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Благодаря развитию методов регистрации динамики пространственно-временных пат-
тернов активности в нервной системе получены фундаментальные факты, свидетель-
ствующие об интегративной природе сенсорного кода и несостоятельности «локализа-
ционистских» теорий. В работе приведены электрофизиологические данные и модели,
указывающие на интегративные механизмы кодирования информации в периферическом
отделе кожного анализатора у человека и животных. Приведено описание специфиче-
ских структур импульсного потока в волокнах кожного нерва для пяти основных мо-
дальностей: «прикосновения», «вибрация-дуновение», «холод», «боль», «тепло». На ос-
нове нейробиологических исследований и математического моделирования предлагается
новая схема организации сенсорного канала, связанного с кожей.
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Введение

Развитие физиологии кожного анализатора – один из самых одиозных приме-
ров победы удобной логичной модели над фактами. До сих пор в учебниках физио-
логии тиражируется гипотеза «меченных линий», предложенная фон Фреем, кото-
рый обнаружил неоднородность локальных температурных ощущений на коже («хо-
лодовые точки», «тепловые точки»). Он предположил, что для каждой модальности
ощущений, связанных с кожей, существуют изолированные каналы со специфиче-
ским входом на коже, специфическими рецепторами, специфическими волокнами и
специфическими центрами. Список фактов, доказывающих эту модель, весьма огра-
ничен:

– на коже выявлены «точки», обладающие специфичностью по отношению к
температурным, механическим и разрушающим (ноцицептивным) сигналам;

– описана разнообразная морфология окончаний внесинаптических дендритов,
выполняющих функцию рецепторов кожи [1,2];

– определены оптимальные стимулы для одиночных волокон кожного нерва.
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Этих весьма скромных доказательств хватило, чтобы гипотеза специфичности
фон Фрея была возведена в ранг теории, при этом принято игнорировать следую-
щие факты:
• никто и никогда не доказал, что «точка» кожи и связанные с ней волокна име-

ют одинаковую специфичность; наоборот, показано, что от одной чувствитель-
ной «точки» сигнал передается по множеству разнопороговых волокон кожного
нерва [3];

• не удалось обнаружить волокна, отвечающие преимущественной активностью
на нагревание [4];

• установлено, что все волокна кожного нерва являются механочувствительными
и механическое состояние кожи существенно влияет на физиологические и
субъективные отображения любого сигнала [5–7];

• специфические центры для «меченных линий» так и не удалось обнаружить
и, более того, установлено, что на сигналы разных модальностей возникают
паттерны активности в одних и тех же зонах коры [8].
Эти факты убедительно доказывают, что «локализационистский подход» к ин-

формационной системе, связанной с кожей, далек от биологической правдоподобно-
сти. Однако попытки втиснуть данные в «прокрустово ложе» «меченной линии» про-
должаются до сих пор. Недавно [9] in vitro были выявлены активируемые темпера-
турой ионные каналы, принадлежащие к семейству TRP (transient receptor potential)
катионных каналов. И хотя у одних температура активации 42◦С, у других – 50◦С,
и встречаются эти каналы не в нервной, а преимущественно в эпителиальной ткани,
авторы объявляют свое открытие «ключом к молекулярным основам температурной,
тактильной и болевой рецепции». Власть доминирующей модели существенно сме-
щает фокус внимания исследователей и мешает видеть факты, свидетельствующие о
ключевой роли интегративной активности множества разнопороговых механорецеп-
торов кожи в формировании первичного сенсорного кода.

