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Приветствие главного редактора

Глубокоуважаемые коллеги!

Перед вами четвертый, последний в 2025 году, номер журнала «Интегративная физиология», 
посвященный знаменательному юбилею — 100-летию Института физиологии им. И. П. Павлова 
Российской академии наук.

Столетие Института — это и славная история, и яркое настоящее, и твердая уверенность в за-
втрашнем дне. За этой датой — успешный опыт созидания, достижения научных школ, преемствен-
ность уникальных научных традиций, долгий путь, насыщенный значимыми открытиями и ярчай-
шими именами прославленных ученых. Обзорные статьи юбилейного номера журнала посвящены 
научному наследию выдающихся ученых — сотрудников ИФ РАН: Александра Михайловича 
Уголева, Якова Абрамовича Альтмана, Михаила Олеговича Самойлова, Виталия Аркадьевича 
Багаева, Веры Георгиевны Шаляпиной, Олега Борисовича Ильинского, а также истории развития 
отдельных областей физиологической науки.

Научный журнал «Интегративная физиология» — совместное начинание ИФ РАН и РГПУ 
им. А. И. Герцена — яркий пример осуществления оригинальных смелых научных замыслов, но-
вых достижений и приумножения традиций Института, который по праву можно назвать жем-
чужиной российской физиологии.

Выражаю сердечную благодарность всем, кто сделал реальностью выпуск всех четырех номе-
ров журнала «Интегративная физиология» за 2025 год: авторам статей и рецензентам (см. Списки 
в конце четвертого номера), председателю редакционного совета Людмиле Павловне Филарето-
вой, заместителю главного редактора Ольге Анатольевне Любашиной, начальнику отдела научных 
журналов Анне Игоревне Маркман, ведущим редакторам Анджеле Ксенофонтовне Камалдиновой, 
Даяне Маратовне Ооржак, редакторам, корректорам, редакторам английского текста и всем, кто 
принимал участие в подготовке номеров журнала в этом году.

Вместе за шесть лет с момента выхода первого номера журнала в 2020 году мы добились  
серьезных успехов. Журнал является изданием открытого доступа, входит в РИНЦ и список ВАК 
по специальностям: 1.5.5. Физиология человека и животных (медицинские науки), 1.5.7. Генети-
ка (биологические науки), 5.12.2. Междисциплинарные исследования мозга (биологические  
науки). В текущем 2025 году журнал вошел в Единый государственный перечень научных изда-
ний — «Белый список», получив третью категорию. За короткий срок журнал стал неотъемлемой 
частью научного сообщества, во многом благодаря следованию концепции интегративной фи-
зиологии, заложенной академиком И. П. Павловым и представляющей ключевой вектор разви-
тия физиологии в наши дни.

С надеждой на дальнейшее развитие журнала, 
благодарностью и уважением, 

главный редактор  
Е. А. Никитина

Приветствие главного редактора



354	

Letter from the Editor-in-Chief

Dear Colleagues,

We are pleased to present the fourth and final issue of Integrative Physiology for 2025, dedicated 
to a significant milestone — the 100th anniversary of the Pavlov Institute of Physiology of the Russian 
Academy of Sciences.

The centenary of the Institute represents a glorious history, a vibrant present, and a steadfast confi-
dence in the future. Behind this date lies a legacy of successful endeavor, the achievements of distinguished 
scientific schools, the continuity of unique research traditions, and a long journey replete with seminal 
discoveries and the brightest names in physiological science. The review articles in this anniversary issue 
are devoted to the scientific heritage of eminent scientists affiliated with the Pavlov Institute: Alexan-
der M. Ugolev, Yakov A. Altman, Mikhail O. Samoilov, Vitaly A. Bagaev, Vera G. Shalyapina, and 
Oleg B. Ilyinsky, as well as to the historical development of specific branches of physiological inquiry.

The research journal Integrative Physiology — a joint initiative of the Pavlov Institute of Physiology 
and Herzen University — exemplifies the realization of bold original scientific ideas, the pursuit of new 
achievements, and the enrichment of the Institute’s traditions. Pavlov Institute of Physiology may right-
fully be regarded as a jewel of Russian physiological science.

I extend my heartfelt gratitude to everyone who has made the publication of all four issues of Integra-
tive Physiology for 2025 a reality: the authors of articles and reviewers (see lists at the end of the issue); 
Chair of the Editorial Board, Lyudmila P. Filaretova; Deputy Editor-in-Chief, Olga A. Lyubashina, Head 
of the Department of Scientific Journals, Anna I. Markman; the lead editors, Angela  K. Kamaldinova 
and Dayana M. Oorzhak; the editors, proofreaders, English language editors; and all others who were 
involved in the preparation of this year’s issues.

Together, in the six years since the journal’s inaugural issue in 2020, we have made substantial prog-
ress. The journal is an open-access publication indexed in the Russian Science Citation Index (RSCI) and 
included in the List of Higher Attestation Commission for the following specialties: 1.5.5. Human and 
Animal Physiology (medical sciences), 1.5.7. Genetics (biological sciences), and 5.12.2. Interdisciplinary 
Brain Research (biological sciences). In 2025, the journal was admitted to the Unified State List of Sci-
entific Publications — the ‘White List’ — attaining Category 3. In a short period, Integrative Physiology 
has become an integral part of the scientific community, owing in large measure to its adherence to the 
concept of integrative physiology, first articulated by Academician Ivan Pavlov, which today represents 
a key vector for the development of physiological science.

Editor-in-Chief
Ekaterina A. Nikitina

Letter from the Editor-in-Chief
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Аннотация. Представлен обзор истории развития физиологии сенсорных систем, в основном зрения 
и слуха, в России в XX и начале XXI века. В отечественной и мировой биологической науке физиология 
сенсорных систем занимает достойнейшее место. В России она имеет глубокие корни. К основоположникам 
следует причислить М. В. Ломоносова, М. М. Воинова, И. М. Сеченова, Н. И. Бакста. Большой вклад 
в популяризацию физиологии органов чувств внёс И. М. Сеченов. У истоков развития физиологии 
зрения и слуха в начале XX века стоят физиолог Л. А. Орбели и физик С. И. Вавилов. Развитие 
физиологической оптики (физиологии зрения) в Государственном оптическом институте (ГОИ) связано 
с именем С. И. Вавилова. Становление и успешное развитие сенсорной физиологии в 1930-х годах 
в Институте физиологии им. И. П. Павлова и в Военно-медицинской академии, в конце 1950-х годов 
в Институте эволюционной физиологии им. И. М. Сеченова в Ленинграде, а также косвенно в Институте 
высшей нервной деятельности в Москве связано с именем Л. А. Орбели. Важные работы в области 
сенсорной физиологии были выполнены в ряде институтов Академии наук — Институте химической 
(затем биохимической) физики им. Н. М. Эмануэля, Институте проблем передачи информации 
им. А. А. Харкевича, Институте проблем экологии и эволюции им А. Н. Северцова, Институте 
биологической физики, Институте биофизики клетки, Институте биоорганической химии им. академиков 
М. М. Шемякина и Ю. А. Овчинникова, Акустическом институте им. академика Н. Н. Андреева, 
Дальневосточном отделении РАН.

Ключевые слова: физиология сенсорных систем, физиология зрения, физиология слуха, Л. А. Орбели, 
С. И. Вавилов

Обзоры

https://www.elibrary.ru/KALEHA
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366
https://elibrary.ru/author_profile.asp?id=787
https://www.scopus.com/authid/detail.uri?authorId=7003458598
https://www.webofscience.com/wos/author/record/O-7785-2014
https://orcid.org/0000-0003-4350-2812
mailto:ostrovsky3535@mail.ru
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366
https://www.elibrary.ru/KALEHA
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/deed.ru
https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366&domain=pdf&date_stamp=2025-12-22


356	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366

История развития физиологии зрения и слуха…

The evolution of physiology of hearing and vision:  
On the centenary of Pavlov Institute of Physiology  

of the Russian Academy of Sciences
M. A. Ostrovsky 1, 2

1 Emanuel Institute of Biochemical Physics, Russian Academy of Sciences,  
4 Kosygina Str., Moscow 119334, Russia

2 Moscow State University Named After M. V. Lomonosov, 1 Leninsky Gory, Moscow 119991, Russia

Author
Mikhail A. Ostrovsky, SPIN: 1725-2857, Scopus AuthorID: 7003458598, ResearcherID: O-7785-2014, ORCID:  
0000-0003-4350-2812, e-mail: ostrovsky3535@mail.ru
For citation: Ostrovsky, M. A. (2025) The evolution of physiology of hearing and vision: On the centenary of Pavlov 
Institute of Physiology of the Russian Academy of Sciences. Integrative Physiology, vol. 6, no. 4, pp. 355–366.  
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366 EDN KALEHA
Received 26 October 2025; reviewed 25 November 2025; accepted 4 December 2025.
Funding: The work was supported by the Ministry of Science and Higher Education of the Russian Federation (project  
No. 122041400102-9) and by the Development Program of Lomonosov Moscow State University (project No. 23-Ш06-20).
Copyright: © M. A. Ostrovsky (2025). Published by Herzen State Pedagogical University of Russia. Open access under  
CC BY License 4.0.

Abstract. Focusing on vision and hearing, this paper provides an overview of the development of sensory 
system physiology in Russia during the 20th and early 21st centuries. Sensory system physiology occupies 
a prominent place in both Russian and international biological science and has deep historical roots 
in Russia. Among the pioneers in this field are M. V. Lomonosov, M. M. Voinov, I. M. Sechenov, and 
N. I. Bakst. Sechenov, in particular, made a significant contribution to the popularization of sensory 
physiology. The foundations of the physiology of vision and hearing in the early 20th century were laid 
by the physiologist L. A. Orbeli and the physicist S. I. Vavilov. The development of physiological optics 
(physiology of vision) at the State Optical Institute is closely associated with the name of S. I. Vavilov. 
The establishment and successful advancement of sensory physiology during the 1930s at the Pavlov 
Institute of Physiology and the Military Medical Academy, and from the late 1950s at the Sechenov Institute 
of Evolutionary Physiology in Leningrad as well as, indirectly, at the Institute of Higher Nervous Activity 
in Moscow are linked to the name of L. A. Orbeli. Important works in the field of sensory physiology were 
conducted at a number of the Academy of Sciences institutes like the Emanuel Institute of Chemical and, 
then, Biochemical Physics, the Kharkevich Institute for Information Transmission Problems, the Severtsov 
Institute of Ecology and Evolution, the Institute of Biological Physics, the Institute of Cell Biophysics, 
the Shemyakin and Ovchinnikov Institute of Bioorganic Chemistry, the Academician Andreev Acoustics 
Institute, and the Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences.

Keywords: sensory system physiology, physiology of vision, physiology of hearing, Leon A. Orbeli, 
Sergey I. Vavilov

Физиология зрения и слуха и в целом физио
логия сенсорных систем является в России 
одним из сильнейших направлений комплекса 
физиологических наук. К основоположникам 
следует причислить М. В. Ломоносова, М. М. Вои
нова, И. М. Сеченова, Н. И. Бакста (Островский 
и др. 2002). Большой вклад в популяризацию 
физиологии органов чувств внёс Иван Михай-
лович Сеченов — ученик Германа Гельмгольца. 
У самого Сеченова есть две работы, относящие
ся к физиологии глаза. Первая, посвящённая 
флуоресценции хрусталика, выполнена им ещё 
в Гейдельберге в 1859 году в лаборатории Гельм
гольца; вторая, касающаяся фасеточного глаза 
стрекозы, — уже в период «профессорствования» 

в Медико-хирургической академии в 1864 году. 
Популяризации же физиологии органов чувств 
немало способствовали его девять блестящих 
публичных лекций на эту тему, которые Сеченов 
прочитал в 1865–1866 годах в Медико-хирур-
гической академии. По отзывам современников, 
особенно интересными и содержательными 
были его лекции «Об органах слуха» и «Об ор-
ганах зрения и осязания». У истоков же раз-
вития физиологии зрения и слуха в начале  
XX века стоят физиолог Л. А. Орбели и физик 
С. И. Вавилов (Островский 2011; Островский 
и др. 2001; 2011).

Уже в первые десятилетия после Октябрь-
ской революции были созданы институты 
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и лаборатории, в которых началось система-
тическое изучение физиологии органов чувств, 
в первую очередь зрения. В Москве это были 
Институт физики и биофизики Наркомздрава 
(1919, академик П. П. Лазарев) и Биофизическая 
лаборатория Академии наук (1921, академик 
П. П. Лазарев). В Петрограде это был Государ-
ственный оптический институт (ГОИ), осно-
ванный в 1918 году по инициативе академика 
Д. С. Рождественского, где он был директором 
и научным руководителем до 1932 года. Затем 
ГОИ возглавил С. И. Вавилов. Этот физический 
институт стал одним из центров становления 
и развития физиологической оптики (физио-
логии зрения). Следует подчеркнуть, что суще-
ствование в нём среди многих других лабора-
тории физиологической оптики было вполне 
естественным. Ведь «оптика» в буквальном 
смысле слова значит «учение о зрении». Изуче-
ние глаза как оптического прибора входило 
в оптику на рубеже XIX и XX столетий как её 
раздел. Сам С. И. Вавилов с молодых лет увле-
кался «учением о зрении» и в последующем 
придавал физиологической оптике огромное 
значение как с теоретической, так и с практи-
ческой точек зрения. Об увлечении С. И. Ва-
вилова «учением о зрении» как нельзя лучше 
свидетельствует его прекрасная поэтиче- 
ская книжка «Глаз и Солнце», выдержавшая 
с 1927 года десять изданий и ставшая образцом 
научно-популярной литературы!

Начало исследований по физиологической 
оптике в ГОИ было положено ещё при Д. С. Рож-
дественском. В 1922 году Л. Н. Гассовским в ГОИ 
была организована лаборатория глазной опти-
ки, переименованная позже в лабораторию 
физиологической оптики. За годы работы лабо-
ратория стала признанным центром глазной 
оптики и ведущим куратором оптических за-
водов, производивших приборы для исследо-
вания и коррекции зрения. Сам Л. Н. Гассовский, 
помимо разработки и создания приборов для 
офтальмологии, успешно занимался оптической 
коррекцией зрения, зрительной работоспособ-
ностью (зрительной эргономикой). Его моно-
графия «Глаз и пути повышения эффективности 
его работы» (1934) стала в те годы настольной 
книгой для офтальмологов и физиологов зрения. 
На протяжении многих лет Л. Н. Гассовский 
тесно сотрудничал с физиологами, в том числе 
с Л. Т. Загорулько, В. Д. Глезерем, В. Г. Самсо-
новой, на творчество которых оказал большое 
влияние.

С приходом в ГОИ С. И. Вавилова физио-
логическая оптика стала активно развиваться 
во многих направлениях. Одним из них было 

исследование квантовых флуктуаций в акте 
зрения. С. И. Вавилов и его сотрудники Е. М. Брум-
берг, К. Б. Пашин, З. М. Свердлов, Т. В. Тимо-
феева вели наблюдения квантовых флуктуаций 
света с помощью полностью адаптированного 
к темноте глаза как лучшего в то время оптиче-
ского прибора. Следует отметить, что экспе- 
рименты с  предельно слабыми световыми  
потоками Вавилов начал ещё в 1920 году в Ин-
ституте физики и биофизики, которым руково-
дил его учитель П. П. Лазарев. В своей класси-
ческой монографии «Микроструктура света» 
(1950) С. И. Вавилов обобщил результаты мно-
голетних экспериментальных исследований, 
выполненных с помощью глаза, и дал матема-
тическое описание дискретной природы света. 
Из работ С. И. Вавилова и его сотрудников 
1930-х годов по абсолютной световой чувстви-
тельности глаза следовал принципиально важ-
ный для физиологии зрения вывод, согласно 
которому для восприятия еле заметной вспыш-
ки света достаточно поглощения сетчаткой 
5–15 квантов, а из этого следовало, что одиноч-
ная палочка сетчатки глаза человека способна 
детектировать одиночный квант света. Это 
ставило вопрос о необходимости существования 
в зрительной клетке механизма усиления све-
тового сигнала.

Что касается Института физиологии 
им. И. П. Павлова, то фундаментальные иссле-
дования в области сенсорной физиологии были 
начаты ещё самим И. П. Павловым. Он ввёл 
понятие анализатора для обозначения функцио
нальной единицы, ответственной за приём 
и анализ информации из внешней или внутрен-
ней среды организма. Анализатор, по Павлову, 
представляет собой комплекс, включающий три 
основных отдела: рецептор (воспринимающий 
аппарат), проводник (нервные пути) и централь-
ный отдел (в коре головного мозга).

Становление и развитие сенсорной физио-
логии в Институте физиологии им. И. П. Пав-
лова, а также в Военно-медицинской академии, 
в первую очередь физиологии зрения, самым 
тесным образом связано с именем Л. А. Орбели 
(рис. 1).

Увлечённость физиологией зрения и вообще 
физиологией органов чувств Орбели пронёс 
через всю жизнь. Первая научная работа, вы-
полненная им под руководством И. П. Павлова 
после окончания в 1907 году Военно-меди- 
цинской академии и защищённая в 1908 году  
в качестве докторской диссертации, была моно-
графия по физиологии зрения — «Условные 
рефлексы с глаза у собаки». Первой зарубежной 
лабораторией, в которой, по рекомендации  
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И. П. Павлова, работал Л. А. Орбели, была ла-
боратория классика физиологии зрения Э. Ге-
ринга в Лейпциге. По результатам работы  
у Геринга Орбели опубликовал две статьи.  
В 1930-х годах, после 20-летнего перерыва, 
Л. А. Орбели активно вернулся к физиологии 
зрения, но теперь уже с многочисленными уче-
никами и сотрудниками, первыми из которых 
были А. В. Лебединский, Л. Т. Загорулько,  
Я. П. Турцаев. И  в Институте физиологии 
АН СССР, и во вверенной ему Военно-медицин-
ской академии Л. А. Орбели широким фронтом 
развернул исследования по сенсорной физио-
логии. На кафедре физиологии Военно-меди-
цинской академии активно занимался взаимо-
действием сенсорных систем один из ближайших 
и блестящих учеников Орбели — А. В. Лебедин-
ский. С 1940-х до начала 1950-х годов он был 
начальником этой кафедры. В этот период 
А. В. Лебединским была выполнена серия важ-
ных работ как по механизмам темновой адапта
ции глаза, так и по взаимодействию афферентных 
систем. Затем, к сожалению, А. В. Лебединский 

отошёл от этой тематики. В 1954 году он воз-
главлял Институт биофизики АМН СССР,  
а в 1963 году создал и возглавил Институт ме-
дико-биологических проблем (ИМБП).

В Институте физиологии АН СССР Л. А. Ор-
бели, директором которого он был по совме-
стительству, создаёт в 1930-е годы лабораторию 
сенсорных систем, которая в 1950 году была 
преобразована в лабораторию физиологии зри-
тельного анализатора. Заведующим лаборато-
рией стал и был им до 1960 года профессор  
Л. Т. Загорулько, ученик Л. А. Орбели по Воен
но-медицинской академии. Им были получены 
важнейшие результаты, касавшиеся как меха-
низмов возникновения и развития последова-
тельных зрительных образов в норме и при 
различных патологиях, так и взаимодействия 
афферентных систем. Во время блокады Ленин-
града Л. Т. Загорулько в сотрудничестве с на-
чальником кафедры физики Военно-медицинской 
академии Н. Т. Фёдоровым внёс неоценимый 
вклад в маскировку города и кораблей Балтий-
ского флота от воздушных налётов, благодаря 
чему потери флота оказались минимальными. 

Бурное развитие в стране исследований 
по физиологии зрения (физиологической опти-
ке) позволило Л. А. Орбели и С. И. Вавилову 
организовать важнейшую конференцию. Это 
была Первая Всесоюзная конференция по фи-
зиологической оптике. Она состоялась в Ленин-
граде с 25 по 29 декабря 1934 года в стенах Го-
сударственного оптического института. Это 
принципиально важное событие дало мощный 
импульс развитию физиологии зрения в Со-
ветском Союзе. Конференция созывалась, в пер-
вую очередь, для решения практических задач 
физиологии и психофизики зрения. Речь шла 
о физиологии зрительного труда, насущных 
проблемах офтальмологии, вопросах гигиены 
зрения и военного дела. Конференция собрала 
почти всех работавших в то время в этой об-
ласти специалистов. В ней активно участвовали 
многие сотрудники лабораторий Л. А. Орбели 
и С. И. Вавилова. Согласно сохранившимся 
сведениям, на конференции присутствовали 
156 делегатов и свыше 200 гостей, было про-
читано 55 докладов. Четыре доклада были сде-
ланы учениками Орбели: А. В. Лебединским, 
Л. Т. Загорулько, Г. В. Гершуни, А. А. Волковым. 

В заключительном слове Л. А. Орбели пред-
восхитил и сформулировал необходимость 
комплексного, междисциплинарного подхода 
к изучению зрения: «Мы сейчас переживаем 
такой момент, когда представители одной дис-
циплины оказываются бессильными в разра-
ботке целого ряда вопросов… При разрозненном 

Рис. 1. Леон Абгарович Орбели (1882–1958) 
(Источник: https://www.infran.ru/vovenko/ 

60years_ww2/orbeli_m2.htm)

Fig. 1. Leon A. Orbeli (1882–1958)  
(URL: https://www.infran.ru/vovenko/ 

60years_ww2/orbeli_m2.htm)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366
https://www.infran.ru/vovenko/60years_ww2/orbeli_m2.htm
https://www.infran.ru/vovenko/60years_ww2/orbeli_m2.htm
https://www.infran.ru/vovenko/60years_ww2/orbeli_m2.htm
https://www.infran.ru/vovenko/60years_ww2/orbeli_m2.htm


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 4	 359

М. А. Островский

изучении остаются различные существенные 
пробелы и взаимное непонимание. Теперь мы 
становимся на дорогу комплексной работы, 
на дорогу объединения сил представителей 
различных специальностей, на путь использо-
вания нашего опыта, наших знаний, нашего 
умения работать для того, чтобы общими сила-
ми действительно построить единое серьёзное 
научное знание» (Орбели 1936). Уже на самой 
конференции для объединения учёных разных 
специальностей была создана Ассоциация фи-
зиков, физиологов и психологов. Труды конфе-
ренции были изданы в 1936 году в виде отдель-
ного сборника. В 1940 году по предложению 
Вавилова и Орбели был создан специальный 
печатный орган «Проблемы физиологической 
оптики». Эти сборники оказали огромное влия
ние на развитие всего комплекса наук о зрении. 
В 1943 году — в годы войны! — С. И. Вавилов 
и Л. А. Орбели организуют Комиссию Прези-
диума АН СССР по физиологической оптике 
(председатель — физиолог Л. А. Орбели, его 
заместители — президент АН СССР С. И. Ва-
вилов и психофизиолог С. В. Кравков). Помимо 
издания «Проблем физиологической оптики», 
комиссия проводила всесоюзные конференции, 
и, что было жизненно важно, поддерживала, как 
могла, учёных, работавших в области физио-
логии зрения. Вторая Всесоюзная, послевоенная 
конференция по физиологической оптике была 
проведена 12 лет спустя, в мае 1946 года уже 
в Москве. Основное внимание на ней, естествен-
но, было уделено вкладу в предвоенные и воен
ные годы всего комплекса наук о зрении в воен
ное и гражданское дело. «Опыт только что 
пережитой войны, — говорил С. И. Вавилов, 
открывая конференцию, — показал важность 
этой области знания, дальнейшее развитие ко-
торой требует междисциплинарного подхода, 
кооперации физиков, физиологов, биохимиков, 
глазных врачей, инженеров-оптиков, светотех-
ников, гигиенистов, психологов, математиков». 
В выступлении А. В. Лебединского среди фун-
даментальных направлений физиологической 
оптики называлось исследование светочувстви-
тельных зрительных пигментов и механизмов 
преобразования света в зрительное возбуждение, 
то, что позже получило название «фототранс-
дукция». Будущее развитие физиологии сенсор-
ных систем, несмотря на трудности и непред-
виденные препятствия, оказалось плодотворным.

Начнём с Института физиологии им. И. П. Пав-
лова. После Л. Т. Загорулько лабораторию фи-
зиологии зрительного анализатора, переимено-
ванную затем в лабораторию физиологии зрения, 
почти 30 лет (1960–1988) возглавлял его преем

ник — профессор В. Д. Глезер. Он был одним 
из пионеров и классиков изучения механизмов 
кодирования и переработки зрительной инфор-
мации на разных уровнях зрительной системы. 
Монография В. Д. Глезера и И. И. Цуккермана 
«Информация и зрение» 1961 года стала на-
стольной книгой не только физиологов и пси-
хологов, но и инженеров при создании цифро-
вого телевидения. В. Д. Глезером были получены 
принципиально важные данные, касающиеся 
модульной организации зрительной коры. Им 
была предложена непротиворечивая модель 
опознания зрительных образов. Эта модель и её 
обоснование были представлены в его моно-
графии «Зрение и мышление» (1995), переве-
дённой на английский под названием «Vision 
and Mind» и получившей мировую известность. 
Если мышление, по Глезеру, следует рассматри-
вать как создание глобальной модели мира, 
то зрение — это предметное, конкретное мыш-
ление, лежащее в основе высших психических 
функций и абстрактного мышления. 

С 1988 года и по настоящее время эту лабо-
раторию в Институте физиологии им. И. П. Пав-
лова возглавляет ученик В. Д. Глезера — про-
фессор Ю. Е. Шелепин. Основное направление 
его работ — это механизмы распознавания 
зрительных образов, построения зрительной 
картины мира и целенаправленной деятельности 
человека. За последние годы были получены 
важные данные о роли фовеолярного зрения 
в такой деятельности, о механизмах восприятия 
осознаваемой и неосознаваемой информации. 
В лаборатории разработаны и внедрены новые 
технологии, получившие широкое распростра-
нение в медицине, эргономике и технике. Несо-
мненным достижением стало создание метода 
визоконтрастометрии. «Атлас тестовых изо-
бражений для визоконтрастометрии» имеется 
сейчас почти в каждом офтальмологическом 
кабинете.

Говоря об Институте физиологии им. И. П. Пав-
лова, нельзя не сказать о выдающейся научной 
школе по физиологии слуха члена-корреспон-
дента АН СССР и РАН Г. В. Гершуни и его уче-
ника, члена-корреспондента РАН Я. А. Альтма-
на, а также о не менее выдающейся школе 
по физиологии речи Л. А. Чистович и В. А. Ко-
жевникова.

Г. В. Гершуни — мировой классик в области 
биоакустики и физиологии слуха. Он принад-
лежит к орбелиевской школе. Более 35 лет, с 1936 
по 1972 год, он заведовал в Институте физио-
логии им. И. П. Павлова лабораторией физио-
логии органов чувств, а затем лабораторией 
физиологии слуха. Ещё в 1930-х годах он описал 
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телефонный («электрофонический») эффект, 
а затем зарегистрировал микрофонный потен-
циал внутреннего уха человека. Эти ранние 
работы Г. В. Гершуни стали классикой физио-
логии слуховой системы. Им впервые было 
показано, что электрическая стимуляция вну-
треннего уха вызывает слуховые ощущения. 
Через несколько десятилетий это привело к раз-
работке «электрического протезирования слуха» 
при помощи кохлеарных имплантов. Г. В. Гер-
шуни впервые описал субсенсорные реакции 
человека на подпороговые раздражения (1945). 
Современная аудиометрия тоже основана на 
работах Г. В. Гершуни и его школы. Им был раз-
работан метод объективной аудиометрии, ис-
пользуемый в клинике при невозможности 
речевого ответа о звуковом сигнале (1955). Ра-
боты Г. В. Гершуни периода его деятельности 
в Институте физиологии им. И. П. Павлова 
АН СССР привели к возникновению ряда новых 
направлений, таких как исследование регуляции 
функций слуховой системы, исследование за-
конов восприятия речи и других сложных аку-
стических сигналов. 

В начале 1970-х годов в круг интересов 
Г. В. Гершуни вошли эволюция и сравнительная 
физиология слуха. В 1971 году он перешёл в Ин-
ститут эволюционной физиологии и биохимии 
им. И. М. Сеченова АН СССР, где организовал 
лабораторию сравнительной физиологии сен-
сорных систем (1972–1985). Здесь Г. В. Гершуни 
начал исследования акустической коммуника-
ции, причём не только у  млекопитающих, 
но и у насекомых. Речь, в частности, шла о «се-
мантическом» значении коммуникационных 
сигналов животных. Это было совершенно 
новое, оригинальное направление в физиологии 
и психофизиологии слуховой системы. 

После 1985 года лабораторию возглавила  
И. А. Вартанян. Продолжая сравнительно-
физиологическое и эволюционное направление  
Г. В. Гершуни, она сосредоточилась на иссле-
довании нейрофизиологических и психофизи-
ологических основ слуховой и соматосенсорной 
систем. В частности, она выдвинула представ-
ление об единстве и взаимодействии различных 
уровней акустико-речевой системы мозга  
человека. В настоящее время этой лабора- 
торией успешно заведует д-р биол. наук  
И. Г. Андреева.

Много сделал Г. В. Гершуни и для развития 
в нашей стране всего направления физиологии 
сенсорных систем. Им в своё время было ини-
циировано издание «Проблем физиологической 
акустики»; затем под его редакцией вышло пять 
сборников «Сенсорные системы» (1977–1987 гг.). 
В 1987 году Г. В. Гершуни создал журнал «Сен-

сорные системы», главным редактором которо-
го долгие годы был академик РАН М. А. Остров-
ский, а в настоящее время — член-корреспондент 
РАН М. Л. Фирсов.

После перехода Г. В. Гершуни в Институт 
эволюционной физиологии и  биохимии 
им. И. М. Сеченова заведовать лабораторией 
физиологии слуха в Институте физиологии  
им. И. П. Павлова стал его ученик член-
корреспондент РАН Я. А. Альтман (с 1972  
по 2011 г.). Основным направлением его работ 
было изучение нейрофизиологических механиз-
мов восприятия движущихся источников звука 
и механизмов формирования акустической 
виртуальной реальности. С конца 1960-х годов 
Я. А. Альтманом и его сотрудниками были де-
тально изучены психофизические характери-
стики восприятия человеком движения образов 
в трёхмерном пространстве. В экспериментах 
на животных Я. А. Альтманом был открыт новый 
класс нейронов — нейронов-детекторов направ-
ления движения акустического источника и пред-
ложена гипотеза о детекторном принципе лока-
лизации звукового источника. Гипотеза эта 
вошла в литературу как «детекторная теория 
локализации движения источника звука Я. А. Альт
мана». В последние годы жизни основное вни-
мание Я. А. Альтман уделял исследованию вос-
приятия именно движущихся источников звука. 
За работы в области локализации источника 
звука в 1994 году он был награждён Золотой 
медалью им. И. М. Сеченова. Его ранняя моно-
графия «Локализация звука: Нейрофизиологи-
ческие механизмы» (1972) и последующие «Ло-
кализация движущегося источника звука» (1983), 
«Пространственный слух» (2011), «Слуховые 
вызванные потенциалы человека и локализация 
источника звука» в соавторстве с С. Ф. Вайту-
левич (1992), особенно «Руководство по аудио-
логии» в соавторстве с Г. А. Таварткиладзе (2003) 
вошли в круг, что называется, «обязательного 
чтения» для физиологов и аудиологов, исследую
щих или интересующихся физиологией и пато-
логией слуховой системы. Работы в этом на-
правлении учениками Я. А. Альтмана активно 
продолжаются. После его кончины лабораторию 
возглавлял канд. биол. наук Н. И. Никитин, 
а с 2021 года — д-р биол. наук Л. Б. Шестопа- 
лова. В лаборатории успешно продолжается  
изучение пространственного восприятия чело-
веком неподвижных и движущихся источников 
звука.

Особое место в истории физиологии сенсор-
ных систем занимают работы Л. А. Чистович 
и В. А. Кожевникова, касающиеся «психоаку-
стики речи». Их монография 1965 года «Речь: 
артикуляция и восприятие» стала руководством 
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к действию для многих лабораторий мира. Сви-
детельство тому — симпозиумы, посвящённые 
их памяти и развитию их работ и идей. Иниции
ровал создание этого направления Г. В. Гершуни. 
По существу, это стало новым направлением 
как в сенсорной физиологии, так и в психолинг-
вистике, получившим в мировой литературе 
известность как Ленинградская школа психо
акустики речи. В течение многих лет созданной 
в Институте физиологии им. И. П. Павлова 
лабораторией психофизиологии речи заведова-
ла сама Л. А. Чистович (1961–1985). В настоящее 
время эти работы успешно продолжаются под 
руководством заведующей этой лабораторией 
канд. биол. наук Е. А. Огородниковой. Значение 
работ Л. А. Чистович и её мужа и сподвижника 
В. А. Кожевникова для последующего и сегод-
няшнего развития исследований речи трудно 
переоценить. 

С именем Л. А. Орбели связано становление 
и развитие физиологии сенсорных систем, 
в первую очередь зрения и слуха, не только 
в  1930-е годы в  Институте физиологии 
им. И. П. Павлова и Военно-медицинской ака-
демии, но и во второй половине 1950-х годов. 
Речь идёт о созданном для него в 1956 году, 
после печально известной «павловской сессии» 
1950 года, Институте эволюционной физио-
логии АН СССР. На присвоении институту 
имени И. М. Сеченова настоял сам Леон Абга-
рович. При создании нового института эволю-
ция сенсорных систем становится для него 
одним из приоритетных направлений. В остав-
шиеся ему два года жизни Л. А. Орбели по 
крупицам собирает учеников и бывших сотруд-
ников, приглашает в институт лучших, по его 
мнению, на тот момент учёных. Среди пригла-
шённых морфолог Я. А. Винников, ученик 
академика А. А. Заварзина и профессора Н. Г. Хло-
пина. К моменту приглашения в институт для 
организации лаборатории эволюционной мор-
фологии — Я. А. Винников был уже известным 
учёным, доктором наук, автором классической 
монографии «Сетчатка глаза позвоночных» 
(1947). Для многих молодых учёных и для меня 
лично эта монография была настольной книгой. 
Заведуя этой лабораторией с 1956 года, то есть 
со дня основания Института, и до 1983 года,  
Я. А. Винников создал блестящую научную 
школу в области физиологии и эволюции сен-
сорных рецепторов. Многие ученики его школы 
внесли выдающийся вклад в эволюционную 
физиологию и морфологию сенсорной рецепции. 
Среди них А. А. Бронштейн, Ф. Г. Грибакин,  
В. И. Говардовский. Многолетние труды Я. А. Вин-
никова охватывают все основные модальности 

сенсорной рецепции. Четыре его монографии: 
«Кортиев орган» (1961) (написана совместно 
со спутницей жизни Л. К. Титовой), «Рецептор 
гравитации» (1971), «Цитологические и моле-
кулярные основы рецепции» (1971), «Эволюция 
рецепторов» (1979) переведены на английский 
язык и получили мировую известность. Раз-
витые им представления о жгутиковой при-
роде рецепторных клеток позвоночных, в том 
числе и фоторецепторных, его классификация 
сенсорных рецепторов по принципу «первично- 
и вторичночувствующих» вошли в отечествен-
ные и зарубежные руководства по физиологии, 
морфологии и эволюции сенсорных систем. 
Полученные им данные о влиянии факторов 
космического полёта на строение и эмбрио-
нальное развитие вестибулярного аппарата 
стали исключительно востребованными при 
формировании новой науки — космической 
биологии.

Пионерские работы в этой лаборатории были 
выполнены в группе А. А. Бронштейна по мор-
фологии, молекулярной физиологии и эволюции 
обонятельной рецепции. Его монографию «Обо-
нятельные рецепторы позвоночных» (1977) 
можно причислить к классическим трудам в этой 
области сенсорной физиологии. 

После Я. А. Винникова заведующим лабора-
торией эволюции органов чувств (с 1983 по 2000 г.) 
стал Ф. Г. Грибакин — мировой известности 
специалист в области физиологии зрения на-
секомых. Он развил оригинальное представле-
ние о фоторецепторных клетках (рабдомах) 
беспозвоночных, в первую очередь насекомых, 
как об оптических световодах, возникших на са-
мых ранних стадиях эволюции. Лучшей книги 
по зрительной рецепции насекомых, чем его 
монография «Механизмы фоторецепции на-
секомых» (1981), нет до сих пор.

После кончины Ф. Г. Грибакина лабораторией 
с 2000 по 2014 год заведовал В. И. Говардовский — 
один из лидеров в области физиологии и эволю-
ции фоторецепции. Можно сказать, он был 
эволюционным физиологом в изначальном по-
нимании Л. А. Орбели. Ему принадлежит ряд 
важнейших работ, среди которых исследование 
молекулярных механизмов функционирования 
и эволюции колбочек. Им было выдвинуто пред-
ставление о независимом происхождении пало-
чек и колбочек от общего предшественника. 
К достижениям В. И. Говардовского следует 
отнести создание скоростного поляризацион-
ного микроспектрофотометра, с помощью ко-
торого он исследовал фотолиз зрительных  
пигментов в одиночных нативных палочках 
и  колбочках. В. И. Говардовский  — один  
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из наиболее цитируемых российских авторов 
в области сенсорной физиологии. Его статья 
«In search of the visual pigment template» (Visual 
Neuroscience, 2000) собрала 1200 цитирований. 

После кончины В. И. Говардовского лабора-
торией эволюции органов чувств с 2014 года 
по настоящее время заведует его ученик член-
корреспондент РАН М. Л. Фирсов. Он успешно 
продолжает исследования происхождения па-
лочек и колбочек, каскада фототрансдукции 
в этих клетках сетчатки позвоночных. Им по-
казано участие цАМФ как дополнительного 
к цГМФ мессенджера в регуляции процесса 
фототрансдукции. В последнее время в лабора-
тории ведутся интенсивные работы в области 
оптогенетического протезирования сетчатки. 

Помимо винниковской, в Институте эволю-
ционной физиологии и биохимии им. И. М. Се-
ченова была ещё лаборатория биохимических 
основ рецепции, созданная и возглавляемая 
с 1967 по 1993 год Р. Н. Этингоф. В этой лабора-
тории было сделано важнейшее для понимания 
механизма фототрансдукции открытие: уста-
новлен механизм активации одного из ключевых 
ферментов — фосфодиэстеразы. Было показано, 
что активация фосфодиэстеразы происходит  
за счёт «отрыва» двух гамма-субъединиц от её 
альфа- и бета-субъединиц и «обнажения» вслед-
ствие этого активного центра фермента.

