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Адаптация мышечных рецепторов в онтогенезе
Явление адаптации рецен парных органов организма изучено доволь­

но обстоятельно. Особенно больших успехов достигнуто в этом направ­
лении в школе Орбели, где изучение явлении адаптации в органах чувств 
доведено до высшей точности.

На основании электрофизиологического анализа в настоящее время 
принято делить рецепторы на две группы. К первой группе относятся ре­
цепторы, в которых адаптация наступает медленно; к ним относятся, на­
пример, рецепторы мышц, воспринимающих раздражение, возникающее 
при их растяжении.

Ко второй группе относятся рецепторы, в которых адаптация насту­
пает быстро; к ним относятся, например, кожные рецепторы, восприни­
мающие раздражение при деформации кожи.

В плане онтогенетических исследований представляет большой прак­
тический и теоретический интерес установить, имеется ли явление адап­
тации на ранних стадиях онтогенеза?

В настоящей работе мы поставили перед собой задачу установить, 
характеризуются ли мышечные рецепторы на ранних стадиях онтогенеза 
тем же свойством медленной адаптации, каким свойством характеризуют­
ся тс же рецепторы у взрослых организмов?

Методика

Опыты ставились на котятах и щенках с первого дня после рождения. 
Для сопоставления опыты ставились также и на взрослых кошках и со­
баках. Показателем функции мышечных рецепторов в наших опытах слу­
жил рефлекс на растяжение. Животные децеребрировались. Исследуемые 
мышцы (разгибатели передних и задних конечностей) растягивались пас­
сивным сгибанием конечностей в соответствующих суставах, а также на­
грузкой мышцы грузом, привязанным к сухожилию.

Токи действия, возникающие при растяжении разгибателей, отводи­
лись в осцилограф катодных лучен после их предварительного усиления 
с помощью 4-х каскадного усилителя. Отводящими электродами слу­
жили. так называемые, концентрические электроды, одни из кото­
рых (сеточный) покрывался на всем протяжении изолирующим лаком за 
исключением кончика, другой (заземленный) представлял иглу шприца, 
в отверстие которого проходил сеточный электрод. Для отведения .мышеч­
ных потенциалов у новорожденных животных электроды тоньше 0.1 мм. 
Известия III. >6 а- 2Э
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в диаметре оказались непригодными. Для наших целей оказались при­
ходным։: электроды с диаметром в 0,1—0,2 мм.; они позволили отвести в 
осцилограф потенциалы небольшого числа мышечных волокон. Постав­
лено 40 опытов на котятах и щенках до месячного возраста в 10 опытов 
на животных более старшего возраста.

Полученные резул ьтаты

Если у децеребрированной взрослой кошки производить растяжение 
разгибателя передней или задней конечности (пт.m. quadriceps, triceps), 
то при этом с них отводится разряд импульсов, частота которого зависит 
от степени растяжения и ригидности. При постоянной ригидности и одной 
и той же силе растяжения частота разряда одинакова По мере продол­
жения растяжения частота разряда почти никакого уменьшения не испы­
тывает. Растягиваемая мышца в течение многих минут дает неизменно 
одинаковый по частоте и амплитуде разряд импульсов Это означает, что 
в работе рецепторов разгибателей адаптация не наступает.

Риг I

Рис. 1 иллюстрирует оецнлограм.му мышечных потенциалов взрослой 
кошки при рефлексе на растяжение. Нижняя линия показывает растяже­
ние мышцы: подъем .111111111 означает начало растяжения, опускание—ко­
нец растяжения. Средняя линия— потенциалы разгибателя передней ко­
нечности. Время 0.02 сек. В течение весы? периода растяжения частота 
разряда одна и та же. В некоторых опытах растяжение исследуемой мыш­
цы продолжалось 1(1 мин В этих опытах мы также не наблюдали 
ослабления рефлекторного разряда импульсов. То же явление наблюдает­
ся. если нагрузить мыши՝. грх ;ом, при котором совершенно исключен.-' 
возможность изменения силы растяжения.

