стимула не влияли на величину этого 
сдвига — латеральные точки в любом случае 
смещались от центра (начальные — против на-
правления движения, конечные — по направ-
лению движения). Однако величина смещения 
была значимой только для начальных точек. 

Можно предположить, что восприятие по-
ложения начальной точки оказывается искаже-
но сильнее, чем конечной, по причине разной 
экологической значимости. Итог движения 
важнее, чем его источник, поэтому фокус вни-
мания может непроизвольно смещаться  
на окончание движения, по сравнению с его 
началом. Это компенсирует «расширение про-
странства», вызванное движением ЗО в его 
средней части. Другое возможное объяснение 
состоит в проявлении категориального вос-
приятия. Так, в исследованиях Голоба с соавто-
рами (Golob et al. 2016; 2017) показано, что ка-
тегоризация может влиять на самые базовые 
уровни восприятия. Возможно, движущийся 
участок в середине стимула влиял на суждение 
о положении соседних неподвижных фрагмен-
тов за счет объединения их в единую категорию 
движущихся объектов. Классифицировав стимул 
как движущийся, слуховая система на следующих 
стадиях обработки компенсирует характерное 
для них искажение восприятия, достраивая 
«пропущенное» начало траектории. 
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Полученные результаты находятся в соот-
ветствии с представлением о том, что слуховая 
кора является не конечным звеном слухового 
анализатора, а компонентом сложных распре-
деленных сетей, в которых репрезентации сти-
мулов интегрированы с процессами внимания 
и принятия решений (Irvine 2018). Сенсорные 
сети коры непрерывно получают обратную связь 
и нейромодулирующие воздействия, обеспечи-
вающие оптимизацию поведенческих реакций 
(Roelfsema, Holtmaat 2018).

Выводы
В области средней линии головы восприни-

маемое положение начальных и конечных точек 
траекторий было незначительно смещено  
против направления движения. Независимо  
от скорости, при движении ЗО от центра вос-
принимаемое положение начальной точки было 
смещено на два градуса на противоположную 
сторону субъективного акустического простран-
ства. При движении от уха к центру, наоборот, 
конечная точка не доходила на два – четыре 
градуса до средней линии головы. 

Самое сильное смещение воспринимаемого 
положения против направления движения  
(на 10–13 градусов) наблюдалось для начальных 
латеральных точек, при движении от ушей  
к центру. Латеральные конечные точки при 
движении от центра к ушам были незначитель-
но (и недостоверно) смещены в направлении 
движения.

Тенденция к расширению субъективного 
акустического пространства сильнее выражена 
в периферической области, чем в центральной, 
и для начальных точек траектории сильнее, чем 
для конечных.
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Аннотация. Компьютерная реализация экспериментов по изучению зрительного восприятия 
обеспечивает большие возможности использования естественных и синтезированных изображений, 
а также сложного дизайна психофизических экспериментов. В работе представлены часто используемые 
психофизические методики по исследованию влияния на зрительное восприятие механизмов памяти 
и внимания, реализованные с использованием компьютерных технологий. Механизмы памяти изучали 
путем сравнения результатов ответов на последовательное и одновременное предъявления одних  
и тех же стимулов в задаче оценки кривизны реальных и интерполированных линий. При одновременном 
предъявлении в отличие от последовательного была выявлена иллюзия выпрямления интерполированных 
линий и более низкие пороги различения кривизны. Влияние механизма внимания оценивали путем 
сопоставления результатов выполнения одинарной и двойной задач. В двойной задаче от наблюдателей 
требовалось опознать как форму тестового объекта, так и форму дистрактора, расположенного  
на разном расстоянии от теста. Стимулы имели низкий контраст и короткое время предъявления. 
Предполагалось, что выполнение двойной задачи скажется на перераспределении внимания,  
что затруднит опознание теста. Однако достоверного ухудшения опознания тестового стимула  
в двойной задаче по сравнению с одинарной не наблюдалось. Достоверно уменьшилось только число 
неслучайных ошибок. Расстояния дистрактора до теста, на которых выявлено ухудшение распознавания, 
намного превосходили значения, полученные в подобных экспериментах, но с использованием других 
условий наблюдения. Влияние механизма внимания в обеих задачах проявилось как более сильное 
ухудшение опознания при использовании дистракторов, аналогичных по форме с тестами,  
но отличающихся ориентацией. Показано влияние методического подхода и дизайна эксперимента 
на получаемые результаты.

Ключевые слова: автоматизированный психофизический эксперимент, зрение, память, внимание, 
двойная задача, краудинг-эффект, кривизна, интерполяция
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Abstract. Computer-based experiments in visual perception studies open up great opportunities for using 
natural and processed images and sophisticated experimental techniques. Meanwhile, the apparent simplicity 
imposes additional obligations on the correct interpretation of results. We investigated popular psychophysical 
methods used to study the role of memory and attention in visual perception. Memory mechanisms were 
studied by comparing sequential and simultaneous presentation of the same stimuli in a curvature estimation 
task of real and interpolated lines. In contrast to sequential presentation, simultaneous presentation revealed 
the illusion of straightening of interpolated images and lower curvature discrimination thresholds. The role 
of attention was examined by comparing the performance in single and dual tasks: the subjects were asked 
to recognize the shape of tests and distractors located at different distances from the tests. The stimuli had 
low contrast and a short presentation time. We assumed that performing the double task would affect  
the distribution of attention and worsen test recognition. However, the double task produced no significant 
deterioration in the recognition of the test compared to the single task, except for the number of nonrandom 
errors that showed a significant decrease. The distances where the deterioration was detected greatly exceeded 
the generally accepted ones obtained in similar experiments using other observation conditions. To conclude, 
the influence of attention in both tasks was related to stronger deterioration in recognition ability when 
distractors were similar in shape to the tests but different in orientation. Thus, the application of different 
methods may reveal discrepancies in the results.

Keywords: automated psychophysical experiment, vision, memory, attention, dual task, crowding effect, 
curvature, interpolation

Введение

Зрительное восприятие — сложный физио-
логический процесс, включающий этапы сен-
сорной обработки информации, ее оценки  
и интерпретации. Одним из методов изучения 
механизмов зрительного восприятия являются 
психофизические эксперименты, организация 
которых в настоящее время осуществляется  
с использованием информационных технологий, 
предоставляющих широкую перспективу для 
исследований.

Процесс зрительного восприятия включает 
участие механизмов внимания и памяти.  
В обычных условиях за счет участия механизмов 
внимания зрительная система в процессе рас-

познавания образов объединяет в целое при-
знаки одного объекта, не смешивая их с при-
знаками соседних изображений. Память 
обеспечивает опознание объектов, их класси-
фикацию. Механизмы внимания и памяти вза-
имосвязаны, они многоуровневые и затрагива-
ют различные структуры мозга (Лурия 1973; 
Суворов, Таиров 1985; Posner 1980). К ним от-
носятся лимбическая система, участвующая  
в регуляции эмоций, мотивации, памяти; рети-
кулярная формация, работа которой связыва-
ется с проявлением внимания; различные ней-
ронные структуры. 

Цель нашей работы — показать влияние 
методического подхода, дизайна проводимых 
экспериментов на получаемые результаты.  
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В работе кратко описаны два типа психофизи-
ческих экспериментов, наиболее часто исполь-
зуемые в исследованиях. Одни из них ориенти-
рованы на выявление влияния механизмов 
внимания, другие — механизмов памяти. 

Традиционно при изучении внимания кон-
струируется двойная задача, при которой на-
блюдатель должен определить сразу несколько 
различных признаков зрительных стимулов или 
опознать эти признаки. При исследовании вли-
яния памяти обычно применяется последова-
тельное предъявление тестовых изображений, 
которые сравниваются между собой или с эта-
лоном, хранящимся в памяти. Мы использова-
ли эти два методических подхода при органи-
зации наших экспериментов. В экспериментах 
с двойной задачей от наблюдателя требовали 
определить форму двух зрительных объектов, 
находящихся на разном расстоянии друг  
от друга в условиях их низкого контраста  
и краткого времени предъявления, не позволя-
ющего перевести взор с одного объекта  
на другой. Для выявления роли внимания ре-
зультаты двойной задачи сопоставили с данны-
ми экспериментов по опознанию только одного 
объекта, как при изучении краудинг-эффекта 
(ухудшение восприятия в присутствии дистрак-
торов). Свойства краудинг-эффекта и его меха-
низмы изложены в обзорах (Flom 1991; Levi 2008; 
Pelli et al. 2004; Strasburger 2020; Yildirim et al. 
2020). Одна из гипотез, объясняющая возник-
новение краудинг-эффекта, учитывает влияние 
внимания. По нашему предположению опозна-
ние изображений в двойной задаче может пере-
распределить внимание, за счет чего опознание 
теста ухудшится. 

При выявлении влияния памяти сравнивали 
восприятие одновременно и последовательно 
предъявляемых одинаковых стимулов в экс-
периментах по исследованию механизмов ин-
терполяции и оценке кривизны изображений. 
Кривизна является одним из основных при-
знаков зрительных изображений (Baker et al. 
2021; Kunsberg, Zucker 2021; Todd, Petrov 2022; 
Yue et al. 2020; Yuille, Liu 2021). Об этом свиде-
тельствует, например, успешное восстановление 
контурных изображений по точкам с макси-
мальной кривизной (Attneave 1954). В наших 
психофизических экспериментах сопоставлялись 
оценки кривизны для реальных и интерполи-
рованных линий. 

Актуальность проведенных нами исследова-
ний заключается в их возможном практическом 
применении при разработке искусственных 
нейронных сетей. Результаты по восприятию 
кривизны интерполированных изображений  

с малой кривизной могут быть использованы 
при наведении прибора на цель в присутствии 
помехи. Знание механизмов опознания изобра-
жений в условиях дополнительных изображений 
полезно для создания устройств по обнаружению 
объектов. Новизна исследования состоит  
в обобщении полученных ранее авторами ре-
зультатов (Бондарко и др. 2018; 2021; 2022)  
и в рассмотрении с точки зрения влияния  
на них применяемых методических подходов.

Методы

Необходимым средством для организации  
и проведения психофизических экспериментов 
в настоящее время является компьютерное 
аппаратно-программное обеспечение. На базе 
этого обеспечения организуют синтез и предъ-
явление на дисплее зрительных изображений, 
а также регистрацию ответов наблюдателей.

При исследовании механизмов внимания 
синтезированные компьютером кольца Лан-
дольта с разрывом в четырех ориентациях 
предъявляли случайным образом справа или 
слева от точки фиксации одновременно с ана-
логичными кольцами или кольцами без раз-
рыва. Размер изображений составлял величины 
1,1, 1,5 и 2,2 угл. град. Расстояние от точки 
фиксации до тестов — 13,2 угл. град., макси-
мальное расстояние между центрами тестов  
и дистракторов — 22,6 угл. град. Контраст изо-
бражений превышал пороговый для каждого 
эксцентриситета в 1,2 раза (Бондарко и др. 2014), 
время предъявления изображений — 40 мс.  
На рисунке 1 показаны примеры изображений 
и схема их предъявления. В одинарной задаче 
наблюдатель должен был определить ориентацию 
тестового кольца Ландольта. В двойной — до-
полнительно ответить на вопрос, есть ли у дис-
трактора разрыв.

Изображения предъявляли на экране монитора 
DiamondPlus 230SB 22”, разрешение 1024 × 768 пик-
села, частота развертки 100 Гц, яркость 40 кд/м2. 
Монитор калибровали фотометром JETI. 

При исследовании механизмов памяти сти-
мулы предъявляли одновременно или последо-
вательно на том же мониторе при разрешении 
экрана 1600 × 1200 пикселов. Сравнивали два 
изображения (рис. 2).

Одно изображение в паре — тестовое — ли-
ния, у которой менялась кривизна. Другое — 
референтное — прямая, вогнутая или выпуклая 
линии с фиксированной кривизной, либо рас-
положенные на этих невидимых линиях точки 
с разным или одинаковым расстоянием  
(рис. 2b–d). В разных экспериментах стимулы 
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Рис. 1. Вид стимулов и схема их предъявления. Тестовое кольцо Ландольта расположено слева (а) 
или справа (b) от точки фиксации. Дистрактор с меньшим контрастом находится в другом (а)  

или в том же (b) полуполе зрения. (c) — последовательность предъявления изображений

Fig. 1. Examples of stimuli and a time-line diagram of their presentation. The Landolt C is located to the left (a) 
or to the right (b) of the fixation. A distractor with less contrast is located in another (a) or in the same (b) 

hemifield of vision; c—sequence of presentation

Рис. 2. Изображения и способ измерения кривизны. a–e – изображения в разных ориентациях.  
b–d — референтные стимулы состоят из неравномерно или равномерно расставленных точек.  

f — измерение кривизны как расстояния s между горизонтальной линией и максимумом для выпуклой 
линии и как -s для вогнутой 

Fig. 2. Images and a curvature measurement method. a–e—images in different orientations.  
b–d—reference stimuli consisting of unevenly or evenly spaced dots. f—a method of measuring curvature  

as the distance s between the horizontal line and the maximum for the convex line and as -s for the concave line
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были ориентированы горизонтально, верти-
кально или под углом в 45° (рис. 2a–e). Длина 
прямых линий составляла 4,7 угл. град. Вогнутая 
и выпуклая линии строились как дуги окруж-
ности с большим радиусом и длиной хорды  
4,7 угл. град. Расстояние s (рис. 2f) от горизон-
тальной прямой до вершин дуг референтных 
стимулов было равно ±3,8 угл. мин. Наблюдатель 
должен был сравнить кривизну двух одновре-
менно или последовательно предъявленных 
изображений: ответить на вопрос — какое изо-
бражение более выпуклое.

