
ՀԱՅԿԱԿԱՆ ՍՍՈ- ԳԻՏՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԻ ԱԿԱԴԵՄԻԱՅԻ ՏԵՂԵԿԱԳԻՐ 
ИЗВЕСТИЯ АКАДЕМИИ НАУК АРМЯНСКОЙ ССР 

Բիսւոդ. և գյուղատնտ. գիտություններ XI, № 4, 1958 БиОЛ, И СеЛЬХОЗ. НЭуКИ

ФИЗИОЛОГИЯ

Г. Е. ГРИГОРЯН

К ВОПРОСУ О ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ПЕРЕСТРОЙКАХ 
ПРИ АМПУТАЦИИ КОНЕЧНОСТЕЙ У СОБАК

Для выяснения роли и значения отдельных морфофизиологических 
структур двигательного анализатора в осуществлении интрацентраль֊ 
ных функциональных перестроек в онтогенезе, мы прежде всего пред­
приняли исследования по изучению специфики функциональных пере­
строек, вызванных повреждением эффекторных органов движения. На­
ши прежние данные [5,6, 7, 8] по изучению функциональных перестроек 
после ампутации органов движения в аспекте возрастной эволюции 
дали основание полагать, что, начиная с ранних стадий постнатального 
развития (с 20 дня) и выше, наблюдается нарастающая функциональ­
ная и морфологическая специализация и локализация функций как 
периферических, так и центральных нервных механизмов статокине- 
тического аппарата. Эти механизмы обеспечивают быструю и совер­
шенную функциональную перестройку интрацентральных координа­
ций. В соответствии с изложенным далее, оказалось необходимым 
проследить ход развития потенциальных возможностей централь­
ной нервной системы к функциональным перестройкам в более 
поздних этапах развития организма, а именно, у взрослых собак, 
так как этот вопрос в литературе до сего времени не получил 
своего окончательного уточнения. По экспериментальным данным 
Альбрехта Бете [2, 3] собаки, спустя несколько часов, пли в пер­
вые дни после ампутации могли ходить, подпрыгивая на двух ко­
нечностях, без всякой тренировки, „научения**. Экстирпация моторных 
зон коры у этих „двуногих** собак не приводила к нарушению пере­
стройки. Собаки, выходя из послеоперационного состояния, могли хо­
дить, прыгать с высоты, не повреждая себя. Таким образом, быстрота 
перестройки координации ходьбы у ампутированных собак и резуль­
таты опытов с частичной экстирпацией коры являлись основными ар­
гументами для автора, утверждающего, что головной мозг не имеет 
никакого отношения к научению. Иначе говоря, Бете на основании 
своих данных отрицал значение условнорефлекторного механизма в 
осуществлении перестройки интрацентральной координации. Вопреки 
традиционным узколокалистическим представлениям, Бете выдвинул 
новую концепцию пластичности (приспособляемости) центральной нерв­
ной системы —концепцию о функциональной эквивалентности различных 
морфологических структур нервной системы. Согласно этой теории 
отрицается какая-либо специализация и локализация функций в цен­
тральной нервной системе.
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В противоположность указанным представлениям, Э. А. Асратян 
|1] па основании собственных экспериментальных данных приходит к 
заключению, что после ампутации в подавляющем большинстве слу­
чаев ходьба на двух конечностях наступает не „молниеносно", а мед­
ленно, путем „длительной, постепенной и упорной" тренировки. Сроки 
восстановления ходьбы на двух конечностях, по его данным, нахо­
дятся в пределах от 20 до 50 дней, а в редких случаях, и от 
90 до 100 дней. Лишь в трех случаях перестройка функций у взрос­
лых собак наступала через 3—5 дней после ампутации. Указанный 
факт автором объясняется как результат предварительной тренировки 
животных. На основании этого Э. А. Асратян предполагает, что со­
баки Бете были дрессированными у своих хозяев, на что Бете не 
обращал должного внимания. Тотальное удаление коры больших по­
лушарий головного мозга в опытах Э. А. Асратяна приводило к пол­
ному нарушению первичной компенсации функций. Длительность и 
постепенность перестройки локомоции с одной стороны и результаты 
опытов по тотальной экстирпации коры одного пли двух полушарий, 
с другой, являлись основными аргументами для утверждения, что ве­
дущая роль в компенсации ходьбы после ампутации принадлежит науче­
нию, т. е. условнорефлекторному механизму. Однако, несмотря на это, 
Э. А. Асратян не отрицает и возможности быстрых перестроек по типу 
условнорефлекторного механизма. В зависимости от биологической 
целесообразности и важности данной функции для существования 
животного, она может быть приобретена в минимальных интер­
валах времени. Следовательно, быстрота перестройки (основной ар­
гумент Бете) не может исключить участие большого мозга в осу­
ществлении пнтрацентралыюй перестройки. Однако с точки зрения 
Э. А. Асратяна перестройка координаций в коротких интервалах вре­
мени является не правилом, а скорее всего, исключением.