С именем Л. А. Орбели связано также соз-
дание в 1950 году и вся последующая деятель-
ность лаборатории физиологии анализаторов 
в Москве, в Институте высшей нервной деятель-
ности, переименованном позже в Институт 
высшей нервной деятельности и нейрофизио-
логии сначала АН СССР, а затем РАН. Дело 
в том, что во время войны Л. А. Орбели созда-
ёт в Москве лабораторию авиамедицины. Это 
было вызвано, в частности, тем, что у лётчиков 
с подъёмом на высоту возникали проблемы  
со зрением, исследованием которых активно  
занимались его сотрудники В. Г. Самсонова  
и Л. И. Мкртычева. В послевоенные годы эта 
лаборатория была расформирована, часть её 
вошла в московский филиал Института физио-
логии им. И. П. Павлова и продолжала работать 
под руководством Л. А. Орбели. В 1950 году, 
почти сразу после «павловской сессии», эта 
группа была переведена во вновь организован-
ный тогда Институт высшей нервной деятель-
ности, а затем преобразована в лабораторию 
физиологии анализаторов животных и челове-
ка. Заведующей лабораторией стала и продол-
жала ею быть до 1972 года верная сотрудница 
и последовательница Л. А. Орбели — В. Г. Сам-
сонова, сохранившая в ней орбелиевский дух 

интеллигентности и свободы научного творче-
ства. В самом конце 1950-х годов в эту лабора-
торию были приняты два аспиранта — И. А. Ше-
велёв, которому В. Г. Самсонова предложила 
заниматься центральными механизмами об-
работки зрительной информации, и М. А. Остров-
ский, которому предложила продолжить рабо-
ты А. В. Лебединского по влиянию центральной 
нервной системы на сетчатку глаза. Позже, 
в 1970 году, группа М. А. Островского, занимав-
шаяся механизмами фоторецепции, перешла 
в Институт химической физики АН СССР. 
В 1972 году, с переходом самой В. Г. Самсоновой 
в тот же Институт химической физики, заведу-
ющим лабораторией физиологии анализаторов 
стал И. А. Шевелёв, который возглавлял её 
до ухода из жизни в 2010 году.

Труды ставшего затем академиком РАН 
И. А. Шевелёва внесли большой вклад в по-
нимание нейрофизиологических механизмов 
обработки зрительной информации и опозна-
ния зрительных образов. Им была выдвинута 
теория тормозного формирования детекторных 
свойств нейронов зрительной коры; показано, 
что кодирование признаков изображения яв-
ляется пространственно-временным, а не чисто 
пространственным; обнаружен в первичной 
зрительной коре новый класс нейронов — «де-
текторов пересечения линий». Монография  
И. А. Шевелёва «Нейроны — детекторы зри-
тельной коры» (2010), изданная перед самой 
его кончиной, обобщила результаты много-
летних исследований и остаётся настольной 
книгой для исследователей, занимающихся 
центральными механизмами обработки зри-
тельной информации.

Группа М. А. Островского, перешедшая 
в 1970 году из Института высшей нервной дея-
тельности и нейрофизиологии АН СССР в Ин-
ститут химической физики АН СССР, в 1972 году 
была преобразована в лабораторию физико-
химических основ рецепции. Этой лаборатори-
ей академик РАН М. А. Островский заведует до 
настоящего времени. Теперь эта лаборатория 
находится в составе Института биохимической 
физики им. Н. М. Эмануэля РАН, выделивше-
гося в 1994 году из Института химической  
физики. 

Основные направления деятельности этой 
лаборатории:

—	 исследование сверхбыстрых прямых и об-
ратных фотохимических реакций зритель-
ного пигмента родопсина;

—	 исследование супрамолекулярной орга-
низации и конформационных изменений 
молекулы родопсина при действии света 

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-355-366


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 4	 363

М. А. Островский

(в рамках этого направления впервые было 
показано, что при действии света конфор-
мация белковой части молекулы родоп-
сина меняется);

—	 сравнительно-физиологическое исследо-
вание молекулярных механизмов адапта-
ции глаза беспозвоночных (ракообразных) 
и позвоночных животных к световой сре-
де обитания; 

—	 исследование механизмов фото- и радиа
ционного повреждения сетчатки и рети-
нального пигментного эпителия, а также 
физиологических систем защиты от опас-
ности такого повреждения (в рамках это-
го направления впервые было показано, 
что липофусциновые гранулы в клетке 
ретинального пигментного эпителия об-
ладают фотоактивностью и образуют 
активные, токсичные формы кислорода; 
также впервые было выявлено, что экра-
нирующие пигменты глаза позвоночных 
и беспозвоночных — меланосомы и ом-
мохромы обладают антиоксидантной ак-
тивностью);

—	 разработка новых технологий в офталь-
мологии (в рамках этого направления было 
создано новое поколение окрашенных 
искусственных хрусталиков (интраоку-
лярных линз), защищающих сетчатку  
от опасности светового повреждения 
и нашедших широкое применение в оф-
тальмологической практике; был разра-
ботан широко применяемый антиокси-
дантный препарат «Эмоксипин»). 

К сильным лабораториям в области сенсор-
ной физиологии, прежде всего зрения, не вхо-
дящим в орбиту орбелиевского влияния, следу-
ет отнести лабораторию обработки сенсорной 
информации в Институте проблем передачи 
информации им. А. А. Харкевича РАН. Изна-
чально это была лаборатория зрения при 
АН СССР, руководимая членом-корреспонден-
том АН СССР и АМН СССР С. В. Кравковым. 
Будучи заместителем Л. А. Орбели в Комиссии 
Президиума АН СССР по физиологической 
оптике, С. В. Кравков много сделал для развития 
физиологии зрения в нашей стране. После Крав-
кова заведующим стал Г. К. Гуртовой. Затем эта 
лаборатория была переведена в Институт био-
физики АН СССР, а в начале 1960-х годов — 
в Институт проблем передачи информации. 
Заведующими лабораторией обработки сенсор-
ной информации уже в этом Институте после-
довательно были Н. Д. Нюберг (1955–1967) → 
М. М. Бонгард (1967–1971) → А. Л. Бызов 
(1971–1998).

Н. Д. Нюберг (математик) был классиком 
в области цветоведения, колориметрии и цвет-
ной репродукции. Одновременно с Р. Лютером 
он дал полное математическое описание так 
называемого цветового тела. Термин «цветовое 
тело Лютера — Нюберга» вошёл в мировую 
литературу. Исключительный вклад внёс 
Н. Д. Нюберг в описание и понимание феноме-
на «константность цветовосприятия». Суть 
феномена состоит в том, что на постоянное 
изменение интенсивности и спектрального со-
става освещения животные и человек делают 
неосознанную поправку и в результате видят 
окраску предметов неизменной. Работы Нюбер-
га о цветовом теле и константности цветово-
сприятия продолжил В. В. Максимов. Его моно-
графия «Трансформация цвета при изменении 
освещения» (1984) получила широкую извест-
ность. Исследуя цветовое зрение и наличие 
константности цветовосприятия в поведенческих 
и электрофизиологических опытах на многих 
видах животных, В. В. Максимов с соавторами 
показали, что константность проявляется уже 
на уровне сетчатки, а именно в реакции цвето-
оппонентных ганглиозных клеток. 

Оригинальным направлением в лаборатории 
было исследование цветового зрения у насеко-
мых. Этим успешно занималась группа, воз-
главляемая д-ром биол. наук Г. А. Мазохиным-
Поршняковым, в будущем заведующим кафедрой 
энтомологии биологического факультета МГУ. 
Он открыл, что насекомые обладают ультра-
фиолетовым приёмником, и показал, что не-
различимые для человека окраски прекрасно 
различаются насекомыми. Книга Г. А. Мазохи-
на-Поршнякова «Зрение насекомых» (1965) 
стала настольной книгой биологов. 

После кончины Н. Д. Нюберга заведующим 
лабораторией был избран М. М. Бонгард (физик), 
один из пионеров теории распознавания об-
разов и моделирования организации поведения. 
Его монография «Проблема узнавания» (1967) 
является, на самом деле, одной из первых работ 
по искусственному интеллекту. М. М. Бонгард 
трагически погиб в 1971 году на Памире в аль-
пинистской экспедиции.

Яркая страница в истории лаборатории 
связана с именем А. Л. Ярбуса, который по-
казал, что смещение изображения внешнего 
мира на сетчатке играет в работе зрительной 
системы ключевую роль. Его монография «Роль 
движений глаз в процессе зрения» (1965), че-
тырежды переиздававшаяся под названием 
«Eye movements and vision», стала настольной 
книгой для психофизиологов и физиологов 
зрения. Это направление получило затем в мире 
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исключительное развитие, свидетелем которо-
го я стал, посетив в 1990-х годах «ярбусовскую» 
лабораторию в Мэрилендском университете.

После кончины М. М. Бонгарда лабораторию 
возглавил член-корреспондент РАН А. Л. Бызов. 
Блестящий экспериментатор, он одним из первых 
в нашей стране наладил технику микроэлектрод
ных отведений от клеток сетчатки. А. Л. Бызов 
подробно описал свойства фоторецепторного 
синапса и горизонтальных клеток, роль обратных 
связей (латерального торможения) в механизме 
обработки зрительной информации в сетчатке. 
Монография А. Л. Бызова «Электрофизиологи-
ческое исследование сетчатки» (1966) стала 
событием в мире сенсорной физиологии. 

Ученику А. Л. Бызова Ю. А. Трифонову при-
надлежит честь важного открытия, касающего-
ся механизма синаптической передачи фото-
рецепторного сигнала от фоторецепторной 
к биполярным и горизонтальным клеткам сет-
чатки. Суть открытия в том, что фоторецептор-
ные клетки позвоночных в темноте деполяри-
зованы и из их пресинаптических окончаний 
в темноте постоянно выделяется деполяризую
щий медиатор, а на свету выделение этого ме-
диатора уменьшается или прекращается вовсе. 
В то время природа медиатора (глутамата) ещё 
не была установлена. Мне посчастливилось быть 
соавтором первой опубликованной по этому 
поводу статьи в журнале «Биофизика», в кото-
рой этот феномен был описан (1967). Двумя 
годами раньше Тсунео Томита при внутрикле-
точном отведении зарегистрировал в ответ  
на свет гиперполяризационный потенциал кол-
бочек сетчатки золотой рыбки. Из этого следо-
вало, что гиперполяризация в ответ на свет 
должна приводить к уменьшению скорости или 
прекращению выделения нейромедиатора из пре-
синаптического окончания. Это открытие Три-
фонова — Томита вошло в учебники и руковод-
ства по физиологии сенсорных систем.

После кончины А. Л. Бызова лабораторией 
успешно руководил В. А. Бастаков. В настоящее 
время ею заведует д-р биол. наук В. Ю. Ведени-
на. Группа В. Ю. Ведениной успешно исследует 
эволюцию акустической коммуникации у на-
секомых. Активно продолжаются в лаборатории 
исследования цветового зрения животных и че-
ловека. Группой Е. М. Максимовой впервые 
описаны у рыб три типа ганглиозных клеток 
с разными свойствами кодирования цвета. 
П. В. Максимовым предложен оригинальный 
метод быстрой диагностики дихромазии чело-
века. Г. И. Рожковой и Т. А. Подугольниковой 
разработаны методы исправления дефектов 
бинокулярного зрения.

Многолетним сотрудником этой лаборатории 
О. Ю. Орловым была создана в 1971 году во Вла-
дивостоке в ДВНЦ АН СССР лаборатория 
эволюционной физиологии. Долгое время ею 
руководил С. Л. Кондрашов. В этой дальнево-
сточной лаборатории велись подробные срав-
нительно-физиологические исследования ме-
ханизмов зрения на позвоночных (рыбах, 
амфибиях) и беспозвоночных. Здесь было от-
крыто новое явление: изменение окраски ро-
говицы рыб в зависимости от интенсивности 
освещения — по существу, физиологический 
механизм светофильтрующей защиты сетчатки 
рыб от опасности повреждающего действия 
яркого света на мелководье. Исследования 
в этом направлении продолжаются. В настоящее 
время лабораторией руководит И. И. Пущин.

Ещё одна сильная лаборатория сенсорной 
физиологии, основное направление которой — 
сравнительная физиология слуховой и зритель-
ной систем, это лаборатория сенсорных систем 
позвоночных в Институте проблем экологии 
и эволюции им А. Н. Северцова РАН. Она была 
создана в 1967 году как группа по изучению 
морских млекопитающих, а в 1974 году полу-
чила статус лаборатории и нынешнее название. 
Неизменным руководителем группы, а затем 
лаборатории с 1967 по 2014 год был профессор 
А. Я. Супин. 

Мировое признание получили работы А. Я. Су-
пина, касающиеся функциональной организации 
сенсорных систем дельфинов. На примере слуха 
и зрения дельфинов им были показаны предель-
ные возможности нейрофизиологических меха-
низмов сенсорного анализа. Было показано, что 
слух дельфинов характеризуется чрезвычайно 
широким диапазоном воспринимаемых частот — 
до 200 кГц (против менее чем 20 кГц у человека), 
что позволяет совместить острую частотную 
избирательность и высокое временное разре-
шение. Что же касается зрения, то оно у дель-
финов имеет высокое разрешение как в воде, так 
и в воздухе. Оказалось, что возможно это по-
тому, что в сетчатке глаза дельфина имеется  
не одна, как у большинства млекопитающих, 
а две области высокого разрешения. Таким об-
разом, у дельфинов (китообразных) оказалось 
возможным совместить, казалось бы, несовме-
стимое — высокое частотное и временное раз-
решение слуха, острое подводное и воздушное 
зрение. Монографии А. Я. Супина «Электро-
физиологические исследования мозга дельфинов» 
и «The Sensory Physiology of Aquatic Mammals» 
стали классическими. 

В лаборатории было также сделано открытие 
однополушарного сна у дельфинов. Суть его 
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состоит в том, что два полушария мозга дель-
финов переходят в состояние сна не одновре-
менно, а попеременно: когда одно полушарие 
спит, другое бодрствует. Открытие однополу-
шарного сна существенно изменило современ-
ные представления о регуляции сна и бодрство-
вания и эволюции сна у животных.

С 2014 года лабораторию возглавил и успеш-
но ею руководит ученик А. Я. Супина д-р биол. 
наук В. А. Попов. 

В изучении слуховой системы важное место 
занимала лаборатория, организованная в на-
чале 1960-х годов в Акустическом институте 
РАН по инициативе академика Н. Н. Андреева. 
Руководимая Н. А. Дубровским, она активно 
занималась изучением слуховой системы дель-
финов как поведенческими, так и электрофи
зиологическими методами. В результате было 
сформулировано ставшее классическим пред-
ставление о существовании у этих животных 
механизмов активного и пассивного слуха. 
Кроме того, Н. Г. Бибиковым, впоследствии 
руководителем этой лаборатории, при подроб-
ном изучении слуховой системы амфибий  
и млекопитающих были описаны особенности 
нейронов стволовых отделов слухового пути 
позвоночных, в том числе существование ней-
ронов, реагирующих на новизну стимула, ней-
ронов, усиливающих свою активность и улуч-
шающих избирательность при добавлении 
шумовой составляющей.

Оригинальные исследования по биоакусти-
ке насекомых велись с конца 1960-х годов на ка-
федре энтомологии биологического факультета 
МГУ. Там профессором Р. Д. Жантиевым были 
получены важные данные о нейронных сетях, 
обеспечивающих обработку информации об 
акустических сигналах, о нейрофизиологических 
механизмах распознавания насекомыми аку-
стических сигналов. В настоящее время работы 
в этом направлении продолжаются на кафедре 
под руководством д-ра биол. наук О. С. Корсу-
новской. 

Очень важный вклад в физиологию и био-
физику фоторецепции внесла лаборатория 
биофизики рецепции в Институте биологиче- 
ской физики (Пущино), заведующим которой 
с 1980 года являлся член-корреспондент РАН 
Е. Е. Фесенко. В 1985 году из этой лаборатории 
вышла принципиальная работа Е. Е. Фесенко, 
С. С. Колесникова и Л. В. Любарского, которая 
была опубликована в «Nature». В этой работе 
впервые было показано, что внутриклеточный 
посредник — циклический нуклеотид (цГМФ) 
способен непосредственно (!) управлять функ-
циональным состоянием ионного канала плаз-

матической мембраны фоторецепторной клет-
ки. Этот феномен практически сразу получил 
подтверждение в других лабораториях. Откры-
тие стало составной частью современного пред-
ставления о механизме фототрансдукции.

После разделения в 1990 году Института 
биологической физики и образования Инсти-
тута биофизики клетки РАН академик РАН  
С. С. Колесников возглавил в этом институте 
лабораторию молекулярной физиологии клетки. 
В этой лаборатории на самом современном 
молекулярном и клеточном уровнях исследу-
ются механизмы вкусовой рецепции. 

Важнейшее открытие было сделано в 1982 году 
Ю. А. Овчинниковым, Н. М. Абдулаевым и со-
трудниками в Институте биоорганической 
химии АН СССР в рамках одного из первых 
междисциплинарных проектов АН СССР «Ро-
допсин». Речь идёт об открытии первичной 
структуры (полной аминокислотной последо-
вательности) и топографии в фоторецепторной 
мембране молекулы зрительного пигмента 
родопсина. Это был первый мембранный белок 
животного происхождения, структура и топо-
графия которого в биологической мембране 
были установлены. Оно открыло путь для по-
нимания молекулярного механизма запуска 
процесса фототрансдукции и патогенеза цело-
го ряда дегенеративных заболеваний сетчатки, 
в первую очередь пигментного ретинита. В бо-
лее широком, общебиологическом смысле оно 
открыло путь для понимания структуры и то-
пографии огромного «суперсемейства» G-белок-
связывающих рецепторов, типичным пред-
ставителем которого является зрительный 
родопсин. Четырьмя годами раньше Ю. А. Ов-
чинников, Н. Г. Абдулаев и сотрудники опубли-
ковали пионерскую работу о полной амино-
кислотной последовательности (первичной 
структуре) и топографии другого ретиналь- 
содержащего мембранного белка — бактерио-
родопсина в пурпурной мембране галобактерий 
(1978). Лишь почти два десятилетия спустя, 
в начале 2000-х годов, группе японских и аме-
риканских авторов удалось кристаллизовать 
зрительный родопсин и на основе данных 
рентгеноструктурного анализа представить 
его пространственную структуру. И снова это 
была первая, но теперь уже трёхмерная струк-
тура мембранного G-белок-связывающего 
рецептора. 

Как показало время, значимость этих от-
крытий в случае зрительного родопсина для 
фоторецепции в норме и при патологии, а в слу-
чае бактериородопсина и других микробных 
родопсинов для биотехнологии и оптогенетики 
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трудно переоценить. Они вполне могли бы быть 
удостоены Нобелевской премии.

Всё вышеизложенное показывает, что физио
логия сенсорных систем занимает в отечествен-
ной и мировой биологической науке достойней-
шее место. Огромную роль в этом сыграли 
предпринятые в своё время усилия и активная 
поддержка Леона Абгаровича Орбели.
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Abstract. This article describes the principal research contributions of Academician Aleksandr M. Ugolev, 
an outstanding scientist who headed the Laboratory of Nutritional Physiology at the I. P. Pavlov Institute 
of Physiology, Russian Academy of Sciences, from 1963 to 1991. We present an overview of his most significant 
investigations, which have enriched both Russian and global science. Ugolev achieved international recognition 
for his discovery of membrane digestion in 1958. This finding fundamentally revised prevailing concepts 
of digestive system function. He was the first to demonstrate the feasibility of studying nutrient hydrolysis 
and absorption in the small intestine under conditions approximating the physiological state. The resulting 
data radically transformed understanding of the rates of membrane hydrolysis and nutrient absorption  
in the small intestine. Among Ugolev’s scientific accomplishments, a special place is occupied by his research 
on the intestinal hormonal system and its non‑digestive effects. He devoted considerable attention to the 
evolutionary aspects of digestion and also formulated the foundational principles of his theory of adequate 
nutrition. In addition, Ugolev founded and, for more than two decades, chaired the academic school‑seminar 
Modern Problems of the Physiology and Pathology of Digestion.

Keywords: membrane digestion, nutrient absorption, intestinal hormonal system, evolutionary physiology, 
adequate nutrition

Александр Михайлович Уголев, выдающий-
ся учёный в области физиологии, родился  
9 марта 1926 года в Днепропетровске. В 1948 году 
он окончил Днепропетровский медицинский 
институт. С 1949 года А. М. Уголев работал ас-
систентом на кафедре физиологии Ленинград-
ского стоматологического института и одно-
временно занимался подготовкой кандидатской 
диссертации «Условные слюнные рефлексы 
у кошек и способ добывания пищи», которую 
защитил в 1951 году. В ней он показал, что у охо-
тящихся кошек отсутствуют натуральные ус-
ловные пищевые рефлексы, которые есть у мо-
лодых, длинношёрстных кошек, не участвующих 
в охоте. В ходе этих исследований А. М. Уголев 
впервые успешно выполнил сложные хирурги-
ческие операции на мелких лабораторных жи-
вотных по наложению слюнной фистулы. 

С 1955 года А. М. Уголев продолжил свою 
научную деятельность в Москве в Институте 
нормальной и патологической физиологии 

АМН СССР. Здесь в опытах на лабораторных 
животных он обнаружил адаптацию ферментных 
систем слюнных, желудочных и поджелудочных 
желез в зависимости от качества пищи. Эти 
данные легли в основу его докторской диссер-
тации «Приспособление пищеварительных же-
лез к качеству пищи», которую он защитил 
в 1958 году. В это же время А. М. Уголев совмест-
но с академиком АМН В. Н. Черниговским и д-ром 
мед. наук В. Г. Кассилем, который являлся тогда 
научным сотрудником группы В. Н. Чернигов-
ского при Отделении биологии АН СССР, изучал 
регуляцию пищевого поведения животных, 
уделяя особое внимание роли интероцептивной 
сигнализации. На основе этих исследований  
А. М. Уголев предложил метаболическую теорию 
регулирования аппетита, которая в дальнейшем 
получила научное подтверждение. 

В конце 1950-х годов А. М. Уголев совершил 
открытие, которое кардинально изменило 
существовавшие в то время представления 
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о пищеварительном процессе. Он обнаружил 
ранее неизвестный жизненно важный механизм 
усвоения пищи — мембранное (пристеночное) 
пищеварение (Уголев 1960; 1961; Ugolev 1960). 
Этот процесс осуществляется на границе меж-
ду внеклеточной и внутриклеточной средами 
с участием ферментов, синтезируемых кишеч-
ными клетками, а также панкреатических фер-
ментов, адсорбированных из полости тонкой 
кишки. Открытие мембранного пищеварения 
привело к пересмотру ранее существовавших 
представлений о функционировании пищева-
рительной системы: вместо двухзвенной схемы: 
полостное пищеварение — всасывание была 
предложена трехзвенная схема: полостное 
пищеварение — мембранное пищеварение — 
всасывание. В последующие годы оно завоева-
ло признание на международной арене (Кон-
стантинова 1986; Ноздрачев 2008; Iezuitova, 
Yaroshevsky 1989). 

С 1960 года А. М. Уголев начал работать 
в Институте физиологии им. И. П. Павлова РАН. 
В 1963 году он был назначен заведующим лабо-
раторией физиологии питания и в этой долж-
ности проработал до конца своей жизни (рис. 1). 

В ходе многолетних исследований, прове-
дённых как в лаборатории физиологии питания 
под руководством А. М. Уголева, так и его уче-
никами (рис. 2), изучались организация мем-
бранного пищеварения, его пространственная 
топография вдоль тонкой кишки и в системе 
крипта-ворсинка, а также организация и регу-
ляция полисубстратных процессов в тонкой 
кишке. Кроме того, уделялось внимание меха-
низмам развития некоторых видов патологии 
желудочно-кишечного тракта, связанных с на-
рушением мембранного пищеварения.

За вклад в развитие современной теории 
пищеварения и питания А. М. Уголев был удо-
стоен премий имени И. П. Павлова (1963) и име-
ни И. М. Сеченова (1986) от Академии наук 
СССР. В 1984 году его избрали действительным 
членом Академии наук СССР. 

Важное место в  научной деятельности 
А. М. Уголева занимали исследования мембран-
ного гидролиза и всасывания пищевых веществ 
в тонкой кишке в условиях, максимально при-
ближенных к естественным. Эти исследова- 
ния стали возможными благодаря разработке 
А. М. Уголевым совместно с Б. З. Зариповым 
(Уголев, Зарипов 1979) оригинальной методики 
перфузии изолированного участка тонкой киш-
ки крыс с использованием различных субстра-
тов в условиях хронического эксперимента 
in vivo (рис. 3). В отличие от традиционной 
методики перфузии участка кишки в остром 

Рис. 1. Академик Александр Михайлович Уголев 
(1926–1991)

Fig. 1. Academician Alexander M. Ugolev  
(1926–1991)

опыте на анестезированном животном, в хро-
ническом опыте наблюдались более высокие 
скорости гидролиза пищевых веществ в тонкой 
кишке, а также тесная связь этого процесса 
с всасыванием образующихся продуктов. В даль-
нейшем эта методика была значительно усовер-
шенствована и завоевала признание за рубежом. 
В частности, исследования, включающие хро-
нические эксперименты и их анализ с примене-
нием математического моделирования и имму-
ноцитохимических методов, позволили выявить 
относительную роль различных механизмов 
транспорта глюкозы через апикальную мембра-
ну энтероцитов в естественных условиях (Gro-
mova et al. 2021; Gruzdkov et al. 2012). 

В дальнейшем в лаборатории физиологии 
питания была разработана новая методика оцен-
ки всасывательной способности тонкой кишки 
в отношении глюкозы в условиях, наиболее 
близких к естественным (Груздков и др. 2015). 
С применением этой методики было продемон-
стрировано повышенное всасывание глюкозы 
в тонкой кишке крыс при хроническом иммоби-
лизационном стрессе (Громова и др. 2020) и при 
экспериментальном диабете 2-го типа (Gromova 
et al. 2019; 2021). Было показано также, что эти 
повышения обусловлены главным образом увели
чением уровня активного транспорта глюкозы 
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Рис. 2. А. М. Уголев с сотрудниками лаборатории физиологии питания, 1988 г.

Fig. 2. Academician Alexander M. Ugolev with the staff of the Laboratory of Nutritional Physiology, 1988

Рис. 3. А. М. Уголев с сотрудниками лаборатории при проведении хронических опытов на крысах, 1989 г. 

Fig. 3. Academician Alexander M. Ugolev with the laboratory staff during chronic experiments on rats, 1989
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с участием транспортёра глюкозы SGLT1 в апи-
кальной мембране энтероцитов. Эти результа-
ты подтвердили предположение о том, что 
транспортёр SGLT1 является основной мишенью 
в регуляции всасывания глюкозы в тонкой 
кишке и в контроле гипергликемии при диа-
бете 2-го типа. Кроме того, с применением 
данной методики была установлена способность 
пробиотического штамма Enterococcus faecium L3 
и аутопробиотических энтерококков снижать 
всасывание глюкозы в тонкой кишке, а также 
активность ключевых мембранных ферментов, 
участвующих в гидролизе крахмала, у крыс 
с экспериментальным диабетом 2-го типа (Гро-
мова и др. 2021; Дмитриева и др. 2023). 

С первых шагов изучения мембранного пи-
щеварения его значимость в онтогенезе стала 
ключевым аспектом исследований лаборатории 
физиологии питания. После ухода из жизни  
А. М. Уголева его ученики, включая Н. М. Ти-
мофееву, Н. Н. Иезуитову, В. В. Егорову и А. А. Ни-
китину, внесли значительный вклад в развитие 
этой области. Они впервые показали, что раннее 
метаболическое программирование пищевари-
тельных ферментных систем может существен-
но влиять на функционирование этих систем 
на протяжении всей жизни организма и даже 
у его потомков (Егорова и др. 2005; Тимофеева 
и др. 2004). 

Среди направлений работы А. М. Уголева 
особое место занимают исследования, посвя-
щённые изучению кишечной гормональной 
системы и её непищеварительных эффектов. 
В начале 1950-х годов А. М. Уголев впервые 
в мире провёл операцию по удалению двенад-
цатиперстной кишки у кошек и собак. В резуль-
тате этой операции у животных развилось эн-
докринное заболевание, которое учёный назвал 
«синдромом дуоденальной недостаточности». 
Этот синдром проявлялся в истощении орга-
низма, которое впоследствии сменялось ожи-
рением гипоталамического типа. На основе этих 
данных А. М. Уголев пришёл к выводу, что эн-
докринные клетки двенадцатиперстной кишки 
вырабатывают гормоны, влияющие не только 
на пищеварительную систему, но и на функцио
нирование других органов и систем.

Одним из ключевых направлений научной 
деятельности А. М. Уголева на протяжении 
почти всей его карьеры были эволюционные 
исследования. Изучая мембранное пищеварение 
с эволюционной точки зрения, он показал, что 
оно является одним из основных типов пище-
варения у всех использованных объектов (мле-
копитающие, птицы, рыбы и беспозвоночные). 
В 1985 году вышла монография А. М. Уголева 

«Эволюция пищеварения и принципы эволюции 
функций. Элементы современного функциона-
лизма» (Уголев 1985), в которой были обобщены 
многолетние исследования в этой области. 
В своей монографии А. М. Уголев предложил 
концепцию универсальных функциональных 
блоков, согласно которой клеточные и органные 
функции осуществляются за счёт стандартных 
функциональных блоков — молекул и надмоле-
кулярных структур, выполняющих элементарные 
функции. При этом он предположил, что эво-
люция, начиная с определённого момента, пред-
ставляет собой поиск новых комбинаций этих 
блоков, которые сами остаются неизменными. 
Универсальные функциональные блоки, рас-
пределяясь в различных количествах и в разных 
отделах клеток и органов, обеспечивают их 
специализацию. На основе этой концепции объ-
ясняются побочные эффекты лекарственных 
препаратов и сложности в создании избиратель-
но действующих веществ, например, для борьбы 
с сорняками, насекомыми-вредителями и пара-
зитами сельскохозяйственных растений без 
токсического воздействия на человека. В 1990 году 
заслуги А. М. Уголева в области эволюционной 
физиологии были отмечены Золотой медалью 
имени И. И. Мечникова АН СССР.

А. М. Уголев разработал также единую меж-
дисциплинарную науку — трофологию, которая 
включает целый ряд направлений: питание 
на уровне клеток и тканей, гастроэнтерологию, 
науку о питании, иммунологию, экологию, 
а также определённые аспекты, связанные 
с сельским хозяйством и технологическими 
науками. Кроме того, трофология включает 
в себя изучение таких пограничных вопросов, 
как физиология аппетита, функции депо и тро-
фические функции нервной системы. В после-
дующие годы основные принципы трофологии 
получили дальнейшее развитие как в нашей 
стране, так и за её пределами.

В рамках трофологии А. М. Уголев обозна-
чил основные принципы своей теории адек-
ватного питания (Уголев 1991). Эта теория 
включает положения ранее известной концеп-
ции сбалансированного питания, но учитыва-
ет также и эволюционные особенности функ-
ционирования пищеварительной системы. 
Важным аспектом адекватного питания явля-
ется поддержание нормального состояния 
микрофлоры кишечника. Микрофлора не толь-
ко улучшает процессы пищеварения и всасы-
вания, но и оказывает положительное влияние 
на функционирование других систем организ-
ма. Современное использование пробиотиков 
и пребиотиков в медицине и здравоохранении 
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основано именно на теории адекватного пи
тания.

Ярким примером практического применения 
теоретических знаний является работа А. М. Уго-
лева в Институте медико-биологических про-
блем, где он выступал в роли ведущего консуль-
танта по вопросам питания космонавтов. За вклад 
в обеспечение космических полётов А. М. Уго-
лев был удостоен диплома имени Юрия Гагари-
на в 1981 году. В 1990 году его избрали членом 
Международной академии астронавтики,  
а в 1991 году он участвовал в международном 
совещании в США, посвящённом медико-био-
логическому сопровождению пилотируемых 
миссий на Марс. 

В 1968 году А. М. Уголев основал академиче-
скую школу-семинар «Современные проблемы 
физиологии и патологии пищеварения», которую 
возглавлял более двух десятилетий. За это вре-
мя он подготовил около 60 кандидатов наук  
и 40 докторов наук.

А. М. Уголев оставил значительное научное 
наследие. Он опубликовал около 300 научных 
работ, включая обзорные статьи и монографии, 
многие из которых были изданы за границей. 
Две его монографии вышли на английском 
языке. 

За свои достижения А. М. Уголев был на-
граждён правительственными наградами (орден 
Трудового Красного Знамени, орден Дружбы 
народов). Он был удостоен многих научных 
званий, таких как почётный член Британского 

общества гастроэнтерологов, а также член Че-
хословацкого общества имени Пуркинье и Вен-
герского гастроэнтерологического общества, 
член президиума Санкт-Петербургского науч-
ного центра, член президиума Всесоюзного 
общества физиологов им. И. П. Павлова. Среди 
его наград — медаль имени Ю. А. Гагарина и ме-
даль Гиппократа.

Конфликт интересов

Авторы заявляют об отсутствии потенци-
ального или явного конфликта интересов.

Conflict of Interest

The authors declare that there is no conflict 
of interest, either existing or potential.

Вклад авторов

а. Громова Людмила Викторовна — идея 
работы, написание и редактирование статьи;

б. Дмитриева Юлия Владимировна — подбор 
источников, рисунков, написание статьи.

Author Contributions

a. Lyudmila V. Gromova — conceptualization, 
manuscript writing and editing;

b. Yulia V. Dmitrieva — resources, visualization, 
manuscript writing.

Литература

Громова, Л. В., Полозов, А. С., Ермоленко, Е. И. и др. (2021) Введение Enterococcus faecium L3 способствует 
коррекции микробиоты и снижению всасывания глюкозы в кишечнике у крыс с диабетом 2 типа. 
Гастроэнтерология Санкт-Петербурга, № 3–4, с. 17–18.

Громова, Л. В., Савочкина, Е. В., Алексеева, А. С. и др. (2020) Мембранный гидролиз углеводов и всасывание 
глюкозы в тонкой кишке крыс при хроническом иммобилизационном стрессе. Российский физиологический 
журнал им. И. М. Сеченова, т. 106, № 11, с. 1421–1435. https://doi.org/10.31857/S0869813920100040 

Груздков, А. А., Громова, Л. В., Дмитриева, Ю. В., Алексеева, А. С. (2015) Скорость свободного потребления 
крысами раствора глюкозы как критерий оценки ее всасывания в тонкой кишке (Экспериментальное 
исследование и математическое моделирование). Российский физиологический журнал им. И. М. Сеченова, 
т. 101, № 6, с. 708–720.

Дмитриева, Ю. В., Алексеева, А. С., Полозов, А. С. и др. (2023) Влияние индигенных энтерококков на гомеостаз 
глюкозы и её всасывание в тонкой кишке у крыс при диабете типа 2. В кн.: Интегративная физиология. 
Всероссийская конференция с международным участием: тезисы докладов. СПб.: Институт физиологии 
им. И. П. Павлова РАН, с. 22.

Егорова, В. В., Никитина, А. А., Тимофеева, Н. М. (2005) Функционирование ферментных систем 
пищеварительных и непищеварительных органов у взрослых крыс зависит от качества питания в раннем 
онтогенезе. Журнал эволюционной биохимии и физиологии, т. 41, № 6, с. 514–519.

Константинова, И. Г. (сост.). (1986) Секреты «живой лаборатории». В кн.: На пороге XXI века. Интервью 
с ленинградскими академиками. Л.: Лениздат, c. 183–202.

Ноздрачев, А. Д. (2008) Он с детства не любил овал, он с детства угол рисовал. К 50-летию открытия 
мембранного пищеварения. Вестник Российской академии наук, т. 78, № 9, c. 820–829. 

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-367-374
https://doi.org/10.31857/S0869813920100040


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 4	 373

Л. В. Громова, Ю. В. Дмитриева

Тимофеева, Н. М., Егорова, В. В., Никитина, А. А. (2004) Качество питания лактирующих самок изменяет 
функционирование ферментных систем пищеварительных и непищеварительных органов у потомства 
второго поколения. Доклады Академии наук, т. 399, № 1, с. 126–129.

Уголев, А. М. (1960) О существовании пристеночного (контактного) пищеварения. Бюллетень экспериментальной 
биологии и медицины, т. 49, № 1, с. 12–17.

Уголев, А. М. (1961) Пищеварение и его приспособительная эволюция. М.: Высшая школа, 306 с.
Уголев, А. М. (1985) Эволюция пищеварения и принципы эволюции функций. Элементы современного 

функционализма. Л.: Наука, 543 с. 
Уголев, А. М. (1991) Теория адекватного питания и трофология. СПб.: Наука, 270 с.
Уголев, А. М., Зарипов, Б. З. (1979) Методические приемы для изучения мембранного пищеварения 

и всасывания в тонкой кишке в условиях хронического эксперимента на крысах и некоторых других 
животных. Физиологический журнал СССР, т. 65, № 12, с. 1849–1853.

Gromova, L. V., Fetissov, S. O., Gruzdkov, A. A. (2021) Mechanisms of glucose absorption in the small intestine 
in health and metabolic diseases and their role in appetite regulation. Nutrients, vol. 13, no. 7, article 2474. 
https://doi.org/10.3390/nu13072474 

Gromova, L. V., Polozov, A. S., Kornyushin, O. V. et al. (2019) Vsasyvanie glyukozy v tonkoj kishke krys pri 
eksperimental’nom diabete tipa 2 [Glucose absorption in the rat small intestine under experimental type 2 
diabetes mellitus]. Journal of Evolutionary Biochemistry and Physiology, vol. 55, no. 2, pp. 155–157. https://doi.
org/10.1134/S0022093019020091 

Gruzdkov, A. A., Gromova, L. V., Grefner, N. M., Komissarchik, Ya. Yu. (2012) Kinetics and mechanisms of glucose 
absorption in the rat small intestine under physiological conditions. Journal of Biophysical Chemistry, vol. 3, 
no. 2, pp. 191–200. http://dx.doi.org/10.4236/jbpc.2012.32021 

Iezuitova, N. N., Yaroshevsky, M. G. (1989) Discovery of membrane digestion and its development. In: A. M. Ugolev 
(ed.). Membrane digestion. New facts and concepts. Moscow: Mir Publ., pp. 11–38.