Если пн же опыт производить па котенке или щенке 12 15 дней, 
то получается следующее явление. Но мерс продолжения растяжения 
.мышцы частота разряда резко уменьшается и может полностью прекра­
титься. Это уменьшение разряда импульсов при продолжающемся растя­
жении мышцы могло "Шачагь лишь го, что в работе рецепторов разгиба­
теля наступает адаптация.

Рис 2 иллюстрирует осинлограмму мышечных потенциалов 12- 
дневного шейка при рефлексе на растяжение. Обозначения линий те же. 
что и на рис ! Как показывает рис. 2, растяжение мышцы до известных 
пределов обусловливает учащение и увеличение амплитуды импульсов. 
Вскоре однако частота рефлекторного разряда резко уменьшается и, не-
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Рис. 2

смотря на продолжающееся растяжение, разряд уже полностью прекра­
щен.

Частота разряда на высоте рефлекса равна ок. 50 в I". Отчетливо ви 
ден групповой характер разряда, который получается за счет выпадения 
высокоамплитудных импульсов.

На рис. 3 показана осцилограмма мышечных потенциалов 12-днев­
ного котенка при рефлексе па растяжение. Обозначения ге же. что на рис. 
1. Как показано на рис. 3. несмотря па продолжающееся растяжение раз­
гибателя передней конечности, разряд давни прекратился. Это прекра­
щение пмпульсации задолго до прекращения растяжения мышцы или 
ослабление ее мы наблюдали у котят до 15 дней, па передних конечностях 
и до 25 дней на задних конечностях.

Ряс. з.

Чем более взрослым становится животное. тем явление адаптации в 
разгибателях наступает медленнее. В течение первого месяца жизни как 
у котят, так и у щ-чгят, способность мышечных рецепторов к легкой адап­
тации постепенно теряется и возникает в них способность к медленной 
адаптации, граничащей с отсутствием адаптации

Рис. 4.
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Рис. 4 иллюстрирует иснилограмму (читать (право налево) мышеч 
ных потенциалов разгибателя передней конечности Г2-дневного шейка. 
Обозначения те же, что и на рис. I. Здесь на высоте рефлекса частота 
разряда наибольшая Начиная с середины оецнлограм.мы частота разря­
да резко уменьшается, хотя при этом растяжение мышцы все еще продол­
жается. Урежение частоты разряда происходит преимущественно за счет 
выпадения высокоа.мплнтудных импульсов, которое и придает осцило- 
грамме групповой характер. Оно частично происходи: также за счет вы­
падения низкоамплитудных импульсов, о чем свидетельствует конец при­
веденной оецнлограм.мы.

У 25-дневных котят (рис. 5) адаптация в разгибателях как перед­
них, так и задних конечностей почти полностью отсутствует, ибо пока 
продолжается растяжение, частота разряда остается почти без измене­
ния до конца рефлекса.

Рис. 5 иллюстрирует осцилограмму мышечных потенциалов разгиба­
теля передней конечности котенка. Обозначения линий те же, что и на 
рис. I. Интересно отметить, что у котят указанного возраста рефлекс на 
растяжение вызывается при гораздо более слабом растяжении мышцы, 
чем у более молодых котят.

Рис

Обсуждение полученных результатов.

Полученные результаты могут быть привлечены для понимания ме­
ханизма формирования стойки, как рефлекторного акта у развивающе­
гося организма, а также тех нарушений, которые имеют место в случаях 
задержки стойки или ходьбы и результате тех или иных заболеваний.

Формирование стойки является одним из важнейших приобретений 
развивающегося организма. Уже простое сопоставление позволяет раз­
бить животных на две группы, смотря по гаму. как быстро у них форми­
руется стойка. У одних животных стойка формируется в точение времени, 
измеряемом минутами, начиная с момента их рождения. К ним относится, 
например, морская свинка, овна, лошадь и многие копытные. У других 
животных (кролик, собака, кошка и др.), а также у человека формиро­
вание стойки растягивается во времени, протекая как медленный и посте- 
пегпый процесс.

