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Приветствие главного редактора

Глубокоуважаемые коллеги!

Перед вами первый за 2025 год номер журнала «Интегративная физиология». Традиционно 
первый номер нашего журнала отражает основные направления развития физиологической  
науки, представленные на ежегодной конференции «Интегративная физиология», проводимой 
Институтом физиологии им. И. П. Павлова Российской академии наук. Конференция является 
платформой для обмена результатами фундаментальных исследований в области интегративной 
физиологии и установления междисциплинарного сотрудничества, способствует комплексному 
анализу исследуемых процессов, повышению полноты понимания их значимости для целостного 
организма. Всероссийская конференция с международным участием «Интегративная физиоло-
гия-2024», прошедшая 10–12 декабря 2024 года, — шестая в ряду конференций, начатых в год 
170-летия со дня рождения И. П. Павлова. Конференция была посвящена 175-летию со дня рож-
дения академика И. П. Павлова и 120-летию со дня вручения ему Нобелевской премии.

В первом номере журнала вниманию читателей предлагаются обзорные и экспериментальные 
статьи о взаимодействии систем организма для обеспечения его функционирования в разных 
условиях. Открывают номер обзорные статьи, посвященные значимым вехам в развитии био-
логической науки — от исследования условных рефлексов до открытия нового фундаментально-
го принципа регуляции активности генов посредством некодирующих молекул РНК. Крайне 
интересен новый замысел, реализуемый журналом, — открытие цикла статей, посвященных 
оценке регуляции вертикальной позы, имеющей важное значение как для научных исследований, 
так и для клинической медицины. Экспериментальные статьи номера освещают различные аспек-
ты интегративной деятельности мозга с привлечением различных животных моделей, а также 
прикладные исследования в области спортивной физиологии и медицины, что служит убедитель-
ным подтверждением востребованности комплексного интегративного подхода в современной 
физиологической науке.

Приветствуя читателей первого номера журнала «Интегративная физиология», выражаю на-
дежду на получение рукописей, содержащих новые знания о физиологических процессах целост-
ного организма.

С благодарностью ко всем, кто сделал реальностью выпуск первого номера журнала «Инте-
гративная физиология» в 2025 году.

С уважением,
главный редактор 

Е. А. Никитина

Приветствие главного редактора
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Letter from the Editor-in-Chief

Dear Colleagues,

It is my pleasure to present the first issue of Integrative Physiology for 2025. As is tradition, this issue 
highlights key advancements in physiological science as discussed at the annual Integrative Physiology 
conference, organized by the Pavlov Institute of Physiology of the Russian Academy of Sciences. This 
conference serves as a vital platform for sharing basic research in integrative physiology and fostering 
interdisciplinary collaboration, enabling a deeper understanding of physiological processes and their 
significance for the organism as a whole. The All-Russian Conference with International Participation 
Integrative Physiology–2024, held on 10–12 December 2024, marked the sixth instalment in this series, 
which began in honour of the 170th anniversary of I. P. Pavlov’s birth. This year’s conference commemo-
rated the 175th anniversary of Academician I. P. Pavlov’s birth and the 120th anniversary of his Nobel 
Prize.

This issue features both review and experimental articles exploring the interplay of bodily systems 
under varying conditions. The review articles trace pivotal developments in biological science — from 
the study of conditioned reflexes to groundbreaking discoveries in gene regulation by non-coding RNA 
molecules. A notable addition is the introduction of a new series examining the regulation of vertical 
posture, a topic of great relevance to both scientific and clinical fields. The experimental contributions 
delve into diverse aspects of integrative brain function using various animal models, alongside applied 
research in sports physiology and medicine. These works underscore the enduring importance of an in-
tegrative approach in modern physiology.

As we welcome readers to this first issue of Integrative Physiology, I encourage submissions that ad-
vance our understanding of physiological processes in the organism as a whole.

My sincere gratitude goes to all who contributed to making this issue possible.

Editor-in-Chief
Ekaterina A. Nikitina

Letter from the Editor-in-Chief
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Аннотация. Кратко описана научная биография известного нейрофизиолога Юрия Маврикиевича 
Конорского, одного из учеников И. П. Павлова. Конорский несколько лет работал в Советском Союзе, 
сначала (1931–1933) в лаборатории академика, исследуя различные варианты условных рефлексов. 
Во время Великой Отечественной войны он изучал ранения головного мозга в военном госпитале 
в Тбилиси. В те же годы другой ученик Павлова П. С. Купалов разрабатывал теорию укороченных 
условных рефлексов. Разработанные Н. Н. Василевским методики явились логическим продолжением 
исследований «неклассических» условных рефлексов. Была доказана возможность путём биологически 
значимого управляемого подкрепления регулировать состояния корковых нейронов, клеточных 
популяций, медленной биоэлектрической активности головного мозга. Идеи и впечатляющие 
результаты нейрофизиологов прошлых лет были учтены и использованы в аппаратно-программном 
комплексе с адаптивной биологической обратной связью, разработаны технологии психофизиологической 
поддержки стандартной терапии и реабилитационных мероприятий. Системный подход и физиологический 
анализ разнообразия условных рефлексов, изученных в последние 100 лет, привели к созданию 
наукоёмкой, экологически безопасной технологии, основанной на психофизиологической коррекции 
ритмов автономной нервной системы и головного мозга за счёт непрерывно поступающей информации 
о состоянии управляемой функции пациента (испытуемого).

Ключевые слова: научная школа Павлова, условные рефлексы, биологическая значимость подкрепления, 
биологическая обратная связь, психофизиологическая поддержка медицинской реабилитации
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Abstract. This work provides a concise overview of the scientific contributions of Yuri M. Konorsky, 
a prominent neurophysiologist and student of I. P. Pavlov. Konorsky conducted research in Pavlov’s laboratory, 
investigating various forms of conditioned reflexes. During the Great Patriotic War he studied brain wounds 
at a military hospital in Tbilisi. Concurrently, another of Pavlov’s students, P. S. Kupalov, developed the 
theory of shortened conditioned reflexes. These foundational studies were extended by N. N. Vasilevsky’s 
work on ‘non-classical’ conditioned reflexes. The possibility of regulating the states of cortical neurons, cell 
populations, and slow bioelectrical activity of the brain by means of biologically significant controlled 
reinforcement was proven. The ideas and impressive results of neurophysiologists of past years have been 
incorporated into a hardware and software complex with modern adaptive biofeedback system, forming the 
basis for psychophysiological support of standard technologies in therapy and medical rehabilitation measures 
were developed. Thus, more than a century systemic research on conditioned reflexes has culminated in the 
development of an advanced, ecologically safe technology capable of modulating autonomic nervous system 
and the brain rhythms through continuous physiological feedback. 

Keywords: Pavlov’s scientific school, conditioned reflexes, biological significance of reinforcement, biofeedback, 
psychophysiological support of medical rehabilitation

Посвящается памяти Василевского Николая Николаевича

Так с 1931 по 1933 год они работали в Ленин-
граде в лаборатории академика. Вернувшись 
в Польшу, Юрий Маврикиевич организовал 
лабораторию условных рефлексов в Институте 
экспериментальной биологии в Варшаве, кото-
рой заведовал с 1934 по 1939 год.

Ещё с 1930 года по инициативе А. М. Горь-
кого велась работа по организации государ-
ственного института для всестороннего изуче-
ния человеческого организма. Всесоюзный 
институт экспериментальной медицины (ВИЭМ) 
в соответствии с планами тех лет должен был 
объединить всю медицинскую и биологическую 
науку, поставив её на службу человеку. Горячим 

Введение

1 декабря 1903 года в Лодзи в многодетной 
семье юриста родился Ежи (Юрий) Конорский. 
В 1921 году после окончания средней школы  
его семья переехала в Варшаву, где Юрий посту-
пил в университет, сменил несколько факульте- 
тов — математический, психологический, и нако- 
нец, медицинский, который успешно окончил 
в 1929 году. Будучи на третьем курсе медицин-
ского факультета, Юрий познакомился со Стефа-
ном Миллером (погиб во время оккупации Поль-
ши фашистской Германией), который предложил 
им вместе стажироваться у И. П. Павлова (рис. 1). 
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сторонником этого крупного государственного 
проекта был Лев Николаевич Федоров — дирек
тор ленинградского ИЭМ (основан в 1890 году 
принцем Александром Петровичем Ольден-
бургским). 15 октября 1932 года вышел декрет 
Совета Народных Комиссаров СССР «О Всесоюз
ном институте экспериментальной медицины». 
Так ленинградский Институт эксперименталь-
ной медицины породил Всесоюзный институт 
экспериментальной медицины (ВИЭМ).

В 1939 году Конорский (рис. 2) был отправлен 
в длительную командировку в Грузинскую ССР 
в город Сухуми, где с 1939 по 1944 год работал 
в грузинском филиале ВИЭМ. Во время Второй 
мировой войны Конорский становится военным 
врачом. В самом начале Великой Отечественной 
войны филиал ВИЭМ в Сухуми был эвакуиро- 
ван, а Конорский направлен в Тбилиси, где  
до 1944 года работал в военном госпитале, изу
чая ранения и травмы головного мозга.

С 1945 по 1955 год Конорский возглавлял 
кафедру физиологии Лодзинского университе-
та, с 1947 года — профессор. Одновременно 
с 1945 по 1973 год руководил отделом нейрофи-
зиологии Института экспериментальной био-
логии (ИЭБ) имени М. В. Ненцкого в Варшаве. 
Член Польской академии наук (1966). В 1968 году 
был избран директором варшавского ИЭБ. Ко-
норский творчески развил ряд аспектов физио-
логии высшей нервной деятельности Павлова 

и подготовил, вместе с параллельно работав-
шими советскими нейрофизиологами, введение 
в современную психофизиологию, называемую 
также когнитивной нейронаукой.

Эксперименты Конорского, Миллера 
и классический условный рефлекс Павлова

Очень коротко об экспериментах Конорского 
и Миллера в Варшаве в 1928 году — с какими 
идеями они приехали к Павлову: звуковое раз-
дражение сопровождали пассивным сгибанием 
ноги собаки и подкрепляли это движение пищей. 
В результате таких сочетаний звуковое раздра-
жение стало само по себе вызывать активное 
сгибание ноги. Позднее в своей монографии 
Конорский описал более 20 различных вариантов 
методики (Конорски 1970). Авторы посчитали, 
что эти рефлексы отличаются от условных рефлек
сов павловской школы. Павлов настороженно 
заинтересовался результатами молодых иссле-
дователей и с целью проверки и физиологиче-
ского анализа предпринял ряд исследований, 
в которые включились и Конорский с Миллером. 
Опыты с двигательными рефлексами привели 
к более широкому пониманию классического 
условного рефлекса Павлова. Тем не менее Ко-
норский всё же считал, что они отличаются  
от изученных Павловым рефлексов, и дал им своё 
название — условные рефлексы второго типа.

Рис. 1. Павлов Иван Петрович (1849–1936) 
(Источник: https://spbarchives.ru/pavlov_1)

Fig. 1. Ivan P. Pavlov (1849–1936)  
(URL: https://spbarchives.ru/pavlov_1)

Рис. 2. Конорский (Jerzy) Юрий Маврикиевич 
(1903–1973) (Источник: https://fb.ru/

article/532999/2023-neyroplastichnost-mozga- 
chto-eto-takoe-i-pochemu-ona-vajna)

Fig. 2. Yuri (Jerzy) M. Konorsky (1903–1973) (URL: 
https://fb.ru/article/532999/2023-neyroplastichnost-

mozga-chto-eto-takoe-i-pochemu-ona-vajna)
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Научные достижения, включая результаты 
исследований в лаборатории И. П. Павлова, 
Конорский обобщил в фундаментальной моно-
графии, высоко оцененной научной обществен-
ностью СССР.

Научный редактор монографии акад. П. К. Ано-
хин в предисловии отметил: «Проф. Ю. Ко- 
норский — талантливый экспериментатор; его 
работы широко известны в мировой нейрофи-
зиологии и потому его взгляды и концепции 
представляют для нас большой интерес. Прежде 
всего бросается в глаза широта охвата пробле-
мы. В самом деле, с одной стороны, в книге 
рассмотрен психологический аспект некоторых 
функций мозга, а с другой — различного рода 
представления и догадки о нейрофизиологиче-
ских механизмах этих функций и даже о про-
цессах, протекающих на уровне синапсов... Я не 
сомневаюсь в том, что монография Ю. Конорскоrо, 
несомненно, встретит живой отклик у советско-
го читателя и послужит толчком к обсуждению 
ряда спорных вопросов в этой области исследо-
ваний. Такая дискуссия приобретает особый 
интерес потому, что проф. Ю. Конорский, весь-
ма эрудированный физиолог, приводит богатей-
ший материал из самых различных разветвлений 
той области знаний, которая теперь получила 
название “науки о нервной системе”. Будем на-
деяться, что обсуждение проблем, по-новому 
поставленных в книге Ю. Конорского, послужит 
творческому развитию дела нашего общего 
учителя» (Конорски 1970, 5).

В своей монографии Конорский написал:  
«Хорошо известно, что основоположником 
синтетического подхода к изучению физиоло- 
гии больших полушарий головного мозга был 
И. П. Павлов, который создал в начале нынеш-
него века новую, до того времени не существо-
вавшую область нейрофизиологии — физио-
логию высшей нервной деятельности… Наша 
работа целиком базировалась на идеях И. П. Пав-
лова и на методах, принятых в его лабораториях. 
Нашей целью было объяснить механизм услов-
ного рефлекса второго типа так же, как Павлов 
объяснил механизм классических условных 
рефлексов...» (Конорски 1970, 9). Дальнейшее 
развитие теории условных рефлексов Конорский 
связывал с именами выдающихся российских 
физиологов Л. А. Орбели, П. С. Купалова, П. К. Ано-
хина, П. В. Симонова, Э. А. Асратяна.

Конорский о Павлове

Конорский о Павлове в книге «И. П. Павлов 
в воспоминаниях современников» так отзывал-
ся о русском физиологе (Крепс 1967).

«Павлов — учёный и человек. После работы 
у Павлова в течение двух лет я всё ещё чувствую 
к нему то же восхищение, которое он вызвал 
у меня, когда я встретил его в первый раз. И даже 
больше — это восхищение выросло и стало 
глубже... Но сказать просто, что он был гением, 
это означает применить “интеллектуальное со-
кращение” для того, чтобы бросить общую идею, 
характеризующую его достижения, и выразить 
этим все то, что было им сделано для своих со-
временников. Ибо слово “гений” ничего не объ-
ясняет, не объясняет, как была произведена его 
работа и в каких особых качествах сокрыта 
тайна его уникального положения в науке» (Крепс 
1967, 289).

«ИСКУССТВО ХИРУРГА. Чтобы начать 
с освещения одного из его наиболее поражающих 
свойств, я хотел бы напомнить, что он был бли-
стательным хирургом... К тому времени (1931), 
когда я приехал к нему работать, он почти пре-
кратил производить операции сам. Однако мне 
рассказывали, что следить за его работой во вре-
мя операции было необычайно интересным 
жизненным опытом. Его хирургическая чёткость, 
стиль и безошибочная точность были изуми-
тельными…» (Крепс 1967, 290).

«СПОСОБНОСТЬ К РАБОТЕ. Важной чер-
той личности Павлова была его необыкновенная 
способность работать. Казалось, что он был 
совершенно неутомим… Все исследования, про-
веденные в его лабораториях… производились 
не только под его непосредственным руковод-
ством, но также и при его личном участии» 
(Крепс 1967, 290–291).

«СВОЙСТВА ЕГО УМА. Разум Павлова был 
необычайно богатым и многосторонним. Хоро-
шо известно, что работы, проделанные его 
многочисленными учениками, были вдохнов-
лены и руководились его мыслями и идеями... 
Дискуссии являлись ежедневным обычаем 
жизни его лабораторий — они рождали высоко 
возбуждающую атмосферу для коллективного 
труда...» (Крепс 1967, 291–292).

«ПАВЛОВ ЧЕЛОВЕК. Я попытался коснуть-
ся наиболее характерных черт разума и лич-
ности Павлова, которые, по моему убеждению, 
сделали его гениальным человеком. Я не имею 
никаких иллюзий о том, что эти черты слишком 
далеки от полноты и что существуют многие 
грани его сложной личности, о которых я не 
упомянул. Я также отдаю себе отчёт в том, что 
то полотно, на котором я эскизно попытался 
нарисовать портрет этого великого учёного, 
может оказаться несколько односторонним, так 
как я мало внимания уделил Павлову человеку. 
Из всех черт, которыми я был восхищён в нём, 
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наиболее привлекали меня его гуманность и про-
стота. Эти качества обнаруживались во всём, 
что бы он ни делал… Естественное обаяние 
Павлова, любовь к научной деятельности, ко-
торая излучалась его цельной личностью и за-
ражала других его собственным пылом, его 
мудрость и простота — все эти качества давали 
ему необычайную власть над всеми, кто вступал 
с ним в контакт…» (Крепс 1967, 294).

«Неклассические» условные рефлексы 
и биологическая обратная связь

Практически одновременно с Павловым 
и Конорским начал свои исследования условных 
рефлексов (УР) один из учеников Павлова, ака-
демик АМН СССР П. С. Купалов (рис. 3).

В 1930-х годах Купалов приступил к разра-
ботке чрезвычайно важной в теоретическом 
и практическом отношении проблемы значения 
общего функционального состояния или тону-
са головного мозга для условно-рефлекторной 
деятельности. В 1936 году он возглавил Физио-
логический отдел ИЭМ АМН СССР в Ленин-
граде. Продолжая работы Павлова и Конорско-

го, Пётр Степанович выдвинул представление 
об укороченных условных рефлексах двух типов. 
Вызванное внешними причинами возбуждение 
коры головного мозга вызывает никак не про-
являющееся определённое функциональное 
состояние нервных центров при отсутствии 
завершающего эффекторного акта, это — уко-
роченный рефлекс первого типа. Укороченный 
рефлекс второго типа представляет собой не-
посредственный результат действия внутренних 
раздражителей, вызывающего внешнюю реакцию. 
Укороченные УР дали идеи для управления про-
извольными движениями животного — стало 
возможным превратить случайные элементы 
поведения в активно воспроизводимые акты 
(Купалов 1963).

Адаптивное биоуправление

Николай Николаевич Василевский (рис. 4), 
став в 1970 году руководителем отдела эколо-
гической физиологии ИЭМ АМН СССР, начал 
эксперименты с биологической обратной связью. 
Интересно отметить историческую связь Васи-
левского и Павлова через учителей.

Рис. 3. Пётр Степанович Купалов (1888–1964) 
(Источник: https://spbarchives.ru/pavlov_4)

Fig. 3. Pyotr S. Kupalov (1888–1964)  
(URL: https://spbarchives.ru/pavlov_4)

Рис. 4. Николай Николаевич Василевский  
(1931–1996) (фото из архива Н. Б. Суворова)

Fig. 4. Nikolay N. Vassilevsky (1931–1996).  
A photograph from N. B. Suvorov’s archive

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-6-19
https://spbarchives.ru/pavlov_4
https://spbarchives.ru/pavlov_4
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Павлов — учитель Рожанского (рис. 5), рус-
ского и советского фармаколога и физиолога, 
академика АМН СССР, который, в свою очередь, 
был учителем академика АМН СССР Бирюкова 
(рис. 6) — учителя чл.-кор. РАМН Василевского.

Под руководством Василевского эксперимен-
ты с биологической обратной связью (БОС) про-
водились на новом технологическом уровне. 
В книге «Эволюция, экология и мозг» он писал: 
«Один из путей изучения … адаптивного поведе-
ния мозга связан с так называемыми эксперимен-
тами с регулируемой внешней обратной связью, 
где подача подкрепления поставлена в непосред-
ственную зависимость от динамики амплитудно-
частотных параметров нейрофизиологических 
процессов…» (Василевский 1972, 27).

Разработанные в те годы методики фактиче-
ски являлись логическим продолжением ис-
следований «неклассических» условных реф-
лексов. Была доказана возможность путём 
управляемого биологически значимого (отри-
цательного) электрокожного подкрепления 
регулировать частотные параметры (состояния) 

корковых нейронов, клеточных популяций, 
медленной биоэлектрической активности го-
ловного мозга.

В 70-х годах прошлого века с участием Васи-
левского проводились эксперименты по управ-
лению состоянием импульсной и медленной 
биоэлектрической активности соматосенсорной 
коры головного мозга животных (кролики). 
Экспериментально было доказано, что за счёт 
электрокожного раздражения сенсорных входов 
можно получать состояния избегания подкре-
пления путём стимуляции межимпульсных 
интервалов (МИИ) ниже или выше заданного 
значения (Василевский и др. 1972a) — биологи-
ческая обратная связь.

Снижение частоты стимулов происходило 
одновременно с падением частоты спайков 
(рис. 7, II). После отмены подкрепления (рис. 7, III) 
частота нейрональных импульсов постепенно 
возрастала, также повышалась частота возмож-
ных псевдостимулов. Ритмическая стимуляция 
(рис. 7, К) практически не изменяла частоту 
спайков корковых нейронов.

Рис. 5. Рожанский Николай Аполлинариевич 
(1884–1957) (Источник:https://rostgmu.ru/

archives/234427)

Fig. 5. Nikolay A. Rozhansky (1884–1957)  
(URL: https://rostgmu.ru/archives/234427)

Рис. 6. Бирюков Дмитрий Андреевич (1904–1969) 
(Источник: https://m.ncpz.ru/sotr/6.php)

Fig. 6. Dmitry A. Biryukov (1904–1969)  
(URL: https://m.ncpz.ru/sotr/6.php)

https://rostgmu.ru/archives/234427
https://rostgmu.ru/archives/234427
https://rostgmu.ru/archives/234427
https://m.ncpz.ru/sotr/6.php
https://m.ncpz.ru/sotr/6.php
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Очевидно, что управляемая электрическая 
стимуляция меняла функциональное состояние 
нейрональной активности — происходила ми-
нимизация отрицательного воздействия при 
отсутствии завершающего эффекторного акта 
(Купалов 1963). Этот же факт можно рассматри-
вать и как один из механизмов адаптивных 
реакций головного мозга, в частности, условных 
рефлексов избегания (Конорски 1970).

В другой серии экспериментов исследовали 
реакции нейронных популяций соматосенсорной 
коры головного мозга кроликов. Естественное 
снижение частоты мультиклеточной активности 
ниже заданной пороговой 50 спайк/с автомати-
чески сопровождалось электрокожной стиму-
ляцией (Василевский и др. 1972b). В исходной 
фоновой активности наблюдались естественные 
колебания средней частоты разрядов, и, соот-
ветственно, псевдостимулов (рис. 8, А, В, I). 
Во всех случаях биоуправления с обратной 
связью имело место повышение частоты раз-
рядов (рис. 8, А, В, II) или минимизация коли-
чества электростимулов.

Повторная управляемая стимуляция также 
повышала частоту мультиклеточной активности 
(рис. 8, В, II’), в отличие от контрольной ритми-
ческой электростимуляции, не связанной с ча-
стотными характеристиками мультиклеточ- 

ной активности (рис. 8, В, К). По окончании  
управляемого подкрепления частота разрядов  
постепенно снижалась, минимизация отрица-
тельного фактора «не требовалась» (рис. 8, В, 
III, III’).

Таким образом, было доказано, что сдвиги 
частоты разрядов корковых нейронных попу-
ляций возможны в сторону и повышения, и по-
нижения. Работают условно-рефлекторные 
механизмы, основанные на временной синхро-
низации определённых внутренних состояний 
нейрональной активности головного мозга или 
его отдельных структур с моментами выключе-
ния/включения стимуляции.

Справедливости ради, надо отметить вклад 
зарубежных учёных, работавших в этом направ-
лении, определённом на Западе как «инстру-
ментальные условные рефлексы», — Н. Миллер, 
Дж. В. Басмаджан, Дж. Олдс, Л. В. Ди Кара, 
В. Вырвицка, M. Б. Стерман, Дж. Кимбл и др.

В дальнейших исследованиях с биологической 
обратной связью (БОС) подача биологически 
значимого подкрепления была поставлена в за-
висимость от частотно-амплитудных параметров 
биопотенциалов мозга. Эндогенные колебания 
текущей частоты разрядов нейронных популя-
ций имеют ритмические и десинхронизирован-
ные составляющие. Подкрепляя колебательные 

Рис. 7. Подкрепление межимпульсных интервалов длительностью менее 200 мс (Василевский и др. 
1972a). А — усреднённая текущая частота электрокожного подкрепления, причём в исходном фоне (I) 
и после подкрепления (III) это не действующая частота, а её метки (псевдостимулы), Б — усреднённая 

текущая частота спайков в исходном фоне (I), при управляемом электрокожном подкреплении (II),  
после подкрепления (III), при ритмическом электрокожном подкреплении (К).  

По ординате — время (минуты), по абсциссе — частота в относительных единицах

Fig. 7. Reinforcement of interpulse intervals horter than 200 ms (Vassilevsky et al. 1972a).  A – Averaged current 
frequency of electrocutaneous reinforcement, showing non-effective frequency markers (pseudo-stimuli) during 

initial baseline (I) and post-reinforcement (III) periods. Б — Averaged current frequency of adhesions during: 
initial baseline (I), controlled electrocutaneous reinforcement (II), post-reinforcement (III), rhythmic 

electrocutaneous reinforcement (K). Ordinate: time (minutes); abscissa: frequency (relative units)
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либо десинхронизированные формы нейрональ-
ной активности, можно формировать / воспро-
изводить состояния ритмических или, наоборот, 
квазислучайных паттернов импульсации ней-
ронных популяций. В обоих случаях внешние 
реакции (эффекторный выход) отсутствовали 
(Василевский и др. 1972c).

Позднее были проведены хронические экс-
перименты по управлению пищевым пове- 
дением кошек путём изменения состояния  
медленной биоэлектрической активности со-
матосенсорной коры головного мозга с нали-
чием эффекторного (поведенческого) выхода 
(Суворов и др. 1979). Случайное появление 
сенсомоторного ритма в электрокортикограм-
ме (ЭКоГ) автоматически сопровождалось 
появлением капель молока в поилке. Десяти- 
пятнадцатиминутные опыты продолжались 
ежедневно в течение нескольких дней. В ре-
зультате сенсомоторный ритм в ЭКоГ стано-
вился преобладающим — имела место «макси-
мизация» положительного подкрепления.

Психофизиологические методы 
реабилитации на основе  

адаптивного биоуправления

В 1980-х годах в исследованиях происходил 
очень осторожный и ответственный переход  
от животных к человеку. Необходимо было 
найти такие виды преобразования физиологи-
ческих функций в адекватные и информативные 
сенсорные образы (зрительные, звуковые и др.), 
которые были бы понятны испытуемым и не 
вызывали бы отрицательных эмоций, которые 
резко снижают интерес и мотивированность 
испытуемых. Управление состоянием собствен-
ной физиологической функции выходило на 
этап осознанных действий испытуемого. Идеи 
и впечатляющие результаты нейрофизиологов-
предшественников в нашей стране и за рубежом 
были учтены и использованы в адаптивной 
биотехнической системе с биологической об-
ратной связью — аппаратно-программном 
комплексе (АПК). АПК был предназначен для 

Рис. 8. Динамика адаптивного повышения частоты мультиклеточной активности (Василевский и др. 
1972b). А — частота разрядов, значение пороговой частоты помечено на шкале «звёздочкой»,  
ниже — отметки стимулов (вверх) и псевдостимулов (вниз). Б — осциллограмма фрагмента 

мультиклеточной активности. В — частота разрядов и стимулов (псевдостимулов) на нижней кривой. 
I — исходный фон, II — управляемая стимуляция частоты разрядов ниже 50 спайк/с  

(время усреднения 1 минута), III — последействие, II’ — повторная управляемая стимуляция,  
III’ — после повторной управляемой стимуляции, К — контрольная неуправляемая стимуляция,  

III’’ — фоновая активность после контрольной электростимуляции

Fig. 8. Dynamics of adaptive changes in multicellular activity frequency (Vassilevsky et al. 1972b).  
А — frequency, threshold frequency indicated by asteriskstimulus markers (upper trace) and pseudo-stimuli 

markers (lower trace) shown below. Б — oscillogram fragment of multicellular activity. В — discharge frequency 
with stimuli/pseudo-stimuli markers (lower trace). Experimental phases: I — baseline; II — controlled 

stimulation <50 spikes/s, (1-min averaging); III — post-stimulation; II’ — repeated controlled stimulation;  
III’ — post-repeated stimulation; K — uncontrolled control stimulation; III — post-control stimulation baseline
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разработки технологий психофизиологической 
поддержки стандартной терапии и реабилита-
ционных мероприятий. Большинство физио-
логических функций характеризуются сменой 
двух основных состояний (возбуждение — тор-
можение). Дыхание (вдох — выдох) является 
одной из важнейших и древнейших функций 
живых систем — ритмы сердца, гемодинамики, 
церебральных ганглиев формировались при 
участии дыхания. Ритм дыхания легко управ-
ляется человеком в отличие от ритма сердца, 
и, в свою очередь, влияет на сердечный ритм. 
Это свойство можно использовать, предложив 
испытуемому дыханием модулировать ритм 
своего сердца, так как в состоянии расслаблен-
ного бодрствования с закрытыми глазами при 
вдохе пульс растёт, при выдохе — снижается. 
Этот факт был использован при разработке 
аппаратно-программного комплекса «Кардио-
тренинг» с адаптивной биологической обратной 
связью с подробным описанием методики 
(Суворов 1998; Ярмош и др. 2012). Знакопере-
менный кардиореспираторный тренинг (КРТ) 
направлен на усиление ритмического взаимо-
действия дыхательной и кардиоваскулярной 
систем и  расширение диапазона симпато- 
вагусных влияний на синусовый узел (Ярмош 
и др. 2012). С помощью АПК со встроенным 
адаптивным программным модулем осущест-
вляют попеременную тренировку симпатических 
и парасимпатических механизмов кардиоваску-
лярной системы, расширяя динамический диа-
пазон регуляторных процессов в других систе-
мах организма.

Развитие и  создание новых вариантов  
психофизиологических методик, длительные  
испытания привели к осознанию того, что  
сочетание традиционных методов лечения 
с БОС-управлением постепенно входит в прак-
тику профилактической, стационарной, амбу-
латорной медицины и реабилитации. Проце-
дуры БОС благоприятно действуют не только 
на управляемую функцию, но и опосредованно 
на ряд других функциональных систем, в том 
числе, на ритмы головного мозга. Метод от-
личает отсутствие фармакологических воз-
действий и полная неинвазивность. Важно 
подчеркнуть, что пациентов можно легко за-
интересовать, мотивировать, поскольку про-
цедура БОС-тренинга имеет игровой соревно-
вательный характер. В АПК использовано 
визуальное предъявление в реальном времени 
графической информации в виде собственной 
кардиоритмограммы пациента (испытуемого) 
и целевой гармонической функции (ЦФ) для 
синхронизации дыхательных движений с ко-

лебаниями сердечного ритма пациента. На фоне 
релаксации пациенту предлагали спокойно 
дышать таким образом, чтобы на восходящей 
волне ЦФ делался вдох, а на нисходящей — вы-
дох. Внимание пациента обращалось на зави-
симость флуктуаций кардиоритмограммы от 
периодичности и амплитуды дыхания. В адап-
тивном программном модуле АПК формиро-
вались параметры целевой функции КРТ, при-
чём для каждой последующей пробы сеанса 
они автоматически изменялись в соответствии 
с результатами амплитудно-частотного анали-
за предыдущей пробы кардиоритмограммы.

Конечным результатом КРТ считалось устой-
чивое восстановление кардиореспираторной 
синхронизации (КРС) с максимальным коэф-
фициентом корреляции между кардиоритмо-
граммой и ЦФ. Эта частотная составляющая 
является индивидуальной характеристикой 
пациента и названа собственной гармоникой.

Положительные результаты применения 
цикла КРТ, полученные при реабилитации боль-
ных, страдающих головными болями напряже-
ния, бронхиальной астмой, нейроциркуляторной 
дистонией гипертензивного, гипотензивного 
и нормотензивного типов с кардиальным, асте-
но-невротическим, вазомоторным (церебраль-
ным) синдромом и синдромом респираторных 
расстройств, больных после инфаркта миокар-
да (в сочетании со стандартным лечением), 
сохранялись в течение года и более. Технологии 
с адаптивной обратной связью применимы 
в любом сознательном возрасте.

КРТ на фоне стандартной терапии у больных 
с неосложнённым течением инфаркта миокарда 
(ИМ) в ранние сроки (с 6–10 суток) является 
безопасным методом реабилитации. После про-
ведения цикла КРТ у больных росла вариабель-
ность сердечного ритма (ВСР) за счёт повыше-
ния парасимпатической активности и снижения 
симпатического тонуса автономной нервной 
системы (Ярмош и др. 2012). Наблюдалось фор-
мирование (восстановление) кардиореспира-
торной синхронизации и собственной гармони-
ки. Положительные изменения вариабельности 
сердечного ритма сохранялись и через шесть 
месяцев, и через год.

Применение циклов КРТ у больных ИМ 
на фоне стандартной медикаментозной терапии 
облегчает течение заболевания и приводит 
к снижению уровня тревожности и депрессии. 
Больные контрольной группы КРТ не получали.

Сочетание кардиореспираторного биоуправ-
ления и сеансов колебательных постураль- 
ных воздействий (ПВ) применялось для реа- 
билитации лиц, находящихся в состоянии  
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психофизиологического напряжения, стресса. 
Это потребовало соответствующих дополне- 
ний в методику с учётом реабилитационных 
возможностей колебательных постуральных  
воздействий и технических особенностей  
поворотного стола, включённого по информа-
ционным и исполнительным каналам в аппа-
ратно-программный комплекс (Сергеев и др. 
2024).

Колебательные ПВ могут положительно 
влиять на симпатический и парасимпатический 
отделы автономной нервной системы, систему 
кровообращения путём подбора индивидуальных 
для конкретного пациента частоте и амплитуде 
качаний, углах наклона ложа стола и при орто-
стазе, и при антиортостазе.

При проведении сеансов психофизиологи-
ческой реабилитации параметры колебаний 
(качаний) стола, на ложе которого расположен 
испытуемый, определялись частотой (периодом) 
собственной гармоники, полученной в резуль-
тате цикла КРТ (Суворов и др. 2025).

Пациента располагают на ложе поворотного 
стола в горизонтальном положении с дисталь-
но фиксированными конечностями. Пациент 
самостоятельно не имеет возможности пере-
мещения в пространстве и удержания веса 
собственного тела, то есть находится в относи-
тельно пассивном состоянии. Перед началом 
сеанса качаний пациенту объясняют суть и смысл 
предстоящей процедуры ритмичных колебаний 
стола. Пациент должен делать вдох во время 
движения стола в ортостатическом направлении, 
а выдох — при движении в антиортостатическом 
направлении. Частоту качаний выставляют 
равной периоду собственной гармоники — 
обычный диапазон 4–12 секунд. Угол наклона 
ложа до 5–10 градусов. Пациента просят закрыть 
глаза, максимально расслабиться, начинают 
сеанс, включают режим качания и качают 2–3 ми-
нуты — продолжительность одной пробы, де-
лают минутный перерыв, снова качают 2–3 ми-
нуты, минутный перерыв и т. д. Сеанс качания 
продолжают до получения устойчивой КРС 
(собственной гармоники) на протяжении трёх 
проб, но не более 30–40 минут, останавливают 
качания в горизонтальном положении пациен-
та. В состоянии расслабленного бодрствования 
с закрытыми глазами проверяют наличие соб-
ственной гармоники, сеанс заканчивают. Часто-
ту сердечных сокращений, кардиоритмограмму, 
поударное синхронно с каждым сердечным 
выбросом артериальное давление регистрируют 
на протяжении всего сеанса. Повторно проводят 
психологическое тестирование по шкале стрес-

са, тревоги и депрессии для сравнения показа-
телей. При необходимости сеансы повторяют. 
Ниже приводится один из примеров использо-
вания сочетания кардиореспираторного тре-
нинга и колебательного постурального воздей-
ствия для реабилитации лиц, находящихся 
в состояниях повышенной тревожности, пси-
хофизиологического напряжения, стресса.

Пациент С. Е. А., 25 лет, обратился с жало-
бами на повышенную тревожность из-за перио
дических приступов страха совершить ошибку, 
даже в повседневных делах (поход в магазин, 
прогулка с собакой). Тревога сопровождалась 
сердцебиением, тремором рук, учащением 
дыхания, невозможностью переключить мыс-
ли с объекта страха. Беспокоили назойливые 
мысли и неприятные воспоминания, при этом 
сон не нарушался. Данная симптоматика бес-
покоит с 2022 года после череды психотравми-
рующих событий: смерти двух близких людей, 
внезапной болезни любимой собаки. К психо-
неврологу не обращался, медикаментозные 
препараты самостоятельно не принимал. В анам-
незе отсутствуют указания на органическую 
патологию кардиоваскулярной, дыхательной 
и нервной систем, однако со школьного воз-
раста беспокоят головные боли, сопровождаю
щиеся повышенной чувствительностью к зву-
кам и свету.

Тестирование по шкале DASS-21 (Lovibond, 
Lovibond 1995) выявило высокий уровень дис-
тресса (31 балл) за счёт высокого уровня стрес-
са (14 баллов), сильного беспокойства по шкале 
тревоги (9 баллов) и умеренного уровня депрес-
сии (8 баллов). Исходные характеристики кар-
диоваскулярной системы представлены на ри-
сунке 9.

Исходные цифры до начала кардиореспира-
торного тренинга: ЧСС — 91 уд/мин, SDNN —  
20 мс, АД — 140/90 мм рт. ст., индекс вегетатив-
ного равновесия (ИВР) — 637 (напряжение, 
доминирование симпатического отдела авто-
номной нервной системы). По окончании КРТ 
в состоянии расслабленного бодрствования 
с закрытыми глазами: ЧСС — 83, АД — 130/80, 
выявленная частота собственной гармоники 
0,12–0,13 Гц или период — 7,5–8,5 секунд.

Сразу после цикла КРТ было проведено че-
тыре сеанса колебательных постуральных воз-
действий. Режим качаний — из горизонтального 
положения в ортостатическое (вдох) и обратно 
(выдох). Угол наклона ложа составлял 4 градуса, 
период качаний — 7,5–8,5 с. Изменения харак-
теристик кардиоваскулярной системы представ-
лены на рисунке 10.
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Рис. 9. Кардиоритмограмма (КРГ) и параметры сердечно-сосудистой системы пациента С. Е. А. до начала 
цикла биологической обратной связи (Суворов и др. 2025). Вверху — кардиоритмограмма. Нижний 

ряд — частотный спектр КРГ, распределение RR-интервалов, скаттерграмма (the Poincar´e plot)

Fig. 9. Cardiovascular parameters and cardiorhythmogram (CRG) of patient S. E. A. during pre-biofeedback 
baseline assessment (Suvorov et al. 2025). Upper panel: raw cardiorhythmogram trace. Lower panels  

(left to right): CRG frequency spectrum, RR interval distribution histogram, and Poincaré plot (scattergram)

Рис. 10. Кардиоритмограмма и параметры сердечно-сосудистой системы пациента С. Е. А. после сеансов 
постуральных воздействий (Суворов и др. 2025). Обозначения те же, что на рис. 9

Fig. 10. Cardiovascular parameters and cardiorhythmogram (CRG) of patient S. E. A. following postural 
intervention sessions (Suvorov et al. 2025). Panel configuration and annotations correspond to Fig. 9

По окончании постуральных воздействий: 
ЧСС — 67 уд/мин, SDNN — 58 мс, АД — 125/75, 
ИВР — 135 (норма, вегетативный баланс).

Тестирование по шкале DASS-21: низкий 
уровень стресса (8 баллов), тревога — умеренное 

беспокойство (6 баллов), низкий уровень де-
прессии (5 баллов), низкий уровень дистресса 
(19 баллов).

Приведённый пример применения сочетания 
БОС и ПВ методик показывает, что объективно 
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измеренные физиологические параметры, срав-
нение анкет до и после процедур, результаты 
психологического тестирования испытуемых 
(пациентов) указывают на положительный эф-
фект разработанной технологии психофизио-
логической реабилитации постстрессовых  
состояний.

Заключение

Системный подход и физиологический ана-
лиз разнообразия условных рефлексов, изучен-
ных в последние 100 лет, привели к созданию 
высокотехнологичной, наукоёмкой, экологиче-
ски безопасной технологии, основанной на 
психофизиологической коррекции ритмов ав-
тономной нервной системы и головного мозга 
за счёт непрерывно поступающей информации 
о состоянии управляемой функции пациента 
(испытуемого).

Современные представления о биологической 
обратной связи, реализуемой в методике кардио
респираторного тренинга, являются творческим 
развитием идей, выдвинутых Ю. М. Конорским 
и, конечно, руководителем Физиологического 
отдела им. И. П. Павлова ИЭМ АМН СССР 
Купаловым и реализованных под руководством 
Н. Н. Василевского.

Внешний раздражитель в виде предъявляемой 
на мониторе целевой функции и/или собствен-
ной кардиоритмограммы стимулирует изменение 
паттерна дыхания с достижением кардиореспи-
раторной синхронизации на индивидуальной 
частоте. Это сопровождается изменением функ-
ционального состояния (ФС) головного мозга. 
ФС начинается с воспроизведения сохранённо-
го в памяти паттерна дыхания — чередование 
вдохов и выдохов совпадает с колебательными 
движениями стола, гармонизирует взаимодей-
ствие кардиореспираторной и вегетативной 
систем с эффектом релаксации, что приводит 
к снижению ЧСС и нормализации АД — это 
объективно регистрируемый завершающий 
результат.

Сочетание кардиореспираторного биоуправ-
ления с обратной связью колебательного харак-
тера и колебательных постуральных воздействий 
рассматривается как один из возможных высо-
котехнологичных способов психофизиологиче-
ской постстрессовой реабилитации, поддержки 
стандартной терапии при восстановлении функ-
ционального состояния человека при наруше-
ниях различного характера, после физических 
и умственных перегрузок; профессионального 
отбора лиц, связанных с экстремальными ви-
дами деятельности, а также как дополнительный 

способ релаксации после спортивных перегру-
зок у профессиональных спортсменов.
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Аннотация. В 2024 году Нобелевская премия по физиологии и медицине была присуждена 
американским ученым Виктору Эмбросу и Гэри Равкану — за «открытие нового фундаментального 
принципа регуляции активности генов» посредством небольших некодирующих молекул РНК, 
получивших название микроРНК. Модельным организмом исследователям послужил маленький 
червь нематода — C. elegans. В обзоре приводятся данные об истории открытия и прогрессе, достигнутом 
в последние годы в понимании многообразных функций микроРНК от простейших до человека. 
Указана важнейшая роль микроРНК в регуляции развития организмов, в когнитивных процессах, 
в том числе в долговременной памяти, и о связи микроРНК с нарушением когнитивных функций 
при болезнях Альцгеймера, Хантингтона, Паркинсона и старческой деменции. Кроме того, последние 
данные свидетельствуют о высоком потенциале микроРНК для диагностики и терапии вышеперечисленных 
заболеваний, а также рака, диабета и сердечно-сосудистых патологий. Таким образом, открытия 
в области микроРНК, сделанные с использованием простейшего представителя животного мира 
нематоды, явились триггером для получения важнейших фундаментальных и прикладных знаний, 
которые смогут служить человечеству. 
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Abstract. The 2024 Nobel Prize in Physiology or Medicine was awarded to Victor Ambros and Gary Ruvkun 
for their discovery of microRNA-mediated gene regulation, using Caenorhabditis elegans as a model organism. 
This review examines the discovery’s historical context and subsequent advances in understanding microRNA 
functions across species, from protozoa to humans. We highlight their crucial regulatory roles in organismal 
development and cognition, particularly in long-term memory formation and neurodegenerative processes 
underlying Alzheimer’s, Huntington’s, and Parkinson’s diseases, as well as senile dementia. Emerging evidence 
demonstrates microRNAs’ diagnostic and therapeutic potential for these neurological disorders, along with 
cancer, diabetes mellitus, and cardiovascular diseases. Remarkably, these fundamental insights originating 
from nematode research have yielded transformative biomedical applications with far-reaching implications 
for human health.

Keywords: microRNA, gene regulation, Nobel Prize, cognitive functions, neurodegeneration, developmental 
biology, diseases, C. elegans

Введение

Нобелевская премия по физиологии и меди-
цине за 2024 год присуждена американским 
ученым Виктору Эмбросу и Гэри Равкану — 
за «открытие нового фундаментального прин-
ципа регуляции активности генов» посредством 
микроРНК на уровне матричных РНК (мРНК). 
Эти данные были получены на модельном объ-
екте — нематоде C. elegans — и опубликованы 
в 1993 году. Таким образом, от публикации  
до Нобелевской премии прошло более 30 лет, 
так как открытие было оценено далеко не сразу.

История открытия

С чего все началось: еще в 70-х годах про-
шлого столетия в руки ученых попался уникаль-
ный модельный объект для исследований. Это 
был маленький (длиной около 1 мм) червяк — 
почвенная нематода C. elegans. Он прозрачен, 
видны все его 1000 клеток, которые легко иден-
тифицируются. Жизненный цикл червя —  

20 дней, половая зрелость — три дня после 
рождения, что сделало C. elegans очень удобной 
моделью для изучения механизмов онтогенеза 
и старения. Более того, C. elegans — самый про-
стой модельный организм, у которого имеется 
нервная система (302 нейрона). В результате 
полностью описан его коннектом (приблизи-
тельно 2300 синаптических связей всех нейронов 
между собой) (Cook et al. 2019), а также нейро-
пептидергический коннектом, что важно для 
понимания организации сети нейромодулятор-
ной сигнализации (Ripoll-Sánchez et al. 2023). 
В настоящее время коннектом успешно при-
меняется для создания и обучения нейросетей. 
Первым среди многоклеточных организмов был 
секвенирован и геном C. elegans (Gupta, Sternberg 
2003; The C. elegans Sequencing Consortium 1998). 
Большинство генов нематоды — гомологи че-
ловеческих. 

Пионер в области исследований на немато-
де Сидней Бреннер — лауреат Нобелевской 
премии по физиологии и медицине 2002 года, 
полученной совместно с Робертом Хорвицем 
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и Джоном Э. Салстоном за «открытие генети-
ческой регуляции развития органов и програм-
мируемой клеточной гибели» (Putcha, Johnson 
2004). В конце 1980-х годов в лаборатории Брен-
нера была обнаружена нематода — мутант по гену 
lin-4, яйца у которой накапливались прямо в теле 
(что хорошо видно, так как нематода прозрач- 
на) из-за сбоя в развитии половых органов,  
а в лаборатории Хорвица нашли второго мутан-
та, lin-14. Эти нематоды были недоразвитыми 
(очень маленькими). Кроме того, стало понятно, 
что lin-4 каким-то образом влияют на функцио
нирование lin-14, связанное со сроками раз-
вития нематоды. Заняться этими головолом- 
ками предложили Виктору Эмбросу и Гэри 
Равкану, которые в результате расшифровки 
геномов мутантов lin-4 и lin-14 и постановки 
экспериментов со сдвигом рамки считывания 
гена lin-4 (сдвиг последовательности на число 
нуклеотидов, некратное трем, вызывает полную 
дисфункцию кодируемого белка) и обнаружили, 
что продукт гена lin-4 не белок (функции гена 
не нарушались), а очень маленькая РНК (около 
20 нуклеотидов). Более того, они показали, что 
эта РНК имеет комплементарный сайт связы-
вания на мРНК гена lin-14, причем развитие 
мутантов lin-14, лишенных этого сайта, не ре-
гулируется через ген lin-4. Таким образом, было 
показано, что существуют РНК, которые не 
кодируют белки, а являются регуляторными 
молекулами и регуляцию осуществляют через 
связывание с мРНК и ее подавление. Позже эти 
небольшие некодирующие РНК были названы 
микроРНК. В результате был сделан вывод — 
регуляция синтеза белков может осуществлять-
ся не только на уровне транскрипции мРНК, 
но и на посттранскрипционном уровне посред-
ством микроРНК через дисфункцию мРНК-
мишеней. Результаты были опубликованы в жур-
нале Cell в 1993 году (Lee et al. 1993; Wightman 
et al. 1993). Научное сообщество отреагировало 
так: «Червяк не человек!!».