В экспериментах участвовали трое наблюда-
телей с нормальной остротой зрения. Для оцен-
ки результатов использовали дисперсионный 
анализ ANOVA, критерии Стьюдента, χ2 и знаков.

Для проведения автоматизированных  
экспериментов разработали программное обе-
спечение, реализованное в среде Delphi под 
управлением Windows. При предъявлении изо-
бражений на короткое время (10–50 мс) для 
синхронизации с разверткой монитора вместо 

стандартного компонента «Timer» использовали 
обработчики временных интервалов библиоте-
ки DirectX. Созданные программы обеспечи- 
вали генерацию зрительных изображений  
с заданными параметрами на экране компью-
тера, накопление ответов наблюдателей в базе 
данных. В качестве системы управления базой 
данных использовали Paradox. Полутоновое 
сглаживание изображений осуществляли с по-
мощью технологии Full Screen Anti-Aliasing. 

Результаты

Двойная и одинарная задачи
На рис. 3а, b приведены вероятности пра-

вильного ответа в зависимости от расстояния 
до дистракторов, усредненные по данным трех 
наблюдателей, всем размерам стимулов и двум 
полуполям зрения. При близких расстояниях 
до дистракторов опознание теста происходит 
успешнее, когда наблюдатель выполняет задачу 
опознания только теста (рис. 3а). При больших 

Рис. 3. Выполнение одинарной и двойной задач. а — вероятность правильных ответов при обоих 
дистракторах в одинарной (1) и двойной (2) задачах. b — вероятность при дистракторах кольцах 

Ландольта (1C&2C) и кольцах без разрыва (1O&2O). Изолированные точки на а и b – вероятности 
правильного ответа на кольцо Ландольта без дистракторов. c — вероятность неслучайных ошибок  

в одинарной (1) и двойной (2) задачах. d — вероятность правильного ответа на дистракторы 

Fig. 3. Results of single and dual tasks. a—probabilities of correct responses for both types of distractors  
in single (1) and dual (2) tasks. b—probabilities for Landolt Cs (1C&2C) as distractors or full rings (1O&2O). 

Isolated points in a and b are the probabilities of correct response to the Landolt С without distractors. 
c—probabilities of nonrandom errors in single (1) and dual (2) tasks. d—probability of correct responses to distractors
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расстояниях кривые пересекаются. Вероятности 
выше в одинарной задаче, когда тест предъяв-
ляли и с дистрактором — кольцом Ландольта, 
и с кольцом без разрыва (рис. 3b). Данные двой-
ной и одинарной задач не различаются досто-
верно у каждого наблюдателя по тесту ANOVA, 
но у двух наблюдателей из трех они различают-
ся по критерию знаков (р < 0,01). Поэтому ска-
зать однозначно, повлияло ли опознавание 
дополнительного изображения на определение 
ориентации теста, невозможно. Достоверно в 
каждой задаче отличались вероятности пра-
вильных ответов в присутствии дистракторов 
колец Ландольта или колец без разрыва (рис. 3b).

В обоих экспериментах максимальные рас-
стояния между тестами и дистракторами, для 
которых достоверно (критерий Стьюдента) 
отличаются вероятности опознания от значений 
вероятностей опознания тестов без дистракто-
ров, у всех наблюдателей равны 22,6 угл. град., 
что соответствует максимально используемому 
расстоянию, т. е. ухудшение наблюдается даже 

при предъявлении дистракторов в другом полу-
поле зрения. 

На рис. 3c приведена вероятность неслучай-
ных ошибок, когда при предъявлении теста  
с дистрактором в виде кольца Ландольта на-
блюдатель называл ориентацию дистрактора. 
В одинарной задаче больше неслучайных ошибок. 
Различие вероятностей в одинарной и двойной 
задачах достоверно (χ2, р < 0,05). Вероятность 
правильного опознания дистракторов ниже для 
близких и дальних расстояний (рис.  3d),  
как и вероятность опознания тестов (рис. 3а). 

Последовательное и одновременное 
предъявление стимулов в задаче оценки 

кривизны
На рисунке 4 приведены разности между 

оценками кривизны, усредненные по данным 
трех наблюдателей для последовательного  
и одновременного предъявления стимулов,  
и физической кривизной линий. Для определе-
ния оценок строили психометрические функции 

Рис. 4. Оценка кривизны. a–f — смещение оценки — разница между кажущейся и физической кривизной 
(угл.мин) для изображений в горизонтальной (a, b), вертикальной (c, d) и наклонной — 45° (e, f) 

ориентациях для вогнутых, прямых и выпуклых линий при последовательном (a, c, e) и одновременном 
(b, d, f) предъявлении. 1 — реальные линии, 2 и 3 — интерполированные линии для равномерно  

и неравномерно расставленных точек

Fig. 4. Curvature estimations. a–f—bias—difference between apparent and physical curvature (arcmin)  
for images in horizontal (a, b), vertical (c, d) and oblique orientations of 45° (e, f ) for concave, straight and 

convex lines at sequential (a, c, e) and simultaneous (b, d, f ) presentation. 1—real lines, 2 and 3— interpolated 
lines for evenly and unevenly spaced points
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по ответам наблюдателей, приближали  
их к нормальным распределениям, находили  
у них средние величины и стандартные откло-
нения.

На рис. 4а, c, e показаны величины смещения 
оценки в горизонтальной, вертикальной и на-
клонной ориентациях для вогнутых, прямых  
и выпуклых референтных линий при последо-
вательном предъявлении стимулов, на рис. 4b, 
d, f — при одновременном. Каждая кривая от-
ражает данные отдельного эксперимента  
по оценке кривизны реальных (1) или интерпо-
лированных (2 и 3) линий. Характер зависимо-
сти одинаков для последовательного предъявле-
ния стимулов — кривизна изображений 
оценивается без искажений. Двухфакторный 
дисперсионный анализ не выявил достоверных 
различий между данными трех наблюдателей  
(F[2] = 2,13, p = 0,13), а также зависимости от 
двадцати семи референтных стимулов (F[26] = 1,56, 
p = 0,09), предъявленных в девяти экспериментах 
(три ориентации и три вида референтных стимулов). 

При одновременном предъявлении (рис. 4b, 
d, f) искажений в оценках для реальных линий 
нет. Но для интерполированных линий кривизна 
вогнутых линий переоценивается, а выпуклых — 
недооценивается в большей степени для изо-
бражений из неравномерно расставленных 
точек. Наблюдается иллюзия. Она практически 
одинакова для всех ориентаций. Дисперсионный 
анализ подтвердил зависимость искажений  
от типа используемых изображений (F[2] = 6,31, 
p < 0,01). Исходная кривизна выпуклых  
и вогнутых референтных линий была равна 
±3,8 угл. мин. Выявленное отклонение для во-
гнутой кривой в горизонтальной ориентации, 
состоящей из равномерно расставленных точек, 
равно 1,96 угл. мин, а для выпуклой –1,85 угл. мин 
(рис. 4b). Это означает, что кажущаяся кривиз-
на вогнутой линии равна –1,84 угл. мин (–3,8 + 
1,96), а выпуклой 1,95 угл. мин (3,8 – 1,85). Эти 
величины меньше исходной кривизны линий, 
что свидетельствует о кажущемся их выпрям-
лении.

Рис. 5. Пороги различения кривизны. a–f — пороги для изображений в горизонтальной (a, b), 
вертикальной (c, d) и наклонной (e, f) ориентациях (угл.мин) для вогнутых, прямых и выпуклых линий 
при последовательном (a, c, e) и одновременном (b, d, f) предъявлении стимулов. 1 — реальные линии,  

2 и 3 — интерполированные линии из равномерно и неравномерно расставленных точек

Fig. 5. Thresholds of curvature discrimination. a–f—thresholds for images in horizontal (a, b), vertical (c, d)  
and oblique (e, f) orientations (arcmin) for concave, straight and convex lines with sequential (a, c, e) and simultaneous 

(b, d, f) presentation of stimuli. 1—real lines, 2 and 3—interpolated lines for evenly and unevenly spaced points
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Пороги при последовательном предъявлении 
(рис. 5а, c, e) ниже для вертикальной ориентации 
и выше для наклонной. Они одинаковы для во-
гнутых, прямых и выпуклых линий, предъявля-
емых в том же эксперименте, и выше для интер-
полированных линий. Статистика указывает на 
независимость порогов от кривизны изображе-
ний (F[2] = 2,7, p = 0,097), но есть разница  
в каждом эксперименте (F[8] = 69,78, p = 0,0001). 

Пороги в экспериментах с одновременным 
предъявлением стимулов (рис. 5b, 5d, 5f) также 
не зависят от кривизны в каждом эксперименте. 
Дисперсионный анализ подтвердил зависимость 
порогов от типа используемых изображений 
(F[2] = 16,98, p < 0,0001). Пороги, как и в случае 
последовательного предъявления, не зависели 
от кривизны референтных стимулов, однако 
отличались в каждом отдельном эксперименте 
(F[2] = 1,72, p = 0,21, F[8] = 68,42, p < 0,0001). 

Сравнение данных экспериментов выявляет 
различия в оценках кривизны: при одновремен-
ном предъявлении стимулов пороги различения 
кривизны ниже, чем для тех же последователь-
но предъявляемых стимулов (критерий знаков, 
p < 0,01). Кроме того, при одновременном предъ-
явлении наблюдается иллюзия в восприятии 
кривизны для интерполированных стимулов  
в отличие от последовательно предъявленных 
стимулов — линии выпрямляются.

Обсуждение
Разработанное программное обеспечение 

позволило провести ряд психофизических ис-
следований, направленных на изучение меха-
низмов зрительного восприятия. В статье кратко 
изложены результаты исследований механизмов 
оценки кривизны, интерполяции и опознания 
объектов в присутствии дополнительных изо-
бражений. Показана зависимость результатов 
от использованных методик.

Одинарная и двойная задачи
В одинарной и двойной задачах достоверное 

снижение вероятности опознания теста в при-
сутствии дистракторов по сравнению с вероят-
ностью опознания одиночных стимулов выяв-
лено на всех использованных в экспериментах 
расстояниях, то есть почти до двух эксцентри-
ситетов. Максимальное расстояние, на котором 
происходит достоверное ухудшение, принято 
рассматривать как размер зоны краудинг- 
эффекта. Общепринято считать, что размер 
этой зоны на периферии равен половине экс-
центриситета (Bouma 1970; Strasburger 2020). 
Таким образом, полученное нами отклонение 
требует пояснения. 

Изображения в наших экспериментах по-
являлись случайным образом справа или слева 
относительно точки фиксации на короткое 
время и с низким контрастом. Наблюдатель  
в этих условиях не мог сосредоточить внимание 
на определенную область поля зрения. Видимо, 
фактор внимания оказал существенное влияние 
на восприятие и размер зоны. В пользу этого 
могут свидетельствовать близкие зависимости 
вероятностей от расстояния до дистракторов  
в двух задачах. Достоверное отличие двойной 
задачи от одинарной было выявлено только для 
количества неслучайных ошибок, которых было 
больше в одинарной задаче, что свидетельству-
ет о перераспределении внимания в зоне предъ-
явления стимулов.

Теория избирательного внимания состоит  
в том, что внимание способствует обнаружению 
и связыванию признаков зрительных объектов, 
находящихся в определенном месте поля зрения 
(Treisman 1969; 1991). В нашем исследовании 
вниманием охвачена вся зона предъявления 
стимулов. Справедливость этой теории под-
тверждает то, что дистракторы в виде колец 
Ландольта ухудшают различение ориентации 
тестов сильнее, чем кольца без разрыва на всем 
промежутке предъявления стимулов. Отличие 
полученных размеров зон в краудинг-эффекте 
от общепринятых свидетельствует о влиянии 
методики на результаты. 

Последовательное и одновременное 
предъявление

Для реальных изображений кривизна оце-
нивается адекватно в обоих случаях, но для 
интерполированных изображений при одно-
временном предъявлении наблюдается иллюзия 
выпрямления линий. Пороги ниже для одно-
временно предъявленных стимулов и выше для 
интерполированных изображений (рис. 5). Раз-
ницу в восприятии для случаев одновременно-
го и последовательного предъявления стимулов 
при интерполяции, видимо, можно объяснить 
особенностями функционирования рабочей 
памяти. При одновременном появлении стиму-
лов и длительной экспозиции наблюдатель мог 
перевести взор с одного стимула на другой  
и непосредственно их сравнить. Следовательно, 
влияние рабочей памяти здесь отсутствует  
в отличие от случая последовательного предъ-
явления изображений.

При изучении механизмов рабочей памяти 
Лейджес и Трисман в последовательном предъ-
явлении стимулов выявили отклонения в вос-
приятии пространственной частоты относи-
тельно частоты референтной решетки при 
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сдвиге середины тестовых изображений в сто-
рону более высоких или низких пространствен-
ных частот (Lages, Treisman 1998). Авторы пред-
положили, что сравнение стимула происходит 
не с референтным изображением, а со сформи-
рованным в результате эксперимента в рабочей 
памяти шаблоном. В наших экспериментах 
набор стимулов был симметричен относитель-
но изменения кривизны в большую и меньшую 
сторону. Возможно, поэтому мы и не получили 
отклонений в восприятии. Методика одновре-
менного предъявления стимулов для изучения 
иллюзий с этой точки зрения представляется 
более адекватной. 

Механизм оценки кривизны сильно искрив-
ленных изображений предусматривает опреде-
ление ориентаций касательных к кривой линии 
(Foster et al. 1993; Kramer, Fahle 1996; Watt 1984; 
Watt, Andrews 1982; Whitaker et al. 1993), которое 
осуществляют рецептивные поля нейронов 
зрительной области V1. Оценку кривизны сла-
бо искривленных изображений больших размеров 
связывают с измерением сагитты — расстоянием 
s между прямой и кривой (рис. 2е) — или с оцен-
кой ориентаций касательных, расположенных 
на определенном расстоянии на кривой (Foster 
et al. 1993; Kramer, Fahle 1996; Wilson, Richards 
1989), что предполагает участие в этом процес-
се также довольно низких уровней зрительной 
системы не выше уровня V4 (Habak et al. 2004). 