Ugolev, A. M. (1960) Influence of the surface of the small intestine on enzymatic hydrolysis of starch by enzymes. 
Nature, vol. 188, no. 4750, pp. 588–589. https://doi.org/10.1038/188588b0 

References

Dmitrieva, Yu. V., Alekseeva, A. S., Polozov, A. S. et al. (2023) Vliyanie indigennykh enterokokkov na gomeostaz 
glyukozy i ee vsasyvanie v tonkoj kishke u krys pri diabete tipa 2 [The effect of indigenous enterococci on glucose 
homeostasis and its absorption in the small intestine of rats with type 2 diabetes mellitus]. In: Integrativnaya 
fiziologiya. Vserossijskaya konferentsiya s mezhdunarodnym uchastiem: tezisy dokladov [Integrative physiology. 
All-Russian conference with international participation: Abstracts]. Saint Petersburg: Pavlov Institute of Physiology 
RAS Publ., p. 22. (In Russian)

Egorova, V. V., Nikitina, A. A., Timofeeva, N. M. (2005) Funktsionirovanie fermentnykh sistem pishchevaritel’nykh 
i nepishchevaritel’nykh organov u vzroslykh krys zavisit ot kachestva pitaniya v rannem ontogeneze [Functioning 
of enzyme systems of digestive and non-digestive organs in adult rats depends on quality of nutrition in early 
ontogenesis]. Zhurnal evolyutsionnoj biokhimii i fiziologii, vol. 41, no. 6, pp. 514–519. (In Russian)

Gromova, L. V., Fetissov, S. O., Gruzdkov, A. A. (2021) Mechanisms of glucose absorption in the small intestine 
in health and metabolic diseases and their role in appetite regulation. Nutrients, vol. 13, no. 7, article 2474. 
https://doi.org/10.3390/nu13072474 (In English)

Gromova, L. V., Polozov, A. S., Ermolenko, E. I. et al. (2021) Vvedenie Enterococcus faecium L3 sposobstvuet 
korrektsii mikrobioty i snizheniyu vsasyvaniya glyukozy v kishechnike u krys s diabetom 2 tipa [Administration 
of Enterococcus faecium L3 promotes microbiota correction and reduces intestinal glucose absorption in rats 
with type 2 diabetes mellitus]. Gastroenterologiya Sankt-Peterburga, no. 3–4, pp. 17–18. (In Russian)

Gromova, L. V., Polozov, A. S., Kornyushin, O. V. et al. (2019) Vsasyvanie glyukozy v tonkoj kishke krys pri 
eksperimental’nom diabete tipa 2 [Glucose absorption in the rat small intestine under experimental type 2 
diabetes mellitus]. Journal of Evolutionary Biochemistry and Physiology, vol. 55, no. 2, pp. 155–157. https://doi.
org/10.1134/S0022093019020091 (In English)

Gromova, L. V., Savochkina, E. V., Alekseeva, A. S. et al. (2020) Membrannyj gidroliz uglevodov i vsasyvanie 
glyukozy v tonkoj kishke krys pri khronicheskom immobilizatsionnom stresse [Membrane hydrolysis 
of carbohydrates and glucose absorption in the rat small intestine under chronic immobilization stress]. Rossijskij 
fiziologicheskij zhurnal im. I. M. Sechenova — Russian Journal of Physiology, vol. 106, no. 11, pp. 1421–1435. 
https://doi.org/10.31857/S0869813920100040 (In Russian)

Gruzdkov, A. A., Gromova, L. V., Dmitrieva, Yu. V., Alekseeva, A. S. (2015) Skorost’ svobodnogo potrebleniya 
krysami rastvora glyukozy kak kriterij otsenki ee vsasyvaniya v tonkoj kishke (Eksperimental’noe issledovanie 
i matematicheskoe modelirovanie) [Free consumption of glucose solution by rats as a criterion for evaluation 
its absorption in the small intestine (Experimental study and mathematical modeling)]. Rossijskij fiziologicheskij 
zhurnal im. I. M. Sechenova — Russian Journal of Physiology, vol. 101, no. 6, pp. 708–720. (In Russian)

https://doi.org/10.3390/nu13072474
https://doi.org/10.1134/S0022093019020091
https://doi.org/10.1134/S0022093019020091
http://dx.doi.org/10.4236/jbpc.2012.32021
https://doi.org/10.1038/188588b0
https://doi.org/10.3390/nu13072474
https://doi.org/10.1134/S0022093019020091
https://doi.org/10.1134/S0022093019020091
https://doi.org/10.31857/S0869813920100040


374	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-367-374

Александр Михайлович Уголев и его роль в развитии современной физиологии…

Gruzdkov, A. A., Gromova, L. V., Grefner, N. M., Komissarchik, Ya. Yu. (2012) Kinetics and mechanisms of glucose 
absorption in the rat small intestine under physiological conditions. Journal of Biophysical Chemistry, vol. 3, 
no. 2, pp. 191–200. http://dx.doi.org/10.4236/jbpc.2012.32021 (In English)

Iezuitova, N. N., Yaroshevsky, M. G. (1989) Discovery of membrane digestion and its development. In: A. M. Ugolev 
(ed.). Membrane digestion. New facts and concepts. Moscow: Mir Publ., pp. 11–38. (In English)

Konstantinova, I. G. (comp.). (1986) Sekrety “zhivoj laboratorii” [Secrets of the “living laboratory”]. In: Na poroge 
XXI veka. Interv’yu s leningradskimi akademikami [On the threshold of the twenty-first century. Interviews with 
Leningrad academicians]. Leningrad: Lenizdat Publ., pp. 183–202. (In Russian)

Nozdrachev, A. D. (2008) On s detstva ne lyubil oval, on s detstva ugol risoval. K 50-letiyu otkrytiya membrannogo 
pishchevareniya [He thought good ovals dull and rife; He drew sharp angles all his life. On the 50th anniversary 
of the discovery of membrane digestion]. Vestnik Rossijskoj akademii nauk, vol. 78, no. 9, pp. 820–829. (In Russian)

Timofeeva, N. M., Egorova, V. V., Nikitina, A. A. (2004) Kachestvo pitaniya laktiruyushchikh samok izmenyaet 
funktsionirovanie fermentnykh sistem pishchevaritel’nykh i nepishchevaritel’nykh organov u potomstva vtorogo 
pokoleniya [Female nutrition quality during lactation changes the functions of enzyme systems in digestive and 
nondigestive organs of the second-generation progeny]. Doklady Akademii nauk, vol. 399, no. 1, pp. 126–129. 
(In Russian)

Ugolev, A. M. (1960a) O sushchestvovanii pristenochnogo (kontaktnogo) pishchevareniya [On the existence 
of parietal (contact) digestion]. Byulleten’ eksperimental’noj biologii i meditsiny, vol. 49, no. 1, pp. 12–17. 
(In Russian)

Ugolev, A. M. (1960b) Influence of the surface of the small intestine on enzymatic hydrolysis of starch by enzymes. 
Nature, vol. 188, no. 4750, pp. 588–589. https://doi.org/10.1038/188588b0 (In English)

Ugolev, A. M. (1961) Pishchevarenie i ego prisposobitel’naya evolyutsiya [Digestion and its adaptive evolution]. 
Moscow: Vysshaya shkola Publ., 306 p. 

Ugolev, A. M. (1985) Evolyutsiya pishchevareniya i printsipy evolyutsii funktsij. Elementy sovremennogo funktsionalizma 
[Evolution of digestion and principles of the evolution of functions: Elements of modern functionalism]. Leningrad: 
Nauka Publ., 543 p. (In Russian)

Ugolev, A. M. (1991) Teoriya adekvatnogo pitaniya i trofologiya [Theory of adequate nutrition and trophology]. 
Saint Petersburg: Nauka Publ., 270 p. (In Russian)

Ugolev, A. M., Zaripov, B. Z. (1979) Metodicheskie priemy dlya izucheniya membrannogo pishchevareniya 
i vsasyvaniya v tonkoj kishke v usloviyakh khronicheskogo eksperimenta na krysakh i nekotorykh drugikh 
zhivotnykh [Methodologic approaches to studying membrane digestion and absorption in the small intestine 
during chronic experiments on rats and certain other animals]. Fiziologicheskij zhurnal imeni I. M. Sechenova — 
Sechenov Physiological Journal of the USSR, vol. 65, no. 12, pp. 1849–1853. (In Russian) 

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-367-374
http://dx.doi.org/10.4236/jbpc.2012.32021
https://doi.org/10.1038/188588b0


375

Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 4 
Integrative Physiology, 2025, vol. 6, no. 4  

www.intphysiology.ru

УДК 612.85	 EDN HBIWXF
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-375-387

Яков Абрамович Альтман — ученый с мировым именем
Н. И. Никитин 1

1 Институт физиологии им. И. П. Павлова РАН, 199034, Россия, Санкт-Петербург, наб. Макарова, д. 6

Обзоры

Сведения об авторе
Николай Иванович Никитин, SPIN-код: 2399-5665, Scopus AuthorID: 7006741121, ORCID: 0000-0002-7472-8403, 
e-mail: nikitinni@infran.ru 
Для цитирования: Никитин, Н. И. (2025) Яков Абрамович Альтман — ученый с мировым именем. Интегративная 
физиология, т. 6, № 4, с. 375–387. https://doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-375-387 EDN HBIWXF
Получена 19 августа 2025; прошла рецензирование 20 ноября 2025; принята 23 ноября 2025.
Финансирование: Исследование не имело финансовой поддержки.
Права: © Н. И. Никитин (2025). Опубликовано Российским государственным педагогическим университетом 
им. А. И. Герцена. Открытый доступ на условиях лицензии CC BY 4.0.

Аннотация. В обзорной статье о научном наследии члена-корреспондента РАН Якова Абрамовича 
Альтмана приведены краткая научная биография Я. А. Альтмана, основные направления его 
исследований, важнейшие результаты, научные разработки и достижения, вклад в области изучения 
пространственного слуха и физиологии слуха. Основное направление исследований Якова Абрамовича 
связано с изучением слуховой пространственной ориентации человека и животных. При исследовании 
механизмов локализации источника звука в горизонтальной плоскости обнаружены закономерности 
преобразования афферентной импульсации по ходу слухового пути, впервые описан открытый им 
новый класс специализированных нейронов — детекторов направления движения источника звука. 
В психоакустических исследованиях установлены базовые характеристики восприятия человеком 
движения источника звука. В поведенческих экспериментах на животных показана ключевая роль 
слуховой области коры мозга в локализации неподвижных и движущихся источников звуков. При 
обследовании больных с нарушением деятельности полушарий головного мозга выявлена ведущая 
роль правого полушария у человека в обеспечении пространственной слуховой ориентации. 
На основании электрофизиологических исследований ряда мозговых структур, участвующих 
в формировании двигательной активности при локализационном поведении, сформулировано 
положение о том, что окончательное опознание пространственного положения источника звука 
осуществляется за пределами слуховой системы в «неспецифических» структурах мозга. При изучении 
слуховых вызванных потенциалов человека проанализированы особенности отражения в этих 
потенциалах пространственных характеристик неподвижного и движущегося источников звука 
в тишине и в условиях слуховой маскировки. Последние годы научной деятельности Якова Абрамовича 
были посвящены изучению закономерностей восприятия человеком движения звукового образа 
в вертикальной плоскости и при его приближении и удалении, изучению влияния движущегося 
источника звука на позные реакции человека и разработке вопросов создания акустической виртуальной 
реальности.
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Abstract. This review article examines the scientific legacy of Yakov A. Altman, Corresponding Member 
of the Russian Academy of Sciences. We present Altman’s brief scientific biography, outline the principal 
directions of his research, summarize his most important results and scientific achievements, and highlight 
his contributions to the study of spatial hearing and auditory physiology. The primary focus of his research 
was auditory spatial orientation in humans and animals. Through investigations of sound source localization 
mechanisms in the horizontal plane, he established the patterns of afferent impulse transformation along 
the auditory pathway. He discovered and characterized a new class of specialized neurons — detectors 
of sound source motion direction. In psychoacoustic studies, he identified the fundamental characteristics 
of human perception of moving sound sources. Behavioral experiments in animals demonstrated the essential 
role of the auditory cortex in localizing both stationary and moving sound sources. Studies of patients with 
impaired cerebral hemisphere function revealed the critical involvement of the right hemisphere in human 
spatial auditory orientation. On the basis of electrophysiological investigations of brain structures engaged 
in motor activity during localization behavior, he proposed that the final recognition of sound source spatial 
position occurs outside the auditory system, within ‘nonspecific’ brain structures. Research on human 
auditory evoked potentials demonstrated that these potentials reflect the spatial characteristics of stationary 
and moving sound sources, both in silence and under conditions of auditory masking. In his later years, 
Altman’s scientific activity focused on the perception of sound sources moving in the vertical plane and 
along approaching/receding trajectories, the influence of moving sound on human motor control, and the 
development of acoustic virtual reality.

Keywords: physiology of hearing, auditory system, spatial hearing, sound source localization, moving sound, 
neurophysiology of spatial hearing, psychoacoustics of spatial hearing

Яков Абрамович Альтман — ведущий учёный 
в области физиологии сенсорных систем, член-
корреспондент Российской академии наук, за-
служенный деятель науки РФ, профессор, доктор 
медицинских наук (рис. 1).

Яков Абрамович родился в Кишиневе 15 июля 
1930 года. В 1954 году закончил медицинский 
институт в г. Орджоникидзе. После окончания 
института три года работал ординатором и за-
ведующим отделением Костромской психонев-
рологической больницы. В 1957 году поступил 
в  аспирантуру Института физиологии им. 
И. П. Павлова АН СССР в Ленинграде. В 1961 году 
защитил диссертацию на соискание учёной 
степени кандидата медицинских наук в лабора-
тории физиологии слуха, возглавляемой членом-
корреспондентом АН СССР Г. В. Гершуни (рис. 2). 
В диссертационной работе были исследованы 
нейрофизиологические механизмы адаптации 

слуховой системы при регистрации электриче-
ских ответов нейронов на разных уровнях слу-
ховой системы животных.

В последующие годы приоритетным в рабо-
те Якова Абрамовича стало всестороннее изуче-
ние нейрофизиологических механизмов про-
странственного слуха. В 1971 году он защитил 
диссертацию на соискание учёной степени 
доктора медицинских наук. Его работа стала 
первым систематическим исследованием ос-
новных этапов последовательного преобразо-
вания пространственной информации в вос-
ходящем слуховом пути. На основе регистрации 
импульсной активности одиночных нейронов 
животных были установлены закономерности 
изменений локализационной функции нейронов 
при переходе от первого уровня бинауральной 
конвергенции слуховой афферентации (верхней 
оливы) к вышележащим центрам слуховой  
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системы, включая слуховую кору. Не в послед-
нюю очередь успеху проведения исследований 
способствовал разработанный Я. А. Альтманом 
метод дихотической звуковой стимуляции се-
рией щелчков, моделирующий действие непод-
вижного и движущегося источников звука. 
Результаты проведённых им исследований полу-
чили мировое признание как приоритетные 
в области пространственного слуха.

Значительное влияние на развитие исследо-
ваний пространственного слуха оказало откры-
тие Я. А. Альтманом в 1968 году нового класса 
специализированных нейронов — детекторов 
направления движения источника звука (Altman 
1968). Открытие детекторного принципа коди-
рования движения звука в слуховой системе 
легло в основу представления о возможности 
описания параметров движения звука в по
пуляции нейронов, избирательных к движению 
источника звука. Сформированное представле-
ние получило широкий отклик в  мировой  
литературе и послужило отправной точкой 

к проведению многочисленных исследований, 
продолжающихся по настоящее время. В исто-
рию исследований слуха Я. А. Альтман вошёл 
как основоположник детекторного принципа 
кодирования параметров движения источника 
звука.

В 1972 году вышла первая монография Яко-
ва Абрамовича «Локализация звука. Нейрофи-
зиологические механизмы» (Альтман 1972). 
С присущей автору широтой охвата в ней пред-
ставлены известные на тот период времени 
достижения в области изучения пространствен-
ного слуха человека и животных по самым 
разным направлениям исследований, начиная 
с истории развития представлений о локализа-
ции звука и заканчивая модельными представ-
лениями о механизмах пространственного 
слуха. В разделах монографии излагаются во-
просы участия периферического отдела слуховой 
системы, включая ушные раковины в локализа-
ции источника звука, рассматриваются морфо-
логия путей и центров бинауральной слуховой 

Рис. 1. Яков Абрамович Альтман  
после присвоения звания члена-корреспондента 

Российской академии наук, 1997 г.  
(из личного архива Я. А. Альтмана)

Fig. 1. Yakov A. Altman upon being awarded  
the title of the Corresponding Member  

of the Russian Academy of Sciences  
(from the personal archive of Ya. A. Altman)

Рис. 2. Яков Абрамович Альтман в молодые годы 
(из личного архива Я. А. Альтмана)

Fig. 2. Yakov A. Altman in his youth  
(from the personal archive of Ya. A. Altman)
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системы, закономерности локализации челове-
ком источника звука в норме и при различных 
поражениях головного мозга, нарушения лока-
лизационной функции при экспериментальных 
повреждениях различных структур слуховой 
системы животных. Основное место в моно-
графии занимают собственные данные о зако-
номерностях преобразования афферентной 
импульсации по ходу слухового пути при лока-
лизации источника звука. Впервые показано, 
что основу этого преобразования составляет 
переход от монотонного типа реакции нейронов, 
отражающей траекторию движения источника 
звука, к избирательному типу, выделяющему 
определённый сектор движения, и последую-
щему формированию на этой основе реакции 
детекторного типа, избирательной к движению 
источника звука. На долгие годы монография 
стала настольной книгой для специалистов, 
занимающихся изучением пространственного 
слуха. Благодаря широкой известности работ 
Альтмана монография была переведена на ан-
глийский язык и опубликована в США (Altman 
1978). 

В 1972 году Яков Абрамович возглавил лабо-
раторию физиологии слуха Института физио-
логии им. И. П. Павлова. Определяющим курсом 
работы лаборатории стало изучение механизмов 
пространственного слуха человека и животных, 
и в первую очередь — закономерностей лока-
лизации движущегося источника звука как ново-
го раздела в исследованиях слуховой функции. 
Отличительной особенностью исследований, 
выполненных под руководством Я. А. Альтмана, 
являлось всестороннее изучение проблемы с ис-
пользованием разнообразных методов и под-
ходов к решению основной задачи — установ-
лению механизмов локализации неподвижных 
и движущихся источников звука. Пути решения 
этой задачи определили разные направления 
исследований: психофизические исследования 
с участием людей, поведенческие эксперименты 
на животных, электрофизиологические работы 
на животных и человеке, клинические исследо-
вания. Итогом первого этапа изучения механиз-
мов локализации движущегося источника звука 
стала вышедшая в 1983 году вторая монография 
Якова Абрамовича «Локализация движущегося 
источника звука» (Альтман 1983). 

При проведении психофизических исследо-
ваний были установлены граничные условия 
формирования ощущения человеком движения 
звукового образа, определены дифференциаль-
ные пороги скорости движения источника 
звука и субъективные шкалы оценки человеком 
скорости движения звукового образа в гори-

зонтальной плоскости и при приближении 
и удалении источника звука (Альтман 1981; 1983; 
Altman, Viskov 1977), получены характеристики 
бинаурального освобождения от маскировки 
при обнаружении движущегося звукового об-
раза (Альтман и др. 1982). Результаты исследо-
ваний позволили прийти к заключению об 
инерционности механизма формирования ощу-
щения движения звука, связанного с наличием 
«временного окна», интегрирующего последо-
вательные перемещения источника звука во вре-
мени (Альтман 1983). Действие инерционного 
механизма объясняет важное свойство восприя
тия движущегося источника звука, состоящее 
в снижении пространственной разрешающей 
способности по сравнению с восприятием  
неподвижного источника звука.

С начала 1980-х годов в лаборатории впервые 
стали проводиться электрофизиологические 
исследования длиннолатентных слуховых вы-
званных потенциалов (ДСВП) человека. Уже 
первые результаты показали, что амплитуда 
и скрытый период ДСВП существенно различ-
ны при предъявлении неподвижных и движу-
щихся звуковых образов (Altman et al. 1982). 
Последующие исследования выявили наличие 
межполушарной асимметрии в характеристиках 
слуховых вызванных потенциалов (Альтман 
и др. 1985). Показаны изменения характеристик 
ДСВП в условиях слуховой маскировки, а также 
особенности отражения в этих характеристиках 
психофизического феномена бинаурального 
освобождения от маскировки при действии 
неподвижного и движущегося звуковых стиму-
лов (Альтман и др. 1988). Обнаружено, что 
увеличение скорости движения стимула вы-
зывает увеличение амплитуды ДСВП и сокра-
щение его скрытого периода (Altman, Vaitulevich 
1990). Описаны изменения характеристик ДСВП 
у больных височной эпилепсией с поражением 
височных областей коры и её медиобазальных 
образований, в частности гиппокампа. Уста
новлена отчётливая корреляция между дегра-
дацией ДСВП, степенью нарушения простран-
ственного слуха и тяжестью эпилептогенного 
процесса. Материалы начального этапа иссле-
дований ДСВП человека в лаборатории вошли 
в вышедшую в 1992 году монографию, написан-
ную Яковом Абрамовичем совместно с сотруд-
ником лаборатории канд. биол. наук С. Ф. Вайту
левич, проводившей эти исследования (Альтман, 
Вайтулевич 1992). 

В исследованиях на животных с регистраци-
ей вызванных потенциалов вне- и внутрикле-
точной активности одиночных нейронов были 
изучены нейрофизиологические механизмы, 
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обеспечивающие различные свойства простран-
ственного слуха. Установлены закономерности 
отражения межушных различий стимуляции  
по фазе в задних холмах (Альтман и др. 1980), 
особенности обработки информации о направ-
лении и скорости движения звука в разных 
центрах слуховой системы: в задних холмах 
(Альтман и др. 1983), медиальном коленчатом 
теле (Альтман и др. 1981b) и слуховой коре 
(Альтман, Никитин 1985). 

В работах с экспериментальным поврежде-
нием центральных отделов слуховой системы 
животных выявлена различная степень дефи-
цита локализационной функции в зависимости 
от уровня повреждения слуховой системы. 
Установлена критическая роль слуховой области 
коры в обеспечении функции локализации не-
подвижных и движущихся источников звуков. 
Показано, что одностороннее удаление слуховой 
коры снижает способность животных не только 
различать сигналы от неподвижного и движу-
щегося источников звука, но также определять 
направление движения источника звука. Ещё 
более глубокие нарушения локализационной 
функции были выявлены при двустороннем 
удалении слуховой коры (Альтман 1983; Altman, 
Kalmikova 1986).

Помимо исследований на животных, повы-
шенный интерес проявлял Яков Абрамович 
к изучению локализационной функции челове-
ка при нарушении деятельности полушарий 
головного мозга. В исследовании больных с оча-
говыми поражениями больших полушарий го-
ловного мозга, выполненном совместно с ото-
ларингологом д-ром мед. наук А. С. Розенблюмом 
(НИИ уха, горла, носа и речи), была установле-
на ведущая роль правого полушария в оценке 
движения источника звука (Альтман и др. 1979; 
Altman et al. 1987). О наличии специализации 
полушарий к локализации источника звука 
свидетельствовали результаты другого исследова
ния, проведённого в сотрудничестве с видными 
отечественными физиологами и психиатрами 
профессорами В. Д. Деглиным и Л. Я. Балоновым 
(Институт эволюционной физиологии и био-
химии им. И. М. Сеченова) с использованием 
метода временного выключения одного из полу-
шарий головного мозга у человека. В то время 
метод временного отключения полушарий  
мозга широко использовался В. Д. Деглиным 
и Л. Я. Балоновым с целью изучения их специа
лизации в разных функциях слуховой системы. 
Суть метода состояла в использовании проце-
дуры одностороннего электросудорожного 
припадка, который с терапевтической целью 
применялся в клинике при лечении ряда пси-

хических заболеваний. Исследование с времен-
ным выключением полушарий мозга показало, 
что пространственный слух сохраняется неиз-
менным при выключении левого полушария 
и резко нарушается при выключении правого 
полушария. При этом нарушение носит своеоб
разный характер: как неподвижный, так и дви-
жущийся источники звука воспринимаются 
в узком секторе правой части слухового про-
странства независимо от того, с какой стороны 
предъявляется звук (Альтман и др. 1981a; Altman 
et al. 1979). На поведенческом уровне нарушение, 
вызванное выключением правого полушария, 
проявлялось в необычной ориентировочной 
реакции на звук. На предъявление звука (речь, 
хлопок, стук) с левой стороны больной реаги-
ровал поворотом головы в противоположную 
от источника звука правую сторону, тогда как 
в ответ на звук справа он поворачивал голову 
в ту же, правую, сторону. 

Клинические исследования позволили сделать 
два важных вывода относительно роли полу-
шарий мозга человека в локализации источни-
ков звука: о ведущей роли правого полушария 
в пространственном слухе и наличии синдрома 
«игнорирования» человеком части субъектив-
ного слухового пространства (слуховой про-
странственной агнозии) при нарушении его 
деятельности.

По результатам клинических исследований 
Яков Абрамович выдвинул теоретическое по-
ложение о том, что расстройства простран-
ственного слуха при нарушении деятельности 
правого полушария связаны с искажением коор
динат в субъективной системе пространствен-
ного отсчёта — сдвигом начала координат в сто-
рону пораженной, правой, части слухового 
пространства и его сжатием. Концептуально 
это положение укладывалось в предложенное 
им представление об участии в локализации 
источника звука мозговых структур, не отно-
сящихся к классическим отделам слуховой сис
темы. Нейрофизиологическим обоснованием 
для такого представления стали проведённые 
под его руководством исследования активности 
нейронов ядер и коры мозжечка (Altman et al. 
1976; Bechtěrev et al. 1975), сенсомоторной об-
ласти коры и красного ядра, показавшие на-
личие пространственного слухового предста-
вительства в этих структурах мозга животных 
(Альтман 1978; 1983). На этом основании было 
сформулировано положение о том, что оконча-
тельное опознание пространственного положе-
ния источника звука осуществляется за преде-
лами слуховой системы в «неспецифических» 
структурах мозга. Сообразно этому положению, 
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в интегративных структурах мозга происходит 
согласование данных слуховой системы о внеш-
нем акустическом пространстве со схемой тела, 
представляющей субъективные координаты 
пространственного отсчёта. 

Выдвинутое положение получило подтверж-
дение в дальнейших исследованиях, иницииро-
ванных Яковом Абрамовичем. В сотрудничестве 
с лабораторией члена-корреспондента РАН 
И. Б. Козловской на базе Института медико-био-
логических проблем (Москва) проведено ис-
следование влияния трёхсуточной гипокинезии 
на способность человека правильно локализовать 
источник звука. Показано, что длительная ги-
покинезия приводит к значительному снижению 
остроты пространственного слуха (Альтман и др. 
1989). В другом исследовании, проведённом со-
вместно с сотрудниками лаборатории академи-
ка РАН В. С. Гурфинкеля (Институт проблем 
передачи информации им. А. А. Харкевича РАН, 
Москва), было показано влияние движения 
звукового образа на позные реакции человека 
(Альтман и др. 2003b). Наконец, в исследовании, 

проведённом в лаборатории Якова Абрамовича, 
было установлено, что движение звукового 
стимула в вертикальной плоскости вызывает 
изменения положения центра тяжести в сагит-
тальной плоскости (Агаева и др. 2005). 

В 90-е годы прошлого и начале нынешнего 
столетий работы Я. А. Альтмана и руководимо-
го им коллектива были посвящены изучению 
разных аспектов деятельности слуховой систе-
мы при локализации источника звука (рис. 3). 
В ходе электрофизиологических исследований 
с участием человека и животных получены дан-
ные, характеризующие нейрофизиологические 
механизмы последовательной и обратной слу-
ховых маскировок (Альтман, Вайтулевич 1999; 
Альтман и др. 1997), бинауральной фазовой 
чувствительности (Альтман и др. 2003a), из-
бирательные свойства нейронов слуховой си-
стемы в реакциях на направление и скорость 
движения источника звука и их топографию 
(Альтман, Радионова 2007). Получены данные 
об участии нейронов гиппокампа в локализации 
движущегося источника звука (Альтман и др. 

Рис. 3. Я. А. Альтман с сотрудниками лаборатории. 2005 г. Слева направо: Я. А. Альтман, М. Ю. Агаева,  
С. В. Миронов, О. В. Варягина, Л. Б. Шестопалова, С. Ф. Вайтулевич, Н. И. Никитин, А. Л. Варфоломеев  

(из архива лаборатории физиологии слуха)

Fig. 3. Yakov A. Altman with laboratory staff, 2005. From left to right: Ya. A. Altman, M. Yu. Agaeva, 
S. V. Mironov, O. V. Varyagina, L. B. Shestopalova, S. F. Vaitulevich, N. I. Nikitin, A. L. Varfolomeev  

(from the archive of the auditory physiology laboratory)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-375-387


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 4	 381

Н. И. Никитин

1990). При исследовании слуховых вызванных 
потенциалов основное внимание было уделено 
изучению характеристик потенциала «негатив-
ности рассогласования» (mismatch negativity), 
служащего объективным показателем диффе-
ренциальной чувствительности слуховой систе-
мы. Показаны изменения этого потенциала при 
изменении положения неподвижного звуково-
го образа и при варьировании направления 
и скорости его движения (Альтман и др. 2004; 
Altman et al. 2005; 2010).

В ходе психофизических исследований про-
ведён количественный анализ взаимодействия 
бинауральных признаков локализации челове-
ком источника звука — межушных различий 
стимуляции по времени и интенсивности — при 
движении звукового образа (Altman et al. 1999). 
При локализации человеком движущегося ис-
точника звука в вертикальной плоскости из-
мерены дифференциальные пороги по скорости 
движения и количественные характеристики 
эффекта предшествования (Агаева, Альтман 
2007; Agaeva, Altman 2004). Определены поро-
говая длительность и дифференциальные по-
роги по скорости движения при приближении 
и удалении звукового образа (Андреева, Альтман 
2001; Altman, Andreeva 2004). Были предпри-
няты шаги в собственной разработке вопросов 
создания акустической виртуальной реальности 
(Агаева и др. 1999; Альтман 2005; Малинина 
и др. 2007).

Завершением обширных исследований Яко-
ва Абрамовича в области пространственного 
слуха стала его последняя монография, вышед-
шая в 2011 году (Альтман 2011). В ней рассмотрен 
широкий круг вопросов по физиологии и пси-
хофизике пространственного слуха. Представ-
лены данные большого числа работ, выполнен-
ных как под его руководством, так и другими 
научными коллективами. Кроме того, в моно-
графию вошли новые разделы, посвящённые 
вопросам сравнительной и эволюционной фи-
зиологии пространственного слуха и становле-
нию локализационной функции в онтогенезе. 

Важно отметить, что научный круг интересов 
Я. А. Альтмана не ограничивался исключитель-
но изучением пространственного слуха. Под его 
руководством были проведены оригинальные 
исследования передаточной функции перифе-
рического слухового аппарата рыб с использо-
ванием метода лазерной голографической ин-
терферометрии (Altman et al. 1984). Совместно 
с НИИ гриппа (Ленинград) в хронических экс-
периментах на животных проведено исследо-
вание патологических изменений улитки вну-
треннего уха при поражении вирусом гриппа 

с использованием метода сканирующей электрон-
ной микроскопии и регистрацией рецепторных 
потенциалов (Altman et al. 1995). Показано, что 
вирусное поражение может приводить к де-
структивным изменениям морфологии слуховых 
рецепторов (волосковых клеток) с одновремен-
ным падением рецепторного (микрофонного) 
потенциала и потенциала действия слухового 
нерва. В клинических исследованиях, выпол-
ненных совместно с известным наркологом 
д-ром мед. наук Б. М. Гузиковым (Медицинский 
центр «БЕХТЕРЕВ», Санкт-Петербург), уста-
новлены грубые нарушения эмоционального 
восприятия музыки больными с маниакально-
депрессивным психозом (Альтман и др. 2000). 
Проведён цикл работ, посвящённых разработке 
метода электростимуляции улитки внутрен- 
него уха с целью его использования в слухо
протезировании (Альтман, Бехтерев 2011).  
Совместно с профессором д-ром мед. наук 
Г. А. Таварткиладзе (директором Российского 
научно-практического центра аудиологии и слу-
хопротезирования, Москва) написана моно-
графия, посвящённая вопросам теоретической 
и практической аудиологии (Альтман, Таварт-
киладзе 2003). Уникальной в научном отношении 
стала публикация Якова Абрамовича, посвя-
щённая физиологическим основам поэтическо-
го вдохновения (Альтман 1994). Появлению 
этого оригинального труда способствовали 
не только его глубокие знания физиологии 
нервной системы, но также широкое знакомство 
с русской и зарубежной поэзией и прозой.

Я. А. Альтман получил международное при-
знание как ведущий специалист по физиологии 
слуха. На протяжении многих лет он поддер-
живал научные контакты с ведущими зарубеж-
ными и отечественными специалистами по 
физиологии слуха. Неоднократно читал лекции 
и проводил семинары по физиологии простран-
ственного слуха, принимал активное участие 
в работе научных конференций (рис. 4).

Он является автором и соавтором более 
350 работ, в том числе шести монографий, две 
из которых опубликованы за рубежом (в США), 
а также многих глав в учебниках и руководствах 
по физиологии сенсорных систем, в том числе 
изданных под его общей редакцией. Под руко-
водством Якова Абрамовича выполнены 20 кан-
дидатских и две докторские диссертации. Он 
являлся постоянным членом редколлегий жур-
нала «Сенсорные системы», Российского физио
логического журнала им. И. М. Сеченова, Жур-
нала эволюционной биохимии и физиологии, 
двух специализированных советов по защи- 
те диссертаций. В 1994 году за цикл работ  
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«Нейрофизиологические механизмы локализа-
ции источника звука» Я. А. Альтману была 
присуждена Золотая медаль имени И. М. Сече-
нова, в 1995 году присвоено звание «Заслужен-
ный деятель науки Российской Федерации». 
В 1997 году Яков Абрамович был избран чле-
ном-корреспондентом РАН, в 2006 году на-
граждён орденом Дружбы.

Яков Абрамович ушел из жизни 16 февраля 
2011 года. Оставленное им обширное научное 
наследие является неоценимым вкладом в раз-

витие представлений о пространственном слу-
хе человека и животных.
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Рис. 4. Яков Абрамович Альтман на V Всероссийской конференции-школе по физиологии слуха и речи, 
Санкт-Петербург, 2008 г. (из личного архива Я. А. Альтмана)

Fig. 4. Yakov A. Altman at the 5th National Conference-School on the Physiology of Hearing and Speech,  
Saint Petersburg, 2008 (from the personal archive of Ya. A. Altman)
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Abstract. Prof. Samoilov’s creative career was inextricably linked with the Pavlov Institute of Physiology 
of the Russian Academy of Sciences. In the late 1980s, he established methodological foundations for intravital 
brain microscopy. Under his leadership, the phenomenon of hypoxic neuronal preconditioning was described 
for the first time — in situ on feline cerebral cortex preparation, in vitro on surviving sections of rat olfactory 
cortex, and in vivo in a hypobaric hypoxia model in a pressure chamber — and the molecular and cellular 
mechanisms mediating its neuroprotective effects were characterized. Convincing evidence demonstrated 
that the calcium, glutamatergic, and polyphosphoinositide systems, together with cooperative activation 
of transcription factors, play a key role in the adaptive responses of brain neurons to hypoxic insult. On the 
basis of many years of fundamental research, a method of hypobaric pre‑ and postconditioning was developed, 
in which moderate periodic hypoxia (three 2–hour sessions at 24–hour intervals, 360 mm Hg, corresponding 
to an altitude of 5,000 m, 10% O₂) exerted a broad spectrum of adaptive effects, increasing both cerebral 
and systemic resistance to damaging factors and preventing or mitigating the development of posthypoxic 
and poststress pathologies. The continued development of research on hypoxic pre‑ and postconditioning 
as a foundation for novel biomedical technologies aimed at preserving and restoring health remains a central 
focus of the Laboratory for the Regulation of Brain Neuron Functions, established by M. O. Samoilov and 
led by him for more than two decades. 