Повседневные наблюдения показывают, что щенки или котята в пер­
вые дни после рождения передвигаются ползанием Накануне прозрева- 
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ния и в первые дни после прозревания наблюдаются первые попытки 
передвижения путем упора на передние конечности. Спустя некоторое 
время животное начинает пользоваться также и задними конечностями. 
Передвижение с помощью конечностей все больше усовершенствуется, и 
прежде чем организм становится на ноги для ходьбы, он проходит дли­
тельным период упражнения своего локомоторного аппарата.

Если вести наблюдение за животными, выделенными во вторую груп­
пу, то нельзя нс заметить, что у них первоначально возникающая стойка 
весьма несовершенна. Становясь на ноги для ходьбы, щенок нлн котенок 
тут же падает на гот или ։ругой бок. Животное производит качательные 
или колебательные движения, которые иногда сопровождаются своеоб­
разной дрожью Должно пройти известное время, чтобы и? этой неустой­
чивой стойки юн чепённо развивалась устойчивая стойка.

Тс же явления наблюдаются и у детей. Как известно, ребенок приоб­
ретает способность стоять с.поддержкой очень рано, начиная с 5 месяца, 
однако стойка у него и этом возрасте реализуется лишь на один миг. Да­
же к годовалому возрасту ребенок не в состоянии более нлн менее дли­
тельное вр.-мя стоять; его ноги сгибаются во всех суставах и он падает. 
Только к полутора годам стойка иосит устойчивый характер и может 
служить отправной точкой для ходьбы.

Таким образом, формирование стойки проходит через этап, когда 
стойка совершенно отсутствует. Далее наступает этап, когда она нс 
устойчива и наконец наступает этап устойчивой стойки.

Результаты наших опытов позволяют заключить, что на ранних ста­
диях постНатальиого онтогенеза организм не обладает устойчивой стой­
кой потому, что мышечные рецепторы в разгибателях конечностей склон­
ны к быстрой адаптации.

Говоря о мышечных ровен юрах, мы имеем в виду прежде всего про­
приоцепторы разгибательных мышц конечностей, шеи и туловища, благо­
даря которым организм противопоставляет тяжесть собственного тела 
силе земного притяжения. Смотря по тому. как разгибатель выполняет 
работу против гравитационной силы, мы имеем ту или другую степень со­
вершенства стойки у развивающегося организма.

В одной из наших работ 111 было показано, что мышечные рецепто­
ры начинают функционировать п онтогенезе в следующей последователь­
ности: вначале, еще в утробной жизни, начинают функционировать мы­
шечные рецепторы в сгибателях и лишь после рождения в разгибателях.

Начало функции мышечных рецепторов разгибательных мыши ко­
нечностей совпадает с периодом, когда организм впервые начинает проти­
вопоставлять свою тяжесть силе земного притяжения. По. как уже отме­
чалось, это противопоставление первоначально реализуется крайне несо­
вершенно. оно реализуется лишь на короткое время, измеряемое секунда­
ми По мере развития • •ргапиима, последний более длительное время п бо­
лее уверенно осуществляет стойку.

Эти внешне наблюдаемые явления имеют свой интересный внутрен­
ний механизм, который заключается в том, что пока мышечные рецепто-
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ры разгибателей не функционируют, организм ползает; когда возникает 
функция этих рецепторов организм показывает первые попытки осуще­
ствить стойку. Но, поскольку мышечные рецепторы вначале чрезвычайно 
склонны к адаптации, возникающая стойка является неустойчивой. Впол­
не устойчивая стойка наблюдается на том этапе онтогенеза, когда мы­
шечные рецепторы в разгибателях теряют способность к быстрой адапта­
ции и становятся медленно адаптирующимися.

Понятно, что для начала функции мышечных рецепторов в разгиба­
телях должен быть морфологически готовый проприоцептивный аппарат. 
При наличии же такого аппарата разгибатели должны испытывать доста­
точное растяжение, чтобы обусловливать возбуждение мышечных рецеп­
торов. Более или менее интенсивное растяжение разгибателя может 
иметь место в случае, если организм достигает определенного веса. По­
этому, мышечные рецепторы начинают функционировать в разгибателях 
конечностей на тон стадии онтогенеза, когда впервые создается адекват­
ный раздражитель для рецепторов, работающих против гравитационной 
силы в форме собственной тяжести тела.