Специфичность динамики пространственно-временных паттернов активности
механорецепторов при разномодальных воздействиях на кожу

Единая механорецепторная природа рецепторов кожи обнаружена не только
по косвенным признакам [10–44], но и прямыми измерениями. В работах Е.М. Ци-
рульникова [45–50] показано, что в каждой точке кожи можно чистым механическим
стимулом (ультразвуком) вызвать ощущения любой модальности в соответствии с
продолжительностью ультразвуковых импульсов. C помощью интегративных мето-
дов регистрации и анализа распределения импульсной активности по совокупности
нервных волокон, передающих сигнал от одного участка кожи (метод «встречных
потоков», метод кросскорреляции), было показано, что:
• при растяжении и давлении изменяется активность в 90% волокон кожного

нерва;
• при охлаждении изменяется активность в 80% волокон кожного нерва;
• при нагревании уменьшается спонтанная активность, существующая в А-волок-

нах до внешней стимуляции;
• на повреждающие (ноцицептивные) воздействия реагируют до 95% волокон

кожного нерва.
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Эти данные не оставляют места для специфичности, поскольку из них одно-
значно следует, что одни и те же волокна возбуждаются при разномодальных воз-
действиях и, с другой стороны, мономодальные стимулы изменяют имульсацию1 во
множестве афферентных волокон. Очевидно, что код сенсорной информации следу-
ет искать в пространственно-временной структуре (паттерне) суммарной активности
множества афферентных волокон.

Детальное исследование интегративного афферентного потока при действии
чистых мономодальных раздражителей позволило дать описание периферического
сенсорного кода в пространстве амплитудно-временных параметров импульсной ак-
тивности в волокнах Аβ, Аδ и С:

• уровнем фоновой (спонтанной) активности;
• количеством активных волокон Аβ, Аδ и С;
• максимальной частотой импульсов в волокнах Аβ, Аδ и С;
• продолжительностью импульсации в волокнах Аβ, Аδ и С;
• градиентом нарастания ответа в волокнах Аβ, Аδ и С.

Физиологический смысл кодовых параметров афферентного паттерна в насто-
ящее время достаточно хорошо изучен. Количество активируемых афферентных во-
локон при данной интенсивности стимула зависит как от свойств кожи, вызывающих
затухание механической волны по мере ее распространения, так и от наличия раз-
нопороговых рецепторов. Частота импульсации является функцией интенсивности
действующего раздражителя и тем больше, чем сильнее стимул. Продолжительность
ответа непосредственно связана с процессами адаптации механорецепторов и зави-
сит от характера механических перестроек в коже под действием внешнего стимула
[13,51]. Скорость нарастания разряда до максимума можно рассматривать как отра-
жение пространственно-временной динамики распространения возбуждения между
слоями вязко-упругой кожной матрицы [52–55].

Этот набор параметров необходим и достаточен для выделения следующих
модальноспецифичных паттернов (рис. 1).

• При чистом механическом воздействии (прикосновение) пространственно-вре-
менной рисунок активности характеризуется одинаковыми плотностями им-
пульсных потоков по Аβ-, Аδ- и С-волокнам. Максимум активностей приходит
в центральную нервную систему сначала по Аβ-, затем по Аδ- и в последнюю
очередь по С-волокнам.

• При холодовом раздражении кожи формируется паттерн низкочастотной им-
пульсации большого количества С-волокон. Активность в Аβ-, Аδ-волокнах
незначительна. Максимум активности передается в центральные отделы кож-
ного анализатора сначала по С-, затем уже по Аβ-, Аδ-волокнам.

• При умеренном тепловом раздражении информация от кожи передается не уве-
личением, а снижением уровня тонической импульсации в А-волокнах.

• Действие воздушного потока на волосяной покров кожи аналогично действию
вибрации и отображается большой плотностью импульсного потока в Аβ-, Аδ-
волокнах. С-волокна в этом случае почти не принимают участия в передаче
сообщения или активирована их малая часть.