Keywords: neuroprotection, intravital brain microscopy, hypoxic preconditioning, anoxia, hypobaric hypoxia, 
molecular and cellular mechanisms

Михаил Олегович Самойлов пришёл в Ин-
ститут физиологии им. И. П. Павлова РАН 
в 1968 году, поступив в аспирантуру к научному 
руководителю, профессору Виктору Николае-
вичу Майорову. В лаборатории функциональной 
нейроморфологии, возглавляемой в те годы  
В. Н. Майоровым, были развёрнуты работы по 
прижизненному морфологическому исследова-
нию структуры и функций периферической 
нервной системы холоднокровных. Специфика 
такого подхода требовала выбора оптически 
прозрачного объекта и подбора прижизненных 
красителей для контрастирования нейронов. 
Эти работы послужили основой для дальней-
шего шага: поиска методики прижизненно-мор-

фологического исследования нейронов коры 
головного мозга млекопитающего (кошки и кро-
лика). Для разработки такой методики М. О. Са-
мойлову, уже ставшему тогда канд. мед. наук, 
и аспиранту Д. Г. Семенову предстояло решить 
три сложные задачи: первая из них — разработ-
ка нейрохирургического подхода к поперечно-
му срезу коры мозга наркотизированного жи-
вотного; вторая — подбор микроскопической 
техники, работающей не в проходящем, а в от-
ражённом свете, и третья — выбор витального 
красителя, обладающего избирательным кон-
трастированием нервных структур и одновре-
менно служащего индикатором их функцио-
нального состояния. 
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Если решение последней задачи было уже 
подготовлено коллегами и заключалось в при-
менении метиленового синего, то первые две 
задачи представлялись крайне сложными. Их 
решение потребовало нескольких лет упорного 
труда, полного надежд и разочарований, однако 
завершённого бесспорным успехом создания 
нового уникального метода, не повторённого 
до сих пор ни в одной лаборатории мира. М. О. Са-

мойлов, закончивший Актюбинский медицинский 
институт по специальности нейрохирургия, 
предложил и реализовал блестящую идею не-
полного хирургического выделения участка 
сенсомоторной коры кошки, который, будучи 
повернут на 90 градусов, предоставлял для 
микроскопии свой поперечный срез, включаю-
щий всю кору и часть белого вещества (рис. 1). 
Важной особенностью этого «живого препарата 

Рис. 1. Схема комплексного исследования молекулярно-клеточных реакций коры головного мозга  
на аноксию. ЛЮМАМ-КФ — люминесцентный микроскоп с контактным объективом (КО); АИД — 

аппарат искусственного дыхания; ФИ — фосфоинозитиды; цАМФ — циклический аденозинмонофосфат; 
ЭФ-ответ — электрофизиологический ответ; Са2+-ответ — флуоресцентный сигнал маркера 

внутриклеточного Са2+. Справа вверху — схема живого препарата коры: 1 — поверхность препарата;  
2 — пиальная оболочка; 3 — препарат; 4 — лоскут препарата. Рисунок Д. Г. Семенова (Самойлов 1999)

Fig. 1. Schematic representation of the integrated study of molecular and cellular responses of the cerebral cortex  
to anoxia. LUMAM-KF — luminescent microscope with contact lens (CL); PI — phosphoinositides; cAMP — cyclic 

adenosine monophosphate; EP-response — electrophysiological response; Ca2+-response — fluorescent signal  
of intracellular Ca2+ marker. Upper right: diagram of a living cortex preparation: 1 —surface of the preparation;  

2 — pial membrane; 3 — preparation; 4 — preparation flap. Figure by D. G. Semenov (Samoilov 1999)
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коры» была сохранность внутритканевого кро-
воснабжения, обеспеченная тем, что разрезы 
проходили параллельно внутрикорковым арте-
риолам и венулам, покидающим пиальную сеть 
сосудов под прямым углом (Самойлов, Семенов 
1978).

Вторая задача была решена с помощью  
сотрудников Ленинградского оптико-меха- 
нического объединения (ЛОМО), которые  
предоставили для испытаний свою новую раз-
работку — микроскоп ЛЮМАМ-К. Этот микро-
скоп, оснащённый контактными объективами 
и опак-иллюминатором, позволял просматри-
вать живую ткань в отражённом свете на глу-
бину до 100 мкм без изменения положения 
объектива (Самойлов и др. 1982). Новые воз-
можности описанного метода были достигну-
ты путём применения микроэлектродной  
техники для регистрации внутриклеточных 
биопотенциалов отдельных, наблюдаемых 
нейронов коры, что также являлось приори-
тетным и неповторённым приёмом (Евдокимов 
и др. 1976; Семенов 1978). Наконец, ещё одним 
источником физиологической информации 
о состоянии нейронов коры стал флуоресцент-
ный сигнал маркера связанного внутриклеточ-
ного Са2+ (хлортетрациклина), который через 
ЛЮМАМ-К регистрировался самописцем 
(Lazarewicz et al. 1987). 

При дополнительной подрезке препарата, 
не травмирующей пиальную оболочку, образо-
вывался отдельный объект исследования — «ло-
скут препарата», который, в отличие от основной 
части препарата, был лишён вертикальных нерв-
ных связей, хотя сохранял гуморальную связь 
с организмом через кровь. Противоположное 
полушарие мозга было доступно для внеклеточ-
ной микроэлектродной регистрации электро-
физиологического ответа и взятия биоптата для 
исследования ex vivo активности фосфоинози-
тидной и цАМФ систем внутриклеточной регу-
ляции (рис. 1). 

Этим завершились основные этапы разра-
ботки описанной уникальной методологии, 
и с 1980-х годов начался этап её применения для 
экспериментальных исследований механизмов 
реагирования нейронов коры головного мозга 
кошки на нарушения их кислородно-субстрат-
ного снабжения, давших материал для несколь-
ких диссертаций сотрудников Института физио
логии им. И. П. Павлова РАН.

В 1986 году под руководством Михаила Оле-
говича была создана группа «регуляции функций 
нейронов мозга», в которую, помимо самого 
Михаила Олеговича и его коллеги Д. Г. Семено-
ва (рис. 2), вошли сотрудники лаборатории 

регуляции метаболизма мозга, сохранившие при 
этом традиционную для коллектива тематику 
исследований, связанную с изучением регуляции 
метаболизма в нервной ткани при различных 
изменениях функционального состояния, вы-
званных воздействиями разнообразных физио-
логических и патологических факторов. 

Одним из направлений исследований груп-
пы, которое получило впоследствии мощное 
развитие в лаборатории, было изучение эффек-
тов аноксии на функциональное состояние 
нейронов коры. В этих экспериментах на нар-
котизированных и обездвиженных кошках 
создавали аноксию/реоксигенацию, используя 
аппарат искусственного дыхания. Применялась 
кратковременная (КА, 1,5–2,5 мин) или долго-
временная (ДА, 5 мин) аноксия. Результаты 
показали существенные различия в динамике 
измеряемых характеристик в соответствующих 
периодах постаноксической реоксигенации. 
Если после первого воздействия все измеряемые 
функции нейронов через определённые этапы 
нормализовались в течение одного-двух часов, 
то реоксигенация после второго варианта анок-
сии приводила к необратимому угасанию этих 

Рис. 2. Михаил Олегович Самойлов и Дмитрий 
Германович Семенов (начало 1990-х годов) 

(из архива Института физиологии им. И. П. Павлова)

Fig. 2. Mikhail O. Samoilov and Dmitry G. Semenov 
(early 1990s) (from the archive of the Pavlov Institute 

of Physiology)
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функций. В одном из экспериментов 1988–
1989 годов животному были предъявлены оба 
воздействия с интервалом 90 мин. К удивлению 
авторов, вместо предполагаемого кумулятив-
ного эффекта произошло отчётливое нейро-
протективное воздействие предшествующей 
КА на состояние коры, подвергнутой последую
щей ДА. Это открытие, заключающееся в том, 
что кратковременное гипоксическое воздействие 
«подготавливает» ткань мозга к последующей 
более длительной гипоксии, стало поворотной 
точкой для группы, преобразованной впослед-
ствии в лабораторию регуляции функций ней-
ронов мозга, поскольку так, впервые в Инсти-
туте физиологии, было открыто явление 
«прекондиционирования кратковременной 
аноксией» in vivo, описаны его воздействия 
на электрогенез и редокс-состояние нейронов, 
а затем и на динамику внутриклеточного каль-
циевого и фосфоинозитидного обмена, а также 
были установлены временные рамки эффектив-
ности такого прекондиционирования и пред-
положены механизмы его реализации в исполь-
зуемой модели (Самойлов и др. 1994a; 1994b). 
Параллельно в это же время аналогичное от-
крытие сделал американский учёный К. Мюррей 
с коллегами для кардиомиоцитов в модели 
ишемии сердца собаки (Murry et al. 1986). Мюр-
рей и коллеги назвали этот феномен ишемиче-
ским «прекондиционированием», и с этого 
момента термин прижился, стал широко ис-
пользоваться в литературе и положил начало 
терминологии для всего спектра феноменов 
«кондиционирования», включая пост- и интер-
кондиционирование. Открытие ишемического 
прекондиционирования не сердца, а нейронов 
мозга было сделано зарубежными учёными 
спустя пять лет (Kirino et al. 1991), поэтому 
работы М. О. Самойлова и коллег середины 
1980-х годов, описывающие, по сути, феномен 
гипоксического (аноксического) прекондицио
нирования мозга, были пионерскими, хотя 
термин «прекондиционирование» стал автора-
ми употребляться лишь с начала 2000-х годов. 

С целью углубления представлений о триг-
герных молекулярно-клеточных механизмах 
воздействия аноксии на нейроны мозга в лабо-
ратории приступили к новому этапу исследо-
ваний на моделях in vitro. Работы проводили  
на срезах пириформной коры, инкубируемых 
в проточной питательной среде с возможностью 
менять её состав и газовое насыщение. Было 
установлено, что сама КА (1,5–2 мин) вызыва-
ла некоторый выброс Са2+ из связывающих его 
секвестров, гидролиз трифосфоинозитидов 
(Semenov et al. 2000b) и, как показано в отдель-

ной серии, кратковременно повышала ампли-
туду возбуждающего постсинаптического по-
тенциала (ВПСП) в  ответ на стимуляцию 
ольфакторного тракта (Самойлов, Мокрушин 
1997). Для периода реоксигенации после  
КА характерными были, напротив, усиление 
Са2+-связывающих процессов, активация по-
лифосфоинозитидного обмена и развитие стой-
кой активации нейронов, выраженной в повы-
шении амплитуды и  длительности ВПСП, 
в основном их NMDA-компонента. Такая ком-
плексная постаноксическая гиперактивность 
поддерживалась около часа и во многом напо-
минала обнаруженные ранее эффекты в модели 
in vivo. ДА (10 мин), в отличие от КА, приво-
дила к значительному накоплению свободного 
Са2+ в цитозоле («кальциевая перегрузка»)  
как за счёт его высвобождения из внутрикле-
точных депо (эндоплазматический ретикулум,  
митохондрии), так и за счёт его входа через  
NMDA-ассоциированные ионные каналы (Тюль-
кова и др. 1998; Semenov et al. 2000а), что от-
ражает глутамат-опосредованный эксайтоток-
сический процесс, приводящий в  период 
реоксигенации к активации внутриклеточных 
сигнальных путей клеточной гибели. Примене-
ние КА за 90 мин до ДА в этой модели обеспе-
чивало нейропротективный эффект, не позво-
ляющий развиться кальциевой перегрузке. 

Модель in vitro позволила обнаружить ещё 
одно важное явление. В качестве прекондицио
нирующего воздействия вместо КА была  
применена аппликация перфузата от срезов-
доноров, подвергавшихся КА, на срезы-реци-
пиенты перед предъявлением им ДА. Такой 
приём вызвал нейропротективный эффект, как 
если бы срезы были непосредственно подвер-
гнуты КА-прекондиционированию. Было до-
казано, что нейропротективные субстанции, 
содержащиеся в донорском перфузате, имеют 
пептидную природу и синтезируются в нем  
de novo после КА, попадая в перфузат не ранее, 
чем через 60 мин реоксигенации. Таким об-
разом, эта модель позволила сделать важное 
заключение о существовании и роли «объёмной 
передачи» проадаптивного белкового сигнала 
в механизмах прекондиционирования (Самой-
лов, Мокрушин 1999). 

Представления о Са2+-опосредованных ме-
ханизмах аноксического воздействия на срезы 
коры мозга удалось значительно развить с по-
мощью микрофлуориметрии содержания сво-
бодного Са2+ (индикатор fura-2AM) и сопо- 
ставления с флуоресцентным сигналом Са2+, 
связанного внутриклеточными доменами (ин-
дикатор хлортетрациклин). Эти измерения 
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в период аноксии/реоксигенации после КА или 
ДА были также проведены при воздействии 
реагентов, влияющих на состояние нейротранс-
миссии различной эргичности. 

Большой вклад в успех этих исследований 
был сделан благодаря плодотворному межака-
демическому сотрудничеству лаборатории  
с Медицинским исследовательским центром  
им. М. Массаковского Польской Академии наук 
в Варшаве. В период этого многолетнего со-
трудничества было установлено, что ДА, как 
и любые тяжёлые гипоксические/ишемические 
атаки, исследованные другими авторами на 
других экспериментальных моделях (Bickler, 
Hansen 1994), вызывают губительную «эксай-
тотоксическую кальциевую перегрузку» нейро-
нов, возникающую из-за быстрого накопления 
межклеточного глутамата с последующей акти-
вацией ионотропных глутаматных рецепторов 
и их каналов (прежде всего NMDA), что про-
пускает внеклеточный Са2+ по градиенту в ци-
тозоль. Применение прекондиционирования 
блокировало этот эффект и сохраняло нормаль-
ный баланс секвестрирования и высвобождения 
Са2+ плазмалеммой, митохондриями и эндо
плазматическим ретикулумом. Как оказалось, 
ведущую роль также играют метаботропные 
глутаматные рецепторы 1-го и 5-го подтипов 
(mGluR1, mGluR5). Именно они в ответ на КА 
посылают внутриклеточный сигнал эндоплаз-
матическому ретикулуму и через его рецепторы 
к инозитолтрифосфату инициируют высвобож-
дение некоторой порции внутриклеточного Са2+. 
Такой кальциевый ответ на КА блокирует  
NMDA-опосредованный вход внеклеточного 
Са2+ при последующей ДА. По своей нейропро-
тективной эффективности прекондиционирова
ние с помощью КА не уступало превентивной 
фармакологической блокаде ионотропных глута
матных (NMDA и AMPA) рецепторов перед ДА 
(Семенов и др. 1999; Semenov et al. 2000а; 2002). 

Описанные in vitro модели сыграли важную 
роль в раскрытии ранних механизмов реагиро-
вания мозга на дефицит кислорода и позволили 
предположить дальнейшую цепь событий, обес
печивающих более стойкую и долговременную 
толерантность нейронов к тяжёлой гипоксии. 
Вместе с тем подобные модели имеют типичный 
недостаток, связанный с ограниченным време-
нем жизни среза. Кроме того, они относительно 
далеки от реальных ситуаций гипоксии целого 
организма, которые разворачиваются с участи-
ем системных механизмов адаптации. В связи 
с этим были разработаны методические про-
токолы по выявлению прекондиционирующего 
потенциала умеренной гипоксии на целый ор-

ганизм, подвергаемый тяжёлой гипоксии in vivo, 
с последующим мониторингом функциональ-
ного состояния животного и применением био-
химических и иммуноцитохимических методов 
на фиксированных препаратах мозга. 

С целью сравнительного анализа выявленных 
молекулярно-клеточных механизмов адаптив-
ных реакций мозга на гипоксию с механизмами 
формирования нейропластичности М. О. Са-
мойловым были проведены совместные  
исследования со специалистами Института 
нормальной физиологии им. П. К. Анохина 
В. П. Никитиным, С. А. Козыревым и профес-
сором В. В. Шерстневым. Исследования прово-
дились на классических моделях ассоциатив-
ного и неассоциативного обучения в простых 
нервных системах (виноградная улитка). В этих 
исследованиях впервые на улитке были совме-
щены электрофизиологические методики и при-
жизненная флуориметрическая оценка кальцие
вого обмена в наблюдаемых под микроскопом 
идентифицированных нейронах ганглия улит-
ки. Как и в случае реакций на гипоксию, вы-
явлена важная роль активации цАМФ и каль-
циевой систем регуляции на ранних этапах 
выработки сенситизации и ассоциативного 
обучения, детально охарактеризованы различия 
кальций-зависимых нейрональных механизмов 
при выработке сенситизации, привыкания  
и обусловливания, что позволило установить 
не только общность, но и специфику изучаемых 
процессов (Никитин и др. 1989; 1992). На осно-
вании проведённых исследований М. О. Самой-
ловым была сформулирована концепция об 
универсальном характере «проявления базис-
ных молекулярно-клеточных и генетических 
механизмов адаптации мозга к факторам окру-
жающей среды», как экстремальным, так и свя-
занным с приобретением новых навыков (Са-
мойлов 1999). 

Другим важнейшим направлением исследо-
ваний созданной научной группы стало иссле-
дование метаболизма интереснейших предста-
вителей фосфолипидов — полифосфоинозитидов 
(ПФИ) мозга. Начало изучения особой роли 
фосфоинозитидов в реакциях нейронов мозга 
на экстремальные воздействия в лаборатории 
регуляции метаболизма мозга было положено 
ещё в конце 1960-х годов под руководством 
ученика Г. Е. Владимирова профессора Д. А. Чет-
верикова (Дворкин и др. 1969; Дворкин, Четве-
риков 1970). Под руководством М. О. Самойло-
ва начинаются исследования участия ПФИ 
и других внутриклеточных компонентов в реак-
циях нейронов мозга на воздействия гипокси-
ческой природы — ишемии мозга (Павлинова 
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и др. 1986), аноксии (Samoilov et al. 1992), тяжёлой 
гипобарической гипоксии на крысах (Семенов 
и др. 1995). Было установлено, что адаптивные 
изменения состояния регуляторных систем мо-
дифицируют механизмы внутриклеточной сиг-
нальной трансдукции (Самойлов и др. 1992). 
Материалы этих исследований были обобщены 
М. О. Самойловым в первой и второй моногра-
фиях (Самойлов 1985; 1999).

Эти многолетние фундаментальные иссле-
дования руководимого М. О. Самойловым науч
ного коллектива легли в основу разработки 
принципов и способов гипоксического прекон-
диционирования — ключевого направления 
лаборатории, активно развивающегося и по сей 
день, причём не только в фундаментальном,  
но и в прикладном аспекте. 

С начала 2000-х годов вектор методологии 
исследований М. О. Самойлова полностью из-
менился в сторону исследований in vivo, в ко-
торых не только мозг, но и весь организм  
экспериментальных животных целиком под-
вергался гипоксическому воздействию, созда-
ваемому при имитации «подъёма» на высоту 
в барокамере. В этих исследованиях был раз-
работан эффективный способ гипоксического 
гипобарического прекондиционирования, со-
стоящего из трёхкратной умеренной гипоба-
рической гипоксии (соответствует высоте 5000 м, 
360 мм рт. ст., эквивалентно 10% нормобариче-
ского О2), предъявляемой трижды по два часа 
с интервалом в 24 часа за сутки до тяжёлой 
гипоксии (Рыбникова и др. 2004). В качестве 
повреждающего (тяжёлого) гипоксического 
воздействия использовали «подъём» крыс в ба-
рокамере на высоту 10 000 м (160–180 мм рт. ст., 
5% О2) на три часа. При такой методике смерт-
ность животных составляла более 50%, однако 
смертность после тяжёлой гипоксии с пред-
варительными сеансами прекондиционирова-
ния составляла менее 15%. Были проведены 
эксперименты по влиянию тяжёлой гипобари-
ческой гипоксии на различные формы поведе-
ния и способность к обучению крыс, выявившие 
корректирующий эффект трёхкратных пре-
кондиционирующих сеансов умеренной гипок-
сии (Ватаева и др. 2004a; 2004b; Rybnikova et al. 
2005). В поведенческих исследованиях был 
замечен выраженный анксиолитический эффект 
гипоксического прекондиционирования, кото-
рый было решено протестировать в моделях 
постстрессорных тревожно-депрессивных рас-
стройств у крыс. В результате было установле-
но, что разработанный способ прекондицио-
нирования не только индуцирует гипоксическую 
толерантность мозга и организма, но и повы-

шает устойчивость к психоэмоциональным 
стрессам, предотвращая формирование стресс-
индуцированной депрессии или посттравма-
тического стрессового расстройства (Рыбникова 
и др. 2006; 2007).

Большой пласт исследований касался изуче-
ния молекулярных и гормональных механизмов, 
вовлекающихся в реализацию нейропротектив-
ных и проадаптивных эффектов гипоксическо-
го прекондиционирования. Было показано, что 
именно многократные, в отличие от однократных, 
сеансы прекондиционирования индуцируют 
механизмы формирования гипоксической то-
лерантности мозга (экспрессию продуктов  
проадаптивных генов, белков-нейропротекторов, 
оптимальную активацию гипоталамо-гипофи-
зарно-адренокортикальной системы и др.). С при-
менением молекулярно-биологических методов 
были проведены исследования влияния тяжёлой 
гипобарической гипоксии и эффектов предва-
рительного прекондиционирующего воздействия 
умеренной гипоксии на функционирование 
глутаматергической системы и кальциевой вну-
триклеточной регуляции в различных областях 
мозга (Самойлов и др. 2001a; Semenov et al. 2009), 
процессы перекисного окисления липидов (Кис-
лин и др. 2013), экспрессию цитозольных и ми-
тохондриальных пептидных антиоксидантов 
(Stroev et al. 2004a; 2004b). Обнаружено, что 
трёхкратное гипобарическое прекондицио- 
нирование выраженно модифицирует в гиппо-
кампе и неокортексе активность ряда внутри-
клеточных факторов регуляции процессов  
выживания/гибели нейронов вслед за предъ-
явлением тяжёлой гипоксии — ранних генов 
zif268, c-fos и их продуктов — транскрипционных 
факторов (NGFI-A, c-Fos) (Рыбникова и др. 2004; 
Самойлов и др. 2001b; Rybnikova et al. 2002; 2005), 
факторов — регуляторов апоптоза семейства 
генов bcl-2 (Bcl-2, Bcl-xL, Bax) (Самойлов и др. 
2005; Rybnikova et al. 2005), нейротрофического 
фактора BDNF (Баранова и др. 2015), а также 
митоген-активируемых протеинкиназ (MAP/ERK, 
JNK, p38) (Samoilov et al. 2007). 

Особое внимание в исследованиях было 
уделено роли гипоксия-индуцибельного фактора 
HIF-1, которому отводится функция ключево- 
го регулятора адаптации к гипоксии. Было 
установлено, что активация фактора HIF-1 
играет двойственную роль: с одной стороны, 
она ассоциирована с  нейропротективным 
и антистрессорным действием гипоксического 
пре- и посткондиционирования, с другой сто-
роны, инъекция ингибитора HIF-1 перед тяжё-
лой гипоксией предотвращает развитие апоп-
тотических процессов и  окислительного 
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стресса (Ветровой и др. 2014; 2017; Rybnikova 
et al. 2015; Vetrovoy et al. 2019).

Выявление ключевого значения кооператив-
ной активации транскрипционных факторов 
в механизмах гипоксического гипобарического 
прекондиционирования привлекло внимание 
Михаила Олеговича к влиянию прекондицио-
нирования на эпигенетический статус чувстви-
тельных к гипоксии нейронов мозга. Было 
очевидно, что для экспрессии проадаптивных 
генов, необходимой для обусловленной пре-
кондиционированием нейропротекции, только 
активации транскрипционных факторов недо-
статочно, требуется также подготовка генома, 
а именно его релаксация, с открытием доступа 
к промоторам генов — мишеней для транскрип-
ционных факторов. И действительно, было 
показано, что прекондиционирование комплек-
сно воздействует на процессы ацетилирования 
и метилирования гистонов, метилирование 
ДНК, обеспечивая ту самую подготовку генома 
к транскрипционной деятельности (Самойлов 
и др. 2016; 2017; Samoilov et al. 2016). 

Отдельное направление исследований под 
руководством Михаила Олеговича было связано 
с вовлечением в механизмы кондиционирования 
главной нейроэндокринной оси адаптации — 
гипоталамо-гипофизарно-адренокортикальной 
системы (ГГАС). Было установлено, что прекон-
диционирование вызывает многоуровневую 
модификацию гипоталамических и экстрагипо-
таталмических механизмов регуляции ГГАС, 
которая приводит к умеренному повышению 
стрессореактивности системы и потенциации 
глюкокортикоидной обратной связи, связанной 
прежде всего с экспрессией и балансом корти-
костероидных рецепторов гиппокампа (Рыбникова 
и др. 2008; Самойлов, Рыбникова 2012). 

В 2012 году от изучения эффектов и механиз-
мов прекондиционирования научные интересы 
М. О. Самойлова переключились на феномен 
посткондиционирования. Проведенные экс-
перименты показали, что используемое в каче-
стве прекондиционирования трёхкратное уме-
ренное гипобарическое воздействие способно 
не только предотвращать патологии, но и кор-
ректировать их в случае предъявления после 
патогенных воздействий, как гипоксических, 
так и стрессорных (Rybnikova, Samoilov 2015; 
Vetrovoy et al. 2017). 

Обобщая вышеизложенное, следует отметить, 
что проведённые под руководством М. О. Са-
мойлова многолетние фундаментальные ис-
следования эффектов и механизмов гипокси-
ческого пре- и  посткондиционирования, 
несомненно, продемонстрировали высокий 

инновационный потенциал этих методов, для 
успешного раскрытия которого необходимо 
проанализировать возможные ограничения их 
применения в медицинской практике. Экспе-
риментальный анализ показал, что критически 
важным условием для реализации нейропро-
тективного действия пре- и посткондициони-
рования является трёхкратность воздействия 
с интервалом 24 ч, поскольку варьирование 
данных параметров приводило к ослаблению 
проадаптивных эффектов. Других важных аспек-
тов в экспериментах выявлено не было, однако, 
учитывая особенности трансляции эксперимен-
тальных результатов, к прогнозируемым огра-
ничениям применения методов у человека, 
очевидно, могут быть отнесены индивидуальная 
непереносимость воздействия и наличие хро-
нических неврологических заболеваний. Одна-
ко окончательный ответ на данный вопрос 
может быть получен только в рандомизирован-
ных клинических исследованиях метода на че-
ловеке. 

Вошедшая в 1990-х годах в состав лаборато-
рии приматологическая группа под руководством 
К. Н. Дудкина развивала методическую и тео-
ретическую базу изучения когнитивных функций 
нечеловекообразных приматов, что представ-
ляет особую ценность для трансляционных 
исследований в области психофизиологии и па-
тологии человека. Направление исследований 
в этой области было унаследовано и продолжа-
ет развиваться как приматологическая темати-
ка лаборатории. В частности, к макакам-резус 
различного возраста и пола была применена 
процедура умеренной гипобарической гипоксии. 
Оказалось, что такого рода гипоксическое пост-
кондиционирование возрастных когнитивных 
расстройств пожилых обезьян вызывает в целом 
стойкое (в течение нескольких месяцев) улуч-
шение показателей их когнитивного статуса 
(различительной способности, скорости реакции, 
мотивированности, рабочей пространственной 
памяти и др.). Вместе с тем особи с различным 
исходным когнитивным статусом проявили 
разную степень восприимчивости к психокор-
ректирующему действию гипоксического пост-
кондиционирования (Беляков, Семенов 2018; 
Беляков и др. 2018). 

Начиная с 2000 года в лаборатории Михаила 
Олеговича стали проводиться исследования 
действия тяжёлой гипобарической гипоксии 
в различные сроки пренатального онтогенеза 
на развитие потомства. В результате этого на-
правления работ, инициированного Е. И. Тюль-
ковой, было показано, что воздействие гипок-
сического стресса в критические для развития 
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мозга периоды (созревание структур гиппокам-
па и неокортекса) приводит к нарушениям по-
ведения и способности к обучению у взрослого 
потомства и в итоге к раннему старению и смерт-
ности. В основе этих нарушений лежат эпиге-
нетические модификации, которые, в отличие 
от влияния гипоксии на взрослых крыс, сохра-
няются в течение всей жизни. Такие модифика-
ции эпигенетического статуса влекут за собой 
нарушения соотношения про- и антиоксидант-
ных систем, перестройку функционирования 
глюкокортикоидной и глутаматергических систем 
мозга, которые сохраняются вплоть до старости 
(Тюлькова и др. 2010; Vetrovoy et al. 2021a; 2021b).

На современном этапе (рис. 3) под руковод-
ством Е. А. Рыбниковой, принявшей заведование 
лабораторией в 2017 году, активно продолжа-
ются исследования по разработке способов 
повышения устойчивости организма к неблаго-
приятным факторам с применением умеренных 
гипоксических воздействий и изучению отда-
лённых негативных последствий экспозиции 
гипоксии на ранних этапах онтогенеза. Прин-
ципы кондиционирования были успешно пере-
несены на модель периодической нормобари-
ческой гипоксии, создаваемой путём вдыхания 
гипоксических газовых смесей в интервальном 

режиме. Было доказано, что нормобарическое 
гипоксическое кондиционирование активирует 
те же ключевые механизмы, что и гипобариче-
ское, включая активацию фактора HIF-1 и ап-
регуляцию глюкокортикоидных рецепторов 
(Rybnikova et al. 2025). Новым аспектом фунда-
ментальных и прикладных исследований лабо-
ратории на грызунах и приматах стал интерес 
к роли гипоксии в механизмах старения и её 
возможному применению в качестве основы 
для разработки подходов к геропротекции — 
замедлению процессов старения и снижению 
бремени возраст-ассоциированных заболеваний. 

Остаётся только глубоко сожалеть, что Ми-
хаил Олегович рано ушёл из жизни, и коллектив 
лаборатории, как и всего института, сегодня 
отмечает вековой юбилей со дня основания 
института без него. Помимо весомого вклада 
в успешное развитие научных исследований 
института, Михаил Олегович более 25 лет жиз-
ни посвятил административной и научно-орга-
низационной работе, в том числе и на ответ-
ственном посту заместителя директора по 
науке, отдавая все силы на благо и процветание 
родного института. Много усилий было пред-
принято в борьбе за благополучие и развитие 
научного городка И. П. Павлова в Колтушах, 

Рис. 3. Коллектив лаборатории в 2024 году. Стоят: М. В. Воронова, А. А. Мусулайнен, А. А. Мокрушин,  
А. В. Беляков, Д. Г. Семенов, М. Ю. Зенько, Е. А. Рыбникова, К. А. Баранова, А. А. Благинин,  

А. В. Чурилова, И. А. Ситник, В. А. Стратилов, М. Ю. Осипова, О. В. Ветровой, С. С. Потапова,  
сидят: Е. А. Зуган, М. П. Кулялина, Е. И. Тюлькова, О. В. Воробьева, Г. П. Смирнова  

(из архива Института физиологии им. И. П. Павлова)

Fig. 3. Laboratory staff in 2024. Standing: M. V. Voronova, A. A. Musulainen, A. A. Mokrushin, A. V. Belyakov, 
D. G. Semenov, M. Yu. Zenko, E. A. Rybnikova, K. A. Baranova, A. A. Blaginin, A. V. Churilova, I. A. Sitnik, 

V. A. Stratilov, M. Yu. Osipova, O. V. Vetrovoy, S. S. Potapova. Seated: E. A. Zugan, M. P. Kulyalina, 
E. I. Tyulkova, O. V. Vorobyova, G. P. Smirnova (from the archive of the Pavlov Institute of Physiology)
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особенно в сложные для страны 1990–2000 годы. 
Труды М. О. Самойлова, самоотверженное слу-
жение отечественной науке, институту и Колту-
шам заложили прочный фундамент для развития, 
которое успешно продолжается. Лаборато- 
рия по своему приборному и методическому 
оснащению не уступает современному мирово-
му уровню, как и публикации коллектива, в со-
ставе которого, продолжая заложенные Михаи-
лом Олеговичем традиции, до сих пор трудятся 
и его опытные соратники, и присоединившаяся 
позднее талантливая молодёжь. На современном 
этапе научный городок в Колтушах, наконец, 
получил значительное финансирование для ка-
питального ремонта лабораторных зданий ин-
ститута и реставрацию мемориального комплекса. 
Все это является достойным развитием наследия 
Михаила Олеговича Самойлова и продолжением 
его славных дел.
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Abstract. Vitaly A. Bagaev (September 13, 1947 — February 8, 2006) was a Doctor of Biological Sciences, 
Professor, and a renowned expert in physiology of visceral systems. His entire scientific career was associated 
with the Pavlov Institute of Physiology of the Russian Academy of Sciences (formerly the USSR Academy 
of Sciences), where from 1987 until the end of his life he headed the Laboratory of Cortico‑Visceral Physiology. 
The principal focus of Prof. Bagaev’s research was the central regulation of visceral functions. He developed 
the concept of the ‘gastric center’ of the medulla oblongata and elucidated the patterns of its neuronal activity 
during the execution of viscero‑visceral reflexes of the upper gastrointestinal tract. Through investigations 
conducted under his supervision, the concept of the ‘visceral field’ of the insular limbic cortex was formulated 
and a scheme of its structural and functional organization was proposed. In addition, a general mechanism 
was established whereby cortical and subcortical limbic structures influence the reflex activity of internal 
organs. This mechanism is mediated by descending projections of these structures to specialized bulbar 
autonomic centers and is realized through modulation of the processing and transmission of interoceptive 
signals within those centers. The scientific legacy of Professor V. A. Bagaev is recognized by both Russian 
and international scientific communities as having made a significant contribution to the understanding  
of cerebral mechanisms of visceral regulation and to the explanation of visceral disorders arising in neurological 
pathologies.

Keywords: Vitaly A. Bagaev, viscero-visceral reflexes, bulbar ‘gastric center’, ‘visceral field’ of the insular 
cortex, cortical modulation of visceral functions

Первые исследования

Виталий Аркадьевич Багаев (рис. 1) родился 
13 сентября 1947 года в городе Киеве в семье 
кадрового военного. В 1954 году он начал учёбу 
в одной из средних школ города Смоленска, 
однако в связи с частыми переездами семьи 
на новые места службы отца был вынужден 
сменить четыре школы и закончил своё общее 
образование в средней школе города Приозёр-
ска Карагандинской области Казахской ССР. 
В 1965 году, сразу после окончания школы, он 
поступил на первый курс вечернего отделения 
биологического факультета Харьковского госу-
дарственного университета. Уже во время учё-
бы в университете В. А. Багаев получил опыт 
работы в должности лаборанта в Харьковском 
научно-исследовательском институте эндокри-
нологии и химии гормонов. 

В 1967 году в связи с переездом семьи в го-
род Воронеж он перевёлся на третий курс 
дневного отделения биолого-почвенного фа-
культета Воронежского государственного уни-
верситета, где проходил специализацию на ка-
федре физиологии человека и животных. На этой 
кафедре В. А. Багаев выполнил своё первое 
самостоятельное экспериментальное исследо-
вание электрической активности нервов веге-
тативной нервной системы, иннервирующих 
желудочно-кишечный тракт, при разных функ-
циональных состояниях организма. Результаты 
исследования были опубликованы в сборнике 
студенческих работ университета (Багаев, 
Стадниченко 1970). Свои научные данные он 
также представлял в докладах на заседаниях 
студенческого научного кружка, на универси-
тетских и городских студенческих научных 
конференциях. За активное участие в научно- 
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исследовательской работе кафедры В. А. Багаев 
был награждён почётной грамотой и ценным 
подарком. При этом успешные учёбу и экспери-
ментальную работу он совмещал с общественной 
деятельностью на факультете и кафедре, являясь 
профоргом группы.

Уже в студенческий период состоялось зна-
комство молодого учёного с Институтом фи-
зиологии им. И. П. Павлова Российской акаде-
мии наук (в то время — АН СССР), с которым 
в последующем будет связана вся его жизнь. 
В этом институте в лаборатории общей физио
логии рецепции В. А. Багаев выполнял диплом-
ную работу на тему «К фармакологической 
характеристике синаптической передачи в кау
дальном брыжеечном симпатическом ганглии 
кошки», руководителями которой были старший 
научный сотрудник лаборатории, д-р биол. 
наук, в будущем академик, Александр Данило-
вич Ноздрачев и доцент кафедры физиологии 
человека и животных биолого-почвенного 
факультета Воронежского государственного 
университета П. М. Погорелова. Как было от-
мечено в характеристике на выпускника Во-
ронежского госуниверситета, подписанной 
деканом биолого-почвенного факультета про-
фессором А. А. Землянухиным, в своей ди-
пломной работе В. А. Багаев «проявил пре-
красное знание теории вопроса и хорошие 
практические навыки в проведении научных 
исследований». 

Годы в аспирантуре

По окончании университета в 1970 году 
В. А. Багаев некоторое время работал учителем 
биологии в Ленинской средней школе (село 
Ленино, Липецкая область). Однако уже к кон-
цу года он успешно сдал вступительные экза-
мены и был зачислен в очную аспирантуру 
Института физиологии им. И.  П. Павлова 
АН СССР (Ленинград) по специальности «фи-
зиология человека и животных». Диссертаци-
онное исследование, которое являлось даль-
нейшим развитием его студенческих работ по 
изучению электрической активности вегетатив-
ных нервов, иннервирующих желудок, в разных 
физиологических условиях, аспирант выполнял 
в лаборатории кортико-висцеральной физио-
логии и патологии этого института под руко-
водством заведующего лабораторией д-ра мед. 
наук, профессора Ивана Терентьевича Курцина, 
а также заведующего лабораторией физиологии 
вегетативной нервной системы д-ра биол. наук 
Александра Даниловича Ноздрачева, который 
ранее руководил дипломной работой В. А. Ба-
гаева. Во время учёбы в аспирантуре В. А. Ба-
гаев работал в комсомольской организации 
института, выступал с докладами на межлабо-
раторном философском семинаре, был культор-
гом и спорторгом в лаборатории. За активную 
общественную работу в 1974 году был награж-
дён почётной грамотой.

Исследования лаборатории кортико-висце-
ральной физиологии и патологии в те годы 
проводились с помощью методов, разработан-
ных И. П. Павловым, на классическом для пав-
ловской школы объекте — собаках. Для вы
полнения своих экспериментов В. А. Багаеву 
пришлось осваивать достаточно сложную опе-
ративную технику для вживления регистрирую
щих электродов в желудочные нервы блуждаю-
щего нерва, солнечного сплетения и в большой 
чревный нерв, а также технику формирования 
изолированного по методу И. П. Павлова желу-
дочка. Помимо этого, он успешно овладел ин-
новационным для того времени методом реги-
страции электрической активности нервов 
желудка, предложенным А. Д. Ноздрачевым 
(Ноздрачев 1966a; 1966b), с одновременным 
изучением желудочной секреции в условиях 
хронического опыта на бодрствующих собаках. 

Впоследствии В. А. Багаев вспоминал этот 
период как достаточно трудный, полный как 
окрыляющих успехов, так и подавляющих волю 
неудач. Тем не менее, благодаря упорству и це-
леустремлённости в своём аспирантском иссле-
довании, он получил одни из первых доказательств 

Рис. 1. Виталий Аркадьевич Багаев  
(фото из архива лаборатории  

кортико-висцеральной физиологии Института 
физиологии им. И. П. Павлова РАН)

Fig. 1. Vitaly A. Bagaev (photo from the archive  
of the Laboratory of Cortico-Visceral Physiology  

of the Pavlov Institute of Physiology of the Russian 
Academy of Sciences)
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способности желудочных афферентов блуждаю
щего нерва, большого чревного нерва и солнеч-
ного сплетения отражать в своей электрической 
активности интрагастральные изменения кис-
лотности, сопровождающие процесс секреции 
желудочного сока во время еды (Багаев и др. 
1975a; 1975b). Выявленная связь между секре-
цией в желудке и активностью его афферентов 
открыла новый аспект в регуляции его деятель-
ности, который существенно корректировал 
используемые в то время терапевтические и хи-
рургические методы лечения желудка и под-
ходы в диетологии. При этом была показана 
специфика изменений афферентного импульс-
ного потока в разных нервах во время секре-
торного процесса, определяемая иннервируе-
мыми ими участками слизистой оболочки 
желудка, и установлена ведущая роль в контро-
ле желудочного сокоотделения афферентных 
волокон блуждающего нерва (Багаев и др. 1975b; 
1976). Исследования В. А. Багаева (в соавторстве 
с И. Т. Курциным) в 1975 году были отмечены 
второй премией на институтском конкурсе  

научных работ. Полученные в них данные легли 
в основу диссертации В. А. Багаева на соискание 
учёной степени кандидата биологических наук 
на тему «Афферентная активность в вагусных 
и симпатических нервных стволах желудка 
в связи с развитием секреторного процесса» 
(Багаев 1976), которую он успешно защитил 
в декабре 1976 года в Институте физиологии 
им. И. П. Павлова АН СССР. 