Ситуация изменилась к 2000-м годам, когда 
в лаборатории Г. Равкана у C. elegans была от-
крыта еще одна микроРНК — let-7, регулирую-
щая сроки развития (Reinhart et al. 2000). Ее 
гомологи обнаружили почти у всех животных. 
let-7 есть и у улитки Helix lucorum, которую мы 
используем как модель для изучения молеку-
лярных механизмов долговременной памяти 
(Vasiliev et al. 2023). Более того, за несколько  
лет были открыты еще сотни разнообразных 
микроРНК у многих видов животных и челове-
ка. Стало понятно, что регуляция посредством 
микроРНК — фундаментальный механизм ре-
гуляции. До Нобелевской премии еще оставалось 

более 20 лет, так как было непонятно, как это 
открытие можно использовать во благо чело-
вечества. Функциональные исследования были 
относительно медленными как из-за сложности 
биогенеза микроРНК, так и из-за наличия мно-
гочисленных мРНК-мишеней. Кроме того, по-
требовалось много лет, чтобы оценить значимость 
микроРНК для понимания физиологии и болез-
ней человека.

Биогенез микроРНК и ее мишени

В результате проведения широкомасштабных 
исследований на разнообразных организмах, 
в том числе на человеке, было показано, что 
микроРНК — эндогенные высоко консерватив-
ные молекулы (около 22 нуклеотидов), каждая 
из которых способна осуществлять синхронное 
воздействие на десятки генов мишеней, необ-
ходимых для осуществления интегративных 
функций. На экспрессию одного белка могут 
влиять многие микроРНК (John et al. 2004; 
Lewis et al. 2003). Особенно это касается меха-
низмов онтогенеза, когда нужно синхронно 
включать/выключать десятки генов в различных 
клеточных популяциях. Биогенез микроРНК 
оказался достаточно сложным процессом, в ко-
торый вовлекается целый ряд белков перенос-
чиков и ферментов, регулирующих процессинг 
предшественника микроРНК и созревание 
микроРНК. Описаны механизмы деградации 
мРНК или остановка их трансляции через ком-
плементарное связывание микроРНК с мРНК-
мишенями с вовлечением комплекса белков 
RISС. Показано, что через влияние на фермен-
ты биогенеза микроРНК возможно блокировать 
биогенез микроРНК, нарушенный в ряде пато-
логий (Grinkevich 2020). К 2019 году уже было 
идентифицировано 48860 зрелых эндогенных 
микроРНК из 271 организмов (Kozomara et al. 
2019), и эта цифра продолжает увеличиваться. 
Только у человека их более 2000 (Diener et al. 
2024). Наибольшее количество микроРНК, 
идентифицированных у человека, экспрессиру-
ется в мозге (около 70%) (Chen, Qin 2015).

Функции микроРНК и польза  
для человечества

Показано, что микроРНК играют важную роль 
в регуляции развития и функционирования 
организмов, включая рост клеток, дифференци-
ровку и апоптоз (Jang et al. 2024; Saliminejad et al. 
2019). Соответственно, нарушение биогенеза 
микроРНК ведет к патологиям развития. Микро
РНК также связаны со многими серьезными 
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заболеваниями, в том числе с раком, вирусными 
инфекциями, а также развитием диабета и сер-
дечно-сосудистых патологий, получены данные 
о возможности их лечения через воздействие 
на профильные микроРНК (Messina 2024; Muskan 
et al. 2024; Saliminejad et al. 2019). Кроме того, 
микроРНК обладают высоким потенциалом для 
диагностики перечисленных заболеваний: данные 
особенно широко представлены для разных 
видов рака, в том числе опухолей головного 
мозга (Jelski, Mroczko 2024).

МикроРНК широко вовлечены в развитие 
и функционирование ЦНС, в том числе в фор-
мирование синаптической пластичности и дол-
говременной памяти (ДП). Описаны десятки 
микроРНК и сотни их мРНК мишеней, связанных 
с формированием ДП у многих видов животных 
и человека, данные о которых приведены в мно-
гочисленных обзорах (Grinkevich 2020; Hu,  
Li 2017; Wang et al. 2023; Wu, Kuo 2020). Вклад 
в идентификацию и функции микроРНК внесли 
и наши исследования, выполненные на вино-
градной улитке Helix lucorum, животном, обла-
дающем простой нервной системой и доста- 
точно разнообразным поведением. Проведя 
секвенирование микроРНК, мы показали на-
личие в ЦНС Helix lucorum 94 высоко консерва-
тивных микроРНК, часть из которых дифферен-
циально экспрессировалась при обучении Helix. 
Более того, важная роль нескольких микроРНК 
в формировании ДП Helix подтверждена нами 
в экспериментах, показавших нарушение экс-
прессии этих микроРНК при дефиците обучения, 
вызванном разрушением серотонинергической 
системы (Vasiliev et al. 2023).

В последние десять лет получены многочис-
ленные данные о важной роли микроРНК в ког-
нитивных нарушениях при болезнях Альцгей-
мера, Хантингтона, Паркинсона и старческой 
деменции (Juźwik et al. 2019; Wang et al. 2023; 
Wu, Kuo 2020). Уровень деменции в развитых 
странах достиг уже критических величин (8,6%), 
и в ближайшее время ожидается их значитель-
ный рост. Полагают, что микроРНК могут играть 
важную роль в диагностике вышеперечисленных 
заболеваний, так как они обнаруживаются в био-
логических жидкостях за много лет до клини-

ческих проявлений болезней (Azam et al. 2024). 
Преимущества метода — минимальная инвазив-
ность, низкая стоимость, легкая доступность 
и безопасность. Для обнаружения микроРНК 
в биологических жидкостях в настоящее время 
интенсивно разрабатываются биосенсоры (Zhang 
et al. 2023). Кроме того, описан целый ряд  
микроРНК, которые потенциально могут быть 
использованы как мишени для терапии когни-
тивных нарушений (генетические манипуляции 
с микроРНК позволяют улучшать ДП) (Wang  
et al. 2023; Zamanian et al. 2024). Также появились 
многочисленные данные об опосредовании 
через микроРНК влияния среды на когнитивные 
процессы, в том числе влияния умственных 
и физических упражнений (Гринкевич 2020;  
Jessop, Toledo-Rodriguez 2018; Li et al. 2023), 
Более того, показано, что улучшенные когни-
тивные способности могут передаваться по на-
следству (Cintado et al. 2024).

В настоящее время наблюдается исследова-
тельский бум в изучении роли микроРНК в ког-
нитивных функциях и дисфункциях. Горизонт 
пока не виден, что определяется как многочис-
ленностью микроРНК и их генов-мишеней, так 
и дифференциальной экспрессией в разных 
отделах мозга и различных клеточных популя-
циях. Оптимизм связан с развитием CRISPR/
Cas технологий, направленных на редактирова-
ние эпигенома, что позволяет ожидать новых 
открытий как в области механизмов формиро-
вания ДП, так и в лечении когнитивных нару-
шений (Grinkevich 2021). Таким образом, за 30 лет 
пройден огромный путь от нематоды до когни-
тивных функций человека. В очередной раз 
подтверждено утверждение древних — «Все 
великое начинается с малого».
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Аннотация. Исследование регуляции вертикальной позы человека имеет важное значение для 
научных исследований и клиники, особенно в контексте оценки баланса тела и риска падений. 
В последние десятилетия стабилоплатформы стали ключевым инструментом для объективизации 
в этой области. Однако их применение сопровождается рядом проблем, таких как отсутствие 
стандартизации приборов и методик, недостаточное метрологическое обеспечение и связанные 
с этим вопросы интерпретации результатов. Данный обзор подготовлен в стиле, близком к «integrative 
review», и направлен на поддержку методического обеспечения исследований постурального контроля, 
преодоление возможных искажений в этой области, призван способствовать повышению качества 
исследований. Фокус — на тест лимита стабильности (Limits of Stability Test), один из наиболее 
распространенных методов оценки границ управления равновесием при наклонах тела. Особое 
внимание уделено эволюции методик и технологий, а также современному состоянию вопроса. 
Несмотря на широкое использование стабилоплатформ, существует множество вариаций теста, что 
затрудняет сопоставление данных и разработку единых нормативов. Рассматриваются технические 
особенности оборудования, влияние локальных подходов производителей и проблемы воспроизводимости 
результатов. Обсуждаются альтернативные методы, такие как тест функционального дотягивания 
(Functional Reach Test), и их сравнение с тестом лимита стабильности. В заключение делается вывод 
о необходимости стандартизации методик и формирования надежной нормативной базы для 
объективной оценки регуляции вертикальной позы. Предлагается объединить усилия для преодоления 
локальных подходов и повышения качества исследований в областях, связанных с контролем позы 
и движений.

Ключевые слова: тест лимита стабильности, опорные реакции, стабилоплатформа, стабилограф, 
силовая платформа, вертикальная поза человека
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Abstract. The study of human vertical posture regulation holds significant importance for both scientific 
research and clinical practice, particularly in assessing balance control and fall risk. Stabilometric platforms 
have become a fundamental tool for objective evaluation in this field, yet their application faces several 
challenges. These include lack of standardization in equipment and methodologies, insufficient metrological 
support, and difficulties in result interpretation. This review focuses on the Limits of Stability Test, one  
of the most widely used methods for assessing balance control boundaries during body tilts. We examine 
the evolution of methodologies and technologies, along with the current state of research in this area. Despite 
the widespread use of stabilometric platforms, the field suffers from methodological heterogeneity that 
complicates data comparison and hinders the development of unified standards. The analysis covers technical 
aspects of the equipment, the influence of manufacturers’ specific approaches, and challenges in reproducing 
results. We also discuss alternative methods such as the Functional Reach Test, comparing them with the 
Limits of Stability Test. The review emphasizes the critical need for methodological standardization and 
establishment of reliable normative frameworks for objective assessment of vertical posture regulation.  
We highlight the importance of collaborative efforts to overcome localized approaches and improve research 
quality in posture and movement control studies.

Keywords: Limits of Stability Test, support reactions, stabilometric platform, stabilograph, force plate, 
human vertical posture

Введение

Объективное исследование регуляции вер-
тикальной позы человека по опорной реакции 
имеет в России давнюю историю — например, 
можно вспомнить применение «базометра» 
Н. А. Смолянского в 1940-х годах (Гурфинкель 
и др. 1965), хотя наиболее широко сегодня из-
вестны в качестве пионерских работы В. С. Гур-
финкеля и его коллег. Однако по-настоящему 
масштабное применение стабилоплатформ в стра-
не началось гораздо позже, в начале 2010-х годов, 
с появлением порядков оказания помощи и стан-
дартов оснащения лечебных учреждений, вклю-
чающих устройства данного типа. Развитие 
приборного парка способствовало появлению 
массы тематических публикаций, диссертаци-
онных работ, различных описаний и рекоменда-
ций выбора методик, тестов и их вариантов. 
Впервые проведенный нами комплексный анализ 

применения стабилоплатформ в России (Бабанов 
и др. 2019; Кубряк 2020; Кубряк, Кривошей 2016; 
Кубряк и др. 2023) выявил тренды развития этой 
области, корпус экспертов, представленные 
на рынке марки приборов, применяемые мето-
дики, а также мифы и недостатки. Поэтому здесь 
цитирование ряда собственных работ обуслов-
лено фокусировкой, наличием собранных све-
дений и обобщений, актуализацией темы.

Присутствие мифов или мнение о них в, ка-
залось бы, добротно изученной области регуля-
ции вертикальной позы человека можно обна-
ружить не только в отдельных изобретениях 
(Крикленко, Кубряк 2018), но и в широко рас-
пространенных представлениях, например, 
о «нормальной осанке» (Barra-López 2024). Одной 
из причин недостатков в исследованиях на ста-
билоплатформе являлись технические особен-
ности приборов. Например, отсутствие аттеста-
ции в Государственной системе обеспечения 
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единства измерений препятствует стандарти-
зации метода, надёжной воспроизводимости 
результатов и разработке физиологических 
нормативов. Варианты методологии касались 
представлений или интерпретаций узкой груп-
пы изобретателей и производителей (Криклен-
ко, Кубряк 2018). То есть, вместе с продвижени-
ем марок приборов, продвигались и локальные 
взгляды на порядок проведения исследований 
и анализа результатов, которые были не всегда 
критично осмыслены (Кубряк и др. 2018) поль-
зователями — наблюдалось явное влияние 
техники на науку (Кубряк 2020).

В этой связи, специально для журнала «Ин-
тегративная физиология», подготовлен ряд 
лекционно-методических работ, приближаю-
щихся к типу «integrative review» (de Souza et al. 
2010). Особо отмечу, что серия включает ис-
точники разных лет, связана с личным опытом 
и, в какой-то мере, с «имплицитным знанием» 
(Collins 2010), что призвано обеспечить большую 
свободу изложения и обсуждения. Цель — спо-
собствовать преодолению излишне узкого, 
локального взгляда на важный метод исследо-
вания регуляции вертикальной позы человека 
и корректировке возможных искажений.

Серия касается часто упоминаемых в лите-
ратуре и в рекомендациях тестов (методик) 
на стабилоплатформе — например, в пред-
ставленных Союзом реабилитологов России 
в 2016 году клинических рекомендациях «Объ-
ективная оценка постуральной функции». Не-
редко различные тесты только обозначаются, 
а их описание, физиологический смысл и по-
рядок выполнения неясны. Поэтому каждая 
статья будет посвящена одному типу тестов 
для оценки регуляции вертикальной позы че-
ловека на стабилоплатформе. Первая тема — 
о «тесте лимита стабильности» (Limits of Stability 
Test), который иногда ещё называют «тест 
предела устойчивости».

Определение и схема теста

Суть обычно понимаемого «теста лимита 
стабильности» заключается в объективной 
(количественной) оценке способности человека 
удерживать свой центр тяжести в «области 
равновесия» при наклонах туловища, так, чтобы 
не пришлось переступать или падать. Общее 
определение: инструментальный способ оценки 
границ управления равновесием при наклонах 
тела человека в разные стороны из вертикальной 
нормализованной стойки с заданным располо-
жением стоп.

Предлагались разные варианты проведения 
подобной оценки. Отличия касались, например, 

числа сторон и порядка выполнения наклонов, 
положения стоп, режима с открытыми или за-
крытыми глазами, наличия зрительной обратной 
связи, стояния на статичной или балансирующей 
платформе, положения рук и другое. Использо-
валось и используется для экспериментальных 
или клинических методик в разных странах, при 
этом, в более свежих работах — преимуществен-
но с применением готовых программных реше-
ний в серийно выпускаемом оборудовании 
(примеры: Akbaş, İnanır 2025; Alahmari, Reddy 
2024; Alshehri et al. 2025; Clark et al. 1997; Glave 
et al. 2016; Haworth et al. 2020; Horak et al. 2009; 
Hou et al. 2024; Lininger et al. 2018; Nashner, Cordo 
1981; Pickerill, Harter 2011; Schieppati et al. 1994; 
Thomsen et al. 2017).

На рисунке 1 представлена условная схема 
для пояснения идеи и процедуры теста лимита 
стабильности.

Применяются разные типы измерителей,  
но, обычно на сегодня это статичная стабило-
платформа, что обусловлено и исходной кон-
струкцией теста. Хотя в вариантах предлагают, 
например, тензостельки, качающуюся платфор-
му или оптические датчики. В зависимости 
от того, какой тест под названием «теста лими-
та стабильности» предусмотрен производителем 
оборудования, конкретизированное определение 
(такое, чтобы в точности отражало порядок 
выполнения) может меняться. Например, на-
клоны могут выполняться на четыре стороны 
(4D) или восемь (8D), или обозначаться как 
«круговое движение». Или степень наклона 
может задаваться различным образом, включая 
зрительную обратную связь как на рисунке 1, 
или иначе. При этом для организации зритель-
ной связи могут применять внешний монитор 
или стереошлем. Или — без зрительной связи. 
Иными словами, проблема сопоставления дан-
ных и соответствующей стандартизации теста 
«лимита стабильности» существует долгое 
время и полностью не преодолена (Miner et al. 
2020; Nolff et al. 2024; Pickerill, Harter 2011).

Таким образом, для точного описания или 
определения «теста лимита стабильности», или 
при попытке проверки, или воспроизведения 
результатов, необходимо учитывать конкретную 
методику, которая должна быть тщательно 
описана.

Путь к тесту «лимита стабильности»

В основе — попытка оценить баланс сил, 
связанных с удержанием человеком позы или 
потерей равновесия. Предпосылки для теста 
«лимита стабильности» следует искать при-
мерно с XVII века (рис. 2). Взгляд на человека 
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Рис. 1. Обобщенная условная схема вариантов теста лимита стабильности в вертикальной позе

Fig. 1. Schematic representation of methodological variations in the Limits of Stability Test  
for upright posture assessment
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Рис. 2. Условная схема развития исследований устойчивости вертикальной позы человека 
к формированию современных вариантов «теста лимита стабильности». С использованием иллюстраций 

из работ Боррелли и Брауна и Фишера (Braune, Fischer 1985); пояснения в тексте

Fig. 2. Historical development of postural stability assessment methodologies culminating in contemporary 
Limits of Stability Test protocols. Illustrations taken from (Braune, Fischer 1985). See the text for explanations
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как на систему рычагов и шарниров, позволил 
Боррелли применить физические расчёты для 
оценки движения и силы мышц (Piolanti et al. 
2018; Pope 2005) — открыть как направление 
биомеханику и, возможно, физиологию движе-
ний. Отсюда только шаг до попыток оценить 
устойчивость вертикальной позы.

Различные наблюдения, наработки и наход-
ки многих учёных, накапливаясь, привели во вто-
рой половине XIX века к появлению более 
тонких представлений о регуляции движений 
и позы — физиологических. По причине огра-
ниченности журнальной статьи пропустим 
сведения о многих русских и зарубежных учёных, 
чей труд способствовал появлению разнообраз-
ных методик, приспособлений и приборов. 
Прежде всего, связанных с исследованием по-
ведения центра тяжести (Braune, Fischer 1985). 
Далее, в 1924 году, в своём главном труде «Уста-
новка тела» Магнус отмечал: «В неживой при-
роде эта проблема сравнительно проста. Если 
знать положение центра тяжести по отношению 
к опорной плоскости, то этим уже решён вопрос, 
находится ли тело в равновесии и является ли 
это равновесие устойчивым или неустойчивым… 
У большинства же организмов и в особенности 
у высших животных эта проблема гораздо слож-
нее. Если попытаться поставить скелет челове-
ка на землю в вертикальном положении, то он 
просто упадёт… Поддержание положения тела 
и равновесия обусловливается и сохраняется 
афферентными возбуждениями, которые ис-
ходят от различных органов» (Магнус 1962). 
Данные представления соотносятся с отече-
ственными системными теориями, например, 
теорией функциональных систем (Анохин 1968).

В XX веке работы В. С. Гурфинкеля и коллег 
во многом способствовали выделению исследо-
ваний управления вертикальной позой в отдель-
ную область («позную активность», «постуро-
логию», «баланс тела», «постуральный контроль») 
(Ivanenko, Gurfinkel 2018) и также послужили 
базой и ориентиром для исследований и созда-
ния технологий Нэшнера и его коллег (Nashner 
1971; 1972; Nashner, Cordo 1981). Обобщая пред-
шествующий и личный опыт, Гурфинкель ука-
зывает на три подхода к определению устойчи-
вости стояния: «1) Биомеханический, основанный 
на соотношении веса, роста и величины площа-
ди опоры. 2) Определение устойчивости как 
способности противостоять приложенным извне 
силам, нарушающим равновесие. 3) Определение 
устойчивости, базирующееся на учёте постоян-
ных колебаний центра тяжести в условиях есте-
ственного удобного стояния» (Гурфинкель и др. 
1965). При этом сам Гурфинкель тогда выделял 

третий подход, называемый «стабилография». 
Не позже 1970-х годов появились образцы се-
рийных стабилографов (стабилоплатформ) для 
клиники (Terekhov 1976).

Таким образом, примерно к 1980-м годам 
всё — теория и уровень развития технологий — 
было готово к появлению новых тестов для 
оценки устойчивости стояния, одним из которых 
стал «тест лимита стабильности».

Механизмы управления позой  
и «лимит стабильности»

Описаны разные концепции, которые при-
званы объяснить физиологические механизмы 
постурального контроля у человека (Duarte, 
Watanabe 2023; Ivanenko, Gurfinkel 2018). Наи-
более развитые касаются системных теорий, 
которые хорошо соотносятся с приведенным 
выше пояснением Магнуса о роли «афферентных 
возбуждений». Например, Петерка и Локлин 
объясняют гибкость управления контролем 
позы (в различных условиях окружающей среды 
и в ответ на различные возмущения) механизмом 
сенсомоторной обратной связи, который не 
включает в себя предиктивный или прямой 
контроль и имеет относительно длительную 
задержку времени в 150–200 мс (Peterka, Loughlin 
2004). При этом управление обратной связью 
представляется доминирующим фактором кон-
троля позы. Тело человека в данной концепции 
моделируется как линеаризованный перевер-
нутый маятник. Положение тела в пространстве 
определяется гравицептивной системой (под-
разумевается преимущественно вестибулярная 
сигнализация), а положение тела относительно 
ориентации стопы определяется проприоцеп-
тивной системой. Информация о скорости 
также используется посредством дифференци-
ации измерений положения тела «нейронным 
контроллером». Каждый сенсорный канал вклю-
чает шум, причем «шум гравицептивного кана-
ла в шесть раз больше шума проприоцептивно-
го канала». Оценка внутренней ориентации 
обеспечивается взвешенной комбинацией гра-
вицептивных и проприоцептивных вкладов 
(«гипотезой сенсорного перевеса»). Следует 
отметить, что существуют представления о клю-
чевой роли опорной афферентации (от стоп) — 
вклад И. Б. Козловской (Левик 2020).

Горак и соавторы описывают регуляцию 
баланса тела в  виде прикладной модели  
из шести пересекающихся систем (Horak et al.  
2009), каждой из которых присвоены назва- 
ния: (1) «Биомеханические ограничения»,  
(2) «Пределы устойчивости/Вертикальность», 
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(3) «Предвосхищающие постуральные коррек-
тировки», (4) «Постуральные реакции», (5) «Сен-
сорная ориентация», (6) «Устойчивость при 
ходьбе». Тесты типа «лимита стабильности» 
относятся ко второй. Достоинством такого 
представления следует считать простоту, до-
ступность восприятия и наглядную связь с раз-
личными методиками оценки регуляции позы 
и движений — для каждой из шести частей 
предлагается группа специфических тестов. 
Соответственно, модель часто используется 
в качестве классификационной схемы для ха-
рактеристики новых тестов или состояний 
пациентов (Lektip et al. 2024; Onuma et al. 2023).

В работах многих авторов были показаны 
результаты влияния тем или иным образом 
организованного изменения сенсорного обе-
спечения позы, включая легкие касания (Кожи-
на и др. 2017; Goar et al. 2025). Однако, согласно 
концепции Петерки и Локлина, риск падения 
увеличивается после любых изменений в окру-
жающей среде, поскольку это меняет доступные 
центральной нервной системе сенсорно-ори-
ентационные сигналы, даже если это изменение 
восстанавливает точную информацию об ори-
ентации тела. Наши собственные данные ука-
зывают на возможность как улучшения, так 
и «перерегулирования» в управлении верти-
кальной позой при изменении параметров 
зрительной обратной связи (Кубряк, Ковальчук 
2024).

В пользу ключевой роли «сенсорных пере-
весов» в организации позы во время выполнения 
теста «лимита стабильности» можно отнести, 
например, сведения о связи формы индивиду-

ального опорного контура (в какую сторону 
наклоняться легче) с устойчивостью позы (Tomita 
et al. 2021), мнение о влиянии шейной проприо
цепции (Karanfil et al. 2024; Reddy et al. 2023) 
и другие. Влияние обучения на улучшение мо-
торного контроля, в том числе, отслеживаемое 
с помощью теста «дотягивания» (Uchida et al. 
2024), можно интерпретировать и как оптими-
зацию управления сенсорными потоками. В свою 
очередь, центральная нервная система может 
активировать различные группы двигательных 
единиц в соответствии с задачей, например, 
чтобы соответствовать требованиям к силе 
и направлению наклона (Cohen et al. 2021; 2023).

Практический смысл и альтернативы

Различные способы оценки устойчивости, 
созданные эмпирически и сходные по общему 
назначению с «тестом лимита стабильности», 
использовались в практической медицине, ве-
роятно, очень давно. Близкой современной 
альтернативой «тесту лимита стабильности», 
реализуемой без приборов, является «тест 
функционального дотягивания» (Functional 
Reach Test) (табл. 1). Введён в практику Дункан 
с коллегами (Duncan et al. 1990), которые обоб-
щили практический опыт и провели исследова-
ния с применением стабилоплатформы и другой 
аппаратуры, в результате чего обосновали новый 
тест. Суть процедуры — вытягивание руки сто-
ящим человеком вдоль стены максимально 
вперёд, без переступания из фиксированной 
позиции стоп, где количественной оценкой 
является длина отрезка между начальным  

Табл. 1. Условное сравнение двух тестов

Характеристика Limits of Stability Test Functional Reach Test
Оборудование Стабилоплатформа Не требуется (линейка или рулетка)

Точность Объективные измерения Элемент субъективности
Направления оценки  
стабильности позы В разные стороны Только вперед

Сложность выполнения Более сложная Простая

Table 1. Comparative analysis of postural stability assessment methods:  
Limits of Stability Test vs. Functional Reach Test

Parameter Limits of Stability Test Functional Reach Test
Equipment Stabilometry platform Basic tools (ruler/tape)
Accuracy High-precision quantitative data Subjective visual assessment

Directional assessment Multi-directional Unidirectional (anterior only)
Applicability More complex Easy
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и финишным положением третьей пястной 
кости (кисть для измерения сжимается в кулак). 
Позже были предложены тесты с «дотягивани-
ем» в разных направлениях, а также для нижних 
конечностей (Kattilakoski et al. 2023).

Практический смысл обоих тестов касается 
оценки «динамического равновесия», оценки 
риска падений. Хотя оба теста имеют похожее 
назначение, существуют мнения, что «тест 
функционального дотягивания» не выполняет 
или не в полной мере выполняет предназначе-
ние (Moriyama et al. 2022; Wernick-Robinson et al. 
1999). «Тест функционального дотягивания» — 
это быстрый и простой клинический тест, ко-
торый можно легко проводить в различных 
условиях. Однако для более солидных исследо-
ваний, как правило, применяется стабилоплат-
форма, а также предпринимаются попытки 
объективизации «дотягивания» с помощью 
различных датчиков (Francisco et al. 2024). 

То есть, развитие тестов и в целом новых 
технологий в биомедицинских областях бази-
руется на доступной технической базе и дви-
жется в сторону большей объективизации и циф-
ровизации (Song et al. 2025; Tandon et al. 2024).

Влияние обучения

При организации биологической обратной 
связи для теста на стабилоплатформе могут 
проявляться эффекты обучения (Kim et al. 2021; 
Summers et al. 2022). Рост доступности биоло-
гической обратной связи с самого начала обе-
спечил этой технологии большое внимание 
исследователей и врачей (Hamman et al. 1992), 
для моторного обучения (Shumway-Cook et al. 
2023). Широкое применение тренингов на ста-
билоплафторме с биологической обратной  
связью демонстрирует наличие эффекта, что 
подразумевает и возможность обучения при 
проведении похожих на тренинги тестов. Для 
проведения тестов такого рода производители 
стабилоплатформ, как правило, сегодня реко-
мендуют провести предварительное обучение, 
чтобы исключить этот фактор в оценках резуль-
татов, если не стоит иная задача.

Процедура и оценка результатов

Тезисное описание процедуры (рис. 1), по типу 
пионерской разработки от Нэшнера с коллега-
ми, существовавшей в 1984–2008 годы компании 
разработчика (Natus Medical Incorporated… 
2008), во многом задавшей ориентир для других 
производителей:

●	 испытуемый (пациент) устанавливается 
на стабилоплатформе в стандартизованной 
стойке;

●	 на экране перед испытуемым отобража-
ется целевая зона, которую он должен 
достичь, смещая свой центр тяжести;

●	 испытуемому необходимо точно смещать-
ся в восьми направлениях (вперёд, назад, 
в стороны и по диагоналям);

●	 тест оценивает, насколько далеко испы-
туемый может сместить центр тяжести, 
сохраняя равновесие.

Результаты теста типа «лимита стабильно-
сти» касаются, например, подобных характе-
ристик:
1)	 процент максимального смещения общего 

центра давления в направлении цели при 
первой попытке — отражает начальную реак
цию и способность достичь цели;

2)	 максимальное (достигнутое) смещение обще-
го центра давления в процентах от теорети-
ческого предела стабильности;

3)	 процент точности движений в заданном на-
правлении — показывает, насколько прямо-
линейно пациент движется к цели (учитыва-
ются отклонения от траектории);

4)	 время, необходимое для начала движения 
после появления целевой зоны (мишени);

5)	 средняя скорость смещения общего центра 
давления;

6)	 сравнение показателей для разных сторон.
Метрики сравниваются с «нормативными 

значениями» — оценивается, насколько близко 
испытуемый приближается к теоретическому 
пределу стабильности («лимиту стабильности»). 
Пример трактовки — асимметрия может рас-
сматриваться как дисбаланс в работе мышц или 
последствия травмы. В зависимости от выбран-
ной теоретической базы трактовки могут от-
личаться (Кубряк 2020).

Ключевым вопросом для интерпретации 
результатов при данном подходе является раз-
работка надёжных нормативов. Проблемы ка-
саются уже упоминавшихся вопросов метроло-
гии, стандартизации приборов и  методик. 
Существуют нормативы, разработанные или 
заданные по каким-либо основаниям для той 
или иной системы (Nolff et al. 2024). При этом 
полностью не решены проблемы адекватности 
расчётных показателей сигналов от стабило-
платформы для проведения оценок — сравнений 
(Гроховский, Кубряк 2018). Иными словами, 
выбор приборов и технологий, их использование 
требуют хорошего понимания исследователем 
цели и задач своей работы.
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Стабилоплатформа для теста

Стабилоплатформы применяются в большом 
числе количественных тестов (Chen et al. 2021), 
включая «тест лимита стабильности». Его обыч-
но относят к «динамической постурографии» 
в контексте идеологии, разработанной преиму-
щественно Нэшнером и коллегами. В этой свя-
зи, вопрос выбора прибора и его применения 
является базовым для реализации теста. Здесь 
мы подразумеваем статичные (неподвижные) 
стабилоплатформы, которые представлены 
в России многими марками (Бабанов и др. 2019).

Базовые вопросы при выборе стабилоплат-
формы можно свести к четырём:

●	 метрологическое обеспечение (связано 
с надежностью измерений, воспроизво-
димостью, стандартизацией);

●	 удобство применения, дизайн прибора 
(связано с целью исследований, научной 
областью, приверженностью «фирменным» 
методикам);

●	 программное обеспечение (связано с под-
держкой разных методик и их вариаций 
и отличий);

●	 доступность (связана с ценой, условиями 
приобретения и использования).

Выполнение «теста лимита стабильности» 
или его аналога для какой-либо марки прибора 
со штатным программным обеспечением имеет 
особенности, иногда довольно сильно отлича-
ющие процедуры выполнения тестов друг от дру-
га, как это было отмечено выше. Поэтому не-
обходимо уточнять порядок для конкретной 
марки прибора.

Заключение

Ставший почти «стандартным» тест «лими-
та стабильности», сформированный когда-то 
в общем виде для ныне несуществующей фир-
мы как оригинальное решение, сегодня имеет 
много вариаций. Это, полагаю, недостаточно 
учитывается при подготовке методических 
и клинических рекомендаций, диссертаций 
и других научных работ — в контексте точного, 
тщательного описания процедуры выполнения 
теста, возможности его воспроизводимости 
в разных условиях и на разной аппаратуре 
и трактовки результата. В свою очередь, лока-
лизация представлений о «правильности»  
той или иной методики базируется обычно  
на частном технологическом решении. В этой 
связи, есть проблемы стандартизации проце-
дуры теста, проводимых измерений и форми-
рования надёжной нормативной базы. Развитие 
объективных исследований регуляции верти-
кальной позы человека требует объединения 
усилий исследователей для разумной стандар-
тизации.
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Аннотация. Приведен исторический обзор этапов создания средств вычислительной техники, 
начиная с древних времен и до наших дней. Приводятся исторические события, названия устройств, 
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и созданию вычислительных устройств. Даются примеры первых механических разработок, а также 
имена их авторов, отечественных и зарубежных ученых — математиков, механиков, инженеров, 
интересные факты из их биографий. Упоминаются события, сопутствовавшие изобретениям 
и промышленному производству вычислительных устройств. Упомянуты важнейшие открытия 
и изобретения в области математики, электрофизики, эволюционное и революционное развитие 
электромеханических и электронных систем вычислительной техники, происходившее на их основе. 
Рассматривается существующая классификация электронных вычислительных машин по поколениям: 
от первых электромеханических устройств, ламповых и полупроводниковых машин до современных 
компьютеров на интегральных схемах. Приводится классификация современных компьютеров 
по назначению. Названы и рассмотрены теоретические разработки как основа создания современных 
информационных технологий. Приводятся имена ученых, математиков и инженеров, сделавших 
важнейшие открытия и изобретения в области вычислительных устройств и смежных наук. Обозначены 
пути дальнейшего возможного совершенствования вычислительных устройств. 
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Abstract. This article presents a historical overview of the development of computing technologies from 
ancient times to the present day. It documents key historical events, device names, dates of inventions and 
discoveries, as well as computational terms still in use today. The study identifies both evolutionary and 
revolutionary milestones that contributed to the advancement of computing devices. The review examines 
early mechanical innovations along with their creators — notable Russian and international mathematicians, 
mechanical engineers, and inventors — while also providing interesting biographical details. It highlights 
the contextual circumstances surrounding these inventions and their subsequent industrial production. The 
paper discusses fundamental discoveries in mathematics and electrophysics that enabled the progressive 
development of electromechanical and electronic computing systems. It analyzes the established generational 
classification of computers — from early electromechanical devices and vacuum tube machines to semiconductor-
based systems and modern integrated circuit technologies — while also categorizing contemporary computers 
by their intended applications. Theoretical foundations underlying modern information technologies are 
systematically reviewed, with acknowledgment of the scientists, mathematicians, and engineers responsible 
for pivotal breakthroughs in computing and related disciplines. Finally, the paper outlines potential pathways 
for future advancements in computing technology.

Keywords: computing devices, electronic computing, history of computing, computers, information 
technology

Введение

Историческое рассмотрение эволюционных 
и революционных этапов развития вычисли-
тельных устройств несомненно представляет 
интерес для исследователей — физиологов, 
поскольку современные физиологические экс-
периментальные исследования невозможны без 
внедрения и совершенствования методов из-
мерения разнообразных физиологических па-
раметров, проведения расчетов с привлечением 
широко используемых методов математическо-
го моделирования.

В истории развития человечества, вероятно, 
счет появился раньше письменности. Вначале 
человек считал, используя пальцы рук и ног. 
Историк А. Д. Нечволодов пишет: «…прароди-
тели наши умели и считать на десятки, но боль-
ше ста они сосчитать не могли» (Нечволодов 
2007, 13). Пальцевым счетом пользовались 
жители Древнего Рима. Шумеры и вавилоняне 

использовали шестидесятеричную позиционную 
систему счисления (число 60 кратно количеству 
суставов на четырех пальцах руки). Некоторые 
народы использовали для представления чисел 
и счета деревянные палочки с зарубками, как 
в древнем Египте. Деревянные резные бирки 
использовали в качестве средств расчета на тер-
ритории Европы, в том числе на территории 
России. Другие народы — китайцы, персы, ин-
дийцы — использовали ремни или веревки 
с узелками. Затем для счета стали применять 
различные предметы, например, камешки, раз-
новидностью которых была галька, по латыни 
calculus. Предположительно, отсюда произошли 
слова калькуляция, калькулятор. 

С развитием торговли веревки с узелками 
и палочки с зарубками перестали удовлетворять 
потребности в средствах вычисления. Со вре-
менем возникла необходимость в создании 
приспособлений для счета. Вначале для арифме
тических вычислений стали применять абак — 
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счетные доски (Гутер, Полунов 1981). Известны 
вавилонский абак на основе шестидесятеричной 
системы счисления, египетский, римский, гре-
ческий, китайский абаки. Варианты абака — 
японский соробан и русские счеты (ХVI–XVII век). 
В Эрмитаже хранятся счеты, устроенные в ящи-
ке из еловых дощечек, скрепленных гвоздями. 
В начале XVIII века счеты приняли поныне су-
ществующий вид (рис. 1).

На спицах счетного поля размещалось 10 или 
4 косточки (спица с четырьмя косточками сде-
лана для использования «полушки» — четверти 
копейки; известна пословица — «за морем те-
лушка — полушка, да рубль перевоз»). Абак 
считается первым счетным прибором, который 
было удобно использовать для выполнения 
сложения и вычитания, но умножение и деление 
выполнять с его помощью сложнее.

Устройства для счета развивались по мере 
развития математического аппарата, систем 
счисления. Очевидно, в римской непозиционной 
системе счисления, в которой для отображения 
чисел используются буквы латинского алфави-
та — I, V, X, L, M, C, D непросто выполнять 

арифметические операции (например, задание 
перемножить ХIL на ХIV заставит задуматься). 
Эволюция устройств для счета связана с по-
явлением арабской системы счисления — по-
зиционной десятичной системы счисления, 
которая использует десятичное основание и сим-
волы от 0 до 9. Система была разработана араб-
скими математиками в VIII веке и широко рас-
пространилась по всему миру.

Механические счетные устройства

Изобретение в ХVII веке шотландским ма-
тематиком Джоном Непером (1550-1617) лога-
рифмов (логарифм числа — это показатель 
степени, в которую надо возвести основание, 
чтобы получить число) вызвало революцию 
в области механизации арифметических опера-
ций умножения и деления (Казакова 2011). 
Логарифмы обладают свойствами, которые 
обеспечили их использование для упрощения 
вычислений, когда умножение заменяется на бо-
лее простое сложение, деление — на вычитание. 
Были придуманы устройства для механизации 
логарифмических вычислений (Семендяев 1960). 
Джон Непер создал «палочки Непера», которые 
пользовались популярностью. Но вскоре на сме-
ну им пришел более совершенный инструмент. 
Эдмунд Гюнтер (1581–1626) из Оксфорда при-
думал логарифмическую шкалу, которая далее 
стала использоваться в логарифмической ли-
нейке. В России описание шкалы Гюнтера вы-
полнил шотландский профессор Абердинского 
университета, впоследствии профессор Россий-
ской Морской академии Андрей Данилович 
Фарварсон (1674–1739).

За 400 лет были созданы сотни модификаций 
логарифмических линеек, большой вклад в кон-
струкцию которых внесли английский механик 
Дж. Уатт в 1779 году, великий английский уче-
ный Исаак Ньютон, который в 1670-х годах 
предложил идею использования «бегунка». 
В 1851 году французский офицер Маннхейм 
предложил свою конструкцию прямоугольной 
логарифмической линейки, а также показал, 
что «бегунок» можно использовать для сложных 
вычислений без записи промежуточных резуль-
татов (рис. 2). 

Знаменательной вехой развития счетных 
инструментов стал период создания механиче-
ских устройств — инструментов для усиления 
интеллектуальной деятельности человека, а имен-
но — счета, вычисления (Апокин, Майстров 
1990). Обнаружено, что Леонардо да Винчи 
в своих дневниках изобразил счетное устрой- 
ство еще в 1492 г., найден эскиз 13-разрядного  

Рис. 1. Русские счеты (Источник: http://db4.sbras.
ru/elbib/data/show_page.phtml?20+380)

Fig. 1. Russian abacus (URL: http://db4.sbras.ru/elbib/
data/show_page.phtml?20+380)
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суммирующего устройства с десятизубыми 
колесами. В XVII–ХХ веках были созданы раз-
личные механические счетные машины, т. е. 
устройства, выполняющие механические дви-
жения для вычислений. В 1645 году было созда-
но механическое устройство в виде ящика с ше-
стернями, выполняющее сложение и вычитание 
чисел. Изобретатель устройства Блез Паскаль 
(1623–1662) назвал его суммирующей машиной 
«Паскалина» (рис. 3). Блез Паскаль, кроме до-
стижений в области математического анализа 
и теории вероятностей, считается классиком 

французской литературы. Он прожил всего 
39 лет, но вошел в историю как выдающийся 
математик, физик, писатель и философ. В его 
честь назван один из распространенных совре-
менных языков программирования, а также 
единица измерения давления.

В 1673 году немецкий ученый Готфрид Виль-
гельм Лейбниц (1646–1716) сконструировал 
механическое счетное приспособление, так на-
зываемый ступенчатый вычислитель Лейбница, 
которое не только выполняло сложение и вы-
читание, а еще умножало, делило и вычисляло 

Рис 2. Логарифмическая линейка  
(Источник: https://www.google.com/search?q=фото+логарифмическая+линейка)

Fig. 2. Slide rule (URL: https://www.google.com/search?q=фото+логарифмическая+линейка)

Рис. 3. Паскалина — суммирующая машина Паскаля  
(Источник: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/80/Arts_et_Metiers_Pascaline_dsc03869.jpg)

Fig. 3. Pascaline — Blaise Pascal’s mechanical calculator  
(URL: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/80/Arts_et_Metiers_Pascaline_dsc03869.jpg)
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квадратный корень. Колесо Лейбница явилось 
основой для таких счетных приборов, как ариф-
мометры. Например, в производимом в СССР 
в Курске на заводе «Счетмаш» арифмометре 
ВММ-2 использовалась идея ступенчатого ва-
лика. Считается, что Лейбниц открыл двоичную 
арифметику, что явилось основанием дальнейших 
разработок вычислительных устройств (Каза-
кова 2011).

В счетных механических машинах использо-
вали зубчатые колеса, которые имели две фор-
мы зубьев — эпициклоидальную и эвольвентную. 

Эпициклоидальную форму зуба открыл 
в 1525 году немецкий художник и математик 
Альбрехт Дюрер. Эвольвентное зацепление 
было предложено в 1754 году Леонардом Эйле-
ром — швейцарским и российским математиком. 
В 17 лет Эйлер защитил магистерскую диссер-
тацию под руководством Н. Бернулли — пред-
ставителя швейцарской династии, к которой 
принадлежат 9 крупных математиков и физиков. 
В 1727 году двадцатилетний Эйлер был при-
глашен работать в Петербургскую академию 
наук на отделение медицины, но приехав в Рос-
сию, поступил на отделение математики. В Пе-

тербурге Эйлер прожил более 30 лет, похоронен 
на Смоленском лютеранском кладбище.

Существенный вклад в развитие вычисли-
тельной техники внес английский математик 
Чарльз Бэббидж (1791–1871), выпускник из-
вестного Тринити колледжа в Кембридже. Бэб-
бидж занимался физикой, химией и математикой. 
Он был неординарной личностью, известной 
своими чудачествами. Так, этот гений заведовал 
кафедрой математики Кембриджского универ-
ситета (ранее возглавляемой И. Ньютоном) 
целых 13 лет, но не прочитал там ни одной 
лекции. Разработанное Бэббиджем устройство, 
кроме выполнения арифметических действий, 
предполагало и печать результатов. Эта меха-
ническая вычислительная машина называлась 
дифференциальной машиной. В ходе работы 
у Бэббиджа возникла идея создания универсаль-
ной вычислительной машины, названной им 
аналитической (рис. 4), которая стала прооб-
разом современных ЭВМ (Полунов 2004). В еди-
ной схеме Бэббидж связал арифметическое 
устройство, регистры памяти и устройство 
ввода-вывода, реализованное с  помощью  
перфокарт. Чарльз Бэббидж ввел принцип  

Рис. 4. Аналитическая машина Бэббиджа  
(Источник: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:050114_2529_difference.jpg?uselang=ru)

Fig. 4. Charles Babbage’s Analytical Engine  
(URL: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:050114_2529_difference.jpg?uselang=ru)
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программного управления процессом вычисле-
ний. Сотрудницей Бэббиджа была первая жен-
щина-программист Ада Лавлайс (1815–1852), 
дочь поэта Байрона. Ей принадлежат термины 
«рабочая ячейка», «цикл», «подпрограмма».  
Ее именем в XX веке был назван один из языков 
программирования — ADA. Спроектированные 
Чарльзом Бэббиджем аналитическую и раз-
ностную машины невозможно было построить 
в ту эпоху. 18 октября 1871 года Чарльз Бэббидж 
скончался в возрасте 79 лет. Сын Бэббиджа 
Генри по чертежам отца создал центральную 
часть «аналитической машины» — арифмети-
ческое устройство. В 1888 году это арифмети-
ческое устройство выполнило произведения 
числа «пи» на числа натурального ряда от 1 до 32 
с точностью до 29 знаков. К двухсотлетию со дня 
рождения Бэббиджа сотрудники лондонского 
Музея науки в 1991 году создали по его чертежам 
так называемую разностную машину стоимостью 
почти 500 000 долларов и весом три тонны, 
а в 2000 году был построен еще и 3,5-тонный 
принтер Бэббиджа.

Механические счетные устройства создава-
лись и в России. В городе Несвиже Минского 
воеводства в 1770 году 9-разрядную суммирую
щую машину создал часовщик и механик Евна 
Якобсон. Это устройство сейчас хранится в Кун-
сткамере в Санкт-Петербурге. Русский матема-
тик и механик Пафнутий Львович Чебышев 
(1821–1894) построил суммирующий аппарат, 
в котором была реализована автоматизация 
выполнения арифметических действий. Впо-
следствии в 1881 году он создал приставку 

к своему суммирующему аппарату для умноже-
ния и деления.

В 1844 году Хаим-Зелик Слонимский из Бело-
стока (в те годы Российская империя) разработал 
снаряд для сложения и вычитания. На основе 
идей Слонимского был изготовлен арифмети-
ческий прибор — «счислитель». Прибор создал 
петербургский учитель музыки Генрих Куммер 
(1809–1889). «Счислитель» Куммера оказался 
более удачным, его преимуществом над устрой-
ством Слонимского была портативность. От-
метим, что в Днепропетровске в 1949 году арте-
лью «Музремонт» выпускалась счетная машина 
«Прогресс», которая была модернизированным 
«счислителем» Куммера, а через десятилетие 
ленинградский завод «Северный пресс» выпускал 
модифицированный «счислитель» в виде «ариф-
метической линейки».

Французский предприниматель Шарль Коль-
мар (1785–1870) считается изобретателем пер-
вого коммерческого арифмометра. Однако 
наиболее популярным арифмометром в то вре-
мя стал прибор, разработанный российским 
и шведским механиком В. Однером (1845–1905). 
Инженер Однер в 1874 году в Петербурге пред-
ложил конструкцию «колеса Однера», которое 
далее стало основным узлом большинства соз-
даваемых в мире арифмометров. После изго-
товления опытного образца в 1877 году был 
получен заказ на 14 устройств от Людвига Но-
беля — старшего брата учредителя Нобелевской 
премии Альфреда Нобеля. Арифмометр Одне-
ра (рис. 5) был построен на основе главного 
элемента — колеса Однера, представляющего 

Рис. 5. Арифмометр Однера  
(Источник: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/5/57/Odhner_made_before_1900.jpg)

Fig. 5. The Odhner arithmometer  
(URL: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/5/57/Odhner_made_before_1900.jpg)
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зубчатку с переменным числом зубцов. На кон-
струкцию был получен патент во многих странах. 
Промышленное производство арифмометров 
в 1890-х годах было налажено в Санкт-Петербурге 
и в Германии. В Петербурге в Таракановском 
переулке был расположен завод Однера по про-
изводству арифмометров.

После Октябрьской революции завод Однера 
был национализирован. Наследники Однера 
создали новое производство в Швеции, а петер-
бургский завод Однера в 1924 году перенесли 
в Москву, где был налажен выпуск арифмометров 
под маркой «Феликс» (рис. 6). Названный в честь 
Феликса Дзержинского, арифмометр выпускал-
ся с 1929 по 1978 год общим тиражом в несколь-
ко миллионов машин. Основными производи-
телями являлись заводы счетных машин в Курске, 
Пензе и Москве.

В Москве в 1930-х годах завод счетно-ана-
литических машин (САМ) выпускал арифмоме-
тры «Феликс», табуляторы Т1, Т2. Во время 
Великой Отечественной войны на этом заводе 
было выпущено 1,2 млн знаменитых пистолетов-
пулеметов конструкции Шпагина (ППШ).

Открытия, связанные с электричеством

Последующая революция в развитии счетных 
устройств была связана с открытиями в XIX веке 
в области электричества, благодаря чему появи-
лись телеграф, телефон, радио (Калашников 
1985; Фейнман и др. 2004). Перечислим некото-
рые основные открытия и причастные к ним 
имена.