При интерполяции, скорее всего, задейство-
ваны более высокие уровни зрительной системы. 
О различии восприятия интерполированных  
и реальных изображений свидетельствуют ре-
зультаты, полученные при регистрации вызван-
ных потенциалов (Фарбер, Петренко 2008; 2009; 
Фарбер и др. 2014). В них отмечена существен-
ная роль памяти в восприятии фрагментирован-
ных изображений и выявлено участие лобных 
корковых полей, наиболее поздно созревающих 
в онтогенезе (Семенова и др. 1990). Можно по-
лагать, что в оценке кривизны реальных и интер-
полированных изображений участвуют РП ней-
ронов различных областей зрительной системы. 

Заключение
Разработанный методический подход для 

выяснения роли внимания и памяти в зритель-
ном восприятии заключается в выборе опреде-
ленного вида зрительных стимулов, организации 
их предъявления наблюдателям. В исследовании 
перераспределение внимания в двойной задаче 
по сравнению с одинарной выявлено только при 
анализе ошибок. Ухудшение опознания  

в присутствии дистракторов в одинарной  
и двойной задачах достоверно не различалось, 
что свидетельствует о роли внимания в выпол-
нении подобных задач. Аналогичные по форме 
дистракторы сильнее воздействовали на вос-
приятие на всех использованных расстояниях, 
что говорит в пользу предположения об инте-
грации признаков изображений в зоне внимания. 

При изучении влияния памяти выявлены 
различия в зависимости от условий предъявле-
ния стимулов: при последовательном предъ-
явлении пороги различения кривизны для ин-
терполированных изображений оказались выше 
примерно в два раза, чем при одновременном 
предъявлении, при котором интерполированные 
линии кажутся более прямыми. Систематические 
ошибки в восприятии кривизны при последо-
вательном предъявлении могут отсутствовать 
из-за сравнения изображений с эталонами, 
формирующимися рабочей памятью в ходе экс-
перимента. 

Таким образом, получены новые данные  
о влиянии внимания и памяти на зрительное 
восприятие. Общепринятые методы исследо-
ваний, реализованные в автоматизированных 
экспериментах, дополненные записью резуль-
татов в базе данных, позволили проанализиро-
вать параметры, которые изначально не пред-
усматривали учитывать, например, форму 
дистракторов. Кроме того, использованное 
программное обеспечение дало возможность 
качественно синтезировать изображения, предъ-
являемые в экспериментах, в нашем случае это 
слабо искривленные линии. В этом заключает-
ся, в частности, существенное дополнение  
в методическом подходе к проведению психо-
физических экспериментов. Показано влияние 
методического подхода и дизайна эксперимен-
та на получаемые результаты.
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Аннотация. Актуальной проблемой современной физиологии и медицины является выявление 
биологически активных молекул, влияющих на клеточные процессы пролиферации и апоптоза.  
В Санкт-Петербургском институте биорегуляции и геронтологии разработана технология выделения 
ряда полипептидных комплексов из различных органов и тканей телят, оказывающих стимулирующее 
влияние в культуре разных тканей организма на клеточную пролиферацию. В составе полипептидных 
комплексов содержатся короткие пептиды, имеющие сходную с полипептидами биологическую 
активность. Целью настоящего исследования было выявление действия коротких пептидов на 
клеточную пролиферацию в органотипической культуре тканей коры головного мозга, селезенки, 
печени молодых (3-месячных) и старых (18-месячных) крыс. При исследовании влияния в эффективных 
концентрациях трипептидов Glu-Asp-Arg, Glu-Asp-Pro, Glu-Asp-Leu и дипептидов Asp-Ser, Asp-Leu, 
Asp-Ala, Asp-Gly, Asp-Arg, Ala-Gly установлено, что эти пептиды статистически достоверно (p < 0,05) 
cтимулируют клеточную пролиферацию в эксплантатах коры головного мозга, печени, селезенки, 
как молодых, так и старых крыс. Полученные данные о коротких пептидах, стимулирующих клеточную 
пролиферацию в культивируемых тканях коры головного мозга, печени, селезенки молодых и старых 
организмов, создают базу для целенаправленной разработки новых лекарственных препаратов, том 
числе геропротекторов.

Ключевые слова: пролиферация, короткие пептиды, органотипическая культура тканей, кора головного 
мозга, селезенка, печень
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Abstract. Proliferation and apoptosis present an important research topic in modern physiology and medicine. 
Saint Petersburg Institute of Bioregulation and Gerontology developed the technology of extracting polypeptide 
complexes from different organs and tissues of the calf. These polypeptides stimulate cellular proliferation 
in culture of different tissues. A polypeptide complex contains short peptides that can possess the same 
biological activity. The goal of this investigation was to discover the effect of short peptides on cellular 
proliferation in organotypic culture of brain cortex, liver and spleen tissues of young (3 months) and old  
(18 months) rats. It was established that effective concentrations of peptides Glu-Asp-Arg, Glu-Asp-Pro, 
Glu-Asp-Leu and Asp-Ser, Asp-Leu, Asp-Ala, Asp-Gly, Asp-Arg, Ala-Gly stimulate statistically significant 
(p < 0.05 as compared with controls) cellular proliferation in explants of brain cortex, liver and spleen tissues 
of young and old rats. The obtained data create the basis for the development of new medicinal drugs, 
including geroprotectors.

Keywords: proliferation, short peptides, organotypic tissue culture, brain cortex, spleen, liver

Введение

Исследование механизмов регулирования 
многоклеточных систем и сложного равновес-
ного состояния между двумя основными физи-
ологическими процессами, пролиферацией  
и апоптозом, является актуальной задачей со-
временной физиологии и медицины. В регуляции 
этих процессов немаловажную роль играют 
низкомолекулярные вещества пептидной при-
роды, что создает предпосылки для их терапев-
тического применения (Katsamakas et al. 2017; 
Wang et al. 2018; Wu et al. 2020). В России созда-
ние лекарственных препаратов на основе корот-
ких пептидов начало активно развиваться  
с 1970-х гг. в Военно-медицинской академии 
им. С. М. Кирова. Затем оно продолжилось  
в Санкт-Петербургском институте биорегуляции 
и геронтологии, где была разработана техноло-

гия выделения ряда полипептидных комплексов 
(ППК) из различных органов и тканей телят, 
оказывающих стимулирующее влияние на кле-
точную пролиферацию в органотипической 
культуре соответствующих тканей эксперимен-
тальных животных (Хавинсон и др. 2013). ППК 
принимают участие в сигнальной трансдукции 
между различными типами клеток и регуляции 
физиологических процессов в организме.

Методами масс-спектрометрии и высоко-
эффективной жидкостной хроматографии 
(ВЭЖХ) было показано, что в составе полипеп-
тидных комплексов могут содержаться короткие 
пептиды, имеющие сходную с ними биологиче-
скую активность. Короткие пептиды являются 
минорными активными компонентами иссле-
дованных препаратов полипептидных комплек-
сов. Относительное содержание коротких пеп-
тидов составляет не более 0,6 мг/г. На основе 
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анализа аминокислотного состава экстрагиро-
ванных ППК, а также с применением метода 
ВЭЖХ, был сконструирован и синтезирован ряд 
коротких пептидов — ди- и трипептидов (Коз-
лов и др. 2016; Хавинсон и др. 2013). Биорегу-
ляторные пептиды, содержащиеся практически 
во всех тканях и органах, выполняют не только 
сигнальную роль, но и непосредственно уча-
ствуют в регуляции физиологических процессов, 
от отдельных специализированных функций  
до сложных поведенческих актов (Хавинсон и др. 
2019; Zalomaeva et al. 2020). В связи с этим акту-
альными являются исследования влияния ППК 
на ткани организма в различные возрастные 
периоды. Для быстрого скрининга биологической 
активности исследуемых веществ используется 
эффективный метод органотипического куль-
тивирования различных тканей организма (Кон-
цевая и др. 2012). В предпринятом ранее скри-
нинговом исследовании сравнительного действия 
ди-, три- и тетрапептидов и аминокислот, вхо-
дящих в их состав, на развитие органотипических 
культур тканей животных, было выявлено, что 
ди- и трипептиды занимали промежуточное 
положение между аминокислотами и тетрапеп-
тидами в отношении активного воздействия на 
процессы клеточной пролиферации и апоптоза 
(Хавинсон и др. 2015). В этой связи мы решили 
сосредоточиться на рассмотрении именно ди- и 
трипептидов.

Целью исследования было выявление дей-
ствия коротких пептидов на клеточную про-
лиферацию в культивируемых тканях коры го-
ловного мозга, селезенки, печени крыс 
различного возраста.

Материалы и методы

Работа проведена на крысах линии Вистар 
массой 200-250 г из ЦКП «Биоколлекция ИФ 
РАН для исследования интегративных механиз-
мов деятельности нервной и висцеральных 
систем». Экспериментальный протокол утверж-
ден Комиссией по гуманному обращению  
с животными Института физиологии 
им. И. П. Павлова РАН (№ 12/12 от «12» декабря 
2022 г.); работу проводили в соответствии  
с международными принципами биомедицинских 
исследований с использованием животных. 
Животных содержали в стандартных условиях 
вивария при свободном доступе к воде и пище 
и световом режиме 12:12 ч.

Проведено органотипическое культивирова-
ние тканей коры головного мозга, селезенки, 
печени в присутствии коротких пептидов — 
трипептидов Glu-Asp-Arg, Glu-Asp-Pro, Glu-

Asp-Leu и дипептидов Asp-Ser, Asp-Leu, Asp-Ala, 
Asp-Gly, Asp-Arg, Ala-Gly. Культивировали 
ткани молодых (2–3-месячных) и старых (18-ме-
сячных) крыс. В экспериментах использовано 
300 эксплантатов тканей коры головного мозга, 
350 эксплантатов селезенки и 300 эксплантатов 
печени крыс.

Для выделения и препарирования ткани ис-
пользовали бинокулярный стереоскопический 
микроскоп МБС-10. Для взятия материала и его 
препаровки применяли набор инструментов для 
глазной хирургии. Отпрепарированные в сте-
рильных условиях фрагменты тканей крыс раз-
деляли на более мелкие части величиной около 
1 мм3, которые помещали в чашки Петри с по-
лилизиновым покрытием дна. На дно одной 
чашки помещали 18–20 эксплантатов на рас-
стоянии 3 мм друг от друга. Для прикрепления 
эксплантатов к подложке герметически  
закрытые чашки Петри с эксплантатами поме-
щали в термостат при температуре 36,8  °С  
на 30 минут и заливали 3 мл питательной среды. 
Используемая культуральная среда (рН = 7,2) 
содержала 35% раствора Хенкса, 35% среды Игла, 
25% фетальной сыворотки теленка, глюкозу 
(0,6%), инсулин (0,5  ЕД/мл), гентамицин  
(100 ЕД/мл).

К каждой ткани добавляли те короткие пеп-
тиды, которые были синтезированы на основе 
ППК соответствующих тканей. В культуральную 
среду добавляли исследуемые пептиды в эффек-
тивных концентрациях — 1 нг/мл. В чашки 
Петри с экспериментальными эксплантатами 
добавляли 3 мл питательной среды с короткими 
пептидами в исследуемой концентрации,  
в чашки Петри с контрольными эксплантатами —  
3 мл питательной среды. Таким образом, экс-
плантаты экспериментальной и контрольной 
групп развивались в одинаковых объемах пи-
тательной среды. Культивирование эксплантатов 
тканей происходило в термостате при темпера-
туре 37 ± 0,1 °С, 5% СО2 в течение трех суток.

Рост эксплантатов ткани в органотипической 
культуре исследовали прижизненно с помощью 
фазово-контрастного микроскопа. Для количе-
ственной оценки влияния исследуемых препа-
ратов использовали морфометрический метод 
и пакет программ «PhotoM 1.2». Рассчитывали 
индекс площади (ИП) как отношение площади 
всего эксплантата, включая периферическую 
зону роста, к площади центральной зоны.  
За условную единицу площади принимали ква-
драт окуляр-сетки микроскопа. Сторона ква-
драта при увеличении 3,5 × 10 равнялась 150 мкм. 
Значения ИП выражали в процентах по сравне-
нию со значениями ИП контрольных эксплан-
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татов, которые принимали за 100%. Достовер-
ность различий ИП контрольных и экспе- 
риментальных образцов оценивали с помощью 
t-критерия Стьюдента (р < 0,05). Для проверки 
нормальности распределения применяли кри-
терий Шапиро — Уилка.

Результаты и обсуждение

При исследовании влияния в эффективных 
концентрациях трипептидов Glu-Asp-Arg, Glu-
Asp-Pro, Glu-Asp-Leu и дипептидов Asp-Ser, 
Asp-Leu, Asp-Ala, Asp-Gly, Asp-Arg, Ala-Gly  
на ткани крысы установлено, что эти пептиды 
статистически достоверно (p < 0,05 по сравнению 
с контролем) стимулируют клеточную проли-
ферацию в эксплантатах коры головного мозга, 
печени, селезенки, как молодых, так и старых 
крыс.

Так, при добавлении в культуральную среду 
пептидов Glu-Asp-Arg и Asp-Ser ИП эксплан-

татов коры головного мозга молодых крыс 
увеличивался на 23–25%, ИП эксплантатов 
старых крыс увеличивался на 19,5–20% по срав-
нению с контролем (табл. 1).

При добавлении в культуральную среду пеп-
тидов Glu-Asp-Leu и Asp-Leu ИП эксплантатов 
печени молодых крыс увеличивался на 22–28%, 
ИП эксплантатов старых крыс увеличивался  
на 20–21% по сравнению с контролем (табл. 2).