Научная работа в лаборатории кортико-
висцеральной физиологии и патологии

После окончания аспирантуры В. А. Багаев 
продолжил научную работу в должности млад-
шего научного сотрудника в уже ставшей для 
него родной лаборатории кортико-висцеральной 
физиологии и патологии, возглавляемой про-
фессором И. Т. Курциным (рис. 2). Его после
дующая экспериментальная работа была на-
правлена на изучение связи между секреторной 
функцией желудка и электрической активностью 
желудочных нервов при эмоциональном стрессе 

Рис. 2. Сотрудники лаборатории кортико-висцеральной физиологии и патологии  
Института физиологии им. И. П. Павлова АН СССР. В первом ряду в центре — заведующий 

лабораторией профессор И. Т. Курцин. Во втором ряду первый справа — В. А. Багаев  
(фото из архива Института физиологии им. И. П. Павлова РАН)

Fig. 2. Stuff of the Laboratory of Cortico-Visceral Physiology and Pathology  
of the Pavlov Institute of Physiology of the USSR Academy of Sciences. First row, center:  

Head of the Laboratory, Prof. I. T. Kurtsin. Second row, first from right: V. A. Bagaev  
(photo from the archive of the Pavlov Institute of Physiology of the Russian Academy of Sciences)
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(столкновении пищевого и оборонительного 
рефлексов — сшибке по И. П. Павлову) и раз-
вивающемся после него экспериментальном 
неврозе. Было установлено, что эмоциональный 
стресс не только изменяет характер желудочной 
секреции, но и приводит к дезинтеграции се-
креторной активности желудка и афферентной 
импульсации в желудочных ветвях блуждающе-
го нерва и в большом чревном нерве. Такая 
дезинтеграция свидетельствовала о постстрес-
сорном нарушении способности рецепторного 
аппарата желудка адекватно реагировать на 
развивающийся в нем секреторный процесс, 
которое может приводить к искажённой аффе-
рентной сигнализации от органа к структурам 
головного мозга, способствуя развитию стресс-
вызванной психосоматической патологии. Ре-
зультаты этого исследования В. А. Багаева вошли 
в коллективную монографию сотрудников ла-
боратории (Беллер и др. 1980), которую после 
смерти И. Т. Курцина в 1976 году возглавил д-р 
мед. наук Николай Николаевич Беллер. В ходе 
выполнения экспериментальных исследований 
В. А. Багаев также усовершенствовал конструк-
цию электродов, метод их вживления и технику 
для регистрации электрической активности 
вегетативных нервов в хроническом экспери-
менте, разработав новую модификацию этой 
методики (Багаев, Ноздрачев 1980; Nozdrachev, 
Bagaev 1983). 

В этот период В. А. Багаев также активно 
участвовал в изучении характера желудочной 
секреции в разные сроки после перерезок под-
диафрагмальных ветвей блуждающего нерва 
на разных уровнях, которое было направлено 
на физиологическое обоснование ваготомий 
разного типа, применяемых в клинике при хи-
рургическом лечении язвенных болезней же-
лудка и двенадцатиперстной кишки. В хрониче-
ских опытах на собаках с изолированными, 
по Павлову и Гейденгайну, желудочками и фи-
стулами желудка, по Басову, было установлено, 
что при проксимальной селективной ваготомии, 
в условиях которой денервированы кислото-
продуцирующие отделы желудка, но сохранены 
антральные желудочные ветви блуждающего 
нерва, снижение кислотности и количества сока 
в желудке более выражено, чем при селективной 
ваготомии, при которой пересекаются все же-
лудочные ветви вагуса (Матросова и др. 1981). 
Помимо значения этих данных для клиники, 
они служили подтверждением ведущей роли 
антральных ветвей блуждающего нерва в меха-
низмах, подавляющих секрецию кислого желу-
дочного сока. Кроме того, в ходе длительных 
наблюдений за оперированными собаками 

(от 6–8 месяцев до двух лет) были определены 
три фазы постваготомических изменений же-
лудочного сокоотделения: фаза угнетения (с пер-
вых дней до двух месяцев после операции), фаза 
восстановления (от двух до пяти месяцев) и фаза 
относительной стабилизации, проявляющаяся 
спустя пять и более месяцев после ваготомии 
(Матросова, Багаев 1982). Полученные данные 
объясняли возникновение рецидивов язвенной 
болезни в отсроченные периоды после вагото-
мии и способствовали пониманию механизмов 
развития постоперационных расстройств функ-
ций желудочно-кишечного тракта.

Административная работа  
и руководство лабораторией

В последующие за этим годы у В. А. Багаева 
не было возможности полностью посвящать 
себя экспериментальной работе. В 1983 году  
он был назначен на должность учёного секрета-
ря Института физиологии им. И. П. Павлова 
АН СССР. В этой должности он провёл большую 
работу по совершенствованию планирования 
научных исследований в институте и организа-
ции выполнения программ государственного 
задания. Помимо этого, он способствовал орга-
низации конференций и совещаний, в том числе 
городского уровня, был председателем правле-
ния первичной организации общества «Знание» 
в институте, выступал с лекциями о достиже-
ниях физиологии и организовывал экскурсион-
ную работу, участвовал в работе методологи
ческого семинара учёного совета института. 
За успешное выполнение планов научно-иссле-
довательских работ института и за научно- 
организационную деятельность В. А. Багаев был 
неоднократно премирован по ходатайству Ле-
нинградского научного центра АН СССР. 

Способность самостоятельно решать слож-
ные научно-организационные вопросы, про-
демонстрированная В. А. Багаевым в должности 
учёного секретаря, послужила одним из осно-
ваний для назначения его на должность заме-
стителя директора Института физиологии  
им. И. П. Павлова АН СССР по научной работе, 
которую он занимал с января 1986 года по фев-
раль 1990 года. Постановлением Бюро Отделе-
ния физиологии АН СССР за плодотворную 
работу в этой должности в январе 1990 года ему 
была объявлена благодарность. Между тем этот 
период, совпавший с серьёзными кадровыми 
перестановками в институте, болезненно от-
ражавшимися на его сотрудниках, оставил не-
гативный след в памяти В. А. Багаева как время, 
когда ему приходилось сообщать подчинённым 
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о неприятных для них решениях администрации. 
В эти дни он всё больше тяготился администра-
тивной работой и стремился вернуться к столь 
любимым им научным исследованиям. 

В июне 1986 года, когда В. А. Багаев только 
начал работать в должности заместителя ди-
ректора института, на него было возложено 
исполнение обязанностей заведующего лабора-
торией кортико-висцеральной физиологии 
и патологии в связи с выходом на пенсию её 
прежнего руководителя Н. Н. Беллера. С этого 
времени началась новая эпоха в истории лабо-
ратории, которая стала называться «лаборато-
рия кортико-висцеральной физиологии» и раз-
витие исследований в которой всё больше 
поглощало В. А. Багаева. В феврале 1990 года 
он ушёл с поста заместителя директора инсти-
тута на должность заведующего лабораторией, 
чтобы полностью посвятить себя науке.

При определении направления работы лабо-
ратории В. А. Багаев отошёл от популярного 
среди основоположников теории кортико-вис-
церальных взаимоотношений представления 
о приоритете коры головного мозга в централь-
ной регуляции висцеральных функций, которое 
оставляло в стороне базовые уровни висцераль-
ной регуляции, в частности локализованные 
в продолговатом мозге. В своих работах и вы-
ступлениях он неоднократно цитировал вы-
сказывание академика Владимира Николаевича 
Черниговского, который писал: «...законно 
предположить, что кора больших полушарий, 
не выполняя функций автоматической регули-
рующей системы и даже системы следящей, 
может осуществлять влияние на отдельные 
саморегулирующиеся «блоки» физиологических 
систем» (Черниговский 1969, 907). Один из 
важнейших аспектов в дальнейшем развитии 
кортико-висцеральной физиологии В. А. Багаев 
видел в изучении малоисследованных на тот 
период механизмов влияния кортикальных 
импульсов на процессы регуляции деятельности 
внутренних органов, реализующиеся с участием 
таких «саморегулирующихся блоков», ключе-
выми из которых являются специализированные 
вегетативные центры продолговатого мозга. 

Концепции бульбарного  
«желудочного центра»

Планируя исследования кортико-бульбарных 
влияний в связи с регуляцией функций висце-
ральных систем, он столкнулся с очевидным 
дефицитом знаний о базовых бульбарных ме-
ханизмах, обеспечивающих рефлекторную дея
тельность желудочно-кишечного тракта, которые 

были изучены гораздо хуже, чем бульбарная 
регуляция функций сердечно-сосудистой и ды-
хательной систем (Багаев 1996). В связи с этим 
первоначально усилия лаборатории под руко-
водством В. А. Багаева были направлены на 
решение указанной проблемы и в итоге при-
вели к обоснованию им положения о «желудоч-
ном центре» продолговатого мозга как по- 
пуляции сенсорных, вставочных и моторных 
нейронов ядер блуждающего нерва (или ваго-
солитарного комплекса), принимающих участие 
в реализации собственных (обеспечиваемых 
системой блуждающего нерва или ваго-вагаль-
ных) рефлекторных реакций желудка и тонкой 
кишки (Багаев 1996; Багаев и др. 1997). Эта 
концепция легла в основу диссертации В. А. Ба-
гаева на соискание учёной степени д-ра биол. 
наук на тему «Структурно-функциональная 
организация бульбарных “желудочных” нейро-
нов», которую он блестяще защитил в 1996 году 
(Багаев 1996), а  также подготовленной им  
в соавторстве с А. Д. Ноздрачевым монографии 
«Ваго-вагальная рефлекторная дуга. Элементы 
структурно-функциональной организации» 
(Багаев и др. 1997).

Данная концепция базировалась на полу-
ченных в лаборатории данных о существовании 
в ядре одиночного тракта и дорсальном мо-
торном ядре блуждающего нерва так называе
мых афферентных и эфферентных бульбарных 
«желудочных» нейронов (Багаев и др. 1997). 
Изначально в средней рострокаудальной части 
дорсального моторного ядра блуждающего 
нерва кошки нейроанатомическими и электро-
физиологическими методами была идентифи-
цирована область, которая содержит преган-
глионарные парасимпатические нейроны, 
иннервирующие разные отделы желудка и тон-
кой кишки, и было доказано, что у кошки изу
ченное ядро является единственной областью 
локализации таких нейронов (Багаев 1996). При 
этом в совместных исследованиях с лаборато-
рией морфологии ЦНС, возглавляемой Ф. Н. Ма-
каровым, с помощью техники ретроградного 
аксонального транспорта пероксидазы хрена 
была установлена висцеротопическая органи-
зация дорсального моторного ядра (рис. 3), при 
которой рострокаудально ориентированные 
группы (колонки) нейронов, иннервирующие 
стенку желудка (от кардии до пилорического 
сфинктера) локализованы билатерально в ме-
диальной и дорсомедиальной частях ядра, к ним 
дорсомедиально примыкают клетки, посыла-
ющие аксоны к верхней части двенадцатиперст-
ной кишки, а вентролатерально расположе- 
ны нейроны, иннервирующие тонкую кишку  



410	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-404-423

Научный путь профессора В. А. Багаева и его вклад в развитие представлений…

в области связки Трейтца и начало тощей киш-
ки (Багаев и др. 1989; 1991; 1992; 1993; Багаев, 
Макаров 1997). С помощью оригинальной 
электрофизиологической методики была  
осуществлена антидромная идентификация 
преганглионарных нейронов дорсального мо-
торного ядра блуждающего нерва кошки  
с аксонами в составе его желудочных ветвей 
и доказана возможность моносинаптической 
активации таких нейронов желудочными 
С-афферентами вагуса (Багаев, Копылов 1993; 
Копылов и др. 1991). 

Было установлено, что локальная электри-
ческая стимуляция идентифицированных пре-
ганглионарных клеток изучавшегося ядра со-
провождается выраженными изменениями 
в частоте медленных волн и спайк-потенциалов 
в стенках пилоро-антральной области желудка 
и двенадцатиперстной кишки, которые явля-
ются электрофизиологическими коррелятами 
их моторной активности, но не влияет на ча-
стоту сердечных сокращений и уровень арте-
риального давления (Багаев и др. 1990; 1997). 
Были получены свидетельства в пользу того, 
что участие двойного ядра в регуляции желу-
дочной моторики опосредовано преганглио-
нарными «желудочными» нейронами дорсаль-
ного моторного ядра блуждающего нерва 
(Багаев и др. 1997; Копылов, Смирнов 1991). 

Кроме того, в хронических опытах на бодрствую
щих собаках была продемонстрирована связь 
между динамикой эфферентной импульсации 
в желудочной ветви блуждающего нерва (в нерве 
Латарже) и паттерном миоэлектрической актив-
ности желудка (Багаев и др. 1997). В своей со-
вокупности эти экспериментальные данные 
позволили В. А. Багаеву сформулировать пред-
ставление о специализированной «желудочной 
области» дорсального моторного ядра блуждаю
щего нерва, которая может рассматриваться 
как эфферентное звено бульбарного центра 
регуляции моторной активности верхней части 
желудочно-кишечного тракта (Багаев 1996; Ба-
гаев и др. 1997).

В свою очередь, в средней рострокаудальной 
части ядра одиночного тракта (область комис-
сурального подъядра) сотрудниками лаборато-
рии под руководством В. А. Багаева были обна-
ружены две группы нейронов, реагирующих 
на электрораздражение центральных отрезков 
желудочных ветвей блуждающего нерва и ме-
ханическую стимуляцию желудка фазными 
разрядами или тоническим снижением, либо 
повышением частоты импульсации (Пантелеев 
и др. 1989; 1990; 1991). Группы нейронов с фаз-
ными или тоническими реакциями были отне-
сены соответственно к входным висцеросен-
сорным клеткам и интернейронам, которые 

Рис. 3. Локализация в дорсальном моторном ядре блуждающего нерва нейронов, посылающих аксоны  
к разным частям желудочно-кишечного тракта (на схеме фронтального среза продолговатого мозга 

кошки). IV vent — 4-й желудочек, NTS — ядро одиночного тракта, DMNX — дорсальное моторное ядро. 
Каждый сектор на схеме соответствует месту расположения нейронов, иннервирующих:  

1 — кардиальную часть желудка, 2 — среднюю треть желудка, 3 — антральную часть желудка,  
4 — пилорический сфинктер, 5 — верхнюю часть двенадцатиперстной кишки, 6 — область  

дуоденоеюнального перехода, 7 — верхнюю часть тощей кишки (Багаев и др. 1997, 112)

Fig. 3. Localization of neurons projecting to different regions of the gastrointestinal tract within the dorsal 
motor nucleus of the vagus nerve (schematic frontal section of the cat medulla oblongata).  

IV vent — 4th ventricle, NTS — nucleus of the solitary tract, DMNX — dorsal motor nucleus.  
Each sector corresponds to the neurons innervating: 1 — cardiac part of the stomach, 2 — middle third  
of the stomach, 3 — antral part of the stomach, 4 — pyloric sphincter, 5 — upper part of the duodenum,  

6 — duodenojejunal junction, 7 — upper part of the jejunum (Bagaev et al. 1997, 112)
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могут рассматриваться в качестве компонентов 
афферентного звена в системе бульбарной ре-
гуляции моторной функции верхних отделов 
желудочно-кишечного тракта (Багаев и др. 1997; 
Багаев, Пантелеев 1996) (рис. 4). Таким образом, 
были раскрыты неизвестные ранее принципы 
бульбарной регуляции рефлекторной деятель-
ности верхних отделов желудочно-кишечного 
тракта. Полученные знания о функционировании 
«желудочного центра» как одного из базовых 
«саморегулирующихся блоков» позволили вплот-
ную подойти к изучению закономерностей 
влияния на него иерархически более сложных 
структур головного мозга, как кортикальных, 
так и субкортикальных. 

Механизм кортикальной модуляции 
висцеральных рефлексов и «висцеральное 

поле» инсулярной коры

В последующие годы под руководством д-ра 
биол. наук В. А. Багаева было выполнено ней-
рофизиологическое исследование влияний 
передней лимбической коры у кошек и крыс 
на активность нейронов бульбарного «желудоч-
ного центра», позволившее установить один 
из механизмов кортикальной модуляции мо-
торной деятельности желудка. Было показано, 
что электростимуляция инфралимбической 
области передней лимбической коры оказыва-
ет преимущественно тормозное действие на 
рефлекторную релаксацию желудка, вызываемую 
раздражением центрального отрезка блуждаю-
щего нерва (Пантелеев, Ноздрачев 1998; Panteleev, 
Grundy 2000). Посредством нейрофизиологи-
ческого анализа было определено, что этот 
эффект является следствием подавляющего 
и активирующего действия инфралимбической 
коры на реакции нейронов «желудочных обла-
стей» ядра одиночного тракта и дорсального 
моторного ядра блуждающего нерва в ответ на 
раздражение вагусных афферентов, т. е. резуль-
татом торможения или облегчения передачи 
висцеросенсорных импульсов в системе нейро-
нов бульбарного «желудочного центра» (Багаев, 
Пантелеев 1995; Bagaev, Panteleev 1994). При 
этом, как было установлено, тормозные корти-
кальные входы преимущественно адресованы 
нейронам ядра одиночного тракта, в котором 
они могут генерализованно подавлять возбуди-
мость клеток или селективно снижать эффек-
тивность отдельных висцеросенсорных входов 
(Багаев и др. 1997; Пантелеев и др. 1997; 2004). 
Таким образом, были впервые получены экс-
периментальные доказательства в пользу спо-
собности передней лимбической коры изменять 
рефлекторную деятельность внутренних органов, 
модулируя активность висцеросенсорных ней-
ронов специализированного бульбарного веге-
тативного центра (рис. 5). Так был открыт один 
из конкретных нейрофизиологических меха-
низмов участия коры головного мозга в про-
цессах регуляции висцеральных функций. 

Возможность реализации такого механизма 
была в дальнейшем установлена также для ин-
сулярной области коры. В V слое вентрального 
(дисгранулярного) поля этой кортикальной 
области у крыс были обнаружены компактные 
группы пирамидных нейронов, являющиеся 
источниками прямых нисходящих проекций 
к «желудочной области» ваго-солитарного ком-
плекса (Александров и др. 1996a; Aleksandrov  

Рис. 4. Локализация в правом ядре солитарного 
тракта нейронов с разными типами ответов 
на стимуляцию блуждающего нерва. Чёрные 

треугольники — нейроны с фазными ответами, 
чёрные кружочки — нейроны с тонической 

возбудительной реакцией, белые — с тонической 
тормозной реакцией. Цифры слева и под 

рисунком — расстояния в мм. 0 — уровень 
задвижки (Багаев и др. 1997, 58)

Fig. 4. Localization of neurons exhibiting different 
responses to vagus nerve stimulation within the right 

nucleus of the solitary tract. Black triangles — 
neurons with phasic responses; black circles — 
neurons with tonic excitatory responses; white 

circles — neurons with tonic inhibitory responses. 
Numbers on the left and below indicate distances  

in mm. 0 corresponds to the level of the obex  
(Bagaev et al. 1997, 58)
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et al. 1996b). На анестезированных крысах было 
показано, что электрическая микростимуляция 
этой кортикальной зоны преимущественно вы-
зывает снижение тонуса желудочной стенки 
и увеличивает длительность реакции релаксации 
желудка, вызываемой активацией афферентно-
го звена ваго-вагальной рефлекторной дуги 

(Багаев, Александров 2000; Aleksandrov et al. 
1996b). В свою очередь, в хронических экспери-
ментах на бодрствующих собаках была проде-
монстрирована способность инсулярной коры 
пролонгировать тормозный антро-фундальный 
гастро-гастральный рефлекс, который реализу-
ется с участием системы блуждающего нерва 

Рис. 5. Схема предполагаемого механизма кортикальной модуляции ваго-вагальных рефлексов (а) 
и возможная структурная организация бульбарного звена ваго-вагального моторного рефлекса желудка 
и кортикального входа в него (b). Светло-серые и тёмно-серые нейроны — тормозные и возбуждающие 

интернейроны соответственно, белые — «входные» для висцеросенсорной и кортикальной импульсации; 
ap — area postrema, dmnX — дорсальное моторное ядро блуждающего нерва, nTS — ядро одиночного 

тракта, TS — одиночный тракт; прерывистые линии — предполагаемые связи  
(Пантелеев и др. 2004, 179; с изменениями, указанными в скобках)

Fig. 5. Schematic representation of the proposed mechanism of cortical modulation of vago‑vagal reflexes (a) 
and the possible structural organization of the bulbar component of the gastric vago‑vagal motor reflex, 

including its cortical input (b). Light gray and dark gray neurons — inhibitory and excitatory interneurons, 
respectively; white neurons — ‘input neurons’ for viscerosensory and cortical impulses; ap — area  
postrema; dmnX — dorsal motor nucleus of the vagus nerve; nTS — nucleus of the solitary tract;  

TS — solitary tract. Dashed lines indicate putative connections  
(Panteleev et al. 2004, 179; with modifications as indicated in parentheses)
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(Александров 1992; Бусыгина и др. 2009). Ре-
зультаты этих и последующих исследований 
свидетельствовали о несостоятельности господ-
ствовавшего в то время представления об ин-
сулярной области коры как висцеросенсорной, 
поскольку продемонстрировали существование 
в ней эфферентных представительств не только 
желудочно-кишечного тракта, но также дыха-
тельной и сердечно-сосудистой систем, зоны 
которых были топически организованы (Алек-
сандров, Александрова 1998; Багаев, Александров 
2000; Aleksandrov et al. 2000). В итоге было 
сформулировано представление о «висцераль-
ном» поле инсулярной коры и предложена 
схема его организации (Багаев, Александров 
2000; Bagaev, Aleksandrov 2006) (рис. 6). Эти 
новые знания внесли существенный вклад в тео
рию кортико-висцеральных взаимоотношений 
и теоретические основы психосоматической 
медицины, расширив имеющиеся в то время 
представления об источниках и путях реализа-
ции кортикальных влияний на висцеральные 
системы. 

Амигдалофугальная модуляция моторной 
функции желудочно-кишечного тракта

Разработанная В. А. Багаевым концепция 
«желудочного центра» продолговатого мозга 
была положена в основу ещё одного развивае-
мого им направления исследований, которое 
было посвящено механизмам участия в цен-
тральной регуляции висцеральных функций 
одной из ключевых субкортикальных лимбиче-
ских структур — амигдалы. Исходно были полу-

чены экспериментальные доказательства участия 
этой структуры в модуляции моторной деятель-
ности верхних отделов желудочно-кишечного 
тракта, регулируемой системой блуждающего 
нерва. Так в хронических экспериментах на 
бодрствующих собаках были продемонстриро-
ваны эффекты электрической стимуляции цен-
трального ядра амигдалы и инъекций в него 
нейропептида бомбезина на периодичность 
появления и длительность фаз мигрирующего 
миоэлектрического комплекса желудка и две-
надцатиперстной кишки (Бусыгина 1992; Бусы-
гина и др. 1990), в формировании которых было 
установлено участие вагальных эфферентов 
(Багаев и др. 1997). 

В свою очередь, в опытах на анестезирован-
ных крысах электрическая стимуляция цен- 
трального ядра амигдалы вызывала разнона- 
правленные изменения тонуса стенки желудка  
и оказывала подавляющие или усиливающие 
влияния на реакцию релаксации желудка, ини-
циируемую раздражением центрального отрез-
ка блуждающего нерва в шейном отделе (Люба-
шина, Ноздрачев 1999; Liubashina et al. 2002). 
Эти данные указывали на потенциальную спо-
собность амигдалы влиять на деятельность 
желудочно-кишечного тракта через связи с «же-
лудочным центром» ваго-солитарного комплек-
са. И действительно, в нейроанатомических 
исследованиях были впервые продемонстриро-
ваны прямые нисходящие проекции централь-
ного ядра амигдалы крыс к ядрам блуждающего 
нерва, которые были преимущественно адресо-
ваны медиальному и мелкоклеточному подъядрам 
ядра одиночного тракта и дорсомедиальной 

Рис. 6. Гипотетическая схема организации висцерального поля инсулярной области коры мозга крыс.  
1 — область представительства желудочно-кишечного тракта, 2 и 3 — соответственно тормозная  

и возбуждающая зоны респираторной области, 4 — область представительства сердечно-сосудистой 
системы (Багаев, Александров 2000, 1518)

Fig. 6. Hypothetical organization of the visceral field of the insular cortex in the rat. 1 — gastrointestinal 
representation zone; 2 and 3 — inhibitory and excitatory zones, respectively, of the respiratory region;  

4 — cardiovascular representation zone (Bagaev, Aleksandrov 2000, 1518)
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части дорсального моторного ядра — областям 
локализации афферентных и эфферентных 
«желудочных» нейронов (Любашина 2002; 
Liubashina et al. 2002). В качестве основного 
источника этих проекций была определена 
дорсальная область медиальной части цен-
трального ядра (Liubashina et al. 2000), электро-
стимуляция которой в предыдущих исследо-
ваниях оказывала наиболее выраженное, 
преимущественно подавляющее действие на 
ваго-вагальную рефлекторную релаксацию 
желудка (Любашина, Ноздрачев 1999). Нейро-
физиологический анализ показал, что ведущим 
следствием активации этой области централь-
ного ядра амигдалы является генерализованное 
торможение реакций нейронов в «желудочных 
областях» ядра одиночного тракта и дорсаль-
ного моторного ядра на раздражение централь-
ного отрезка блуждающего нерва или селек-
тивное подавление отдельных компонентов 
таких ответов (Любашина 2002; Liubashina  
et al. 2002). 

В своей совокупности экспериментальные 
данные, полученные в период работы лаборато-
рии под руководством В. А. Багаева, впервые 
доказали, что общим механизмом участия в про-
цессах висцеральной регуляции не только перед-
ней лимбической и инсулярной областей коры, 
но также центральной амигдалы и, возможно, 
других подкорковых образований являются  
непосредственные влияния этих структур на ядра 
ваго-солитарного комплекса, модуляция про-
цессов обработки и проведения в них интеро-
цептивных сигналов и, как следствие, изменение 
замыкающихся в их пределах ваго-вагальных 
висцеральных рефлексов. Помимо существен-
ного вклада в понимание путей и механизмов 
реализации влияний переднего мозга на работу 
внутренних органов, эти данные имели практи-
ческое значение в контексте прогнозирования 
и анализа причин возникновения нарушений 
в висцеральной сфере, возникающих вследствие 
нейрохирургических операций, инсультов, раз-
вития эпилепсии, нейродегенеративных и пси-
хоэмоциональных заболеваний, вовлекающих 
изученные лимбические структуры.

Научное признание

Научные труды В. А. Багаева были высоко 
оценены и получили широкое признание, вклю-
чая международное. Проводимые им исследо-
вания были поддержаны грантами Российского 
фонда фундаментальных исследований, Санкт-
Петербургского научного центра Российской 
академии наук, Министерства образования 

и науки Российской Федерации, Международ-
ного научного фонда (International Science Foun-
dation, USA), Международного научного фонда 
и Правительства Российской Федерации, Не-
мецкой службы академических обменов (DAAD). 
Им было подготовлено несколько докторов 
и кандидатов биологических наук — предста-
вителей его научной школы (Е. В. Копылов,  
С. С. Пантелеев, О. А. Любашина, В. Г. Алексан-
дров). В 2003 году решением Высшей аттеста-
ционной комиссии В. А. Багаеву было присвое
но учёное звание профессора по специальности 
«физиология». Он являлся заместителем пред-
седателя проблемной комиссии по физиологии 
вегетативной нервной системы Научного со-
вета РАН по физиологическим наукам, был 
избран членом-корреспондентом Российской 
академии естественных наук (РАЕН), был мно-
голетним членом Российского физиологическо-
го общества и членом Международной органи-
зации по изучению мозга (IBRO). В 2004 году 
профессор В. А. Багаев был избран президентом 
исполнительного комитета международной 
ассоциации CIANS (Collegium Internationale 
Activitatis Nervosae Superioris) и возглавлял 
организационный комитет конференции CIANS, 
который проходил в Институте физиологии  
им. И. П. Павлова в Санкт-Петербурге (рис. 7). 

В последние годы своей жизни профессор  
В. А. Багаев направил исследования лаборатории 
кортико-висцеральной физиологии на экспери-
ментальную разработку развивавшегося тогда 
представления о «центральной вегетативной 
нервной сети» как об интегративном компо- 
ненте головного мозга, включающем в себя  
кортикальные области, а также подкорковые  
переднемозговые и стволовые структуры, не-
посредственно вовлечённые в формирование 
висцеромоторных и нейроэндокринных компо-
нентов жизненно важных поведенческих реак-
ций (Benarroch 1993). В рамках этой концепции 
проводилось детальное изучение структурно-
функциональной организации амигдалофугаль-
ных проекций на висцеральные области коры, 
вегетативные центры гипоталамуса и ствола 
мозга с целью определения нейрональных и ней-
рохимических механизмов, обеспечивающих 
участие разных ядер и областей амигдалы в цен-
тральной регуляции висцеральных функций 
(Любашина, Ицев 2006). В этот же период кол-
лектив лаборатории приступил к изучению 
механизмов модуляции нейронных систем перед-
него мозга интероцептивными импульсами 
и выяснению нейрофизиологических процессов, 
лежащих в основе терапевтического действия 
стимуляции блуждающего нерва при эпилепсии 
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и других неврологических заболеваниях (Оша-
рина и др. 2004). Было положено начало иссле-
дованиям спинального и бульбарного центров, 
обеспечивающих парасимпатическую иннерва-
цию разных отделов толстой кишки у кошек 
и крыс (Дорофеева и др. 2006). Благодаря ак-
тивной работе В. А. Багаева по поиску и раз-
витию международных научных контактов, эти 
проекты осуществлялись в сотрудничестве 
с ведущими зарубежными специалистами из 
Бельгии, Болгарии, Великобритании, Германии, 
Канады, Словакии, Финляндии, Франции в ходе 
зарубежных командировок сотрудников лабо-
ратории, для которых он всегда старался изыскать 
возможности. Однако в связи со скоропостиж-
ной кончиной профессора В. А. Багаева 8 фев-
раля 2006 года его обширным планам по даль-
нейшему развитию исследований в лаборатории 
кортико-висцеральной физиологии не суждено 
было сбыться, а значительная часть результатов 
задуманных им экспериментальных работ была 
опубликована уже после его смерти (Дорофее-
ва и др. 2007; Любашина и др. 2009; Любашина, 

Ноздрачев 2008; 2010; Lyubashina, Panteleev 2009; 
Osharina et al. 2006).

Для сотрудников лаборатории В. А. Багаев 
был не только научным лидером и вдохновите-
лем, но и в личном плане очень заботливым 
и внимательным руководителем, всемерно со-
действовавшим профессиональному и карьер-
ному росту своих подчинённых, шедшим на-
встречу и  помогавшим тем, кто оказался 
в трудной жизненной ситуации. В своей помощи 
и поддержке он был абсолютно бескорыстен, 
а успехам и удачам сотрудников радовался го-
раздо больше, чем своим собственным. Для 
молодёжи В. А. Багаев всегда был примером 
настоящего, увлеченного своим делом учёного, 
заражавшим окружающих энтузиазмом, опти-
мистическим настроем и исследовательским 
азартом даже в наиболее трудные для отече-
ственной науки годы.

Научное наследие В. А. Багаева до настояще-
го времени остаётся актуальным и востребо-
ванным. Его труды цитируют специалисты 
мирового уровня в разных областях (Bonaz et al. 

Рис. 7. Профессор В. А. Багаев и доктор Ф. Ягла (Братислава, Словакия) на открытии конференции 
международной ассоциации CIANS, которая проходила в 2004 году в Санкт-Петербурге  

(фото из архива CIANS. Источник: https://www.cians.org/CIANS%20History.pdf )

Fig. 7. Prof. V. A. Bagaev and Dr. F. Jagla (Bratislava, Slovakia) at the opening  
of the CIANS international conference, held in Saint Petersburg in 2004  

(photo from the CIANS archive. URL: https://www.cians.org/CIANS%20History.pdf)

https://www.cians.org/CIANS History.pdf
https://www.cians.org/CIANS History.pdf
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2017; Gillis et al. 2022; Hashimoto et al. 2015; He, 
Ai 2016; Shiratori et al. 2024; Zhao et al. 2020). 
Открытые профессором Багаевым и его учени-
ками принципы структурно-функциональной 
организации бульбарного «желудочного центра», 
«висцерального поля» инсулярной коры, меха-
низмы реализации кортико- и амигдалофу- 
гальных влияний на деятельность желудочно- 
кишечного тракта и модуляции активности 
лимбических структур мозга интероцептивны-
ми сигналами объясняют ключевые аспекты 
функционирования оси «кишка — мозг — киш-
ка», исследования которой в норме и при разных 
видах патологии в настоящее время являются 
одним из ведущих направлений биомедицинской 
науки (Новикова и др. 2024; Petrut et al. 2025; 
Tome et al. 2023). Эти знания, а также заложен-
ные В. А. Багаевым подходы и традиции в изуче-
нии церебральных механизмов регуляции вис-

церальных функций являются основой для 
текущих исследований лаборатории кортико-
висцеральной физиологии Института физио-
логии им. И. П. Павлова РАН, направленных  
на выяснение супраспинальных механизмов 
висцеральной боли (Любашина и др. 2021a; 
2021b; Пантелеев и др. 2020; Lyubashina, Siva
chenko 2024; Lyubashina et al. 2018; 2022; Panteleev 
et al. 2021). 
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Аннотация. Обзор посвящён результатам серии работ Веры Георгиевны Шаляпиной, в которых 
исследованы нейроэндокринные механизмы регуляции приспособительного поведения в зависимости 
от поведенческой стратегии, а также роль кортиколиберина (corticotropin-releasing hormone, CRH) 
в патогенезе постстрессорных тревожно-депрессивных расстройств. Вера Георгиевна руководила 
лабораторией нейроэндокринологии на протяжении многих лет. В последнее время предметом её 
пристального внимания был вопрос о роли CRHергических структур в реализации приспособительной 
деятельности. Считая CRH эндогенным адаптогеном, Вера Георгиевна объясняла его различное 
действие в зависимости от исходной подготовленности к ответу на стресс или генетической 
предрасположенностью организма. Разделение животных по исходным поведенческим характеристикам 
и исследование особенностей организации их нейроэндокринных систем как основы развития 
ответной реакции организма на новые условия среды позволило ей сделать вывод о генотипической 
гетерогенности постстрессорных депрессий. Кроме того, была выявлена важная роль взаимодействия 
CRH с нейромедиаторными системами мозга в индивидуальной предрасположенности к развитию 
постстрессорных психопатологий. В обзоре представлены результаты исследований, которые явились 
продолжением и развитием идей Веры Георгиевны о ключевой роли чувствительности мозговых 
структур к CRH как предиктору поведенческих и гормональных нарушений при стрессе. Также было 
исследовано участие свободно-радикального окисления биомолекул как в регуляции индивидуально-
типологического приспособительного поведения, так и в патогенезе постстрессорных психопатологий.

Ключевые слова: приспособительное поведение, депрессия, посттравматическое стрессовое 
расстройство, кортиколиберин, поведенческая стратегия
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Abstract. This review focuses on the findings from a series of studies by Vera G. Shalyapina, which examined 
the neuroendocrine mechanisms regulating adaptive behavior in relation to the behavioral strategy and the 
role of corticotropin-releasing hormone (CRH) in the pathogenesis of post-stress anxiety-depressive disorders. 
For many years, Prof. Shalyapina headed the Laboratory of Neuroendocrinology. In her later work, she 
focused on the role of CRHergic structures in adaptive activity. Regarding CRH as an endogenous adaptogen, 
Prof. Shalyapina explained its differential effects in terms of the organism’s initial preparedness for stress 
responses or its genetic predisposition. By classifying animals according to their baseline behavioral 
characteristics and studying the organizational features of their neuroendocrine systems as the basis for the 
organism’s response to novel environmental conditions, she concluded that post-stress depressions are 
genotypic in nature. Furthermore, the important role of CRH interactions with the brain’s neurotransmitter 
systems in determining individual predisposition to the development of post-stress psychopathologies was 
identified. This review presents the results of studies that continue and extend Prof. Shalyapina’s ideas on the 
key role of brain structure sensitivity to CRH as a predictor of behavioral and hormonal disturbances during 
stress. The role of free-radical oxidation of biomolecules in both the regulation of individual-typological 
adaptive behavior and the pathogenesis of post-stress psychopathologies was also investigated.

Keywords: adaptive behavior, depression, post-traumatic stress disorder, corticotropin‑releasing hormone, 
behavioral strategy

Посвящается доктору медицинских наук,
профессору, заслуженному деятелю науки РФ

Вере Георгиевне Шаляпиной

Введение

Приспособительное поведение является 
высшей формой проявления адаптационной 
деятельности организма и формируется под 
воздействием факторов окружающей среды. 
Способствуют этому различные гормональные 
и нейрогормональные механизмы, которые под-
держивают метаболическое обеспечение орга-
низма и сохраняют его гомеостатические пара-
метры (Шаляпина и др. 1995).