Таким образом, мышечные рецепторы в своем развитии последова­
тельно переходят от способности к адаптации на ранних стадиях онтоге­
неза к потере способности к ней на поздних стадиях онтогенеза.

Такая последовательность в адаптационной характеристике мышеч­
ных рецепторов, как показывают паши опыты, имеет место в разгибате­
лях. Как обстоит с проприоцепторами сгибательных мышц и с кожными 
рецепторами, мы пока окончательного ответа не имеем. Паши ориентиро­
вочные опыты позволяют думать, что кожные рецепторы у новорожден­
ных животных склонны к более быстрой адаптации, чем у взрослых жи­
вотных. Что касается проприоцепторов сгибателей, то у них адаптация, 
повидимому, отсутствует. Предпринятый нами осиллографнческнй ана­
лиз обещает пролить свет на эти вопросы

Уже отмечалось, что в противоположность взрослым животным, мы­
шечные рецепторы разгибателей в раннем возрасте характеризуются бы­
строй адаптацией. Это свойство проприоцепторов разгибателей давать 
быструю адаптацию при продолжающемся раздражении лежит в основе 
неустойчивой стойки, наблюдаемой в раннем возрасте.

Было бы, однако, неправильно искать причине неустойчивой стой­
ки организма раннего возраста только в адаптационной характеристике 
рецепторов мышц. Стойка есть рефлекторный акт. в котором принимают 
участие многие отделы центральной нервной системы. Формирование 
устойчивой стойки предполагает, очевидно, функциональное созреванпе- 
не только мышечных рецепторов и спинальных центров, непосредственно 
связанных друг с другом через простую рефлекторную дугу, но также и 
сопряженное созревание промежуточного и среднего мозга, а также 
мозжечка. Кроме того, для достижения устойчивой стойки необходимо 
также созревание функции лабиринтного аппарата. Анализ функции всех 
этих звеньев рефлекторной стойки в онтогенезе еше не дан з достаточной 
мерс. Наш осцилрграфический анализ, быть может, является первой по- 
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пыгкой понять процесс формирования стойки у развивающегося организ­
ма, причем этот анализ касается лишь одного звена рефлекса стойки.

Основные факты, которые на основании данного исследования полу­
чают известное освещение, заключаются в том, что в раннем возрасте ор­
ганизм не имеет устойчивой стойки, не может правильно стоять не пото­
му, что нет достаточного тонуса в мускулатуре, чтобы удержать тяжесть 
тела, а потому, что рецепторный аппарат в разгибателях обладает спо­
собностью к быстрой адаптации. Склонность к быстрой адаптации нахо­
дит свое выражение в том, что при продолжающемся растяжении мыш­
цы постепенно или же резко уменьшается центростремительный залп им­
пульсов. вслед за ним уменьшается или полностью прекращается и цен­
тробежный разряд импульсов. Вследствие этого рефлекс стойки на неко­
торое время обрывается. Те к.нательные или колебательные движения, 
как компоненты неустойчивой стойки, которые проделывает котенок или 
щенок при локомацип. очевидно, суть обрывы рефлекса стойки, наступа­
ющие вследствие наступающей адаптации.

Неустойчивая стойка с присущими ей симптомами не может быть 
понимаема как следствие слабости скелетных мышц в раннем возрасте. 
Сокращения скелетных мыши в раннем возрасте характеризуется боль­
шой абсолютной силой, вполне достаточной, чтобы удержать тело от па­
дения под влиянием гравитационной силы.

Кроме того скелетные мышцы в раннем возрасте способны давать 
сильные тетонусы под влиянием частого разряда импульсов, обычно адре­
суемого им спинальными центрами. Стало быть, не слабость разгибателей, 
а способность последних к легкой адаптации лежит в основе неустойчи­
вой стойки до определенного возрастного периода.