Луиджи Гальвани (1737–1798), итальянский 
ученый, основоположник электрофизиологии, 

один из создателей учения об электричестве 
(в его честь предложены термины гальванические 
элементы, гальваника) обнаружил возникнове-
ние разности потенциалов при контакте разных 
видов металла и электролита.

Алессандро Вольта (1745–1827), итальянский 
физик и физиолог, один из основоположников 
учения об электричестве (в его честь названа 
единица измерения электрического напряжения) 
создал первый химический источник тока.

Английские ученые У. Николсон (1753–1815) 
и Э. Карлайл (1768–1842) в 1800 году собрали 
первую электрическую батарею, обеспечившую 
ток в цепи. 

Майкл Фарадей (1791–1867), английский 
физик, открыл электромагнитную индукцию, 
ввел в обиход термины ион, катод, анод, элек-
тролит, диэлектрик, в 1821 году изобрел электро-
двигатель (в его честь названа единица изме-
рения электрического заряда, используемая 
в электрохимии).

Андре Ампер (1775–1836), французский фи-
зик, математик, в 1822 году открыл магнитный 
эффект соленоида — катушки с током (его име-
нем названа единица измерения силы тока).

Джеймс Клерк Максвелл (1831–1879), бри-
танский физик, математик и механик заложил 
основы классической электродинамики, первый 
директор знаменитой Кавендишской лаборато-
рии. Развивая идеи М. Фарадея, создал теорию 
электромагнитного поля, предсказал существо-
вание электромагнитных волн (в его честь на-
звана единица измерения магнитного потока).

Георг Ом (1789–1854), немецкий физик, вы-
вел закон, выражающий связь между силой 
тока в цепи, напряжением и сопротивлением — 

Рис. 6. Арифмометр «Феликс» (Источник: https://www.arif-ru.narod.ru)

Fig. 6. The Felix arithmometer (URL: https://www.arif-ru.narod.ru)
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знаменитый закон Ома (его именем названа 
единица измерения электрического сопротив-
ления).

Сэмюэль Морзе (1791–1872), американский 
изобретатель и художник, президент Нацио-
нальной академии рисования в 1844 году изобрел 
электрический телеграф со своей знаменитой 
азбукой из точек и тире. 

Джозеф Генри (1797–1878), американский 
физик, построил мощные электромагниты, от-
крыл независимо от Майкла Фарадея явление 
самоиндукции (единица индуктивности назва-
на его именем). Джозеф Генри был президентом 
Академии Наук США с 1868 по 1878 год. 

Молодой изобретатель Александр Белл 
(1847–1922) получил у Генри консультацию 
и сумел осуществить идею передачи речи по  про-
водам. Так появился телефон, запатентованный 
Беллом в 1876 году. После смерти Генри Алек-
сандр Белл лично установил телефон в доме 
вдовы и дочерей Генри. Впоследствии, в лабо-
раториях Белла были изобретены: транзистор, 
созданный в 1947 году и заменивший громозд-
кие вакуумные лампы и электромеханические 
реле; лазер; оптическая связь; сети передачи 
данных; сотовая телефония; спутники связи; 
цифровая обработка сигналов (DSP — digital 
signal processing). Первый цифровой сигнальный 
процессор, ставший основой мультимедийной 
революции, также был создан в лабораториях 
Белла в 1979 году. Эти процессоры работают 
в мультимедийных компьютерах, беспроводных 
телефонах. Цифровые сигнальные процессоры 
стали основой создания систем распознавания 
и синтеза речи.

Американский изобретатель и предприни-
матель Томас Алва Эдисон (1847–1931), зареги-
стрировавший 1093 патента в США и около 
3 тысяч патентов в других странах мира, создал 
фонограф, усовершенствовал телеграф, телефон, 
киноаппаратуру, разработал один из первых 
коммерчески успешных вариантов электрической 
лампы накаливания.

Никола Тесла (1856–1943) — сербско-амери-
канский изобретатель, инженер-электрик, наи-
более известный своим вкладом в разработку 
современной системы электроснабжения пере-
менного тока (в его честь названа единица ин-
дуктивности).

Нельзя не упомянуть имена отечественных 
ученых и инженеров.

Борис Семёнович Якоби (1801–1874) — не-
мецкий и русский физик, один из основополож-
ников современной электрохимии, создатель 
практической гальванопластики, разработчик 
электродвигателя.

Павел Николаевич Яблочков (1847–1894) — 
русский электротехник, известен разработкой 
дуговой лампы и другими изобретениями в об-
ласти электротехники.

Александр Григорьевич Столетов (1839–1896) 
открыл явления электромагнитной индукции. 
В ходе своих экспериментов Столетов установил, 
что изменение магнитного поля в проводнике 
вызывает появление электрического тока. Это 
открытие стало основой для создания генера-
торов и трансформаторов. Создал первый фото-
элемент, основанный на внешнем фотоэффекте.

Александр Николаевич Лодыгин (1847–1923) — 
один из изобретателей лампы накаливания.

Павел Львович Шиллинг (1786–1837), «рус-
ский немец», храбрый воин, участник Отече-
ственной войны 1812 года, душа петербургской 
творческой интеллигенции, член-корреспондент 
Российской Академии наук. В 1832 году Шиллинг, 
изучая китайские гексаграммы, создает реле, 
изобретает электромагнитный телеграф.

В 1895 году Александр Степанович Попов 
(1859–1906), русский физик и электротехник, 
и параллельно итальянец Гульельмо Маркони 
(1874–1937) изобретают радио. Маркони умер 
в Риме 20 июля 1937 года в возрасте 63 лет после 
девятого сердечного приступа, в день похорон 
21 июля 1937 года на две минуты умолкли все 
радиостанции мира. Во флорентийском соборе 
Санта Кроче ему установлена памятная плита 
наряду с великими итальянцами — Микельан-
джело, Галилеем, Данте и др. 

Борис Розинг (1869–1933), петербургский 
ученый в 1907 году подает заявку на патент 
электронно-лучевой трубки как приемника 
данных. Ассистентом у Розинга в то время ра-
ботал будущий «отец» телевидения, российско-
американский изобретатель Владимир Козьмич 
Зворыкин (1888–1982).

Электромеханические вычислительные 
машины

На основе изобретений и открытий в области 
электричества наступает следующий этап раз-
вития счетных устройств, а именно разработка 
электромеханических табуляторов, предназна-
ченных для автоматической обработки числовой 
и буквенной информации, записанной на пер-
фокартах. Программирование механических 
устройств с помощью перфокарт впервые было 
выполнено в ткацком станке. Французский ткач 
и механик Жозеф Жаккар (1752–1834) в 1802 году 
создал образец механической машины, управ-
ляемой командами, введенными в нее с помощью 
перфокарт. 
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Табуляторы делали меньше ошибок при вы-
числениях, выравнивали текст, имели большую 
скорость работы, чем арифмометры. Первый 
статистический табулятор был построен амери-
канцем Германом Холлеритом (1860–1929) для 
переписи населения в США (рис. 7). В 1896 году 
он представил интегрирующий табулятор, ко-
торый мог складывать числа, закодированные 
на 80-колонных перфокартах. Перфокарты при-
меняли для ввода информации в вычислительных 
машинах до 80-х годов XX века. С 1924 года 
фирма Холлерита стала называться IBM (Inter
national Business Machines) и впоследствии ста-
ла родоначальницей эры персональных компью-
теров.

Заметим, что в тот же период, в 1874 году, 
Кристофер Шоулз сконструировал пишущую 
машинку Ремингтон с раскладкой клавиатуры 
QWERTY, которой мы пользуемся по нынешнее 
время.

Подчеркнем, что в электромеханических 
устройствах числа представлялись линейными 
перемещениями реечных механизмов или угло-
выми перемещениями зубчаток. Это отражалось 
на скорости работы и габаритах устройств. 
Дальнейшее совершенствование вычислитель-
ных устройств было связано с представлением 
чисел сигналами. Это был революционный  
переход, который базировался на применении  
двоичной системы счисления и аппарата мате- 
матической логики Джорджа Буля. Первым  
исследователем двоичной системы счисления 
был Лейбниц. Он применял математические 
законы к двоичной системе счисления, однако 
его арифмометр работал с десятичными числа-
ми. Лейбниц планировал использовать двоичные 
числа в счетном устройстве, но не реализовал 
попытки построить такую машину. Английский 
математик Джордж Буль (1815–1864) (отец пи-
сательницы Э. Л. Войнич, сочинившей роман 

Рис. 7. Табулятор Холлерита  
(Источник: https://kikonline.ru/wp-content/upload/2020/02/hollerith_census_machinechm.jpg)

Fig. 7. Hollerith’s tabulator  
(URL: https://kikonline.ru/wp-content/upload/2020/02/hollerith_census_machinechm.jpg)

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%B5%D1%80%D0%BC%D0%B0%D0%BD_%D0%A5%D0%BE%D0%BB%D0%BB%D0%B5%D1%80%D0%B8%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%B5%D1%80%D0%B5%D0%BF%D0%B8%D1%81%D1%8C_%D0%BD%D0%B0%D1%81%D0%B5%D0%BB%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F
https://ru.wikipedia.org/wiki/IBM
https://kikonline.ru/wp-content/upload/2020/02/hollerith_census_machinechm.jpg
https://kikonline.ru/wp-content/upload/2020/02/hollerith_census_machinechm.jpg
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«Овод») изобрел своеобразную алгебру, на-
званную потом его именем (Булева алгебра). 
В этой алгебре имеется только три основные 
операции — И, ИЛИ и НЕ, но их достаточно для 
выполнения сложения, вычитания, умножения 
и деления. Распространение двоичной системы 
счисления было обеспечено наличием техниче-
ских элементов — аналогов двоичной цифры, 
например, электромеханических реле, имеющих 
два устойчивых состояния, которые могут ме-
няться под воздействием внешнего электриче-
ского сигнала.

Первое электромагнитное реле было создано 
Павлом Шиллингом в 1830–1832 годах. Это реле 
составляло основную часть вызывного устрой-
ства в разработанном им телеграфе. Но часто 
первенство отдают американскому физику 
Джозефу Генри, который сконструировал кон-
тактное реле в 1835 году. Как самостоятельное 
устройство реле впервые упомянуто в патенте 
на телеграф Сэмюэля Морзе.

В 30-х годах XX века были построены релей-
ные вычислительные машины, выполняющие 
сложные расчеты в автоматическом режиме  
со скоростью, превышающей скорость арифмо-
метров. Наиболее крупные разработки были 
выполнены в США (Дж. Айкен и Дж. Штибитц) 
и в Германии (К. Цузе). 

Немец Конрад Цузе (1910–1995) в 1930-х го-
дах занимался проектированием самолетов 
в компании Хенкель. К. Цузе придумал в 1934 году 
автоматический калькулятор, состоящий из 
устройства управления, вычислительного устрой-

ства и памяти. Цузе создал версию своего вы-
числителя Z-1 в 1938 году, а в следующей маши-
не Z-2 механическое арифметическое устройство 
было заменено устройством на электромагнит-
ных телефонных реле. Коллега Цузе — австри-
ец Г. Шрайер, который раньше работал киноме-
хаником, предложил сделать устройство ввода 
программы с помощью перфорированной ки-
ноленты (перфорированная кинопленка ис-
пользовалась для ввода данных на советской 
вычислительной машине Урал-1 в 1950-х —  
1960-х годах). В 1941 году К. Цузе приступил 
к проектированию мощной машины Z-3, у ко-
торой память позволяла хранить 64 слова и была 
выполнена с помощью 1400 реле. Арифметиче-
ское устройство потребовало еще 600 реле,  
400 реле применялось в устройстве управления. 
Машина Z-3 выполняла не только арифметиче-
ские операции, но и вычисляла квадратный 
корень. Скорость Z-3 составляла 3–4 операции 
сложения в секунду и умножения двух чисел  
за 4–5 секунд. Машины Цузе были потеряны  
во время бомбежек Берлина за исключением 
строящейся Z-4. В последние дни войны Цузе 
присоединился к группе ученых, разрабатывав-
ших ракеты в Германии. С 1966 года К. Цузе 
работал в компании Siemens AG.

Американский физик Дж. Айкен (1900–1973), 
при финансировании фирмой IBM, руководя 
четырьмя выделенными IBM инженерами, 
в 1944 году закончил работу над машиной с ав-
томатическим управлением последовательно- 
стью операций — «Марк I» (рис. 8). В машине  

Рис. 8. Вычислительная машина Марк-1  
(Источник: https://elementy.ru/images/kartinka_dnya/potd_marki_1_703.jpg)

Fig. 8. The Harvard Mark-1 (IBM Automatic Sequence Controlled Calculator)  
(URL: https://elementy.ru/images/kartinka_dnya/potd_marki_1_703.jpg)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-41-65
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https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%B0%D1%82%D0%B5%D0%BD%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A2%D0%B5%D0%BB%D0%B5%D0%B3%D1%80%D0%B0%D1%84_%D0%9C%D0%BE%D1%80%D0%B7%D0%B5
https://elementy.ru/images/kartinka_dnya/potd_marki_1_703.jpg
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использовались механические и электромеха-
нические элементы, а также встроенные релей-
ные блоки. Сложение и вычитание выполнялось 
примерно за 0,3 секунды, умножение — за 5,7 се-
кунды, а деление — за 15,3 секунды. В 1947 году 
была закончена работа над машиной «Марк II», 
содержащей около 13000 реле.

В 1938 году сотрудник фирмы Bell Laboratories 
математик Дж. Штибитц (1904–1995), оперируя 
старыми реле, батарейками, лампочками и про-
водками, сконструировал первый двоичный 
сумматор, электрическую схему, выполнявшую 
операцию двоичного сложения, что является 
одним из основных компонентов вычислитель-
ной машины. Штибитц конструировал релейную 
машину для выполнения операций с комплекс-
ными числами. Был создан ряд машин «Мо-
дель I» — «Модель V», каждая из которых со-
держала до 9000 реле. Числа использовались 
в форме с плавающей запятой для эффективно-
го представления малых и больших чисел. 

В Советском Союзе работающий проект 
управляемой релейной машины был выполнен 
в 1957 году. Машина «РВМ-1» (релейная вы-
числительная машина–1) была создана по про-
екту инженера Н. И. Бессонова (1906–1963). 

Данная машина применялась для решения эко-
номических задач, а именно в 1961–1962 годах 
для расчета данных по новой системе ценообра-
зования (рис. 9).

Электронные вычислительные машины

Следующий революционный переход от ме-
ханических и электромеханических вычисли-
тельных средств к электронным стал возможен 
благодаря очередному ряду изобретений и от-
крытий. 

Ирландский физик Дж. Дж. Стони (1826–1911) 
первым ввел в науку термин «электрон», кото-
рым он в 1891 году назвал переносимый элек-
трический заряд, а англичанин Дж. Дж. Томсон 
(1856–1940) в 1897 году определил этот заряд 
как частицу.

Эффект прохождения тока через вакуум был 
открыт Томасом Эдисоном в 1883 году, а англий-
ский ученый в области электротехники Дж. Фле-
минг (1849–1945) построил в 1904 году первую 
электронную лампу — вакуумный диод.

Русский ученый М. А. Бонч-Бруевич (1888–
1940) в 1918 году и независимо английские 
физики У. Икклз (1875–1966) и Ф. Джордан 

Рис. 9. Релейная вычислительная машина РВМ-1 (Источник: https://encrypted-tbn3.gstatic.com/images?q= 
tbn:ANd9GcTQDIkKgA36pSBBC35-wgliBNhTPnRKoGI8_Rec8xDmLzz3I8XI)

Fig. 9. The RVM-1 relay computer (URL: https://encrypted-tbn3.gstatic.com/images?q= 
tbn:ANd9GcTQDIkKgA36pSBBC35-wgliBNhTPnRKoGI8_Rec8xDmLzz3I8XI)
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(1881–1941) в 1919 году изобрели триггер — 
устройство на базе двух электронных ламп, 
в каждый момент времени находящееся в одном 
из двух (ноль — единица), что позволило ис-
пользовать триггер для хранения двоичной 
цифры в ЭВМ — электронных вычислительных 
машинах (рис. 10).

В 1943 году американские ученые Дж. Моуч-
ли (1907–1980) и Дж. Эккерт (1919–1995) при-
ступили к созданию первой ЭВМ. Они были 
сотрудниками Муровской электротехнической 
школы Пенсильванского университета, выпол-
нявшей работу по корректировке баллистических 
таблиц стрельбы и бомбометания. Примечатель-
но, что практически все важные разработки 
счетно-решающих устройств были выполнены 
учеными, работающими над совершенствова-
нием точности артиллерийской стрельбы. Ка-
федра вычислительной техники Ленинградско-
го электротехнического института (ЛЭТИ) ранее 
также называлась кафедрой ПУС — приборы 
управления стрельбой (Смолов, Пузанков 2001).

В 1946 году была сделана ЭВМ ENIAC (Elec-
tronics Numerical Integrator and Computer (рис. 11). 
Это была конструкция из 18000 электронных 
ламп и 1500 реле, потребляющая около 150 квт 
энергии. ENIAC тратила на умножение 0,0028 се-
кунды, на сложение — 0,0002 секунды.

Рис. 10. Триггеры на электронных лампах  
(фото В. Н. Чихмана, 2024)

Fig. 10. Vacuum tube flip-flop circuits  
(photo by V. N. Chikhman, 2024)

Рис. 11. ENIAC — устройство для расчета артиллерийских таблиц баллистики  
(Источник: https://hi-news.ru/wp-content/uploads/2021/02/eniac_first_image_one-750x533.jpg)

Fig. 11. The ENIAC (Electronic Numerical Integrator and Computer) for calculating artillery firing tables  
(URL: https://hi-news.ru/wp-content/uploads/2021/02/eniac_first_image_one-750x533.jpg)
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Однако спустя годы было установлено, что 
Моучли и Эккерт не изобрели первую ЭВМ, 
а усовершенствовали изобретение доктора 
Атанасова. 

Дж. Атанасов (1903–1995), болгарин по про-
исхождению, стал американцем во втором по-
колении. Работал ассистент-профессором ма-
тематики и физики в колледже штата Айова. 
В 1933 году он начал работу над автоматизаци-
ей вычислений при решении дифференциальных 
уравнений. С этой целью Д. Атанасов решил 
сконструировать вычислительную машину с ис-
пользованием электронных ламп. В 1939 году 
начались работы по созданию машины. Помощ-
ником Атанасова был аспирант К. Берри. Весной 
1942 года работа была почти закончена, но из-за 
войны приостановлена. Д. Атанасов перешел 
на работу в акустическое отделение военно-
морской лаборатории в Вашингтоне, а машина 
была демонтирована. Известно, что Дж. Моуч-
ли в 1941 году встречался с Атанасовым и зна-
комился с разработкой некоторых узлов созда-
ваемой ЭВМ.

Архитектура ЭВМ.  
Теоретические разработки

Понятие «архитектура ЭВМ» связано с име-
нем выдающегося математика Дж. фон Нейма-
на (1903–1957). Он родился в Будапеште, учил-
ся в Цюрихе, работал в университетах Берлина 
и Гамбурга. В 1930 году переезжает в США, 
работает в Принстоне, в знаменитом институте 
перспективных исследований. Кроме матема-
тики увлекался историей, знал несколько языков. 
Дж. Нейман часто бывал в Лос-Аламосе, где 
создавалась атомная бомба. Сотрудничая с Р. Оп-
пенгеймером и Э. Ферми, давал консультации, 
участвовал в расчетах, например, Нейман создал 
математическую модель, подтверждающую 
осуществимость взрывного способа детонации 
атомной бомбы. Затем он работал над задачей 
создания водородной бомбы, что требовало 
сложнейших расчетов. Оценив значение вы-
числительных машин, Нейман присоединился 
к работе Моучли и Эккерта. Были сформирова-
ны основные принципы построения ЭВМ, глав-
ные из которых — использование двоичной 
системы и принцип хранимой программы. В даль-
нейшем большинство разрабатываемых в мире 
вычислительных машин имело неймановскую 
архитектуру, согласно которой структура уни-
версальной ЭВМ должна включать следующие 
блоки:

1) арифметическое устройство;
2) устройство управления;

3) устройство памяти для хранения програм-
мы и данных;

4) устройства ввода-вывода данных.
Сформулированные Нейманом принципы 

были основой как универсальных ЭВМ первых 
поколений, так и более поздних мини- и микро-
ЭВМ и получили название неймановских прин-
ципов.

С учетом выработанных принципов была 
начата работа над ЭВМ с «неймановской» ар-
хитектурой — EDVAC (Electronic Discrete Variable 
Automatic Computer). В отличие от ENIAC, это 
была машина на двоичной системе. EDVAC 
также был разработан в Институте Мура Пен-
сильванского университета для лаборатории 
баллистических исследований. Но группа раз-
работчиков распалась, и проект был закончен 
лишь в 1950 году, т. е. позднее, чем машина 
EDSAC (Еlectronic Delay Storage Automatic Cal-
culator — электронный автоматический каль-
кулятор с памятью на линиях задержки), по-
строенная в Англии в Кэмбридже. ЭВМ имела 
архитектуру Неймана, все операции выполнялись 
в двоичной системе. Числа представлялись 
в форме с плавающей запятой. В этой машине 
было использовано 24500 электронных ламп. 

В первой половине 1950-х годов появляется 
множество других ламповых ЭВМ. Существен-
ное влияние на развитие вычислительных машин 
в 1950-е годы оказала Принстонская группа 
(институт перспективных исследований). Там 
под руководством Неймана была создана ЭВМ 
IAS (Institute of Advanced Studies), в которой 
применялись электронно-лучевые трубки для 
хранения данных. Одна из последующих ма-
шин — JOHNNIAC была названа в честь Ней-
мана (рис. 12). В Массачусетском технологическом 
институте была разработана ЭВМ Whirlwind — 
«Вихрь», в которой было применено запомина-
ющее устройство на магнитных ферритовых 
сердечниках, получившее широкое применение 
в машинах 1960–1970-х годов для создания 
быстродействующих запоминающих устройств. 
ЭВМ «Вихрь» характеризовалась по тем време-
нам высоким быстродействием — 330 тыс. 
операций сложения в секунду и 60 тысяч опе-
раций умножения. В машине применялось 
5000 ламп, 11 тысяч диодов. ЭВМ потребляла 
150 кВт энергии, ее вес составлял 10 тонн, а за-
нимаемая площадь — 950 м2.

В процессе наладки на ЭВМ фиксирова- 
лись сбои. Инженеры заметили, что это про- 
исходит в определенное время после обеда.  
Вскоре выяснили, что в это время рабочий в со- 
седнем помещении здания включал лифт для  
подъема грузов и возникала лишняя нагрузка  

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BE%D0%BB%D0%BB%D0%B5%D0%B4%D0%B6
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%94%D0%B2%D0%BE%D0%B8%D1%87%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D1%81%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BC%D0%B0_%D1%81%D1%87%D0%B8%D1%81%D0%BB%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%AD%D0%BB%D0%B5%D0%BA%D1%82%D1%80%D0%BE%D1%82%D0%B5%D1%85%D0%BD%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B0%D1%8F_%D1%88%D0%BA%D0%BE%D0%BB%D0%B0_%D0%9C%D1%83%D1%80%D0%B0
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%B5%D0%BD%D1%81%D0%B8%D0%BB%D1%8C%D0%B2%D0%B0%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%B5%D0%BD%D1%81%D0%B8%D0%BB%D1%8C%D0%B2%D0%B0%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%9B%D0%B0%D0%B1%D0%BE%D1%80%D0%B0%D1%82%D0%BE%D1%80%D0%B8%D1%8F_%D0%B1%D0%B0%D0%BB%D0%BB%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B8%D1%85_%D0%B8%D1%81%D1%81%D0%BB%D0%B5%D0%B4%D0%BE%D0%B2%D0%B0%D0%BD%D0%B8%D0%B9&action=edit&redlink=1
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%9B%D0%B0%D0%B1%D0%BE%D1%80%D0%B0%D1%82%D0%BE%D1%80%D0%B8%D1%8F_%D0%B1%D0%B0%D0%BB%D0%BB%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B8%D1%85_%D0%B8%D1%81%D1%81%D0%BB%D0%B5%D0%B4%D0%BE%D0%B2%D0%B0%D0%BD%D0%B8%D0%B9&action=edit&redlink=1
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на электросеть, что и приводило к сбоям. После 
этого для питания машины стали использовать 
систему «мотор — генератор», инерционность 
которой обеспечивала защиту от пиков напря-
жения, возникающих при подключении допол-
нительных потребителей энергии. Система 
«мотор — генератор» применялась для питания 
универсальных ЭВМ до 90-х годов XX века.

Одним из руководителей проектов вычис-
лительных машин, создаваемых в Англии, был 
выдающийся математик Алан Тьюринг (1912–
1954). После аспирантуры Принстонского уни-
верситета и защиты в 1938 году докторской 
диссертации Тьюринг не стал работать асси-
стентом Дж. фон Неймана, а вернулся в Кэм-
бридж. В своих работах Тьюринг ввел понятие 
абстрактного эквивалента математического 
вычислительного алгоритма, который называют 
«машина Тьюринга». Эта машина должна была 
справляться с любой теоретически разрешимой 
задачей — математической или логической. 
Тьюринг доказал — любая проблема может быть 
решена автоматами, если возможна ее алгорит-
мизация. Тьюринг занимался теоретическими 
вопросами и построением практических вы-
числительных машин, проводил параллель 

между работой мозга и действиями вычисли-
тельной машины. Он написал знаменитую ста-
тью «Может ли машина мыслить?» (Тьюринг 
1960). Во время Второй мировой войны Тьюринг 
работал в департаменте связи над созданием 
машины для расшифровки кода Энигма, с по-
мощью которого во время войны были зашиф-
рованы секретные сообщения немцев. Чтобы 
раскрыть этот код, была организована группа 
исследователей разных профессий — от инже-
неров до лингвистов. Группа математиков, сре-
ди которых был и Алан Тьюринг, разработала 
математический метод дешифровки кода. Тью-
рингом была построена программируемая элек-
тронная машина Collossus. Перехваченные 
сообщения неприятеля вводились в память 
в виде символов. Затем в поисках соответствия 
машина сопоставляла зашифрованное сообще-
ние с уже известными кодами. Но Collossus был 
не универсальной, а специализированной ма-
шиной и ее применение ограничивалось рас-
шифровкой секретных кодов, состав команды 
машины держали в секрете до 1970-х годов. 

Исследования Тьюринга оказали большое 
влияние на теоретическое программирова- 
ние и разработки искусственного интеллекта. 

Рис. 12. Д. фон Нейман возле ЭВМ JOHNNIAC  
(Источник: https://21mm.ru/upload/iblock/bee/nh4ys2lqh5fyhvynk09j2zq82532bjzr.jpg)

Fig. 12. John von Neumann at the JOHNNIAC computer  
(URL: https://21mm.ru/upload/iblock/bee/nh4ys2lqh5fyhvynk09j2zq82532bjzr.jpg)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-41-65
https://21mm.ru/upload/iblock/bee/nh4ys2lqh5fyhvynk09j2zq82532bjzr.jpg
https://21mm.ru/upload/iblock/bee/nh4ys2lqh5fyhvynk09j2zq82532bjzr.jpg
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Всемирной ассоциацией вычислительной тех-
ники была учреждена премия имени Тьюринга 
за выдающиеся работы в области математики 
и информатики. В области информационных 
технологий эта премия имеет статус, аналогич-
ный Нобелевской премии. Размер премии со-
ставляет 250000 долларов, премия спонсирует-
ся фирмами Intel и Google.

В качестве теоретика, создававшего теоре-
тическую базу для разработки математическо-
го обеспечения ЭВМ, нельзя не упомянуть 
Норберта Винера (1894–1964), американского 
ученого, основоположника кибернетики и тео
рии об искусственном интеллекте. Норберт 
Винер в 18 лет стал доктором философии по ма-
тематической логике в Корнеллском и Гарвард-
ском университетах, а в 1919 году Винер был 
приглашен на кафедру математики Массачу-
сетского технологического института. Далее 
Винер стал профессором Гарвардского, Кор-
неллского, Колумбийского, Брауновского, Гет-
тингенского университетов, написал много 
статей по теории вероятностей и математиче-
ской статистике, по рядам и интегралам Фурье. 
Во время Второй мировой войны работал над 
математическим описанием систем наведения 
зенитного огня, разрабатывал математические 
модели противовоздушной обороны (ПВО), 
в результате чего была создана вероятностная 
модель управления ПВО. Н. Винера считают 
отцом кибернетики — науки об управлении 
сложными системами. В истоках кибернетики 
лежат математика, нейрофизиология и техни-
ка, о чем говорит полное название главной 
книги Винера, которая вышла в 1948 году, 
«Кибернетика, или управление и связь в жи-
вотном и машине». 

Одним из отцов информационного века 
считается также Клод Элвуд Шеннон (1916–2001), 
американский инженер и математик, которого 
считают основателем теории информации, 
явившейся основой современных систем связи. 
Клод Шеннон в возрасте двадцати лет в 1936 году 
выполнил работу, соединившую математическую 
логику с двоичной системой счисления и элек-
трическими цепями. Он же в 1948 году пред-
ложил использовать термин «бит» (binary digit) 
для обозначения наименьшей единицы инфор-
мации в статье «Математическая теория связи». 
Далее в 1949 году Клод Шеннон доказал теоре-
му отсчетов, которая используется сегодня 
и заключается в следующем. Аналоговый сигнал 
может быть восстановлен по своим дискретным 
отсчетам, взятым с частотой большей двойной 
максимальной частоты спектра сигнала. Эта 
теорема впервые была доказана советским уче-

ным Владимиром Котельниковым (1908–2005) 
в 1933 году в работе «О пропускной способности 
эфира и проволоки в электросвязи». Шеннон 
доказал эту теорему независимо от Котельни-
кова через 16 лет. Но в 1999 году Международ-
ный научный фонд Эдуарда Рейна (Германия) 
признал приоритет В. Котельникова.

Отечественные разработки ЭВМ

В СССР разработки вычислительной техни-
ки на электронных лампах осуществлялись 
в конце 1940-х — начале 1950-х гг. К первым 
разработчикам относятся Сергей Алексеевич 
Лебедев (1902–1974), Исаак Семенович Брук 
(1902–1974), Башир Искандерович Рамеев 
(1918–1994). 

В 1948 году был создан Институт точной 
механики и вычислительной техники АН СССР, 
возглавляемый академиком С. А. Лебедевым 
(Ревич, Малиновский 2014). Основное направ-
ление школы С. А. Лебедева — разработка машин 
с высоким быстродействием. С. Лебедев обо-
сновал принципы построения ЭВМ с хранимой 
в памяти программой независимо от Д. Нейма-
на и реализовал эти принципы в ЭВМ МЭСМ. 
МЭСМ имела 6 тыс. электронных ламп и раз-
мещалась на площади 60 м2. В 1950-е годы  
С. Лебедев запускает в серию машину БЭСМ  
на заводе в Ульяновске. БЭСМ имела 4 тыс. 
электронных вакуумных ламп и 5 тыс. полупро-
водниковых диодов, потребляла 80 кВт энергии. 
Быстродействие машины составляло величину 
порядка 10 тыс. операций в секунду. У машины 
была оперативная память на электронно-луче-
вых трубках на 2048 чисел.

Деятельность И. Брука связана с созданием 
управляющих ЭВМ для разного применения. 
Разработки тех лет — машины М-1, М-2, М-3, 
М-4, М-7 (Брук 1957), позднее получили раз-
витие в сериях ЭВМ «Минск» и «Раздан». 
Создатели машины М-1 добились больших 
успехов в области вычислительной техники. 
Николай Яковлевич Матюхин (1927–1984) стал 
членом-корреспондентом АН СССР, главным 
конструктором вычислительных средств для 
ПВО СССР. Михаил Александрович Карцев 
(1923–1983) — главным конструктором вы-
числительной системы предупреждения о ра-
кетном нападении.

На Московском заводе счетно-аналитических 
машин были созданы первая серийная ламповая 
машина «Стрела» (рис. 13) и наиболее мощная 
из советских ламповых машин «М-20» (рис. 14). 
Затем «М-20» начали выпускать в 1958 году  
на заводе вычислительных машин в Казани.

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%94%D0%BE%D0%BA%D1%82%D0%BE%D1%80_%D1%84%D0%B8%D0%BB%D0%BE%D1%81%D0%BE%D1%84%D0%B8%D0%B8
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%B0%D1%80%D0%B2%D0%B0%D1%80%D0%B4%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%B0%D1%80%D0%B2%D0%B0%D1%80%D0%B4%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9C%D0%B0%D1%81%D1%81%D0%B0%D1%87%D1%83%D1%81%D0%B5%D1%82%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%82%D0%B5%D1%85%D0%BD%D0%BE%D0%BB%D0%BE%D0%B3%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D0%B8%D0%BD%D1%81%D1%82%D0%B8%D1%82%D1%83%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9C%D0%B0%D1%81%D1%81%D0%B0%D1%87%D1%83%D1%81%D0%B5%D1%82%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%82%D0%B5%D1%85%D0%BD%D0%BE%D0%BB%D0%BE%D0%B3%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D0%B8%D0%BD%D1%81%D1%82%D0%B8%D1%82%D1%83%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%B0%D1%80%D0%B2%D0%B0%D1%80%D0%B4%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BE%D1%80%D0%BD%D0%B5%D0%BB%D0%BB%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BE%D1%80%D0%BD%D0%B5%D0%BB%D0%BB%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BE%D0%BB%D1%83%D0%BC%D0%B1%D0%B8%D0%B9%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%91%D1%80%D0%B0%D1%83%D0%BD%D0%BE%D0%B2%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D1%91%D1%82%D1%82%D0%B8%D0%BD%D0%B3%D0%B5%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D1%91%D1%82%D1%82%D0%B8%D0%BD%D0%B3%D0%B5%D0%BD%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B9_%D1%83%D0%BD%D0%B8%D0%B2%D0%B5%D1%80%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D1%82
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A2%D0%B5%D0%BE%D1%80%D0%B8%D1%8F_%D0%B2%D0%B5%D1%80%D0%BE%D1%8F%D1%82%D0%BD%D0%BE%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%B9
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A1%D1%82%D0%B0%D1%82%D0%B8%D1%81%D1%82%D0%B8%D0%BA%D0%B0
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A0%D1%8F%D0%B4_%D0%A4%D1%83%D1%80%D1%8C%D0%B5
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%98%D0%BD%D1%82%D0%B5%D0%B3%D1%80%D0%B0%D0%BB_%D0%A4%D1%83%D1%80%D1%8C%D0%B5
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9F%D0%92%D0%9E
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%98%D0%BD%D1%84%D0%BE%D1%80%D0%BC%D0%B0%D1%86%D0%B8%D0%BE%D0%BD%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D1%8D%D1%80%D0%B0
https://ru.wikipedia.org/wiki/1916_%D0%B3%D0%BE%D0%B4
https://ru.wikipedia.org/wiki/2001_%D0%B3%D0%BE%D0%B4
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%90%D0%BC%D0%B5%D1%80%D0%B8%D0%BA%D0%B0%D0%BD%D1%86%D1%8B_%D0%A1%D0%A8%D0%90
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https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%95%D0%B4%D0%B8%D0%BD%D0%B8%D1%86%D1%8B_%D0%B8%D0%B7%D0%BC%D0%B5%D1%80%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F_%D1%91%D0%BC%D0%BA%D0%BE%D1%81%D1%82%D0%B8_%D0%BD%D0%BE%D1%81%D0%B8%D1%82%D0%B5%D0%BB%D0%B5%D0%B9_%D0%B8_%D0%BE%D0%B1%D1%8A%D1%91%D0%BC%D0%B0_%D0%B8%D0%BD%D1%84%D0%BE%D1%80%D0%BC%D0%B0%D1%86%D0%B8%D0%B8
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https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9C%D0%B0%D1%82%D0%B5%D0%BC%D0%B0%D1%82%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B0%D1%8F_%D1%82%D0%B5%D0%BE%D1%80%D0%B8%D1%8F_%D1%81%D0%B2%D1%8F%D0%B7%D0%B8_(%D1%81%D1%82%D0%B0%D1%82%D1%8C%D1%8F)
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A8%D0%B5%D0%BD%D0%BD%D0%BE%D0%BD,_%D0%9A%D0%BB%D0%BE%D0%B4
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BE%D1%82%D0%B5%D0%BB%D1%8C%D0%BD%D0%B8%D0%BA%D0%BE%D0%B2,_%D0%92%D0%BB%D0%B0%D0%B4%D0%B8%D0%BC%D0%B8%D1%80_%D0%90%D0%BB%D0%B5%D0%BA%D1%81%D0%B0%D0%BD%D0%B4%D1%80%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%87
https://ru.wikipedia.org/wiki/1933_%D0%B3%D0%BE%D0%B4_%D0%B2_%D0%BD%D0%B0%D1%83%D0%BA%D0%B5
https://ru.wikipedia.org/wiki/1999_%D0%B3%D0%BE%D0%B4_%D0%B2_%D0%BD%D0%B0%D1%83%D0%BA%D0%B5
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%9C%D0%B5%D0%B6%D0%B4%D1%83%D0%BD%D0%B0%D1%80%D0%BE%D0%B4%D0%BD%D1%8B%D0%B9_%D0%BD%D0%B0%D1%83%D1%87%D0%BD%D1%8B%D0%B9_%D1%84%D0%BE%D0%BD%D0%B4_%D0%AD%D0%B4%D1%83%D0%B0%D1%80%D0%B4%D0%B0_%D0%A0%D0%B5%D0%B9%D0%BD%D0%B0&action=edit&redlink=1
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%9C%D0%B5%D0%B6%D0%B4%D1%83%D0%BD%D0%B0%D1%80%D0%BE%D0%B4%D0%BD%D1%8B%D0%B9_%D0%BD%D0%B0%D1%83%D1%87%D0%BD%D1%8B%D0%B9_%D1%84%D0%BE%D0%BD%D0%B4_%D0%AD%D0%B4%D1%83%D0%B0%D1%80%D0%B4%D0%B0_%D0%A0%D0%B5%D0%B9%D0%BD%D0%B0&action=edit&redlink=1
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Рис. 13. ЭВМ «Стрела» (Источник: https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.
com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8Nx
yRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCP

Dh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT)

Fig. 13. The Strela computer (URL: https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.
com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8Nx
yRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCP

Dh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT)

Рис. 14. ЭВМ М-20 (Источник: https://retrotexnika.ru/assets/components/phpthumbof/cache/ 
860518b0da898529b5f36024919e0f96.a87f4cf9306bc1933a3398b0de0c6e73.jpg)

Fig. 14. The M-20 computer (URL: https://retrotexnika.ru/assets/components/phpthumbof/cache/ 
860518b0da898529b5f36024919e0f96.a87f4cf9306bc1933a3398b0de0c6e73.jpg)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-41-65
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
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https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fvilianov.com%2Fpersons%2Fevm-strela-na-kotoroy-rasschityvali-polet-yuriya-gagarina%2F&psig=AOvVaw1RePFT8NxyRwu26vZnB_39&ust=1739348049346000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCPDh282Wu4sDFQAAAAAdAAAAABAT
https://retrotexnika.ru/assets/components/phpthumbof/cache/860518b0da898529b5f36024919e0f96.a87f4cf9306bc1933a3398b0de0c6e73.jpg
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Основное направление деятельности Б. И. Ра-
меева — разработка вычислительной техники 
универсального назначения. Среди его разра-
боток — ЭВМ «Стрела», серия ЭВМ «Урал». 
Выпуск ЭВМ «Урал-1» (рис. 15) был начат 
в 1957 году в Пензе. В 1955 году работы по соз-
данию вычислительных машин стали распро-
страняться из столицы в другие научно-техни-
ческие центры СССР — Минск (конструкторы 
Г. П. Лопато, В. Я. Симхес, В. В. Пржиялковский), 
Казань (К. Е. Минеев, Е. В. Барышников), Улья-
новск (С. А. Лебедев), Киев (В. М. Глушков, 
Б. Н. Малиновский), Ереван (М. Семерджян, 
А. Кучукян) и др.

В 1955 году был организован первый в стра-
не Вычислительный центр Академии наук СССР 
(ВЦ АН СССР). Первоначально здесь были 
установлены всего две машины — «Стрела» 
и БЭСМ, работавшие круглосуточно. Вычисли-
тельный центр возглавил академик А. А. До-
родницын (1910–1994). В то время еженедельный 
план расчетов на машинах ВЦ АН СССР утверж-
дался Председателем Совета Министров СССР 
(Казакова 2011).

Поколения электронных  
вычислительных машин

В истории создания ЭВМ выделяют ряд по-
колений. Каждое отличается от предыдущего 
новыми технологическими элементами и при-
емами изготовления. Существует следующая 
общепринятая классификация поколений.

Первое поколение (1940-е — 1950-е годы)
Элементная база — электронные лампы. ЭВМ 

строились по архитектуре Неймана, характери-
зовались большими габаритами, большим по-
треблением энергии. Быстродействие машин 
составляло величину в 10–20 тыс. арифметических 
операций в секунду, а емкость оперативной па-
мяти 1–2 тыс. слов. Программирование на ЭВМ 
осуществлялось в машинных кодах, для чего 
необходимо было знать все команды конкретной 
машины. ЭВМ состояли из ламп, которые вы-
деляли большое количество тепла, поэтому 
требовались средства охлаждения — вентиля-
торы, кондиционеры. Лампы часто выходили 
из строя, эксплуатация ЭВМ требовала наличия 
бригад инженеров. Машины были больших раз-
меров, в виде ряда шкафов и занимали машинный 
зал площадью до 150–300 м2. 

Второе поколение (1950-е — 1960-е годы)
Революционным событием, обусловившим 

переход к ЭВМ второго поколения, стало изо-
бретение в 1948 году Дж. Бардином, У. Брайт-
теном и У. Шокли — сотрудниками фирмы «Bell 
Telephone Laboratories» точечного германиево-
го транзистора. Транзисторы — это полупровод
никовые элементы, которые пришли на смену 
электронным лампам. Транзистор работает 
с гораздо большей скоростью, выделяет меньшее 
количество тепла и потребляет меньше электро-
энергии. Срок его службы во много раз больше, 
чем у электронных ламп. Машины второго  

Рис. 15. ЭВМ Урал-1 (Источник: https://informat444.narod.ru/museum/picture/_mg_2204.jpg)

Fig. 15. The Ural-1 computer (URL: https://informat444.narod.ru/museum/picture/_mg_2204.jpg)

http://www.computer-museum.ru/galglory/lopato.htm
http://www.computer-museum.ru/galglory/prgialk.htm
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%A1%D0%B5%D0%BC%D0%B5%D1%80%D0%B4%D0%B6%D1%8F%D0%BD,_%D0%9C%D0%B8%D0%B3%D1%80%D0%B0%D0%BD_%D0%90%D1%80%D0%B0%D0%BC%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%87&action=edit&redlink=1
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D1%83%D1%87%D1%83%D0%BA%D1%8F%D0%BD,_%D0%90%D1%80%D0%BC%D0%B0%D0%BD_%D0%A2%D0%B0%D0%B3%D0%B2%D0%BE%D1%80%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%87
https://informat444.narod.ru/museum/picture/_mg_2204.jpg
https://informat444.narod.ru/museum/picture/_mg_2204.jpg
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поколения, построенные на транзисторах, име-
ли гораздо лучшие технические характеристики. 
Для составления программ на этих ЭВМ начали 
использовать алгоритмические языки. Вместе 
с тем для хранения информации на машинах 
второго поколения стали применяться магнит-
ные сердечники и магнитные барабаны.

Одной из первых ЭВМ на транзисторах была 
машина Atlas Guidance Computer, которая 
в 1957 году использовалась при управлении за-
пуском ракеты Atlas. В 1959 году фирма IBM 
создала транзисторную машину модели 7090, 
выполняющую 229 тыс. операций в секунду.  
На основе двух IBM 7090 в 1964 году была реа-
лизована автоматизированная система продажи 
авиабилетов в десятках городов мира. 

В те годы впервые появился термин «байт» 
(8-битная единица хранения информации). 
Термин придумал Вернер Бухгольц, работавший 
в IBM. По одной версии термин «байт» (byte) 
произошел от слов BInary digiT Eight с заменой 
буквы I на Y, по другой «байт» произошел  
от сокращения слов BinarY TErm (двоичный 
термин).

В конце 1950-х годов находились в стадии 
разработки первые отечественные ЭВМ на по-
лупроводниковых элементах («Раздан-2», 
«Минск-2», «Днепр»). ЭВМ «Минск-2» — пер-
вая универсальная отечественная ЭВМ второго 
поколения была выпущена в 1963 году. В 1966 году 
была завершена разработка ЭВМ «БЭСМ-6» — 

отечественной суперЭВМ (на то время) на полу-
проводниковых транзисторах (рис. 16). Произ-
водительность «БЭСМ-6» величиной 1 млн 
операций в секунду в то время была рекордной. 
Машину выпускали по 1987 год, всего было вы-
пущено 355 машин. ЭВМ «БЭСМ-6» эксплуати-
ровались в крупных научных центрах. В 1975 году 
совместным полетом «Союз — Аполлон» управ-
ляли с помощью вычислительного комплекса, 
в состав которого входила «БЭСМ-6». На этой 
ЭВМ появились операционные системы,  
трансляторы, библиотеки численных методов. 
В 1969 году разработчики «БЭСМ-6» (под ру-
ководством С. А. Лебедева) получили Государ-
ственную премию.

У ЭВМ второго поколения для соединения 
элементов использовались печатные платы, 
которые первым в 1936 году изобрел для радио
приемников австрийский инженер Пауль Эйслер, 
работавший в Британии. Если ламповые вы-
числительные машины имели быстродействие 
несколько тысяч операций в секунду, то ЭВМ 
на транзисторах — десятки и сотни тысяч. На-
пример, ЭВМ «Урал-11» работала со скоростью 
50 тыс. операций в секунду, «Минск-32» —  
65 тыс., «Урал-16» — 100 тыс., «БЭСМ-6» —  
1 млн операций в секунду. Объем оперативной 
памяти в ЭВМ второго поколения, которая 
строилась на магнитных сердечниках, значи-
тельно увеличился. Так, у ЭВМ «Урал-14» память 
составляла 65 тыс. чисел, у «БЭСМ-6» — 32 тыс. 

Рис. 16. БЭСМ-6 (Источник: https://www.besm-6.su/assets/besm6.jpg)

Fig. 16. The BESM-6 supercomputer (URL: https://www.besm-6.su/assets/besm6.jpg)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-41-65
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https://www.besm-6.su/assets/besm6.jpg


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 1	 59

В. Н. Чихман

чисел, у американской «Стретч» — 260 тыс.,  
а у машины «Урал-16» — до 500 тыс. чисел.

Третье поколение (1960-е — 1970-е годы)
Производство ЭВМ на транзисторах пред-

ставляло трудоемкий процесс. ЭВМ содержали 
сотни тысяч диодов, десятки тысяч транзисто-
ров. Американские инженеры Джек Килби 
(фирма Texas Instruments) и Роберт Нойс (фир-
ма Fairchild Semiconductor) в 1959 году неза-
висимо друг от друга изобрели интегральную 
схему (ИС) — устройство, объединившее ты-
сячи транзисторов, размещенных на одном 
кристалле кремния внутри микросхемы (или 
чипа, chip — «щепка», «пластинка»). В 2000 году 
Нобелевскую премию по физике получили 
Жорес Алфёров и Герберт Крёмер «за разра-
ботку полупроводниковых гетероструктур» 
и Джек Килби «за вклад в изобретение инте-
гральной схемы». 

Третье поколение ЭВМ производилось с 1964 
по 1974 год, именно на этой новой элементной 
базе — интегральных схемах. Появление ИС 
вызвало революцию в вычислительной технике. 
Одна ИС заменяла тысячи и даже миллионы 
транзисторов. Один крошечный кристалл стал 
обладать вычислительной мощностью большей, 
чем 30-тонная ЭВМ «ENIAC». При сборке машин 
применялся многослойный печатный монтаж, 
это обеспечило снижение габаритов ЭВМ, по-
вышение их надежности, увеличение произво-
дительности. Отечественными ЭВМ III поко- 
ления являлись, например, машины М 4030, 
Минск-22, обладающие оперативным запоми-
нающим устройством на ферритах, внешней 
памятью на магнитных лентах. Ввод-вывод 
информации на этих ЭВМ осуществлялся с по-
мощью перфокарт, перфолент, телетайпного 
аппарата и алфавитно-цифрового печатающе- 
го устройства. Следующая модель — ЭВМ 
«Минск-32» имела быстродействие 250 тыс. 
операций в секунду, емкость оперативного за-
поминающего устройства 65 тыс. чисел.