Известно, что в нейроэндокринной регуля- 
ции приспособительной деятельности ведущее  

место принадлежит гипоталамо-гипофизарно-
адренокортикальной системе (ГГАС), секрети-
рующей не только периферические стероид- 
ные гормоны и тропные гормоны гипофиза,  
но и целый набор нейрогормонов, среди которых 
важнейшая роль в стрессорном ответе организ-
ма принадлежит кортиколиберину (corticotropin-
releasing hormone, CRH). Этот нейрогормон, 
мощный активатор ГГАС, помимо гипоталаму-
са, синтезируется в лимбических и вегетативных 
структурах, что объясняет его участие в регу-
ляции висцеральных и поведенческих реак- 
ций (Dunn, Berridge 1990). Локализованный  
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Нейроэндокринные механизмы регуляции приспособительного поведения и патогенеза…

в экстрагипоталамических отделах мозга, CRH 
как нейромодулятор интегрирует поведенческие 
реакции с эндокринными и висцеральными 
функциями (Authement et al. 2018; Vasconcelos 
et al. 2020) и тем самым, по мнению Веры Геор-
гиевны Шаляпиной (рис.), способен «определять 
стратегию приспособительной деятельности» 
(Шаляпина и др. 2003). Известна также причаст-
ность CRHергических механизмов к развитию 
психопатологий, инициированных стрессом 
(Authement et al. 2018; Gold et al. 1984; Lopes  
et al. 2024; Nemeroff 1988; Yang, Geng 2023; Zhang 
et al. 2017). Поэтому в последние годы под ру-
ководством Веры Георгиевны была проведена 
серия работ, посвящённых роли CRH в регуля-
ции приспособительного поведения и патоге-
незе постстрессорной психопатологии.

Кортиколиберинергическая система 
мозга и её роль в патогенезе тревожно-

депрессивных постстрессорных расстройств

При решении этой проблемы Вера Георги-
евна основное внимание уделяла поведенческой 
стратегии, «которая при встрече с опасностью 
может носить либо активный, либо пассивный 
характер» (Шаляпина и др. 2006a). Сначала 
в работе использовали линейных крыс KHA 
(Koltushi High Avoidance) и KLA (Koltushi Low 
Avoidance), селектированных по скорости вы-
работки условного рефлекса активного избега-
ния (Дмитриев, Бачманов 1992). Результаты 
поведенческих тестов (открытое поле — ОП, 
приподнятый крестообразный лабиринт — ПКЛ) 
показали, что эти животные в условиях новиз-
ны проявляют соответственно высокую и низ-
кую двигательную и исследовательскую актив-
ность, а также существенно различаются по 
уровню тревожности, «что даёт основание 
считать их крайними вариантами активной 
и пассивной стратегии приспособительного 
поведения» (Рыбникова и др. 1999; Шаляпина 
2005; Шаляпина и др. 2002). После неизбегае-
мого стресса у активных особей (линия KHA) 
депрессия развивалась быстро, а у пассивных 
(линия KLA) лишь через определённый отстав-
ленный период. 

Однако, как известно, селекция животных 
может сопровождаться обеднением генетиче-
ского фонда, снижением жизнеспособности, 
появлением нежелательных признаков. Для 
сравнения, в более поздних работах объектами 
исследования послужили активные и пассивные 
крысы, отобранные по фенотипическим при-
знакам из общей популяции линии Вистар. 
Стратегию приспособительного поведения крыс 

определяли в Т-образном лабиринте, который 
воспроизводит условия теста ОП, хотя и в более 
щадящем режиме. При трёхминутном испыта-
нии он даёт «достаточно чёткое представление 
об активном или пассивном типах приспособи-
тельного поведения с достоверным различием 
как относительно психомоторной реактивно- 
сти, так и пассивности животных» (Шаляпина  
и др. 2006b). Был предложен алгоритм отбора 
в Т-образном лабиринте крыс с активной и пас-
сивной стратегией приспособительного пове-
дения по расчётным индексам поведенческой 
активности и пассивности (Шаляпина и др. 
2006a). Активные крысы в пассивном состоянии 
пребывали менее 5% времени тестирования, 
тогда как пассивные особи — около 25% испы-
тательного срока. Достоверно также различались 
индексы поведенческой активности: 87% у ак-
тивных и 68% у пассивных животных. В этих 
исследованиях по результатам изучения инди-
видуальных изменений приспособительного 
поведения после однократного (стресс) или 
двукратного (стресс-рестресс) водно-иммерси-
онного воздействия было установлено, что 
в неизбегаемой аверсивной среде развитие 
постстрессорной психопатологии тесно свя- 
зано с исходной поведенческой стратегией  
исследуемых животных. Было сделано пред- 
положение, что у активных крыс (Вистар актив-
ные — ВА) быстрое возникновение поведенче-
ского дефицита после одиночного стресса про-
исходит в результате формирования депрессии 
«по типу охранительного торможения и вре-
менной замене активного поведения на пассив-
ное, и лишь в модели стресс-рестресс у них 
развивается психопатология по типу тревожно-

Рис. Вера Георгиевна Шаляпина (1932–2009), 
заслуженный деятель науки РФ,  

доктор медицинских наук, профессор

Fig. Prof. Vera G. Shalyapina (1932–2009),  
Honored Scientist of Russia, Doctor of Medical Sciences
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депрессивного расстройства» (Шаляпина и др. 
2006a). У пассивных крыс (Вистар пассивные — 
ВП) в ответ на сильное аверсивное воздействие 
экспериментальная «психопатология развива-
лась отставленно и усиливалась при повторной 
встрече с ситуацией, что соответствует крите-
риям посттравматических стрессовых рас-
стройств» (Шаляпина и др. 2006b).

Предыдущие исследования, выполненные 
на линейных KHA и KLA крысах, показали, что 
в модели «выученная беспомощность» депрес-
сия у активных (KHA) особей развивается сра-
зу же после стрессирования, а у пассивных 
(KLA) — лишь спустя 10-дневный отставленный 
период (Шаляпина и др. 2005; 2006b). При этом 
было обнаружено, что у крыс KLA во время 
развития поведенческого дефицита происходит 
снижение гормональной функции ГГАС с вы-
раженным уменьшением содержания кортико-
стерона в крови и заметной инволюцией пуч-
ковой зоны коры надпочечников (Семенова и др. 
2005). В итоге было сделано заключение о фор-
мировании у KLA крыс в ситуации неизбегае-
мого стресса психопатологии по типу ПТСР 
(Миронова и др. 2004). Учитывая, что линейные 
крысы являются крайними вариантами проти-
воположных стратегий, было проведено иссле-
дование гормональной функции ГГАС у одно-
линейных ВА и ВП животных, подвергнутых 
аверсивным воздействиям в модели посттрав-
матического стрессового расстройства (ПТСР) 
(Шаляпина и др. 2006b). В результате было об-
наружено, что лишь пассивные крысы при силь-
ном неизбегаемом стрессе имеют признаки 
снижения функциональной активности ГГАС, 
которое «сопровождается её повышенной чув-
ствительностью к сигналам обратной связи 
(дексаметазон) и десенситизацией к кортико-
либерину» (Шаляпина и др. 2006b). У активных 
особей в аналогичной ситуации содержание 
кортикостерона остаётся на повышенном уров-
не. По результатам исследований, выполненных 
на линейных животных KHA и KLA (Шаляпина 
и др. 2005), а также на крысах линии Вистар 
(Шаляпина и др. 2006b), была установлена связь 
исходного типа приспособительного поведения 
с определённой группой депрессий. Принимая 
во внимание функциональную активность ГГАС, 
Вера Георгиевна предложила разделить депрес-
сии на две гетерогенные группы с позитивным 
и негативным гормональным балансом (Семё-
нова и др. 2007). Связь симптоматической гете-
рогенности депрессий с определённой поведен-
ческой стратегией даёт возможность изучения 
патогенетической значимости гормонов ГГАС 
и прежде всего кортикостерона в развитии раз-

личных постстрессорных депрессий и возмож-
ном использовании этих гормонов в коррекции 
данной психопатологии. В результате было 
обнаружено, что разные типы депрессий отли-
чаются чувствительностью не только к CRH,  
но и к кортикостерону, причём на дефицит 
кортикостерона реагируют в основном пассив-
ные особи, у которых заместительное введение 
этого гормона с питьевой водой исправляет 
многие депрессивные проявления.

CRH, локализованный в экстрагипоталами-
ческих структурах мозга, исполняя роль ме- 
диатора и/или нейромодулятора, является  
важнейшим интегратором всех компонентов 
ответной реакции (Koob, Heinrichs 1999; Lee, 
Davis 1997; Liang et al. 1992; Smagin et al. 2001; 
Smith et al. 1986). Стрессорное поведение, на-
ряду с эндокринными и висцеральными реак-
циями, служит важным показателем стрессоре-
активности (Маркель и др. 1988; Шаляпина и др. 
2003) и легко воспроизводится путём введения 
CRH экспериментальным животным. На осно-
ве предположения Веры Георгиевны об изме- 
нении в ходе формирования депрессий чув- 
ствительности к  CRH «соответствующих  
органов-мишеней, причастных к организации 
стрессорных реакций и формированию пост-
стрессорных психопатологий» (Семенова и др. 
2006b), было проведено исследование на актив-
ных и пассивных крысах линии Вистар после 
однократного и двукратного стрессорного воз-
действия (Семенова и др. 2006b). Интраназаль-
ное введение CRH контрольным животным 
резко изменяет приспособительное поведение 
лишь у ВА крыс, усиливая их поведенческую 
пассивность и снижая поведенческую активность 
и скорость движения. Через 20 дней после одно-
кратного водно-иммерсионного воздействия, 
когда поведение ВА особей нормализовалось, 
они, так же как и интактные крысы, реагирова-
ли на введение CRH быстрым и длительным 
замиранием. Это подтверждает ранее получен-
ные данные при введении CRH в неостриатум 
(Шаляпина и др. 2000) и свидетельствует о том, 
что у ВА животных CRH является эндогенным 
фактором тревоги. Потеря чувствительности 
к CRH у ВА крыс была зафиксирована только 
в ситуации стресс-рестресса на фоне сформи-
ровавшейся депрессии. У ВП особей, у которых 
психопатология развивается лишь через 20 су-
ток после водно-иммерсионного воздействия 
и сразу приобретает «характер астенической 
депрессии», чувствительность к нейрогормону 
отсутствует как в исходном состоянии, так  
и после стрессорного воздействия (одиночный 
стресс, стресс-рестресс). Пассивные крысы были 
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нечувствительными и к многократному введению 
CRH, в то время как активные особи в этом 
случае формировали выраженную депрессию 
(Семенова и др. 2006b). В результате был сделан 
вывод о том, что «основным патогенетическим 
механизмом в развитии постстрессорной пси-
хопатологии у пассивных особей является не 
гиперпродукция CRH, а снижение чувствитель-
ности CRH-рецепторов к нейрогормону» (Се-
менова и др. 2006b). Характерные для стресса 
поведенческие изменения обычно связывают 
с активацией кортиколибериновых рецепторов 
первого типа (CRH-R1) (Berridge, Dunn 1987). 
Известно, что блокада этих рецепторов оказы-
вает анксиолитический эффект, а при длитель-
ном стрессе предотвращает развитие депрессии 
(Chaki et al. 2004). Различная чувствительность 
к CRH у ВА и ВП особей, как показали работы 
Веры Георгиевны, может предопределить эффект 
блокады CRH-R1 у животных с активной или 
пассивной стратегией приспособительного по-
ведения (Семёнова и др. 2006a). Исследование 
блокады CRH-R1 астрессином (пептидный 
блокатор CRH-R1) показало, что у высокочув-
ствительных к CRH ВА крыс астрессин предот-
вращал развитие постстрессорной депрессии 
(Семенова и др. 2006a). В то же время у рези-

стентных к CRH пассивных особей астрессин 
оказывался неэффективным, и их поведение 
практически не менялось при блокаде кортико-
либериновых рецепторов. В результате прове-
дённых исследований были выявлены характер-
ные особенности крыс с изначально различной 
поведенческой стратегией в изменяющихся 
условиях (табл. 1).

Взаимодействие кортиколиберина 
с нейромедиаторными системами мозга 

в организации приспособительного 
поведения и патогенезе постстрессорных 

психопатологий

В системе передачи стрессорных сигналов 
и в формировании стрессорного ответа CRH 
может быть одновременно нейрогормоном, 
нейромедиатором, а также нейромодулятором, 
который в процессе синаптической передачи 
стимулирует или тормозит её с участием тра-
диционных нейротрансмиттеров (Cador et al. 
1992; Gallagher et al. 2008; Joshi et al. 2020; Oro-
zco-Cabal et al. 2006). Были исследованы эффек-
ты, индуцируемые экзогенной аппликацией CRH 
на срезы обонятельной коры мозга активных 
и пассивных крыс, подвергнутых неизбегаемому 

Табл. 1. Показатели, характерные для активных (ВА) и пассивных (ВП) крыс линии Вистар

ВА ВП
Контроль

Высокая чувствительность к CRH (Семенова и др. 
2006b)

Резистентность к CRH (Семенова и др. 2006b)

Стресс
Быстрая временная замена активного поведения  
на пассивное, нормализация поведения через  
20 суток (Шаляпина и др. 2006a)

Развитие депрессии через 20 суток после стресса 
(Шаляпина и др. 2006a)

Высокая чувствительность к CRH после нормализа-
ции через 20 суток (Семенова и др. 2006b)
Блокада CRH-R1 астрессином предотвращает пост-
стрессорную депрессию (Семенова и др. 2006a)

Резистентность к CRH (Семенова и др. 2006b)

Депрессия с позитивным гормональным балансом 
(Семенова и др. 2007)

Депрессия с негативным гормональным балансом 
(Семенова и др. 2007)
Высокая чувствительность к кортикостероидам.  
Заместительное введение кортикостерона исправляет 
многие депрессивные изменения (Семенова и др. 
2007)

Стресс-рестресс
Десенситизация к CRH (Семенова и др. 2006b) Резистентность к CRH (Шаляпина и др. 2006b)
Высокая функциональная активность ГГАС, развитие 
депрессивно-подобного состояния (Шаляпина и др. 
2006b)

Усиление психопатологии при повторном стрессиро-
вании, снижение функциональной активности ГГАС, 
повышенная чувствительность к дексаметазону (Ша-
ляпина и др. 2006a; 2006b)

Примечание: CRH — кортиколиберин; CRH-R1 — кортиколибериновые рецепторы первого типа; ГГАС — гипо-
таламо-гипофизарно-адренокортикальная система.
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водно-иммерсионному воздействию. По харак-
теру формирования фокальных потенциалов 
при микростимуляции срезов обонятельной 
коры мозга крыс судили о взаимодействии CRH 
с глутамат- и ГАМКергическими механизмами, 
которые непосредственно участвуют в генера-
ции возбуждающих и тормозных постсинапти-
ческих потенциалов (Hoffman, Haberly 1989; 
Jung et al. 1990; Tseng, Haberly 1988). Оказалось 
при этом, что срезы мозга активных и пассив-
ных крыс уже исходно формируют фокальные 
потенциалы с преобладанием либо возбуждаю
щего, либо тормозного компонента. После 
стрессорного воздействия самой низкой воз-
будимостью отличались срезы пассивных крыс, 
у которых пережитое стрессорное воздействие 
резко уменьшало амплитуды возбуждающих 
постсинаптических потенциалов и одновре-
менно увеличивало амплитуды тормозных 
постсинаптических потенциалов (Мокрушин 
и др. 2008; Шаляпина и др. 2008). При добавле-
нии CRH в среду инкубации срезов пассивных 
крыс происходила полная блокада синаптиче-
ской трансмиссии. Среди активных крыс после 
стрессирования у 60% срезов сохранялась нор-
мальная возбудимость и была выявлена низкая 
чувствительность к экзогенно добавленному 
CRH (Мокрушин и др. 2009; Шаляпина и др. 
2008). У 40% срезов активных стрессированных 

крыс имелась низкая возбудимость, и у них 
CRH оказывал существенный ингибиторный 
эффект. Полученные данные указывают на то, 
что CRH у активных крыс угнетает активность 
НМДА-связанных процессов, однако степень 
угнетения значительнее в срезах с низкой ис-
ходной возбудимостью. Изменения активности 
ГАМК-зависимых механизмов в срезах с разной 
исходной возбудимостью при воздействии CRH 
были разнонаправленными: происходило её 
угнетение в срезах с низкой и увеличение  
в срезах с нормальной возбудимостью. Резуль-
таты указывают на то, что гиперактивация 
CRHергических механизмов кортикальных 
структур мозга, моделируемая в экспериментах 
экзогенной аппликацией CRH на срезы мозга 
активных стрессированных крыс, в 40% срезов 
вызвала угнетение синаптической трансмиссии. 
В 60% срезов активных крыс CRH индуцировал 
противоположные реакции механизмов глута-
матергической и ГАМКергической синаптиче-
ских передач. В них отмечалось небольшое 
снижение активности глутаматергических и уве-
личение активности ГАМК-рецепторов. 

Для дальнейшего изучения особенностей 
функционирования и пластичности взаимо- 
действия CRHергической и ГАМКергической  
мозговых систем в изменяющихся условиях  
были проведены исследования с вовлечением  

Table 1. Characteristics distinguishing active (WA) and passive (WP) Wistar rats

WA WP
Control

High sensitivity to CRH (Semenova et al. 2006b) Resistance to CRH (Semenova et al. 2006b)
Stress

Rapid, transient replacement of active behavior with  
passive behavior, normalization of behavior 20 days  
post-stress (Shalyapina et al. 2006a)

Development of depression 20 days post-stress (Shalyapi-
na et al. 2006a)

High sensitivity to CRH after normalization at 20 days 
(Semenova et al. 2006b)
Astressin CRH-R1 blockade prevents depression  
(Semenova et al. 2006 a)

Resistance to CRH (Semenova et al. 2006b)

Depression with positive hormonal balance (Semenova  
et al. 2007)

Depression with negative hormonal balance (Semenova 
et al. 2007)
High sensitivity to corticosteroids. Corticosterone  
replacement therapy corrects many depressive changes 
(Semenova et al. 2007)

Stress-restress
Desensitization to CRH (Semenova et al. 2006b) Resistance to CRH (Shalyapina et al. 2006b)
High functional activity of the HPA, development  
of a depressive-like state (Shalyapina et al. 2006b)

Increased psychopathology with repeated stress,  
decreased functional activity of the HPA, hypersensitivity 
to dexamethasone (Shalyapina et al. 2006a; Shalyapina  
et al. 2006b)

Note: CRH — corticotropin-releasing hormone; CRH-R1 — CRH receptors type 1; HPA — hypothalamic-pituitary-
adrenocortical axis.



430	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-424-444

Нейроэндокринные механизмы регуляции приспособительного поведения и патогенеза…

нейростероидов в регуляцию поведенческих схем. 
Были использованы модуляторы ГАМКА-рецеп-
торов, дегидроэпиандростерон (ДГЭА) и алло-
прегнанолон, синтез которых в нервной систе-
ме причисляет их к группе нейростероидов. 
Известно, что нейростероиды способны актив-
но воздействовать на все функции мозга (Mellon 
et al. 2001; Rupprecht 2005). Предположению 
Веры Георгиевны о возможном протективном 
действии нейростероидов ДГЭА и аллопрегна-
нолона способствовали многочисленные данные 
об их эффективности, особенно при психических 
заболеваниях с нарушением внимания, памяти 
и мыслительной деятельности (Гончаров и др. 
2004; Kroboth et al. 1999). Наибольший интерес 
вызвали исследования с активным использова-
нием этих нейростероидов в лечении депрессии 
и посттравматических психопатологий (van 
Broekhoven, Verkes 2003; Wang et al. 2008). Дейст
вие ДГЭА, негативного модулятора ГАМКА-ре-
цепторов, может быть очень многообразным, 
так как известно, что данная группа стероидов 
прямо или опосредованно влияет на весь ком-
плекс медиаторных систем, участвующих в ка-
скадной регуляции поведенческих процессов 
(Compagnone, Mellon 2000; Maninger et al. 2009; 
Rupprecht 2005). Сульфатная форма дегидро
эпиандростерона (ДГЭА-С) отличается большей 
потенцией вследствие повышенной гидрофиль-
ности и предпочтительного взаимодействия 
с ГАМКА-рецепторами (Majewska et al. 1990). 
Аллопрегнанолону отводится особая роль в ре-
гуляции функции мозга, ввиду его быстрого 
воздействия на возбудительные и тормозные 
процессы. Его нейроактивное действие связано 
в основном с позитивным модулирующим влия
нием на ГАМКА-рецепторы, а также ионотроп-
ные глутаматные рецепторы, связанные с транс-
портом через мембрану ионов кальция (Belelli, 
Lambert 2005). В работах на животных с при-
менением различных поведенческих методик 
был продемонстрирован анксиолитический 
эффект аллопрегнанолона (Akwa et al. 1999;  
Brot et al. 1997; Brunton, Russell 2011; Brunton  
et al. 2009). Известно также, что чёткие анксио-
литические свойства ДГЭА оказывают влияние 
на поведение животных только у особей с по-
вышенной тревожностью (Обут и др. 2001; 
Овсюкова и др. 2011; Prasad et al. 1997), что 
предполагает наличие индивидуальной чувстви-
тельности к действию этого стероида вследствие 
различий в нейромедиаторном и других компо-
нентах организации поведенческих реакций. 
В новой серии опытов для определения исход-
ного уровня тревожности все животные были 
протестированы в ПКЛ. Результаты этого те-

стирования показали, что активные крысы 
могут быть разделены на группы животных 
с низкой и высокой тревожностью. Нейросте-
роиды вводили крысам до стрессорного воз-
действия. Стресс имитировался интраназальным 
введением CRH, а возникновение и развитие 
тревожного состояния фиксировали с помощью 
ПКЛ. Результаты опытов показали различное 
влияние ДГЭА-С (Семенова и др. 2010) и алло-
прегнанолона (Семенова, Ракицкая 2013)  
на крыс с разным уровнем тревожности. Так,  
на активных низкотревожных животных ДГЭА-С 
оказал антистрессорное, а аллопрегнанолон — 
анксиолитическое воздействие. На активных 
высокотревожных крыс анксиолитическое влия
ние оказал ДГЭА-С, тогда как аллопрегнанолон 
только увеличил их двигательную активность. 
Пассивные животные из двух нейростероидов 
оказались более чувствительны к аллопрегна-
нолону, который в стрессорной ситуации, соз-
данной введением CRH, способствовал повы-
шению тревожности этих животных. Таким 
образом, в данном исследовании было показано, 
что у крыс с индивидуально-типологическими 
особенностями поведения изменение актив-
ности ГАМКергической системы после введения 
нейростероидов по-разному отражается на ин-
дивидуальной чувствительности этих животных 
к CRH.

В дальнейшем Вера Георгиевна предполагала 
изучить влияние CRH на фоне снижения актив-
ности ГАМКергической системы в результате 
блокады ГАМКА-рецепторов пикротоксином. 
Это исследование было проведено уже под ру-
ководством Н. Э. Ордян (Семенова и др. 2018). 
По результатам тестирования в Т-лабиринте 
и ПКЛ были сформированы группы активных 
крыс с низкой (НТ) и высокой (ВТ) тревожно-
стью. Для введения препаратов в область тре-
тьего желудочка животным вживляли колодки 
со стальными канюлями. Как известно, блокада 
ГАМКА-рецепторов изменяет равновесие меж-
ду возбуждающими и тормозными медиаторами, 
повышая общую рефлекторную возбудимость 
ЦНС. У ВТ крыс в результате устранения из-
быточного тормозного действия ГАМК на струк-
туры мозга и как следствие, возможно, повы-
шения активности ДА- и CRFергических систем 
(Ikemoto et al. 1997; Miklós, Kovács 2002) усили-
валась ориентировочно-исследовательская 
активность и снижалась реактивная тревожность 
этих животных. У НТ крыс вследствие снижения 
активности ГАМКергической системы пикро-
токсином и, вероятно, повышения у них общей 
рефлекторной возбудимости ЦНС не только 
снижался уровень реактивной тревожности,  
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но происходило также усиление их изначальной 
гиперактивности. Вследствие расположения  
на дендритах тормозных нейронов глутамат-, 
дофамин-, ГАМКВ-, ГАМКА-рецепторов и, таким 
образом, взаимовлияния различных постсинап-
тических процессов (Силькис 2000) снижение 
активности ГАМКергической системы позво-
лило выявить особенности в стресс-реакции 
у животных с изначально разным уровнем лич-
ностной тревожности. У гиперактивных НТ 
крыс CRH на фоне инактивации ГАМКергической 
системы оказал сильное анксиогенное влияние, 
возможно, через активацию стресс-лимитирую
щих систем, не связанных с медиатором ГАМК, 
тогда как у ВТ крыс в тех же условиях наблю
далось лишь «охранительное торможение» 
(Шаляпина 2005).

После изучения протективных свойств 
ДГЭА-С в условиях кортиколиберинового 
стресса в отдельном опыте под руководством 
Веры Георгиевны было исследовано влияние 
этого нейростероида на развитие тревожности 
после водно-иммерсионного воздействия у двух 
групп активных крыс, изначально отличаю- 
щихся по тревожности (Семенова и др. 2012).  
Гормональную функцию ГГАС оценивали  
по содержанию кортикостерона в плазме кро-
ви. Определение содержания кортикостерона 
не выявило каких-либо различий между под-
группами спокойных (АС) и тревожных (АТ) 
крыс. Предварительное трёхкратное введение 
ДГЭА-С оказало антистрессорное воздействие 
на обе группы животных. Содержание корти-
костерона было достоверно ниже в подгруппах 
крыс, получавших перед стрессом ДГЭА-С,  
по сравнению с животными с введением фи-
зиологического раствора. Этот эффект ДГЭА-С 
в равной мере проявлялся у АС и АТ крыс. 
Однако у АТ животных одновременно с умень-
шением содержания кортикостерона в плазме 
крови было зафиксировано снижение уровня 
тревожности, тогда как у АС крыс ДГЭА-С 
тормозил стрессорный выброс кортикостеро-
на в кровь, но его предварительное введение 
увеличивало уровень тревожности и снижало 
ориентировочно-исследовательскую активность 
в ПКЛ. Таким образом, проведённое исследо-
вание показало, что предварительное введение 
ДГЭА-С снижает стресс-индуцированную  
активность ГГАС как у АТ, так и у АС крыс. 
Однако только у крыс с исходно высоким уров-
нем тревожности этот нейростероид предот-
вращает поведенческие эффекты стресса, зна-
чительно улучшая показатели тревожности 
и ориентировочно-исследовательской актив-
ности, тогда как у АС крыс ДГЭА-С усили- 

вает поведенческие проявления стрессорной  
реакции.

Стресс-протективное действие ДГЭА-С,  
выражающееся в снижении активности коры  
надпочечников при стрессе, было отмечено 
и другими исследователями (Обут и др. 2002). 
В работе Т. А. Обута и соавторов (Обут и др. 
2002; Овсюкова и др. 2011) было показано, что 
введение хронически стрессированным мышам 
налтрексона (антагониста μ-опиоидных рецеп-
торов) предотвращало стресс-протективный 
эффект ДГЭА-С, что указывает на возможное 
вовлечение опиоидной системы в действие 
ДГЭА-С на стрессорную активность ГГАС. На-
ряду с ГАМКергической опиоидная система 
является одной из ведущих стресс-лимитирующих 
систем, участие которой необходимо для обес
печения пластичности взаимодействия воз-
буждающих и тормозных механизмов и огра-
ничения стресс-реакции на центральном 
и периферическом уровнях регуляции (Лишма-
нов и др. 2012; Blum et al. 2021). Опиоидная 
система тесно взаимодействует с кортиколибе-
ринергическими структурами гипоталамуса 
и всеми моноаминергическими подкорковыми 
системами, притормаживая секрецию кортико-
либерина и норадреналина (Соколова и др. 2002; 
Шаляпина 2005; Milanés et al. 1997; Yamauchi  
et al. 1997). Дефицит опиоидов играет опреде-
лённую роль в заболеваниях, связанных с на-
рушением эмоционального фона, в том числе 
депрессиях и ПТСР (Cota et al. 2007; Tollefson  
et al. 2017). Кроме того, установлено, что экзо-
генные опиоиды, блокируя секреторную деятель-
ность аденогипофиза и надпочечников, снижа-
ют уровень адренокортикотропного гормона 
(АКТГ), кортикостероидов и адреналина в плаз-
ме крови (Лишманов и др. 2012; Niederhoffer  
et al. 2001; Ziegler et al. 2010). 

Поиск новых фармакологических схем лече-
ния расстройств, связанных с психотравми
рующим воздействием, предполагает индиви-
дуальный подход в связи с широким спектром 
проявления психопатологий и необходимостью 
подбора лекарственных средств в каждом кон-
кретном случае. Принцип разделения одноли-
нейных крыс Вистар на группы с различной 
поведенческой стратегией, предложенный Верой 
Георгиевной, используется в лабораторных ис-
следованиях и сейчас. 

Синтетический аналог лей-энкефалина фар-
макологический препарат «Даларгин» взаимо-
действует преимущественно с μ- и δ-опиоидными 
рецепторами, плохо проникает через гематоэн-
цефалический барьер, не вызывает физической 
зависимости и, ограничивая проявление стресс-
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реакции, повышает выживаемость животных 
в экстремальных условиях (Лишманов и др. 2012). 
Под руководством Н. Э. Ордян было изучено 
влияние фармакологического препарата «Да-
ларгин» на стрессорные изменения у крыс  
с различными индивидуально-типологическими 
особенностями поведения. По результатам те-
стирования в Т-образном лабиринте и ПКЛ были 
сформированы группы: активные низкотревож-
ные (АНТ), активные высокотревожные (АВТ) 
и пассивные. Для формирования эксперимен-
тального аналога ПТСР использовали водно-
иммерсионное воздействие в парадигме «стресс — 
рестресс». Результаты исследования показали, 
что лечение даларгином оказывает антистрес-
сорное воздействие только на группы активных 
крыс (АНТ, АВТ), у которых под воздействием 
препарата содержание кортикостерона в крови 
снижается, по сравнению с животными с введе-
нием физиологического раствора (Семенова и др. 
2024a). Однако у низкотревожных особей (АНТ) 
вследствие снижения стресс-индуцированной 
активности ГГАС, вероятно, возникает дефицит 
необходимых для адаптации стрессорных гор-
монов надпочечников. В ответ на снижение 
в крови концентрации этих гормонов увеличи-
ваются уровни CRH и АКТГ для стимуляции 
продукции кортикостерона и адреналина, что 
подтверждается увеличением размеров пучковой 
зоны коры и мозгового вещества надпочечников 
(Семенова и др. 2024b). Одновременно повы-

шенный уровень CRH может быть причиной 
усиления тревожности АНТ крыс, получивших 
лечение даларгином в модели ПТСР (Семенова 
и др. 2021). У высокотревожных крыс (АВТ) при 
развитии ПТСР-подобного состояния увеличе-
ние содержания кортикостерона в крови (Семе-
нова и др. 2024a) сопровождается повышением 
уровня тревожности (Семенова и др. 2021), ве-
роятно, вследствие нарушения регуляции ГГАС 
по механизму отрицательной обратной связи. 
Лечение даларгином блокировало продукцион-
ную деятельность надпочечников, воспрепят-
ствовав дизрегуляции ГГАС и одновременно 
нивелируя стрессорную поведенческую реакцию 
высокотревожных животных. В отличие от ак-
тивных крыс у пассивных животных лечение 
даларгином не снижает стресс-индуцированную 
активность ГГАС. Высокая тревожность и со-
хранение изменений в надпочечниках, характер-
ных для ПТСР-подобного состояния, свидетель-
ствует об отсутствии антистрессорного действия 
даларгина на этих животных.

Полученные данные согласуются с резуль-
татами исследования протективных свойств 
ДГЭА-С, проводимого под руководством Веры 
Георгиевны (табл. 2): снижение уровня корти-
костерона у активных крыс при действии ДГЭА-С 
(АС, АТ) и даларгина (АНТ, АВТ), а также раз-
нонаправленное влияние этих веществ на по-
казатели тревожности у спокойных (АС, АНТ) 
и тревожных (АТ, АВТ) животных.

Табл. 2. Влияние дегидроэпиандростерон-сульфата (ДГЭА-С) и даларгина на уровень кортикостерона, 
тревожность и морфологию надпочечников в условиях стресса

Группа Параметр Стресс ДГЭА-С + стресс Стресс Стресс +  
даларгин

АНТ уровень КС ↑ ↓ ↑ ↓
тревожность ↑ ↑↑ = ↑
толщина zF (мкм) – – = ↑
площадь МВ (мм2) – – = ↑

АВТ уровень КС ↑ ↓ ↑ ↓
тревожность ↑ ↓ ↑ ↓
толщина zF (мкм) – – ↑ ↓
площадь МВ (мм2) – – = =

пассив уровень КС – – ↑ ↑↑
тревожность – – ↑ ↑↑
толщина zF (мкм) – – ↑ =
площадь МВ (мм2) – – ↓ =

Примечание: АНТ — группа активных низкотревожных крыс; АВТ — группа активных высокотревожных крыс; 
пассив — группа пассивных крыс; КС — кортикостерон; zF — пучковая зона коры надпочечников; МВ — мозго-
вое вещество надпочечников; (↑) — увеличение; (↓) — уменьшение; (=) — нет изменений; в столбце «стресс» — 
изменение состояния по сравнению с контролем; в столбцах «ДГЭА-С+стресс», «стресс+даларгин» — изменение 
по сравнению с состоянием после стресса.
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Table 2. Effects of dehydroepiandrosterone sulfate (DEA-S) and dalargin on corticosterone levels,  
anxiety, and adrenal morphology under stress

Group Parameter Stress DEA-S + stress Stress Stress +  
dalargin

ALA CS levels ↑ ↓ ↑ ↓
anxiety ↑ ↑↑ = ↑
zF thickness (μm) – – = ↑
aadrenal medulla area (mm2) – – = ↑

AHA CS levels ↑ ↓ ↑ ↓
anxiety ↑ ↓ ↑ ↓
zF thickness (μm) – – ↑ ↓
aadrenal medulla area (mm2) – – = =

passive CS levels – – ↑ ↑↑
anxiety – – ↑ ↑↑
zF thickness (μm) – – ↑ =
aadrenal medulla area (mm2) – – ↓ =

Note: ALA — active low-anxiety rats; AHA — active high-anxiety rats; passive — passive rats; CS — corticosterone; 
zF — the zona fasciculata of the adrenal cortex; (↑) — increase; (↓) — decrease; (=) — no change. For the ‘Stress’ column, 
changes are shown relative to control; for the ‘DHEA‑S + stress’ and ‘Stress + dalargin’ columns, changes are shown 
relative to the post‑stress state.

Совокупный анализ данных морфофункцио
нального исследования и результатов поведен-
ческих проявлений стрессорной реакции (Се-
менова и др. 2021; 2024a; 2024b) подтверждает 
предположение Веры Георгиевны, что особи 
с индивидуально-типологическими отличиями 
поведения обладают разной организацией стресс-
активационной кортиколиберинергической 
системы (Флеров, Шаляпина 2008), которая 
является пусковым звеном стресса и интегри-
рует в ходе его развития эндокринные функции 
и поведение (Шаляпина, Ракицкая 2003; Шаля-
пина и др. 2003). К настоящему моменту иссле-
дователями установлено, что животные, имею-
щие различия в индивидуально-типологических 
характеристиках нервной системы, отличаются 
также по ряду таких параметров, как энергети-
ческий и белковый обмены в мозге, метаболизм 
биогенных аминов, уровень свободно-радикаль-
ного окисления липидов (Перцов и др. 2011; 
Саркисова и др. 1991; Флеров и др. 2004; Чума-
ков и др. 2005). Известно, что развитие депрес-
сии во многом связано с нарушением пластич-
ности мозга, которая в значительной степени 
определяется степенью модификации нейро-
нальных мембран (Барабой и др. 1992; Флеров, 
Герасимова 2006). Аверсивные воздействия 
приводят прежде всего к повреждению жизнен-
но важных структур нервных клеток на моле-
кулярном, субклеточном и тканевом уровнях. 
Основную роль при этом играют свободные 
радикалы, к повреждающему действию которых 

особенно восприимчивы важнейшие компонен-
ты липидного матрикса клеточных мембран — 
фосфолипиды, а наиболее быстрым способом 
модификации нейрональных мембран является 
свободно-радикальное окисление липидов. 
К моменту исследования формирования депрес-
сий у линейных крыс KHA и KLA конкретные 
биохимические изменения в мозгу при развитии 
психопатологии изучены не были. В исследова-
ниях, выполненных на крысах KHA и KLA 
(Флеров, Шаляпина 2008), было показано, что 
«снижение перекисного окисления липидов 
у пассивных крыс в ходе “созревания” психопа-
тологии является адаптивным процессом и лишь 
его усиление в период формирования выражен-
ной депрессии отражает развитие патологиче-
ского состояния. В то же время у активных 
особей активация перекисного окисления ли-
пидов в начальные периоды после аверсивного 
воздействия имеет стрессорную природу и лишь 
во время развития депрессии приобретает па-
тологический характер» (Флеров, Шаляпина 
2008). При этом усиление перекисного окисле-
ния липидов у активных особей наряду со стриа
тумом проявляется в гиппокампе, а у пассивных 
особей — в гипоталамусе. Эти различия могут 
быть следствием разной гормональной обеспе-
ченности организма животных в этот период. 
У активных крыс депрессия формируется на 
фоне высокого уровня кортикостерона, к кото-
рому особенно чувствительны клетки гиппо-
кампа, тогда как у пассивных особей имеет 
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место снижение гормональной функции ГГАС, 
и причиной этого может быть происходящее 
в этот период поражение гипоталамуса. Таким 
образом, у пассивных особей «с низкой пластич-
ностью мозга адаптивные процессы направлены 
на сохранение того состояния, в котором они 
находились исходно, и это состояние в опреде-
лённой мере имитирует тот “поведенческий 
дефицит”, который формируется у активных 
особей при стрессе» (Флеров, Шаляпина 2008). 
Эта «устойчивость», однако, может быть чисто 
внешней и сопровождаться глубокими систем-
ными перестройками, которые в итоге приводят 
к развитию устойчивого патологического со-
стояния. 