При добавлении в культуральную среду пеп-
тидов Glu-Asp-Pro, Asp-Ala, Asp-Gly, Asp-Arg, 
Ala-Gly ИП эксплантатов селезенки молодых 
крыс увеличивался на 20–29%, ИП эксплантатов 
старых крыс увеличивался на 19,5–23% по срав-
нению с контролем (табл. 3).

Таким образом получена целостная картина 
влияния ди- и трипептидов, стимулирующих 
развитие клеточной пролиферации в тканях 
коры головного мозга, печени, селезенки крыс. 
ИП эксплантатов тканей от молодых крыс  
в целом был несколько выше (20–29%), чем ИП 

Табл. 1. Влияние пептидов Glu-Asp-Arg и Asp-Ser на клеточную пролиферацию в эксплантатах коры головного мозга

Пептиды
Кора головного мозга

Индекс площади (ИП, %)
Молодые крысы Старые крысы

Glu-Asp-Arg 25 ± 3%* 20 ± 1%*
Asp-Ser 23 ± 5%* 19,5 ± 1%*

Примечание: * — отличия по сравнению с индексом площади в контроле (р < 0,05).

Table 1. Effect of Glu-Asp-Arg and Asp-Ser peptides on cellular proliferation in cortical explants

Peptides
Brain cortex

Area index (AI, %)
Young rats Old rats

Glu-Asp-Arg 25 ± 3%* 20 ± 1%*
Asp-Ser 23 ± 5%* 19.5 ± 1%*

Note: *— differences against the area index in the control group (p < 0.05).

Табл. 2. Влияние пептидов Glu-Asp-Leu и Asp-Leu на клеточную пролиферацию в эксплантатах печени

Пептиды
Печень

Индекс площади (ИП, %)
Молодые крысы Старые крысы

Glu-Asp-Leu 28 ± 5%* 21 ± 3%*
Asp-Leu 22 ± 3%* 20 ± 1%*

Примечание: * — отличия по сравнению с индексом площади в контроле (р < 0,05).

Table 2. Effect of Glu-Asp-Leu and Asp-Leu peptides on cellular proliferation in liver explants

Peptides
Liver

Area index (AI, %)
Young rats Old rats

Glu-Asp-Leu 28 ± 5%* 21 ± 3%*
Asp-Leu 22 ± 3%* 20 ± 1%*

Note: *— differences against the area index in the control group (p < 0.05).
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эксплантатов тканей старых крыс (19,5–23%). 
Однако достоверных различий не обнаружено, 
что может свидетельствовать о положительном 
влиянии исследуемых веществ на клеточную 
пролиферацию вне зависимости от возраста.

Ранее нами было показано, что действие  
на селезенку трипептида Glu-Asp-Arg в услови-
ях ослабления магнитного поля (ОМП) вызыва-
ло угнетение клеточного роста. Очевидно одно-
временное влияние двух стимулирующих 
факторов (ОМП + пептид) приводит к их синер-
гическому эффекту, и в культивируемых тканях 
происходят процессы контактного торможения, 
т. е. угнетения клеточной пролиферации (Ива-
нова и др. 2021). Этот факт необходимо учитывать 
при разработке схем терапевтического воздей-
ствия, включающих сочетанное действие фак-
торов.

В данной работе нами был сделан акцент  
на исследование максимально коротких пепти-
дов, содержащих две или три аминокислоты. 
Отмечается, что именно состав аминокислот 
определяет свойства белковых молекул (Aftabud-
din 2007). В предыдущих работах при исследо-
вании влияния кодируемых аминокислот  
в органотипической культуре тканей крыс  

(Чалисова и др. 2011; 2021) было показано, что 
стимулирующее влияние на клеточную проли-
ферацию коры головного мозга оказывает аспа-
рагиновая кислота (aspartic acid, Asp), которая 
содержится во всех исследованных трипептидах 
и подавляющем большинстве дипептидов.  
В качестве предшественника для синтеза нукле-
отидов аспарагиновая кислота необходима для 
пролиферации клеток. Это согласуется с лите-
ратурными данными, свидетельствующими, что 
аспартат стимулирует пролиферацию клеток. 
Сигнальные пути, посредством которых изме-
няется биосинтез аспартата для контроля роста 
клеток, остаются преимущественно неизвест-
ными, хотя в последнее время выявлено, что 
HIF1α подавляет образование аспартата путем 
изменения метаболизма глутамина (Meléndez-
Rodríguez et al. 2019). Это вполне созвучно новым 
данным китайских исследователей, показавших, 
что аспартат способствует пролиферации  
и дифференцировке путем регуляции метабо-
лизма и динамики митохондрий (Wang et al. 
2022). В настоящее время признано, что био-
синтез аспартата в значительной степени регу-
лируется митохондриальным метаболизмом, 
включая дыхание и обмен глутамина в раковых 

Табл. 3. Влияние пептидов Glu-Asp-Pro, Asp-Ala, Asp-Gly, Asp-Arg, Ala-Gly на клеточную пролиферацию  
в эксплантатах селезенки

Пептиды
Селезенка

Индекс площади (ИП, %)
Молодые крысы Старые крысы

Glu-Asp-Pro 29 ± 7%* 23 ± 3%*
Asp-Ala 20 ± 1%* 19,5 ± 1%*
Asp-Gly 25 ± 5%* 21 ± 3%*
Asp-Arg 21 ± 3%* 20 ± 1%*

Ala-Gly 27 ± 5%* 22 ± 3%*

Примечание: * — отличия по сравнению с индексом площади в контроле (р < 0,05).

Table 3. Effect of Glu-Asp-Pro, Asp-Ala, Asp-Gly, Asp-Arg, Ala-Gly peptides on cellular proliferation  
in splenic explants

Peptides
Spleen

Area index (AI, %)
Young rats Old rats

Glu-Asp-Pro 29 ± 7%* 23 ± 3%*
Asp-Ala 20 ±1%* 19.5 ± 1%*
Asp-Gly 25 ± 5%* 21 ± 3%*
Asp-Arg 21 ± 3%* 20 ± 1%*
Ala-Gly 27 ± 5%* 22 ± 3%*

Note: *—differences against the area index in the control group (p < 0.05).
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клетках. Поэтому в условиях подавления мито-
хондриального метаболизма (мутации, гипоксия 
или химические ингибиторы) аспартат может 
стать ограничивающим фактором для роста 
опухоли и выживания раковых клеток. При-
мечательно, что доступность аспартата связана 
с чувствительностью или устойчивостью к раз-
личным терапевтическим препаратам (Helenius 
et al. 2021).

В состав исследуемых трипептидов также 
входит глутаминовая кислота (glutamic acid, 
Glu). Известно, что глутамат способствует про-
лиферации клеток путем активации двух раз-
личных сигнальных путей, связанных с селек-
тивными подтипами глутаматных рецепторов. 
Гарсиа с соавторами показали, что глутамат 
стимулирует пролиферацию клеток пигмент-
ного эпителия сетчатки (retinal pigment epithelium, 
RPE), а также фосфорилирование ERK и CREB 
(García et al. 2008). Однако сочетание с другими 
аминокислотами в составе дипептидов приво-
дит к обратному эффекту. Так, дипептиды  
глутамилсерин, глутамилпролин и глутамил-
триптофан проявляют выраженную антипро-
лиферативную активность в линии раковых 
клеток WiDr (Silveira-Dorta et al. 2015). Очевид-
но, действие отдельных аминокислот и содер-
жащих их коротких пептидов может носить 
разнонаправленный характер.

Важно отметить, что все изученные трипеп-
тиды характеризуются сочетанием аспарагино-
вой кислоты и глутаминовой кислоты. В нашем 
исследовании эти трипептиды стимулировали 
клеточную пролиферацию в различных культу-
рах тканей. На первый взгляд, это противоречит 
имеющимся данным, что комбинация аспара-
гиновой кислоты и глутаминовой кислоты при-
водит к повышенной антипролиферативной 
активности и ингибированию Akt фосфорили-
рования (Kobayashi et al. 2015; Yamaguchi et al. 
2016). Данная комбинация может быть полезна 
для индукции гибели опухолевых клеток и ис-
пользована в качестве терапевтического агента 
для лечения рака. Однако необходимо учитывать, 
что в составе исследуемых трипептидов аспа-
рагиновая и глутаминовая кислоты сочетались 
с третьей аминокислотой — пролином, лейци-
ном или аргинином. Это может влиять на ха-
рактер воздействия данных веществ на клеточ-
ную пролиферацию. Дипептиды Asp-Leu  
и Asp-Arg также проявляли пролиферативную 
активность. Относительно действия отдельных 
аминокислот имеются данные, что лейцин может 
усиливать пролиферацию клеток через PI3K/
Akt/GSK-3α/β-катениновый путь (Coëffier et al. 
2011), а также посредством активации mTORC1 

сигнального пути (Dai et al. 2015). Показано 
увеличение клеточной пролиферации и под 
влиянием пролина (Ding et al. 2020; Westbrook 
et al. 2022). К подобным эффектам приводило  
и добавление аргинина к культурам различных 
клеток, включая иммунные (Crowther et al. 2022) 
и клетки эндометрия (Greene et al. 2013).  
Интересны новые данные португальских ис-
следователей, обнаруживших, что отсутствие 
одновременно лейцина и аргинина снижает 
пролиферацию эмбриональных стволовых кле-
ток мыши посредством остановки клеточного 
цикла (Correia et al. 2022).

Таким образом, содержащиеся в полипеп-
тидных комплексах ди- и трипептиды могут 
усиливать клеточную пролиферацию за счет 
различных сочетаний ряда аминокислот. Оче-
видно, именно сочетание аминокислот опреде-
ляет характер действия коротких пептидов, что 
обусловливает необходимость изучения их 
физиологических эффектов.

Заключение

Прогресс клинической медицины во многом 
зависит от исследований, проводимых на уров-
не биологически активных молекул (Мендже-
рицкий и др. 2012; Fedoreyeva et al. 2011). Уста-
новлено, что синтезированные короткие 
пептиды обладают свойствами природных 
пептидных биорегуляторов. Многолетние кли-
нические исследования показали, что индиви-
дуальный подбор пептидных биорегуляторов 
позволяет осуществлять эффективную профи-
лактику, лечение различных заболеваний  
и значительно улучшать качество жизни (Тро-
фимова, Трофимова 2015). Более того, короткие 
пептиды оказывают специфическое действие  
в значительно более низких концентрациях  
по сравнению с пептидными экстрактами,  
не вызывая побочных эффектов, как и кодиру-
емые аминокислоты. В то же время показано, 
что аминокислоты и их производные способны 
разнонаправленно влиять на клеточную про-
лиферацию (Chalisova et al. 2019). В связи с этим 
полученные данные о коротких пептидах, сти-
мулирующих клеточную пролиферацию куль-
тивируемых тканей коры головного мозга, пе-
чени, селезенки молодых и старых организмов, 
создают базу для целенаправленной разработки 
новых лекарственных препаратов, том числе 
геропротекторов (Хавинсон 2020). Эти препа-
раты могут быть использованы для усиления 
регенеративных процессов при патологии тка-
ней печени, нервной и иммунной систем.
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Аннотация. Ранее с помощью протеолитического фермента — проназы, разрушающей глиальные 
клетки, на основе нервного ганглия медицинской пиявки создана нервная структура, состоящая 
исключительно из нейронов, соединенных электрическими синапсами — своеобразная безглиальная 
нервная система. Было показано, что при отсутствии глии на отростках нейронов в ганглии происходит 
формирование электрических синапсов (ЭС). Исследование импульсной активности одного  
из нейронов в ганглии — нейрона Ретциуса (НР) показало, что вместо одиночного спонтанного спайка, 
характерного для нейрона в норме, НР генерирует пачку импульсов реверберационного типа. Каждая 
пачка состоит из 3–7 импульсов, количество которых характерно для каждого нейрона. Длительность 
первого импульса в пачке равна длительности спайка нейрона в контроле (в среднем 6 мс),  
а длительность всех последующих в три раза меньше (в среднем 2 мс). Статистический анализ 
длительности импульсов позволил предположить, что первый импульс в пачке — собственный 
спонтанный спайк нейрона, а последующие импульсы — это производные от первого, сформированные 
электрическими синапсами на его отростках и возвратившиеся к нейрону по его нервному волокну 
антидромно. Путем графического моделирования проанализирован механизм формирования пачечной 
активности нейрона. Показано, как при преодолении одним импульсом цепочки электрических 
синапсов на отростках нейрон может генерировать пачечную активность реверберационного типа.
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Abstract. The purpose of this article was to demonstrate the variation of impulse activity of a neuron when 
electrical synapses (ES) appear on its branches. The object of research was an abdominal nerve ganglion  
of a medical leech. Spontaneous impulse activity of one of the neurons on the surface of a ganglion was 
registered. In order to obtain ES we used 0.4% pronase solution to transform the ganglion into a new nerve 
structure, namely, a glial-free ganglion. We studied impulse activity frequency, amplitude and the duration 
of spikes of an individual neuron. It was found that in the glial-free ganglion, the neuron generates a burst 
of impulses. The duration of the first impulse in the burst is equal to the duration of a spontaneous spike  
of a neuron, usually (6.00±0.86 ms and 5.95±0.29 ms), and the duration of subsequent impulses in the burst 
is equal to 2.45±0.5 ms. A gradual drop in the amplitude and a change in the duration of impulses  
in the burst is a typical sign of reverberation. Using a graphical model, we have attempted to demonstrate 
the way in which a chain of ES between neuronal processes in a ganglion can generate reverberant activity 
in one cell without involving the soma of other cells. The graphic model shows the processes underlying  
this reaction. Thus, both the experimental and theoretical analysis of such a simple model of nervous tissue 
as the modified ganglion of an abdominal nerve chain of the leech demonstrates the diversity and undiscovered 
possibilities of ES contribution to the neural mechanisms of the nervous system.