Представители фирмы IBM 7 апреля 1964 года 
провели пресс-конференции одновременно  
в 15 странах мира, на которых сделали важней-
шее объявление за всю историю компании. 
Фирма IBM объявила о создании семейства 
ЭВМ. Система IBM/360 анонсировала сразу 
шесть моделей, различающихся по мощности. 
На исследования, разработку и внедрение в про-
изводство одновременно шести машин IBM 
затратила 5 млрд долларов. Это вдвое больше, 
чем расходы США на Манхэттенский проект, 
целью которого было создание атомной бомбы. 
Главный принцип при проектировании серии 

заключался в том, что новая машина должна 
быть универсальной, решать любые задачи —  
от логических и вычислительных задач научно-
го характера до обработки данных в сфере 
управления. Ранее ЭВМ специализировались 
либо на решении научных, либо управленческих 
задач. Этот принцип универсальности отра- 
зился в названии серии — «360», что указывало 
именно на способность машин решать задачи 
во всех направлениях, «в пределах 360 градусов». 
IBM объявила, что новые ЭВМ должны быть 
совместимы друг с другом. Создавая «Систе-
му-360», IBM открывала также новую эру тех-
нологии устройств ввода-вывода. Благодаря 
широкому распространению IBM/360, изобре-
тенные для нее 8-битные символы и 8-битный 
байт как минимально адресуемая ячейка памя-
ти стали стандартом для вычислительной тех-
ники. IBM/360 стала первой 32-разрядной вы-
числительной системой. Многие другие фирмы 
стали выпускать совместимые с IBM/360 маши-
ны. Среди отечественных разработок, совме-
стимых по архитектуре, системе команд с IBM/360 
можно назвать Минск 32, М-4030, машины 
первой очереди ЕС ЭВМ и далее — ЕС 1036.

В эти же годы создаются малые вычислитель-
ные устройства. В 1960 году фирма DEC (Digital 
Equipment Corporation) представила первую 
в мире мини-ЭВМ — модель PDP-1 (Programmed 
Data Processor — программируемый процессор 
данных). В комплект машины входили монитор 
и клавиатура. Эта машина выполняла 100000 
операций в секунду, занимала площадь 1,5 м2. 
В 1968 году DEC наладила серийное производ-
ство мини-ЭВМ — PDP-8. Именно эту модель 
PDP-8 могли покупать лаборатории и универ-
ситеты. В 1970–1974 годах была разработана 
16-разрядная ЭВМ PDP11. В СССР в конце 
1970 — начале 1980-х годов также был разрабо-
тан ряд мини-ЭВМ — СМ ЭВМ («система малых» 
ЭВМ) — М400 (аналог PDP11) и далее СМ1 — 
СМ4, М6000 и др. Разработка выполнялась 
в Институте электронных управляющих машин 
(ИНЭУМ, Москва) при Министерстве прибо-
ростроения (главный конструктор Б. Н. Наумов), 
а также в НПО «Импульс» (Северодонецк, под 
руководством В. В. Резанова). Комплексы со-
бирали на Орловском заводе управляющих 
вычислительных машин, в Северодонецке, а так-
же в НПО «Электронмаш» в Киеве.

Четвертое поколение  
(1970-е —1980-е годы и далее)

В качестве элементной базы при создании 
вычислительных устройств стали использовать 
микропроцессоры, большие интегральные  
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Эволюционные и революционные этапы создания вычислительных устройств

схемы (БИС). Создаются дешевые микроЭВМ, 
начинается массовый выпуск персональных 
компьютеров. 

В конце 1960-х годов из фирмы Fairchild 
Semiconductor уходят Гордон Мур и Р. Нойс. 
Они создают отдельную фирму по разработке 
интегральных микросхем. Название новой фир-
мы как производной от имен основателей было 
отвергнуто, так как было созвучно фразе «more 
noise» — «больше шума». Поэтому выбрали на-
звание Intel (Integrated Electronics). В 1971 году 
фирма Intel осуществила революционную идею — 
создание универсального процессора на кри-
сталле, который выполняет нужную программу, 
считывая команды из памяти. Микропроцессор 
Intel 4004 (4 микросхемы, 4-разрядная архитек-
тура) содержал 2300 транзисторов, обладал 
быстродействием 60 тыс. операций в секунду. 
Далее были разработаны 8-разрядный Intel 8008, 
16-разрядный Intel 8086 (134 тыс. транзисторов), 
32-разрядный — 80386 и 80486, содержащий 
1,2 млн транзисторов, и др. Таким образом, 
в конце 1970-х годов произошла микропроцес-
сорная революция, определившая дальнейшее 
развитие вычислительной техники.

Развитие компьютерных технологий

Появление микропроцессора повлекло за со-
бой важнейшее событие в истории развития 
вычислительной техники — создание и распро-
странение персональных ЭВМ. Термин «ЭВМ» 
был заменен термином «компьютер», вычисли-
тельная техника часто стала называться ком-
пьютерной.

В конце 1970-х годов Стив Джобс и Стив 
Возняк разработали один из первых персональ-
ных компьютеров — Apple. Позже был создан 
графический интерфейс, управляемый мышью, 
что привело к появлению компьютера Macintosh. 
Компьютерная мышь впервые была представ-
лена 9 декабря 1968 года на показе интерактив-
ных устройств. Патент на этот гаджет в 1970 году 
получил Дуглас Карл Энгельбарт (1925–2013), 
сотрудник Стэнфорда — один из первых ис-
следователей человеко-машинного интерфейса.

IBM представила 12 августа 1981 года Personal 
Computer (PC), ставший вместе с программным 
обеспечением от фирмы Билла Гейтса Microsoft 
стандартом для персональных компьютеров  
во всем мире. IBM PC имел следующую конфи-
гурацию: процессор Intel 8088, работающий 
с частотой 4,77 МГц и имеющий 29 тыс. транзи-
сторов. Компьютер имел 64 Кб оперативной 
памяти, 1 флоппи-дисковод емкостью 160 Кб. 
Тогда из-за отсутствия жесткого диска прихо-

дилось часто менять гибкие дискеты. В 1984 году 
IBM представила компьютер IBM PC AT. Важно, 
что был обеспечен переход на микропроцессо-
ры более высокого уровня с сохранением со-
вместимости с предыдущими моделями. В на-
чале 1989 года Intel выпустила микропроцессор 
486 со встроенным математическим сопроцес-
сором. 

В начале 1990-х годов сформировался тандем 
Windows — Intel. В 1985 году была выпущена 
первая версия графической оболочки Windows, 
а в 1990 году увидела свет знаменитая версия 
Win 3.0.

Появляется масса новых внешних устройств 
и изобретений, обеспечивших революционные 
изменения в развитии информационных техно-
логий.

В 1982 году Винтон Сёрф и Роберт Кан соз-
дали протокол TCP/IP, используемый в сетях 
Интернет. Винтон Сёрф — человек, которого 
именуют «отцом Интернета». Сёрф в Калифор-
нийском университете получил степени магистра 
и доктора наук и занимался исследованием 
возможностей сети ARPANET (Advanced Research 
Projects Agency Network) — компьютерной сети, 
созданной в 1969 году в Министерстве обороны 
США и явившейся прототипом сети Интернет.

В 1984 году компанией Hewlett-Packard, ос-
нованной в 1939 году Уильямом Хьюлеттом 
и Девидом Паккардом как производитель элек-
троизмерительного оборудования, был создан 
первый лазерный принтер — НР LJ.

В 1989 году Тим Ли предложил концепцию 
WWW («WorldWideWeb») — системы, предо-
ставляющей доступ к связанным между собой 
документам, расположенным на различных 
компьютерах, подключенных к сети Интернет. 
Всемирная паутина вызвала настоящую рево-
люцию в информационных технологиях и дала 
толчок развитию Интернета (Таненбаум 2008). 
В 1998 году разработан стандарт беспроводной 
передачи Bluetooth (фирма Ericson).

Фирма IBM в 1973 году решила начать выпуск 
нового периферийного устройства — жесткого 
диска IBM 3340, так как для хранения и пере-
дачи данных между компьютерами гибкие диски 
емкостью 1,44 Мбайт становились маловаты. 
Интересно происхождение названия запомина-
ющего устройства на жестком диске, исполь
зуемого в  персональных компьютерах  —  
«винчестер». Американский предприниматель 
Оливер Фишер Винчестер в 1855 году приобрел 
оружейную фирму Смита — Вессона. Одной  
из самых популярных охотничьих винтовок, 
производимых на заводе Винчестера, была дву-
стволка Winchester выпуска 1894 года, которая 
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снаряжалась патронами калибра 30–30 (7,62 мм). 
Обозначение разрабатываемого жесткого дис-
ка было «30–30», т. е. два модуля по 30 мегабайт 
в каждом. Руководитель проекта Кеннет Хотон 
сказал: «… уж если 30–30, то пусть будет вин-
честер». Так жесткие диски получили название 
«винчестеров».

Разнообразие компьютеров

Компьютеры с момента своего появления 
постоянно меняются по характеристикам, ста-
новятся разнообразными, их начинают разделять 
на классы по размерам, функциональным воз-
можностям, по назначению и другим параметрам. 
Так, в четвертом поколении компьютеров вы-
деляют суперкомпьютеры, мэйнфреймы, серве-
ры, мини-ЭВМ, микроЭВМ, персональные ком-
пьютеры.

Как известно, первыми появились большие 
ЭВМ, за рубежом называемые мэйнфреймами 
(Mainframe), эволюционное развитие которых 
было рассмотрено выше. Элементная база боль-
ших ЭВМ развивалась от электронных ламп  
до интегральных схем с высокой степенью ин-
теграции. Главной вехой в развитии мэйнфрей-
мов считается появление в 1964 году системы 
IBM/360. В 2000-х годах IBM анонсировала 
мэйнфрейм System z10. Компьютер z10 исполь-
зует 64 четырехъядерных процессора. Каждый 
процессор содержит 991 млн транзисторов. 

Серверы — это мощнейшие компьютеры, 
служащие центральными узлами в компьютер-
ных сетях (Таненбаум 2008). На серверах уста-
навливается программное обеспечение, позво-
ляющее управлять работой сети. Серверы 
обеспечивают обслуживание подключенных 
компьютеров и обеспечивают выход в другие 
сети. На серверах хранится информация, кото-
рой могут пользоваться компьютеры, подклю-
ченные к сети.

Появившиеся в 1970-х годах мини-ЭВМ ис-
пользуются для управления технологическими 
процессами, автоматизации научных экспери-
ментов. МикроЭВМ обязаны своим появлением 
микропроцессорам. Встроенные микроЭВМ 
могут управлять технологическими заводскими 
процессами, автомобильными электронными 
подсистемами. Эти встроенные устройства 
часто называют контроллерами, они изготав-
ливаются в виде небольших плат и не имеют 
внешних устройств.

Развитие микропроцессоров способствова-
ло появлению большого количества специали-
зированных проблемно ориентированных на при-
менение в экспериментальных биологических 

исследованиях аппаратно-программных средств. 
В качестве примера можно назвать продукты, 
выпускаемые фирмами ADInstruments, Cambridge 
Scientific Instruments, Digitron, National Instruments 
и др. Фирма ADInstruments, например, предо-
ставляет комплексные решения для экспери-
ментальных исследований на основе блоков 
сбора данных PowerLab и программного обе-
спечения LabChart Pro. Устройства PowerLab 
обеспечивают высокое разрешение при изме-
рении сигналов в многоканальном режиме, их 
обработку в реальном времени с помощью 
широкого выбора усилителей и преобразовате-
лей, фильтров и стимуляторов. Программы 
LabChart Pro позволяют обрабатывать сигналы 
с высокой частотой с отображением в реальном 
времени. Среди отечественных производителей 
выделяются разработки фирм Нейроботикс, 
Нейротех, Медиком, группы компаний «Вива-
рий», НПФ Биотехнологии.

Персональный компьютер — это вычисли-
тельное устройство, предназначенное для лич-
ного пользования. Персональные компьютеры, 
как правило, состояли из системного блока, 
монитора, клавиатуры. Известны два вида ком-
поновки системного блока — desktop (рабочий 
стол) и tower («башня»). 

IBM в 1986 году был выпущен ноутбук — 
компактный компьютер, содержащий все части 
(в том числе монитор) в одном корпусе, скла-
дывающемся в виде маленького чемоданчика. 
Планшетные персональные компьютеры анало-
гичны ноутбукам, но еще меньше по размеру 
и содержат чувствительный к нажатию экран. 
Ввод текста и управление осуществляются через 
экранный интерфейс.

Сейчас технические характеристики вычис-
лительных устройств существенно изменились 
при миниатюрных габаритах и низком потре-
блении энергии по сравнению с первыми ЭВМ. 
Например, российская фирма «Рикор» выпу-
стила ноутбук RIKOR MSK 401.1/16 — мощное 
решение для специалистов, работающих с ре-
сурсоемкими приложениями. Благодаря высоко-
производительным процессорам вплоть до Intel 
Core i9 13900HK и AMD Ryzen 9 PRO 6950H, 
а также быстрой оперативной памяти DDR4 или 
DDR5 объемом до 48 Гбайт ноутбук RIKOR MSK 
401.1/16 легко справляется с задачами, требую-
щими значительных вычислительных ресурсов. 

Карманные персональные компьютеры 
(КПК) — минимизированные вычислительные 
устройства, помещающиеся в кармане. Управ-
ление КПК осуществляется с помощью неболь-
шого экрана (320×240 пикселей — pictures ele-
ment), чувствительного к нажатию пальца. В КПК 
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отсутствуют клавиатура и мышь. Появились 
КПК, содержащие функции мобильного теле-
фона (коммуникаторы, смартфоны). Встроенный 
в КПК коммуникационный модуль позволяет 
совершать звонки, а также подключаться к Ин-
тернету в любой точке, где есть сотовая связь 
совместимого формата (GSM/GPRS, CDMA).

Перспективные технологии, искусственный 
интеллект, суперкомпьютеры

Начиная с середины 1990-х годов отмечает-
ся бурное применение компьютерных средств, 
внедрение во всех областях науки и техники 
компьютерных сетей, использование вместо 
централизованной распределенной обработки 
данных. Сфера применения компьютеров стала 
включать не только вычислительные задачи. 
Развились новые способы ввода-вывода раз-
нообразной информации, так называемой муль-
тимедиа. Заработали системы распознавания 
и синтеза речи. 

Ведутся работы по созданию оптоэлектрон-
ных компьютеров, в которых носителем ин-
формации является световой поток. Такие 
компьютеры состоят из оптических устройств 
обработки информации. Оптический компьютер 
в перспективе имеет большую производитель-
ность, чем электронный компьютер, и другую 
архитектуру (Белов и др. 2006).

Проводятся исследования по проектированию 
молекулярных компьютеров, принцип действия 
которых основан на изменении свойств молекул 
в процессе фотосинтеза, т. е. когда молекула 
принимает различные состояния. Предполага-
ется, что эти состояния можно использовать 
для кодировки чисел (Рамбиди 2007). 

Еще одно направление — создание кванто-
вых компьютеров, вычислительных устройств, 
которые работают на основе законов квантовой 
механики (Валиев, Кокин 2004). В квантовых 
компьютерах для представления и обработки 
чисел используются не классические логические 
элементы, находящиеся в одном из двух состоя
ний — 0 или 1, а кубиты (qubit, quantum bit), 
которые представляют собой квантовые объ-
екты и состояние которых может быть супер-
позицией этих двух значений. Если имеющиеся 
кубиты связаны между собой, то построенный 
на их основе квантовый компьютер может об-
рабатывать параллельно большое число данных. 
В обыкновенном неймановском компьютере 
такая операция требует выполнения целого ряда 
последовательных действий. Такое распаралле-
ливание позволяет квантовым компьютерам 
решать задачи быстрее, чем сегодняшние супер-

компьютеры. Однако надо признать, что кван-
товые вычисления остаются пока эксперимен-
тальными, до их масштабного применения еще 
далеко.

В последнее время отмечается бурное раз-
витие технологии нейронных сетей, искусствен-
ного интеллекта (ИИ). Реальное применение 
нейросетей началось недавно, хотя работы  
по нейрокомпьютингу ведутся много лет. Еще 
в 1958 году был построен нейрокомпьютер с ис-
пользованием перцептронов американским 
ученым Фрэнком Розенблаттом, который назвал 
его Mark I. Теоретическая работа по нейронным 
сетям впервые была обозначена в работе Мак-
Каллока и Питтса в 1943 году. В этой работе 
было показано, что любую арифметическую или 
логическую функцию можно реализовать с по-
мощью нейронной сети. Нейрокомпьютеры 
включают в себя множество параллельно рабо-
тающих вычислительных элементов — наподо-
бие нейронов, образующих нейросети. 

Работы с искусственным интеллектом явля-
ются сегодня революционными (Каляев 2019). 
Преобразующее воздействие ИИ обусловлено 
способностью анализировать огромные объемы 
данных. Наблюдаемый рост задач машинного 
обучения искусственных нейронных сетей се-
годня в пять раз превышает рост производи-
тельности компьютеров. 

Высокого быстродействия нейрокомпьютеров 
можно достичь именно за счет огромного ко-
личества нейронов в сетях. Поэтому сложные 
нейронные сети реализуются на суперкомпью-
терах — вычислительных системах, обладающих 
очень большими вычислительными параметра-
ми (Фернбах 1991). Например, суперкомпьютер 
Blue Gene/P имеет вычислительную мощность 
3 квадриллиона операций в секунду, или 3 пе-
тафлопс. FLOPS — FLoating-point Operations Per 
Second — единица, показывающая, сколько 
операций с плавающей запятой выполняет  
вычислительная система за секунду времени;  
1 петафлопс = 1 000 000 000 000 000 флопс =  
1 000 000 Гигафлопс = 1 000 Терафлопс. В МГУ 
эксплуатируются аппаратные установки Blue 
Gene/P, которые содержат 8192 микропроцес-
сора. Скорость этой конфигурации составляет 
27,8 терафлопс. Один из лидеров — суперком-
пьютер IBM «Roadrunner» с производительностью 
1,026 петафлопса использовался в Министерстве 
энергетики США. Этот суперкомпьютер по-
строен из 6480 двухъядерных процессоров AMD 
Opteron и 12960 процессоров IBM Cell 8i. Супер
компьютер занимает 1100 квадратных метров 
площади и весит 226 т, его энергопотребление 
составляет величину 3,9 МВт. 
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Microsoft в мае 2020 года анонсировала раз-
работку суперкомпьютера на базе облачных 
средств Azure (глобальная сеть удаленных 
серверов) для OpenAI (некоммерческой иссле-
довательской организации, основателями ко-
торой являются Илон Маск и Сэм Альтман). 
Azure — это один из немногих самых мощных 
суперкомпьютеров в мире. Он создан для обу
чения моделей ИИ, которые требуют больших 
вычислительных ресурсов. Разработка таких 
громоздких моделей требует наличия супервы-
числительной системы или кластеров мощного 
вычислительного оборудования, соединенных 
с помощью высокоскоростных сетей с большой 
пропускной способностью. Так например, ней-
ронная сеть ChatGPT (Generаtive Pre-Trained 
Transformer — чат-бот с генеративным искус-
ственным интеллектом, разработанный компа-
нией OpenAI), использует более 175 млрд ме-
няющихся параметров. Она прошла обучение 
с использованием 420 Гбайт текстовых данных 
и физически реализована на суперкомпьютере 
Azure AI, содержащем 285 тысяч процессорных 
ядер и 10 тысяч GPU (графический процессор — 
специализированный модуль для быстрой об-
работки и вывода графики на экран монитора) 
с производительностью 30 Пфлопс (для срав-
нения — творения Шекспира занимают объем 
около 5,5 Мбайт. Если читать по 1 странице 
текста в минуту круглосуточно, то понадобит-
ся 400 лет, чтобы достичь уровня ChatGPT). 
Однако, несмотря на использование такого 
мощного суперкомпьютера, как Azure AI, обу
чение ChatGPT заняло несколько месяцев и стои
ло около 1,5 млн долларов. При этом затраты 
электроэнергии были равны трехнедельному 
потреблению города Нью-Йорка.

Несмотря на колоссальную мощность супер-
компьютеров, возможность создания техниче-
ского аналога человеческого мозга пока оста-
ется научной фантастикой. По предположению 
академика И. А. Каляева, для моделирования 
человеческого мозга в реальном времени пона-

добится суперкомпьютер с производительностью 
10 в 21 степени флопс (Каляев 2024). Если ис-
ходить из сегодняшних технологий, такой су-
перкомпьютер будет занимать здание размером 
300х300 метров в основании и 50 метров высо-
той, потреблять около 15 ГВатт электроэнергии, 
что сравнимо с тремя Саяно-Шушенскими ГЭС. 
По мнению академика, все, что сегодня пони-
мается под ИИ — это компьютерные програм-
мы, созданные человеком. Эти программы 
становятся сложнее и сложнее. Часто создаётся 
впечатление, что компьютер мыслит. Но ком-
пьютер — это груда металла, которая может 
только реализовывать алгоритм, заложенный 
в него человеком-программистом. Современный 
ИИ — это инструмент, который усиливает ин-
теллектуальные возможности человека в основ-
ном за счет огромного быстродействия ком-
пьютеров. При этом ИИ пока не способен создать 
что-то отличное от того, чему он был обучен 
(Каляев 2019). 

Тем не менее, представить сегодняшнюю 
повседневную жизнь и научные исследования 
без компьютеров невозможно. В настоящее 
время, например, в лабораториях Института 
физиологии им. И. П. Павлова РАН успешно 
эксплуатируются сотни современных компью-
теров, в отдельных лабораториях установлены 
мощные серверные системы, обеспечивающие 
реализацию задач обработки динамических 
изображений, моделирования нейронных сетей, 
искусственного интеллекта.
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Abstract. This study investigates the dynamic relationship between ultraslow electroencephalogram (EEG) 
oscillations and heart rate variability (HRV) in healthy individuals and patients with vascular pathologies, 
including vegetative-vascular dystonia and vertebrobasilar insufficiency. Using synchrosqueezed wavelet 
transform analysis — a method particularly effective for extracting instantaneous frequencies from noisy 
physiological data — we compared bioelectrical activity patterns between control subjects and clinical 
groups. The focus on ultraslow oscillations (<0.5 Hz) stems from their established role in cardiovascular 
regulation, unlike higher EEG frequencies. Key findings demonstrate pathological variations in synchronization 
dynamics: patients with vertebrobasilar insufficiency exhibited significantly shorter synchronization latencies 
between EEG and HRV frequencies compared to vegetative-vascular dystonia cases. 

Keywords: vascular pathology, electroencephalogram, electrocardiogram, frequency dynamics, wavelet 
transform

Введение

Актуальность исследования взаимоотноше-
ния частот биоэлектрической активности моз-
га и сердечного ритма связана с важностью 
поиска регуляции ритмов различных физио-
логических систем при сосудистой патологии, 
обусловливающей нарушения функционально-
го состояния мозга (Hestad et al. 2020; Iadecola, 
Gottesman 2019; Mills 2016; Tadic et al. 2016; 
Ungvari et al. 2021; Walker et al. 2019).

Известно, что частота сердечных сокращений 
модулируется нервной системой, а, с другой 
стороны, паттерны нейрональной активности 
считаются респираторно-модулированными 
(Dick et al. 2014; Limberg et al. 2013). Поэтому 
исследование динамических коррелят биоэлек-
трической активности мозга и биоэлектрической 
активности сердца в условиях форсированного 
дыхания (гипервентиляции) может привести 
к выявлению функциональных маркеров сосу-
дистой патологии мозга.

Известно, что ритмы сердечно-сосудистой 
и нервной систем существенно вариабельны. 

Вариабельность этих ритмов означает измен-
чивость длительности временных интервалов 
между локальными максимумами нейрональной 
активности и сердечными сокращениями, соот
ветственно (Dick, Lyubashina 2024). Считается, 
что это связано не со стохастичной природой 
нерегулярности сердечного ритма или нейро-
нальной активности, а с низкоразмерной хао-
тической динамикой соответствующих про-
цессов (Pikovsky et al. 2011). 

Анализ взаимосвязей нестационарных сиг-
налов связан, прежде всего, с определением их 
мгновенных частот. Одним из вариантов на-
хождения этих частот является метод синхро
сжатого вейвлет-преобразования (Daubechies 
et al. 2011), преимущество которого состоит 
в высоком качестве определения мгновенных 
частот в зашумленных экспериментальных дан-
ных, к которым относится биоэлектрическая 
активность мозга, регистрируемая с поверхности 
головы в виде электроэнцефалограммы (ЭЭГ). 
Этот метод применим для оценки динамики 
взаимосвязи дыхательного и сердечного ритмов 
(Wu et al. 2014; 2016), для анализа различий  
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в ответах мозга в виде паттернов электроэнцефа
лограмм на ритмическую фотостимуляцию при 
наличии и отсутствии умеренных когнитивных 
нарушений (Dick, Glazov 2021; Dik, Glazov 2021). 

При этом отмечается важность изучения 
сверхмедленных компонентов биоэлектрической 
активности мозга, связанных с регуляцией рит-
мов дыхания и сердца (Knyazev 2012). 

Целью данной работы является оценка свя-
зи сверхмедленных частот электроэнцефало-
граммы и вариабельности сердечного ритма 
при различной степени сосудистой патологии. 

Методы

Одновременно зарегистрированные записи 
ЭЭГ и ЭКГ для трех групп испытуемых с по-
следующим удалением артефактов предостав-
лены Санкт-Петербургской неврологической 
клиникой Института мозга человека им. Н. П. Бех-
теревой РАН. 

Десять записей соответствовали контрольной 
группе здоровых лиц женского пола, 8 и 7 за-
писей соответствовали группе лиц с вегето-со-
судистой дистонией (группа А) и с вертебраль-
но-базилярной недостаточностью (группа Б) 
тоже женского пола. 

Зарегистрированные записи включали со-
стояние покоя и состояние, связанное с гипер-
вентиляционной нагрузкой. Частота дискре-
тизации была равна 512 Гц. Для анализа 
сверхмедленных компонентов ЭЭГ были ис-
пользованы наименее зашумленные в затылоч-
ных отведениях.

Для исследования динамики сердечного рит-
ма сначала были вычислены последовательности 
временных интервалов между R пиками QRS 
комплексов ЭКГ. Эти последовательности были 
реализованы в результате вейвлетной рекон-
струкции паттернов ЭКГ с помощью вейвлета 
sym4, по форме напоминающего QRS комплекс. 

Примеры коротких сегментов эксперимен-
тальных данных ЭЭГ и ЭКГ для пациентки 
из группы А представлены на рисунке 1 a, b. 
Рисунок 1 c иллюстрирует результат вейвлетной 
реконструкции паттерна ЭКГ (черная кривая 
соответствует исходным паттернам ЭКГ, а го-
лубая кривая — восстановленным после вейв-
летного разложения паттернам).

На рисунке 2 a показаны последовательные 
максимумы (R пики) в паттернах ЭКГ, а на ри-
сунке 2 b изображена вычисленная эквидис- 
тантная последовательность последователь- 
ных временных интервалов RRi и RRi+1 между  

Рис. 1. Примеры зарегистрированных сегментов ЭЭГ и ЭКГ для пациента группы А (a, b)  
и результата вейвлетной реконструкции паттерна ЭКГ (c)

Fig. 1. Representative EEG and ECG recordings from a Group A patient (a, b)  
and the wavelet-reconstructed ECG signal (c)
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максимумами после удаления нелинейного трен-
да, то есть кривая вариабельности сердечного 
ритма (HRV). Для получения сверхмедленных 
частот ЭЭГ проведена полосовая фильтрация 
в диапазоне [0,05–0,5] Гц. Пример сверхмедлен-
ных колебаний ЭЭГ представлен на рисунке 2 c.

Матрица W f t( , ) 2  описывает локальный 
вейвлетный спектр, который характеризует 
распределение энергии анализируемого сигна-
ла y(t) по частотам f, 

dtbtftyftfW
t

t

))(()(),(
2

1
∫ −= ψ td ,

где b — временной сдвиг, ))(( btf −ψ  — вейв-
летная функция (Daubechies 1992). 

E f f T f t dtSW
t

t

( ) ( , )= ∫ 2

1

2

задает глобальный вейвлетный спектр, соот-
ветствующий усредненному распределению 
энергии по частотам, где

        ),(1),( 2/3
kk

f
fftfWtfT

k

∆
∆

= ∑ω

представляет собой матрицу, полученную после 
cинхросжатого вейвлетного преобразования  
со следующими параметрами: 

Δfk = fk – fk-1, 1−−=∆ ll ωωω , sl Fnl )/(=ω , 
l = 1,…,n,

где n — число частот, используемых при по-
строении вейвлетного спектра, FS — частота 
дискретизации сигнала (Daubechies et al. 2011). 

На основании вычисленного гребня 
),(arg)( bTmax b lr ωω =  вычисляется мгновенная 

частота

πω 2/)()( bbf r= .

После нахождения мгновенных частот для 
двух анализируемых сигналов вычисляется  
соотношение мгновенных частот f b f bX Y( ) / ( ) .

Рис. 2. Примеры последовательных R максимумов в паттернах ЭКГ (a), кривая вариабельности 
сердечного ритма (HRV) (b), сверхмедленные колебания ЭЭГ (c)

Fig. 2. Examples of successive R maxima in ECG patterns (a), heart rate variability (HRV) curve (b),  
ultraslow EEG oscillations (c)
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Для определения времени (Δtcor) возникно-
вения частотной синхронизации между ЭЭГ 
и HRV будем использовать интервал време- 
ни, в течение которого возможно возникно- 
вение соотношения между частотами в виде  
0,95 ≤ fEEG/ fHRV ≤ 1,05.

Для сравнения средних времен возникнове-
ния частотной синхронизации, полученных для 
трех групп данных, применялся статистический 
однофакторный дисперсионный анализ. 

Результаты и их обсуждение

На рисунке 3 представлены локальные  
(рис. 3 a, b) и глобальные (рис. 3 c, d) вейвлетные 
спектры для сверхмедленных колебаний ЭЭГ 
(рис. 3 a, c) и вариабельности сердечного ритма 
HRV (рис. 3 b, d) для пациентки из группы А в со-
стоянии покоя.

Локальные вейвлетные спектры, определяю
щие мгновенные распределения энергии сигна-
лов ЭЭГ (рис. 3 a) и HRV (рис. 3 b) по частотам 
содержат практически несовпадающие полосы 
частот. Максимумы глобальных вейвлетных 

спектров ESW(f) ЭЭГ (рис. 3 c) и HRV (рис. 3 d) 
соответствуют частотам 0,35 Гц и 0,18 Гц. Соот-
ношение мгновенных частот в данном примере 
не удовлетворяет условию 0,95 ≤ fEEG/ fHRV ≤ 1,05 
(рис. 3 е). 

В отличие от этого, для данных, представ-
ленных на рисунке 4, возникает частотная син-
хронизация между сверхмедленным компонен-
том ЭЭГ и вариабельностью сердечного ритма 
HRV для пациентки из группы А в состоянии 
форсированного дыхания. 

Локальные (рис. 4 a, b) и глобальные (рис. 4 c, d) 
вейвлетные спектры демонстрируют наличие 
частот вблизи 0,3 Гц. Мгновенные частоты  
приближаются друг к другу через 48 секунд  
после начала форсированного дыхания, после 
чего устанавливается частотная синхронизация 
(Δtcor = 48 с) (рис. 4 e). 

Рисунок 5 показывает различия во времени 
Δtcor возникновения частотной синхронизации 
между ЭЭГ и HRV в состоянии форсированно-
го дыхания для здорового человека (рис. 5 a, b) 
и  для пациентки с  сосудистой патологией  

Рис. 3. Локальные (a, b) и глобальные (c, d) вейвлетные спектры для ЭЭГ (a, c) и HRV (b, d) для пациентки 
из группы А в состоянии покоя. Отношение мгновенных частот анализируемых сигналов (e)

Fig. 3. The local (a, b) and global (c, d) wavelet spectra for EEG (a, c) and HRV (b, d) for a Group A patient  
at rest. Instantaneous frequency ratio between EEG and HRV oscillations (e)
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из группы А (рис. 5 c, d). Для здорового человека 
характерно то, что отношение мгновенных частот, 
удовлетворяющее условию 0,95 ≤ fEEG/ fHRV ≤ 1,05, 
происходит спустя 72 секунды после начала ги-
первентиляции (рис. 5 a). В то же время для па-
циентки с сосудистой патологией из группы 
А время Δtcor возникновения частотной синхро-
низации между анализируемыми сигналами 
уменьшается (Δtcor = 51 с) (рис. 5 c, d). 

Рисунок 6 демонстрирует статистически 
значимые различия в усредненных значениях 
времен возникновения частотной синхрониза-
ции для трех групп данных.

Статистика по F-критерию Фишера F = 35,2, 
превышает критическое значение Fcrit= F2,18 = 3,5. 
Значения 2 и 18 соответствуют числу k = 3 те-
стируемых групп, числу 7 усредняемых значений 
в каждой группе и общему числу наблюдений 
N = 7*3 = 21, поэтому k – 1 = 2, N – k = 18. Это 
свидетельствует о статистически достоверных 
различиях между временами возникновения 
корреляции Δtcor для трех тестируемых групп.

Среднее время возникновения частотной 
синхронизации оказалось максимальным для 
контрольной группы здоровых лиц (Δtcor = 73 ± 7 с), 
и минимальным (Δtcor= 32±5 с) для группы Б 
с вертебрально-базилярной недостаточностью. 
Для группы А с вегето-сосудистой дистонией 
среднее время возникновения частотной син-
хронизации составляет промежуточный вариант 
(Δtcor= 53±6 с). 

Таким образом, полученные результаты изу
чения связи сверхмедленных частот электро-
энцефалограммы и вариабельности сердечного 
ритма показывают, что уменьшение среднего 
времени возникновения частотной синхрони-
зации в состоянии форсированного дыхания 
зависит от степени сосудистой патологии. 
В случае более выраженной патологии наблю-
дается более быстрое возникновение синхро-
низации между анализируемыми частотами 
ЭЭГ и сердечного ритма. Это в некоторой 
степени согласуется с результатами работ, под-
тверждающих гипотезу о сложном динамическом 

Рис. 4. Локальные (a, b) и глобальные (c, d) вейвлетные спектры для ЭЭГ (a, c) и HRV (b, d)  
для пациентки из группы А в состоянии форсированного дыхания. Отношение мгновенных  

частот анализируемых сигналов (e)

Fig. 4. The local (a, b) and global (c, d) wavelet spectra of EEG (a, c) and HRV (b, d) for a Group A patient  
during forced breathing. Instantaneous frequency ratio between EEG and HRV oscillations (e)
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Рис. 5. Выделенные частоты сверхмедленных колебаний ЭЭГ и HRV (a, c)  
и отношения мгновенных частот (b, d) в состоянии форсированного дыхания  

для здоровой испытуемой (a, b) и для пациентки из группы A (c, d)

Fig. 5. Selected frequencies of EEG and HRV infraslow oscillations (a, c) and instantaneous frequency  
ratios (b, d) during forced breathing for a healthy subject (a, b) and a Group A patient (c, d)

Рис. 6. Различия в усредненных временах возникновения частотной синхронизации между ЭЭГ и HRV

Fig. 6. Differences in averaged times of frequency synchronization occurrence between EEG and HRV
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взаимодействии вариабельности сердечного 
ритма и сверхмедленными ритмами электри-
ческой активности головного мозга (Dick, Glazov 
2023; Knyazev 2012). 

Заключение

Применение высокоэффективного метода 
синхросжатого вейвлет-преобразования для 
оценки отношения мгновенных частот зашум-
ленных экспериментальных данных электри-
ческой активности мозга и вариабельности 
сердечного ритма продемонстрировало полу-
чение статистически значимых различий во вре-
мени возникновения синхронизации между 
анализируемыми мгновенными частотами для 
здоровых лиц и пациентов с сосудистой пато-
логией. 

Для данных из группы с большей степенью 
сосудистой патологии, связанной с вертебраль-
но-базилярной недостаточностью, среднее 
время возникновения частотной синхрониза-
ции между сверхмедленными компонентами 
ЭЭГ и вариабельностью сердечного ритма 
оказалось наименьшим, по сравнению с дан-
ными для группы с меньшей степенью патоло-
гии, ассоциированной с вегето-сосудистой 
дистонией. 
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Аннотация. Исследовали эффект неонатальной воспалительной боли на влияние селективного 
ингибитора обратного захвата серотонина флуоксетина, вводимого в адолесцентный период развития, 
на интегративную функцию мозга в раннем взрослом периоде крысы. Возрастные периоды у человека, 
соответствующие данным периодам у крысы, в клинической практике связывают с первым и вторым 
пиком отклонений в нейропсихологическом развитии. Ранее мы обнаружили, что неонатальная боль 
вызывала дефицит пространственной памяти у адолесцентных самцов крыс в водном лабиринте 
Морриса. Мы предположили, что опасный второй пик отклонений может быть ослаблен флуоксетином, 
но влияние неонатальной воспалительной боли на флуоксетин ранее не было изучено. Обнаружено, 
что у контрольных крыс обоего пола флуоксетин не изменил способность к пространственному 
обучению, что подтвердило снижение латентного периода достижения платформы с первого  
по пятый день тренировки, а также пространственную память первого дня и долговременную память. 
Флуоксетин позволил обнаружить следующие важные результаты у крыс, подвергнутых неонатальной 
боли: антиноцицептивный эффект флуоксетина при тестировании пространственной памяти первого 
дня, ухудшенной у самок крыс неонатальной воспалительной болью, более низкий показатель 
долговременной памяти у самок по сравнению с самцами и по сравнению с памятью первого дня 
у самок крыс, кроме того, менее продолжительное хранение памяти и более низкую реактивность 
гипоталамо-гипофизарно-адренокортикальной системы (ГГАКС) у самок по сравнению с самцами. 
У самцов крыс не было выявлено различий между всеми исследованными группами при тестировании 
обоих типов пространственной памяти. Таким образом, неонатальная воспалительная боль у самок 
крыс изменяет влияние флуоксетина на интегративную функцию мозга и реактивность ГГАКС 
в раннем взрослом возрасте.

Ключевые слова: неонатальная воспалительная боль, флуоксетин, адолесцентный и ранний взрослый 
периоды развития, пространственное обучение и память, кортикостерон
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Abstract. The influence of neonatal inflammatory pain on the effects of the selective serotonin reuptake 
inhibitor fluoxetine — administered during adolescence — was investigated in relation to integrative brain 
function in early adulthood in rats. These developmental periods in rats correspond to the first and second 
peaks of neuropsychological developmental deviations observed in humans. We previously demonstrated that 
neonatal pain induces spatial memory deficits in adolescent male rats in the Morris water maze. Here, we 
hypothesized that fluoxetine might attenuate the adverse effects associated with the second peak of developmental 
deviations. In control rats of both sexes, fluoxetine had no effect on spatial learning, as indicated by a decrease 
in escape latency from day one to day five of training, as well as on first-day spatial memory and long-term 
memory. However, in rats exposed to neonatal pain, fluoxetine exerted notable sex-specific effects: it produced 
an antinociceptive effect in females when testing first-day spatial memory impaired by neonatal inflammatory 
pain. Additionally, females exhibited poorer long-term memory compared to males and relative to their own 
first-day memory performance, along with shorter memory retention and reduced hypothalamic-pituitary-
adrenocortical (HPA) axis reactivity. In contrast, male rats showed no differences between groups in either 
type of spatial memory. These findings suggest that neonatal inflammatory pain selectively modifies fluoxetine’s 
effects on integrative brain function and HPA axis reactivity in female rats during early adulthood.

Keywords: neonatal inflammatory pain, fluoxetine, adolescent development, early adulthood, spatial learning 
and memory, corticosterone

Введение

Болевые стрессорные воздействия в неона-
тальный период развития, сопровождающие 
младенцев, особенно рожденных раньше срока 
(Grunau 2020), связаны с риском возникновения 
нарушений в гипоталамо-гипофизарно-адрено-
кортикальной системе (ГГАКС) и адаптивном 
поведении, которые проявляются в дальнейшем 
развитии по-разному в зависимости от возрас-
та и пола, о чем свидетельствуют данные как 
педиатрической практики (Christensen et al. 2025), 
так и лабораторных исследований (Fitzgerald 
2024; Salberg et al. 2021). Ключевыми участника-
ми адаптивного поведения являются ГГАКС, 
когнитивная и болевая системы, регуляция ко-
торых осуществляется морфо-функционально 

связанными гипоталамусом, гиппокампом и ядра-
ми шва. Высокое содержание в них глюкокорти-
коидных и серотониновых рецепторов типа 1A 
(5-HT1A) определяет повышенную чувствитель-
ность данных мозговых структур к стрессорным 
воздействиям (Limón-Morales et al. 2023), осо-
бенно в неонатальном возрасте. Показано, что 
неонатальная ноцицептивная стимуляция при-
водит к снижению уровня рецептора 5-HT1A 
в гиппокампе у взрослых самок крыс (Malheiros 
et al. 2024). Гиппокамп является ведущей струк-
турой формирования и регуляции памяти, на-
вигационной и  когнитивной способностей 
(Eichenbaum 2017; Lisman et al. 2017). 

Неонатальный период — это время интен-
сивных морфогенетических процессов в голов-
ном мозге, которые определяют не только  
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высокую уязвимость мозга к болевым воздей-
ствиям, но и повышенный уровень пластич- 
ности нейронов. Недостаточность последней 
приводит к отклонениям в интегративной функ-
ции мозга (Ismail et al. 2017). Ранее нами было 
обнаружено нарушение пространственной па-
мяти в адолесцентный период развития у самок 
крыс, которые в первые три дня после рождения 
были подвергнуты воспалительному болевому 
воздействию (Butkevich et al. 2021). Критический 
адолесцентный период развития, который у кры-
сы (22–50-й дни жизни) соответствует подрост-
ковому периоду человека (от 10–13 до 15–18 лет 
в зависимости от пола) (Sengupta 2013), харак-
теризуется реорганизацией ГГАКС, гипоталамо-
гипофизарно-гонадной системы (ГГГС), нисхо-
дящей моноаминергической болевой системы 
и повышенной нейропластичностью (Spear 2000). 
Подростковый период, по данным детских пси-
хологов и психиатров, связывают с первым 
пиком поведенческих отклонений, вызванных 
нарушением нейропсихологического развития, 
с возможными суицидными поступками (Allott 
et al. 2016). Второй пик аналогичных отклонений 
приходится на ранний взрослый возраст у че-
ловека (17–19 лет) (Rohde et al. 2013), соответ-
ствующий 54–63-дневному возрасту крысы 
(Sengupta 2013). 

Наш опыт в использовании селективного 
ингибитора обратного захвата серотонина флуо
ксетина (Butkevich, Mikhailenko 2018; Mikhailen-
ko et al. 2023) позволяет сделать предположение 
о возможности применения флуоксетина в адо-
лесцентный период развития у крыс, испытавших 
неонатальный болевой стресс, с целью коррекции 
поведения в раннем взрослом возрасте. Флуок-
сетин повышает содержание 5-HT в синапти- 
ческой щели и межклеточном пространстве 
головного мозга, вызывает антидепрессантный 
и возможно антиноцицептивный эффекты (Ham-
dy et al. 2018), стимулирует нейрогенез в гиппо-
кампе (Mendez-David et al. 2023), усиливающий 
нейрональную пластичность, которая лежит 
в основе памяти (Liu et al. 2025), обладает ней-
ропротекторным действием (Duque et al. 2022). 
Однако единое представление о механизмах 
действия флуоксетина отсутствует, как и объ-
ективное мнение о безопасном его использовании 
в подростковом возрасте. Противоречивость 
имеющихся данных о последствиях применения 
флуоксетина (Hamdy et al. 2018), ограниченность 
исследований на особях женского пола в разные 
возрастные периоды стимулируют дальнейшие 
исследования, которые способствуют пониманию 
механизмов действия ингибиторов обратного 
захвата серотонина. Предшествующий флуоксе-
тину болевой стресс может изменить воздействие 

препарата на поведение. В литературе мы не на
шли данных о влиянии неонатальной воспали-
тельной боли на действие флуоксетина в иссле-
дуемые в настоящей работе возрастные периоды 
развития, важные в нейрофизиологическом 
и социальном аспектах.

Цель работы состояла в оценке влияния 
флуоксетина, постоянно вводимого в адолес-
центном периоде, на способность к простран-
ственному обучению, память и реактивность 
ГГАКС в раннем взрослом возрасте у крыс 
и изменения влияния флуоксетина в результате 
воздействия неонатальной воспалительной боли.

Материалы и методы

Исследование проведено на потомстве сам-
цов и самок крыс линии Вистар, полученных 
из ЦКП «Биоколлекция ИФ РАН для исследо-
вания интегративных механизмов деятельности 
нервной и висцеральных систем», в соответствии 
с международными принципами биомедицинских 
исследований с использованием животных 
(CIOMS, Женева, 1985) и положениями Инсти-
тута физиологии им. И. П. Павлова РАН о ра-
боте с животными, используемыми в научных 
целях (протокол № 02/09 от 9 февраля 2022 г.).

Все крысы находились в стандартных усло-
виях (свет 08:00–20:00, 22–23°С, свободный доступ 
к воде и стандартизированной пище). Беремен-
ность определяли на следующий день после 
подсадки по мазку из влагалища. День рождения 
потомства (постнатальный день) принимали  
за нулевой день (П0). На второй день после рож-
дения у каждой самки оставляли не более вось-
ми крысят. В каждом помете двум подопытным 
разнополым крысятам ежедневно с П1 по П3 
одноразово вводили формалин (2,5% раствор, 
0,5 мкл, подкожно) в подошву задней конечности, 
а двум другим контрольным разнополым кры-
сятам — физиологический раствор (ФР). 

В подростковый период развития (П25–П39) 
производили ежедневное одноразовое введение 
селективного ингибитора обратного захвата 
серотонина флуоксетина (10 мг/кг, внутрибрю-
шинно, 0,5 мл) или ФР в том же объеме подо-
пытным (формалин+флуоксетин, самцы n = 9, 
самки n = 8; формалин+ФР, самцы n = 14, самки 
n = 8) и контрольным (контроль+флуоксетин, 
самцы n = 14, самки n = 12; контроль+ФР, самцы 
n = 9, самки n = 8) крысам. Дозу флуоксетина 
(Sigma-Aldrich, США) использовали в соответ-
ствии с нашими и литературными данными (Kryst 
et al. 2022; Mikhailenko et al. 2023). До 30-днев-
ного возраста каждый помет находился с мате-
рью, затем крысят отлучали от матери, разно-
полых рассаживали в разные клетки. 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Allott+K&cauthor_id=27781141
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Тестирование способности к пространствен-
ному обучению (Vorhees, Williams 2024) начина-
ли у крыс в раннем взрослом возрасте (с П54) 
(второй пик проявления нейропсихологических 
синдромов). В работе придерживались между-
народной классификации возрастных периодов 
крысы (Spear 2000). У крысы, помещенной в це-
левой (один из четырех) квадрант бассейна 
(диаметр 120 см, высота 72 см, температура воды 
22–24°С), в котором постоянно находилась плат-
форма, ежедневно в течение четырех дней реги-
стрировали время (с) достижения платформы 
(латентный период, ЛП) в каждой из четырех 
попыток в двух пробах (перерыв между пробами 
четыре минуты). Для поиска платформы крысе 
предоставлялось 60 с. На платформе крыса на-
ходилась 20 с для ориентации в пространстве, 
затем 15 с — для отдыха в сухой клетке. На пятый 
день обучения после первой пробы вынимали 
крысу и платформу из бассейна. У животного, 
снова помещенного в бассейн, регистрировали 
время (с) пребывания в целевом квадранте, ко-
торое характеризует память первого дня. После 
отдыха в домашней клетке в течение 96 ч у кры-
сы регистрировали долговременную память в тех 
же условиях, что и память первого дня. Реги-
страцию траектории движения крысы, ЛП, вре-
мя пребывания в целевом квадранте (с) осущест-
вляли с помощью вебкамеры и компьютерной 
программы в течение 60 с.

После тестирования долговременной про-
странственной памяти крыс подвергали прину-
дительному плаванию, через 30 мин после кото-
рого декапитацией собирали образцы крови для 
определения содержания кортикостерона в плаз-

ме крови методом иммуноферментного анализа 
с использованием стандартных наборов (“Xema-
Medica Co” Cat №: K210R; Россия) с помощью 
спектрофотометрической пластины (Spectrostar 
NANO, BMG Labtech, Германия). Взятие мазка 
из влагалища самок показало, что основная часть 
самок находилась в стадии диэструса.