1Импульсация является реакцией нейронов на стимул и представляет собой поток импульсов в
нервных волокнах.
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Рис. 1. Пространственно-временные структуры афферентных кодов от рецепторов кожи. По оси z –
активные волокна (%), x - время (с), y – частота афферентных импульсов. 1 – «прикосновение»,
2 – «холод», 3 – «воздушный поток», 4 – «боль», 5 – «тепло». Рисунок взят из работы Антонец В.А.,
Зевеке А.В., Малышева Г.И., Полевая С.А. Исследование пространства сенсорных кодов с точки зре-
ния оценки возможности синтеза дополнительных сенсорных каналов в системе «человек–машина».
Радиофизика. 1994. Т. 6, № 4. С. 100

• При повреждающих раздражениях пространственно-временной рисунок актив-
ности отличается самой большой плотностью импульсного потока, скоростью
нарастания и продолжительностью в С-волокнах. Максимум активностей при-
ходит в центральную нервную систему сначала по волокнам Аδ, затем по Аβ и
в последнюю очередь по С-волокнам. При некоторых ноцицептивных раздра-
жениях наступает синхронизация активности в С-волокнах [56].

Для центральных механизмов обработки информационного сигнала от кожи
ключевую роль играет временная последовательность поступления максимального
сигнала по Аβ-, Аδ- и С-волокнам. Значимость этого фактора получила подтвержде-
ние в исследовании динамики событийно связанного потенциала в соматосенсорной
коре при особом режиме раздражения нерва radialis superficialis: селективной элек-
трической стимуляции Аβ и селективной активации Аδ с помощью СО2-лазера [6, 7].
Было показано, что последовательность поступления сигнала по волокнам разного
типа играет существенную роль для формирования нейрональных репрезентаций
активности рецепторов кожи в соматосенсорной коре.

Особое внимание привлекает проблема «болевого» сигнала от кожи. Такой
сигнал возникает на сверхсильное или повреждающее воздействие. Хотя пробле-
ма периферических механизмов боли ещё далека от решения, в учебных курсах
физиологии она замаскирована метафорами «болевые рецепторы» и «ноцицептив-
ные волокна». Обнадеживающие результаты принесли исследования паттерна ак-
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тивности в волокнах кожного нерва в ответ на повреждающие воздействия. При раз-
рушении клеток кожи в межклеточное пространство выделяются высокоактивные ве-
щества, раздражающие непосредственно немиелинизированные С-волокна
[38–40, 57, 58], соответственно паттерн активности в кожном нерве отличается самой
большой плотностью, скоростью нарастания и продолжительностью импульсного
потока в С-волокнах.

Таким образом, каждой модальности соответствует специфическое распреде-
ление плотности импульсного потока по волокнам разного типа.

Однако, как механорецепторы выполняют роль термодатчиков? Для ответа на
этот вопрос обратимся к физико-химическим свойствам кожи. Основу кожи состав-
ляет фибриллярная сеть из термолабильного белка коллагена, который сжимается
при охлаждении и расслабляется при нагревании [18]. Существенно, что коллаге-
новая сеть распределена по слоям кожи неоднородно: в поверхностных слоях кожи
коллагеновые пучки тонкие, тесно переплетены и располагаются почти параллель-
но поверхности; в глубинных слоях кожи рыхлая сеть состоит из толстых коллаге-
новых пучков, пе́тли значительно шире, изобилуют жировые включения. Механи-
ческая структура кожи аналогична по свойствам двухслойной системе, состоящей
из более упругого поверхностного и более вязкого глубинного слоев, при этом ме-
ханическая анизотропия in vitro значительно меньше, чем in vivo [52–54]. Внутри
кожной матрицы располагаются древовидно разветвленные окончания нервных во-
локон, конечные веточки которых проникают между соединительнотканными и эпи-
телиальными клетками, обвивая наружные корневые влагалища волос. Плотность
окончаний внесинаптических дендритов (рецепторов кожи) на коже кончика паль-
ца человека составляет около 60000 на 1 см2. Ключевую роль в организации связи
между внеклеточной средой и сенсорными окончаниями играют молекулы гликоза-
миногликанов межфибриллярного матрикса и интегрины плазматической мембраны
рецепторов, обеспечивающие межклеточные контакты. Гликозаминогликаны и обра-
зующиеся с их участием комплексы протеогликанов вступают в характерные вза-
имодействия с коллагеном и формируют из коллагеновых фибрилл непрерывную
сеть между отдельными клетками и органами, заполняя все пространство, окружаю-
щее нервное окончание. Эта сеть, вследствие термолабильности коллагена, является
механотемпературной возбудимой средой, в которой функцию датчиков выполняют
механорецепторы кожи. Коллаген реагирует на изменение температуры изменени-
ем длины фибрилл, что вызывает изменение конформации интегринов и открытие
ионных каналов; благодаря этому механическая структура околорецепторного про-
странства преобразуется в структуру афферентной активности в волокнах кожного
нерва. Поскольку состав внеклеточного матрикса при изменении внешних условий
и, прежде всего, условий температурной адаптации изменяется, иным становится и
характер связи между внеклеточным матриксом и мембраной нервных окончаний,
что проявляется в изменении чувствительности рецепторов.