Вопреки существовавшим представлениям о функциональной эк­
випотенциальное™ центральной нервной системы, Э. А. Асратян в 
1937 году выдвинул повое представление о пластичности, признавая 
относительную локализацию функций в центральной нервной системе. 
Не вдаваясь в подробное обсуждение приведенных теорий, отметим, 
что, пользуясь одним и тем же методическим приемом исследования, 
Бете и Асратян получили в основном противоположные фактические 
данные.

Наши исследования позволили предположить, что возможности 
функциональных перестроек в интактной нервной системе нарастают 
с возрастом животного [5, 6, 7]. Основываясь на этом допущении, 
нами под руководством Л. С. Гамбаряна было начато настоящее ис­
следование.

Опыты проводились на 26 собаках различного возраста: 8—9 
месяцев—2 собаки, 1—2 года—8 собак, 4—5 лет—14 собак и старше— 
2 собаки. Из подопытных животных 24 были дворняжками, 2—полу- 
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породистыми. В наших исследованиях учитывались: пол, вес, упитан­
ность и длина конечностей животных.

У одной группы животных (19 собак) производилась перекрест­
ная ампутация передней левой и задней правой конечностей выше 
средних суставов, у другой группы (5 собак) — передней правой и зад­
ней левой конечностей в средних суставах. У остальных двух собак 
производилась одномоментная ампутация обеих передних конечностей.

Результаты опытов показали, что па следующий день после ам­
путации большинство из животных, находясь в клинике для собак, не 
реагировало на кличку вставанием, что обычно имело место до опе­
рации. При этом если собак не беспокоить, то они долго оставались 
в лежачем положении и не делали попытки! двигаться с места. Мяс­
ная пища на расстоянии 1 метра от собаки не возбуждала ее к дви­
жению, даже и тогда, когда собака находилась в голодном состоянии. 
Не трудно было заметить, что внезапное и неадекватное состояние, 
в котором оказались животные, лишившись двух конечностей (трав­
ма), создавало такую мощную „доминанту покоя “, что даже пища не 
вызывала двигательной реакции. На основании этого можно было бы 
заключить, что собаки после ампутации не могли встать, а тем более 
ходить. Однако опыты показали, что подобное заключение далеко 
не соответствует действительности, т. к. стоило создать естествен­
ные условия, т. е. вынести собак во двор, пустить их на свободу среди 
других собак, как большинство из них самостоятельно вставало на ноги 
и начинало ходить (рис. 1а, б). В отдельных случаях мы были вы­
нуждены прибегнуть к некоторой механической стимуляции животных
в виде однократного или дву­
кратного сдавливания хвоста 
или лапы. В этих случаях со­
баки тут же вставали и, под­
прыгивая, передвигались на 
двух конечностях.