Статистическому анализу предшествовала 
проверка данных на отклонения от нормально-
го распределения с использованием критерия 
Шапиро — Уилка. Применяли разные модели 
дисперсионного анализа, как смешанного Mixed 
ANOVA, так и дисперсионного анализа для не-
зависимых переменных rmANOVA; использо-
вали программный комплекс SPSS Inc v. 26 
с последующими множественными сравнения-
ми c поправками по Бонферрони. Принятый 
уровень значимости составлял 5%.

Результаты исследования

Исследование способности пространствен-
ного обучения у крыс раннего взрослого возрас-
та показало, что подопытные крысы сохранили 
способность к пространственному обучению, 
свойственную контрольным крысам: ЛП дости-
жения платформы снижался в течение пяти дней 
исследования. Дисперсионный анализ обнаружил 
значимое влияние воздействующих факторов 
(инъекции формалина, введение флуоксетина) 
проявилось только в первый тренировочный 
день, первой попытке, первой пробе у самцов. 
Оба фактора увеличили ЛП по сравнению с ЛП 
соответствующих контрольных животных (p < 0,01, 
формалин, р < 0,05, флуоксетин) (табл. 1). 

Табл. 1. Латентный период (с) достижения платформы при тестировании способности к пространственному 
обучению в водном лабиринте Морриса в первой попытке, первой пробе, первый тренировочный день 

у самцов и самок крыс раннего взрослого возраста, подвергнутых воздействию формалина в неонатальный 
период развития или/и флуоксетину в подростковом периоде

Пол Контроль + ФР Формалин + ФР Контроль + флуоксетин Формалин + флуоксетин

Самцы 23,8 ± 5,4## 54,4 ± 4,4** 44,9 ± 4,3* 52,1 ± 5,4
Самки 54,6 ± 5,8 50,0 ± 5,8 57,3 ± 4,7# 46,1 ± 5,8

Примечание: *p < 0,05, Контроль+ФР vs Контроль+флуоксетин; **p < 0,01, Контроль+ФР vs Формалин+ФР;  
половые различия ##p < 0,01, Контроль+ФР и #p < 0,05, Контроль+флуоксетин. Данные представлены в виде 
среднего ± стандартная ошибка.

Table 1. Escape latency (s) during initial Morris water maze testing of spatial learning in early-adult rats  
exposed to neonatal formalin and/or adolescent fluoxetine

Sex Control + saline Formalin + saline Control + fluoxetine Formalin + fluoxetine

Males 23.8 ± 5.4## 54.4 ± 4.4** 44.9 ± 4.3* 52.1 ± 5.4
Females 54.6 ± 5.8 50.0 ± 5.8 57.3 ± 4.7# 46.1 ± 5.8

Note: *p < 0.05, Control+fluoxetine vs. Control+saline; **p < 0.01, Formalin+saline vs. Control+saline. Sex differences: 
##p < 0.01 (Control+saline), and #p < 0.05 (Control+fluoxetine). Data represent mean ± SEM.

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-75-84
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Введение в адолесцентный период развития 
флуоксетина или ФР контрольным крысам, 
не подвергнутым инъекции формалина в неона-
тальный период развития, позволило обнаружить 
в раннем взрослом возрасте половые различия: 
самкам требовалось больше времени для до-
стижения платформы (p < 0,01, с ФР, р < 0,05, 
c флуоксетином). В последующие дни трениров-

ки различий между группами крыс, а также 
половых различий выявлено не было.

При тестировании пространственной памя-
ти первого дня апостериорный анализ показал, 
что инъекция формалина вызывала уменьшение 
времени пребывания в целевом квадранте у са-
мок по сравнению с аналогичным временем 
у контрольных самок (р < 0,05) (рис. 1).

Рис. 1. Время пребывания в целевом квадранте при тестировании пространственной памяти первого дня (A) 
и долговременной (B) памяти в водном лабиринте Морриса у самок крыс раннего взрослого возраста, 

подвергнутых воздействию формалина в неонатальный период развития или/и флуоксетина в подростковом 
периоде; половые различия в данном показателе при тестировании памяти первого дня (C) и долговременной 

(D) памяти. Ордината: время пребывания в целевом квадранте, с. *p < 0,05 Формалин+ФР vs Контроль+ФР;  
++p < 0,01 Формалин+флуоксетин vs Формалин+ФР; vp < 0,05 Формалин+флуоксетин, долговременная память 

vs Формалин+флуоксетин память первого дня. Половые различия: #p < 0,05, Формалин+флуоксетин, 
долговременная память; ##p < 0,01, Формалин+ФР, памяти первого дня. Данные представлены  

в виде среднего ± стандартная ошибка

Fig. 1. Time spent in the target quadrant during testing of (A) first-day spatial memory and (B) long-term memory  
in the Morris water maze in early-adult female rats exposed to neonatal formalin and/or adolescent fluoxetine;  

sex differences in this parameter during testing of (C) first-day memory and (D) long-term memory. Ordinate: time 
spent in the target quadrant, s. *p < 0.05, Formalin+saline vs. Control+saline; ++p < 0.01, Formalin+fluoxetine  

vs. Formalin+saline; vp < 0.05, Formalin+fluoxetine (long-term memory) vs. Formalin+fluoxetine (first-day memory). 
Sex differences: #p < 0.05, Formalin+fluoxetine (long-term memory); ##p < 0.01, Formalin+saline (first-day memory). 

Data represent mean ± SEM
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Введение флуоксетина крысам, подвергнутым 
воздействию формалина, восстановило данный 
показатель у самок до контрольного уровня  
(p < 0,01), что привело к более высокому его 
значению по сравнению с показателем про-
странственной долговременной памяти (р < 0,05) 
(рис. 1A, B). Введение флуоксетина контрольным 
животным, не подвергнутым действию форма-
лина, не изменило время пребывания в целевом 
квадранте при тестировании памяти как перво-
го дня, так и долговременной памяти (рис. 1A, B). 
У самцов не было обнаружено влияния воздей-
ствующих факторов на оба типа пространствен-
ной памяти (табл. 2). 

Половые различия были обнаружены в про-
странственной памяти первого дня у крыс 
с введением формалина (р < 0,01) (рис. 1C) 
и в долговременной памяти у крыс с введением 
формалина и флуоксетина (р < 0,05) (рис. 1D), 
самцы по сравнению с самками показали более 
продолжительное время пребывания в целевом 
квадранте в обоих случаях (рис. 1C, D).

При исследовании реактивности ГГАКС 
апостериорный анализ показал различия в со-
держании кортикостерона в плазме крови у раз-
нополых крыс, подвергнутых комбинации воз-
действующих факторов (формалин и флуоксетин), 
у самок обнаружен более низкий уровень кор-
тикостерона по сравнению с самцами (p < 0,05) 
(рис. 2А), что сочеталось с более низким уровнем 
долговременной памяти у самок по сравнению 
с самцами (p < 0,05) (рис. 2B) (рис. 2).

Обсуждение

Полученные результаты указывают на то, что 
хроническое введение флуоксетина в подрост-
ковый период развития не нарушило способность 
к пространственному обучению, пространствен-
ную память и реактивность ГГАКС в период 
раннего взрослого возраста у контрольных крыс 
обоего пола, не подвергнутых воздействию  
неонатальной воспалительной боли. Наши дан-
ные согласуются с теми исследованиями, в ко-
торых показано, что флуоксетин не изменяет 
функцию памяти у животных без вредных воз-
действий до введения флуоксетина, но улучша-
ет в случае нарушений, вызванных данными 
воздействиями в структурах мозга (Grosu et al. 
2023). Снижение способности к пространствен-
ному обучению у контрольных самцов крыс 
с введением флуоксетина только в самом на-
чале первого дня тренировки соответствует 
данным литературы, полученным на взрослых 
крысах в водном лабиринте Морриса (Meadows 
et al. 2024). Отсутствие изменений в последую-
щие дни тренировки может быть связано с дей-
ствием флуоксетина через 5-HT1A рецептор 
на дофаминергический рецептор 2 (D2) (Persson, 
Stenfors 2018). Взаимодействие 5-HT1A и D2-
рецепторов подтверждено и на крысах подрост-
кового возраста (Yuan, Leslie 2024), во время 
которого мы вводили флуоксетин.

Улучшение пространственной памяти пер- 
вого дня, вызванное флуоксетином у самок  

Табл. 2. Время пребывания в целевом квадранте (с) при тестировании пространственной памяти  
первого дня и долговременной памяти в водном лабиринте Морриса у самцов крыс раннего взрослого 

возраста, подвергнутых воздействию формалина в неонатальный период развития  
или/и флуоксетина в подростковом периоде

Время пребывания  
в целевом квадранте (с) Контроль + ФР Формалин + ФР Контроль +  

флуоксетин
Формалин +  
флуоксетин

Память первого дня 25,9 ± 1,5 25,9 ± 1,4 22,2 ± 1,7 25,7 ± 1,6
Долговременная память 22,9 ± 2,0 22,1 ± 2,1 23,5 ± 1,5 24,7 ± 1,7

Примечание: данные представлены в виде среднего ± стандартная ошибка.

Table 2. Target quadrant duration in the Morris water maze during spatial memory testing  
in early-adult male rats exposed to neonatal formalin and/or adolescent fluoxetine

Time spent in the target 
quadrant (s) Control + saline Formalin + saline Control + fluoxetine Formalin + saline

First-day memory 25.9 ± 1.5 25.9 ± 1.4 22.2 ± 1.7 25.7 ± 1.6
Long-term memory 22.9 ± 2.0 22.1 ± 2.1 23.5 ± 1.5 24.7 ± 1.7

Note: data represent mean ± SEM.

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-75-84
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?sort=date&term=Yuan+M&cauthor_id=38919632
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?sort=date&term=Leslie+FM&cauthor_id=38919632
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с инъекцией воспалительного агента форма-
лина, но отсутствие влияния флуоксетина 
у контрольных крыс, не подвергнутых воспа-
лительной боли, может указывать на антино-
цицептивный эффект флуоксетина. Сообщалось, 
что флуоксетин не во всех случаях демонстри-
рует антиноцицептивный эффект; флуоксетин 
снижает уровень провоспалительных цитоки-
нов, уменьшая этим воспалительный процесс 
(Hamdy et al. 2018), обладает антиоксидантным 
и противовоспалительным действием (Grosu 
et al. 2023). Кроме того, есть данные, свидетель-
ствующие об улучшении рабочей памяти под 
воздействием флуоксетина у взрослых крыс 
с историей стресса до введения флуоксетина, 
но отсутствии изменений рабочей памяти 
у крыс, не подвергнутых стрессорному воз-
действию (Grosu et al. 2023). 

Возможный нейропротекторный механизм 
действия флуоксетина на адаптивное поведение 
связывают с гиппокампальным нейрогенезом 
(Mendez-David et al. 2023), который усиливает 
нейропластичность и улучшает память (Liu et al. 

2025). Однако вопрос о существовании нейро-
генеза в гиппокампе во взрослом мозге остает-
ся спорным. Одни авторы отрицают нейрогенез 
во взрослом гиппокампе человека, но не у кры-
сы (Duque et al. 2022), другие полагают, что 
у человека нейрогенез в гиппокампе существу-
ет только до пубертатного периода развития. 
Обсуждение данного вопроса интенсивно про-
должается (Alonso et al. 2024). Хроническое 
влияние флуоксетина на нейрогенез в гиппо-
кампе и на антидепрессивное/анксиолитическое 
поведение опосредуется несколькими типами 
серотониновых рецепторов, среди которых 
важное значение принадлежит 5-HT1A рецеп-
тору в зрелых зернистых клетках зубчатой из-
вилины гиппокампа (Mendez-David et al. 2023). 
Проводятся исследования по разделению функ-
ций ауто- и гетеро 5-HT1A рецепторов с целью 
объяснения фактов устойчивости к лечению 
флуоксетином (Vahid-Ansari et al. 2024). Вместе 
с тем, единое представление о механизмах дей-
ствия флуоксетина не сформировано (Vahid-
Ansari et al. 2024).

Рис. 2. Содержание кортикостерона в плазме крови в ответ на стресс (А) и время пребывания в целевом 
квадранте (B) при тестировании пространственной долговременной памяти в водном лабиринте Морриса 
у самцов и самок крыс раннего взрослого возраста, подвергнутых воздействию формалина в неонатальный 

период развития или/и флуоксетина в подростковом периоде. Половые различия: #p < 0,05, 
Формалин+флуоксетин, кортикостерон; #p < 0,05, Формалин+флуоксетин, долговременная память.  

Данные представлены в виде среднего ± стандартная ошибка

Fig. 2. Plasma corticosterone levels in response to stress (A) and time spent in the target quadrant (B) during  
long-term spatial memory testing in the Morris water maze in early-adult male and female rats exposed to neonatal 

formalin and/or adolescent fluoxetine. Seх differences: #p < 0.05, Formalin+fluoxetine (corticosterone); #p < 0.05, 
Formalin+fluoxetine (long-term memory). Data represent mean ± SEM
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Обнаруженные в настоящем исследовании 
различия между памятью первого дня и долго-
временной памятью только у самок крыс с ком-
бинацией неонатальной боли и флуоксетина 
могут быть вызваны воздействием флуоксетина 
не только на 5-HT1A рецептор, но и дофамин- 
и глутамат-ергические рецепторы, которые 
вовлечены в регуляцию долговременной про-
странственной памяти (Alonso et al. 2024; Grosu 
et al. 2023). У самцов еще не адаптивные в под-
ростковом периоде изменения к передаче сиг-
налов 5-HT с участием 5-HT 1А рецептора 
на фоне введения флуоксетина могли усилить 
ответ на дофаминергическое влияние флуоксе-
тина (Yuan, Leslie 2024) и не ослабить долго-
временную память по сравнению с памятью 
первого дня, как это произошло у самок крыс.

На эффективность флуоксетина могло по-
влиять и изменение активности ГГАКС, вы-
званное неонатальной воспалительной болью 
(Butkevich et al. 2021), последняя, как показано, 
приводит к снижению уровня рецептора 5-HT1A 
в гиппокампе у взрослых самок крыс (Malheiros 
et al. 2024). Обнаруженные различия в эффек-
тивности двух разных типов памяти дают воз-
можность предполагать разные механизмы 
регуляции пространственной кратковременной 
и долговременной памяти в структурах гиппо-
кампальной формации у самок крыс с воздей-
ствием комбинации неонатальной боли и флуо
ксетина.

Обнаруженная нами более низкая реактив-
ность ГГАКС у самок с комбинацией неонаталь-
ной боли и флуоксетина, сочетающаяся с менее 
длительным хранением памяти по сравнению 
с самцами, указывает на участие ГГАКС во взаи
модействии с 5-HT1A рецептором в простран-
ственной памяти в зависимости от половой 
принадлежности, что требует дальнейших ис-
следований. 

В отличие от самок, отсутствие различий 
в эффективности двух типов памяти у самцов, 
а также менее длительное хранение памяти 
у самок по сравнению с самцами, можно связать 
с влиянием половых гормонов, которые начи-
нают действовать пренатально и влияют на раз-
вивающуюся нейропластичность, а постнаталь-
но — и на пространственную навигацию и память 
(Lymer et al. 2024). Современный интерес к роли 
астроцитов, которые являются наиболее рас-
пространенным типом клеток в мозге и играют 
решающую роль в поддержании нейронной 
функции (Sanz-Gálvez et al. 2024), направлен 
на особенность действия астроцитов на когни-
тивную функцию у разнополых особей. Обна-
руженное усиление долговременной памяти при 

увеличении уровня астроцитарного mGluR3 
в гиппокампе у самок, но не у самцов, позво-
лили авторам прийти к заключению, что астро-
циты регулируют функцию гиппокампа в за-
висимости от пола и могут способствовать 
половым различиям в навигационном поведе-
нии (Meadows et al. 2024).

Полученные данные на самцах и самках крыс 
с неонатальной болью подчеркивают актуаль-
ность вопроса о половом диморфизме во влия
нии флуоксетина на пространственное обучение, 
память и на участие ГГАКС в пространственной 
памяти. Установлена зависимость влияния 
флуоксетина, вводимого в адолесцентном перио
де, на интегративную функцию мозга и реактив-
ность ГГАКС в раннем взрослом возрасте,  
когда проявляется второй пик отклонений 
в нейропсихологическом поведении, от неона-
тальной воспалительной боли и пола крысы. 
Результаты работы важны для дальнейших ис-
следований механизмов неврологических и ког-
нитивных отклонений и могут быть рекомен-
дованы врачам педиатрической практики при 
прогнозировании риска и протекания заболе-
ваний когнитивной сферы и их лечения флуок-
сетином у молодых пациентов с учетом гендер-
ных различий и  анамнеза о  перенесенном 
неонатальном болевом стрессе.
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Экспериментальные статьи

Аннотация. В 1960–1970-х гг. И. П. Лапин впервые открыл, что кинуренин и его метаболиты влияют 
на функции мозга, и предположил роль нейрокинуренинов в патогенезе депрессии и механизмах 
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у позвоночных и беспозвоночных животных, что позволило широко использовать в этих исследованиях 
дрозофилу, прежде всего мутантов по кинурениновому пути обмена триптофана (КПОТ). Выявлена 
вовлеченность кинуренинов в развитие ряда нейропатологий человека, а также заболеваний, 
ассоциированных со старением и хроническим воспалением. Удобной и востребованной моделью 
изучения воздействия метаболитов КПОТ на поведенческие процессы являются мутанты КПОТ 
дрозофилы. Кроме того, в фокусе современной нейробиологии находится поиск общих механизмов, 
связывающих когнитивные функции и реакцию на стрессорное воздействие. Настоящая работа 
посвящена исследованию влияния действия теплового шока на разных стадиях онтогенеза на процессы 
обучения и формирования памяти в условиях дефицита кинуренинов у дрозофилы. Сохранность 
обучения и памяти у мутанта v1 позволяет предполагать ключевую роль в этих процессах именно 
нарушения соотношения различных метаболитов КПОТ.
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Abstract. In the 1960s–1970s, I. P. Lapin first demonstrated that kynurenine and its metabolites modulate 
brain function, proposing their involvement in depression pathogenesis and antidepressant mechanisms. 
Subsequent research revealed the conserved action of these compounds across vertebrates and invertebrates, 
enabling the widespread use of Drosophila models, particularly mutants of the kynurenine pathway of tryptophan 
metabolism (KPTM). Kynurenines have since been implicated in various human neuropathologies, aging-
related disorders, and chronic inflammatory conditions. Drosophila KPTM mutants provide an established 
model for investigating how these metabolites influence behavioral processes. Given contemporary neuroscience’s 
focus on identifying shared mechanisms linking cognitive function and stress response, this study examines 
the stage-specific effects of heat shock on learning and memory formation under kynurenine deficiency 
in Drosophila. The preserved learning and memory observed in mutant v1 suggests these processes depend 
critically on altered ratios of KPTM metabolites rather than absolute kynurenine deficiency.

Keywords: Drosophila, kynurenine tryptophan pathway, learning, memory, heat shock, conditioned courtship 
suppression, mushroom bodies, central complex

И даром думают, что память
Не дорожит сама собой

Александр Твардовский. По праву памяти. 1969

Введение

Триптофан (Trp) принадлежит к незаменимым 
аминокислотам и является предшественником 
для синтеза серотонина и мелатонина. Маги-
стральный путь его катаболизма (около 95%) — 
кинурениновый путь обмена триптофана (КПОТ) 
(Badawy 2017). Накопление кинуренинов в нерв-
ной ткани наблюдается при ряде заболеваний, 
таких как болезни Альцгеймера, Паркинсона 
и Хантингтона (Fathi et al. 2022; Schwarcz et al. 
2012; Venkatesan et al. 2020), а также может при-
водить к развитию депрессии (Bryleva, Brundin 
2017), шизофрении и биполярного расстройства 
(Erhardt et al. 2017). Нейротропные эффекты 
кинуренинов показаны как на человеке, так  
и на животных — позвоночных и беспозвоноч-
ных (Lapin 1973).

Основные молекулярные механизмы нейро-
активности кинуренинов — модуляция актив-
ности клеточных рецепторов и модуляция  
окислительно-восстановительных процессов 
в нервной клетке (Zhuravlev et al. 2020a). Кину-
ренин (KYN) проявляет свойства агониста NR1 
субъединицы NMDA рецептора (Stone 1991). 
Хинолиновая кислота (QUIN) является агони-
стом, а кинуреновая кислота (KYNA) — антаго-
нистом iGluR (El-Defrawy et al. 1986; Kessler et al. 
1989). Вклад во взаимодействие с рецептором 
вносит стэкинг-связь KYNA с ароматическим 
остатком рецептора (Zhuravlev et al. 2012). KYNA 
также проявляет свойства антагониста α7 ни-
котиновых ацетилхолиновых рецепторов (Hilmas 
et al. 2001). QUIN повышает, а KYNA снижает 
возбудимость центральной нервной системы 
(ЦНС) (Foster et al. 1984). Увеличение синтеза 
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KYNA способствует патогенезу шизофрении 
(Erhardt et al. 2017), но снижает нейродегене
рацию в экспериментальной модели болезни 
Хантингтона (Campesan et al. 2011). Суммарный 
эффект определяется соотношением возбуждаю
щих метаболитов (KYN, 3-гидроксикинуренина 
(3HOK), QUIN) и их антагонистов. У мутанта 
дрозофилы htt, моделирующего болезнь Хан-
тингтона, повышение уровня 3HOK/KYNA 
приводит к нейродегенерации (Green et al. 2012).

Нейротропные эффекты кинуренинов удоб-
но изучать на простых модельных объектах, 
прежде всего Drosophila melanogaster. КПОТ 
у насекомых является источником коричневых 
пигментов глаз — оммохромов, в первую очередь 
ксантомматина, синтезируемого при димери-
зации 3HOK (рис. 1). Мутанты КПОТ дрозофи-
лы представляют собой естественные модели 
для исследования воздействия метаболитов 
КПОТ на поведенческие процессы, а также 
молекулярных механизмов их активности. У му-
танта cinnabar (cn) инактивация гена кинуре
нин-3-гидролазы приводит к двукратному по-

вышению уровня KYNA (Ferré 1986). У мутанта 
cardinal (cd) после вылупления из куколки от-
мечено почти трехкратное увеличение уровня 
3HOK вследствие дефекта гена феноксазинон-
синтетазы (PHS) (Phillips et al. 1973). У мутантной 
линии vermilion (v) КПОТ блокирован вследствие 
мутации в гене триптофан-2,3-диоксигеназы 
(TDO) (Linzen 1974). Помимо изменения пиг-
ментации глаз, мутанты КПОТ характеризуют-
ся нарушением нейрональной пластичности 
(Savvateeva et al. 2000).

Имеется множество литературных данных 
о физиологических и поведенческих измене-
ниях при накоплении или дефиците отдельных 
метаболитов КПОТ. Отдельный интерес вы-
зывает вопрос, как же сказывается дефицит 
всех продуктов КПОТ. Выявлено, что дефицит 
кинуренинов ингибирует долговременную 
память у пчелы (Lopatina et al. 2011). Наше же 
предыдущее исследование показало, что мутант 
v1 способен к обучению при различном режиме 
тренировок (30 мин и пять часов) и характе-
ризуется нормальным формированием как 

Рис. 1. Кинурениновый путь обмена триптофана у человека и дрозофилы (Navrotskaya et al. 2018)

Fig. 1. Kynurenine tryptophan pathway in Homo sapiens and Drosophila melanogaster (Navrotskaya et al. 2018)
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среднесрочной, так и долгосрочной памяти 
(Nikitina et al. 2021). В то же время обнаружено, 
что действие теплового шока (ТШ) может при-
водить к нарушению среднесрочной памяти 
(ССП) у мутанта сd (Zhuravlev et al. 2022). В этой 
связи мы задались закономерным вопросом: 
будет ли действие стресса приводить к нару-
шению когнитивных процессов в условиях 
дефицита всех кинуренинов?

Необходимо учитывать, что нарушения па-
мяти могут быть вызваны не только функцио-
нальными, но и структурными повреждениями 
мозга. У дрозофилы реализация различных форм 
поведения зависит в основном от работы цен-
тральных структур мозга, прежде всего грибо-
видных тел (ГТ) и центрального комплекса (ЦК). 
Удобным экспериментальным подходом для 
выяснения функциональной роли структур 
мозга служит температурное воздействие в опре-
деленные периоды развития дрозофилы, что 
может не только модифицировать продук- 
ты мутантных аллелей (Nikitina et al. 2003b),  
но и быть орудием направленного разрушения 
отделов мозга. ГТ формируются в конце эмбрио
нальной — начале личиночной стадий. Воздей-
ствие химическими соединениями на этой ста-
дии онтогенеза влечет за собой разрушение ГТ, 
вследствие чего такие мухи неспособны к клас-
сическому павловскому ольфакторному обуче-
нию (Lee et al. 1999). ЦК формируется из личи-
ночной межполушарной комиссуры мозга  
на стадии предкуколки (Hanesch et al. 1989).  
Обе эти стадии развития отличаются макси-
мальной температурной чувствительностью, 
и действие ТШ может привести к нарушению 
развития данных структур мозга и, как следствие, 
к дефектам памяти.

Таким образом, цель данной работы состоя-
ла в исследовании влияния действия теплового 
шока на разных стадиях онтогенеза на процессы 
обучения и формирования памяти в условиях 
дефицита кинуренинов у дрозофилы.

Материал и методы

Линии дрозофилы
Работа проведена на животных из ЦКП «Био-

коллекция ИФ РАН для исследования интегра-
тивных механизмов деятельности нервной 
и висцеральных систем». Использовали следую
щие линии Drosophila melanogaster: 

1. Canton S (CS) –— линия дикого типа; тем-
но-красный цвет глаз.

2. vermilion (v1) — мутация в гене триптофан-
2,3-диоксигеназы (X:9F11); отсутствие кинуре-
нинов, ярко-красный цвет глаз.

Мутант v1 был приведен к генетическому 
фону линии дикого типа CS путем 30 циклов 
«кантонизации». Развитие мух обеих линий 
проходило в  стаканчиках объемом 160 мл  
на стандартной изюмно-дрожжевой среде при 
+25оС ± 0,5°С, 60% влажности и свето-темновом 
цикле 12 : 12 ч.

Воздействие тепловым шоком
Тепловое воздействие осуществляли в во-

дяном термостате GFL 1086 (GFL, Германия) при 
температуре +37°С в течение 30 мин. Темпера-
турное воздействие проводили на разных ста-
диях развития (Nikitina 2024):

1) Стадия самцов-имаго. Самцов помещали 
в термостат в погруженных в воду предвари-
тельно прогретых пробирках. ТШ осуществля-
ли за 1 час до эксперимента по изучению по-
ведения.

2) Стадия личинок первого возраста. Личинок 
помещали на влажную фильтровальную бумагу 
в предварительно прогретые пробирки. После 
действия ТШ личинок помещали в пробирки 
с изюмно-дрожжевой средой, где они заверша-
ли развитие при температуре +25°С ± 0,5°С.

3) Стадия предкуколки. Воздействие прово-
дили аналогично.

Во всех вариантах опыта использовали ин-
тактный контроль (Nikitina et al. 2003a).

Оценка способности к обучению 
и формированию памяти

Исследование поведения проводили с ис-
пользованием самцов дрозофилы в возрасте 
пяти суток, которых собирали без эфирного 
наркоза и содержали индивидуально на изюмно-
дрожжевой среде. В качестве объектов ухажи-
вания использовали самок линии CS аналогич-
ного возраста (пять суток), оплодотворенных 
за сутки до опыта. Тренировку и тестирование 
проводили в оригинальных экспериментальных 
камерах из оргстекла (диаметр — 15 мм, высо-
та — 5 мм).

Способность к обучению и формированию 
ССП самцов дрозофилы оценивали с помощью 
методики условно-рефлекторного подавления 
ухаживания (УРПУ) (Kamyshev et al. 1999). Для 
выработки условно-рефлекторного подавления 
ухаживания (тренировки) пятисуточного наи-
вного (не имеющего опыта полового поведения) 
самца исследуемой линии помещали вместе 
с оплодотворённой самкой CS в эксперимен-
тальную камеру на 30 мин. Способность к об-
учению и формированию ССП оценивали через 
0 и 3 ч после тренировки. В качестве контроля 
использовали наивных самцов. Этограмму  
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поведения самца регистрировали в течение 
300 с, фиксируя длительность отдельных эле-
ментов ухаживания, а также элементов, не свя-
занных с ухаживанием. Регистрацию начинали 
через 45 с после помещения мухи в камеру. 
В каждой группе (контрольной, сразу после 
тренировки и через 3 ч после тренировки) ис-
следовали не менее 20 пар мух.

Для каждого самца вычисляли индекс уха-
живания (ИУ), т. е. время ухаживания самца  
за самкой, выраженное в процентах от общего 
времени наблюдения. Для количественной 
оценки результатов обучения вычисляли индекс 
обучения (ИО) по формуле:

ИО = [(ИУН – ИУТ) / ИУН] × 100% =  
= (1 – ИУТ / ИУН) × 100%,

где ИУн и ИУт — средние индексы ухаживания 
для независимых выборок самцов, не имеющих 
опыта полового поведения, и самцов, прошедших 
тренировку (Kamyshev et al. 1999).

Статистическую обработку результатов осу-
ществляли при помощи рандомизационного 
анализа (αR < 0,05).

Результаты

Вначале остановимся на анализе уровня ак-
тивности ухаживания. Это важно учитывать 
в контексте исследования, проведенного в па-
радигме УРПУ. Индексы ухаживания наивных 
(не имеющих опыта полового поведения) самцов 
линии CS во всех четырех вариантах экспери-
мента характеризуются высокими показателями 
(рис. 2 I), что вполне ожидаемо, т. к. мухам ди-
кого типа свойственно активное половое по-
ведение. Такую же картину наблюдали и для 
мутанта v1 (рис. 2 II). Следует упомянуть, что 
ИУ наивных самцов при различных вариантах 
температурного воздействия не отличаются друг 
от друга и от интактного контроля как у линии 
CS, так и у мутанта v1. Не выявлено и межли-
нейных различий, что убедительно свидетель-
ствует об активном половом поведении обеих 
линий, не зависящем от действия ТШ. Отдель-
но нужно остановиться на уровне ухаживания 
сразу и через три часа после тренировки. Как 
видно на рисунке 2, у обеих линий ИУ на этих 
временных интервалах во всех вариантах экс-
перимента достоверно ниже таковых индексов 
наивных самцов. Это позволяет говорить о со-
хранности способности к обучению и форми-
рованию памяти.

Обратимся к анализу способности к обуче-
нию и формированию ССП. У линии дикого 

типа CS происходила выработка УРПУ в ин-
тактном контроле, что свидетельствует о спо-
собности к обучению. ИО сохранялся на вы-
соком уровне на протяжении трех часов, это 
позволяет говорить о нормальном формиро-
вании процессов ССП (рис. 3 I А). Воздействие 
ТШ на стадии самцов-имаго не оказывало 
влияния на процессы обучения и ССП у линии 
CS — ИО сразу после тренировки и через  
три часа после нее не отличались от таковых  
в интактном контроле (рис. 3 I В), что под-
тверждает полученные ранее результаты (Sav-
vateeva-Popova et al. 2007; 2008). Температурное 
воздействие на стадии личинки I возраста 
и предкуколки также не вызывает нарушений 
обучения и ССП у самцов CS — ИО на всех 
временных интервалах не отличаются от ин-
тактного контроля (рис. 3 I С, D). Эти экспе-
риментальные данные находятся в полном 
соответствии с результатами наших ранних 
работ (Nikitina et al. 2003a; 2012; 2014; Zhurav-
lev et al. 2022). Таким образом, у линии дикого 
типа CS не обнаружено нарушений обучения 
и ССП ни в норме, ни при действии ТШ неза-
висимо от варианта воздействия. 

Мутант v1 способен к обучению в интактном 
контроле. Высокий ИО, достигнутый сразу  
после тренировки, в течение трех часов сохра-
нялся на том же уровне, не отличаясь при этом 
от линии дикого типа (рис. 3 II А). Это наглядно 
демонстрирует отсутствие нарушений обучения 
и ССП у данного мутанта. При действии ТШ  
на стадии самцов-имаго ИО сразу после трени-
ровки и через три часа после нее сопоставимы 
с таковыми в интактном контроле, наряду с этим 
межлинейные различия с линией CS не выяв-
лены (рис. 3 II В). Это иллюстрирует нормальное 
протекание процессов обучения и памяти и в дан-
ном варианте эксперимента. Что касается  
влияния ТШ на разных стадиях онтогенеза 
на реализацию когнитивных процессов у мутан-
та v1, близость значений ИО на всех временных 
интервалах как на стадии личинки I возраста 
(рис. 3 II С), так и на стадии предкуколки  
(рис. 3 II D), с очевидностью позволяет утверж-
дать сохранность способности к обучению 
и формированию ССП.

Подводя итог описанию экспериментальных 
результатов, следует подчеркнуть, что мутант 
v1, как и линия дикого типа CS, обнаруживает 
способность к обучению и формированию сред-
несрочной памяти, вне зависимости от действия 
ТШ на разных стадиях онтогенеза. Подобная 
сохранность когнитивных процессов при тем-
пературных воздействиях для мутанта v1 по-
казана впервые.
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Рис. 2. Динамика ухаживания у самцов линии дикого типа Canton S (I, левая панель) и мутанта vermilion  
(II, правая панель) Drosophila melanogaster. А — интактный контроль, В — воздействие ТШ на стадии имаго, 

C — воздействие ТШ на стадии личинки I возраста, D — воздействие ТШ на стадии предкуколки.  
По оси абсцисс: время после завершения тренировки (мин); по оси ординат: CI — индекс ухаживания 
(courtship index), %. $ — CI в отсроченном тесте достоверно ниже, чем в тесте сразу после тренировки 

(двусторонний тест рандомизации, αR < 0,05)

Fig. 2. Courtship behavior dynamics in D. melanogaster males of (I) wild-type Canton S strain (left panel)  
and (II) vermilion mutants (right panel). Experimental conditions: (A) Untreated control, (B) Heat shock (HS)  
in adulthood, (C) HS at first-instar larval stage, (D) HS at prepupal stage. Abscissa: post-training time (min).  

Ordinate: courtship index (CI, %). $ Significant decrease in CI during delayed testing compared to immediate  
post-training values (two-sided randomization test, αR < 0.05)
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Рис. 3. Динамика сохранения условно-рефлекторного подавления ухаживания при тестировании 
среднесрочной памяти у самцов линии дикого типа Canton S (I, левая панель) и мутанта vermilion  

(II, правая панель) Drosophila melanogaster. А — интактный контроль, В — воздействие ТШ на стадии 
имаго, C — воздействие ТШ на стадии личинки I возраста, D — воздействие ТШ на стадии предкуколки. 

По оси абсцисс: время после завершения тренировки (мин); по оси ординат:  
LI — индекс обучения (learning index), у. е.

Fig. 3. Acquisition and retention of conditioned courtship suppression in (I) wild-type Canton S (left panel)  
and (II) vermilion mutant (right panel) D. melanogaster males. Experimental conditions: (A) Untreated control, 

(B) Adult heat shock (HS), (C) First-instar larval HS, (D) Prepupal HS. Abscissa: post-training time (min). 
Ordinate: learning index (LI, standard units)
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Обсуждение

Память представляет собой сложный много-
стадийный процесс, каждый этап которого ре-
гулируется специфическими генами и белками, 
а материальной основой служат структурно-
функциональные изменения в определенных 
участках мозга (Zhuravlev et al. 2015). Полученные 
нами данные весьма нетривиальны, т. к. дисба-
ланс метаболитов КПОТ зачастую приводит 
к различным нарушениям обучения и разных 
типов памяти. Так, у cd (накопление 3НОК), на-
чиная с 12 суток, наблюдается прогрессирующее 
снижение ССП, тогда как у cn (накопление KYNA) 
подобные нарушения отсутствуют (Savvateeva 
et al. 2000). При действии ТШ на имаго cd со-
храняет способность к обучению, однако демон-
стрирует нарушения ССП (Zhuravlev et al. 2022). 
В нашем же исследовании у мутанта v1 не вы-
явлено нарушений обучения и памяти ни в ин-
тактном контроле, ни при действии ТШ. Мони-
торинг спонтанной двигательной активности 
(СДА) у взрослых мутантов КПОТ дрозофилы 
показал, что v1 демонстрирует наибольшую СДА 
(Zhuravlev et al. 2020b). Это согласуется с наши-
ми результатами (рис. 2) и крайне важно в кон-
тексте их интерпретации, т. к. сохранность СДА 
является необходимым условием поведения 
ухаживания. Также это согласуется с данными 
о повышении скорости побежек у личинок v1 

сравнительно с CS (Zakharov et al. 2012), однако 
противоречит данным Н. Г. Камышева, согласно 
которым наименьшая двигательная активность 
выявлена для самок v сравнительно с CS, cn и cd 
(Kamyshev 1980). Различие результатов может 
быть связано с разницей методов анализа дви-
гательной активности: в опытах Н. Г. Камышева 
поведение мух тестировали на самках (ген v  
в X хромосоме; возможность эффекта дозы гена) 
и в группе, когда нельзя не учитывать социальную 
активность. В работах же А. В. Журавлева ана-
лизировали СДА одиночного самца, учитывая 
ее отдельные компоненты. На этом также сле-
дует заострить внимание, т. к. в парадигме УРПУ 
оценивается именно поведение ухаживания 
самца.

Интересно обратиться к электрофизиологи-
ческим характеристикам и реакции на стресс. 
Согласно данным Н. Г. Лопатиной с соавторами, 
подавление КПОТ у насекомых приводит к ин-
гибированию ряда процессов ЦНС. Так, мутант 
пчелы snow (дефицит кинуренинов, гомолог v) 
характеризуется снижением спонтанной нерв-
ной активности головного и грудного ганглиев 
и нервно-мышечной возбудимости, а также 
поведенческой активности. Аналогично у му-

танта v дрозофилы наблюдается снижение ча-
стоты спонтанных импульсов в шейной коннек-
тиве, тибиальном нерве и торакальном ганглии. 
При этом у v наблюдается усиление первичной 
реакции на иммобилизационный стресс (Lopa-
tina et al. 2004).

Нейронная сеть, ответственная за генерацию 
моторных импульсов, у насекомых локализова-
на в торакальных сегментах (Bässler 1983), тогда 
как высшими структурами мозга у мухи, регу-
лирующими локомоторное поведение, являют-
ся ЦК и ГТ. ГТ — центр ассоциативной памяти 
в мозге насекомых, с их функционированием 
связывают различные типы обучения и памяти, 
преимущественно ольфакторной (Heisenberg  
et al. 1985; Ichinose et al. 2021) и вкусовой (Masek, 
Keene 2016). ГТ также являются интеграционным 
центром пищевого поведения (Tsao et al. 2018) 
и контролируют поведение температурного 
предпочтения (Bang et al. 2011). Интересно, что 
ГТ вовлечены и в регуляцию сна, необходимого 
для нормального протекания процессов обуче-
ния и памяти (Weiss, Donlea 2021). Недавние 
исследования выявили роль ГТ в социальных 
взаимодействиях у дрозофилы (Sun et al. 2020). 
Современные технологические прорывы, такие 
как создание коннектома мозга, мультиомные 
подходы, редактирование генов с помощью 
CRISPR, методы машинного обучения, привели 
к значительным достижениям в понимании 
контура ГТ на молекулярном, структурном 
и функциональном уровнях, что делает их весь-
ма привлекательной моделью для исследования 
схемы сенсорного кодирования, формирования 
памяти и стратегий поведения (Davis 2023;  
Fiala, Kaun 2024).

Еще один крупный интеграционный центр 
мозга дрозофилы — центральный комплекс, 
обеспечивающий пространственную ориентацию, 
зрительное и моторное обучение. ЦК вовлечен 
в контроль мотивации, координации скорости 
и направления движений, переключения пове-
денческих программ в ответ на изменение внеш-
них условий (Strauss, Heisenberg 1993; Warren  
et al. 2019), сопрягает ориентацию в пространстве 
и контроль сна (Flores-Valle et al. 2021). Наряду 
с ГТ ЦК вовлечен в обеспечение поведения вы-
бора у дрозофилы (Solanki et al. 2015) и мотор-
ного поведения температурного предпочтения 
(Buhl et al. 2021). Обе структуры необходимы 
для реализации полового поведения, но опос-
редуют разные его аспекты: ГТ задействованы 
в реагировании на специфические женские по-
ловые феромоны, стимулирующие ухаживание 
самца, тогда как ЦК участвует в поддержании 
мужского ухаживания независимо от природы 
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стимулирующих сигналов (Sakai, Kitamoto 2006). 
Шведские ученые выдвинули предположение, 
что основной эволюционной функцией ЦК яв-
ляется контроль целенаправленного поведения 
(Honkanen et al. 2019), что крайне важно в кон-
тексте осуществления ухаживания.

Согласно полученным нами данным, не уда-
лось выявить роль нарушений этих структур 
мозга у мутанта v1 при стадиеспецифичных 
температурных воздействиях в изменениях 
процессов обучения и памяти, что согласуется 
с отсутствием у него нарушений двигательной 
активности, также регулируемой ЦК и ГТ.

Заключение

Сопоставляя результаты предыдущего ис-
следования, посвященного оценке способности 
к обучению и формированию среднесрочной 
и долгосрочной памяти у мутанта v1 (Nikitina  
et al. 2021), а также настоящей работы, направ-
ленной на рассмотрение влияния ТШ, в том 

числе его стадиеспецифичных воздействий  
на процессы обучения и памяти, можно заклю-
чить следующее. Процессы обучения и форми-
рования памяти у мутанта v1 как в интактном 
контроле, так и при действии ТШ на различных 
стадиях онтогенеза, сохранны. Одним из воз-
можных объяснений этого может быть предпо-
ложение, что не столько дефицит, сколько 
именно нарушение соотношения различных 
метаболитов КПОТ, наблюдаемое при разных 
нейропатологиях, влечет за собой нарушение 
когнитивных процессов.

Конфликт интересов

Автор заявляет об отсутствии потенциаль-
ного или явного конфликта интересов.

Conflict of Interest

The author declares that there is no conflict 
of interest, either existing or potential.

References

Badawy, A. A.-B. (2017) Kynurenine pathway of tryptophan metabolism: Regulatory and functional aspects. 
International Journal of Tryptophan Research, vol. 10, article 1178646917691938. https://doi.org/10.1177/ 
1178646917691938 (In English)

Bang, S., Hyun, S., Hong, S.-T. et al. (2011) Dopamine signalling in mushroom bodies regulates temperature-
preference behaviour in Drosophila. PLoS Genetics, vol. 7, no. 3, article e1001346. https://doi.org/10.1371/
journal.pgen.1001346 (In English)
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периоде). Результаты исследования ЭЛРТ и ЮЛРТ сопоставили с данными литературы, касающимися 
величин показателей клино-ВСР лыжников разного уровня подготовки, а также представителей 
других видов спорта и неспортсменов. Показано, что медианы показателей клино-ВСР, характеризующих 
активность парасимпатического отдела (ПО) автономной нервной системы (АНС), максимальны 
именно у элитных лыжников, особенно в подготовительный период, при котором объем 
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Abstract. To indirectly demonstrate non-neuronal acetylcholine (NN-ACh) synthesis, we conducted 
a comparative analysis of 15 heart rate variability (HRV) indicators recorded during clinostasis (clino-HRV) 
in elite skiers. The study included: (1) 8 members of the men’s Republic of Tatarstan elite ski team (ESRT) 
evaluated during preparatory and competitive phases, with one athlete (K. D.) additionally assessed during 
the transition phase; and (2) 11 members of the Republic’s youth ski team (YSRT; preparatory phase only). 
Results were compared with literature data on HRV parameters in skiers of varying skill levels, other 
athletes, and non-athletes. Key findings revealed that median clino-HRV indices reflecting parasympathetic 
division (PD) activity of the autonomic nervous system (ANS) were highest in elite skiers, particularly 
during the preparatory phase when training loads peaked (178 min/day vs. 131 min/day in competitive 
and 99 min/day in transition phases). These results suggest that endurance training enhances PD activity, 
potentially through NN-ACh synthesis. Our findings support the hypothesis that sports vagotonia results 
from increased PD/ANS activity, mediated in part by NN-ACh production as a component of cardiac 
anti-apoptotic mechanisms.

Keywords: skiers, autonomic nervous system, cardiointervalography, sports vagotonia, non-neuronal 
acetylcholine

Введение

Как известно (Викулов и др. 2017; Литвин 
и др. 2012; Schäfer et al. 2015; Schmitt et al. 2013; 
2021), для лыжников, особенно для элитных 
лыжников-гонщиков, характерна ваготония, т. е. 
повышенная активность парасимпатического 
отдела автономной нервной системы (ПО АНС), 
получившая название «спортивная ваготония». 
Известно также, что кардиомиоциты желудоч-
ков сердца, подобно другим органам, способны 
продуцировать ненейрональный ацетилхолин 
(НН-АХ), который проявляет антиапоптическое, 
антиоксидантное и противовоспалительное 
действие и тем самым сохраняет жизнеспособ-
ность сердца при интенсивной и длительной 

работе человека (Abramochkin et al. 2012; Braczko 
et al. 2024; Coote, White 2015; D’Souza et al. 2015; 
Kakinuma 2021; Munasinghe et al. 2023; Oikawa 
et al. 2021; Saw et al. 2018). Поэтому было  
высказано предположение, что спортивная  
ваготония опосредована повышением синтеза  
НН-АХ в миокарде, который одновременно 
повышает и активность ПО АНС (Coote, White 
2015), но это предположение было отвергнуто 
(D’Souza et al. 2015). В 2023 году, анализируя 
такие показатели вариабельности сердечного 
ритма (ВСР) элитного лыжника К. Д., как общая 
мощность спектра (ТР) и абсолютная мощность 
(АМ) HF-, LF- и VLF-волн, медиана которых 
существенно превышала аналогичные пока- 
затели ВСР у представителей других видов 
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спорта, мы поддержали представление (Coote, 
White 2015) о том, что спортивная ваготония 
опосредована повышением активности ПО АНС 
и синтеза НН-АХ, при этом полагая, что ведущим 
показателем синтеза НН-АХ является, главным 
образом, такой показатель, как АМVLF (Катаев 
и др. 2023а). В 2024 году, на основании анали- 
за восьми спектральных и семи временных  
показателей ВСР элитных лыжников команды  
Республики Татарстан (ЭЛРТ), в том числе 
спортсмена К. Д., мы вновь подтвердили свою 
приверженность этой гипотезе, полагая, что 
медианы многих показателей ВСР элитных 
лыжников, зарегистрированные в условиях 
клиностаза, отражают наличие в миокарде син-
теза НН-АХ, который и повышает дополнитель-
но активность ПО АНС (Kataev et al. 2024а).

Целью данной статьи является дальнейшее 
доказательство (на основе анализа величин по-
казателей клино-ВСР) положения о том, что 
спортивная ваготония является следствием 
активации синтеза НН-АХ в миокарде элитных 
лыжников, благодаря чему повышается в целом 
активность ПО АНС. Для этого в работе были 
поставлены четыре задачи:

1. Исходя из представления о том, что синтез 
НН-АХ должен зависеть от объема и интенсив-
ности тренировочной нагрузки, оценить за-
висимость медиан показателей клино-ВСР 
элитных лыжников от периодов годичного 
цикла — подготовительного, соревновательно-
го и переходного, которые отличаются между 
собой по объему тренировочных нагрузок.

2. С учетом представления о том, что синтез 
НН-АХ индуцируется высокой тренировочной 
нагрузкой, выявить, медианы каких показателей 
клино-ВСР элитных лыжников (на примере 
спортсмена К. Д.) находятся в прямой зависи-
мости от объема тренировочной нагрузки.

3. Полагая, что возможность синтеза НН-АХ 
возрастает по мере роста спортивного мастер-
ства или спортивной квалификации, сравнить 
медианы 15 показателей клино-ВСР у восьми 
элитных лыжников мужской сборной команды 
РТ (ЭЛРТ), в том числе лыжника К. Д., зареги-
стрированных в подготовительном периоде, 
с медианами аналогичных показателей клино-
ВСР 11 членов юношеской команды Республики 
Татарстан (ЮЛРТ), зарегистрированных с по-
мощью интервалокардиографа одной и той  
же модели в подготовительном периоде.

4. Сравнить величины показателей клино-
ВСР элитных лыжников команды РТ с данными 
литературы, касающимися аналогичных пока-
зателей клино-ВСР (независимо от программ-
ного обеспечения интервалокардиографов  

и периодов подготовки) элитных и неэлитных 
лыжников, представителей тех видов спорта, 
которые не связаны с тренировками на вынос-
ливость, и с ВСР неспортсменов.