Keywords: Retzius neurons, Hirudo medicinalis, pronase, reverberation activity, spontaneous impulse 
activity, electrical synapse, gap junction

Введение

Электрические синапсы (ЭС) представляют 
собой широко распространенную форму меж-
нейронной коммуникации мозга. Известно, что 
они обеспечивают метаболическую связь, об-
легчают и синхронизируют нейрональную ак-
тивность, контролируя сенсорную, моторную  
и нейроэндокринную функции у позвоночных 
и беспозвоночных животных. В настоящее вре-
мя значительное количество ЭС выявлено прак-
тически в каждой структуре головного мозга 
млекопитающих, где они образуют сети связан-
ных нейронов (Alcamí, Pereda 2019; Curti et al. 
2020; Ixmatlahua et al. 2020; Nagy et al. 2018; 
Thomas et al. 2020). Основываясь на кажущейся 
простоте механизма, лежащего в основе струк-
туры ЭС, взаимодействие между связанными 
нейронами изучали в основном с точки зрения 

синхронизации возбуждения. Работы, прове-
денные на мышах, нокаутных по белку ЭС,  
и исследования с применением блокаторов по-
зволили косвенно определить функциональную 
роль ЭС в электрогенезе и участие их в более 
сложных нервных процессах, в том числе памя-
ти (Başar, Düzgün 2016; Bissiere et al. 2011; Curti 
et al. 2022; Nagy et al. 2018; Wang, Belousov 2011).

Существует мнение, что ЭС между нервными 
клетками в ЦНС остаются в зрелом мозге после 
постнатального развития в меньшем количестве, 
достаточном для его нормальной активности, 
и вопрос, возникают ли они de novo, как и когда, 
остается открытым (Lee et al. 2010; Peinado et al. 
1993; Walton, Navarette 1991). Исследования, 
посвященные новообразованию ЭС в нервных 
структурах, показывают неоднозначные резуль-
таты. Например, ЭС, возникающие между клет-
ками мозга при травмах, приводят к формиро-
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ванию патологического состояния (Belousov et 
al. 2017; Kirichenko et al. 2021; Mylvaganam et al. 
2014), а новообразование ЭС по мере взросления 
организма вызывает улучшение ряда функций 
нейронов (Long et al. 2004; Parker et al. 2009).

Таким образом, ЭС, их особые свойства, роль 
в формировании импульсной активности как 
взаимосвязанных, так и отдельных нервных 
клеток в мозге остаются все еще мало исследо-
ванными. Изучение свойств и особенностей ЭС 
in vivo сдерживает ряд факторов, главным из 
которых, как считают, является сложность  
доступа к нервным клеткам и их отросткам  
в мозге in vivo и отсутствие простого экспери-
ментального объекта.

В морфологических исследованиях на ган-
глиях пиявки, моллюска и лягушки, используя 
проназу в качестве агента, разрушающего гли-
альные клетки, мы получили и проанализиро-
вали структуру и свойства этой своеобразной 
безглиальной нервной системы. Электронно-
микроскопические исследования показали, что 
нейроны в такой нервной системе соединены 
между собой исключительно ЭС (Sotnikov et al. 
2023). В прижизненных исследованиях реги-
страция импульсной активности нервных клеток, 
входящих в состав такого ганглия, показала, что 
отдельный нейрон приобретает способность 
вместо одиночного спонтанного спайка генери-
ровать пачечную активность (Sergeeva et al. 2020).

Таким образом, нам удалось создать “простую 
нервную систему”, позволяющую в прижизнен-
ных экспериментах ответить на ряд нерешенных 
до настоящего времени вопросов, таких как 
условия и время, необходимое для образования 
ЭС de novo, механизм формирования импульс-
ной активности отдельного нейрона, специфи-
ка электрогенеза нейрона при аксональных или 
дендритных ЭС на его отростках.

Цель настоящей работы — проанализировать 
спонтанную импульсную активность нейрона 
при образовании на его аксонах ЭС и возможный 
механизм формирования нейроном в этих ус-
ловиях пачечной активности реверберацион-
ного типа. 

Материалы и методы исследования

Объект исследования
Объектом исследования служил брюшной 

нервный ганглий медицинской пиявки (Hirudo 
medicinalis). Половозрелые пиявки были специ-
ально выращены на «КНМ Биофабрика», Санкт-
Петербург. Животных наркотизировали в хо-
лодной воде, вскрывали с брюшной стороны, 

извлекали часть брюшной нервной цепочки. 
Один из ганглиев помещали в пластиковую 
камеру и фиксировали на резиновой подложке 
за окружающие ткани, заливали препарат рас-
твором Рингера для пиявки (130 мМ NaCl, 4 мМ 
KCl, 1,8 мМ CaCl2, 48 мМ глюкозы, pH = 7,4). 
Нервные клетки в ганглии (n = 20) подкраши-
вали 0,01%-ным раствором нейтрального крас-
ного, в результате чего на поверхности ганглия 
становились видны два крупных нейрона Рет-
циуса (НР). Экстраклеточный отводящий золо-
той микроэлектрод в стеклянной изоляции 
подводили к одному из них под контролем 
микроскопа МБС-10. Регистрировали спонтан-
ную импульсную активность НР. Затем раствор 
Рингера для пиявки заменяли на раствор, со-
держащий проназу в концентрации 0,4% (лио-
филизированная проназа из Streptomyces grisens, 
Serva). В этом растворе ганглий находился  
в течение часа. После этого времени ганглий 
аккуратно перфузировали стандартным раство-
ром Рингера, удаляя разрушенные глиальные 
оболочки. Вновь регистрировали спонтанную 
импульсную активность НР. Для статистическо-
го анализа амплитуды и длительности импуль-
сов выбирали нейроны, у которых в пачке было 
от четырех до шести импульсов. Статистически 
обрабатывали первые четыре импульса. Элек-
трическую активность нейрона визуально ана-
лизировали на осциллографах: С1-93 (Россия), 
цифровом осциллографе GDS-806S «GW Instek» 
(Тайвань). Результаты экспериментов обраба-
тывали на компьютере, используя программу-
приложение к цифровому осциллографу GDS-
806S Free Capture V2.05 и специальное 
программное обеспечение. Статистическую 
обработку результатов (подсчет среднего  
и ошибки среднего) проводили с использова-
нием программного обеспечения Microsoft 
Excel for Windows. 

Характеристика сформированной нервной 
структуры

Действие проназы вызывает разрушение 
глиальных оболочек и околомембранных белков 
сети, что приводит к формированию межкле-
точных щелевых контактов между отдельными 
нейронами (Sotnikov et al. 2009).

Протеазы не изменяют амплитудные и ки-
нетические характеристики возбудимых мембран 
нервных клеток (Lunko et al. 2014), что позво-
ляет работать с нейронами, мембрана которых 
сохранила свои электрические свойства.

Секвенирование генома медицинской пияв-
ки показало наличие генов иннексина, что ука-
зывает на способность формировать между 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Belousov+AB&cauthor_id=28124625
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Kirichenko+EY&cauthor_id=34512926
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Mylvaganam+S&cauthor_id=24847276
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Parker+PR&cauthor_id=19657029
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нервными клетками и их волокнами ЭС (Dykes 
et al. 2004; Firme et al. 2012; Kandarian et al. 2012).

В культуре нервной ткани при отсутствии 
глиальных клеток нейроны пиявки при контак-
те мембран формируют между собой ЭС (De-
Miguel 2000), схожий феномен наблюдается  
и в наших экспериментах (Sotnikov et al 2023).

Электронно-микроскопические исследования 
и опыты с заменой ионов Ca2+ в физиологическом 
растворе на ионы Mg2+ подтвердили, что в соз-
данной нервной структуре нет химических 
синапсов между нейронами (Sergeeva et al. 2020; 
Sotnikov et al. 2023).

Таким образом, обработка брюшного нерв-
ного ганглия медицинской пиявки проназой 
позволила создать «простую нервную систему» 
адаптированную к исследованию роли ЭС  
в формировании электрической активности 
отдельного нейрона, включенного в эту нервную 
структуру.

Результаты экспериментов

Электрическая активность отдельного 
нейрона

НР обладает спонтанной ритмической им-
пульсной активностью (ИА), что снимает не-
обходимость внутриклеточно раздражать ней-
рон искусственно подобранными стимулами.  

В контроле нейрон генерирует спонтанную ИА 
частотой 0,28 ± 0,004 имп/с.

После действия проназы спонтанная ИА  
у НР приобретает характер пачечной активности. 
Вместо одиночного спонтанного спайка  
НР генерируют пачку импульсов частотой  
0,25 ± 0,07 пачки в сек, то есть клетка вместо 
одиночного спайка с той же частотой генериру-
ет пачку импульсов. Частота спонтанной ИА  
в норме достоверно не отличается от частоты 
спонтанной пачечной ИА при действии прона-
зы (рис. 1, c).

На рисунке 1 a, b представлены осциллограм-
мы опытов. Такая связь между частотой спон-
танной активности нейронов в норме и после 
изменения структуры нервного ганглия под 
действием проназы может свидетельствовать 
о том, что именно одиночный спонтанный спайк 
нейрона, претерпевая изменение в цепочке ЭС, 
преобразуется в реверберационный спонтанный 
электрический сигнал.

Длительность спонтанного спайка в норме 
равна 5,95 ± 0,29 мсек (рис. 2, a).

Такая длительность спайка характерна для 
НР и зависит от активности двух типов  
Na-каналов на его мембране (Sergeeva 2020). 
Важным фактом является то, что длительность 
первого спайка в пачке (рис. 2, b) равна 6,00 ± 
0,86  мсек, что достоверно не отличается  
от длительности спонтанного спайка в контроль-

Рис. 1. Спонтанная импульсная активность нейрона: a — в норме; b — после действия проназы  
на нервную структуру ганглия, калибровка: 50 мкВ, 1 сек; c — частотные характеристики нейрона:  

1 — в норме в имп/сек, 2 — после действия проназы в пачка/сек

Fig. 1. Spontaneous impulse activity of the neuron: a—normal; b—after the exposure of the ganglion nerve 
structure to pronase, сalibration: 50 μV, 1 s; c—a comparison of the neuronal frequency characteristics:  

1—normal, imp/sec, 2—after the action of pronase, bursts/sec 

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2023-4-2-235-243
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Интегративная физиология, 2023, т. 4, № 2 239

C. C. Сергеева

ном эксперименте. В то же время, длительность 
последующих импульсов в пачке достоверно 
отличается от первого импульса в пачке  
и от спонтанного спайка в норме и равна  
2,45 ± 0,5 мсек (рис. 2, c).

Различия в длительности спайков свидетель-
ствуют, что первый спайк в пачке — это соб-
ственный спонтанный спайк нейрона, который 
генерируется в аксонном холмике. Последующие 
импульсы, почти в три раза меньшие по длитель-
ности, схожи с нервными импульсами, которые 
обычно распространяются по нервному волок-

ну при его прямом или антидромном раздраже-
нии. По-видимому, эти импульсы являются 
производными первого спайка, который, прой-
дя через несколько ЭС между двумя волокнами 
и претерпев изменения формы и амплитуды, 
возвращается к нейрону по его нервному  
волокну. И этот факт подтверждает наше вы-
сказанное ранее предположение. Возможный 
механизм превращения одиночного спайка  
в пачку импульсов и участие в этом цепочки ЭС 
мы постараемся объяснить при помощи графи-
ческой модели.

Рис. 2. Электрические характеристики импульсной активности нейрона: a — спонтанный спайк в норме; 
b — пачечная активность после действия проназы, калибровка: 50 мкВ, 10 мсек; c: 1 — амплитуда 
спонтанного спайка в норме, 2 — амплитуда первого импульса в пачке после действия проназы,  

3 — амплитуда последующих импульсов в пачке после действия проназы; d — изменения длительности 
импульсов в пачке, 1 — период между первым и вторым спайками, 2, 3, 4 — между последующими;  
e — латентные периоды между импульсами в пачке, 1 — период между первым и вторым спайками,  

2, 3, 4 — между последующими. По оси ординат: с — длительность в мсек, d — амплитуда в мкВ,  
e — длительность в мсек

Fig. 2. The electrical characteristics of the impulse activity of the neuron: a—the spontaneous spike in the norm; 
b—burst activity after the action of pronase, сalibration: 50 μV, 10 ms; c: 1—the amplitude of the spontaneous spike 

in the norm, 2—the amplitude of the first impulse in the burst after the action of pronase, 3— the amplitude of 
subsequent impulses in the burst after the action of pronase; d— changes in the duration of impulses in the 

burst, 1—the period between the first and the second spikes, 2, 3, 4— the period between the subsequent spikes; 
e—the latency period between the impulses in a burst, 1—the period between the first and the second spikes,  

2, 3, 4—the period between the subsequent spikes. The ordinate axis: c—duration, ms, d—amplitude,  
μV, e—duration, ms
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Анализ амплитуды показал, что каждый по-
следующий импульс в пачке в среднем умень-
шается на 15%, изменяясь от 127,5 ± 11,7 мкВ до 
69,5 ± 10,6 мкВ (рис. 2, d). Такая форма пачечной 
активности характерна для процесса ревербе-
рации и, по-видимому, связана со свойствами 
ЭС, которые требуют дальнейшего исследования. 
Латентные периоды между импульсами в пачке 
в среднем равны 13 мсек и достоверно не от-
личаются друг от друга (рис. 2, e). В этом тоже 
есть определенная закономерность, которая 
требует анализа в дальнейшем. Число импульсов 
в пачке, а их в различных опытах может быть 
от трех до семи, возможно будет зависеть  
от количества ЭС на нервном волокне НР.