Па основании нашего оСцнлографического анализа можно» полагать, 
что задержка формирования стойки, которая имеет место при некоторых 
заболеваниях у детей, по крайней мерс частично, может быть результатом 
изменения адаптационных характеристик мышечных рецепторов. Забо­
левание может препятствовать возникновению функции мышечных ре­
цепторов в обычные для данного =рг птма сроки роста и развития и. 
тем самым, задержать формирование стойки. Кроме того, заболевание 
может препятствовать преобразованию мышечных рецепторов из легко 
адаптирующихся в медленно адаптирующиеся и, тем самым, задержать 
переход организма от неустойчивой стойки к вполне устойчивой, нормаль­
ной стойке. Конкретный анализ причин задержки возникновения и фор­
мирования устойчивой стойки представляет важную задачу возрастной 
патологии.

Выводы

1. Мышечные рецепторы в разгибателях конечностей у котят и щен­
ков примерно до месячного возраста характеризуются свойством быстрой 
адаптации.

2. Присущее взрослому организму отсутствие адаптации в р0целто- 
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рах разгибательных мышц конечностей впервые возникает спустя месяц 
после рождения.

3. Легкая адаптация в работе мышечных рецепторов разгибателей 
является одной из причин неустойчивой стойки организма в раннем воз­
расте.

4. Вполне устойчивая стойка как отправной пункт для ходьбы воз­
никает в том возрастном периоде, когда мышечные рецетпоры в разгиба­
телях конечностей утрачивают способность к быстрой адаптации и приоб­
ретают способность к крайне медленной адаптации, практически стано­
вясь неалаптнрующимися.
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։ь. 1К. ւովհօ^ճիսյան

ՄԿԱՆԱՅԻՆ Ո֊եՑեՊՏՈՐՆԷՐԻ ԱԴԱՊՏԱՑՒԱՆ ՕՆՏՈԳեՆեԶՈհՄ

ԱՄՓՈՓՈՒՄ

Ս կան ույին ոևցեպտորնևրի (պրոպրի այ ե՜պ տ որն ձրի ) աղապտտցիայի 
երևույթ ր Օրղանիդմի անհատական դա րդ ա յ մ ան Ստադիաներում բո­

լորովին շի ուււուէ/եաս  ի րկած>
Ձդման ոեֆլերսր ուս ո < ր/?/ աս ի րե չի ս մենք տեսանք, որ նորածին շան և 

կատվի ձաղերի մոտ այդ ոեֆ լե րս ր տարած ող մկաններում բացակայ՛՛։ մ է։ 
Նա սկսում Հ աոա9 7Ո'/ ծնվելու ց մոտավորապես 2 շարաթ հետո/ /'այդ, 
ինչպես պարդվեէյ, “’յդ ռեֆլեքսը յուրահատուկ ընթացք ո՚նիէ Երբ տա֊ 
րածոդ մկան ր ձդվսւմ կ, ոկդբում նկատվում I; րի ո պոա են *յիաթւևբի հսէճաիւ 
պա րպսլմ, հետագայում, չնայած մկանի Հղումը շարունակվում կ, րիոպո- 
տենցիալէւ երի հաճաիէականութ  յոլնր ասա իձանս։ բա ր կամ կտրուկ կերպով 
իջնում կ ե նրանը կարոդ են ամբողջապես անհայտանա լ։

/'իււպոտենց իալների քանակի աստիճանական նվաղու մը և նրանց հե- 
աադա անհայտացումը, երբ տա բածոդ մկանը գտնվում է ձդւ/ած ղրու֊ 
թ յտն մեջ, նշան ակում Լ, որ մկանային ոեցեսլտո րնե րը նորած ին կենդա֊ 
նիների տարածող մկաններու մ շատ արադ տդապտացիայի են ենթարկւք ու մ: 
Ենչպես հայւո՚հի Լ, տյղ ո ե ց ե ոլտս լՀհ ե ր ր հասուրՈ կենդանիներ ի մկան֊ 
ներում սլրակւոիկսրե՚ո ադա պտ աց ի ա յ ի չեն են թ ա ր կւիւ ւ մ է