Методика

Исследование 27-летнего лыжника-гонщи-
ка К. Д. (первого автора статьи, мастера спор-
та (МС), члена сборной команды Республики 
Татарстан по лыжным гонкам (ЭЛРТ) прово-
дилось с марта 2019 года по июнь 2020 года 
в подготовительном, соревновательном и в пе-
реходном периодах, а у остальных семи членов 
этой команды, среди которых пять МС и два 
мастера спорта международного класса (МСМК) 
(23–31 лет, стаж занятий от 13 до 20 лет), ис-
следование велось в эти же сроки и в эти же 
периоды, за исключением переходного пери-
ода. Отметим, что потребность в исследовании 
К. Д. диктовалась возможностью исследовать 
ВСР на протяжении всех трех периодов годо-
вого цикла, включая переходный период,  
который обычно проходит в домашних усло-
виях, а также возможностью точной фиксации 
объема и интенсивности тренировочных и со-
ревновательных нагрузок на примере спор-
тсмена К. Д., что позволяло оценить зависимость 
медиан показателей ВСР от тренировочной 
нагрузки.

Учебно-тренировочные сборы (УТС) и со-
ревнования у ЭЛРТ, в том числе у К. Д., про-
водились в разных регионах России и за ее 
пределами, о чем сообщалось ранее (Катаев 
и др. 2023а).

Кроме ЭЛРТ, с июня по ноябрь 2023 года, 
т. е. в подготовительном периоде, были ис-
следованы 11 лыжников-гонщиков, имеющих 
первый или второй взрослый разряд, отно-
сящихся к возрастной категории «старшие 
юноши», т. е. 17–18 лет, члены юношеской 
команды Республики Татарстан (далее — 
ЮЛРТ) со стажем занятий лыжными гонками 
от пяти до семи лет. УТС этой группы про-
ходили в июне на базе отдыха «Яльчик» (Ма-
рий Эл); в июле — в п. Мирный (Татарстан); 
в августе — в п. Домбай (Карачаево-Черкесия) 
на высоте 1600 м; в сентябре и в октябре — 
в п. Мирный (Татарстан); в первой половине 
ноября — в центре зимних видов спорта 
«Жемчужина Сибири» (Тюменская область), 
а во второй — в лыжном комплексе им. Р. Сме-
таниной (Коми). Длительность подгото- 
вительного периода у ЭЛРТ и ЮЛРТ со- 
ставляла шесть месяцев (июнь — ноябрь,  
соответственно в 2019 году и в 2023 году),  
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т. е. по продолжительности и целям была 
одинаковой. В каждом месяце проводилось 
два или три микроцикла (недели) тренировок. 
Каждый цикл состоял из пяти тренировочных 
дней — (по две тренировки в день и утренняя 
зарядка), одного разгрузочного дня, т. е. одна 
тренировка в день, и одного выходного дня, 
т. е. без тренировок. В промежутках между 
очередными УТС, длительность которых  
составляла одну-две недели, все лыжни- 
ки ежедневно самостоятельно проводили  
по одной тренировке в день в домашних ус-
ловиях, т. е. в г. Казани.

Оценку объема и мощности тренировочных 
нагрузок у К. Д. проводили за каждый трени-
ровочный день, в том числе предшествующий 
регистрации ВСР, с помощью пульсометра 
POLAR 430, оснащенного GPS-датчиком 
(POLAR, Финляндия). Объем нагрузок рас-
считывали как продолжительность трениро-
вочных и соревновательных нагрузок с учетом 
«рабочего» пульса. В спортивной практике 
принято выделять пять зон рабочего пульса. 
Интенсивность первой-третьей зон — это 
интенсивность нагрузки, при которой рабочий 
пульс находится в пределах 50–80% от мак-
симального для данного спортсмена (ЧССмакс), 
т. е. это зоны аэробного энергообеспечения, 
а четвертая и пятая зоны (рабочий пульс выше 
80% ЧССмакс) — это зоны анаэробного энерго
обеспечения (Есева и др. 2018). 93,5% времени 
тренировок К. Д. выполнял с интенсивностью 
первой-третьей зон, а 6,5% — с интенсивностью 
четвертой-пятой зон. Объем тренировочных 
и соревновательных нагрузок выражался  
как общая продолжительность нагрузки  
(мин/день), выполняемой во всем диапазоне 
рабочего пульса, т. е. во всех пяти зонах, 
и обозначался как ОПН1-5. Медиана ОПН1-5, 
т. е. медиана преимущественно аэробной на-
грузки, у К. Д. была максимальна в подгото-
вительный период (178,5 мин за день), мень-
ше — в соревновательный период (131,0 мин 
за день) и еще меньше — в переходный пери-
од (99,5 мин/день). Объем нагрузки в абсо-
лютных значениях у К. Д. за подготовитель- 
ный период составил, судя по километражу,  
5278 км, ОПН1-5 — 375,5 ч, а средняя скорость 
тренировочного бега составила 14,2 км/ч. 
У лидера команды ЮЛРТ километраж в под-
готовительный период 2023 года составил 
3495 км, ОПН1-5 — 371 ч, а средняя скорость 
бега — 9,4 км/ч (зависимость величин пока-
зателей ВСР от объема нагрузки у ЮЛРТ  
не рассчитывалась, так как не стояла такая 
задача).

У всех исследуемых, т. е. у ЭЛРТ, у К. Д.  
и у ЮЛРТ почти ежедневно, или через день 
в условиях клиностаза, т. е. в положении «лежа 
на спине», после ночного сна, до завтрака, 
в комфортных условиях К. Д. проводил пяти-
минутную кардиоинтервалографию (КИГ), 
используя систему «ВНС-Микро» с программ-
ным обеспечением «Полиспектр» («Нейро-
софт», Россия).

Были проанализированы общепринятые во-
семь спектральных и семь временных параме-
тров ВСР. Среди спектральных показателей 
ВСР — это общая мощность спектра (total power, 
TP, мс2); абсолютная мощность (мс2) быстрых 
(НF-), медленных (LF-) и очень медленных  
(VLF-) волн (далее — АМНF, АМLF и АМVLF); 
отношение АМLF/АМHF; относительная мощ-
ность НF-, LF- и VLF-волн, выраженная в про-
центах к TP (далее — НF%, LF% и VLF%). Среди 
временных показателей оценивали длительность 
нормальных интервалов R-R (RRNN, мс), ана-
логом чего является ЧСС (уд/мин); отношение 
последовательных интервалов NN, различие 
между которыми превышает 50 мс, в процентах 
к общему числу нормальных (NN) интервалов 
R-R (pNN50%); квадратный корень из среднего 
квадрата разностей величин последовательных 
пар интервалов NN (RMSSD, мс); стандартное 
отклонение всех интервалов NN (SDNN, мс); 
вариационный размах (MxDMn, мс), т. е. раз-
ность между максимальным и минимальным 
интервалами R-R, а  также стресс-индекс  
(SI, усл. ед.), или индекс напряжения, который 
рассчитывали по формуле:

ИН = АМо / Мо × 2MxDMn,

где АМо — амплитуда моды, т. е. наиболее часто 
встречающееся значение интервала R-R ЭКГ, 
выраженное в % от всех интервалов R-R; Мо — 
абсолютное значение моды (с), а MxDMn — 
вариационный размах, т. е. разница между 
максимальным и минимальным значениями 
интервалов R-R (с).

Оценка величин этих показателей форми-
ровалась путем суммирования результатов 
отдельных исследований в каждом месяце 
соответствующего периода. У лыжника-гон-
щика К. Д. всего выполнено 217 саморегистра-
ций КИГ (в подготовительном периоде — 84, 
в соревновательном — 74, в переходном — 59). 
У остальных членов ЭЛРТ сделано 106 реги-
страций КИГ (в подготовительном периоде — 
62 и в соревновательном — 44). У ЮЛРТ  
сделана 141 регистрация КИГ, все в подгото-
вительном периоде.
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Значения величин показателей КИГ рас-
считывали для каждого периода годичного 
цикла, выражая их в виде медианы, 25 и 75 цен-
тилей (Гланц 1998). Аналогично рассчитывали 
медианы, 25 и 75 центилей для объема трени-
ровочных нагрузок. При оценке различий ис-
пользовали критерий Манна — Уитни, считая 
их статистически значимыми при р < 0,05 (Гланц 
1998). Расчет коэффициента ранговой корре-
ляции Спирмена проводили непараметрическим 
методом (Гланц 1998), считая их значимыми 
при р < 0,05 (Гланц 1998). Расчеты проводили 
с использованием программы BioStat 2009 
Professional. 5.8.4. (фирма Аnalyst Soft). Ис-
следования были одобрены локальным био-
этическим комитетом Вятского государствен-
ного университета (протокол № 1 от 20.01.2020).

Результаты

Зависимость медиан показателей  
клино-ВСР у ЭЛРТ от периодов годичного 

цикла (подготовительного, 
соревновательного и переходного)

Как отмечалось выше, объем нагрузки, вы-
раженный как продолжительность тренировок 
за тренировочный день, судя по данным К. Д., 
был максимален в подготовительном периоде 
(178 мин/день), ниже — в соревновательном  
(131 мин/день) и  еще ниже в  переходном  
(99 мин/день). Анализ показателей клино-ВСР 
у К. Д. и у ЭЛРТ выявил, что имеется ряд не-
больших, но статистически значимых различий 
между периодами по величине показателей ВСР 
(табл. 1, рис. 1).

Табл. 1. Медиана, 25 и 75 центили общей продолжительности нагрузки (ОПН1-5)  
и показателей клино-ВСР у элитного лыжника К. Д. в течение трех периодов годового цикла  

и у членов ЭЛРТ в течение двух периодов подготовки

Показатели Подготовительный  
период (1)

Соревновательный  
период (2)

Переходный  
период (3)

Лыжник-гонщик К. Д.
ОПН1-5, мин/день 178 (113/236) 131 (92/175)1 99 (67/125)1,2

TP, мс2 9473 (6685/11037) 8047 (6940/9616) 6961 (5349/8416)1,2

АМHF, мс2 3793 (2860/4579) 3519 (2805/4071) 3371 (2387/3896)1

АМLF, мс2 1962 (1307/2814) 2032 (1570/2619) 1480 (1072/2097)1,2

АМVLF, мс2 2818 (2075/3874) 2622 (2023/3800) 1874 (1374/2582)1,2

АМLF/АМHF, усл. ед. 0,55 (0,39/0,66) 0,64 (0,46/0,74) 0,46 (0,35/0,59)2

HF, % 44,7 (35/52) 41,7 (34/48) 47,3 (41/52)2

LF, % 22,5 (18/26) 24,5 (20/29)1 21,7 (19/27)
VLF, % 32,6 (24/39) 32,8 (26/40) 27,7 (22/36)1,2

RRNN, мс 1497 (1453/1540) 1477 (1412/1523)1 1467 (1398/1502)1

ЧСС, уд/мин 40,0 (38/41) 40,6 (39/42) 40,8 (39/42)1

pNN50, % 70,5 (66/73) 68,8 (62/71)1 68,9 (65/72)
RMSSD, мс 108 (97/120) 101 (94/111)1 96 (91/107)1

SDNN, мс 92 (84/104) 90 (81/101) 77 (73/87)1,2

MxDMn, мс 549 (439/609) 509 (421/606) 403 (348/463)1,2

SI, усл. ед. 13,2 (10/18) 15,6 (12/20) 22,1 (16/25)1,2

ЭЛРТ (n = 8, в том числе К. Д.)
TP, мс2 9923 (6658/14428) 7864 (6855/9396)1 –

АМHF, мс2 4082 (2576/6335) 3077 (2054/4021)1 –
АМLF, мс2 2057 (1119/3202) 1728 (1278/2733) –

АМVLF, мс2 3138 (1818/5611) 2754 (2074/4156) –
АМLF/АМHF, усл. ед. 0,50 (0,34/0,65) 0,65 (0,44/0,80)1 –

HF, % 43,6 (32/52) 37,2 (28/45)1 –
LF, % 19,9 (14/25) 22,7 (17/29)1 –

VLF, % 34,1 (24/45) 38,5 (30/48) –
RRNN, мс 1430 (1291/1515) 1490 (1405/1523)1 –

ЧСС, уд/мин 42,0 (39/46) 40,2 (39/42)1 –
pNN50, % 68,8 (58/75) 65,1 (58/70)1 –
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Показатели Подготовительный  
период (1)

Соревновательный  
период (2)

Переходный  
период (3)

RMSSD, мс 110 (92/135) 96 (86/105)1 –
SDNN, мс 99 (84/123) 87 (79/95)1 –

MxDMn, мс 562 (451/636) 485 (406/564)1 –
SI, усл. ед. 13,7 (10/20) 17,9 (12/22)1 –

Примечание: ЭЛРТ в переходный период не исследовались. 1 и 2 — статистически значимые различия (р < 0,05) 
с подготовительным периодом (1) и с соревновательным периодом (2). Расшифровка показателей дана в разделе 
«Методика».

Table 1. Median (25th–75th centiles) of total load duration (TLD1-5) and clinostatic HRV parameters for skier K. D. 
across three phases of annual training cycle and ELRT members during two training phases

Parameter Preparatory phase (1) Competitive phase (2) Transitional phase (3)
Cross-country skier K. D.

TLD1-5, min/day 178 (113/236) 131 (92/175)1 99 (67/125)1,2

TP, ms2 9473 (6685/11037) 8047 (6940/9616) 6961 (5349/8416)1,2

АМHF, ms2 3793 (2860/4579) 3519 (2805/4071) 3371 (2387/3896)1

АМLF, ms2 1962 (1307/2814) 2032 (1570/2619) 1480 (1072/2097)1,2

АМVLF, ms2 2818 (2075/3874) 2622 (2023/3800) 1874 (1374/2582)1,2

АМLF/АМHF, conv. un. 0.55 (0.39/0.66) 0.64 (0.46/0.74) 0.46 (0.35/0.59)2

HF, % 44.7 (35/52) 41.7 (34/48) 47.3 (41/52)2

LF, % 22.5 (18/26) 24.5 (20/29)1 21.7 (19/27)
VLF, % 32.6 (24/39) 32.8 (26/40) 27.7 (22/36)1,2

RRNN, ms 1497 (1453/1540) 1477 (1412/1523)1 1467 (1398/1502)1

Heart rate, bpm 40.0 (38/41) 40.6 (39/42) 40.8 (39/42)1

pNN50, % 70.5 (66/73) 68.8 (62/71)1 68.9 (65/72)
RMSSD, ms 108 (97/120) 101 (94/111)1 96 (91/107)1

SDNN, ms 92 (84/104) 90 (81/101) 77 (73/87)1,2

MxDMn, ms 549 (439/609) 509 (421/606) 403 (348/463)1,2

SI, conv. un. 13.2 (10/18) 15.6 (12/20) 22.1 (16/25)1,2

ELRT (n = 8, including K. D.)
TP, ms2 9923 (6658/14428) 7864 (6855/9396)1 –

АМHF, ms2 4082 (2576/6335) 3077 (2054/4021)1 –
АМLF, ms2 2057 (1119/3202) 1728 (1278/2733) –

АМVLF, ms2 3138 (1818/5611) 2754 (2074/4156) –
АМLF/АМHF, conv. un. 0.50 (0.34/0.65) 0.65 (0.44/0.80)1 –

HF, % 43.6 (32/52) 37.2 (28/45)1 –
LF, % 19.9 (14/25) 22.7 (17/29)1 –

VLF, % 34.1 (24/45) 38.5 (30/48) –
RRNN, ms 1430 (1291/1515) 1490 (1405/1523)1 –

Heart rate, bpm 42.0 (39/46) 40.2 (39/42)1 –
pNN50, % 68.8 (58/75) 65.1 (58/70)1 –

RMSSD, ms 110 (92/135) 96 (86/105)1 –
SDNN, ms 99 (84/123) 87 (79/95)1 –

MxDMn, ms 562 (451/636) 485 (406/564)1 –
SI, conv. un. 13.7 (10/20) 17.9 (12/22)1 –

Note: ELRT data were not collected during the transition phase. Superscripts 1 and 2 indicate statistically significant  
differences (Mann-Whitney U test, p < 0.05) vs. preparatory phase (1) and vs. competitive phase (2). See Methodology 
section for full parameter definitions.

Табл. 1. Продолжение
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В частности, у К. Д., у которого регистрация 
ВСР проводилась во всех трех периодах, медиа
ны десяти показателей ВСР имели минимальные 
значения в переходном периоде, при котором 
объем нагрузок был минимален. Это ТР*, HF*, 
LF*, VLF*, LF/HF*, VLF%*, RRNN*, RMSSD*, 
SDNN* и MxDMn* (* — различия с другими 
периодами статистически значимы), а макси-
мальные значения медиан в переходном перио
де отмечены для HF%* и для SI*. Косвенно это 
указывает на то, что почти двукратное снижение 
тренировочных нагрузок в переходном периоде 
уменьшает активность ПО АНС и, вероятно, 
синтез НН-АХ кардиомиоцитами. Показано, 
что в подготовительном периоде медианы трех 
показателей были статически значимо выше, 
чем в соревновательном периоде — RRNN*, 

pNN50%* и RMSSD*, а медиана LF%* была  
ниже; но для остальных 11 показателей ВСР 
различия между этими периодами были стати-
стически незначимы. Следовательно, относи-
тельно небольшое снижение (на 23%) продол-
жительности нагрузок в соревновательном 
периоде (131 мин/день против 178 мин/день) 
у К. Д. не отразилось существенно на актив-
ности ПО АНС (и, вероятно, на синтезе НН-АХ), 
но эти данные свидетельствуют о повышении 
активности СО АНС у К. Д. в соревновательном 
периоде, что трактуется нами как следствие 
формирования чувства тревожности за резуль-
тат выступления на соревнованиях. 

При анализе показателей ВСР, зарегистри-
рованных у ЭЛРТ в подготовительном и сорев-
новательном периодах, установлено (табл. 1, 

Рис. 1. Медианы спектральных (верхний ряд) и временных (нижний ряд) показателей ВСР  
(по данным кардиоинтервалографии) у элитного лыжника-гонщика К. Д. в условиях клиностаза.  

2 или 3 — различия с соревновательным (2) или с переходным (3) периодом статистически значимы  
по критерию Манна — Уитни, р < 0,05

Fig. 1. Training-phase-dependent changes in spectral (top) and temporal (bottom) heart rate variability parameters 
measured by cardiointervalography in elite skier K. D. during clinostasis. 2 or 3 indicate statistically significant 

differences versus competitive (2) or transitional (3) phases (Mann-Whitney U test, p < 0.05)



104	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

рис. 2), что медианы их показателей ВСР были 
такими же, как у К. Д. Это говорит о правомер-
ности экстраполяции результатов исследования 
К. Д. на всех ЭЛРТ.

Установлено, что у ЭЛРТ в подготовительном 
периоде медианы девяти показателей ВСР (ТР*, 
HF*, LF, VLF, HF%*, pNN50%*, RMSSD*, SDNN* 
и MxDMn*) были выше, чем в соревновательном 
периоде, а медианы пяти показателей (LF/HF*, 
LF%*, VLF%, RRNN* и SI*) были ниже (* — раз-
личия статистически значимы, р < 0,05).

Несмотря на выявленные статистически 
значимые изменения медиан ряда показателей 
ВСР у К. Д. и у ЭЛРТ в годовом цикле, мы за-
ключаем, что медианы показателей клино-ВСР, 
отражающие активность ПО АНС, относитель-
но постоянны на протяжении годичного цикла 
и, как будет показано ниже, даже в переходный 

период они остаются намного выше, чем у менее 
квалифицированных или начинающих лыжни-
ков, и выше, чем у элитных представителей 
других видов спорта, не требующих высокой 
выносливости, и выше, чем у неспортсменов. 
Все это говорит о том, что у элитных лыжников 
на протяжении всего годового цикла имеет 
место доминирование активности ПО АНС, что, 
вероятно, обусловлено и высоким уровнем 
синтеза НН-АХ кардиомиоцитами.

Зависимость величины показателей  
клино-ВСР от объема тренировочных  

и соревновательных нагрузок  
(на примере элитного лыжника К. Д.)

Корреляционный анализ зависимости по-
казателей клино-ВСР от объема тренировочных/
соревновательных нагрузок (в целом, по годо-

Рис. 2. Медианы спектральных (верхний ряд) и временных (нижний ряд) показателей ВСР (по данным 
кардиоинтервалографии) у элитных лыжников команды РТ в условиях клиностаза. 2 — различия 
с соревновательным (2) периодом статистически значимы по критерию Манна — Уитни, р < 0,05

Fig. 2. Training-phase-dependent changes in spectral (top) and temporal (bottom) heart rate variability parameters 
measured by cardiointervalography in elite Republic of Tatarstan skiers during clinostasis. 2 indicates statistically 

significant difference versus competitive (2) phase (Mann-Whitney U test, p < 0.05)
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вому циклу, показал (табл. 2), что у К. Д. с по-
вышением общей продолжительности нагрузок 
(ОПН1-5) возрастает главным образом активность 
ПО АНС и в меньшей степени — активность 
СО АНС.

Действительно (табл. 2), о повышении актив-
ности ПО АНС говорит тот факт, что с увели-
чением общей продолжительности нагрузок 
(ОПН1-5) возрастают медианы TP (коэффициент 
ранговой корреляции Спирмена +0,22); АМHF 
(+0,20); АМVLF (+0,18); RMSSD (+0,22); SDNN 
(+0,26); MхDMn (+0,26), но снижается медиана 
SI (–0,22). А о повышении активности симпа-
тического отдела (СО) АНС говорит положи-
тельная корреляция медианы АМLF с продол-

жительностью нагрузки (+0,21). Необходимо 
отметить, что указанные величины коэффици-
ента Спирмена отражают слабую связь, хотя 
она статистически значима.

Анализ наличия корреляционной зависимо-
сти показателей клино-ВСР от ОПН1-5 по каж-
дому из трех периодов у К. Д. показал, что 
статистически значимые зависимости выявле-
ны только для подготовительного периода 
(табл. 2), в том числе лишь для АМHF (+0,21), 
pNN50% (+0,28) и RMSSD (+0,32). Это подтверж-
дает представление о том, что тренировочные 
нагрузки у лыжников повышают влияние ПО АНС 
на сердце, в том числе, вероятно, и за счет роста 
синтеза НН-АХ. 

Табл. 2. Коэффициент ранговой корреляции Спирмена для зависимости соответствующего показателя  
клино-ВСР от общей продолжительности тренировочных/соревновательных нагрузок (ОПН1-5, мин/день) 

в подготовительном (1-м), соревновательном (2-м) и переходном (3-м) периодах у элитного лыжника-гонщика 
К. Д.

Показатели
Периоды Годовой сезон 

(2019/2020)1-й 2-й 3-й

ОПН1-5 178,5 (113,8/236,0) 131,0 (92,0/175,5) 99,51,2 (67,5/125,0) 131,0 (85,0/184,0)
TP, мс2 0,10 0,13 0,10 0,22*

АМHF, мс2 0,21* 0,07 0,14 0,20*
АМLF, мс2 0,08 0,20 0,23 0,21*

АМVLF, мс2 0,05 0,18 –0,06 0,18*
HF, % 0,12 –0,17 0,03 –0,05
LF, % 0,00 0,17 0,23 0,08

VLF, % –0,03 0,11 –0,17 0,05
АМLF/АМHF усл. ед. –0,11 0,22 0,20 0,10

SI, усл. ед. –0,03 0,01 –0,08 –0,22*
RRNN, мс 0,10 –0,17 0,00 0,09
pNN50, % 0,28* –0,05 –0,20 0,09

RMSSD, мс 0,32* –0,02 –0,02 0,22*
SDNN, мс 0,19 0,14 –0,04 0,26*

MхDMn, мс 0,17 0,06 0,10 0,26*

Примечание: 1) для ОПН1-5 даны медиана и 25/75 центили, цифры в верхнем регистре — статистически значимое 
различие с 1 и 2 периодом по критерию Манна — Уитни (р < 0,05); 2) * — значение коэффициента Спирмена 
статистически значимо (р < 0,05).

Table 2. Spearman’s rank correlation coefficients between clinostatic HRV parameters and total  
training/competition load duration (TLD1-5, min/day) in elite cross-country skier K. D. across three  

training phases: preparatory (1), competitive (2), and transitional (3)

Parameter
Phase

Season (2019/2020)
1st 2nd 3rd

TLD1-5, min/day 178.5 (113.8/236.0) 131.0 (92.0/175.5) 99.51,2 (67.5/125.0) 131.0 (85.0/184.0)
TP, ms2 0.10 0.13 0.10 0.22*

АМHF, ms2 0.21* 0.07 0.14 0.20*
АМLF,ms2 0.08 0.20 0.23 0.21*
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Parameter
Phase

Season (2019/2020)
1st 2nd 3rd

АМVLF, ms2 0.05 0.18 –0.06 0.18*
HF, % 0.12 –0.17 0.03 –0.05
LF, % 0.00 0.17 0.23 0.08
VLF,% –0.03 0.11 –0.17 0.05

АМLF/АМHF, conv. un. –0.11 0.22 0.20 0.10
SI, conv. un. –0.03 0.01 –0.08 –0.22*
RRNN, ms 0.10 –0.17 0.00 0.09
pNN50, % 0.28* –0.05 –0.20 0.09

RMSSD, ms 0.32* –0.02 –0.02 0.22*
SDNN, ms 0.19 0.14 –0.04 0.26*

MхDMn, ms 0.17 0.06 0.10 0.26*

Note: TLD1-5 data represent median (25th–75th centiles). Superscript numerals indicate statistically significant differences 
vs. phase 1 or 2 (Mann-Whitney U test, p < 0.05). Asterisk denotes significant Spearman’s rank correlation coefficients 
(*p < 0.05).

Сравнение медиан показателей клино-ВСР 
между ЭЛРТ и ЮЛРТ, зарегистрированных 

в подготовительном периоде
Установлено (табл. 3, рис. 3), что в подгото-

вительном периоде у ЭЛРТ медианы ТР, АМHF, 
АМVLF, HF%, RRNN, pNN50%, RMSSD, SDNN 
и MxDMn были выше (р < 0,05), а медианы АМLF, 
LF%, АМLF/АМHF, ЧСС и SI — ниже (р < 0,05), 
чем у ЮЛРТ. И лишь различия медианы VLF% 
были статистически не значимы (р > 0,05).

Эти данные подтверждают сделанный нами 
ранее вывод о том, что высокая активность  
ПО АНС (и вероятно, более высокий уровень 
синтеза НН-АХ) характерна для элитных лыж-
ников-гонщиков (Катаев и др. 2023а; 2023b; 2023c; 
2023d; 2024а; 2024b; 2024c; 2024d; Kataev et al. 
2023; 2024a; 2024b). Они говорят о том, что для 
достижения высокого уровня синтеза НН-АХ 
требуются годы (13–20 лет) постоянных трени-
ровок на выносливость, в то время как пяти-
семилетний стаж (как у ЮЛРТ) еще недостато-
чен для этого. 

По нашим неопубликованным данным, на про-
тяжении шестимесячного подготовительного 
периода у ЭЛРТ медианы шести показателей 
ВСР (ТР, LF%, pNN50%, SDNN, MxDMn и SI)  
не меняются, медианы семи показателей (АМHF, 
АМVLF, VLF%, АМLF, АМVLF/АМHF, ЧСС 
и RMSSD) снижаются, а медианы HF% и RRNN 
возрастают. Но у ЮЛРТ на протяжении под-
готовительного периода меняются лишь три 
показателя (LF%, HF% и АМLF/АМHF), в част-
ности, медиана HF% снижалась, а медианы LF% 

и АМLF/АМHF возрастали. Эти данные указы-
вают на различие между ЭЛРТ и ЮЛРТ в от-
вете со стороны реакции сердца на нагрузки. 
Заслуживает внимания тот факт, что у ЭЛРТ 
изменения медиан АМLF, LF% и АМLF/АМHF, 
отражающих активность СО АНС, были менее 
выражены, чем у ЮЛРТ. Так, у ЭЛРТ медиана 
АМLF возрастала с 2300 мс2 (июнь) до 2912 мс2 
в августе; т. е. на 26,7% (p > 0,05), причем в ноя-
бре она даже снижалась до 1360 мс2 (p < 0,05), 
а у ЮЛРТ она возрастала с 1740 мс2 (в июне)  
до 3037 мс2 (в ноябре), т. е. на 77,4%. Мы не ис-
ключаем, что в условиях клиностаза высокая 
активность ПО АНС и высокий уровень про-
дукции НН-АХ, характерные для ЭЛРТ, пода-
вляют влияние СО АНС на деятельность серд-
ца в большей степени, чем у ЮЛРТ, у которых 
интенсивность синтеза НН-АХ, вероятно, ниже, 
чем у ЭЛРТ. Этот вывод подтверждается и тем, 
что в целом, за весь подготовительный период, 
как отмечалось выше, медианы АМLF, LF%, 
АМLF/АМHF, ЧСС и SI были выше у ЮЛРТ, чем 
у ЭЛРТ. Таким образом, выявлена способность 
ПО АНС и, вероятно, НН-АХ снижать актив-
ность СО АНС в условиях клиностаза. Как из-
вестно, АХ, выделяемый из терминалей вагуса, 
а также НН-АХ снижают выделение норадре-
налина из симпатических терминалей сердца  
за счет активации пресинаптических М2-ХР (Roy 
et al. 2013; 2015), а также уменьшают эффектив-
ность активации бета1-АР (Wang et al. 2002). 
Возможно, по этой причине при регистрации 
клино-ВСР у ЭЛРТ не наблюдается высокой 
активности СО АНС, хотя в процессе лыжной 

Table 2. Completion
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Табл. 3. Средние арифметические или медианы показателей КИГ у спортсмена К. Д.,  
у элитных лыжников-гонщиков (ЭЛРТ) и у юношей лыжников-разрядников (ЮЛРТ),  

а также данные Шлык Н. И. у спортсменов различных видов спорта

Показатели ВСР, 
ед. изм.

Собственные данные Типы ВРСД (Шлык и др., 2012)
К. Д. ЭЛРТ ЮЛРТ I II III IV

ТР, мс2 6450–11099 7820–11201 7101–8520 1810 1128 4972 9559
АМНF, мс2 2478–4930 2895–5142 1541–3747 549 456 1894 3736
АМVLF, мс2 1711–3361 1711–3726 1849–2764 329,3 125,7 681 1220
АМLF, мс2 1107–2912 1316–2912 1526–3037 582,9 342,3 1655 3403

HF, % 34,1–53,4 33,7–56,5 21,2–43,6 29 41,9 39,5 41,4
VLF, % 24,1–49,1 25,0–40,0 28,7–35,5 20,5 12,0 13,5 12,2
LF, % 16,2–25,8 16,3–24,9 24,3–37,7 32,3 27,9 30,7 34,0

АМLF/АМHF,  
усл. ед.

0,34–0,73 0,34–0,77 0,59–1,3 1,06 0,75 0,83 0,91

RRNN, мс или 
ЧСС, уд/мин

1260–1539 
или 39,0–47,7

1339–1506 
или 39,8–44,7

1007–1112 
или 54,0–59,5

888 879 1036 1116

pNN50, % 63,9–72,9 62,6–71,4 44,0–51,7 17,6 13,3 46,7 68,1
RMSSD, мс 95–119 92–129 70–81 37,5 32,7 75,7 127
SDNN, мс 76–105 85–112 85–94 42,1 33,9 73,1 116,7

MxDMn, мс 367–605 436–584 446–503 212 172,6 359 544
SI, усл. ед. 11,2–22,1 12,1–20,7 21,3–28,7 170,8 289,6 49 16,8

Примечание: для спортсмена К. Д. взяты данные с учетом трех периодов, для ЭЛРТ — двух периодов, для ЮЛРТ — 
только подготовительного периода, по данным Шлык с соавторами (2012) — данные по всем четырем типам 
регуляции сердечного ритма у спортсменов 10 видов спорта. 

Table 3. Cardiointervalography measures in skiers: Individual (K. D.), elite (ELRT),  
and junior (YLRT) athlete data compared with multi-sport reference values (N. I. Shlyk)

HRV parameters, 
unit of measure-

ment

Our data Types of ARCA (Shlyk et al. 2012)

K. D. ELRT YLRT I II III IV

ТР, ms2 6450–11099 7820–11201 7101–8520 1810 1128 4972 9559
АМНF, ms2 2478–4930 2895–5142 1541–3747 549 456 1894 3736
АМVLF, ms2 1711–3361 1711–3726 1849–2764 329.3 125.7 681 1220
АМLF, ms2 1107–2912 1316–2912 1526–3037 582.9 342.3 1655 3403

HF, % 34.1–53.4 33.7–56.5 21.2–43.6 29 41.9 39.5 41.4
VLF, % 24.1–49.1 25.0–40.0 28.7–35.5 20.5 12.0 13.5 12.2
LF, % 16.2–25.8 16.3–24.9 24.3–37.7 32.3 27.9 30.7 34.0

АМLF/АМHF, 
conv. un.

0.34–0.73 0.34–0.77 0.59–1.3 1.06 0.75 0.83 0.91

RRNN, ms or 
Heart rate, bpm

1260–1539 or 
39.0–47.7

1339–1506 or 
39.8–44.7

1007–1112 or 
54.0–59.5

888 879 1036 1116

pNN50, % 63.9–72.9 62.6–71.4 44.0–51.7 17.6 13.3 46.7 68.1
RMSSD, ms 95–119 92–129 70–81 37.5 32.7 75.7 127
SDNN, ms 76–105 85–112 85–94 42.1 33.9 73.1 116.7

MxDMn, ms 367–605 436–584 446–503 212 172.6 359 544
SI, conv. un. 11.2–22.1 12.1–20.7 21.3–28.7 170.8 289.6 49 16.8

Note: the data covers all three training phases for skier K. D; preparatory and competitive phases for ELRT; and preparatory 
phase only for YLRT. Reference data from (Shlyk et al. 2012) includes all four heart rate regulation types across 10 sport 
disciplines.
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Рис. 3. Медианы спектральных (верхний ряд) и временных (нижний ряд) показателей ВСР  
(по данным кардиоинтервалографии у 11 юношей лыжников-разрядников и у 8 элитных лыжников 

команды РТ в подготовительный период в условиях клиностаза). * — различия между группами 
статистически значимы по критерию Манна — Уитни, р < 0,05

Fig. 3. Training-phase-dependent differences in spectral (top) and temporal (bottom) heart rate variability  
parameters measured by cardiointervalography during preparatory phase clinostasis. Comparison of young (n = 11) 

versus elite (n=8) Republic of Tatarstan skiers. Asterisk indicates statistically significant intergroup differences  
(Mann-Whitney U test, p < 0.05)

гонки частота пульса у ЭЛРТ может достигать 
176–200 уд/мин (Кучерова 2019; Kataev et al. 
2024b). Полагаем, что выявленный феномен ярко 
демонстрирует различие между ЭЛРТ и ЮЛРТ 
по уровню синтеза НН-АХ. Не исключено,  
что низкая эффективность влияния ПО АНС 
на сердце в условиях покоя, в том числе по при-
чине низкой интенсивности синтеза НН-АХ, 
может быть одной из причин пароксизмальной 
тахикардии у человека.

Сравнение величины показателей клино-ВСР 
элитных лыжников с данными литературы, 

касающимися аналогичных показателей 
клино-ВСР элитных и неэлитных лыжников, 

неспортсменов и представителей других 
видов спорта, не связанных с тренировками 

на выносливость
Для лучшего восприятия эти данные лите-

ратуры представлены в таблицах 3–7. 
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Табл. 4. Средние арифметические или медианы показателей КИГ у элитных лыжников-гонщиков, 
биатлонистов или у элитных спортсменов на выносливость (по данным литературы)

Показатели ВСР

Элитные лыжники-гонщики, биатлонисты и спортсмены на выносливость

Лыжники-гонщики Биатлонисты и другие

Литвин 
и др. 2012

Викулов 
и др. 2017

Schäfer  
et al. 2015

Кальсина 
и др. 2021

Литвин 
и др. 2020

Schmitt  
et al. 2013

Schmitt  
et al. 2020

ТР, мс2 12779 9709 – 5227–7058 5735 4942–7779 –
АМНF, мс2 3391 – – 2729–3098 1302 3742–2286 817–2910
АМVLF, мс2 302 – – 1154–2345 1288 – –
АМLF, мс2 3334 – – 1343–1614 1290 1636–2398 1083–3653

HF, % – 52,4 – – – – –
VLF, % – 25,5 – – – – –
LF, % – 22 – – – – –

АМLF/АМHF, 
усл. ед.

0,82 0,53 – – 1,66 0,84–1,30 –

RRNN, мс или 
ЧСС, уд/мин

– 1034 или 58 1222–1236 – – 55,3–63,3 33,5–44,4

pNN50, % 72 64,9 – – 46 – –
RMSSD, мс 125 – 72–74 – 69 – 31–114
SDNN, мс 125 100 98–99 – – – –

MxDMn, мс 562 – – – 389 – –
SI, усл. ед. 10,5 22,7 – – 42 – –

Table 4. Comparative cardiointervalography parameters in elite endurance athletes: mean values or medians from 
published studies of cross-country skiers, biathletes, and other endurance sport specialists

HRV parameters

Elite cross-country skiers, biathletes, and other endurance sport specialists

Cross-country skiers Biathletes and other endurance sport specialists

Litvin et al. 
2012

Vikulov  
et al. 2017

Schäfer  
et al. 2015

Kalsina  
et al. 2021

Litvin et al. 
2020

Schmitt  
et al. 2013

Schmitt  
et al. 2020

ТР, ms2 12779 9709 – 5227–7058 5735 4942–7779 –
АМНF, ms2 3391 – – 2729–3098 1302 3742–2286 817–2910
АМVLF, ms2 302 – – 1154–2345 1288 – –
АМLF, ms2 3334 – – 1343–1614 1290 1636–2398 1083–3653

HF, % – 52.4 – – – – –
VLF, % – 25.5 – – – – –
LF, % – 22 – – – – –

АМLF/АМHF, 
conv. un.

0.82 0.53 – – 1.66 0.84–1.30 –

RRNN, ms or 
Heart rate, bpm

– 1034 or 58 1222–1236 – – 55.3–63.3 33.5–44.4

pNN50, % 72 64.9 – – 46 – –
RMSSD, ms 125 – 72–74 – 69 – 31–114
SDNN, ms 125 100 98–99 – – – –

MxDMn, ms 562 – – – 389 – –
SI, conv. un. 10.5 22.7 – – 42 – –



110	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

Табл. 5. Средние арифметические или медианы показателей КИГ у элитных спортсменов игровых видов 
спорта и у спортсменов силовых видов спорта (по данным литературы)

Показатели 
ВСР

Элитные представители других видов спорта

Хоккей, футбол и другие игровые виды спорта Единоборства  
и силовые виды спорта

К
ал

аб
ин

 и
 д

р.
, 

20
24

К
ал

аб
ин

,  
М

их
ай

ло
в 

20
23

Ку
др

я 
20

09

П
ог

од
ин

,  
А

ле
кс

ан
ян

ц 
20

18

М
их

ай
ло

в 
20

17

Li
ao

, L
i 2

02
2

Ви
ку

ло
в 

и 
др

. 
20

17

Ку
др

я 
20

09

К
ал

аб
ин

,  
С

пи
ци

н 
20

11

Ti
an

 е
t a

l. 
20

13

ТР, мс2 9649 4802 8649 – 4446–
8743

– 4668 2871 1042 1655

АМНF, мс2 3050 2306 2724 3653 1400–
2903

746–
1300

– 903 307 1224

АМVLF, мс2 1684 606 3616 1100 2073–
2492

90–101 – 1158 343 112

АМLF, мс2 2763 1267 2308 3530 824–
1422

293–
989

– 810 380 318

HF, % 37 – – – 32,7–
34,4

– 43,1 – – –

VLF, % 24 – – – 36,7–
38,8

– 28,3 – – –

LF, % 38 – – – 22,0–
31,1

– 28,5 – – –

АМLF/АМHF, 
усл. ед.

1.34 0,81 1,13, 0,89 0,54–
0,94

0,42–
0,99

0,77 1,42 2,35 0.40

RRNN, мс или 
ЧСС, уд/мин

55 52,9 – – 1025–
1043

– 63,8 – 763 –

pNN50, % 44,7 38,7 – 67 36,8–
51,6

18–22 41,5 – 5 –

RMSSD, мс 97 70 – 165 54–91 62–81 – – 23 82
SDNN, мс – 73 – 103 61–94 52–69 62 – 32 65

MxDMn, мс 474 365 – – – – – – – –
SI, усл. ед. 39,2 55,7 – 74 – – 39,6 – 400 –

Table 5. Mean and median values of HRV parameters from cardiointervalography studies comparing  
elite team sport athletes vs. power sport athletes (literature compilation)

HRV parameters

Elite representatives of other sports
Hockey, football, and other team sports Martial arts and power sports

K
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 e
t a

l. 
20

24

K
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, 
M

ik
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ov

 2
02

3

K
ud

ry
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20
09

Po
go
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n,

  
A

le
ks

an
ya

nt
s 

20
18

M
ik

ha
ilo

v 
20

17

Li
ao

, L
i 2

02
2

Vi
ku

lo
v 

еt
 a

l. 
20

17

K
ud

ry
a 

20
09

K
al

ab
in

 e
t a

l. 
20

11

Ti
an

 е
t a

l. 
20

13

ТР, ms2 9649 4802 8649 – 4446–
8743

– 4668 2871 1042 1655

АМНF, ms2 3050 2306 2724 3653 1400–
2903

746–
1300

– 903 307 1224

АМVLF, ms2 1684 606 3616 1100 2073–
2492

90–101 – 1158 343 112

АМLF, ms2 2763 1267 2308 3530 824–
1422

293–
989

– 810 380 318
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HRV parameters

Elite representatives of other sports
Hockey, football, and other team sports Martial arts and power sports

K
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t a

l. 
20
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20
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K
ud

ry
a 

20
09

K
al

ab
in

 e
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l. 
20

11

Ti
an

 е
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l. 
20

13

HF, % 37 – – – 32.7–
34.4

– 43.1 – – –

VLF, % 24 – – – 36.7–
38.8

– 28.3 – – –

LF, % 38 – – – 22.0–
31.1

– 28.5 – – –

АМLF/АМHF, 
conv. un.

1.34 0.81 1.13 0.89 0.54–
0.94

0.42–
0.99

0.77 1.42 2.35 0.40

RRNN, ms or 
Heart rate, bpm

55 52.9 – – 1025–
1043

– 63.8 – 763 –

pNN50, % 44.7 38.7 – 67 36.8–
51.6

18–22 41.5 – 5 –

RMSSD, ms 97 70 – 165 54–91 62–81 – – 23 82

SDNN, ms – 73 – 103 61–94 52–69 62 – 32 65

MxDMn, ms 474 365 – – – – – – – –

SI, conv. un. 39.2 55.7 – 74 – – 39.6 – 400 –

Табл. 6. Средние арифметические или медианы показателей КИГ у менее квалифицированных  
лыжников-гонщиков и биатлонистов, в том числе у начинающих лыжников, а также у представителей  

других видов спорта, тренирующихся на выносливость (по данным литературы)

Показатели 
ВСР

Начинающие или менее квалифицированные лыжники-гонщики и биатлонисты,  
в том числе начинающие лыжники, а также представители других видов спорта,  

тренирующиеся на выносливость

Лыжники-гонщики
Биатлонисты и другие  

спортсмены, тренирующиеся  
на выносливость

Еф
ре

м
ов

а 
и 

др
. 

20
15

М
ар

ко
в 

20
19

Л
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ви
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и 
др
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В
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С
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Р
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., 

20
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Л
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ви
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., 
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М
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ло

в 
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17

O
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ra

-S
ilv
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et
 a

l. 
20

18

ТР, мс2 1797–
19027

4132–4578 5654–5957 – 3572 2681 3778 –

АМНF, мс2 624–13160 1733–1819 1901–2974 4601 1190 803 713 –
АМVLF, мс2 564–1554 514–550 1355–1411 1518 1120 456 1520 –
АМLF, мс2 608–4313 1107–1241 1436–1544 2934 1260 1830 1298 –

HF, % – 49–53 – – 32,5 – 26,2 –
VLF, % – 11–17 – – 31,4 – 40,2 –
LF, % – 33–34 – – 35,9 – 34,2 –

АМLF/АМHF, 
усл. ед.

0,39– 1,02 0,62–0,77 0,53–0,96 – 1,18 2,77 1,2 1,03

Table 5. Completion
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Показатели 
ВСР

Начинающие или менее квалифицированные лыжники-гонщики и биатлонисты,  
в том числе начинающие лыжники, а также представители других видов спорта,  

тренирующиеся на выносливость

Лыжники-гонщики
Биатлонисты и другие  

спортсмены, тренирующиеся  
на выносливость

Еф
ре

м
ов
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и 
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. 

20
15

М
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et
 a
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20

18

RRNN, мс или 
ЧСС, уд/мин

– 58–61 – – 61 – 922 61

pNN50, % 12–65 – 32,5–58,3 23 – 17 24,3 –
RMSSD, мс 32–167 73–80 67–96 93 – 31 49 59
SDNN, мс 38–133 68–73 69–74 – – – 65 75

MxDMn, мс – – – – – 221 – –
SI, усл. ед. 20–125 34 35,5–49,4 32 – 161 – –

Table 6. HRV parameters in non-elite endurance athletes: mean and median values from cardiointervalography studies 
of developing skiers, biathletes, and other endurance sports specialists (literature compilation)

HRV param-
eters

Developing skiers, biathletes, and other endurance sports specialists

Cross-country skiers Biathletes and other endurance 
sports specialists

Ef
re

m
ov

a 
et

 a
l. 

20
15

M
ar

ko
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20
19
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tv
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 e

t a
l. 

20
12
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ro
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fa
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 2
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tv
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 e
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20
20

M
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ha
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v 
20

17

O
liv

ei
ra

-S
ilv
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et
 a

l. 
20

18
ТР, ms2 1797–

19027
4132–4578 5654–5957 – 3572 2681 3778 –

АМНF, ms2 624–13160 1733–1819 1901–2974 4601 1190 803 713 –
АМVLF, ms2 564–1554 514–550 1355–1411 1518 1120 456 1520 –
АМLF, ms2 608–4313 1107–1241 1436–1544 2934 1260 1830 1298 –

HF, % – 49–53 – – 32.5 – 26.2 –
VLF, % – 11–17 – – 31.4 – 40.2 –
LF, % – 33–34 – – 35.9 – 34.2 –

АМLF/АМHF, 
conv. un.

0.39–1.02 0.62–0.77 0.53–0.96 – 1.18 2.77 1.2 1.03

RRNN, ms  
or Heart rate, 

bpm

– 58–61 – – 61 – 922 61

pNN50, % 12–65 – 32.5–58.3 23 – 17 24.3 –
RMSSD, ms 32–167 73–80 67–96 93 – 31 49 59
SDNN, ms 38–133 68–73 69–74 – – – 65 75

MxDMn, ms – – – – – 221 – –
SI, conv. un. 20–125 34 35.5–49.4 32 – 161 – –

Табл. 6. Продолжение
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Табл. 7. Средние арифметические или медианы показателей КИГ у начинающих или у менее 
квалифицированных представителей игровых видов спорта и силовых видов спорта (по данным литературы)

Показатели 
ВСР

Начинающие или менее квалифицированные спортсмены других видов спорта

Футболисты и другие игровые виды спорта Единоборства  
и силовые виды спорта

Жигалов 2021 Шангареева 2014 Погодин,  
Алексанянц 2018 Сарыг и др. 2015 Калабин и др. 

2011

ТР, мс2 1075–13107 5347 – 6767 2021
АМНF, мс2 399–5061 2366 681–1491 310 684

АМVLF, мс2 68–1742 – 1176–1286 – 576
АМLF, мс2 523–3460 1877 1327–1389 – 727

HF, % – – – – –
VLF, % – – – – –
LF, % – – – – –

АМLF/АМHF, 
усл. ед.

0,47–2,76 1,1 0,89–2,05 1,59 1,32

RRNN, мс или 
ЧСС, уд/мин

59,5–102,5 56,1 – 942/63,6 805

pNN50, % – – 18–25 – 9
RMSSD, мс 28–123 – 63–92 78 37
SDNN, мс – – 69–78 76 46

MxDMn, мс 172–701 – – – –
SI, усл. ед. 12–350 – 164–202 – 149

Table 7. HRV parameters in developing athletes: mean and median values from cardiointervalography studies  
of team sport and strength sport participants at sub-elite levels (literature compilation)

HRV param-
eters

Developing athletes of other sports
Football and other team sports Martial arts and power sports

Zhigalov 2021 Shangareeva 2014
Pogodin,  

Aleksanyants 
2018

Saryg et al. 2015 Kalabin et al. 2011

ТР, ms2 1075–13107 5347 – 6767 2021
АМНF, ms2 399–5061 2366 681–1491 310 684
АМVLF, ms2 68–1742 – 1176–1286 – 576
АМLF, ms2 523–3460 1877 1327–1389 – 727

HF, % – – – – –
VLF, % – – – – –
LF, % – – – – –

АМLF/АМHF, 
conv. un.