Таким образом, электрические контакты  
на отростках нейрона не просто полностью 
перестраивают его спонтанную электрическую 
активность, но и вызывают формирование  
у этой клетки импульсной активности ревербе-
рационного типа.

Обсуждение

Графическое моделирование 
реакции реверберации

Графические модели являются общепринятым 
инструментом для отображения межнейронных 
связей (Hunnicutt, Krzywinski 2016; Maraver et 
al. 2018; Simões de Souza, De Schutter 2011;  

Sotnikov 2021), они использовались в том числе  
и для самых ранних доказательств механизма 
возникновения реверберации (Arbib et al. 1974; 
Eccles 1973). С помощью графической модели 
мы попытаемся показать треки импульсов, про-
ходящих через ЭС, и объяснить механизм фор-
мирования реверберационной активности от-
дельного нейрона. Рассматривая возможные 
пути и направления спонтанного нервного 
импульса от сомы по отростку нейрона, на ко-
тором расположено то или иное количество 
щелевых электрических контактов, мы есте-
ственно включили в схему отросток еще одной 
нервной клетки в ганглии, с которой наш нейрон 
сформировал ЭС. Обязательным условием яв-
ляется двустороннее направление движения 
импульса по соседнему волокну после прохож-
дения ЭС. На фрагменте «а» рисунка 3 пред-
ставлена упрощенная графическая модель дви-
жения спонтанного спайка (красный трек)  
от нейрона (Н) по его волокну (4) и прохождение 
его через электрические синапсы (1, 2, 3),  
сформированные между двумя нервными во-
локнами — волокном нейрона Ретциуса (4)  
и волокном еще одного нейрона в ганглии (5).

Как показывает схема, спонтанный спайк, 
пройдя через первый ЭС (1) в постсинаптическом 
волокне, раздваивается на два импульса, кото-
рые направляются налево и направо по нервно-
му волокну второй клетки (5). Распространяясь 
направо по волокну второй клетки до второго 

Рис. 3. Графическая модель распространения спонтанного импульса по отросткам нейронов, 
объясняющая формирование реверберации. a — N — нейрон Ретциуса, 1, 2, 3 — электрические синапсы, 

4 — нервное волокно нейрона Ретциуса, 5 — нервное волокно второго нейрона. Стрелками показаны 
треки: красным — спонтанного спайка, синим — «возвратных» импульсов. b — возможная связь между 
числом электрических синапсов и количеством импульсов в пачке: 1 — спонтанный спайк, 2 — импульс, 

сформированный во втором синапсе, 3 — импульс, сформированный в третьем синапсе

Fig. 3. A graphical model of the propagation of a spontaneous impulse through the branches of neurons 
explaining the formation of a reverberation. A: N—Retzius neuron, 1, 2, 3—electrical synapses, 4—Retzius 

neuron nerve fiber, 5—the nerve fiber of the second neuron. The arrows show the tracks: the spontaneous spike 
in red, ‘return’ pulses in blue. B—a possible relationship between the number of electrical synapses and  

the number of impulses in the burst: 1—a spontaneous spike, 2—the impulse formed in the second synapse,  
3—the impulse formed in the third synapse
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ЭС (2) и пересекая его, электрический сигнал 
делится на два импульса, один из которых анти-
дромно возвращается по волокну нейрона Рет-
циуса (4) к его телу, вызывая генерацию второ-
го импульса. Движение импульса по волокну 
второй клетки к третьему синапсу вызывает 
возникновение третьего «возвратного» импульса. 
Понятно, что это упрощенная схема. Штриховая 
линия демонстрирует трек спонтанного спайка, 
который, распространяясь дальше по волокну 
НР, может встретить ЭС и пройти через него  
на нервное волокно второй клетки, и так далее. 
Может создаться мнение, что на нейритах долж-
но произойти неуправляемое хаотичное движе-
ние электрических импульсов, но электрофи-
зиологические эксперименты демонстрируют, 
что ЭС формируют строгую ритмичность им-
пульсной активности нейрона. И это еще одно 
важное неисследованное свойство цепочки ЭС.

Таким образом, графическая модель позво-
ляет приблизиться к объяснению того, как спон-
танный спайк нейрона и цепочка ЭС между 
нервными волокнами могут сформировать 
пачечную реверберационную активность одно-
го нейрона.

Заключение

Электрофизиологические эксперименты 
демонстрируют, что в результате преодоления 
спайком ЭС наблюдается изменение его формы. 
Изменение длительности спайка, по-видимому, 
происходит в ЭС, где он трансформируется  
в короткий электрический импульс, а постепен-
ное падение амплитуды вызвано падением силы 
тока при преодолении каждым из электрических 
импульсов последующего ЭС. Изучение выяв-
ленных в данном исследовании свойств ЭС, 
приводящих к столь значимым перестройкам 
электрической активности нейронов, демон-
стрирует роль отдельных клеток и их отростков 
в работе нейронной сети с ЭС.

Графическая модель демонстрирует, что для 
возникновения реверберационной активности 
не обязательны многоклеточные взаимосвязан-
ные структуры, как это продемонстрировано  
в классических работах Экллса и Арбиба с со-

авторами (Arbib et al. 1974; Eccles 1973). Ревер-
берационную активность может формировать 
отдельный нейрон, обладающий спонтанной 
активностью и ЭС на отростках. Как видно  
из модели, в постсинаптическом нервном во-
локне импульс теоретически способен пере-
мещаться в любом направлении, вызывая как 
антидромную, так и ортодромную активацию 
нервных клеток, связанных между собой элек-
трическими контактами, демонстрируя все 
многообразие вклада ЭС в нейрональные меха-
низмы нервной системы в целом. Представля-
ется, что в наших экспериментах при спонтанной 
активности сигнал от нейрона распространяет-
ся по аксонам и возвращается по ним, демон-
стрируя свойства аксональных ЭС. Будет ли 
импульсная активность нейрона иной при дру-
гой локализации ЭС, например, на дендритах, 
представляет определенный не только теоре-
тический (Pereda, Miller 2021), но и практический 
интерес. Предполагается изучить этот феномен 
при синаптическом раздражении нейрона Рет-
циуса.
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Аннотация. Исследования нейрофизиологических основ восстановления деятельности после сна 
являются актуальными в связи с тем, что они позволяют объективно оценивать ее эффективность  
в этих условиях. В эксперименте использовали непрерывно-дискретный психомоторный тест.  
Его выполнение у испытуемых с разным функциональным состоянием, которое определяли перед 
опытом по тесту САН, сопровождалось различающейся динамикой взаимодействия ритмов ЭЭГ  
на 20-секундном интервале записи при возобновлении деятельности после эпизода дневного сна. 
На трех выделенных в этом интервале с помощью факторного анализа временных́ отрезках испытуемые, 
которые были в лучшем функциональном состоянии перед опытом, продемонстрировали существенно 
больше связей ритмов по сравнению с испытуемыми в худшем состоянии. В целом у первых отмечены 
22 связи ритмов, тогда как у вторых — 12. Различия заключались также в скорости появления связей. 
Группа с хорошим самочувствием быстрее формировала связи медленных ритмов  
с бета- (1-й временной интервал — 1–7 с после восстановления деятельности) и с гамма-ритмом  
(2-й интервал — 8–10 с). Это может свидетельствовать о большей активации мозговых структур при 
выполнении теста. Группа со сниженным самочувствием эти же связи демонстрировала с отставанием 
в один временной интервал. Количество связей медленных ритмов с быстрыми в группе с хорошим 
самочувствием было существенно больше (12 против 3). В этой же группе испытуемых в интервале 
11–20 с возникали связи дельта-ритма с альфа2- и тета-ритмом. Исходя из этого можно сделать 
заключение о том, что испытуемые с хорошим самочувствием имеют иную нейрофизиологическую 
основу для выполнения психомоторного теста после пробуждения.

Ключевые слова: функциональное состояние, дневной сон, пробуждение, психомоторная деятельность, 
межполушарная асимметрия, амплитудно-амплитудное взаимодействие ритмов ЭЭГ
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Введение

Восстановление деятельности после сна — 
достаточно важная тема для изучения. Она 
важна потому, что активность человека вос-
станавливается постепенно. Именно в этот 
период при переходе от сна к бодрствованию 
мы наблюдаем изменения уровня сознания.  
На постепенность восстановления деятельности 
влияет феномен инерции сна, проявляющийся 
во временном ухудшении работоспособности 
субъекта (Rutskova 2016). На практике эти ис-
следования востребованы в тех областях,  
в которых человеку после непродолжительного 
сна необходимо оперативно принимать важные 
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Abstract. Investigation of the neurophysiological foundations of activity recovery after sleep are relevant 
due to the fact that they allow an objective assessment of activity effectiveness in these conditions.  
A continuous-discrete psychomotor test was used in the experiment. The functional state of subjects was 
determined before the experiment by the SAN test (assessment of health, activity and mood). The psychomotor 
test produced different dynamics of the coupling of EEG rhythms at a 20-second recording interval when 
resuming activity after an episode of daytime sleep. Subjects with good general condition demonstrated 
significantly more rhythm connections on three time segments selected in this interval using factor analysis 
compared to subjects with poorer general condition. In general, the former have 22 rhythm connections, 
while the latter have 12. The differences were in the speed of the appearance of connections. The group with 
better general condition formed faster connections of slow rhythms with beta rhythm (interval 1–7 s after 
the restoration of activity) and gamma rythm (interval 8–10 s). This may indicate a greater activation  
of brain structures during the test. The groups with poorer general condition demonstrated the same 
relationship with a lag in one time interval. The number of connections of slow rhythms with fast ones  
in the group with good general condition was significantly higher (12 vs. 3). The same group of subjects 
revealed connections of the delta rhythm with alpha2 and theta rhythms in the interval of 11–20 seconds.

Keywords: functional state, daytime sleep, awakening, psychomotor activity, hemispheric asymmetry, 
amplitude-amplitude coupling of EEG rhythms

решения: в медицинской, военной, космической 
сфере, менеджменте кризисов и катастроф.

Преимущественно в этом состоянии у субъ-
ектов анализируют поведенческие показатели 
возобновления деятельности, а именно — ско-
рость и точность выполнения заданий (Rutskova 
2016; Trotti 2017). В ряде работ исследуется 
биоэлектрическая активность и мозговой кро-
воток после сна — без когнитивной нагрузки 
(Hajak et al. 1994; Marzano et al. 2011). Исследо-
вания, использующие нейрофизиологические 
показатели при деятельности в условиях инер-
ции сна, немногочисленны (Tassi et al. 2006; Vallat 
2019). Показано, что предшествующая экспери-
менту со сном депривация испытуемых ухудша-
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ет их когнитивные функции в состоянии инерции 
сна, и у них наблюдается усиление тета-ритма по 
сравнению с электроэнцефалограммой (ЭЭГ) 
перед опытом. При этом и у испытуемых с де-
привацией, и в контрольной группе альфа-ритм 
в исследуемом состоянии по сравнению с фоном 
усиливался (Tassi et al. 2006). В исследовании 
(Vallat 2019) также показано увеличение мощ-
ности альфа-ритма, при этом связность между 
отделами мозга снижалась.

Известно, что эффективность деятельности 
является показателем функционального состояния 
человека. В связи с этим возникает вопрос, может 
ли исходное функциональное состояние влиять  
на восстановление когнитивно-поведенческой 
активности после пробуждения?

Целью настоящей работы являлось исследова-
ние восстановления активности человека после 
пробуждения в процессе выполнения психомотор-
ного теста. Перед нами стояла задача исследовать 
амплитудно-амплитудное взаимодействие (cross-
frequency coupling) ритмов ЭЭГ после пробуждения.

Методы исследования

Проведенная работа соответствовала этиче-
ским стандартам, разработанным в соответствии 
с Хельсинкской декларацией Всемирной меди-
цинской ассоциации «Этические принципы 
проведения научных медицинских исследований 
с участием человека» с поправками 2000 г.  
и «Правилами клинической практики в Россий-
ской Федерации», утвержденными Приказом 
Минздрава РФ от 19.06.2003 г. № 266 и заключе-
нию локального этического комитета Института 
высшей нервной деятельности № 0.043 от 2019 г.

Испытуемые
В эксперименте приняли участие 18 человек 

(12 женщин и шесть мужчин, возраст от 19 до 22 
лет, все студенты, правши). Функциональное со-
стояние испытуемых оценивали с помощью опрос-
ника САН (самочувствие, настроение, активность), 
который включает в себя три шкалы: самочувствие, 
активность, настроение. В работе был использован 
интегративный показатель САН. Его вычисляли 
по формуле iСАН = С + А + Н/3. В результате были 
получены две группы испытуемых: с высоким  
(M + m = 58,73 ± 1,37; n = 10, из них семь женщин 
и трое мужчин, возраст 19,9±0,87) и низким  
(M + m = 40,4 ± 2,63; n = 8, из них пять женщин  
и трое мужчин, возраст 20,8 ± 1,12) САН.

Процедура исследования
Время эксперимента: с 13.00 до 16.00. Про-

должительность — от 55 мин до 1 ч (Yakovenko 

et al. 2022). Также испытуемые заполняли днев-
ник сна, Калифорнийскую шкалу сонливости  
и опросник САН. Во время эксперимента ис-
пытуемые располагались на кушетке в затем-
ненной, звукоизолированной и проветриваемой 
камере. В помещении поддерживалась посто-
янная комфортная температура. В эксперимен-
те использовали непрерывно-дискретный психо-
моторный тест, разработанный В. Б. Дороховым 
(Dorokhov et al. 2018). Обследуемые должны 
были считать «про себя» от 1 до 10. Одновре-
менно при каждом отсчете они должны нажимать 
на кнопку, зафиксированную на указательном 
пальце, большим пальцем правой руки. Далее 
они продолжали считать «про себя» от 1 до 10, 
но уже без нажатий. Чередование счета с на-
жатиями и без нажатий продолжалось до тех 
пор, пока испытуемые не засыпали или не спа-
ли до конца опыта. В случае засыпания и по-
следующего спонтанного пробуждения они 
должны были немедленно возобновить выпол-
нение психомоторного теста. В инструкции 
особо подчеркивалось, что при просыпании 
надо сначала выполнять счет с нажатием  
на кнопку и только потом без нажатия.