Участие свободно-радикального 
окисления биомолекул в регуляции 

приспособительного поведения  
и патогенезе постстрессорных 

психопатологий

При психопатологии создаются также условия 
для интенсификации образования продуктов 
свободно-радикального окисления биомолекул. 
Белки плазмы, подвергшиеся окислительной 
деструкции, имеют довольно большой период 
полураспада. Повышение уровня карбонильных 
групп окисленных белков является наиболее 
перспективным маркером интенсивности  
свободно-радикальных процессов при ряде 
патологических состояний и воздействии не-
благоприятных внешних факторов. В нашей 
лаборатории были исследованы уровни окис
лительной модификации белка (ОМБ) и актив-
ности компонентов антиоксидантной системы 
(АОС) в сыворотке крови у крыс с установлен-
ными индивидуально-типологическими отли-
чиями поведения не только в норме, но и при 
развитии постстрессорной психопатологии 
(Вьюшина и др. 2011). При разделении исходно-
го массива крыс Вистар были сформированы 
группы активных высокотревожных (№ 1) и ак-
тивных низкотревожных крыс (№ 2), группа 
животных со средней двигательной активностью 
(№ 3), по дополнительным показателям сходная 
с активной группой № 2, и пассивные животные 
(№ 4), которые отличались высокой неуравно-
вешенностью нервных процессов, самым высо-
ким уровнем эмоциональности и одновременно 
самой низкой исследовательской и двигательной 
активностью в отличие от всех остальных групп. 
В норме посттрансляционная модификация 
белка в процессах свободно-радикального окис-
ления почти заблокирована у крыс группы № 4 
и снижена у крыс группы № 3. При этом инду-

цированная ОМБ демонстрирует потенциальную 
возможность этого процесса, интенсивность 
которого в группе № 4 остаётся минимальной 
по сравнению с другими исследованными груп-
пами животных. Хотя процессы ОМБ носят 
случайный характер, они вовлечены в регуляцию 
обмена белков и в пространственно-временное 
распределение их в клетке. При анализе пока-
зателей ОМБ, связанных с разными аминокис-
лотными остатками, можно предположить, что 
изменения структурной конформации белка, 
вызванные окислительной модификацией, раз-
личны у исследованных групп крыс. По-видимому, 
это может быть следствием структурных раз-
личий в белковых компонентах, подвергающих-
ся свободно-радикальному окислению у разных 
групп животных. Это имеет большое значение 
в нормальных физиологических реакциях и сви-
детельствует о том, что поведение определяет-
ся характером биохимических процессов. Зна-
чительные различия по показателям ОМБ и АОС 
между группами № 1 и № 2 появляются только 
вслед за развитием постстрессорной психопа-
тологии, что согласуется с данными об усилении 
различий между разными типами ВНД после 
патологических воздействий. Группа № 3 по 
результатам исследований выделяется среди 
изученных групп и имеет особенности в про-
цессах ОМБ и активности супероксиддисмута-
зы (СОД), как в норме, так и после развития 
постстрессорной психопатологии. По результа-
там анализа ОМБ и активности СОД можно 
предположить, что животные группы № 4 в нор-
ме находятся в состоянии угнетения окисли-
тельных процессов. Вполне вероятно, что низкий 
уровень ОМБ и АОС является индивидуально-
типологической особенностью этой группы.  
По результатам проведённых исследований 
группу № 4 можно охарактеризовать как живот-
ных со слабой нервной системой. Однако, как 
известно, слабость нервной системы есть ре-
зультат её повышенной чувствительности к сверх-
слабым подпороговым раздражителям, что 
с эволюционной точки зрения не может свиде-
тельствовать о «врождённой патологичности» 
данного типа нервной системы, а в определённых 
условиях оказывается весьма благоприятным. 
Поэтому, возможно, низкий уровень процессов 
свободно-радикального окисления у этой груп-
пы сопряжён с повышенной чувствительностью 
к сверхслабым подпороговым раздражителям. 
В целом на основании представленных данных 
можно заключить, что разная реакция на пост-
стрессорную психопатологию у крыс с индиви-
дуально-типологическими особенностями по-
ведения тесно связана с изменением процессов 
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ОМБ и активности АОС. Эти изменения явля-
ются следствием развития психопатологии.  
По результатам биохимических показателей 
наиболее неблагоприятна реакция животных 
групп № 1 и № 3. По-видимому, компонент им-
мобилизации и невозможность реализовать 
витальную мотивацию в данной модели пост-
стрессорной психопатологии вызывает у актив-
ных крыс группы № 1 истощение адаптационных 
систем, что проявляется в соответствующих 
изменениях исследованных биохимических 
показателей. Реакция пассивных животных 
группы № 3, вероятно, определена низкой ла-
бильностью в биохимических процессах и обу
словленной этим нарушением адаптацией к рез-
кой смене привычного окружения. Таким 
образом, полученные результаты косвенно 
подтверждают мнение Веры Георгиевны о том, 
что в основе различий в поведенческих страте-
гиях лежат различия в нейрохимических меха-
низмах, отвечающих за стрессореактивность.

Заключение

Для реализации поведенческого компонента 
стрессорной реакции необходимо сопоставление 
ранее сформированного функционального ре-
жима организма с изменёнными параметрами, 
заданными стрессом. При поступающей инфор-
мации о несоответствии функционирования 
организма условиям стресса происходит пере-
стройка и формирование окончательной про-
граммы приспособительного поведения. У части 
особей это поведение имеет активный характер 
и при встрече с опасностью направлено на «борь-
бу» или «бегство». В популяции присутствуют 
и особи, которые для ухода от опасных ситуаций 
используют пассивную поведенческую стратегию 
«затаивания». Не пытаясь привлечь к объяснению 
типологических особенностей приспособитель-
ного поведения все многообразие накопленных 
знаний по этому вопросу, Вера Георгиевна и со-
трудники лаборатории нейроэндокринологии, 
которую она многие годы возглавляла, сосредо-
точили свои исследования на CRHергической 
системе мозга. По меткому выражению Веры 

Георгиевны, «стрессорное поведение является 
функционально ориентированным, и в его “сим-
фонию нейрохимических звуков” вплетается 
первый медиатор и интегратор всех его звеньев — 
кортиколиберин» (Шаляпина 2005, 134). Особую 
роль Вера Георгиевна отводила CRH и в патоге-
незе тревожно-депрессивных расстройств, а чув-
ствительность мозговых структур к CRH, раз-
личающаяся у активных и пассивных особей, она 
рассматривала как предиктор поведенческих 
и гормональных нарушений при стрессе. Вера 
Георгиевна впервые выдвинула и обосновала 
теорию о двух контурах нейроэндокринной 
регуляции функций — гипоталамическом и экс-
трагипоталамическом звеньях CRHергической 
системы мозга. Благодаря этим исследованиям 
классическая нейроэндокринология была пере-
ведена с гипоталамического уровня на экстра-
гипоталамический, расширив тем самым эту 
область физиологии.
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Аннотация. Представлен краткий обзор исследований в области механо- и электрорецепторной 
сенсорных систем, проводимых Олегом Борисовичем Ильинским, его учениками и коллегами, 
и полученных выдающихся результатов, которые остаются актуальными и до настоящих дней. Ещё 
в 1965 году Олег Борисович опубликовал в журнале Nature статью, в которой предсказал существование 
дирекционной чувствительности рецепторной структуры (тельца Пачини), что прямо указало 
на существование в нервном окончании этого рецепторного прибора белковых молекулярных 
структур — механочувствительных каналов. Фундаментальные исследования механорецепторной 
системы принесли в прошлом веке Олегу Борисовичу и его школе мировую известность, что 
подтвердила организованная им международная конференция 1974 года, прошедшая в Институте 
физиологии им. И. П. Павлова АН СССР. Только спустя почти полвека произошло открытие первичной 
аминокислотной последовательности рецепторных белков — механочувствительных каналов Piezo, 
что позволило в 2021 году Дэвиду Джулиусу и Ардему Патапутяну получить Нобелевскую премию. 
Пионерские работы Олега Борисовича и его учеников внесли неменьший вклад и в понимание 
физиологических механизмов функционирования электрорецепторной системы, которой обладают 
некоторые виды рыб, амфибий и млекопитающих. Исследования этого органа чувств рыб позволили 
Олегу Борисовичу и его ученикам открыть физиологический механизм восприятия магнитного поля 
Земли этими животными. Настоящий обзор посвящён рассмотрению влияния результатов исследований 
и идей этого замечательного учёного на современные тенденции развития интегративной физиологии 
в области сенсорных систем на примере механо- и электрорецепции.
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Abstract. This article presents a brief overview of research findings in the field of mechanoreceptor and 
electroreceptor sensory systems, based on the outstanding contributions by Oleg B. Ilyinsky and his 
colleagues, — work that remains relevant to this day. As early as 1965, Ilyinsky published an article in Nature 
demonstrating directional sensitivity of a receptor structure (the Pacinian corpuscle), thereby directly 
predicting the existence of protein molecular structures — mechanosensitive ion channels — in the nerve 
terminal of this physiological receptor. Fundamental research into the mechanoreceptor system brought 
Oleg Ilyinsky and his school worldwide renown in the last century, as confirmed by the international 
conference he organized in 1974, held at the I. P. Pavlov Institute of Physiology of the USSR Academy 
of Sciences. Nearly half a century later, the primary amino acid sequences of the receptor proteins — 
the mechanosensitive Piezo channels were identified, a discovery that led to David Julius and Ardem 
Patapoutian receiving the Nobel Prize in 2021. The pioneering work of Oleg Ilyinsky and his colleagues 
made an equally significant contribution to understanding the physiological mechanisms of the electroreceptor 
system, possessed by some species of fish, amphibians, and mammals. Studies of this sensory organ in fish 
enabled Oleg Ilyinsky and his team to discover the physiological mechanism by which these animals perceive 
the Earth’s magnetic field. This review examines the impact of this remarkable scientist’s research findings 
and conceptual insights on contemporary trends in the development of integrative physiology in the field 
of sensory systems, using mechano- and electroreception as an example.

Keywords: sensory systems, physiological receptor structures, mechanoreceptors, electroreceptors, receptor 
proteins

Памяти Олега Борисовича Ильинского,
нашего учителя, посвящается

Введение

Олег Борисович Ильинский родился 5 апреля 
1932 года в Ленинграде; окончил 1-й Ленинград-
ский медицинский институт в 1955 году. 1955–
1979 — аспирант, младший научный сотрудник, 
старший научный сотрудник, доктор биологиче-
ских наук, профессор, заведующий лаборатори-
ей Института физиологии им. И. П. Павлова 
АН СССР; 1979–1987 — заведующий лаборато-
рией Всесоюзного кардиологического научного 
центра АМН СССР; 1987–1996 — заместитель 
директора по научной работе, заведующий  
лабораторией ЦНИИ спортивной медицины  

ГКС СССР (РФ); академик РАЕН (1990); профес-
сор Северо-Техасского университета, США (1996); 
академик Нью-Йоркской академии наук; заме-
ститель редактора журнала «Сенсорные системы» 
АН СССР, член редколлегии журнала «Нейро-
физиология» (1973–1982), лауреат премии  
им. К. М. Быкова АН СССР (рис. 1).

Родители Олега Борисовича были врачами, 
выпускниками 1-го Ленинградского государ-
ственного медицинского института им. акад. 
И. П. Павлова, Анна Владимировна Николаева 
и Борис Вячеславович Ильинский. 

Анна Владимировна происходила из семьи 
высококвалифицированных ремесленников-
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ювелиров, и возможно, что Олег Борисович 
унаследовал свои способности к созданию 
сложнейших электрофизиологических экспе-
риментальных установок именно по материнской 
линии. Отметим, что Анна Владимировна ра-
ботала в поликлинике АН СССР.

Отец, Борис Вячеславович Ильинский (1897–
1994), родился в семье потомственных священ-
ников. Окончил 1-й Ленинградский медицинский 
институт в 1926 году, профессор, кардиолог, 
доктор медицинских наук, ученик академика 
Г. Ф. Ланга, крупнейшего терапевта своего вре-
мени: был одним из основоположников холесте-
риновой теории атеросклероза. Участник со-
ветско-финляндской и Великой Отечественной 
войн. С июня 1941 года по апрель 1944 года служил 
на Ленинградском фронте (армейский терапевт 
23-й и 67-й армий), с июля 1944 года — главный 
терапевт 3-го Белорусского фронта, участвовал 
в Белорусской и Восточно-Прусской операциях. 
Подполковник медицинской службы. Награждён 
орденами и медалями. После войны заведовал 
III, затем II терапевтической кафедрами Ленин-
градского института усовершенствования врачей. 
Автор 170 научных работ и четырёх монографий.

Жена, Нина Борисовна Костелянец, работа-
ла в Институте физиологии им. И. П. Павлова 
АН СССР в лаборатории профессора Вадима 
Давыдовича Глезера и могла сделать выдающую
ся научную карьеру, но всю себя посвятила семье 
и поддержке мужа в самых сложных жизненных 
ситуациях. Вырастила двоих детей.

Дети: сын Пётр Олегович родился в 1965 году. 
Окончил Московский государственный универ-
ситет им. М. В. Ломоносова в 1986 году. Защитил 
кандидатскую диссертацию в 1990 году. Затем, 
вслед за родителями, переехал в США, работа-
ет по контракту в Гарвардском университете. 
Является автором научных работ, опубликован-
ных в самых высокорейтинговых журналах. 
Дочь, Анна Олеговна, родилась в 1970 году. 
С 1996 года живет с мужем в США, работает 
в сфере высоких технологий.

Самое сложное жизненное испытание вы-
пало на долю молодого Олега зимой 1942 года. 
Ему удалось выжить в самом начале Великой 
Отечественной войны в блокадном Ленинграде 
благодаря родителям врачам, которые делились 
своими пайками с ним, его сестрой и тётей, 
с которыми жил Олег, поскольку родители ра-
ботали круглосуточно. В конце зимы при эва-
куации на «Дороге жизни» грузовик, в котором 
находился Олег Борисович с тётей и сестрой, 
застрял на обочине. Обычно это завершалось 
трагически, но судьба решила иначе, сохранив 
их жизни. Случилось чудо: один из водителей 
остановился и помог вытащить их машину. 

В 1955 году после окончания обучения  
в 1-м Ленинградском государственном меди-
цинском институте Олег Борисович посту- 
пил в  аспирантуру Института физиологии  
им. И. П. Павлова АН СССР, в лабораторию вы-
дающегося учёного Владимира Николаевича 
Черниговского. Именно такое начало карьеры 
Олега Борисовича не могло не привести в буду-
щем к его замечательным успехам. В 1958 году 
он защитил кандидатскую диссертацию на со-
искание учёной степени кандидата медицинских 
наук на тему «Особенности действия различных 
наркотиков на рефлекторные дуги шейного и по-
ясничного отделов спинного мозга». Жена, Нина 
Борисовна, в своих воспоминаниях отмечает, 
что он начал по собственной инициативе изучать 
одиночные механорецепторы — тельца Пачини. 
Именно здесь к нему пришёл большой успех: 
несмотря на «железный занавес», в 1965 году ему 
удалось опубликовать свою статью в журнале 
Nature (Ilyinsky 1965), где выходили в свет ре-
зультаты только высочайшего научного уровня. 
Олег Борисович считал эту публикацию главной, 
определившей всю его жизнь. Именно она стала 
основой приглашения Олега Борисовича в Япо-
нию с устным докладом в том же году. По вос-
поминаниям Нины Борисовны: «Отправили его 
в туристической группе за свой счёт. Уж не 
помню, как мы это осилили тогда. Может, его 
родители поучаствовали. Это была первая и по-
следняя поездка в капстрану из Питера».

Рис. 1. Доктор биологических наук, профессор 
Олег Борисович Ильинский (1932–2020)  

(архив группы научно-исследовательской 
кинематографии Института физиологии  

им. И. П. Павлова, РАН)

Fig. 1. Prof. Oleg B. Ilyinsky, Doctor of Biological 
Sciences (1932–2020) (archive of the Research 

Cinematography Group, Pavlov Institute  
of Physiology, Russian Academy of Sciences)
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Физиология механо- и электрорецепторов: от рецепторных структур до рецепторного белка

Механорецепция

Директор института, академик Владимир 
Николаевич Черниговский, считал Олега Бори-
совича одним из талантливейших своих учени-
ков, всегда полностью поддерживал все его 
начинания. Так, в октябре 1974 года под пред-
седательством Владимира Николаевича и все-
мирно известного профессора А. Игго в инсти-
туте была проведена конференция «Somatosensory 
and visceral receptor mechanisms». В организа-
ционный комитет входили У. Баргманн (Киль), 
Х. Т. Чанг (Шанхай), Э. Де Робертис (Буэнос-
Айрес), Дж. З. Янг (Лондон), Дж. П. Шаде (Ам-
стердам), Дж. Д. Френч (Лос-Анджелес) и ряд 
других всемирно известных учёных. Академик 
В. Н. Черниговский, открывая конференцию, 
выступил с докладом «Tisue receptors. Historical 
scope. Modern view. Perspectives» (Chernigovsky 
1976). В  свою очередь, профессор A. Игго  
в своём выступлении предложил обсудить ин-
тереснейший для того времени вопрос: «Is the  
physiology of cutaneous receptors determined 
by morphology?» (Iggo 1976). Вклад Олега Бори-
совича в проведение этой конференции был 
огромным: ему удалось не только организовать 
финансирование для её проведения и преодолеть 
все организационные проблемы во времена 
«железного занавеса», но и показать высокий 
уровень развития физиологии как фундамен-
тальной науки в нашей стране.

Через год после конференции Олег Борисо-
вич опубликовал важнейший труд своей жизни: 
том в «Руководстве по физиологии» под на-
званием «Физиология механорецепторов» 
(Ильинский 1975). Эта фундаментальная моно-
графия состоит из 560 страниц и включает в себя 
ссылки почти на 2000 источников. Изложенный 
здесь фактический материал стал обобщением 
практически всех знаний, существовавших в нау
ке в этой области. Ряд идей автора, высказанных 
здесь, не потеряли своей актуальности и до на-
стоящего времени. 

Действительно, механорецепторы, как и все 
сенсорные приборы, состоят из следующих 
основных элементов: 1) вспомогательного ап-
парата физиологического рецептора вместе 
с окружающими его структурами; 2) собственно 
рецептирующих структур, которыми могут быть 
как окончания сенсорного нейрона, так и специа
лизированные рецепторные клетки; 3) структур, 
обеспечивающих возникновение и распростра-
нение импульсной активности, так называемых 
зон регенеративной деполяризации (Ильинский 
1962; 1963; Davis 1961; Ilyinsky et al. 1976a; 1976b). 
Подчеркнём, что в эти годы белковая природа 

молекул рецептирующих структур ещё не была 
доказана. Тем удивительнее было появление 
публикаций, где Олег Борисович вместе со свои
ми коллегами из Физико-технического инсти-
тута им. А. Ф. Иоффе АН СССР опубликовал 
статьи, где анализ шумов генераторного тока 
тельца Пачини позволил очень близко подойти 
к регистрации характеристик одиночных меха-
ночувствительных каналов. Только технические 
ограничения (шумы ламповых усилителей), 
к сожалению, не позволили тогда сделать это 
открытие (Ильинский, Фикс 1963; Ильинский 
и др. 1965). Тем не менее замечательная мето-
дика, разработанная Олегом Борисовичем Ильин-
ским для изучения электрофизиологических 
ответов изолированного одиночного волокна 
механорецептора тельца Пачини, позволила 
зарегистрировать не только его импульсные 
ответы, но и знак генераторного потенциала, 
возникающего в ответ на контролируемое ме-
ханическое воздействие. Так была открыта ди-
рекционная чувствительность механорецепто-
ра (Ильинский 1962; 1975; Ilyinsky 1965).

В это время в научном мире все ближе ста-
новилось понимание того, что рецепторный 
белок должен быть идентифицирован в ближай-
шем будущем. И одна из важнейших работ, под-
тверждающих это, появилась в 1973 году. Её 
автором был профессор Стивен Прайс, первым 
обнаруживший рецепторный белок в обонятель-
ной системе (Price 1973). Олег Борисович при-
гласил профессора Прайса в свою лабораторию, 
где он рассказал о своих замечательных резуль-
татах. Не менее плодотворными были визиты 
и других зарубежных учёных, особенно профес-
сора Левенстайна, публикации которого счи- 
тались важнейшими в области физиологии  
механорецепторов (Loewenstein 1971). Интерес 
к поиску механорецепторного белка, по-видимому, 
поддержала встреча Олега Борисовича с про-
фессором Евгением Евгеньевичем Фесенко, вы-
дающимся биофизиком, который был в то время 
заведующим лабораторией Института биологи-
ческой физики АН СССР и также занимался 
поиском рецепторного белка. Его усилия завер-
шились замечательным открытием: в обонятель-
ном сенсорном эпителии был обнаружен белок, 
служивший мишенью для молекулы камфары 
(Fesenko et al. 1979). В это время профессор Фе-
сенко работал со своими сотрудниками на Ка-
радагской биостанции в Крыму, входившей 
в состав Института биологии южных морей  
им. А. О. Ковалевского. Возможно, именно эта 
встреча и определила интерес Олега Борисови-
ча к исследованию совершенно нового для того 
времени направления — электрорецепции. 
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Электрорецепция

В 1970-е годы Олег Борисович, начиная 
со своими учениками практически с нуля, не толь-
ко раскрыл тончайшие механизмы функциони-
рования электрорецепторов ампул Лоренцини 
холоднокровных животных, но и сделал Кара-
дагскую биологическую станцию в Крыму из-
вестной всему миру. Лаборатория начала про-
водить свои исследования на черноморских 
скатах (Андрианов и др. 1983; 1984; Броун, Кры-
лов 1978; Броун и др. 1974; 1979; Brown et al. 
1974). Затем экспедиционные выезды расшири-
лись до биостанции на Баренцевом море (Brown 
et al. 1979). Выдающиеся успехи пятнадцатилет-
ней работы коллектива исследователей, руко-
водимого Олегом Борисовичем Ильинским, 
были обобщены в монографии, вышедшей в свет 
в 1984 году (Броун, Ильинский 1984). Успехи 
действительно были выдающимися, о чём сви-
детельствует серия публикаций в Nature и самых 
высокорейтинговых журнала (Akoev et al. 1976; 
Brown et al. 1974; 1979), а также официальная 
регистрация сделанного ими открытия (Броун 
и др. 1992). Авторы виртуозно использовали 
разработанную ими методику, которая позво-
ляла одновременно записывать импульсную 
активность электрорецепторов и дыхательный 
ритм экспериментального животного (Андриа
нов и др. 1983; Броун, Крылов 1978; Броун и др. 
1974; 1979; 1980a; 1980b). При этом удавалось 
регистрировать ответы на слабые стимулы 
электрического или магнитного поля, включая 
предельно слабые воздействия вариаций элек-
тромагнитного поля Земли. В результате впер-
вые было доказано существование у ряда жи-
вотных «шестого чувства», которым служит 
электрорецепция. Отметим, что исследования 
в этой области бурно развивались во всем мире 
(Bennett 1971; Bullock, Heiligenberg 1986; Lissmann 
1951; Lissmann, Machin 1963).

В экспедиционных условиях, разумеется, 
было невозможно проводить эксперимент in situ, 
а именно проводить исследования рецепторно-
го органа электрорецепторной системы с целью 
поиска «рецепторного белка». Поэтому прорыв 
был осуществлен иными методами другими 
исследователями (Bennet, Clusin 1979), сумев-
шими доказать, что первичное преобразование 
стимула происходит благодаря активации ион-
ных каналов, а именно ставших хорошо извест-
ными к этому времени кальциевых потенциа-
лочувствительных ионных каналов. Итак, сделав 
огромный вклад в развитие новой области 
физиологии сенсорных систем, то есть в области 

электрорецепции, нового «шестого чувства», 
Олег Борисович не дошёл до обнаружения спе-
циализированного «рецепторного белка», по-
скольку природа выбрала другой путь, исполь-
зуя в качестве молекулы-рецептора кальциевый 
ионный канал.

Достижения Олега Борисовича в области 
исследований физиологических механизмов 
электрорецепции не остались незамеченными. 
Он получил приглашение от своего коллеги 
приехать в Нидерланды на шесть месяцев для 
выполнения совместного проекта в 1974 году. 
Запланированные исследования электрорецеп-
торной системы были выполнены, но без участия 
Олега Борисовича, хотя программа эксперимен-
тов была составлена им. По воспоминаниям 
Нины Борисовны, по непонятным причинам 
этим планам не суждено было сбыться: «Уж не 
помню, под каким предлогом заставили отменить 
поездку. Ездил только в соцстраны. В Брно 
(Чехословакия) получил медаль Пуркинье. Оле-
га Борисовича неоднократно приглашали рабо-
тать на Запад, в том числе в ведущие лаборато-
рии мира, включая лабораторию Бернарда Каца, 
но ни разу не выпустили».

По воспоминаниям его близких: «Время 
работы в институте он всегда считал лучшим 
временем в своей жизни». По их словам, пять 
лауреатов Нобелевской премии в области фи-
зиологии или медицины посетили Институт 
физиологии им. И. П. Павлова АН СССР в эти 
годы, что было обыденным явлением. Видимо, 
именно в течение тех лет, когда Олег Борисович 
работал в институте, к нему пришло понимание 
принципов, на которых он строил свою научную 
деятельность. Создав в 1972 году лабораторию 
общей физиологии рецепции, он направлял  
научную деятельность своих молодых коллег 
следующим образом. Он считал, что не суще-
ствует «молодёжной» науки, наука должна быть 
такой, чтобы каждая статья становилась «клас-
сической». Результаты научной деятельности 
должны принадлежать всему миру, поэтому 
важно не просто один раз опубликовать свою 
работу, пусть даже в самом известном в мире 
журнале, а публикационная активность обяза-
тельно должна включать в себя серию высоко-
рейтинговых статей. И ещё, подчеркнём: Олег 
Борисович особо отмечал, что в первую очередь 
необходимо выигрывать научную конкуренцию 
в области идей (постановка задачи научного 
исследования). Именно поэтому вклад научно-
го руководителя, его знания и интуиция не 
менее чем на 90% определяют успех руководи-
мого им коллектива. Видимо, благодаря именно 



450	 https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-445-455

Физиология механо- и электрорецепторов: от рецепторных структур до рецепторного белка

этому его лаборатория добивалась успехов.  
Он показывал тот научный путь, по которому 
безошибочно шли его сотрудники. Защиты кан-
дидатских и докторских диссертаций, выпол-
ненных под его руководством, как правило, были 
основаны на результатах публикаций в журнале 
Nature (Brown et al. 1974; 1979; Gerasimov, Akoev 
1967; Krylov, Makovsky 1978). Несмотря на то  
что Олег Борисович навсегда покинул институт, 
его ученики долгое время, основываясь на его 
принципах, продолжали публиковать свои ре-
зультаты на самом высоком уровне (Акоев и др. 
1988; Akoev et al. 1988; Krylov et al. 2017).

Заключение

В 1979 году Олег Борисович переехал вместе 
с семьей в Москву, а в 1996 году — в США. 
В своей научной деятельности он продолжал 
руководствоваться идеей поиска рецепторного 
белка, точнее, выяснения физиологической роли 
субстанций пептидной природы эндогенного 
и экзогенного происхождения, и добился в этом 
немалых успехов. В сфере его интересов был 
эндорфин, синтетический пептид даларгин 
и многое другое, а также лечебные методы, 
включая метод иглоукалывания (Усова, Морохов 
1974), ведущие к практическому применению 
сделанных им открытий, основанных на глубо-
ком понимании физиологических механизмов 
функционирования организма в норме и при 
патологии (Акоев и др. 1989; Афонская и др. 
1986). 

В США Олег Борисович работал в Универ-
ситете штата Техас (University of Texas Health 
Science Center). О переезде в США жена, Нина 
Борисовна, вспоминает следующее: «Теперь, 
зная США, в голову бы не пришло отправлять-
ся в поисках работы в 60 лет. Только его между-
народное имя позволило этой “авантюре” не 
завершиться полным крахом». В США Олега 
Борисовича интересовал механизм расширения 
рецептивных полей нейронов в ядрах спинного 
мозга после анестезии, также он изучал меха-
низмы ГАМКергического модулирования роста 
нейритов первичных сенсорных нейронов. Важ-
нейшие результаты этих исследований были 
опубликованы в высокорейтинговых журналах, 
что расширяет наши знания о формировании 
болевого ощущения и возникновении хрониче-
ской боли (Ilyinsky, Mifflin 2005; Ilyinsky et al. 
1990; Schwark, Ilyinsky 2001; Schwark et al. 1999).

Олег Борисович всю жизнь осуществлял свою 
публикационную активность на самом высоком 
уровне. Так, в Scopus, базе данных цитирования 

рецензируемых научных работ, при его жизни 
было зафиксировано более 250 цитирований. 
Но реализовать свою мечту — обнаружить ре-
цепторный белок — ему не удалось. К великому 
сожалению, дожить до времени обнаружения 
механочувствительного рецепторного белка 
Олегу Борисовичу не довелось совсем немного. 
Через год после его смерти, в 2021 году, «за от-
крытие рецепторов, обеспечивающих восприя
тие температурных и механических стимулов», 
была присуждена Нобелевская премия Дэвиду 
Джулиусу и Ардему Патапутяну. Этим исследо-
вателям удалось выяснить первичную амино-
кислотную последовательность механочувстви-
тельного канала Piezo (Coste et al. 2010), т. е. того 
рецепторного белка, попыткам обнаружения 
которого были посвящены лучшие годы жизни 
Олега Борисовича. 

Олег Борисович Ильинский был выдающим-
ся учёным, который оставил замечательный след 
в истории Института физиологии им. И. П. Пав-
лова РАН. Он был учеником академика Влади-
мира Николаевича Черниговского, автора более 
четырёхсот статей и одиннадцати книг, под 
руководством которого в эти годы в институте 
работала плеяда других всемирно известных 
учёных. Высочайший уровень исследований  
задавал, конечно, сам Владимир Николаевич 
(Chernigovsky 1967). Его работы в области ин-
тероцепции были известны научному миру, они 
намного опередили своё время. Даже сегодня 
является актуальной поставленная им задача 
поиска механизмов «тёмных ощущений», не ре-
шённая до настоящего времени. Может быть, 
именно поэтому Олег Борисович выбрал экс-
терорецепторы как предмет своих исследований, 
пытаясь именно здесь выйти на молекулярный 
уровень и впервые в мире обнаружить рецеп-
торный белок. И в двух областях сенсорной 
физиологии, механо- и электрорецепции, он был 
очень близок к решению этой задачи. Сегодня 
становится очевидным, что молекулярные ме-
ханизмы восприятия сенсорных сигналов и ре-
гуляции их обработки чрезвычайно сложны, 
в них вовлечены каскады белковых молекул.  
Но благодаря идеям Олега Борисовича, стилю 
и принципам его научного поиска, его ученикам 
удаётся приблизиться к пониманию физиоло-
гической роли белковых структур при изучении 
ещё одного «шестого чувства», ноцицепции 
(Kalinina et al. 2023; Penniyaynen et al. 2025; 
Plakhova et al. 2020; Rogachevskii et al. 2022a; 
2022b). Именно за это мы ему очень благодарны. 
Закончить эту статью хотелось бы словами 
Альберта Эйнштейна: «Интуиция — священный 
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дар, а рациональный ум — верный слуга». Нам 
в высшей степени повезло встретить учителя, 
обладающего этим священным даром и огром-
ными знаниями. С большой благодарностью мы 
и сейчас считаем Олега Борисовича нашим самым 
дорогим соавтором.
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Abstract. The article provides a historical overview of the stages of computer technology implementation 
in physiological research conducted at the Pavlov Institute of Physiology of the Russian Academy of Sciences. 
It discusses names and descriptions of computer technology used at different periods, along with their 
technical characteristics and features. It also describes devices developed for the quantitative measurement 
of physiological signals, including their transformation and input into computers for memory storage and 
subsequent processing. The systems discussed range from large general‑purpose computers to the mini‑ and 
microcomputers that emerged as technology evolved. Along with the description of the developed hardware, 
the article provides examples of physiological problems addressed using these tools. To facilitate the effective 
use of experimental automation, a concept was developed for constructing problem‑oriented tools incorporating 
databases and real‑time graphical display of signals. Examples of problem-oriented hardware and software 
for various physiological experiments within the framework of this concept are given, including automation 
of respiration studies, investigation of the circulatory and lymphatic systems, processing of neuronal impulse 
activity, organization of controlled stimulation in behavioral experiments, and automation of psychophysical 
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Введение

Постоянная потребность в ускорении вы-
полнения и в расширении счётных операций 
на всём протяжении существования и развития 
человечества была и является причиной появ-
ления многочисленных изобретений и открытий, 
воплотившихся в множестве счётных устройств 
и механизмов — от примитивных приспособле-
ний в виде абака до современных индивидуаль-
ных смартфонов и суперЭВМ для реализации 
систем искусственного интеллекта.

Во многих публикациях рассмотрены эволю-
ционные и революционные этапы создания 
средств вычислительной техники от древних 
времён до сегодняшнего дня (Гутер, Полунов 
1981; Полунов 2004). В ряде работ приведены 

сведения об изобретениях и открытиях в науке 
и технике, способствовавших развитию вычис-
лительных средств, опубликованы параметры 
классификации вычислительных средств по 
типам, назначению, техническим характеристи-
кам (Апокин, Майстров 1990; Казакова 2011; 
Чихман 2025). Вычислительные устройства 
широко используются во всех областях жизни 
и, конечно, являются важнейшей частью мето-
дического обеспечения научных физиологических 
исследований. Современные физиологические 
экспериментальные исследования трудно пред-
ставить без внедрения и совершенствования 
методов измерения разнообразных параметров 
исследуемых организмов, проведения расчётов 
при широко используемых приёмах математи-
ческого моделирования.
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В статье приводится исторический обзор 
этапов внедрения вычислительных устройств 
в Институте физиологии им. И. П. Павлова РАН.

Счётные устройства и аналоговая техника

Институт физиологии им И. П. Павлова 
АН СССР был основан в 1925 году. Можно пред-
положить, что в качестве счётных инструментов, 
например для выполнения бухгалтерских работ, 
в институте в 1920-х годах использовали обык-
новенные русские счёты (один из вариантов 
абака). Вполне вероятно, что для выполнения 
различных расчётов учёные института могли 
использовать в качестве вычислительного ин-
струмента логарифмическую линейку. В после-
военные годы и вплоть до 1970-х годов в бух-
галтерии и научных подразделениях института 
применяли механические арифмометры «Фе-
ликс». Со временем для расчётов стали исполь-
зовать разнообразные электронные калькуля-
торы (рис. 1).

Рис. 1. Электронный калькулятор (Источник: 
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/

commons/8/8f/Casio_fx-991ES_Calculator_New.jpg)

Fig. 1. Electronic calculator (URL: https://upload.
wikimedia.org/wikipedia/commons/8/8f/Casio_fx-

991ES_Calculator_New.jpg)

В 1960-х годах по мере внедрения в физио-
логические исследования математических  
методов в лабораториях института появи- 
лись аналоговые вычислительные устройства 
(Бороздин и др. 1980; Кожевников, Мещерский 
1963; Романов 1974, 1975). Аналоговая вычис-
лительная машина представляет числовые 
данные при помощи физических параметров, 
например таких, как электрическое напряжение 
(Смолов 1972). То есть входные, промежуточ- 
ные и выходные данные аналоговой машины  
представляют напряжения — непрерывные 
аналоги математических переменных решаемой 
биологической задачи. Эти напряжения преоб-
разуются операционными усилителями и по-
тенциометрами, которые выполняют матема-
тические операции сложения, вычитания, 
умножения. Аналоговая вычислительная тех-
ника предназначалась в основном для модели-
рования в реальном масштабе времени ли- 
нейных и нелинейных динамических систем, 
описываемых дифференциальными уравнения
ми. Аналоговые устройства предоставляли 
высокую скорость вычислений в реальном 
масштабе времени за счёт параллельных дей-
ствий, обеспечивая высокое быстродействие 
при сравнительно низкой стоимости, простое 
сопряжение с экспериментальной аппаратурой, 
удобное взаимодействие пользователя с маши-
ной. Аналоговые машины широко использова-
ли в 1950–1960-е годы для математического 
моделирования ракетных систем и комплексов 
космических кораблей, самолётов, судов, энер-
гетических установок и других объектов на всех 
этапах их создания. Кроме того, эти средства 
внедряли для решения задач в медицине, био-
логии. Аналоговые вычислительные машины 
применяли, например, для исследования ней-
ронных сетей при реализации математической 
модели Ходжкина и Хаксли, описывающей 
возбуждение аксона.

В институте в лаборатории физиологии дви-
жений (зав. — проф. Н. А. Рокотова) эксплуати-
ровали аналоговую вычислительную машину 
МН-7 (рис. 2), предназначенную для исследо-
вания динамических систем методом матема-
тического моделирования. 

Установка работала в реальном масштабе 
времени. Результат решения задач можно было 
наблюдать на электронно-лучевом индикаторе. 
Машина выполняла основные операции: сум-
мирование, умножение на коэффициент, инте-
грирование, инвертирование, перемножение 
и деление двух зависимых переменных, воспро-
изведение нелинейных функций от одной пере-
менной. Разработанная в 1958 году советскими 
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учёными следующая модификация данной ана-
логовой машины МН-10 стала первой в мире 
полупроводниковой аналоговой машиной, де-
монстрировавшейся на выставке в Нью-Йорке 
в июне 1959 года. Эти машины производили  
на заводе математических машин в г. Томске. 
В лаборатории физиологии движений аналого-
вую машину МН-7 применяли для тестирования 
мышечных рецепторов при различных условиях 
удержания позы или совершения движений, 
а также в экспериментах по исследованию сле-
дящих движений человека (Романов 1974; 1975; 
Шапков, Романов 1972).

Однако аналоговая вычислительная техника, 
обеспечивая высокую скорость параллельных 
вычислений, уступала цифровой в точности 
и способности запоминать данные. Количество 
операционных усилителей аналоговых машин 
ограничивало сложность решаемых математи-
ческих выражений.

Дальнейшие этапы применения вычисли-
тельной техники в Институте физиологии были 
связаны с внедрением (наряду с продолжением 
эксплуатации аналоговой техники) цифровых 
электронных вычислительных машин.