0.47–2.76 1.1 0.89–2.05 1.59 1.32

RRNN, ms  
or Heart rate, 

bpm

59.5–102.5 56.1 – 942/63.6 805

pNN50, % – – 18–25 – 9
RMSSD, Ms 28–123 – 63–92 78 37
SDNN, ms – – 69–78 76 46

MxDMn, ms 172–701 – – – –
SI, conv. un. 12–350 – 164–202 – 149



114	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

Отметим, что содержащиеся в таблицах све-
дения получены в разные периоды подготовки 
спортсменов и при использовании интервало-
кардиографов с различным программным обе-
спечением. Тем не менее этот анализ позволяет 
полагать (табл. 3 и 6), что у элитных лыжников-
гонщиков (Викулов и др. 2017; Литвин и др. 
2012), а также у элитных биатлонистов (Каль-
сина и др. 2021; Schmitt et al. 2013; 2021) пока-
затели ВСР, отражающие активность ПО АНС, 
существенно выше, чем у менее квалифициро-
ванных лыжников (Воронина, Сафарова 2008; 
Ефремова и др. 2015; Марков 2019; Руль, Кудря 
2022) и биатлонистов (Литвин и др. 2020). Они 
также были выше, чем у велосипедистов (Oliveira-
Silva et al. 2018) (табл. 4) и легкоатлетов (Михай-
лов 2017) (табл. 6). Среди спортсменов игровых 
видов спорта (табл. 5 и 7) показатели ВСР, от-
ражающие активность ПО АНС, были выше 
у элитных спортсменов (Калабин и др. 2024; 
Кудря 2009; Михайлов 2017; Погодин, Алексанянц 
2018), чем у спортсменов более низкой квали-
фикации (Жигало 2021; Погодин, Алексанянц 
2018; Шангареева 2014). Но у спортсменов,  
занимающихся единоборствами, независимо  
от их квалификации, эти показатели ВСР были 
намного ниже (табл. 5, 7), чем у элитных лыж-
ников-гонщиков или биатлонистов (Викулов 
и др. 2017; Сарыг и др. 2015; Tian et al. 2013). 
А самые низкие значения этих показателей ВСР 
характерны (табл. 5) для спортсменов, развиваю
щих силу (Калабин, Спицин 2011; Кудря 2009), 
особенно для спортсменов высокой квалифи-
кации (Калабин, Спицин 2011). Все это под-
тверждает представление о том, что многолет-
ние тренировки на выносливость год от года 
повышают активность ПО АНС, что, возможно, 
обусловлено постепенным повышением способ-
ности кардиомиоцитов синтезировать НН-АХ. 

Обсуждение

Наше исследование показало, что у элитных 
лыжников медианы показателей клино-ВСР, 
отражающие активность ПО АНС и, вероятно, 
уровень синтеза НН-АХ, выше, чем у менее 
квалифицированных, а тем более у начинающих 
лыжников, а также, вероятно, выше, чем у элит-
ных и неэлитных представителей других видов 
спорта и неспортсменов. В основе таких раз-
личий лежит многолетний тренировочный 
процесс на выносливость. Неслучайно победи-
телями чемпионатов мира и зимних Олимпий-
ских игр в лыжных гонках, а именно в лыжном 
марафоне на 50 км становятся спортсмены, 
средний возраст которых составляет 26–29 лет, 

имеющие длительный стаж занятий этим видом 
спорта (Баталов и др. 2020), а в список 40 лучших 
лыжников-мужчин России попадают лишь 0,83% 
лыжников-гонщиков 15–16 лет (возрастная 
группа «средние юноши»), которые становились 
победителями и призерами всероссийских со-
ревнований среди юношей 15–16 лет, и только 
0,56% выступают на Кубке мира (Новикова и др. 
2022). Это означает, что для достижения высо-
ких результатов в лыжных гонках требуется 
такое обеспечение этой деятельности, которое 
бы препятствовало гибели кардиомиоцитов при 
высоком уровне энергозатрат. Именно таким 
компонентом обеспечения, вероятно, является 
АХ вагусного происхождения и НН-АХ, которые 
проявляют мощные антиапоптические, анти-
оксидантные и противовоспалительные эффек-
ты (Braczko et al. 2024; Kakinuma 2021; Meng  
et al. 2021; Munasinghe et al. 2023; Oikawa et al. 
2021; Rocha-Resende et al. 2021). Очевидно, что 
для становления синтеза НН-АХ кардиомиоци-
тами необходим длительный период тренировок 
на выносливость.

Нами показано, что для повышения актив-
ности ПО АНС и, следовательно, для синтеза 
НН-АХ имеет значение объем тренировочных 
нагрузок, так как показатели ВСР, отражающие 
активность ПО АНС, достигают максимальных 
значений в подготовительном периоде. Корре-
ляционный анализ также выявил, что с повы-
шением объема тренировочной нагрузки воз-
растают медианы ТP, HF, LF, VLF, pNN50%, 
RMSSD, SDNN, MхDMn, отражающие активность 
ПО АНС и, вероятно, уровень синтеза НН-АХ. 
Очевидно, что величины этих показателей ВСР, 
зарегистрированные в условиях клиностаза 
у элитных лыжников, можно рассматривать как 
маркеры высокого уровня активности ПО АНС, 
обусловленные наличием синтеза НН-АХ кар-
диомиоцитами. Тот факт, что ряд спектральных 
показателей в годичном цикле у элитного лыж-
ника может изменяться от периода к периоду, 
позволяет полагать, что такая динамика явля-
ется следствием изменения интенсивности 
синтеза НН-АХ. Но с другой стороны, важно, 
что у элитных лыжников на протяжении годич-
ного цикла показатели ВСР, отражающие актив-
ность ПО АНС, сохраняются на относительно 
высоком уровне даже в переходный период, 
в котором объем тренировочных нагрузок су-
щественно снижен. Это является еще одним 
аргументом в пользу представления о природе 
спортивной ваготонии как следствии высокой 
активности ПО АНС и, вероятно, высокой ин-
тенсивности синтеза НН-АХ кардиомиоцитами. 
Другим важным аргументом в пользу такого 
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представления являются данные о том, что 
у пятикратного олимпийского чемпиона биат-
лониста Мартена Фуркада рост спортивных 
достижений ассоциирован с повышением у него 
величин таких показателей клино-ВСР, как 
АМHF, АМLF и RMSSD, и снижением ЧСС, 
а уменьшение у него спортивных достижений 
связано с противоположной динамикой указан-
ных показателей (Schmitt et al. 2021). К этому 
можно добавить, что согласно нашим неопубли-
кованным данным, у элитного лыжника К. Д. 
после вынужденного (из-за спортивной травмы 
ноги) прекращения тренировок в марте 2024 года 
медианы 13 показателей клино-ВСР из 15 (кро-
ме LF% и АМLF/АМHF) к октябрю 2024 года 
снизились до уровня, характерного для неспортс
менов или для начинающих лыжников, что го-
ворит о высокой скорости регрессии спортивной 
ваготонии. 

Важным аргументом в пользу нашей гипоте-
зы о природе спортивной ваготонии являются 
данные о врожденной способности синтезиро-
вать НН-АХ в сердце, что в литературе обо-
значается такими понятиями, как тонус АНС 
(ваготонический, симпатикотонический) или 
типы вегетативной регуляции сердечной дея-
тельности (ВРСД). В частности, Шлык с соав-
торами (Шлык 2022; Шлык и др. 2012) выделяют 
центральный тип ВРСД (cимпатикотонический) 
и автономный тип (парасимпатический). Эти 
авторы, как и их сторонники (Жигало 2021; 
Калабин и др. 2023; 2024; Литвин и др. 2020) 
полагают, что тип ВРСД не зависит от спортив-
ной специализации и спортивного стажа, а опре-
деляется врожденными качествами. Однако мы 
не разделяем эти утверждения, хотя в целом 
поддерживаем представление Н. И. Шлык о ти-
пах ВРСД. Полагаем, что успехи в лыжных 
гонках и других видах спорта, требующих раз-
вития выносливости, определяются врожден-
ными способностями синтезировать НН-АХ 
кардиомиоцитами. С учетом того, что к синте-
зу НН-АХ в сердце причастны холинацетил-
трансфераза, транспортер холина-1, везикуляр-
ный транспортер АХ, а также митохондрии как 
источник холина и ацетила для синтеза АХ 
(Braczko et al. 2024; Kakinuma 2021; Kataev et al. 
2024а; Meng et al. 2021; Munasinghe et al. 2023; 
Oikawa et al. 2021; Rocha-Resende et al. 2021), 
и учитывая, что эффективность АХ (как и НН-
АХ) зависит от интенсивности разрушения АХ 
ацетилхолинэстеразой, от экспрессии М2-ХР 
и М3-ХР, а также, как показано нами (Трухин, 
Куншин 2016; Циркин и др. 2016), от уровня 
в крови эндогенного блокатора М-ХР (ЭБМХР), 
можно полагать, что скорость синтеза и раз-

рушения НН-АХ, а также эффективность акти-
вации М-ХР и Н-ХР у людей индивидуальны. 
Поэтому успехов в видах спорта, требующих 
высокой выносливости, достигают, вероятно, 
спортсмены, обладающие высокой скоростью 
синтеза НН-АХ в сердце, благодаря которому 
НН-АХ препятствует повреждению кардио- 
миоцитов, возникающему при интенсивной  
и длительной физической нагрузке, т. е. успехи 
в спорте зависят от того, насколько удачно для 
данного человека выбран вид спорта. И если 
этот вид спорта требует большой выносливости, 
то успешность будет у тех спортсменов, у кото-
рых имеется врожденная способность кардио-
миоцитов синтезировать НН-АХ. По нашим 
данным (Катаев и др. 2023a), спортсмен К. Д. 
и еще шесть спортсменов из ЭЛРТ относятся 
к четвертому типу ВРСД по классификации 
(Шлык и др. 2012), а один — к третьему типу 
ВСРД, при этом тип ВРСД у элитных лыжников 
не меняется на протяжении всего сезона (табл. 3). 
Наши данные показывают (табл. 3), что величи-
ны многих показателей клино-ВСР у К. Д. и ЭЛРТ 
совпадают с данными, характерными для пред-
ставителей четвертого типа ВРСД, по Шлык 
(Шлык и др. 2012). Отметим, что среди 11 участ-
ников ЮЛРТ восемь юношей относятся к чет-
вертому типу ВРСД, а трое юношей — к третье-
му типу ВРСД, по Шлык (Шлык и др. 2012). Это 
подтверждает наше представление о том, что 
элитными лыжниками становятся те спортсме-
ны, у которых имеется врожденная способность 
к синтезу НН-АХ.

В литературе сообщается о мутациях у чело-
века генов белков, участвующих в синтезе АХ, 
в том числе холинацетилтрансферазы, или ChAT 
(Chu et al. 2021; Mantanona et al. 2019; Rapanelli 
et al. 2023; Yildiz et al. 2023) и везикулярного 
транспортера ацетилхолина, или VAChT (Janicko
va et al. 2019; McCulloch et al. 2017). Эти данные 
подтверждают представление о типах ВРСД 
и объясняют их существование. С этих позиций, 
вероятно, что у людей со сниженной способно-
стью к синтезу НН-АХ кардиомиоцитами вы-
сока вероятность повреждения сердца при 
стрессовых состояниях, а также при занятиях 
теми видами спорта, которые требуют высокой 
выносливости.

Очевидно, что для строгого доказательства 
синтеза НН-АХ в сердце требуется совместить 
исследования параметров ВСР у элитных или 
высококвалифицированных лыжников-гонщи-
ков с определением синтеза НН-АХ, в том 
числе активности холинацетилтрансферазы, 
транспортера холина-1 и везикулярного транс-
портера АХ. Это позволит ответить на вопрос, 
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в какой степени, в целом, верна концепция, 
предложенная Какинумой (Kakinuma 2021) 
и другими авторами о способности кардиомио
цитов синтезировать НН-АХ, а также гипотеза 
о спортивной ваготонии как следствии высокой 
активности ПО АНС и синтеза НН-АХ кардио
миоцитами, предложенная (Coote, White 2015) 
и поддержанная нами (Катаев и др. 2023c; Kataev 
et al. 2024а). 

Выводы

1. Общая продолжительность тренировочных 
и соревновательных нагрузок (ОПН1-5) у элитно-
го лыжника К. Д. максимальна в подготовитель-
ном периоде (178,5 мин/день), меньше — в со-
ревновательном периоде (131 мин/день) и еще 
меньше — в переходном периоде (99,5 мин/день), 
а медианы показателей ВСР, отражающих актив-
ность ПО АНС и, вероятно, уровень синтеза 
НН-АХ, выше в подготовительном периоде. 
Корреляционный анализ показывает, что с по-
вышением объема нагрузок именно в подгото-
вительном периоде возрастают медианы АМHF, 
pNN50% и RMSSD, а с учетом всего годичного 
цикла возрастают медианы ТP, АМHF, АМLF, 
АМVLF, RMSSD, SDNN и MхDMn.

2. У элитных лыжников-гонщиков на про-
тяжении всего годового цикла, в том числе 
в переходном периоде, т. е. при снижении объ-
ема нагрузок, в условиях клиностаза имеет 
место доминирование активности ПО АНС, что, 
вероятно, обусловлено высоким уровнем син-
теза НН-АХ кардиомиоцитами. Незначительный 
рост активности СО АНС, отмеченный у элит-
ных лыжников в соревновательном периоде, 
предположительно, является следствием фор-
мирования чувства тревожности за спортивный 
результат. В целом медианы 15 показателей 
клино-КИГ элитных лыжников сходны с тако-
выми у спортсменов, относимых по классифи-
кации Н. И. Шлык к четвертому типу ВРСД 
(ваготоники).

3. У элитных лыжников-гонщиков (ЭЛРТ) 
активность ПО АНС и, вероятно, синтез НН-АХ 
кардиомиоцитами выше, чем у менее квалифи-
цированных лыжников-гонщиков, в том числе, 
согласно нашим данным, у 11 юношей-лыжников 
(ЮЛРТ), и выше, судя по данным литературы, 
чем у элитных спортсменов других видов спор-
та, не связанных с тренировкой на выносливость. 
Это также подтверждает представление о при-
роде спортивной ваготонии как результате по-
вышенной активности ПО АНС, в том числе  
за счет синтеза НН-АХ кардиомиоцитами.

4. В процессе тренировки на выносливость 
возрастает активность СО АНС, но влияние 
этой активности на медианы показателей клино-
ВСР, отражающих ее, в частности, на АМLF, LF% 
и АМLF/АМHF, маскируется за счет высокой 
активности ПО АНС и наличия синтеза НН-АХ. 
Это особенно характерно для элитных лыжни-
ков и, вероятно, является одним из признаков 
наличия синтеза НН-АХ кардиомиоцитами 
у спортсменов.
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Список сокращений

АНС — автономная нервная система; АХ — 
ацетилхолин; ВСР — вариабельность сердеч- 
ного ритма; КИГ — кардиоинтервалография;  
КМС — кандидат в мастера спорта; МС — мастер 
спорта; МСМК — мастер спорта международ-
ного класса; ОЦН — объем циклической на-
грузки; ПО — парасимпатический отдел АНС; 
СО — симпатический отдел АНС; ТВР — тип 
вегетативной регуляции; ТВРСД — тип вегета-
тивной регуляции сердечной деятельности; 
УТС — учебно-тренировочный сбор.

Спектральные показатели ВСР: TP — общая 
мощность спектра; НF — мощность быстрых 
волн; LF — мощность медленных волн; VLF — 
мощность очень медленных волн; НF%, LF% 
и VLF% — относительная мощность НF-, LF- 
и VLF-волн, выраженная в процентах к TP. 
Временные показатели ВСР: SI — стресс-индекс 
или индекс напряжения; RRNN — длительность 

нормальных интервалов RR; pNN50% — отно-
шение последовательных интервалов NN,  
различие между которыми превышает 50 мс,  
в процентах к общему числу нормальных (NN) 
интервалов RR; RMSSD — квадратный корень 
из среднего квадрата разностей величин по-
следовательных пар интервалов NN.

List of abbreviations

ANS — autonomous nervous system; ACh — 
acetylcholine; CLV — cyclic load volume; CMS — 
Candidate for Master of Sports; HRV — heart rate 
variability; IMS — International Master of Sports; 
KIG — cardiointervalography; MS — Master  
of Sports; PNS — parasympathetic nervous system; 
SNS — sympathetic nervous system; TAR — type 
of autonomic regulation; TARCA — type of auto-
nomic regulation of cardiac activity; TC — training 
camp.

HRV spectral indices: TP — total spectrum 
power; HF — power of fast waves; LF — slow wave 
power; VLF — power of very slow waves; HF%, 
LF%, and VLF% are the relative power of HF-, LF-, 
and VLF waves expressed as a percentage of TP. 
HRV time indicators: pNN50% — the ratio of con-
secutive NN intervals, the difference between which 
exceeds 50 ms, in percent to the total number  
of normal (NN) RR intervals; RMSSD is the square 
root of the mean square of the magnitude differen
ces of consecutive pairs of NN intervals; RRNN — 
duration of normal RR intervals; SI — stress index 
or voltage index. 

Литература

Баталов, А. Г., Сенатская, В. Г., Щукин, А. В. (2020) Соревновательная результативность в лыжном 
марафоне на 50 км на Олимпийских играх и чемпионатах мира за весь период их проведения (с 1924 
по 2019 гг.). Педагогико-психологические и медико-биологические проблемы физической культуры 
и спорта, т. 15, № 2, с. 9–16. https://doi.org/10.14526/2070-4798-2020-15-2-9-16 

Викулов, А. Д., Бочаров, М. В., Каунина, Д. В., Бойков, В. Л. (2017) Регуляция сердечной деятельности 
у спортсменов высокой квалификации. Вестник спортивной науки, № 2, с. 31–36.

Воронина, Г. А., Сафарова, Р. И. (2008) Характеристика основных параметров вариабельности сердечного 
ритма как показателя тренированности лыжников-гонщиков. В кн.: Р. М. Баевский, Н. И. Шлык (ред.). 
Вариабельность сердечного ритма: теоретические аспекты и практическое применение. Тезисы 
докладов IV Всероссийского симпозиума с международным участием. Ижевск: Изд-во Удмуртского 
государственного университета, с. 65–68. 

Гланц, С. (1998) Медико-биологическая статистика. М.: Практика, 459 с.
Есева, Т. В., Варламова, Н. Г., Логинова, Т. П. и др. (2018) Компьютерная модель представления результатов 

обследования по тренировочным зонам у лыжников-гонщиков. Известия Коми научного центра 
УрО РАН, № 4 (36), с. 25–30.

Ефремова, Р. И., Спицин, А. П., Воронина, Г. А. (2015) Реактивность регуляторных систем юных лыжников 
в зависимости от типа вегетативной регуляции. Вятский медицинский вестник, № 4 (48), с. 15–18. 

Жигало, В. Я. (2021) Исследование функционального состояния футболистов-спортсменов различного 
возраста. В кн.: Н. И. Шлык (ред.). Вариабельность сердечного ритма: теоретические аспекты 
и практическое применение в спорте и массовой физкультуре. Материалы VII Всероссийской научно-
практической конференции с международным участием. Ижевск: Изд-во Удмуртского государственного 
университета, с. 144–148. 

https://doi.org/10.14526/2070-4798-2020-15-2-9-16


118	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

Калабин,  О.  В., Литвин,  Ф.  Б., Катаев,  А.  Н., Пивоваров,  О.  А. (2024) Вегетативная реакция 
на ортоклиностатическую пробу профессиональных игроков в хоккей с мячом. Современные вопросы 
биомедицины, т. 8, № 3 (29), статья 8. https://doi.org/10.24412/2588-0500-2024_08_03_8

Калабин, О. В., Михайлов, М. М. (2023) Индивидуальный подход в определении функциональной 
готовности организма методом анализа вариабельности ритма сердца для коррекции силовой 
подготовки в волейболе. Современные вопросы биомедицины, т. 7, № 1 (22), статья 7. https://doi.
org/10.51871/2588-0500_2023_07_01_7 

Калабин, О. В., Спицин, А. П. (2011) Вариабельность сердечного ритма у спортсменов с силовой 
направленностью тренировочного процесса. Новые исследования, № 4 (29), с. 124–131.

Кальсина, В. В., Кудря, О. Н., Реуцкая, Е. А. (2021) Оценка функционального состояния биатлонисток 
высокой квалификации по показателям вариабельности ритма сердца. Ученые записки Университета 
имени П. Ф. Лесгафта, № 8 (198), с. 111–118. 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Трухин, А. Н., Трухина, С. И. (2023a) Динамика стресс-индекса и спектральных 
показателей кардиоинтервалограммы элитных лыжников-гонщиков в подготовительном, соревновательном 
и переходном периодах в зависимости от объёма и интенсивности тренировочных нагрузок. Вестник 
медицинского института «РЕАВИЗ». Реабилитация, Врач и Здоровье, т. 13, № 6, c. 12–25. https://doi.
org/10.20340/vmi-rvz.2023.6.PHYS.1 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Трухин, А. Н., Трухина, С. И. (2024a) Зависимость величины RMSSD 
кардиоинтервалограммы от специализации тренировочного процесса, этапа годичного цикла 
подготовки и других факторов (обзор). Интегративная физиология, т. 5, № 1, с. 32–49. https://doi.
org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-32-49 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Трухин, А. Н., Трухина, С. И. (2024b) Динамика RMSSD кардиоинтервалограммы 
у элитных лыжников-гонщиков в течение годичного макроцикла в зависимости от объема и интенсивности 
тренировочных нагрузок. Человек. Спорт. Медицина, т. 24, № 4, с. 48–56. 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Кишкина, В. В. и др. (2023b) Природа общей мощности спектра и очень 
низкочастотных волн кардиоинтервалограммы с позиций адаптации организма человека к двигательной 
активности (обзор). Журнал медико-биологических исследований, т. 11, № 1, с. 95–107. https://doi.
org/10.37482/2687-1491-Z134 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Кишкина, В. В. и др. (2024c) Общая мощность спектра и мощность HF-волн 
в зависимости от этапов годичного цикла подготовки спортсменов и других факторов (обзор). Журнал 
медико-биологических исследований, т. 12, № 2, с. 253–267. https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z189 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Завалин, Н. С. и др. (2023c) Динамика TP-, HF-, LF- и VLF-волн кардиоинтервалограммы 
(в условиях клиностаза) элитного лыжника-гонщика в подготовительном, соревновательном и переходном 
периодах в зависимости от объема и интенсивности тренировочных нагрузок. Физиология человека, 
т. 49, № 5, с. 87–100. https://doi.org/10.31857/S0131164623700303 

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Завалин, Н. С. и др. (2023d) Динамика TP- и HF-волн кардиоинтервалограммы 
лыжника-гонщика в подготовительном, соревновательном и переходном периодах в зависимости  
от объема и интенсивности тренировочных нагрузок. Вестник спортивной науки, № 1, с. 46–54.

Катаев, Д. А., Циркин, В. И., Кишкина, В. В. и др. (2024d) Динамика интервала RRNN кардиоинтервалограммы 
в зависимости от специализации тренировочного процесса, этапа годичного цикла подготовки и других 
факторов (обзор литературы). Вестник медицинского института «РЕАВИЗ». Реабилитация, Врач 
и Здоровье, т. 14, № 6, с. 30–46. https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2024.6.PHYS.2 

Кудря, О. Н. (2009) Влияние физических нагрузок разной направленности на вариабельность ритма 
сердца у спортсменов. Бюллетень сибирской медицины, т. 8, № 1, с. 36–42. https://doi.org/10.20538/1682-
0363-2009-1-36-42

Кучерова, А. В. (2019) Научно-методические основы физической подготовки лыжников-гонщиков 
в подготовительном периоде. Могилев: Изд-во Могилевского государственного университета имени 
А. А. Кулешова, 224 с.

Литвин, Ф. Б., Аносов, И. П., Асямолов, П. О. и др. (2012) Сердечный ритм и система микроциркуляции 
у лыжников в предсоревновательном периоде спортивной подготовки. Вестник Удмуртского 
университета. Серия Биология. Науки о земле, № 1, с. 67–74.

Литвин, Ф. Б., Брук, Т. М., Терехов, П. А., Осипова, Н. В. (2020) Особенности анаэробной работоспособности 
биатлонистов в зависимости от типа вегетативной регуляции сердечного ритма. Журнал медико-
биологических исследований, т. 8, № 4, с. 368–377. https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z029 

Марков, А. Л. (2019) Вариабельность сердечного ритма у лыжников-гонщиков Республики Коми 15–18 лет: 
возрастные и половые различия. Журнал медико-биологических исследований, т. 7, № 2, с. 151–160. https://
doi.org/10.17238/issn2542-1298.2019.7.2.151 

Михайлов, В. М. (2017) Вариабельность ритма сердца (новый взгляд на старую парадигму). Иваново: 
Нейрософт, 516 c. 

Новикова, Н. Б., Иванова, И. Г., Котелевская, Н. Б., Головачев, А. И. (2022) Сравнительный анализ 
результативности сильнейших лыжников-гонщиков в юношеском и взрослом возрасте. Теория и практика 
физической культуры, № 3, с. 97–99.

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124
https://doi.org/10.24412/2588-0500-2024_08_03_8
https://doi.org/10.51871/2588-0500_2023_07_01_7
https://doi.org/10.51871/2588-0500_2023_07_01_7
https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2023.6.PHYS.1
https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2023.6.PHYS.1
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-32-49
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-32-49
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z134
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z134
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z189
https://doi.org/10.31857/S0131164623700303
https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2024.6.PHYS.2
https://doi.org/10.20538/1682-0363-2009-1-36-42
https://doi.org/10.20538/1682-0363-2009-1-36-42
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z029
https://doi.org/10.17238/issn2542-1298.2019.7.2.151
https://doi.org/10.17238/issn2542-1298.2019.7.2.151


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 1	 119

Д. А. Катаев, В. И. Циркин, А. Н. Трухин, С. И. Трухина

Погодин, А. А., Алексанянц, Г. Д. (2018) Симпато-парасимпатические взаимодействия в регуляции 
сердечного ритма баскетболистов студенческой лиги. Физическая культура, спорт — наука и практика, 
№ 1, с. 62–68. 

Руль, Е. А., Кудря, О. Н. (2022) Показатели вариабельности сердечного ритма лыжников-гонщиков в условиях 
учебно-тренировочных сборов при использовании транскраниальной электростимуляции. Современные 
вопросы биомедицины, т. 6, № 1 (18), статья 25. https://doi.org/10.51871/2588-0500_2022_06_01_25 

Сарыг, С. К.-о., Лопсан, А. Д.-о., Будук-оол, Л. К.-с. (2015) Показатели вариабельности ритма сердца 
у  спортсменов. Вестник Тувинского государственного университета. №  2 Естественные 
и сельскохозяйственные науки, № 2 (25), с. 48–52.

Трухин, А. Н., Куншин, А. А. (2016) Аналитический обзор по эндогенным модуляторам М-холинорецепторов 
как компонентов гуморального звена автономной нервной системы (часть 1). Вестник Северного 
(Арктического) федерального университета. Серия «Медико-биологические науки», № 2, с. 37–50. 
https://doi.org/10.17238/issn2308-3174.2016.2.37 

Циркин, В. И., Ноздрачев, А. Д., Анисимов, К. Ю. и др. (2016) Механизмы положительной и отрицательной 
модуляции эффективности активации адренорецепторов и других рецепторов, ассоциированных 
с G-белком (обзор литературы). Сообщение 3. Эндогенные блокаторы (ЭББАР, ЭБААР, ЭБМХР) как 
отрицательные модуляторы. Вестник Уральской медицинской академической науки, № 4 (59), с. 87–108.

Шангареева, Г. Н. (2014) Показатели вариабельности сердечного ритма у юных хоккеистов олимпийского 
резерва. Медицинский вестник Башкортостана, т. 9, № 1, с. 49–52.

Шлык, Н. И. (2022) Вариабельность сердечного ритма и методы ее определения у спортсменов 
в тренировочном процессе. Ижевск: Изд-во Удмуртского университета, 80 с.

Шлык, Н. И., Сапожникова, Е. Н., Кириллова, Т. Г., Жужгов, А. П. (2012) Об особенностях ортостатической 
реакции у спортсменов с разными типами вегетативной регуляции. Вестник Удмуртского университета. 
Серия Биология. Науки о Земле, вып. 1, с. 114–125.

Abramochkin, D. V., Borodinova, A. A., Rosenshtraukh, L. V., Nikolsky, E. E. (2012) Both neuronal and non-
neuronal acetylcholine take part in non-quantal acetylcholine release in the rat atrium. Life Sciences, vol. 91, 
no. 21–22, pp. 1023–1026. https://doi.org/10.1016/j.lfs.2012.03.031 

Barrero, A., Schnell, F., Carrault, G. et al. (2019) Daily fatigue-recovery balance monitoring with heart rate 
variability in well-trained female cyclists on the Tour de France circuit. PLoS One, vol. 14, no. 3, article e0213472. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0213472 

Braczko, F., Fischl, S. R., Reinders, J. et al. (2024) Activation of the nonneuronal cholinergic cardiac system  
by hypoxic preconditioning protects isolated adult cardiomyocytes from hypoxia/reoxygenation injury. 
American Journal of Physiology Heart and Circulatory Physiology, vol. 327, no. 1, pp. H70–H79. https://doi.
org/10.1152/ajpheart.00211.2024 

Chu, C., Parkhurst, C. N., Zhang, W. et al. (2021) The ChAT-acetylcholine pathway promotes group 2 innate 
lymphoid cell responses and anti-helminth immunity. Science Immunology, vol. 6, no. 57, article eabe3218. 
https://doi.org/10.1126/sciimmunol.abe3218 

Coote, J. H., White, M. J. (2015) CrossTalk proposal: Bradycardia in the trained athlete is attributable to high 
vagal tone. Journal of Physiology, vol. 593, no. 8, pp. 1745–1747. https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284364 

D’Souza, A., Sharma, S., Boyett, M. R. (2015) Crosstalk opposing view: Bradycardia in the trained athlete  
is attributable to a downregulation of a pacemaker channel in the sinus node. The Journal of Physiology, 
vol. 593, no. 8, pp. 1749–1751. https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284356 

Janickova, H., Kljakic, O., Rosborough, K. et al. (2019) Selective decrease of cholinergic signaling from 
pedunculopontine and laterodorsal tegmental nuclei has little impact on cognition but markedly increases 
susceptibility to stress. The FASEB Journal, vol. 33, no. 6, pp. 7018–7036. https://doi.org/10.1096/fj.201802108R 

Kakinuma, Y. (2021) Characteristic effects of the cardiac non-neuronal acetylcholine system augmentation  
on brain functions. International Journal of Molecular Sciences, vol. 22, no. 2, article 545. https://doi.org/10.3390/
ijms22020545 

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhina, S. I. (2024a) Sports vagotonia as a result of increased 
synthesis of non-neuronal acetylcholine by cardiomyocytes. Anatomy Physiology & Biochemistry International 
Journal, vol. 7, no. 3, article 555711. https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555711 

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhina, S. I. (2024b) Indicator PNN50% cardiointervalogram 
depending on the specialization of the training process, stage of the annual training cycle and other factors 
(literature review). Anatomy Physiology & Biochemistry International Journal, vol. 7, no. 2, article 555707. 
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555707 

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Kishkina, V. V. et al. (2023) Absolute and relative power of LF waves of cardiointervalogram 
in athletes (literature review). Anatomy Physiology & Biochemistry International Journal, vol. 6, no. 4, 
article 555695. https://doi.org/10.19080/APBIJ.2023.06.555695 

Liao, L., Li, J. (2022) Research on effect of load stimulation change on heart rate variability of women volleyball 
athletes. Computational Intelligence and Neuroscience, vol. 2022, no. 1, article 3917415. https://doi.
org/10.1155/2022/3917415 

https://doi.org/10.51871/2588-0500_2022_06_01_25
https://doi.org/10.17238/issn2308-3174.2016.2.37
https://doi.org/10.1016/j.lfs.2012.03.031
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0213472
https://doi.org/10.1152/ajpheart.00211.2024
https://doi.org/10.1152/ajpheart.00211.2024
https://doi.org/10.1126/sciimmunol.abe3218
https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284364
https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284356
https://doi.org/10.1096/fj.201802108R
https://doi.org/10.3390/ijms22020545
https://doi.org/10.3390/ijms22020545
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555711
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555707
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2023.06.555695
https://doi.org/10.1155/2022/3917415
https://doi.org/10.1155/2022/3917415


120	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

Mantanona, C. P., Alsiö, J., Elson, J. L. et al. (2019) Altered motor, anxiety-related and attentional task performance 
at baseline associate with multiple gene copies of the vesicular acetylcholine transporter and related protein 
overexpression in ChAT::Cre+ rats. Brain Structure & Function, vol. 224, no. 9, pp. 3095–3116. https://doi.
org/10.1007/s00429-019-01957-y 

McCulloch, K. A., Qi, Y. B., Takayanagi-Kiya, S. et al. (2017) Novel mutations in synaptic transmission genes 
suppress neuronal hyperexcitation in Caenorhabditis elegans. G3 (Bethesda), vol. 7, no. 7, pp. 2055–2063. 
https://doi.org/10.1534/g3.117.042598 

Meng, Z., Sun, B., Chen, W. et al. (2021) Depression of non-neuronal cholinergic system may play a role  
in co-occurrence of subjective daytime sleepiness and hypertension in patients with obstructive sleep apnea 
syndrome. Nature and Science of Sleep, vol. 13, pp. 2153–2163. https://doi.org/10.2147/NSS.S339038 

Munasinghe, P. E., Saw, E. L., Reily-Bell, M. et al. (2023) Non-neuronal cholinergic system delays cardiac 
remodelling in type 1 diabetes. Heliyon, vol. 9, no. 6, article e17434. https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2023.
e17434 

Oikawa, S., Kai, Y., Mano, A. et al. (2021) Non-neuronal cardiac acetylcholine system playing indispensable 
roles in cardiac homeostasis confers resiliency to the heart. Journal of Physiological Sciences, vol. 71, no. 1, 
article 2. https://doi.org/10.1186/s12576-020-00787-6 

Oliveira-Silva, I., Silva, V. A., Cunha, R. M., Foster, C. (2018) Autonomic changes induced by pre-competitive 
stress in cyclists in relation to physical fitness and anxiety. PLoS One, vol. 13, no. 12, article e0209834. https://
doi.org/10.1371/journal.pone.0209834 

Rapanelli, M., Wang, W., Hurley, E. et al. (2023) Cholinergic neurons in the basal forebrain are involved  
in behavioral abnormalities associated with Cul3 deficiency: Role of prefrontal cortex projections in cognitive 
deficits. Translational Psychiatry, vol. 13, no. 1, article 22. https://doi.org/10.1038/s41398-023-02306-8 

Rocha-Resende, C., da Silva, A. M., Prado, M. A. M., Guatimosim, S. (2021) Protective and anti-inflammatory 
effects of acetylcholine in the heart. American Journal of Physiology-Cell Physiology, vol. 320, no. 2, pp. C155–
C161. https://doi.org/10.1152/ajpcell.00315.2020 

Roy, A., Guatimosim, S., Prado, V. F. et al. (2015) Cholinergic activity as a new target in diseases of the heart. 
Molecular Medicine, vol. 20, no. 1, pp. 527–537. https://doi.org/10.2119/molmed.2014.00125 

Roy, A., Fields, W. C., Rocha-Resende, C. et al. (2013) Cardiomyocyte-secreted acetylcholine is required for 
maintenance of homeostasis in the heart. The FASEB Journal, vol. 27, no. 12, pp. 5072–5082. https://doi.
org/10.1096/fj.13-238279 

Saw, E. L., Kakinuma, Y., Fronius, M., Katare, R. (2018) The non-neuronal cholinergic system in the heart: 
A comprehensive review. Journal of Molecular and Cellular Cardiology, vol. 125, pp. 129–139. https://doi.
org/10.1016/j.yjmcc.2018.10.013 

Schäfer, D., Gjerdalen, G. F., Solberg, E. E. et al. (2015) Sex differences in heart rate variability: A longitudinal 
study in international elite cross-country skiers. European Journal of Applied Physiology, vol. 115, no. 10, 
pp. 2107–2114. https://doi.org/10.1007/s00421-015-3190-0 

Schmitt, L., Bouthiaux, S., Millet, G. P. (2021) Eleven years’ monitoring of the world’s most successful male 
biathlete of the last decade. International Journal of Sports Physiology and Performance, vol. 16, no. 6, 
pp. 900–905. https://doi.org/10.1123/ijspp.2020-0148 

Schmitt, L., Regnard, J., Desmarets, M. et al. (2013) Fatigue shifts and scatters heart rate variability in elite 
endurance athletes. PLoS One, vol. 8, no. 8, article e71588. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0071588 

Tian, Y., He, Z.-h., Zhao, J.-x. et al. (2013) Heart rate variability threshold values for early-warning nonfunctional 
overreaching in elite female wrestlers. The Journal of Strength and Conditioning Research, vol. 27, no. 6, 
pp. 1511–1519. https://doi.org/10.1519/JSC.0b013e31826caef8 

Wang, Y. G., Dedkova, E. N., Steinberg, S. F. et al. (2002) β2-adrenergic receptor signaling acts via NO release 
to mediate ACh-induced activation of ATP-sensitive K+ current in cat atrial myocytes. Journal of General 
Physiology, vol. 119, no. 1, pp. 69–82. https://doi.org/10.1085/jgp.119.1.69 

Yildiz, E. P., Kilic, M. A., Yalcin, E. U. et al. (2023) Genetic and clinical evaluation of congenital myasthenic 
syndromes with long-term follow-up: Experience of a tertiary center in Turkey. Acta Neurologica Belgica, 
vol. 123, no. 5, pp. 1841–1847. https://doi.org/10.1007/s13760-022-02090-0 

References

Abramochkin, D. V., Borodinova, A. A., Rosenshtraukh, L. V., Nikolsky, E. E. (2012) Both neuronal and non-
neuronal acetylcholine take part in non-quantal acetylcholine release in the rat atrium. Life Sciences, vol. 91, 
no. 21–22, pp. 1023–1026. https://doi.org/10.1016/j.lfs.2012.03.031 (In English)

Barrero, A., Schnell, F., Carrault, G. et al. (2019) Daily fatigue-recovery balance monitoring with heart rate 
variability in well-trained female cyclists on the Tour de France circuit. PLoS One, vol. 14, no. 3, article e0213472. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0213472 (In English)

Batalov, A. G., Senatskaya, V. G., Shchukin, A. V. (2020) Sorevnovatel’naya rezul’tativnost’ v lyzhnom marafone 
na 50 km na Olimpijskikh igrakh i chempionatakh mira za ves’ period ikh provedeniya (s 1924 po 2019 gg.) 
[Competitive effectiveness in 50 km skiing marathon at winter Olympic games and world championships 

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124
https://doi.org/10.1007/s00429-019-01957-y
https://doi.org/10.1007/s00429-019-01957-y
https://doi.org/10.1534/g3.117.042598
https://doi.org/10.2147/NSS.S339038
https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2023.e17434
https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2023.e17434
https://doi.org/10.1186/s12576-020-00787-6
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0209834
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0209834
https://doi.org/10.1038/s41398-023-02306-8
https://doi.org/10.1152/ajpcell.00315.2020
https://doi.org/10.2119/molmed.2014.00125
https://doi.org/10.1096/fj.13-238279
https://doi.org/10.1096/fj.13-238279
https://doi.org/10.1016/j.yjmcc.2018.10.013
https://doi.org/10.1016/j.yjmcc.2018.10.013
https://doi.org/10.1007/s00421-015-3190-0
https://doi.org/10.1123/ijspp.2020-0148
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0071588
https://doi.org/10.1519/JSC.0b013e31826caef8
https://doi.org/10.1085/jgp.119.1.69
https://doi.org/10.1007/s13760-022-02090-0
https://doi.org/10.1016/j.lfs.2012.03.031
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0213472


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 1	 121

Д. А. Катаев, В. И. Циркин, А. Н. Трухин, С. И. Трухина

during the whole period of their organization (since 1924 till 2019)]. Pedagogiko-psikhologicheskie i mediko-
biologicheskie problemy fizicheskoj kul’tury i sporta — Russian Journal of Physical Education and Sport, vol. 15, 
no. 2, pp. 9–16. https://doi.org/10.14526/2070-4798-2020-15-2-9-16 (In Russian)

Braczko, F., Fischl, S. R., Reinders, J. et al. (2024) Activation of the nonneuronal cholinergic cardiac system  
by hypoxic preconditioning protects isolated adult cardiomyocytes from hypoxia/reoxygenation injury. 
American Journal of Physiology Heart and Circulatory Physiology, vol. 327, no. 1, pp. H70–H79. https://doi.
org/10.1152/ajpheart.00211.2024 (In English)

Chu, C., Parkhurst, C. N., Zhang, W. et al. (2021) The ChAT-acetylcholine pathway promotes group 2 innate 
lymphoid cell responses and anti-helminth immunity. Science Immunology, vol. 6, no. 57, article eabe3218. 
https://doi.org/10.1126/sciimmunol.abe3218 (In English)

Coote, J. H., White, M. J. (2015) CrossTalk proposal: Bradycardia in the trained athlete is attributable to high 
vagal tone. Journal of Physiology, vol. 593, no. 8, pp. 1745–1747. https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284364 
(In English)

D’Souza, A., Sharma, S., Boyett, M. R. (2015) Crosstalk opposing view: Bradycardia in the trained athlete  
is attributable to a downregulation of a pacemaker channel in the sinus node. The Journal of Physiology, 
vol. 593, no. 8, pp. 1749–1751. https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284356 (In English)

Efremova, R. I., Spitsin, A. P., Voronina, G. A. (2015) Reaktivnost’ regulyatornykh sistem yunykh lyzhnikov 
v zavisimosti ot tipa vegetativnoj regulyatsii [Reactivity of young skiers’ regulatory system in different types 
of vegetative regulation]. Vyatskij meditsinskij vestnik — Medical Newsletter of Vyatka, no. 4 (48), pp. 15–18. 
(In Russian)

Eseva, T. V., Varlamova, N. G., Loginova, T. P. et al. (2018) Komp’yuternaya model’ predstavleniya rezul’tatov 
obsledovaniya po trenirovochnym zonam u lyzhnikov-gonshchikov [Computer model of presentation  
of the medical examination results on the training zones of skiers-racers]. Izvestiya Komi nauchnogo tsentra 
UrO RAN — Proceedings of the Komi Science Centre of the Ural Division of the Russian Academy of Sciences, 
no. 4 (36), pp. 25–30. (In Russian)

Glantz, S. (1998) Mediko-biologicheskaya statistika [Primer of biostatistics]. Moscow: Praktika Publ., 459 p.  
(In Russian)

Janickova, H., Kljakic, O., Rosborough, K. et al. (2019) Selective decrease of cholinergic signaling from 
pedunculopontine and laterodorsal tegmental nuclei has little impact on cognition but markedly increases 
susceptibility to stress. The FASEB Journal, vol. 33, no. 6, pp. 7018–7036. https://doi.org/10.1096/fj.201802108R 
(In English)

Kakinuma, Y. (2021) Characteristic effects of the cardiac non-neuronal acetylcholine system augmentation  
on brain functions. International Journal of Molecular Sciences, vol. 22, no. 2, article 545. https://doi.org/10.3390/
ijms22020545 (In English)

Kalabin, O. V., Litvin, F. B., Kataev, A. N., Pivovarov, O. A. (2024) Vegetativnaya reaktsiya na ortoklinostaticheskuyu 
probu professional’nykh igrokov v khokkej s myachom [Autonomic response to orthoclinostatic test  
in professional bandy players]. Sovremennye voprosy biomeditsiny — Modern Issues of Biomedicine, vol. 8, 
no. 3 (29), article 8. https://doi.org/10.24412/2588-0500-2024_08_03_8 (In Russian)

Kalabin, O. V., Mikhailov, M. M. (2023) Individual’nyj podkhod v opredelenii funktsional’noj gotovnosti 
organizma metodom analiza variabel’nosti ritma serdtsa dlya korrektsii silovoj podgotovki v volejbole 
[Individual approach to identifying the functional fitness of the body by the heart rate variability analysis 
for correction of strength training in volleyball]. Sovremennye voprosy biomeditsiny — Modern Issues  
of Biomedicine, vol. 7, no. 1 (22), article 7. https://doi.org/10.51871/2588-0500_2023_07_01_7 (In Russian)

Kalabin, O. V., Spitsin, A. P. (2011) Variabel’nost’ serdechnogo ritma u sportsmenov s silovoj napravlennost’yu 
trenirovochnogo protsessa [Variability of heart rate in sportsmen aimed at power training]. Novye 
issledovaniya — New Study, no. 4 (29), pp. 124–131. (In Russian)

Kalsina, V. V., Kudrya, O. N., Reutskaya, E. A. (2021) Otsenka funktsional’nogo sostoyaniya biatlonistok vysokoj 
kvalifikatsii po pokazatelyam variabel’nosti ritma serdtsa [Assessment of the functional state of highly 
qualified biathletes by indicators of heart rate variability]. Uchenye zapiski Universiteta imeni P. F. Lesgafta — 
Scientific Notes of P. F. Lesgaft University, no. 8 (198), pp. 111–118. (In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhin, S. I. (2023a) Dinamika stress-indeksa i spektral’nykh 
pokazatelej kardiointervalogrammy elitnykh lyzhnikov-gonshchikov v podgotovitel’nom, sorevnovatel’nom 
i perekhodnom periodakh v zavisimosti ot ob’ema i intensivnosti trenirovochnykh nagruzok [Dynamics  
of stress-index and spectral indicators of cardiointervalogram of elite skiers-racers in the preparatory, 
competition and transition periods depending on the volume and intensity of training loads]. Vestnik meditsinskogo 
instituta “REAVIZ”. Reabilitatsiya, Vrach i Zdorov’e — Bulletin of the Medical Institute ‘REAVIZ (Rehabilitation, 
Doctor and Health)’, vol. 13, no. 6, pp. 12–25. https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2023.6.PHYS.1 (In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhina, S. I. (2024a) Zavisimost’ velichiny RMSSD kardiointervalogrammy 
ot spetsializatsii trenirovochnogo protsessa, etapa godichnogo tsikla podgotovki i drugikh faktorov (obzor) 
[Review of dependence of the RMSSD value in a cardiointervalogram on the specialization of the training 
process, stage of the annual training cycle and other factors]. Integrativnaya fiziologiya — Integrative Physiology, 
vol. 5, no. 1, pp. 32–49. https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-32-49 (In Russian)

https://doi.org/10.14526/2070-4798-2020-15-2-9-16
https://doi.org/10.1152/ajpheart.00211.2024
https://doi.org/10.1152/ajpheart.00211.2024
https://doi.org/10.1126/sciimmunol.abe3218
https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284364
https://doi.org/10.1113/jphysiol.2014.284356
https://doi.org/10.1096/fj.201802108R
https://doi.org/10.3390/ijms22020545
https://doi.org/10.3390/ijms22020545
https://doi.org/10.24412/2588-0500-2024_08_03_8
https://doi.org/10.51871/2588-0500_2023_07_01_7
https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2023.6.PHYS.1
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-32-49