Во всех случаях, при пер­
вых попытках передвижения, 
ходьба у собак была не сов­
сем уверенной, четкой и быс­
трой. Однако в первый же день 
после ампутации мы наблю­
дали наступление полной нор­
мализации хоцьбы. Собаки пе-

Рис. 1а. Собака № 10 (3-летнего возраста), 
спустя 18 часов после ампутации.

репрыгивали через канаву, спускались и поднимались по ступенькам 
лестницы (рис. 2а). По у тех подопытных собак (№ 12, 13, 14), у 
которых была ампутирована передняя правая конечность и задняя ле­
вая и которые держались после операции в люльках, функция ходь­
бы восстанавливалась лишь на второй день после ампутации (рис. 26). 
Кроме того имелся один случай (полупородистая собака), когда пере­
стройка функций имела место только на третий день. Исследование 
Известия XI, № 4—2 у '' . *
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показало, что у этой собаки с первого же дня после операции была 
повышенная температура (42,5°С 1 и очень сильно выражались диаши- 
зальные явления. После соответствующего лечения собака стала нор­
мально ходить н бегать на двух экстензированных конечностях. Бы­
струю перестройку координаций мы

Рис. 16. Собака №2 (4—5-летнего возраста), 
спустя 20 часов после ампутации.

наблюдали и у тех собак, у ко­
торых одномоментно были ам­
путированы обе передние ко­
нечности (рис. 4՛ или передняя 
и задняя конечность одно­
именной стороны [5].

Для выяснения степени 
компенсации функции и зна­
чения веса животного в этом 
процессе, двум собакам со вто­
рого или третьего дня после 
ампутации на спину наклады­
вался груз весом 3 кг (с каж­
дой стороны по 1,5 кг). Во 
всех случаях собаки отлично

справлялись с этой нагрузкой — подпрыгивая, передвигались на двух 
экстензированных конечностях, без нарушения координации. Ампути­
рованные в последнюю неделю беременности животные также легко 
начинали ходить на следующий день после операции.

Далее нами были проведены несколько проверочных опытов, в ко­
торых учитывалось значение скорости выработки защитных электрокож- 
ных двигательных условных рефлексов в осуществлении функциональ­
ных перестроек. Опыты до операции были проведены на двух собаках. 
Одна из них (№ 1) по внешнему поведению была инертная, пугли­
вая, не „общительная“. Выработка условных двигательных рефлексов
по методике Петропавловско­
го-Гамбаряна [9, 4| не привела 
к образованию условных реф­
лексов даже после 90 сочета­
ний. У другой собаки (№ 6), 
подвижной и общительной по 
внешнему поведению, услов­
ные положительные рефлексы 
выработались на третьем соче­
тании звонка с дачей электри­
ческого тока и упрочились на 
15—17. В дальнейшем у нее 
была выработана и прочная 
дифференцировка (рис. 3). Од­

Рис. 2а. Собака № 1 (4 5-летнего воз­
раста) на следующий дель после ампу­

тации.

нако уже на следующий послеоперационный день обе собаки, после 
перекрестной ампутации конечностей, одинаково быстро могли ходить 
и перепрыгивать через канавы, подниматься и спускаться по лестнице.
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Следовательно, скорость выработки условных оборонительных рефлек­
сов в приведенных случаях не могла служить критерием для оценки 
степени и темпов функциональных перестроек в центральной нервной 
системе.

Таким образом, наши данные по ампутациям у взрослых собак 
совпадают с фактическими данными Бете и расходятся с данными 
Э. А. Асратяна.