Регистрировали ЭЭГ с поверхности головы 
от 17 электродов, расположенных по схеме 
10–20% (F3, F4, F7, F8, Fz, C3, C4, Cz, T3, T4, P3, 
P4, Pz, T5, T6, O1, O2). Отведение ЭЭГ моно-
полярное, референтный электрод — объединен-
ный ушной. Параллельно с ЭЭГ регистрировали 
электроокулограмму (ЭОГ), электромиограмму 
(ЭМГ) и механограмму нажатия на кнопку.  
Для регистрации нажатий использовали пнев-
матическую кнопку, чувствительную к силе 
нажатий. Одновременно с регистрацией  
механограммы нажатия на кнопку, регистриро-
вали ЭМГ короткой мышцы, отводящей  
большой палец кисти правой руки (мusculus 
abductor pollicis brevis). Регистрацию всех  
показателей проводили с помощью системы 
Neocortex-Pro («Neurobotics», Россия). Частота 
дискретизации — 250 Гц. Полоса пропускания 
частот: 0,5–70 Гц. ЭЭГ регистрировали с помо-
щью шлема с хлорсеребряными электродами,  
с сопротивлением, не превышающим 5 КОм. 
Перед выполнением психомоторного теста  
в течение 5 мин записывали ЭЭГ испытуемого 
в состоянии спокойного бодрствования при 
закрытых глазах (Yakovenko et al. 2022).

Анализ данных
В работу шли 20-секундные отрезки ЭЭГ 

после пробуждения во время возобновления 
выполнения задания. По механограмме (первое 
нажатие на кнопку) определяли момент начала 
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работы. В анализ вошли неполные, наиболее 
близкие к полноценным, отрезки выполнения 
деятельности, иначе говоря, от шести до девяти 
нажатий на кнопку. С помощью метода анализа 
вариационных кривых оценивали амплитудные 
изменения ЭЭГ. Производили фильтрацию от-
резки ЭЭГ в диапазоне 0,5–40 Гц с шагом 0,5 Гц 
и разрешением по времени 1 мс. Были выделе-
ны дельта-ритм (0,5–3 Гц), тета-ритм (4–7 Гц), 
альфа-ритм (8–13 Гц), бета1- (14–19 Гц) и бета2-
ритм (20–25 Гц). Для каждого отведения на 
односекундных интервалах со скользящим окном 
100 мс и сдвигом 10 мс определяли функцию 
вариации и усредняли ее значения. Согласно 
определению, вариационная кривая — это про-
изведение амплитуды потенциала на его частоту. 
Однако с учетом малых изменений частотной 
структуры электрических колебаний на отно-
сительно небольшом отрезке времени (одна 
секунда) можно говорить о ней как о показате-
ле мощностного амплитудного типа. 

На основании факторного анализа исследу-
емый 20-секундный отрезок ЭЭГ был разделен 
на три временных промежутка — 1–7, 8–10  
и 11–20 секунды. Далее для каждого испытуе-
мого по отдельности, для каждого из выделен-
ных диапазонов ЭЭГ, усредненные по времени 
значения функции вариации, усреднялись вто-
рично в выделенных временны́х промежутках, 
по всем регистрируемым отведениям. Таким 
образом, ЭЭГ каждого испытуемого для каж-
дого из трех выделенных временны́х интервалов 
описывалась шестью частотными характери-
стиками (по числу шести избранных для анали-
за частотных диапазонов) (Yakovenko et al. 2022). 

Коэффициент корреляции Пирсона (КК) 
служил показателем взаимодействия ритмов 
ЭЭГ. Например, для определения силы взаимо-
действия дельта- и альфа-1-ритмов в группе  
с низким САН брали вычисленные показатели 
дельта и альфа-1 ЭЭГ для каждого испытуемо-
го (n = 8) и между ними вычисляли КК. Эту 
операцию проводили для всех пар ритмов — по 
каждому из трех интервалов, на которые этот 
отрезок был поделен. Для оценки межгрупповых 
различий в поведенческих характеристиках ис-
пользовали однофакторный анализ ANOVA. 
Статистическую обработку осуществляли  
с помощью пакета программ «SPSS, v.12» 
(Yakovenko et al. 2022).

Результаты

Исследование функционального состояния 
испытуемых, предшествующего выполнению 
психомоторного теста, выявило две группы  

испытуемых. В этих группах были обнаружены 
разные нейрофизиологические основы, необ-
ходимые для выполнения задания.

Для группы с низким САН среднее время сна 
в ночь перед опытом — 4,85 ± 0,8 часа; само-
чувствие при пробуждении и качество сна —  
2,5 ± 0,42 и 3,25 ± 0,53 соответственно (по пяти-
балльной шкале, при этом оценка «пять» озна-
чает «отлично»); средний уровень сонливости 
перед опытом — 6,5 ± 0,53 (по семибалльной 
шкале, при этом «отлично» — один балл).  
Для группы с высоким САН среднее время сна 
в ночь перед опытом — 6,41 ± 0,63 часа; само-
чувствие при пробуждении и качество сна —  
3,9 ± 0,23 и 4,3 ± 0,15 соответственно (по пяти-
балльной шкале, при этом оценка «пять» озна-
чает «отлично»); средний уровень сонливости 
перед опытом — 4,0 ± 0,45 (по семибалльной 
шкале, при этом «отлично» — один балл).  
Выявлены межгрупповые различия по само-
чувствию при пробуждении (F(1;16) = 9,35;  
p = 0,008), качеству сна (F(1;16) = 4,46; p = 0,051) 
и среднему уровню сонливости перед опытом 
(F(1;16) = 13,07; p = 0,002). Также отдельно  
различаются каждый из показателей:  
С (F(1;16) = 28,22; p = 0,0001), А (F(1;16) = 31,92; 
p = 0,0001)и Н (F(1;16) = 16,38; p = 0,001).

Исследование взаимодействия ритмов ЭЭГ, 
которое в определенной мере может отражать 
связанную активность структурно-функцио-
нальных объединений мозга, в первые семь 
секунд показало несколько большее число свя-
зей ритмов ЭЭГ у испытуемых с хорошим само-
чувствием (шесть связей ритмов ЭЭГ) по срав-
нению с группой с более плохим самочувствием 
(четыре связи ритмов ЭЭГ) во время выполне-
ния психомоторного теста. У группы испытуемых 
с хорошим самочувствием выявлены связи 
медленных ритмов ЭЭГ с быстрыми: тета-альфа2, 
тета-бета, альфа1-бета, альфа2-бета. Тогда как 
у испытуемых с более плохим самочувствием 
таких связей не наблюдалось (табл. 1).

В интервале 8–10 с при выполнении задания 
у группы испытуемых с хорошим самочувстви-
ем сохраняется тенденция к преобладанию 
числа связей ЭЭГ (семь связей) по сравнению  
с другой группой (четыре связи). В группе  
с хорошим самочувствием возникают связи  
с гамма-ритмом, чего не наблюдается у другой 
группы. У группы с худшим самочувствием 
только в этом временном интервале возникают 
связи альфа-диапазона с бета-ритмом. Этот 
период в целом характеризуется отсутствием 
связей дельта-ритма в обеих группах испытуе-
мых (табл. 2).
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Табл. 1. Взаимодействие ритмов ЭЭГ на первых 7 с после пробуждения у двух групп испытуемых

Стадии иссле-
дования Ритмы ЭЭГ Группы испытуемых

Достоверность взаимодей-
ствия ритмов ЭЭГ по средней 
величине функции вариации

Нажатие на 
кнопку и счет 
в уме (1–7 с)

Дельта-тета
Сниженное ФС r = 0,75; p = 0,031

Хорошее ФС r = 0,74; p = 0,014

Дельта-альфа 1
Сниженное ФС r = 0,86; p = 0,0056

Хорошее ФС -

Дельта-альфа 2
Сниженное ФС r = 0,89; p = 0,003

Хорошее ФС –

Дельта-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Тета-альфа 1
Сниженное ФС r = 0,92; p = 0,001

Хорошее ФС r = 0,81; p = 0,0045

Тета-альфа 2
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,82; p = 0,004

Тета-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,83; p = 0,003

Тета-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Альфа 1-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,94; p = 0,0004

Альфа 1-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Альфа 2-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,98; p = 0,0006

Альфа 2-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Бета-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Примечание: r — величина коэффициента корреляции Пирсона; p — уровень значимости, ФС — функцио-
нальное состояние.
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Table 1. Coupling of EEG rhythms in the first 7 seconds after awakening in two groups of subjects

Stages of the 
study EEG rhythms The group of subjects

The significance of the coupling 
of EEG rhythms by the average 
value of the variation function

Pressing the 
button and 

mental arith-
metic (1–7 s)

Delta-theta
Reduced FS r = 0.75; p = 0.031

Good FS r = 0.74; p = 0.014

Delta-alpha 1
Reduced FS r = 0.86; p = 0.0056

Good FS –

Delta-alpha 2
Reduced FS r = 0.89; p = 0.003

Good FS –

Delta-beta
Reduced FS –

Good FS –

Delta-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Theta-alpha 1
Reduced FS r = 0.92; p = 0.001

Good FS r = 0.81; p = 0.0045

Theta-alpha 2
Reduced FS –

Good FS r = 0.82; p = 0.004

Theta-beta
Reduced FS –

Good FS r = 0.83; p = 0.003

Theta-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Alpha 1-beta
Reduced FS –

Good FS r = 0.94; p = 0.0004

Alpha 1-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Alpha 2-beta
Reduced FS –

Good FS r = 0.98; p = 0.0006

Alpha 2-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Beta-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Note: r—value of the Pearson correlation coefficient; p—significance level, FS—functional state.
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Табл. 2. Взаимодействие ритмов ЭЭГ в интервале 8–10 с после пробуждения у двух групп испытуемых

Стадии иссле-
дования Ритмы ЭЭГ Группы испытуемых

Достоверность взаимодействия 
ритмов ЭЭГ по средней величине 

функции вариации

Нажатие на 
кнопку и счет 
в уме (8–10 с)

Дельта-тета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-альфа 1
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-альфа 2
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Тета-альфа 1
Сниженное ФС r = 0,94; p = 0,0006

Хорошее ФС r = 0,81; p = 0,0043

Тета-альфа 2
Сниженное ФС r = 0,89; p = 0,003

Хорошее ФС r = 0,73; p = 0,015

Тета-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,73; p = 0,017

Тета-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Альфа 1-бета
Сниженное ФС r = 0,71; p = 0,049

Хорошее ФС r = 0,77; p = 0,008

Альфа 1-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Альфа 2-бета
Сниженное ФС r = 0,82; p = 0,012

Хорошее ФС r = 0,95; p = 0,0001

Альфа 2-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,78; p = 0,008

Бета-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,85; p = 0,002

Примечание: r — величина коэффициента корреляции Пирсона; p — уровень значимости, ФС — функцио-
нальное состояние.
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Table 2. Coupling of EEG rhythms in the interval of 8–10 seconds after awakening in two groups of subjects

Stages of the 
study EEG rhythms The group of subjects

The significance of the coupling  
of EEG rhythms by the average 
value of the variation function

Pressing the but-
ton and mental 

arithmetic (8–10 s)

Delta-theta
Reduced FS –

Good FS –

Delta-alpha 1
Reduced FS –

Good FS –

Delta-alpha 2
Reduced FS –

Good FS –

Delta-beta
Reduced FS –

Good FS –

Delta-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Theta-alpha 1
Reduced FS r = 0.94; p = 0.0006

Good FS r = 0.81; p = 0.0043

Theta-alpha 2
Reduced FS r = 0.89; p = 0.003

Good FS r = 0.73; p = 0.015

Theta-beta
Reduced FS –

Good FS r = 0.73; p = 0.017

Theta-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Alpha 1-beta
Reduced FS r = 0.71; p = 0.049

Good FS r = 0.77; p = 0.008

Alpha 1-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Alpha 2-beta
Reduced FS r = 0.82; p = 0.012

Good FS r = 0.95; p = 0.0001

Alpha 2-gamma
Reduced FS –

Good FS r = 0.78; p = 0.008

Beta-gamma
Reduced FS –

Good FS r = 0.85; p = 0.002

Note: r—value of the Pearson correlation coefficient; p—significance level, FS—functional state.
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Период с 11 по 20 с, когда испытуемый счи-
тает про себя без нажатия на кнопку, характе-
ризуется практически всем набором изучаемых 
связей ритмов ЭЭГ (10 связей) у испытуемых  
с хорошим самочувствием в отличие от испы-
туемых с более плохим самочувствием (три 
связи). Что интересно, в этой группе вновь воз-
никают связи дельта-ритма с тета- и альфа2-
ритмами. При этом группа испытуемых с более 
плохим самочувствием характеризовалась  

наличием трех связей ритмов ЭЭГ: тета-альфа1, 
тета-альфа2 и бета-гамма (табл. 3).

Таким образом, группы испытуемых с хоро-
шим и сниженным функциональным состояни-
ем различались количеством связей ритмов ЭЭГ. 
Испытуемые с хорошим функциональным со-
стоянием накануне эксперимента характеризо-
вались большим числом связей. Преобладание 
формировалось в основном за счет объединения 
медленных и быстрых ритмов ЭЭГ.