122	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhina, S. I. (2024b) Dinamika RMSSD kardiointervalogrammy 
u elitnykh lyzhnikov-gonshchikov v techenie godichnogo makrotsikla v zavisimosti ot ob’ema i intensivnosti 
trenirovochnykh nagruzok [Dynamic analysis of RMSSD in elite cross-country skiers throughout the annual 
macrocycle: Impact of training volume and intensity]. Chelovek. Sport. Meditsina — Human. Sport. Medicine, 
vol. 24, no. 4, pp. 48–56. (In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhina, S. I. (2024a) Sports vagotonia as a result of increased 
synthesis of non-neuronal acetylcholine by cardiomyocytes. Anatomy Physiology & Biochemistry International 
Journal, vol. 7, no. 3, article 555711. https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555711 (In English)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Trukhin, A. N., Trukhina, S. I. (2024b) Indicator PNN50% cardiointervalogram 
depending on the specialization of the training process, stage of the annual training cycle and other factors 
(literature review). Anatomy Physiology & Biochemistry International Journal, vol. 7, no. 2, article 555707. 
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555707 (In English)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Kishkina, V. V. et al. (2023b) Priroda obshchej moshchnosti spektra i ochen’ 
nizkochastotnykh voln kardiointervalogrammy s pozitsij adaptatsii organizma cheloveka k dvigatel’noj 
aktivnosti (obzor) [The nature of total power and very low frequency waves on the interval electrocardiogram 
from the standpoint of the human body’s adaptation to motor activity (review)]. Zhurnal mediko-biologicheskikh 
issledovanij — Journal of Medical and Biological Research, vol. 11, no. 1, pp. 95–107. https://doi.org/10.37482/2687-
1491-Z134 (In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Kishkina, V. V. et al. (2024c) Obshchaya moshchnost’ spektra i moshchnost’  
HF-voln v zavisimosti ot etapov godichnogo tsikla podgotovki sportsmenov i drugikh faktorov (obzor) [Total 
spectrum power and power of HF waves in athletes depending on the phase of the training year and other 
factors (review)]. Zhurnal mediko-biologicheskikh issledovanij — Journal of Medical and Biological Research, 
vol. 12, no. 2, pp. 253–267. https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z189 (In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Kishkina, V. V. et al. (2023) Absolute and relative power of LF waves of cardiointervalogram 
in athletes (literature review). Anatomy Physiology & Biochemistry International Journal, vol. 6, no. 4, 
article 555695. https://doi.org/10.19080/APBIJ.2023.06.555695 (In English)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Zavalin, N. S. et al. (2023c) Dinamika TP, HF-, LF- i VLF-voln kardiointervalogrammy 
(v usloviyakh klinostaza) elitnogo lyzhnika-gonshchika v podgotovitel’nom, sorevnovatel’nom i perekhodnom 
periodakh v zavisimosti ot ob’ema i intensivnosti trenirovochnykh nagruzok [Dynamics of TP, HF-, LF- and 
VLF- waves of the cardiointervalogram (in clinostasis conditions) of an elite ski racer in the preparatory, 
competitive and transitional periods, depending on the volume and intensity of training loads]. Fiziologiya 
cheloveka — Human Physiology, vol. 49, no. 5, pp. 87–100. https://doi.org/10.31857/S0131164623700303  
(In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Zavalin, N. S. et al. (2023d) Dinamika TP- i HF-voln kardiointervalogrammy 
lyzhnika-gonshchika v podgotovitel’nom, sorevnovatel’nom i perekhodnom periodakh v zavisimosti  
ot ob’ema i  intensivnosti trenirovochnykh nagruzok [Dynamics of TP- and HF-waves of a ski racer’s 
cardiointervalogram in the preparatory, competitive and transitional periods, depending on the volume and 
intensity of training loads]. Vestnik sportivnoj nauki — Sports Science Bulletin, no. 1, pp. 46–54. (In Russian)

Kataev, D. A., Tsirkin, V. I., Kishkina, V. V. et al. (2024d) Dinamika intervala RRNN kardiointervalogrammy 
v zavisimosti ot spetsializatsii trenirovochnogo protsessa, etapa godichnogo tsikla podgotovki i drugikh 
faktorov (obzor) [Dynamics of the RRNN interval of the cardiointervalogram depending on the specialization 
of the training process, the stage of the annual training cycle and other factors (review)]. Vestnik meditsinskogo 
instituta “REAVIZ”. Reabilitatsiya, Vrach i Zdorov’e — Bulletin of the Medical Institute ‘REAVIZ: Rehabilitation, 
Doctor and Health’, vol. 14, no. 6, pp. 30–46. https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2024.6.PHYS.2 (In Russian)

Kucherova, A. V. (2019) Nauchno-metodicheskie osnovy fizicheskoj podgotovki lyzhnikov-gonshchikov v podgotovitel’nom 
periode [Scientific and methodological foundations of physical training of cross-country skiers in the preparatory 
period]. Mogilev: Mogilev State A. Kuleshov University Publ., 224 p. (In Russian)

Kudrya, O. N. (2009) Vliyanie fizicheskikh nagruzok raznoj napravlennosti na variabel’nost’ ritma serdtsa 
u sportsmenov [The influence of the different direction physical tensions for heart rate variability of the 
sportsmen]. Byulleten’ sibirskoj meditsiny — Bulletin of Siberian Medicine, vol. 8, no. 1, pp. 36–42. https://
doi.org/10.20538/1682-0363-2009-1-36-42 (In Russian)

Liao, L., Li, J. (2022) Research on effect of load stimulation change on heart rate variability of women volleyball 
athletes. Computational Intelligence and Neuroscience, vol. 2022, no. 1, article 3917415. https://doi.
org/10.1155/2022/3917415 (In English)

Litvin, F. B., Anosov, I. P., Asyamolov, P. O. et al. (2012) Serdechnyj ritm i sistema mikrotsirkulyatsii u lyzhnikov 
v predsorevnovatel’nom periode sportivnoj podgotovki [Warm rhythm and system of microcirculation  
at skiers in the precompetitive period of sports preparation]. Vestnik Udmurtskogo universiteta. Seriya Biologiya. 
Nauki o zemle — Bulletin of Udmurt University. Series Biology. Earth Sciences, no. 1, pp. 67–74. (In Russian)

Litvin, F. B., Bruk, T. M., Terekhov, P. A., Osipova, N. V. (2020) Osobennosti anaerobnoj rabotosposobnosti 
biatlonistov v zavisimosti ot tipa vegetativnoj regulyatsii serdechnogo ritma [Anaerobic capacity in biathletes 
depending on the type of autonomic heart rate regulation]. Zhurnal mediko-biologicheskikh issledovanij — 

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555711
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2024.07.555707
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z134
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z134
https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z189
https://doi.org/10.19080/APBIJ.2023.06.555695
https://doi.org/10.31857/S0131164623700303
https://doi.org/10.20340/vmi-rvz.2024.6.PHYS.2
https://doi.org/10.20538/1682-0363-2009-1-36-42
https://doi.org/10.20538/1682-0363-2009-1-36-42
https://doi.org/10.1155/2022/3917415
https://doi.org/10.1155/2022/3917415


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 1	 123

Д. А. Катаев, В. И. Циркин, А. Н. Трухин, С. И. Трухина

Journal of Medical and Biological Research, vol. 8, no. 4, pp. 368–377. https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z029 
(In Russian)

Mantanona, C. P., Alsiö, J., Elson, J. L. et al. (2019) Altered motor, anxiety-related and attentional task performance 
at baseline associate with multiple gene copies of the vesicular acetylcholine transporter and related protein 
overexpression in ChAT::Cre+ rats. Brain Structure & Function, vol. 224, no. 9, pp. 3095–3116. https://doi.
org/10.1007/s00429-019-01957-y (In English)

Markov, A. L. (2019) Variabel’nost’ serdechnogo ritma u lyzhnikov-gonshchikov Respubliki Komi 15–18 let: 
vozrastnye i polovye razlichiya [Heart rate variability in cross-country skiers aged 15–18 years living in the 
Komi Republic: Age- and sex-related differences]. Zhurnal mediko-biologicheskikh issledovanij — Journal  
of Medical and Biological Research, vol. 7, no. 2, pp. 151–160. https://doi.org/10.17238/issn2542-1298.2019.7.2.151 
(In Russian)

McCulloch, K. A., Qi, Y. B., Takayanagi-Kiya, S. et al. (2017) Novel mutations in synaptic transmission genes 
suppress neuronal hyperexcitation in Caenorhabditis elegans. G3 (Bethesda), vol. 7, no. 7, pp. 2055–2063. 
https://doi.org/10.1534/g3.117.042598 (In English)

Meng, Z., Sun, B., Chen, W. et al. (2021) Depression of non-neuronal cholinergic system may play a role  
in co-occurrence of subjective daytime sleepiness and hypertension in patients with obstructive sleep apnea 
syndrome. Nature and Science of Sleep, vol. 13, pp. 2153–2163. https://doi.org/10.2147/NSS.S339038  
(In English)

Mikhailov, V. M. (2017) Variabel’nost’ ritma serdtsa (novyj vzglyad na staruyu paradigmu) [Heart rate variability 
(a new look at an old paradigm)]. Ivanovo: Neurosoft Publ., 516 p. (In Russian)

Munasinghe, P. E., Saw, E. L., Reily-Bell, M. et al. (2023) Non-neuronal cholinergic system delays cardiac 
remodelling in type 1 diabetes. Heliyon, vol. 9, no. 6, article e17434. https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2023.
e17434 (In English)

Novikova, N. B., Ivanova, I. G., Kotelevskaya, N. B., Golovachev, A. I. (2022) Sravnitel’nyj analiz rezul’tativnosti 
sil’nejshikh lyzhnikov-gonshchikov v yunosheskom i vzroslom vozraste [Competitive analysis of performance 
of strongest junior and senior cross-country skiers]. Teoriya i praktika fizicheskoj kul’tury — Theory and 
Practice of Physical Culture, no. 3, pp. 97–99. (In Russian)

Oikawa, S., Kai, Y., Mano, A. et al. (2021) Non-neuronal cardiac acetylcholine system playing indispensable 
roles in cardiac homeostasis confers resiliency to the heart. Journal of Physiological Sciences, vol. 71, no. 1, 
article 2. https://doi.org/10.1186/s12576-020-00787-6 (In English)

Oliveira-Silva, I., Silva, V. A., Cunha, R. M., Foster, C. (2018) Autonomic changes induced by pre-competitive 
stress in cyclists in relation to physical fitness and anxiety. PLoS One, vol. 13, no. 12, article e0209834. https://
doi.org/10.1371/journal.pone.0209834 (In English)

Pogodin, A. A., Aleksanyants, G. D. (2018) Simpato-parasimpaticheskie vzaimodejstviya v regulyatsii serdechnogo 
ritma basketbolistov studencheskoj ligi [Sympathetic-parasympathetic interactions in the regulation of the 
cardiac rhythm of basketball players from the students league]. Fizicheskaya kul’tura, sport — nauka i praktika — 
Physical Education, Sport — Science and Practice, no. 1, pp. 62–68. (In Russian)

Rapanelli, M., Wang, W., Hurley, E. et al. (2023) Cholinergic neurons in the basal forebrain are involved  
in behavioral abnormalities associated with Cul3 deficiency: Role of prefrontal cortex projections in cognitive 
deficits. Translational Psychiatry, vol. 13, no. 1, article 22. https://doi.org/10.1038/s41398-023-02306-8  
(In English)

Rocha-Resende, C., da Silva, A. M., Prado, M. A. M., Guatimosim, S. (2021) Protective and anti-inflammatory 
effects of acetylcholine in the heart. American Journal of Physiology-Cell Physiology, vol. 320, no. 2, pp. C155–
C161. https://doi.org/10.1152/ajpcell.00315.2020 (In English)

Roy, A., Guatimosim, S., Prado, V. F. et al. (2015) Cholinergic activity as a new target in diseases of the heart. 
Molecular Medicine, vol. 20, no. 1, pp. 527–537. https://doi.org/10.2119/molmed.2014.00125 (In English)

Roy, A., Fields, W. C., Rocha-Resende, C. et al. (2013) Cardiomyocyte-secreted acetylcholine is required for 
maintenance of homeostasis in the heart. The FASEB Journal, vol. 27, no. 12, pp. 5072–5082. https://doi.
org/10.1096/fj.13-238279 (In English)

Rul’, E. A., Kudrya, O. N. (2022) Pokazateli variabel’nosti serdechnogo ritma lyzhnikov-gonshchikov v usloviyakh 
uchebno-trenirovochnykh sborov pri ispol’zovanii transkranial’noj elektrostimulyatsii [Indicators of heart 
rate variability of ski racers in the conditions of training camps using transcranial electrical stimulation]. 
Sovremennye voprosy biomeditsiny — Modern Issues of Biomedicine, vol. 6, no. 1 (18), article 25. https://doi.
org/10.51871/2588-0500_2022_06_01_25 (In Russian)

Saryg, S. K.-o., Lopsan, A. D.-o., Buduk-ool, L. K.-s. (2015) Pokazateli variabel’nosti ritma serdtsa u sportsmenov 
[Indices of HRV in athletes]. Vestnik Tuvinskogo gosudarstvennogo universiteta. № 2 Estestvennye 
i sel’skokhozyajstvennye nauki — Vestnik of Tuvan State University. No. 2 Natural and Agricultural Sciences, 
no. 2 (25), pp. 48–52. (In Russian)

Saw, E. L., Kakinuma, Y., Fronius, M., Katare, R. (2018) The non-neuronal cholinergic system in the heart: 
A comprehensive review. Journal of Molecular and Cellular Cardiology, vol. 125, pp. 129–139. https://doi.
org/10.1016/j.yjmcc.2018.10.013 (In English)

https://doi.org/10.37482/2687-1491-Z029
https://doi.org/10.1007/s00429-019-01957-y
https://doi.org/10.1007/s00429-019-01957-y
https://doi.org/10.17238/issn2542-1298.2019.7.2.151
https://doi.org/10.1534/g3.117.042598
https://doi.org/10.2147/NSS.S339038
https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2023.e17434
https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2023.e17434
https://doi.org/10.1186/s12576-020-00787-6
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0209834
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0209834
https://doi.org/10.1038/s41398-023-02306-8
https://doi.org/10.1152/ajpcell.00315.2020
https://doi.org/10.2119/molmed.2014.00125
https://doi.org/10.1096/fj.13-238279
https://doi.org/10.1096/fj.13-238279
https://doi.org/10.51871/2588-0500_2022_06_01_25
https://doi.org/10.51871/2588-0500_2022_06_01_25
https://doi.org/10.1016/j.yjmcc.2018.10.013
https://doi.org/10.1016/j.yjmcc.2018.10.013


124	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124

Динамика 15 показателей кардиоинтервалограммы (в условиях клиностаза)…

Schäfer, D., Gjerdalen, G. F., Solberg, E. E. et al. (2015) Sex differences in heart rate variability: A longitudinal 
study in international elite cross-country skiers. European Journal of Applied Physiology, vol. 115, no. 10, 
pp. 2107–2114. https://doi.org/10.1007/s00421-015-3190-0 (In English)

Schmitt, L., Bouthiaux, S., Millet, G. P. (2021) Eleven years’ monitoring of the world’s most successful male 
biathlete of the last decade. International Journal of Sports Physiology and Performance, vol. 16, no. 6, 
pp. 900–905. https://doi.org/10.1123/ijspp.2020-0148 (In English)

Schmitt, L., Regnard, J., Desmarets, M. et al. (2013) Fatigue shifts and scatters heart rate variability in elite 
endurance athletes. PLoS One, vol. 8, no. 8, article e71588. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0071588 
(In English)

Shangareeva, G. N. (2014) Pokazateli variabel’nosti serdechnogo ritma u yunykh khokkeistov olimpijskogo 
rezerva [Heart rate variability indices of young hockey players of Olympic reserve]. Meditsinskij vestnik 
Bashkortostana — — Bashkortostan Medical Journal, vol. 9, no. 1, pp. 49–52. (In Russian)

Shlyk, N. I. (2022) Variabel’nost’ serdechnogo ritma i metody ee opredeleniya u sportsmenov v trenirovochnom 
protsesse [Heart rate variability and methods of determination in athletes during training]. Izhevsk: Udmurt 
University Publ., 80 p. (In Russian)

Shlyk, N. I., Sapozhnikova, E. N., Kirillova, T. G., Zhuzhgov, A. P. (2012) Ob osobennostyakh ortostaticheskoj 
reaktsii u sportsmenov s raznymi tipami vegetativnoj regulyatsii [About the peculiarities of orthostatic 
reaction of sportsmen with different types of vegetative regulation]. Vestnik Udmurtskogo universiteta. Seriya 
Biologiya. Nauki o zemle — Bulletin of Udmurt University. Series Biology. Earth Sciences, no. 1, pp. 114–125. 
(In Russian)

Tian, Y., He, Z.-h., Zhao, J.-x. et al. (2013) Heart rate variability threshold values for early-warning nonfunctional 
overreaching in elite female wrestlers. The Journal of Strength and Conditioning Research, vol. 27, no. 6, 
pp. 1511–1519. https://doi.org/10.1519/JSC.0b013e31826caef8 (In English)

Trukhin, A. N., Kunshin, A. A. (2016) Analiticheskij obzor po endogennym modulyatoram M-kholinoretseptorov 
kak komponentov gumoral’nogo zvena avtonomnoj nervnoj sistemy (chast’ 1) [Analytical survey of endogenous 
modulators of M-cholinergic receptors as components of the humoral arm of the autonomic nervous system 
(part 1)]. Vestnik Severnogo (Arkticheskogo) federal’nogo universiteta. Seriya “Mediko-biologicheskie nauki” — 
Vestnik of Northern (Arctic) Federal University. Series “Medical and Biological Sciences”, no. 2, pp. 37–50. 
https://doi.org/10.17238/issn2308-3174.2016.2.37 (In Russian)

Tsirkin, V. I., Nozdrachyov, A. D., Anisimov, K. Yu. et al. (2016) Mekhanizmy polozhitel’noj i otritsatel’noj 
modulyatsii effektivnosti aktivatsii adrenoretseptorov i drugikh retseptorov, assotsiirovannykh s G-belkom 
(obzor literatury). Soobshchenie 3. Endogennye blokatory (EBBAR, EBAAR, EBMKhR) kak otritsatel’nye 
modulyatory [Mechanisms of positive and negative modulation of the efficiency of the activation  
of adrenoreceptors and other receptors associated with G-protein (review). Communication 3. Endogenous 
blockers (EBBAR, EBAAR, EBMChR) as a negative modulators]. Vestnik Ural’skoj meditsinskoj akademicheskoj 
nauki — Journal of Ural Medical Academic Science, no. 4 (59), pp. 87–108. (In Russian)

Vikulov, A. D., Bocharov, M. V., Kaunina, D. V., Bojkov, V. L. (2017) Regulyatsiya serdechnoj deyatel’nosti 
u sportsmenov vysokoj kvalifikatsii [Regulation of cardiac activity in highly qualified athletes]. Vestnik 
sportivnoj nauki — — Sports Science Bulletin, no. 2, pp. 31–36. (In Russian)

Voronina, G. A., Safarova, R. I. (2008) Kharakteristika osnovnykh parametrov variabel’nosti serdechnogo ritma 
kak pokazatelya trenirovannosti lyzhnikov-gonshchikov [Characteristics of the main parameters of heart 
rate variability as an indicator of the fitness of cross-country skiers]. In: R. M. Baevskij, N. I. Shlyk (eds.). 
Variabel’nost’ serdechnogo ritma: teoreticheskie aspekty i prakticheskoe primenenie. Tezisy dokladov IV Vserossijskogo 
simpoziuma s mezhdunarodnym uchastiem [Heart rate variability: Theoretical aspects and practical application. 
Proceedings of the IV All-Russian symposium with international participation]. Izhevsk: Udmurt State University 
Publ., pp. 65–68. (In Russian)

Wang, Y. G., Dedkova, E. N., Steinberg, S. F. et al. (2002) β2-adrenergic receptor signaling acts via NO release 
to mediate ACh-induced activation of ATP-sensitive K+ current in cat atrial myocytes. Journal of General 
Physiology, vol. 119, no. 1, pp. 69–82. https://doi.org/10.1085/jgp.119.1.69 (In English)

Yildiz, E. P., Kilic, M. A., Yalcin, E. U. et al. (2023) Genetic and clinical evaluation of congenital myasthenic 
syndromes with long-term follow-up: Experience of a tertiary center in Turkey. Acta Neurologica Belgica, 
vol. 123, no. 5, pp. 1841–1847. https://doi.org/10.1007/s13760-022-02090-0 (In English)

Zhigalo, V. Ya. (2021) Issledovanie funktsional’nogo sostoyaniya futbolistov-sportsmenov razlichnogo vozrasta 
[Study of the functional state of football players-athletes of different ages]. In: N. I. Shlyk (ed.). Variabel’nost’ 
serdechnogo ritma: teoreticheskie aspekty i prakticheskoe primenenie v sporte i massovoj fizkul’ture. Materialy 
VII Vserossijskoj nauchno-prakticheskoj konferentsii s mezhdunarodnym uchastiem [Heart rate variability: 
Theoretical aspects and practical application in sports and mass physical education. Materials of the VII All-
Russian scientific-practical conference with international participation]. Izhevsk: Udmurt State University 
Publ., pp. 144–148. (In Russian)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-97-124
https://doi.org/10.1007/s00421-015-3190-0
https://doi.org/10.1123/ijspp.2020-0148
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0071588
https://doi.org/10.1519/JSC.0b013e31826caef8
https://doi.org/10.17238/issn2308-3174.2016.2.37
https://doi.org/10.1085/jgp.119.1.69
https://doi.org/10.1007/s13760-022-02090-0


125

Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 1 
Integrative Physiology, 2025, vol.6, no. 1  

www.intphysiology.ru

УДК 57.084.1 + 599.824.5 + 57.026	 EDN NDHMVR
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-125-136

Двухлетний лабораторный опыт группового содержания 
молодых неродственных макак резусов:  

анализ динамики поведения и влияния социального опыта
И. Ю. Голубева 1, Т. Г. Кузнецова 1, М. Н. Никитина 2

1 Институт физиологии им. И. П. Павлова РАН, 199034, Россия, г. Санкт-Петербург, наб. Макарова, д. 6
2 Ивановский государственный университет, 153025, Россия, г. Иваново, ул. Ермака, д. 39

Экспериментальные статьи

Сведения об авторах
Инна Юрьевна Голубева, SPIN-код: 7581-4645, ResearcherID: W-5106-2018, ORCID: 0000-0003-3698-9036, e-mail: 
golubevaiu@infran.ru
Тамара Георгиевна Кузнецова, SPIN-код: 3786-7484, ORCID: 0000-0002-0196-0519, e-mail:  
dr.tamara.kuznetsova@gmail.com
Мария Николаевна Никитина, ORCID: 0009-0004-6378-5463, e-mail: marianikitina097@gmail.com 
Для цитирования: Голубева, И. Ю., Кузнецова, Т. Г., Никитина, М. Н. (2025) Двухлетний лабораторный опыт 
группового содержания молодых неродственных макак резусов: анализ динамики поведения и влияния 
социального опыта. Интегративная физиология, т. 6, № 1, с. 125–136. https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-1-
125-136 EDN NDHMVR
Получена 24 января 2025; прошла рецензирование 25 марта 2025; принята 28 марта 2025.
Финансирование: Исследование не имело финансовой поддержки.
Права: © И. Ю. Голубева, Т. Г. Кузнецова, М. Н. Никитина (2025). Опубликовано Российским государственным 
педагогическим университетом им. А. И. Герцена. Открытый доступ на условиях лицензии CC BY-NC 4.0.

Аннотация. Групповое содержание макак в неволе имеет очевидные преимущества, но требует 
усилий для снижения риска травм и репродуктивного успеха. В работе обобщен опыт двухлетнего 
наблюдения за группой неродственных макак резусов, объединенных в раннем возрасте в лабораторных 
условиях. Цель — сравнительный анализ поведения неродственных макак сразу после объединения 
в группу и спустя два года совместного пребывания с учетом их возраста и пола и оценка влияния 
социального опыта на жизнь особей. Девять макак резусов из питомника Курчатовского комплекса 
медицинской приматологии НИЦ «Курчатовский институт» были объединены в группу в ИФ РАН 
им. И. П. Павлова и условно разделены на старших (16–18 мес., два самца, две самки) и младших 
(14–15 мес., два самца, три самки) с последующим лонгитюдным изучением группового поведения. 
В первые два месяца у старших особей, в отличие от младших, сложились стабильные иерархические 
взаимоотношения, при этом они доминировали над младшими. Значимые изменения в поведении 
за два года совместного пребывания наблюдались только у старших особей: у самцов возросло 
дружелюбие, у самок — дружелюбие и исследовательская активность. На третьем году жизни у макак 
возникли проявления коллективной агрессии, направленной на одного члена группы. Наиболее 
уязвимыми оказались младшие самки. Период размножения наступил в возрасте 28–32 месяцев, 
наиболее активным был старший доминантный самец, который спаривался со всеми самками. Все 
самки оказались беременными, но только старшая доминантная самка родила здорового детеныша. 
Результаты лонгитюдного наблюдения за макаками при переходе от детства ко взрослому возрасту 
важны для понимания биологических закономерностей онтогенетического развития приматов 
в условиях социума, а также для создания экологически здорового образа жизни неродственных 
обезьян в лабораториях.
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Abstract. Group housing of macaques in captivity requires strategies to mitigate injury risks and promote 
reproductive success. This study summarizes a two-year longitudinal observation of rhesus macaques 
(Macaca mulatta) grouped during early adolescence under controlled laboratory conditions. We aimed  
to analyze sex- and age-specific behavioral patterns post-grouping and after two years of cohabitation, while 
evaluating the impact of social experience on individual development. Nine unrelated rhesus macaques 
from the Kurchatov Complex of Medical Primatology were housed at the Pavlov Institute of Physiology.  
The cohort was stratified by age into older (16–18 months; 2 males, 2 females) and younger (14–16 months; 
2 males, 3 females) subgroups. Hierarchical structures emerged within two months: older individuals 
consistently dominated younger counterparts, with stable intra-subgroup dominance relationships observed 
only among older macaques. Longitudinal behavioral shifts were pronounced in older individuals: males 
exhibited increased affiliative behaviors, whereas older females displayed heightened affiliative and exploratory 
behaviors. Collective aggression manifested during the third year, with younger females being most vulnerable. 
Reproductive onset occurred at 28–32 months, dominated by the older male. Although all females conceived 
by the third year, only the dominant older female delivered a viable offspring. These findings elucidate 
ontogenetic trajectories of primates in artificial social environments and inform best practices for maintaining 
unrelated macaques in laboratory settings.

Keywords: rhesus macaques, longitudinal study, affiliative behavior, social behavior, exploratory behavior, 
hierarchical relations, collective aggression, ontogenesis, sexual maturation, captive reproduction

Введение

Одной из основных характеристик приматов, 
включая человека, является социальность (Бу-
товская, Файнберг 1993; Reddy et al. 2022). Со-
циальные контакты являются основой их фи-
зического и психоэмоционального благополучия 
и репродуктивного успеха (Beisner et al. 2021; 
Fischer 2023).

Изучение социального поведения разных 
видов обезьян, для которых характерны про-
должительное детство и выраженный подрост-
ковый период, может дать новые знания о мо-
делях развития социальных структур у людей 
и механизмах социального обучения индивидов. 

Макаки резусы и шимпанзе наиболее близки 
к человеку по форме социальной организации — 
они образуют большие, относительно стабиль-
ные социальные группы, включающие разнопо-
лых особей всех возрастов, и на протяжении 
всей жизни имеют дифференцированные диа-
дические связи с несколькими особями внутри 
этих групп (Reddy et al. 2022). У шимпанзе  
по достижении половой зрелости самки, как 
правило, эмигрируют в новые социальные груп-
пы, а самцы остаются в пределах своего сообще-
ства, где постепенно обретают независимость 
от своих матерей (Reddy, Sandel 2020). У макак, 
напротив, родную группу покидают самцы, 
а самки остаются и сохраняют тесные связи  
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со своими близкими генетическими родствен-
никами — матерями и их сестрами по материн-
ской линии (Beisner et al. 2011; Fischer 2023; 
Hannibal et al. 2017; Maestripieri, Hoffman 2012). 
Самки макак наследуют свой статус от матерей, 
которые постоянно поддерживают их в агрес-
сивных конфликтах, что способствует созданию 
стабильной социальной структуры группы.

В работе Мейшвили (Мейшвили 1998) про-
слежена динамика материнского поведения 
в течение 120 недель после рождения детенышей 
у низших обезьян, которая заключалась в ис-
чезновении из поведенческого репертуара вна-
чале физиологических паттернов, затем большей 
части защитных паттернов и некоторых соци-
альных паттернов. Показано, что часть соци-
альных паттернов сохраняется и составляет 
основу родственных отношений взрослых осо-
бей. Так, возрастной период 79–120 недель 
можно охарактеризовать как «подростковую» 
стадию взаимоотношений матери и детеныша. 

Согласно другим данным, период детства 
у макак заканчивается в три года, особи трех-
пяти лет являются подростками, а после пяти 
лет могут считаться взрослыми (Maestripieri, 
Hoffman 2012). Наступление подросткового 
периода отмечается началом полового созрева-
ния, которое наступает в 48–54 месяца (Maestri
pieri, Hoffman 2012), по другим данным — от 2,5 
до 4,5 лет (Simmons 2016), между 3,5 и 6 годами 
у самцов (van Wagenen, Simpson 1954), от 36 ме-
сяцев для самок (Kaufmann 1965).

В то же время отмечается, что достижение 
зрелости является в первую очередь социальным 
отличием — компетентностью и признанием 
членами группы (Reddy et al. 2022). Таким образом, 
подростковый возраст является переломным 
моментом, когда происходят нейроповеденческие 
изменения, способствующие социальному обу-
чению, при этом полученный социальный опыт 
оказывает существенное влияние на последующую 
жизнь взрослой особи. 

Для формирования эффективных социаль-
ных союзов особь должна иметь точное пред-
ставление об отношениях доминирования 
в группе. У приматов иерархии доминирования 
возникают на ранних этапах онтогенеза, и ин-
дивиды используют различные способы, чтобы 
узнать об иерархических отношениях (Qu et al. 
2017; Sliwa, Freiwald 2017): они оценивают сиг-
налы доминирования (например, размер тела, 
агрессивное лицо); отслеживают социальные 
взаимодействия других особей в группе или 
напрямую взаимодействуют с соперниками, 
испытывая последовательные победы или по-
ражения. 

По данным литературы, наибольшие изме-
нения в социальном развитии у макак резусов 
происходят на втором году жизни, что позво-
ляет отнести этот возраст к важной вехе онто-
генеза социальности (Kuznetsova et al. 2024; Pavez 
Fox et al. 2023).

В то же время, групповое содержание обе-
зьян в неволе требует определенных усилий 
для сохранения их физического здоровья, сни-
жения риска травм, повышения вероятности 
репродуктивного успеха и организации жизни 
в целом (Beisner et al. 2021; Fischer 2023). Мно-
гими авторами описана высокая агрессивность 
и низкая толерантность друг к другу у взрослых 
макак резусов (Мейшвили и др. 2015; Sosa 2016; 
Thierry 2007). Проблемой группового содержа-
ния в питомниках является скученность обезьян, 
которая нарушает социальное общение, усили-
вает аффективную реактивность и агрессию 
(Мейшвили и др. 2015; Casarrubea et al. 2022; 
Hannibal et al. 2017; Lutz et al. 2022; Novak 2021; 
Wooddell et al. 2017) и даже приводит к психи-
ческим нарушениям (Qu et al. 2017; Rothwell  
et al. 2023). 

Для обеспечения надежной эмпирической 
оценки благосостояния обезьян как показателя 
адекватности условий содержания важно про-
водить постоянное отслеживание их поведения 
(Truelove et al. 2020). Качественные и количе-
ственные характеристики особенностей взаи-
моотношений особей, динамика их манипуля-
торной, исследовательской и двигательной 
активности дают представление о физическом 
и социальном здоровье животных (Фирсов 1977; 
Newman R. et al. 2021; Newman L. et al. 2023).

Несмотря на большое количество работ, по-
священных социальному поведению макак, 
недостаточно изучены особенности формиро-
вания и развития социальных взаимоотношений 
в онтогенезе у неродственных особей. Крайне 
мало работ, связанных с влиянием раннего со-
циального опыта на поведенческое развитие 
и физиологию молодых макак резусов (Rommeck 
et al. 2011; Ljungberg, Westlund 2000), хотя эти 
знания представляют уникальный опыт раз-
вития биоповеденческих профилей. В настоящей 
работе обобщен опыт двухлетнего наблюдения 
за группой неродственных макак резусов с мо-
мента их объединения в раннем возрасте в ла-
бораторных условиях. Цель исследования — 
сравнительный анализ поведения макак с учетом 
их возраста и пола в условиях группового со-
держания в двух срезах: в первые два месяца 
после объединения и в конце второго года со-
вместного пребывания с оценкой влияния со-
циального опыта на жизнь отдельных особей.
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Методы исследования

Макаки резусы (девять особей — четыре 
самца и пять самок) были взяты из разных се-
мейных групп обезьяньего питомника Курча-
товского комплекса медицинской приматологии 
НИЦ «Курчатовский институт» (г. Сочи) в воз-
расте 14–18 месяцев (средний возраст 15,7 ± 1,3) 
и объединены в группу в антропоиднике ИФ РАН 
им. И. П. Павлова.

Антропоидник предназначен для изучения 
высших и низших обезьян и имеет четыре вну-
тренних вольера общей площадью 30 квадратных 
метров и два уличных вольера общей площадью 
30 квадратных метров. Все вольеры соединены 
между собой системой переходов, что позволя-
ет обезьянам перемещаться из вольера в вольер, 
а персоналу легко управлять группой. Простран-
ство вольеров оборудовано необходимыми 
элементами для проявления естественного по-
ведения (деревья, полки, кормушки, поилки, 
перекладины) и различными элементами обо-
гащения (качели, веревочные лестницы, гамаки, 
игрушки, ветки и т. п.), которые регулярно ме-
няются для увеличения уровня активности 
группы. В вольере поддерживается световой 
суточный режим 12 ч (день) / 12 ч (ночь) и по-
стоянная вентиляция. Ежедневный рацион макак 

состоит из натуральных продуктов, витаминов, 
минеральных веществ и микроэлементов. 

Учитывая возрастной разброс в группе макак, 
особи были условно разделены на две подгруппы: 
старшая (два самца и две самки, средний возраст 
16,9 ± 0,8 месяцев), и младшая (2 самца и 3 сам-
ки, средний возраст 14,7 ± 0,4 месяцев). Самая 
младшая макака (самка № 9) прожила в группе 
менее двух лет и была исключена из анализа. 

Ежедневные часовые наблюдения с регистра-
цией социальных взаимоотношений в группе 
(проявления агрессии, ее направленность, раз-
ные виды дружелюбного поведения, половое 
поведение) и исследовательского поведения 
проводили в фиксированные часы светового 
дня. Использовали модифицированные матри-
цы для регистрации поведенческой активности 
(Дерягина, Бутовская 1992). Проводили срав-
нительный анализ вышеуказанных поведенческих 
реакций для каждой особи в двух срезах из 20 ча-
сов наблюдений каждый: 1) первые два месяца 
после объединения (сентябрь-октябрь 2022 г.); 
2) в конце второго года совместного пребывания 
в группе (июнь-июль 2024 г.). Средний возраст 
макак на момент исследования в первом и вто-
ром срезах составил 15,9 ± 1,2 и 36,9 ± 1,2 меся-
цев, соответственно. На рисунке 1 представле-
ны фотографии и возраст отдельных особей  

Рис. 1. А. Макаки резусы, объединенные в лабораторных условиях и условно разделенные  
на старших и младших. Фотографии и возраст каждой особи на момент объединения и в конце  
второго года жизни в сообществе. B. Шкала с указанием возрастных диапазонов макак старшей 

и младшей подгрупп в двух временных срезах наблюдений

Fig. 1. A. Rhesus macaques housed in group conditions and divided into older and younger subgroups. 
Individual portraits with corresponding ages are shown at the time of grouping and at the conclusion  

of the two-year observation period. B. Scale depicting the age ranges of the older and younger  
subgroups at the two observational time points
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при объединении в группу и в конце второго 
года жизни в сообществе (A), а также шкала 
с указанием возрастных диапазонов макак стар-
шей и младшей подгрупп в двух временных 
срезах наблюдений (B). 

Для статистической обработки использова-
ли программу StatSoft STATISTICA 12 и Graph 
Pad Instat. Применяли дисперсионный анализ 
ANOVA с повторными измерениями, для мно-
жественных сравнений использовали апосте-
риорный тест Тьюки.

Результаты исследования

Проведенные наблюдения показали, что 
иерархические отношения у макак проявились 
уже в первый месяц после объединения. В ка-
честве критерия доминирования использовали 
следующие показатели: большая агрессивность, 
направленность агрессивных контактов и пре-
имущество в агонистических взаимодействиях, 
способность привлекать к себе внимание осталь-
ных членов группы, а также преимущественный 
доступ к ресурсам (предпочитаемая пища, игруш-
ки и т. п.). Оказалось, что особи старшей группы 
доминировали над особями младшей группы. 
При этом между старшими макаками сформи-
ровались достаточно выраженные отношения 
доминирования: выделялись доминантный 
и субдоминантный самцы, доминантная и суб-
доминантная самки. Эти отношения сохранялись 
на протяжении двухлетнего периода. Между 
особями младшей группы, напротив, иерархи-
ческие отношения были не выражены и в даль-
нейшем отдельные проявления доминирования 
у них носили нестабильный характер.

Третий год жизни макак ознаменовался ка-
чественными изменениями в социальной жизни 
сообщества. Так, в этот период проявилась 
коллективная агрессия, направленная на одно-
го члена группы. Наиболее уязвимыми оказались 
младшие самки, особенностью которых было 
выраженное преобладание индивидуального 
поведения над социальным. В результате кол-
лективной агрессии у всех младших самок были 
случаи тяжелых травм, а самая младшая самка 
погибла в возрасте 32 месяцев. Кроме этого, 
спустя год совместного пребывания, в осенний 
период у самок макак появились выраженные 
признаки полового поведения: взбухание и по-
краснение гениталий и характерные монотонные 
призывные звуки, издаваемые самками в тече-
ние нескольких дней подряд. Период активного 
спаривания пришелся на ноябрь-декабрь 2023 г., 
средний возраст самок на этом момент составил 
29,3 ± 1,3 месяца, самцов — 29,8 ± 1,7 месяцев. 
Наибольшую активность проявил старший до-
минантный самец (возраст 32 месяца), который 
последовательно в течение 3–7 дней спаривал-
ся с каждой из самок. У остальных самцов про-
явления половой активности не носили такого 
выраженного и систематического характера.  
На третьем году жизни все самки оказались 
беременными, но только старшая доминантная 
самка в возрасте 37 месяцев родила здорового 
детеныша. Старшая субдоминантная самка 
в возрасте 35,5 месяцев родила детеныша с мно-
жественными пороками развития, умершего  
на третьи сутки, а у младших самок случились 
выкидыши на разных сроках, причиной которых 
могла быть направленная на них коллективная 
агрессия (рис. 2). 

Рис. 2. A. Самка № 7 в возрасте 33 месяцев, выкидыш на сроке ~ 3 месяцев в результате коллективной 
агрессии. B. Самка № 3 в возрасте 36 месяцев с однодневным детенышем, умершим в возрасте 3 дней 
в результате множественных пороков развития. C. Самка № 2 в возрасте 37,5 месяцев с самцом № 1 

в возрасте 38,5 месяца и однодневным детенышем. D. Доминантный самец №1 в возрасте 45 месяцев

Fig. 2. A. Female No. 7, 33 months old, experienced a miscarriage at approximately three months of gestation 
due to group aggression. B. Female No. 3, 36 months old, with a one-day-old infant that died at three days  

of age from multiple developmental abnormalities. C. Female No. 2, 37.5 months old, alongside male No. 1,  
38.5 months old, with a healthy one-day-old infant. D. Dominant male No. 1, 45 months old
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Сравнительный анализ проявления социаль-
ной и исследовательской активности каждой 
особи в первые два месяца после объединения 
(2022 г.) и спустя два года группового содержа-
ния (2024 г.) выполнен для восьми особей (рис. 3), 
самка № 9, погибшая ранее, была исключена 
из выборки. Анализ двухлетней динамики по-
ведения показал влияние факторов пола и воз-
раста на количество поведенческих реакций 
у макак, при этом наблюдалось взаимодействие 
этих факторов с фактором тип поведения (агрес-
сия, дружелюбие, исследовательская активность; 
MANOVA: Wilks lambda = 0,72, F(12, 694) = 10,32, 
p < 0,001). Значимые изменения в количествен-
ном проявлении поведенческих реакций в 2024 г., 
в сравнении с 2022 г., наблюдались только у осо-
бей старшей возрастной группы. Так, у старших 
самцов с возрастом возросло дружелюбное 
поведение, а у старших самок — дружелюбная 
и исследовательская активности (p < 0,001, 
апостериорный тест Тьюки). 

Обсуждение результатов

Проведенное лонгитюдное исследование 
позволило проследить становление социальной 
структуры у неродственных макак резусов, объ-
единенных в возрасте 14–18 месяцев в новую 
группу, выявить качественные и количественные 
изменения поведенческой активности особей 
и оценить влияние полученного социального 
опыта на жизнь каждой макаки.

Учитывая, что иерархия означает направлен-
ность, асимметрию отношений, а не число 
агрессивных действий (Бутовская, Файнберг 
1993; Дерягина, Бутовская 1992), был выполнен 
качественный анализ репертуара социальной 
активности каждой особи. Оказалось, что  
иерархические отношения у неродственных 
макак, ранее не общавшихся, сформировались 
в первые 1–2 месяца после их объединения, 
при этом основным системообразующим фак-
тором был возраст.

Рис. 3. Динамика поведенческой активности макак резусов в условиях двухлетнего группового 
содержания в лаборатории. Дисперсионный анализ ANOVA для повторных измерений:  
взаимодействие факторов возраст, пол и вид активности в двух срезах 2022 г. и 2024 г.  

(Wilks lambda = 0,72, F(12, 694)=10,32, p<0,001). Обозначения: по оси абсцисс — агрессивное, 
дружелюбное и исследовательское поведение, по оси ординат — количество указанных реакций  

(n, среднее арифметическое ±доверительный интервал). Синяя линия — 2022 г. (первые два месяца после 
объединения), красная линия — 2024 г. (два месяца в конце двухлетнего совместного пребывания)

Fig. 3. Behavioral dynamics of rhesus macaques during two years of group housing under laboratory conditions. 
Repeated ANOVA revealed a significant interaction among age, sex, and type of behavior across 2022 and 2024 
(Wilks’ λ = 0.72, F (12, 694) = 10.32, p < 0.001). Y-axis: number of behavioral responses (mean ± 95% confidence 

interval); X-axis: behavioral categories (aggressive, affiliative, exploratory). Blue line represents data  
from 2022 (first two months post-grouping), and red line represents data from 2024 (final two months  

of the two-year period)
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По данным литературы, самки макак насле-
дуют свой статус непосредственно от своих 
матерей, что способствует созданию стабильной 
социальной структуры группы (Мейшвили и др. 
2015; Fischer 2023; Hannibal et al. 2017; Maestripieri, 
Hoffman 2012). Однако макаки в данном ис-
следовании были из разных семейных групп 
и должны были адаптироваться к социуму без 
поддержки родственных связей. Полученные 
факты могут быть полезными при формирова-
нии новых детских групп дошкольного возрас-
та, впервые поступающих в дошкольные уч-
реждения. 

Две старшие особи — самец и самка — за-
нимали доминирующее положение в группе на 
протяжении всего периода исследования, при 
этом по одним признакам ведущая роль при-
надлежала самцу, по другим — самке. Отмеча-
ется, что место самца в социальной иерархии 
зависит от его социального опыта, способности 
образовывать устойчивые связи с другими чле-
нами группы, способности выполнять функции 
контролирующего животного (Bernstein 1976). 
Известно, что сыновья высокоранговых самок, 
достигнув половой зрелости, в чужих группах 
чаще занимают высокое положение (Beisner  
et al. 2011; Bernstein 1976), что, по мнению Бу-
товской и Файнберг, связано не с генетическим 
наследованием рангов, а с условиями воспита-
ния в конкретном социальном окружении — 
перениманием определенного стиля поведения 
матери (Бутовская, Файнберг 1993). Можно 
предположить, что наряду с возрастным фак-
тором, иерархический статус родителей также 
мог повлиять на развитие социальных отноше-
ний в исследуемой группе. 

Обнаружено, что проявления социальной 
активности у макак младшей группы были го-
раздо менее выражены в сравнении со старши-
ми макаками. Это согласуется с данными о том, 
что подчинение коррелирует с возрастом, при 
этом конфликты неродственных особей, как 
правило, прекращаются, когда одна из них при-
знает себя подчиненной (Бутовская, Файнберг 
1993). Характерно, что младшие самки отлича-
лись преобладанием индивидуального поведе-
ния над социальным, и именно они оказались 
в группе риска и подверглись жесткой коллек-
тивной агрессии с травмами и летальным ис-
ходом. В работе Чалян с соавторами (Чалян и др. 
2023) показано, что у макак резусов преобладаю
щей формой летальной агрессии в семейных 
группах являются коллективные действия самок, 
направленные на молодых и взрослых членов 
группы. Вспышки агрессии между самками в не-
воле часто случаются после изъятия из группы 

самца-лидера, что свидетельствует о его роли 
в регуляции внутригрупповых отношений (Бу-
товская, Файнберг 1993). Есть мнение, что со-
циальная роль особи зависит от комплекса 
показателей: пола, возраста, условий обитания, 
состава группы и социальной ситуации. С нашей 
точки зрения, ранний возраст неродственных 
макак при объединении их в группу не позволил 
им занять соответствующие социальные роли, 
что стало причиной возникновения вспышек 
коллективной агрессии, повлекшей за собой 
травмы и летальный исход. 

Показано, что самки в возрасте до трех лет 
способны выносить беременность и родить 
здоровое поколение. Период полового созрева-
ния и активного размножения в группе нерод-
ственных макак наступил в возрасте 28–32 ме-
сяца. По литературным данным, это было 
значительно раньше положенного срока:  
по одним данным (Maestripieri, Hoffman 2012) 
половое созревание наступает в 48–54 месяца, 
по другим (Kaufmann 1965) — от 36 месяцев для 
самок. У макак наблюдалась четко выраженная 
сезонность размножения: все самки участвова-
ли в спаривании, при этом самым активным 
и единственным для старших самок был доми-
нантный самец. Сходная картина наблюдалась 
в островной колонии макак резусов около  
Пуэрто-Рико (Kaufmann 1965). По данным (Бу-
товская, Файнберг 1993), высокоранговые самки 
имеют преимущество в выживании детенышей 
и для них характерна выраженная направлен-
ность агрессивных действий на низкоранговых 
беременных самок, что также согласуется с ре-
зультатами настоящего исследования. С нашей 
точки зрения, раннее половое созревание самцов 
и самок связано с условиями их содержания — 
необходимостью адаптации к групповому пре-
быванию в социальном окружении с ровес- 
никами, без поддержки родственных связей 
и присутствия более старших особей. 

Значимые изменения в количестве поведен-
ческих реакций за два года наблюдений выявле-
ны только у старших особей: у самцов значимо 
возросло дружелюбное поведение, а у самок — 
дружелюбное и исследовательское поведение. 
Достижение половой зрелости — наиболее от-
ветственный период, когда особи должны утвер-
дить свои позиции в группе. Отмечается, что 
именно на этот период приходится пик социаль-
ной, исследовательской и половой активности 
(Бутовская, Файнберг 1993; Pavez Fox et al. 2023), 
при этом наблюдаются различия в стратегиях 
между полами: самцы макак, вынужденные за-
воевывать себе статус в чужих группиров- 
ках, в подростковом возрасте больше времени  
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проводят в обществе сверстников, а самки, 
остающиеся в родной группе, больше времени 
проводят с матерью. Усиление дружелюбия слу-
жит стабилизации отношений и уменьшению 
агрессии в группе. Значительное увеличение 
интереса к объектам окружающей среды и ма-
нипуляциям с ними у самок, в сравнении с сам-
цами, можно объяснить склонностью к разному 
типу деятельности у особей противоположного 
пола в связи с использованием ими вышеопи-
санных поведенческих стратегий.

Результаты, полученные в процессе двухлет-
него наблюдения за новой группой молодых 
неродственных макак резусов, важны для по-
нимания биологических закономерностей он-
тогенетического развития приматов в условиях 
социума, а также для создания экологически 
здорового образа жизни неродственных обезьян 
в лабораториях и питомниках. 

Выводы

●	 Иерархические отношения у макак сформи-
ровались в первые 1–2 месяца после их объ-
единения: старшие особи доминировали над 
младшими и, в отличие от младших, между 
старшими особями проявились отношения 
доминирования. 

●	 Период активного размножения в группе 
неродственных макак наступил в возрасте 
28–32 месяца, значительно раньше положен-
ного срока. 

●	 Младшие самки, отличавшиеся преоблада-
нием индивидуального поведения над со-
циальным, подвергались жесткой коллектив-
ной агрессии и оказались в группе риска.

●	 Изменения в поведении за два года наблю-
дались только у старших особей: у самцов 
значимо возросло дружелюбное поведение, 
а у самок — дружелюбное и исследовательское 
поведение.
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