Каковы причины описанных расхождений, мы затрудняемся отве­
тить, т. к. Э. А. Асратян не дает подробного описания условий, в ко­
торых содержались и изучались его животные. Ясность в этен вопрос 
внесут дальнейшие исследования. Однако результаты как прежних 
наших опытов по ампутациям на 
более ранних этапах онтогенеза [о, 
6, 7], так и приведенные выше 
данные позволяют заключить, что 
по мере онтогенетической эволюции 
все больше и больше прогрессиру­
ет специализация и локализация 
функций механизмов статокинети- 
ческого аппарата и что у взрослых 
животных это достигает своего выс­
шего совершенства, чем и обеспе­
чивается быстрая и совершенная 
функциональная перестройка интра- 

Рис 26. Собака № 12 (4—5-летнего 
возраста) па второй день после 

ампутации.
центральной координации.

Не отрицая значения условнорефлекторного механизма, т. е. фак­
тора „научения1*, даже в „молниеносных** функциональных перестрой­

Рис. 3. Собака № 6. Условные двигательно-за­
щитные рефлексы до ампутации. Сверху вниз: 
запись дыхания, запись двигательной реакции ко­
нечности, отметка условного раздражителя, от­
метка безусловного раздражителя, отметка вре­
мени в секундах. Знак „плюс" указывает на по­
ложительный условный сигнал, знак „минус* — 

на отрицательный.

Рис. 4. Собака № 25 
(3-летнего возраста) 
на второй день после 

ампутации.
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ках, в чем мы убедились в своих исследованиях, мы не можем не 
указать и на необходимость наличия достаточной функциональной зре­
лости некоторых других органов, в частности лабиринтов и мозжечка, 
в осуществлении этих функциональных перестроек. Так, например, 
Э. А. Асратян |1| у двух ампутированных собак после полной ком­
пенсации моторики производил двухстороннее повреждение лабиринтов. 
Как указывает автор, у одной из этих собак в течение четырех месяцев, 
а у другой в течение 1,5 лет не наступала функциональная перестройка, 
т. е. собаки не могли ни стоять, ни ходить.

В наших опытах у семи щенят 4—7-месячного возраста, у кото­
рых в раннем постнатальном периоде был удален мозжечок, про­
изводилась перекрестная ампутация двух лап. В течение 4—12 ме­
сяцев ни у одного из ампутированных животных не наблюдалось вос­
становления локомоторной функции.

Приведенные данные позволяют предполагать, что во многих 
случаях реализация корковых импульсов в сложной интегральной 
системе организма осуществляется не непосредственно, а через опре­
деленные звенья субэнцефалических образований. Нет этих звеньев, 
нет и благотворного влияния коры на те или иные функции орга­
низма. Следовательно, кроме коры больших полушарий немаловажное, 
а порой и решающее значение в определенных условиях приобретают 
и другие морфофизиологические структуры целостного организма.

Физиологическая лаборатория Института Поступило 27 XII 1956 г.
акушерства и гинекологии Минздрава Армянской ССР

Գ. Ե. ԳՐԻԴՈՐՅՍ.Ն

ՇՆԵՐԻ ՎԵՐՋԱՎՈՐՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԻ ԱՆԴԱՄԱՀԱՏԱԾՆ ԴԵՊՔՈՒՄ 
ՖՈՒՆԿՑԻՈՆԱԼ ՎԵՐԱԿԱՆԳՆՄԱՆ ՀԱՐՑԻ ՇՈՒՐՋԼ

Ա մ փ ո փ ո I մ

(՝ ա րձրակա ըգ ողնաշարավոր կենդանիների կենտրոնական նլարդալին 
հաւքակտրդութլան ֆունկցիոնալ կա րողութ լո ւննե րն ուսումնասիրելու նպա­
տակով գիտնականները հաճախ դիմում են ծալրալին ապարատների վնաս֊ 
մանր, տվլալ դեպքում շարժողական օրգանների անդս։ մ ահա ամանը։ Ալս մե­
թոդը հնա րավո րութլո ւն է տալիս նլարդալին համակարգության անվնաս պա լ֊ 
մաններում հետազոտել հենց վերջինիս ֆունկցիաների որոշ կողմերը։