Табл. 3. Взаимодействие ритмов ЭЭГ в интервале 11–20 с после пробуждения у двух групп испытуемых

Стадии иссле-
дования Ритмы ЭЭГ Группы испытуемых

Достоверность взаимодей-
ствия ритмов ЭЭГ по средней 
величине функции вариации

Счет в уме 
(11–20 с)

Дельта-тета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,82; p = 0,004

Дельта-альфа 1
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-альфа 2
Сниженное ФС r = 0,75; p = 0,01

Хорошее ФС –

Дельта-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Дельта-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Тета-альфа 1
Сниженное ФС r = 0,88; p = 0,0036

Хорошее ФС r = 0,86; p = 0,001

Тета-альфа 2
Сниженное ФС r = 0,879; p = 0,004

Хорошее ФС r = 0,70; p = 0,023

Тета-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,64; p = 0,046

Тета-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,63; p = 0,052

Альфа 1-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,72; p = 0,019

Альфа 1-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС –

Альфа 2-бета
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,97; p = 0,0005

Альфа 2-гамма
Сниженное ФС –

Хорошее ФС r = 0,86; p = 0,001

Бета-гамма
Сниженное ФС r = 0,78; p = 0,021

Хорошее ФС r = 0,95; p = 0,00002

Примечание: r — величина коэффициента корреляции Пирсона; p — уровень значимости, ФС — функцио-
нальное состояние.
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Обсуждение

Амплитудно-амплитудное взаимодействие 
ритмов ЭЭГ, вероятно, отражает не просто со-
вместное, но связанное (сопряженное) участие 
структурно-функциональных корково-подкор-
ковых систем. В представленной работе была 
выявлена существенная разница в количестве 
связей ритмов и времени их появления у ис-
пытуемых с хорошим функциональным состо-
янием перед началом эксперимента и ухудшен-
ным состоянием. У испытуемых с хорошим 

функциональным состоянием наблюдалось 
существенно большее количество связей ритмов 
ЭЭГ, и отмечался их количественный рост  
от первого к третьему временному отрезку (пер-
вые два временных отрезка — счет в уме с одно-
временным нажатием на кнопку; третий — счет 
в уме, переходящий в засыпание), чем в группе 
с ухудшенным состоянием. Это может свиде-
тельствовать о большей и нарастающей вклю-
ченности структурно-функциональных объеди-
нений мозга при выполнении задания после 
пробуждения у группы с хорошим функциональ-
ным состоянием (рис. 1).

Table 3. Coupling of EEG rhythms in the interval of 11-20 seconds after awakening in two groups of subjects

Stages of the 
study EEG rhythms The group of subjects

The significance of the coupling 
of EEG rhythms by the average 
value of the variation function

mental arith-
metic (11–20 s)

Delta-theta
Reduced FS –

Good FS r = 0.82; p = 0.004

Delta-alpha 1
Reduced FS –

Good FS –

Delta-alpha 2
Reduced FS r = 0.75; p = 0.01

Good FS –

Delta-beta
Reduced FS –

Good FS –

Delta-gamma
Reduced FS –

Good FS –

Theta-alpha 1
Reduced FS r = 0.88; p = 0.0036

Good FS r = 0.86; p = 0.001

Theta-alpha 2
Reduced FS r = 0.879; p = 0.004

Good FS r = 0.70; p = 0.023

Theta-beta
Reduced FS –

Good FS r = 0.64; p = 0.046

Theta-gamma
Reduced FS –

Good FS r = 0.63; p = 0.052

Alpha 1- beta
Reduced FS

Good FS r = 0.72; p = 0.019

Alpha 1- gamma
Reduced FS –

Good FS –

Alpha 2- beta
Reduced FS –

Good FS r = 0.97; p = 0.0005

Alpha 2- gamma
Reduced FS –

Good FS r = 0.86; p = 0.001

Beta-gamma
Reduced FS r = 0.78; p = 0.021

Good FS r = 0.95; p = 0.00002

Note: r—value of the Pearson correlation coefficient; p—significance level, FS—functional state.
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Первые семь секунд выполнения задания 
(испытуемые нажимали на кнопку и считали 
про себя) продемонстрировали существенную 
разницу в объединении ритмов ЭЭГ в группах 
испытуемых: если в группе с хорошим функци-
ональным состоянием преобладали связи тета- 
и альфа-ритмов с бета-ритмом, то в другой 
группе — в основном связи дельта-ритма  
с тета- и альфа-ритмами. Считается, что ритмы 
ЭЭГ в каких-то пределах отражают работу тех 
или иных корково-подкорковых образований 
или отдельных структур мозга. В частности, 
тета-ритм связан с функционированием корти-
ко-гиппокампальной корково-подкорковой 
системы; альфа- и дельта-ритмы — таламо-кор-
тикальной системы; а бета-ритм — отдельных 
областей или структур мозга, в частности, не-
окортекса, таламуса и гиппокампа (Bibbig et al. 
2007; Caporro et al. 2012; Harmony 2013; Linas et 
al. 1991).

Опираясь на вышеупомянутые работы, мож-
но предположить, что в группе с хорошим само-
чувствием таламо-кортикальная и кортико-
гиппокампальная системы находятся в более 
активированном состоянии за счет объединения 
медленных ритмов с быстрыми по сравнению 
с другой группой.

Преобладание связей дельта-ритма с тета  
в группе со сниженным функциональным  

состоянием может отражать сопряженную  
работу двух корково-подкорковых систем:  
таламо–кортикальной системы и кортико-гип-
покампальной. Связанность дельта- и альфа-
ритмов может, предположительно, свидетель-
ствовать об объединении большого числа 
структур таламо-кортикальной системы. В нашей 
предыдущей работе (Yakovenko et al. 2022) было 
показано наличие таких связей за пять секунд 
до пробуждения. Вероятно, в группе испытуемых 
с ухудшенным самочувствием сильнее выражен 
эффект инерции сна. В работах (Balkin, Badia 
1988; Cheremushkin et al. 2020; Dorokhov et al. 
2018; Langdon, Hartman 1961) показано, что 
увеличение спектров мощности низкочастотных 
ритмов ЭЭГ, в частности, дельта-ритма, может 
являться коррелятом инерции сна, которая,  
в свою очередь может негативно сказываться как 
на физической работе, так и интеллектуальной.

На временном интервале 8–10 секунд дельта-
ритм не «участвует» в выполнении задания  
в обеих группах испытуемых. В то же время при 
наличии связей тета-ритма с обоими поддиа-
пазонами альфа-ритма в обеих группах испы-
туемых, в группе с хорошим функциональным 
состоянием отмечена связь тета-бета ритмов. 
Можно сделать предположение о несколько 
большей активации кортико-гиппокампальной 
системы в этой группе. Как известно, тета-ритм 

Рис. 1. Взаимодействие ритмов ЭЭГ (суммарно по всем отведениям) при возобновлении психомоторной 
деятельности в первые 20 с после самопроизвольного пробуждения из кратковременного дневного сна  

у студентов с разным уровнем функционального состояния. 1, 2, 3 — выделенные на основании 
факторного анализа отрезки времени с однородной ЭЭГ (1–7, 8–10, 11–20 с соответственно);  

А, В — группы со сниженным и хорошим функциональным состоянием соответственно;  
δ, θ, α1, α2, β и γ — дельта-, тета-, низкочастотный альфа-, высокочастотный альфа-бета- и гамма-ритмы 

ЭЭГ соответственно. Статистически значимые связи (p < 0,05) показаны соединительными линиями 
между условным обозначением ритмов

Fig. 1. The coupling of EEG rhythms (in total for all leads) during the resumption of psychomotor activity in the 
first 20 seconds after spontaneous awakening from short-term daytime sleep in students with different levels  

of functional state. 1, 2, 3—time intervals with homogeneous EEG isolated on the basis of factor analysis  
(1–7, 8–10, 11–20 s, respectively); A, В—groups with reduced and good functional state, respectively;  

δ, θ, α1, α2, β and γ—delta-, theta-, low-frequency alpha-, high-frequency alpha-beta and gamma rhythms  
of the EEG, respectively. Statistically significant connections (p<0.05) are shown by connecting lines between  

the symbol of rhythms
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отражает в определенной мере работу гиппо-
кампа. Исходя из этого, можно предположить, 
что именно на этом временном отрезке проис-
ходит извлечение из памяти второй части ин-
струкции (продолжать считать про себя,  
но не нажимать на кнопку).

В группе с хорошим функциональным со-
стоянием также выявлены связи альфа2- и бета-
ритмов с гамма-ритмом в этот временной  
интервал. Известно, что гамма-ритм регистри-
руется при усилении внимания, процессах пер-
цепции, опознании стимула, формировании 
образа, выполнении семантических операций. 
Он также может сопровождать процессы  
сознания (Danilova et al. 2002).

Известно, что бета-ритм связан с осущест-
влением многих когнитивных процессов,  
в частности с процессом обучения, внимания, 
памяти (Bibbig et al. 2007; Cannon et al. 2014). 
Вероятно, бета-ритм в сочетании с другими 
ритмами поддерживает необходимый уровень 
внимания и памяти при выполнении психомо-
торного теста.

На временном интервале 11–20 секунд ис-
пытуемый считает про себя без нажатия  
на кнопку. В этот период времени вновь воз-
никает связь дельта-ритма с тета в группе ис-
пытуемых с хорошим самочувствием и дельта- 
с альфа2-ритмом в группе со сниженным 
функциональным состоянием.

В работе Ярец с соавторами (2018) показано, 
что счет в уме сопровождается изменениями 
дельта-ритма. Изменения дельта-ритма могут 
отражать функционально-метаболическую 
основу когнитивной деятельности, в частно-
сти, особенности ресурсов произвольного 
внимания — его концентрацию и скорость 
переключения. Авторами также выявлена вы-
сокая активность ритмов альфа-2 и альфа-3 
(9–12,5 Гц), которая может отражать вовлечен-
ность в выполняемую деятельность рабочей 
памяти, а также визуального и пространствен-
ного внимания (Yaretz et al. 2018).

Иными словами, в этот временной отрезок 
испытуемые с хорошим функциональным со-
стоянием показывают объединение таламо-
кортикальной и кортико-гиппокампальной 
систем мозга, тогда как испытуемые с ухудшен-
ным функциональным состоянием демонстри-
руют более широкую представленность таламо-
кортикальной системы.

В этом интервале в обеих группах отмечены 
связи тета-ритма с альфа1 и альфа2. Группа ис-
пытуемых с хорошим функциональным состо-
янием характеризуется связями тета-ритма  
не только с поддиапазонами альфа-ритма,  

но и бета- и гамма-ритмами. Можно предпо-
ложить большую активацию кортико-гиппо-
кампальной системы у этой группы испытуемых.

Ишии с соавторами (2014) показали, что во 
время мысленных вычислений тета-ритм гене-
рируется в дорсальной передней поясной из-
вилине и прилегающей медиальной префрон-
тальной коре. Также oтмечалась синхронизация, 
связанная с гамма-событиями, в качестве по-
казателя активации в правых теменных областях, 
отвечающих за базовую обработку чисел и про-
странственное внимание, основанное на числах  
(Ishii et al. 2014).

В период счета в уме выявлены связи альфа-
ритма с бета- и гамма-ритмами в группе испы-
туемых с хорошим функциональным состояни-
ем, что может свидетельствовать о большей 
активации структур мозга. Вероятно, испытуе-
мые с нормальным функциональным состояни-
ем дольше считают про себя и дольше удержи-
ваются от погружения в сон. При этом плохое 
функциональное состояние почти сразу после 
нажатий погружает субъекта в сон.

Итак, показана функциональная связь ритмов 
ЭЭГ, а не просто одновременная регистрация 
сходных амплитуд ритмов при выполнении 
психомоторного теста. 

Группы испытуемых, характеризующиеся 
разным функциональным состоянием перед 
экспериментом, продемонстрировали разные 
нейрофизиологические основы, обеспечивающие 
выполнение психомоторного теста.

В целом группа испытуемых с большим вре-
менем сна, с меньшим уровнем сонливости,  
а соответственно, с хорошим функциональным 
состоянием имела больше связей медленных 
ритмов с быстрыми. Это может свидетельство-
вать о большей активации мозговых структур 
и готовности выполнять задание. Группа с мень-
шим временем сна, большим уровнем сонливо-
сти и несколько сниженным показателем функ-
ционального состояния имеет меньше связей  
в целом и, в частности, связей медленных рит-
мов с быстрыми. Вероятно, мозг этих испыту-
емых работает в более «экономичном» режиме. 

На полученные результаты можно опираться 
при оценке функционального состояния чело-
века в кризисных и экстремальных условиях 
деятельности при сокращенной длительности 
сна.

Заключение

Выполнение психомоторного теста у испы-
туемых с различным исходным функциональным 
состоянием сопровождалось различной дина-
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микой взаимодействия ритмов ЭЭГ. Испытуемые 
с исходно хорошим самочувствием продемон-
стрировали на всех трех исследуемых временных 
отрезках существенно больше связей ритмов 
по сравнению с испытуемыми с худшим состо-
янием. В целом у первых отмечены 22 связи 
ритмов, тогда как у вторых — 12. Различия за-
ключались в скорости появления связей.  
Группа с хорошим самочувствием быстрее фор-
мировала связи медленных ритмов с бета- (ин-
тервал 1–7 с) и с гамма-ритмом (интервал 8–10 с). 
Группа со сниженным самочувствием эти же 
связи демонстрировала с отставанием в один 
временной интервал. Количество связей мед-
ленных ритмов с быстрыми в группе с хорошим 
самочувствием было существенно больше  
(12 против 3). В этой же группе испытуемых  
в интервале 11–20 секунд возникали связи 
дельта-ритма с альфа2 и тета. 

Исходя из этого, можно сделать заключение 
о том, что испытуемые с хорошим самочувстви-
ем перед экспериментом имеют иную нейрофи-
зиологическую основу для выполнения психо-
моторного теста после пробуждения.
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