Электронные вычислительные машины

В конце 1960-х годов в научно-техническом 
отделе института (НТО) была установлена циф-
ровая ЭВМ «МИР-1» (сокращение от «Машина 

для инженерных расчётов») (рис. 3). Данная 
машина была создана в киевском Институте 
кибернетики Академии наук СССР в 1960-х го-
дах под руководством академика В. М. Глушко-
ва и предназначалась для установки в учебных 
заведениях и научных организациях. В машине 
использовалась десятичная система счисле- 
ния. Действия могли выполняться с числами  
произвольной разрядности и произвольной  
длины, ограниченной только объёмом памяти  
в 4096 символов. Время на выполнение операции 
сложения составляло 50 мкс. Среднее быстро-
действие составляло величину около 1–2 тыс. 
операций в секунду. В комплект машины вхо-
дила электрическая печатная машинка для 
ввода и вывода информации со скоростью семь 
знаков в секунду. Управление машиной было 
организовано на микропрограммном принципе. 
С помощью микропрограмм выполнялось боль-
шинство арифметических действий. Вычисление 
элементарных функций выполнялось перед 
трансляцией и интерпретацией входной про-
граммы. Микрокоманды машины МИР-1 за-
писывались на сменных микропрограммных 
матрицах.

Это позволяло менять набор арифметических 
и логических операций и быстро изменять ха-
рактер использования машины. ЭВМ имела 
аппаратно реализованный машинный язык, 
близкий к языкам программирования высокого 
уровня. Отметим, что МИР-1 была единственной 

Рис. 2. Аналоговая машина МН-7  
(Источник: https://www.computerra.ru/wp-content/uploads/2018/08/analog_02.jpeg)

Fig. 2. MN-7 analog machine  
(URL: https://www.computerra.ru/wp-content/uploads/2018/08/analog_02.jpeg)

https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%97%D0%B0%D0%B2%D0%BE%D0%B4_%D0%BC%D0%B0%D1%82%D0%B5%D0%BC%D0%B0%D1%82%D0%B8%D1%87%D0%B5%D1%81%D0%BA%D0%B8%D1%85_%D0%BC%D0%B0%D1%88%D0%B8%D0%BD&action=edit&redlink=1
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%98%D0%BD%D1%81%D1%82%D0%B8%D1%82%D1%83%D1%82_%D0%BA%D0%B8%D0%B1%D0%B5%D1%80%D0%BD%D0%B5%D1%82%D0%B8%D0%BA%D0%B8_%D0%9D%D0%90%D0%9D_%D0%A3%D0%BA%D1%80%D0%B0%D0%B8%D0%BD%D1%8B
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%98%D0%BD%D1%81%D1%82%D0%B8%D1%82%D1%83%D1%82_%D0%BA%D0%B8%D0%B1%D0%B5%D1%80%D0%BD%D0%B5%D1%82%D0%B8%D0%BA%D0%B8_%D0%9D%D0%90%D0%9D_%D0%A3%D0%BA%D1%80%D0%B0%D0%B8%D0%BD%D1%8B
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%BB%D1%83%D1%88%D0%BA%D0%BE%D0%B2,_%D0%92%D0%B8%D0%BA%D1%82%D0%BE%D1%80_%D0%9C%D0%B8%D1%85%D0%B0%D0%B9%D0%BB%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%87
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%BB%D1%83%D1%88%D0%BA%D0%BE%D0%B2,_%D0%92%D0%B8%D0%BA%D1%82%D0%BE%D1%80_%D0%9C%D0%B8%D1%85%D0%B0%D0%B9%D0%BB%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%87
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9C%D0%B8%D0%BA%D1%80%D0%BE%D0%BA%D0%BE%D0%B4
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%AF%D0%B7%D1%8B%D0%BA_%D0%BF%D1%80%D0%BE%D0%B3%D1%80%D0%B0%D0%BC%D0%BC%D0%B8%D1%80%D0%BE%D0%B2%D0%B0%D0%BD%D0%B8%D1%8F
https://www.computerra.ru/wp-content/uploads/2018/08/analog_02.jpeg
https://www.computerra.ru/wp-content/uploads/2018/08/analog_02.jpeg
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советской вычислительной машиной, купленной 
фирмой IBM в 1967 году.

Однако для удовлетворения всёвозрастающих 
научных потребностей Института физиологии 
в счётных устройствах мощности данной тех-
ники было явно недостаточно. Постановлением 
Президиума АН СССР (Решение № 30-37-516 
от 5 июня 1969 г.) при активном содействии 
академика В. Н. Черниговского, чл.-корр. 
А. М. Уголева, профессоров К. П. Иванова, 
Н. Ф. Суворова, В. А. Кожевникова, Л. А. Чи-
стович, В. Д. Глезера, В. А. Кислякова, Н. А. Ро-
котовой, М. И. Митюшова, Я. А. Альтмана 
в Институте физиологии была организована 
лаборатория прикладной математики с целью 
обслуживания вычислительными работа- 
ми подразделений Института физиологии  
им. И. П. Павлова и других ленинградских ин-

ститутов биологического профиля АН СССР. 
Заведующим лабораторией был утверждён д-р 
техн. наук В. К. Лабутин. Затем в 1973 году на 
базе лаборатории были созданы Межинститут-
ский вычислительный центр (ВЦ) и группа 
прикладной математики (Иванов, Клещев  
1975). Вначале в лаборатории эксплуатировали  
большую универсальную ЭВМ (мэйнфрейм) 
«Днепр-21» (заводской номер 27) (рис. 4). Глав-
ным конструктором полупроводниковой управ-
ляющей машины широкого назначения «Днепр» 
был Б. Н. Малиновский, докторская диссертация 
которого и называлась «Разработка и примене-
ние управляющей машины широкого назначения 
УМШН Днепр». Кстати, одна из установок 
«Днепр» в те годы в СССР была установлена 
на судне «Космонавт Юрий Гагарин» для управ-
ления космическими полётами.

Рис. 3. ЭВМ МИР-1 (Источник: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/ru/thumb/0/04/Computer_MIR-1.
jpg/220px-Computer_MIR-1.jpg)

Fig. 3. MIR-1 computer (URL: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/ru/thumb/0/04/Computer_MIR-1.
jpg/220px-Computer_MIR-1.jpg )

Рис. 4. Машинный зал ЭВМ «Днепр-21» (фото В. Н. Чихмана, 1970 г.)

Fig. 4. Machine room of a Dnepr-21 computer (photo by V. N. Chikhman, 1970)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-456-478
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%94%D0%BD%D0%B5%D0%BF%D1%80_(%D1%8D%D0%BB%D0%B5%D0%BA%D1%82%D1%80%D0%BE%D0%BD%D0%BD%D0%BE-%D0%B2%D1%8B%D1%87%D0%B8%D1%81%D0%BB%D0%B8%D1%82%D0%B5%D0%BB%D1%8C%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D0%BC%D0%B0%D1%88%D0%B8%D0%BD%D0%B0)
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/ru/thumb/0/04/Computer_MIR-1.jpg/220px-Computer_MIR-1.jpg
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/ru/thumb/0/04/Computer_MIR-1.jpg/220px-Computer_MIR-1.jpg
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/ru/thumb/0/04/Computer_MIR-1.jpg/220px-Computer_MIR-1.jpg
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/ru/thumb/0/04/Computer_MIR-1.jpg/220px-Computer_MIR-1.jpg
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В последующие годы институтом приобре-
тались и эксплуатировались в ВЦ большие  
ЭВМ (клоны знаменитой системы IBM 360) оте
чественного производства — ЭВМ М-4030, 
М-4030-1 (рис. 5), ЕС-1036 (рис. 6).

В середине 1970-х годов в институте была 
приобретена и установлена на набережной 
Макарова мини-ЭВМ ВАНГ-2200 (США), а в Кол-
тушах — отечественные измерительно-вычис-
лительные комплексы ИВК-1, ИВК-2 соответ-
ственно на базе мини-ЭВМ СМ-3, СМ-4. Для 
решения задач, требующих значительных вы-
числительных ресурсов, поддерживалась рабо-
та канала связи с ЛНИВЦ АН СССР для вы-
полнения дистанционных расчётов на суперЭВМ 
«Cyber» (США).

В 1970-е годы на больших машинах ВЦ были 
выполнены оригинальные разработки систем-
ного программного обеспечения, которые были 
приоритетными в стране и привлекли внимание 
специалистов многих организаций СССР. Так, 
были разработаны универсальный язык про-

граммирования, названный в честь института 
«ИНФ», транслятор этого языка для ЭВМ 
«Днепр-21» (Клещёв, Тёмов 1973), библиотеки 
математических процедур (Надпорожская, Его-
ров 1975). Позднее на идеях ИНФа была раз-
работана программная метаалгоритмическая 
система общего назначения — «МАСОН», вклю-
чающая язык программирования и транслятор 
(Меншуткин и др. 1975). Эти разработки про-
граммного обеспечения приобретались рядом 
научных и технических организаций (например, 
ЦАГИ, Институт кибернетики АН СССР, ЦКБ 
Полюс и др.) в рамках оказания технической 
помощи. С целью ознакомления с передовым 
опытом работы ВЦ Институт физиологии по-
сещали представители многих научных и тех-
нических организаций, например академик 
Н. П. Бехтерева, руководители ВЦ ЛЭТИ — 
Е. Александров, Ю. Рудня и др.

В то время идея централизованной обработ-
ки данных была доминирующей. Кроме мате-
матической постановки и решения на ЭВМ 

Рис. 5. ЭВМ М-4030-1 (Источник; http://www.etheroneph.com/images/machinery/es_evm/m4031.jpg)

Fig. 5. M 4030-1 computer (URL: http://www.etheroneph.com/images/machinery/es_evm/m4031.jpg)

Рис. 6. ЭВМ ЕС-1036 (источник: https://i.pinimg.com/736x/9e/17/ea/9e17ea25b07e09b1307ae93010e18c1b.jpg)

Fig. 6. ES1036 computer (URL: https://i.pinimg.com/736x/9e/17/ea/9e17ea25b07e09b1307ae93010e18c1b.jpg)

http://www.etheroneph.com/images/machinery/es_evm/m4031.jpg
http://www.etheroneph.com/images/machinery/es_evm/m4031.jpg
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биологических задач в ВЦ была организована 
коммерческая продажа машинного времени 
сторонним организациям, что обеспечивало 
поступление в институт дополнительных средств. 
В Институт физиологии с просьбой предоставить 
машинное время и выполнить расчёты на ЭВМ 
обращались, например, такие организации, как 
Математический институт им. В. А. Стеклова 
АН СССР, Ленинградский университет, Инсти-
тут озероведения АН СССР, НПО «Дальняя 

связь», Челябинский медицинский институт, 
ВНИИ Электромаш и др. Вычислительный про-
цесс проходил на универсальных ЭВМ, состоя-
щих из множества блоков, десятков тысяч  
контактов (потенциальных источников неис-
правностей). ЭВМ были действительно боль-
шими («Днепр-21» весила 27 тонн, занимала 
площадь 130 кв. м), требовали стабильного 
питания, охлаждения, постоянного техническо-
го обслуживания (рис. 7, 8).

Рис. 7. Обслуживание ЭВМ (фото В. Н. Чихмана, 1970–1982 гг.)

Fig. 7. Computer maintenance (photo by V. N. Chikhman, 1970–1982)

Рис. 8. Оператор ЭВМ «Днепр-21» В. Семенова, программист С. Егоров  
(фото В. Н. Чихмана, 1971 г.)

Fig. 8. V. Semenova (Dnepr-21 computer operator) and S. Egorov (programmer)  
(photo by V. N. Chikhman, 1971)

https://www.doi.org/10.33910/2687-1270-2025-6-4-456-478


Интегративная физиология, 2025, т. 6, № 4	 463

В. Н. Чихман, С. Д. Солнушкин

Технические характеристики ЭВМ были  
по меркам сегодняшнего дня весьма скромны-
ми. Например, оперативная память машины 
«Днепр-21» объёмом 8 кбайт размещалась 
в восьми двухметровых шкафах с большим 
числом электронных плат. Работа на ЭВМ при 
поступлении большого количества заказов  
на вычислительные расчёты была организова-
на в три смены, т. е. круглосуточно без выклю-
чения оборудования. Штат ВЦ состоял из 33 еди-
ниц. В те годы практически вся математическая 
обработка экспериментальной физиологической 
информации, получаемой в  лабораториях  
института, проводилась в вычислительном 
центре.

Группа прикладной математики выполняла 
работы по математическому моделированию 
физиологических механизмов, статистической 
обработке и анализу экспериментальных данных 
(Бедров, Кузнецов 1983). Можно привести сле-
дующие примеры поставленных математиками 
и успешно решённых с помощью ЭВМ физио-
логических задач:

— обработка нистагмограмм и моделирова-
ние по данным экспериментальных исследова-
ний лаборатории физиологии вестибулярного 
аппарата, зав. — В. А. Кисляков (Гусев, Кисляков 
1986; Гусев и др. 1996; Егоров и др. 1974; Левашов 
и др. 1974);

— построение математических моделей в ней-
рофизиологических исследованиях зрительно-
го анализатора по данным лаборатории физио-
логии зрения, зав. — проф. В. Д. Глезер (Бедров, 
Панин 1983; Гусев, Подвигин 1986; Куперман, 
Подвигин 1988);

— моделирование процесса обучения антро-
поидов по данным лаборатории физиологии 
поведения приматов, зав. — д-р биол. наук 
Л. М. Фирсов (Воронова 1979; Воронова, Клещев 
1975; Воронова и др. 1978);

— разработка языка для моделирования 
гидробиологических процессов совместно с Ин-
ститутом эволюционной физиологии и биохимии 
им. И. М. Сеченова АН СССР (Меншуткин и др. 
1975);

— математическое моделирование процессов 
кинетики обмена веществ по данным лаборато-
рии физиологии пищеварения, зав. — д-р биол. 
наук П. К. Климов (Кузнецов и др. 1974; Троиц-
кая и др. 1992);

— математическая обработка речевых сиг-
налов в процессе исследований, проводимых 
совместно с лабораторией физиологии речи, 
зав. — д-р биол. наук Л. А. Чистович (Родионов 
1980; Тёмов 1971; Чистович и др. 1981; Чихман 
1979);

— обработка экспериментальных данных 
и моделирование в рамках исследований лабо-
ратории терморегуляции, зав. — проф. К. П. 
Иванов (Бедров, Гехман 1975; Чихман и др. 1974).

Сотрудники ВЦ и группы прикладной мате-
матики занимались техническим сопровожде-
нием ЭВМ, разработкой математических мето-
дов, их программной реализацией для решения 
биологических задач на разных этапах станов-
ления ВЦ:

— математики, программисты, инженеры: 
д. т. н. В. К. Лабутин, Ж. А. Першин, к. т. н. 
В. Л. Тёмов, к. ф.-м. н. А. С. Клещёв, к. т. н. Я. А. Бе-
дров, д. ф.-м. н. В. М. Гусев, к. ф.-м. н. А. Долго-
бродов, к. т. н. В. Н. Чихман, к. т. н. В. А. Калинин, 
С. К. Егоров, Е. В. Надпорожская, М. Л. Воро-
нова, В. Д. Родионов, В. Л. Кузнецов, Т. П. Су
ворова, Е. А. Вершинина, С. Д. Солнушкин,  
А. Г. Голузина, Н. И. Вольская, Г. Мельникова, 
Т. Ф. Макаревич, С. П. Андреева, В. Б. Коржуев, 
В. И. Семёнов, О. Д. Столяров, В. Фролова, 
З. В. Зачек, А. В. Макаревич, В. И. Гусев, В. М. Фас-
ман, Ю. Романов, В. П. Павлинов, М. Л. Жаков, 
С. В. Щербань, А. Н. Баляков, О. А. Бердинских, 
А. И. Панин, В. Ф. Штром, М. А. Копейкин, 
Е. Л. Орёл, Ю. Ткач, Ю. Половко, С. А. Ермолин, 
А. Риехокайнен, Н. П. Винокурова, И. С. Жуков, 
С. Миронов, В. Спирин, А. Жариков;

— техники: В. В. Трушин, В. Ф. Филимонов, 
О. Истомин, Ю. Поляков, И. Андреев, В. Куроч-
кин, С. Лебедев, С. Танцев, В. Лебедев, Л. Н. Ан-
тонов, А. И. Захаров, А. Лангинен;

— операторы ЭВМ: Г. Бороздина, Г. Сергее-
ва, З. Клочкова, В. Семенова, В. Михайлова, 
А. Паркинен, Е. Ефимова, Л. Пукконен, Т. Бли-
нова, Л. Палконен, Л. Лебедева, Н. Е. Демидчик, 
Л. Семёнова, Н. Давыдкина, Г. Самаркина, 
Н. Бахолдина, И. Михалченкова, Л. Матвеева;

— машинистка Л. И. Трушина; 
— сестра-хозяйка Н. А. Пархута.
Функционирование ВЦ и группы прикладной 

математики в 1970-е и 1980-е годы способство-
вало развитию культуры математического ана-
лиза физиологических данных в институте, 
подготовило почву для последующего перехода 
к распределенным вычислениям.

Автоматизация физиологических 
экспериментов

Сотрудниками ВЦ были осуществлены раз-
работки ряда аппаратно-программных средств 
для автоматизации физиологических экспери-
ментов, например, с целью дистанционного 
ввода в универсальную ЭВМ и дальнейшей 
обработки сигналов с экспериментальных 
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установок, вывода сигналов из ЭВМ для сти-
мулирования объекта и управления экспери-
ментальным оборудованием.

Были реализованы первые эксперименты 
на линии с большой ЭВМ (Чихман и др. 1974; 
Чихман 1975a; 1975b; 1979) (рис. 9). Так, напри-
мер, созданы аппаратно-программные средства 
автоматизации эксперимента совместно с ла-
бораториями физиологии речи, зав. — проф. 
Л. А. Чистович (Венцов и др. 1990; Гранстрем, 
Чихман 1978; 1981; Чистович и др. 1981), физио
логии зрения, зав. — проф. В. Д. Глезер (Данилов 
и др. 1984), сенсорно-моторных функций, зав. — 
проф. Н. Ф. Подвигин (Подвигин и др. 1986; 

1992), терморегуляции, зав. — проф. К. П. Ива-
нов (Иванов, Клещев 1975).

Отметим, что наряду с внедрением вычис-
лительной техники в институте для осущест-
вления измерений на изображениях биологи-
ческих объектов в те годы активно применялись 
кино- и телевизионные методы (Кисляков и др. 
1985; Левкович, Сотников 1976; Левкович и др. 
1994; Шелепин и др. 1985).

В 1980-е годы были реализованы приори-
тетные разработки систем автоматизации экс-
перимента с использованием мини-ЭВМ СМ-4 
(рис. 10), микроЭВМ «Электроника-60» и средств 
КАМАК, объединённых в локальную сеть  

Рис. 9. Наладка АЦП на ЭВМ «Днепр-21» (фото В. Н. Чихмана, 1971 г.)

Fig. 9. Adjustment of the analog‑to‑digital converter (ADC) on a Dnepr‑21 computer  
(photo by V. N. Chikhman, 1971)

Рис. 10. Наладка мини-ЭВМ СМ-4 и оборудования КАМАК (фото В. Н. Чихмана, 1982 г.)

Fig. 10. Adjustment of an SM-4 minicomputer and the CAMAC equipment (photo by V. N. Chikhman, 1982)
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(Вершинина и др. 1991; Гехман 1979; Данилов 
и др. 1984; Дик и др. 1993; Дудкин, Гаузельман 
1979; Жаков и др. 1984; Карпов и др. 1993; Ко-
пейкин и др. 1988; Пантелеев и др. 1996).

Использование КАМАК аппаратуры в каче-
стве интерфейса между ЭВМ и эксперименталь-
ным оборудованием обеспечивало возможность 
расширения и гибкость автоматизированной 
лабораторной системы, так как номенклатура 
модулей КАМАК постоянно пополнялась но-
выми разработками, выпускаемыми промыш-

ленностью. На рисунке 11 приведён типичный 
вид экспериментального лабораторного обо-
рудования для автоматизации эксперимента 
в 1980–1990-х годах.

С доминированием тенденции перехода 
к распределённым вычислениям в институте 
стали активно внедрять и развивать лаборатор-
ные вычислительные системы — вначале на 
базе микроЭВМ Д3-28, БК-01, Электроника-60, 
ДВК-3, ДВК-4 и далее на базе IBM PC-подобных 
компьютеров (рис. 12, 13).

Рис. 11. Автоматизация эксперимента на базе микроЭВМ Электроника-60 и средств КАМАК  
(фото В. Н. Чихмана, 1984 г.)

Fig. 11. Experiment automation on an Elektronika-60 microcomputer and the CAMAC equipment  
(photo by V. N. Chikhman, 1984)

Рис. 12. МикроЭВМ Д3-28 (слева) и Электроника-60 (справа) (Источник: https://www.google.com/url?sa=i
&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&s

ource=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE; 
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:E60M.JPG?uselang=ru)

Fig. 12. Microcomputer D3-28 (left) and Elektronika-60 (right) (URL: https://www.google.com/url?sa=i&url=htt
ps%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=im

ages&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE; https://
commons.wikimedia.org/wiki/File:E60M.JPG?uselang=ru)

https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:E60M.JPG?uselang=ru
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE
https://www.google.com/url?sa=i&url=https%3A%2F%2Fd3-28.ru%2F&psig=AOvVaw14WEyOhYmSrHYJO_rTiQ-F&ust=1750491419935000&source=images&cd=vfe&opi=89978449&ved=0CBEQjRxqFwoTCNC5ya2__40DFQAAAAAdAAAAABAE
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Информационные системы на базе 
персональных компьютеров

На рубеже 1980–1990-х годов появился 
новый класс ЭВМ, основанных на применении 
микропроцессоров, которые стали основой 
информационных технологий 1990-х годов. 
Появилось множество новых аппаратных средств 
и системных решений, таких как локальные 
и глобальные сети ЭВМ, системы мультимедиа 
и т. д. На смену тенденциям централизованно-
го использования вычислительной техники 
приходят тенденции распределённых средств 
обработки информации. В 1995 году вычисли-
тельный центр был преобразован в сектор 
информационных технологий и далее, после 
объединения с группой прикладной матема-
тики, в лабораторию информационных техно-
логий и математического моделирования. 

Подразделение выполняло работы по авто-
матизации физиологического эксперимента, 
обработке сигналов и биологических изобра-
жений, поддержке и развитию средств электрон-
ной коммуникации, сопровождению локальных 
сетей и организации их связи с глобальными 
компьютерными сетями Интернет. В начале 
1990-х годов по инициативе сотрудников на-
шего подразделения институт подключился 
к интернет-узлу Kaja-soft сети Relcom. В под-
разделении заработала для всех сотрудников 
первая в институте система электронной почты 
(chi@physiology.su). В то время основной фи-
зической средой передачи сообщений была 
обычная телефонная сеть. Выход в интернет 
был обеспечен институту как члену ассоциации 
научных и учебных организаций — пользова-

телей электронных сетей передачи данных — 
RELARN. Сотрудниками лаборатории эксплуа
тировались серверы, были проложены первые 
структурированные кабельные сети (СКС) 
в колтушских корпусах и на набережной Ма-
карова, затем протянуты первые оптоволокон-
ные линии для связи с провайдером, используя 
технические средства Ленэнерго.

Первые персональные компьютеры IBM PC 
(рис. 13) в институте были также освоены в на-
шей лаборатории. Затем была оказана помощь 
в освоении и эксплуатации персональных ком-
пьютеров академикам В. А. Говырину и А. М. Уго-
леву. Ещё один компьютер был установлен 
в планово-экономическом отделе (зав. Л. К. Бе-
лявская), где многие годы эксплуатировалась 
разработанная нами программа обработки 
экономической информации, учитывающая 
специфику института.

По заказу дирекции также была разработана 
и эксплуатировалась программа контроля ис-
полнительской деятельности управленческого 
аппарата — АСКИД. В нашем подразделении 
осваивались и эксплуатировались первые в ин-
ституте лазерные принтеры и сканеры, средства 
мультимедиа. На протяжении длительного 
времени наши сотрудники осуществляли сопро-
вождение компьютеров (ремонт, восстановление 
системного программного обеспечения после 
сбоев, антивирусную обработку, оптимизацию 
и пр.) в научных лабораториях и администра-
тивно-хозяйственных подразделениях, а также 
сопровождение мультимедийных средств для 
проведения конференций, собраний.

По мере массового внедрения в подразде- 
лениях института персональных ЭВМ типа  

Рис. 13. IBM PC компьютер (Источник: https://cdn.forbes.ru/files/c/375x221/forbes_import/01/01a87bne.jpg) 

Fig. 13. IBM PC (URL: https://cdn.forbes.ru/files/c/375x221/forbes_import/01/01a87bne.jpg)
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IBM PC в лаборатории информационных тех-
нологий были выполнены разработки аппарат-
но-программных средств автоматизации физио
логического эксперимента с использованием 
этой техники (Молодцов и др. 1999). Была вы-
работана концепция создания проблемно-
ориентированных аппаратно-программных 
средств, реализующая преобразование и ввод 
в компьютер сигналов в реальном времени,  
их обработку, хранение в базе данных, графи-
ческое представление результатов обработки, 
диалог с экспериментатором. Были реализова-
ны различные аппаратные модули ввода в ком-
пьютер информации: встроенные на шину АТ BUS 
платы аналого-цифрового преобразования 
(АЦП), а также дискретного ввода-вывода ин-
формации. Для ввода в память IBM PC электро-
физиологических сигналов были разработаны 
и реализованы АЦП различной разрядности 
и быстродействия (MD42, MD142, MD70, MD88, 
MD93, MD32), усилители сигналов (MD90, MD95, 
MD42U), блок ввода межимпульсных интерва-
лов (MD79) и др. (Чихман и др. 2022). Созданы 
программные модули оптимального хранения 
данных со средствами упаковки информации, 
уменьшающими объём используемой памяти 
и увеличивающими скорость доступа к ней. 
Разработанные средства автоматизации экс-
перимента использовали систему управления 
базами данных (СУБД), что обеспечивало эко-
номию дискового пространства и оперативной 
памяти, уменьшало время доступа к информа-
ции, увеличивало быстродействие и реактивность 
системы. На базе разработанных модулей был 
выполнен ряд работ по автоматизации физио-
логических экспериментов.

Было реализовано аппаратно-программное 
обеспечение для проведения исследований 
биоэлектрической активности переживающих 
срезов мозга.

Созданы аппаратно-программные средства 
для автоматизированного эксперимента по ана-
лизу динамики содержания мембранно-связан-
ного кальция в нервных клетках мозга.

Разработаны программные модули, реали-
зующие вычислительный алгоритм для оценки 
параметров экспоненциального представления 
токов проводимости ионных каналов электро-
возбудимых мембран, исследуемых методом 
патч-клампа, позволившие оценить константы 
инактивации.

Для лаборатории физиологии высшей нерв-
ной деятельности была реализована регистрация 
в автоматизированном эксперименте импульс-
ной активности нейронов в реальном времени. 
Параллельно выполнялась регистрация медлен-

ных процессов (движение лапы животного при 
выработке инструментального оборонительно-
го рефлекса) и управление стимуляторами (зву-
ковой и токовый раздражители).

Комплекс программ был реализован с по-
мощью Delphi в среде Windows.

В 1990-е годы в лаборатории проводилась 
работа по развитию центра обработки изобра-
жений биологических объектов (организован-
ного в соответствии с приказом директора 
института № 6 от 17.04.1997 г. и частично под-
держанного грантом РФФИ 96-04-55000). Были 
комплексированы аппаратно-программные 
средства для ввода в компьютер физиологиче-
ских изображений (в частности, морфологиче-
ских структур) на базе телевизионной камеры 
PIH 780, сопряжённой с качественным микроско
пом, аппаратуры захвата кадра (FrameGrabber), 
видеоконтрольного устройства (ВКУ) и соот-
ветствующего программного обеспечения, 
функционирующего в средах MS DOS и Windows. 
На базе этих средств был проведён морфоме-
трический анализ скоплений инициальных 
нейронов зрительных полей коры мозга кошки, 
меченных пероксидазой хрена, ввод изображе-
ний препаратов и рисунков для измерения 
площади рецепторных полей отдельных «ку-
стиков» нервных сплетений, длины волокон 
и др. (Солнушкин, Чихман 2015b; 2018). В цен-
тре обработки изображений были разработаны 
алгоритмы измерения, классификации и мате-
матического анализа пространственно-яркост-
ных, геометрических характеристик хромати-
новых и гетерохроматиновых областей с разной 
оптической плотностью в нейронных ядрах 
структур развивающегося головного мозга 
эмбрионов крыс.

В порядке оказания технической и методи-
ческой помощи по компьютерной обработке 
изображений выполнялась работа для кафедры 
нормальной анатомии Санкт-Петербургского 
государственного медицинского университета 
им. акад. И. П. Павлова (зав. — проф. А. К. Кос-
соуров), кафедры анатомии Университета фи-
зической культуры им. П. Ф. Лесгафта.

При участии сотрудников лаборатории были 
запущены в действие автоматизированные 
установки для исследования зрительного вос-
приятия: электрофизиологическая установка 
по исследованию функционального состояния 
сетчатки животного с регистрацией ретино-
граммы; психофизическая установка для про-
ведения зрительных экспериментов по иссле-
дованию пространственного зрения человека. 
Осуществлялась работа по исследованию ме-
ханизмов зрительного восприятия совместно 
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с лабораторией физиологии зрения в плане 
выполнения гранта РФФИ 96-04-48613 «Ис-
следование влияния внешней помехи на кон-
трастную чувствительность» (Шелепин и др. 
1998). В лаборатории информационных техно-
логий был выполнен грант РФФИ «Создание 
аппаратно-программных средств для исследо-
вания механизмов зрительного восприятия 
натуральных сцен», а затем грант РФФИ «Ис-
следование когнитивных процессов восприятия 
фрагментированных изображений», а также 
грант РГНФ «Исследование психофизиологи-
ческих механизмов зрительного восприятия 
неполных изображений». В процессе выпол- 
нения грантов и дальнейшей работы были  
разработаны программы синтеза контурных  
изображений с изменяемыми параметрами; 
программа синтеза верньерных изображений 
с узкополосной помехой; вычислены оптико-
геометрические характеристики тестовых кон-
турных изображений, количественные харак-
теристики двумерных спектров контурных 
изображений с разной степенью фрагментации, 
вычислены «центры тяжести» двумерных спек-
тров, так называемые центроиды, и выявлена 
взаимосвязь последних с пороговыми характе-
ристиками восприятия контурных изображений; 
проведено моделирование оценки сложности 
изображений, исходя из различных представ-
лений о реализации этой характеристики зри-
тельной системой; разработана программа  
для моделей локального частотного анализа  

при восприятии верньерных изображений  
на основе данных, полученных в экспериментах  
по исследованию механизмов пространствен-
ного зрения и др. (Bondarko et al. 2024; Chikhman 
et al. 2006; 2012).

Внедрение современных разработок

В 2000-е годы появились микросхемы с про-
граммируемой логикой, специализированные 
средства разработки схемотехнических реше-
ний на их основе. На базе этих средств в лабо-
ратории был разработан ряд новых аппаратных 
модулей (рис. 14). Были созданы модули, под-
ключаемые к компьютеру через USB-интерфейс 
или по радиоканалу. Устройства программи-
руемой логики (PLD — Programmable Logic 
Device) позволяли применять микросхемы 
высокого уровня интеграции для проектов 
малой тиражности, что, наряду с SMD компо-
нентами (Surface Mounted Device), минимизи-
рует число элементов, увеличивает надёжность 
оборудования.

Например, были созданы аппаратно-про-
граммные средства для исследования сократи-
тельной функции сосудов. В качестве ключево-
го компонента был реализован многоканальный 
сигма-дельта АЦП с USB-интерфейсом (MD 155), 
обеспечивающий преобразование в цифровую 
форму и ввод в компьютер биопотенциала и силы 
сокращения гладкой мышцы, температуры (Мо-
лодцов и др. 2011). Созданная информационная 

Рис. 14. Аппаратные модули для автоматизации экспериментов (фото В. Н. Чихмана, 2012–2018 гг.)

Fig. 14. Hardware modules for experiment automation (photo by V. N. Chikhman, 2012–2018)
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система обеспечивала регистрацию сигналов, 
отображение процессов на экране, сохранение 
оцифрованных процессов в базе данных. СУБД 
позволяла вести отсроченную работу с нако-
пленными данными. Для реализации вышеука-
занных процедур, кроме средств Delphi, были 
использованы функции пакета Matlab.

Был разработан аппаратный модуль MD236, 
предназначенный для контроля в электрофи-
зиологическом эксперименте изменения часто-
ты импульсной активности нейронов при воз-
действии на биологический объект (Солнушкин, 
Чихман 2015а). На базе устройства MD236 
проводятся эксперименты по исследованию 
фармакологии синаптической передачи в ре-
цепторах вестибулярного аппарата лягушки 
(лаборатория интероцепции, зав.  — проф.  
А. Г. Марков).

Устройство MD245 (внедрено в лаборатории 
физиологии дыхания, зав. — д-р биол. наук  
Н. П. Александрова) предназначено для исполь-
зования в комплексе оценки функционального 
состояния дыхательных мышц человека. Систе-
ма осуществляет регистрацию инспираторного 
сигнала на управляемых этапах исследования 
дыхания (спокойное дыхание, дыхание с пере-
крытием, манёвр Мюллера), которые реализу-
ются путём управления со стороны программы 
клапанным механизмом (Солнушкин, Чихман 
2017).

Для определения порога болевой чувстви-
тельности лабораторных животных, его авто-
матизированной регистрации в экспериментах 
лаборатории генетики высшей нервной деятель-
ности (зав. — д-р биол. наук Н. А. Дюжикова) 
разработано устройство MD286 (Чихман и др. 
2019). Осуществляется измерение болевого по-
рога путём программного управления парамет
рами стрессора, регистрации ноцицептивной 
реакции животного. Для обеспечения одинако-
вой силы физического воздействия для синтеза 
стрессора был разработан модуль на основе 
генератора тока MD 287 (Чихман и др. 2020).

Для проведения совместно с лабораторией 
физиологии зрения (зав. — проф. Ю. Е. Шелепин) 
психофизических экспериментов было реали-
зовано эргономичное кнопочное устройство 
для ввода ответов испытуемых MD74 (Молодцов 
и др. 2021a).

Для контроля параметров жизнедеятель-
ности экспериментального животного в ходе 
эксперимента по изучению механизмов висце-
ральной боли (внедрено в лаборатории кортико-
висцеральной физиологии, зав. — д-р биол. наук 
О. А. Любашина) создано устройство MD300, 
обеспечивающее параллельно с регистрацией 

импульсной активности нейронов измерение 
артериального давления и параметров дыхания, 
управление стимуляцией, отображение резуль-
татов измерения на дисплее (Молодцов и др. 
2022).

Разработка проблемно-ориентированных 
компьютерных средств автоматизации физио-
логических экспериментов на базе современных 
аппаратных и программных решений затребо-
вана и успешно продолжается в лаборатории  
по сегодняшний день (Бондарко и др. 2016; 2024; 
Молодцов и др. 2011; 2021а; 2021b; 2022; 2023; 
Солнушкин, Чихман 2015а; 2015b; 2017; 2018; 
Столярова и др. 2020; 2022; Чихман и др. 2019; 
2020; 2024; Bondarko et al. 2024). Получены па-
тенты, разработанные программы зарегистри-
рованы во Всероссийском фонде алгоритмов 
и программ.

Одной из последних разработок нашего 
коллектива являются устройства MD308, MD308a 
для изучения ASR (acoustic startle reflex) (Чихман 
и др. 2024). Реализованные аппаратно-программ-
ные модули на основе пьезодатчиков и акселе-
рометра обеспечивают измерение и регистрацию 
параметров рефлекса вздрагивания с высокой 
чувствительностью, их отображение в режиме 
реального времени на дисплее в ходе экспери-
мента (рис. 15). Используются в лаборатории 
регуляции функций нейронов мозга, зав. — проф. 
РАН Е. А. Рыбникова.

Математический анализ данных

Наряду с разработкой проблемно-ориенти-
рованных аппаратно-программных средств 
автоматизации эксперимента традиционно 
выполнялись работы по математическому 
анализу экспериментальных данных для лабо-
раторий института и других организаций в рам-
ках сотрудничества (Вершинина, Сафарова 
2019).

Например, для лаборатории физиологии 
движений по теме «Анализ мозговой и мышеч-
ной активности при управлении кортико-спи-
нальным нейроинтерфейсом» статистическими 
методами проанализированы интегральные 
характеристики ЭМГ-активности мышц нижних 
конечностей при реальных и воображаемых 
движениях. Для оценки влияния на ЭМГ-актив
ность мышц условий эксперимента и инструкций 
испытуемому данные обрабатывали с исполь-
зованием моделей многомерного смешанного 
дисперсионного анализа Mixed ANOVA. Оцен-
ку отклонений распределения от нормального 
проводили с использованием критерия Колмого
рова — Смирнова. Для совместного исследования 
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лаборатории физиологии движения и Нацио-
нального медицинского исследовательского 
центра им. В. А. Алмазова были подобраны 
методы математического анализа данных по при-
менению «биологической обратной связи у па-
циентов с инсультом». В этой работе частоты 
и распределения переменных анализировали 
с использованием критерия χ2 или точного 
критерия Фишера. Корреляции рассчитывали 
с использованием коэффициентов Пирсона 
и Спирмена.

Для лаборатории онтогенеза нервной си-
стемы выполнен анализ данных по изучению 
влияния стресса, связанного с неонаталь- 

ной болью, на когнитивные функции у крыс.  
Влияние различных факторов на кратковре-
менную и долговременную память проверяли 
с использованием смешанного дисперсионно-
го анализа ANOVA и с использованием теста 
Бонферрони.

Заключение

В настоящее время в лабораториях инсти-
тута успешно эксплуатируются сотни совре-
менных компьютеров, в отдельных лаборато-
риях установлены мощные серверные системы, 
например, обеспечивающие реализацию задач 

Рис. 15. Аппаратно-программное обеспечение для регистрации рефлекса вздрагивания  
(acoustic startle reflex) (фото В. Н. Чихмана, 2025 г.)

Fig. 15. Hardware and software for acoustic startle reflex (ASR) registration (photo by V. N. Chikhman, 2025)
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обработки динамических изображений, моде-
лирования нейронных сетей, искусственного 
интеллекта.
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