Շների տարրեր հաւ։ ակի թուլան և րի վրա (20 օրականից մինչև 7 ամ֊ 
սական) մեր կատարած նախկին էիորձե րր ցուլց են ավել, որ ն լա րդա լին համա­
կարդո։ թլան ֆունկցիոնալ վերականգնման ո ւնակո։ թլունները պայմանավոր­
վում են տարիքով որքան մեծ է ա լն, ալն քան արագ և կատար լա լ Լ վերա­
կան գնումը։

Ւնչ վերաբերում է մեծահասակ շներին, ապա ալս հարցը գրականս։ ֊ 
թլան մեջ երկար ժամանակ վիճելի է եղել։ Ալսպես, գերմանացի ֆիղիոլող 
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Ալբրեխտ 1'եթեն, հիմնվելով իր փո րձե րի վրա, պնդում է, որ խաչմերուկ ան- 
գ ամւււհատումն աոանձին խանգարում չի առաջացնում շների и տ ա տ ոէլինե ւոիկ 
ապարատում և, որ կենդանիները դուրս դալով նարկոտիկ վիճակիդ, կարողա­
նում են ցատկոտե լ ւքեա ցած երկու յթւ րշավո րո ւթ լուննե րի օւլնութ լամբ։

II տկա լն, է. Հ. Հա и բա թ լանր , կրկնե լո վ նուլն ւիորձե րը, դալիս է միան­
գամայն հակասող ե գրտկւսցո ւթլան, որ ի[*֊ր խաչմերուկ անւլամահատումն 
առաջ է բերում շարժողական ֆունկցիաների խորը ե տ հական խ ան դա րո լմ և 
որի վերականգնման համար պահանշվում է 1 — 1,ծ ամիս ժամանակ:

Մեծահասակ շների վրա (թվով 34) մեր կատարած վւորձերը ցուլց տվե~ 
ցին Բեթնի իրավացիութլունն իր փաստերի արձանադրւէան մեջ, որ անդա- 
մահասւումի գ 1. 2 օր անց, երբեմն ե մի բանի ժամ անց, շներն ի վիճակի
են ինբնուրա լն վեր կենալ ե շարժվել երկու ոտբերի վրա։

Ալսպիսով, մ ե ր տվլա լնե րր հիմբ են տալիս ասելու, որ շների հասա- 
կա լին էվոլլո ւցի ալո ւ մ и տ ա տո կին ե տ իկ ապարատի ինչպես ծալրալին, ալնպես 
էլ կենտրոնական մ ե ի։ ան ի ղմն ե ր ի ֆունկցիոնալ վե րականդնման ունակու- 
թ լուննե րը գնալով աճում են և մեծահասակ կենդանիների մոտ հասնում է 
իր առավել զարգացման աստիճանին:

!'ացի դրանից, ո ւղև ղիկաղո ։.րկ անդամահատված շների նկատմամբ մեր 
կատարած դիտո ղո ւ թ լո ւննե րր дпцд են ւքււէել, որ հչ բոլոր պա լմ աննե րո ւմ է 
ֆունկցիաների վե ր ական գն ո ւմր տեգի ունենում դլ խո ւդե գի կեղևի անմիջա- 
կան ա դւլե ցո ւ թ լա մ բ , ա լլ շա ա հաճս։ ի։ կեգեի բարերար ադդեցոլ թ լունն իրա- 
դործվում է մի շա ր բ կարևոր օրգանների, հատկապես լաբիրինթների և ո։ դե- 
զիկի միջոցով։

Եվ, վե րջ ա պե и , մեր ւիո րձերից պարւլվել է, որ շարժոդական պալմանսւ֊ 
կան ոեֆլեբոների մշակման արադութլունր դեռևս չի կարույ հանդիսանալ 
( ւէե րջավո բութ լո ւնների անդամ ահա տմ ւսն պա լմ աննե րո ւմ ) ֆունկցիաների 
արադ վերակսւնւլնման նշանաբան։
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