Ելնելով այղ ւիաստական տվյալն երի դ, մենր բացսւտրում ենր մ/՛ 
երևու.յքյ, այն կ' ինչու համտրնորտծին կենդանիների, ինչպես ե նորածին 
երեիէսՀհերի մոտ կանդն մ ան ոեֆլերսը կայուն չ1,ւ Երեքսան, սկսած 5֊րդ 
ս։մ։։իդ, ր՚հդու^ւակ Լ իր ծ ան ր ո լի} յ է։ էն ր հակադրել երկրի 3 դո դա կան ամին, 
հենվերէվ տարածող մկանների վբաւ ք*այէյ, ինչպես հայտնի I;, ՛Այդ հակա֊ 
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գ րու մը սկղբում իրականացվում կ միայն մեկ ակնթարթ» երեխայի ււտ- 
րերր իսկէ/1 յն և. ետ ժ տլվում են ե նա ընկնում Լ։ քԼսաիձանարաը, հետագա 
ամիսների ընթացրու մ, Ա՛յդ հակադրումը կատարելագործվում Լ և ւ/ոսւա֊ 
վորապես մեկ գէ կես տարեկան հասակս։ մ երեխան ձեոր I; րերում կա­
յուն գիրը ե կտրող է ր այլեր

Այն մ ա մ ան ա կա շ ր 9 ան ր է ե ր ր կենդանին գեո ընդունակ շկ կայուն կեր­

պով կանգնեք (մոտավորապես մինչև հետ ծննդյան աոաջին ամսի •Էերհըյ 
համապատասխանում ( տարածող մկանների պր ո պ ր ի и у ե պա ո րն ե ր ի աղասր 
աաէքիայի մ ամանակաշրհանինւ Սկսած 1-ին ամսի վերքից տարածսգ մկան­
ների պրսպրիէւցեպ։ոռրնե րր կորցնում են ագապտացիայի ենթարկվելու 
հատկւս թ րււնր և դաոնում են պրակտիկորեն շ ա դա պա ա у վո ղ ս ե у ե պա и րն ե ր ։

Մեր оиуիլլողրաֆիական հետագոաու թյուններր թա յլ ///» տալիս ասե֊ 
րււ , որ երեխան, սկսած աոաջին տարվա կեսերից' կայուն կանգնման ոեֆ- 
լերււից ղու րկ Լ, ոչ թե նրա շնորհիվ, որ նրա տարածող մկանները թույլ 
են և այղ ռլաւոճս/ո ով րնգռւնակ չեն նրա ուղղաձիգ ղիրըր պահպանել, 
կամ թե հոգնում են, այլ նրա շնորհիվ, որ այղ մկաններում գործող 
պրոպրիւէցեպտորներր երեխայի զարգացման այղ մ ա մ ան ա կաշր^անու մ արաղ 
աղա սլտաց իա յի են ենթւսրկւԼու մւ

Մյուս կողմից մեր հե սւ ա գո սւ ո ւ թ յ ո ւնն ե ր ր թույլ ե՝1ւ տալիս ե'հթագրե֊ 
լու. որ գւսնաղան '■ /»վտ՚է։ ղո ւ թ յո ւ՚հն ե ր ի ժամանակ երեխայի կանգնման 
ոեէիքեըսր ե ր՚ոյ/^ւը ի է* ժամանակին շեն ի ր ա կանա у վո։ մ մասամբ նրա 
*նււրհիվ, որ հի վան ղ ութ յս ւն ր ըոա երևույթք^ իա շ ըն գ ս ւո կ հանգ ի и ան и է մ 
տարածող մկանների ռեցեպտորների գործ ո/նեոէ թ յսւ՝)ւ ր ե գտնղսւղեցնոէ մ 
կ այղ ոեցեպտռրներ ի ֆունկցիոնալ ւիոքոտնցռւմը ուրագ աղա պտա ւյիա յի у 
գեսլի գանղտղ ա գ ա պա սւ у ի ան, որր պր ակտ ի կո ր ե'հ հավասար Լ աղապտա- 
•ւ1""յի 11՚ի՚1 կորու и,սին:
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