Установлено, что механорецепторы различных слоев кожи обладают достовер-
но различными диапазонами чувствительности к температурным и механическим
воздействиям [59]. Можно предположить, что для раздражителей разных модально-
стей формируются специфические распределения деформаций по слоям кожи. Соот-
ветственно, если каждый рецептор отражает механическое смещение в ближайшей
окрестности, то трехмерный массив механорецепторов, распределенных по слоям
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кожи, отображает амплитудно-временное распределение деформации по трехмерно-
му пространству кожи. Таким образом, специфический пространственный паттерн
деформаций отображается в специфическом паттерне активности механорецепторов
и, соответственно, в специфическом паттерне импульсной активности в волокнах
кожного нерва.

Моделирование сенсорного сигнала от механорецепторов кожи

На основе данных о реологической структуре кожи [60–62] и динамических
режимах электрических реакций механорецепторов [63–65] была разработана рео-
логическая модель, описывающая распределение вязких и упругих деформаций в
коже и динамику активности в быстроадаптирующихся (фазических) и медленно-
адаптирующихся (тонических) волокнах кожного нерва, отражающих стационарный
и динамический компоненты реологических реакций.

Известно, что полная деформация кожи складывается из упругой, эластиче-
ской и пластической деформаций. Для кожи характерна как релаксация напряжения,
так и «ползучесть». При внезапном растяжении кожи на определенную величину
напряжение резко возрастает, а затем постепенно исчезает вследствие необратимых
деформаций. И наоборот, когда кожа, находящаяся в растянутом состоянии, вне-
запно укорачивается, напряжение сильно падает и после этого выходит на меньший
равновесный уровень. Под действием постоянной приложенной силы длина кожного
лоскута изменяется не мгновенно, а во времени, причем скорость деформации прямо
пропорциональна приложенному напряжению. Иными словами, механические свой-
ства кожи во многих отношениях аналогичны свойствам реологической модели Бюр-
герса в механике2, объединяющей модели Кельвина и Максвелла. Адаптированная
к задачам, рассматривающим реологические процессы в живых тканях, комплекс-
ная модель (рис. 2) состоит из модели Максвелла (последовательно соединенные
вязкий η1 и упругий E1 элементы) и модели Кельвина-Фогта (параллельно соеди-
ненные вязкий η2 и упругий E2 элементы). Здесь упругие деформации определяются
упругим элементом E1, эластические – элементом Кельвина–Фогта, пластические –
вязким элементом η1.

Рис. 2. Реологическая система, состоящая из моде-
ли Максвелла, образованной последовательно со-
единенными упругим и вязким элементами, и моде-
ли Кельвина–Фогта, образованной параллельно со-
единенными упругим и вязким элементами

Напряжение в упругом элементе
E1 изменяется по закону Гука

σ = E1ε1,

где σ – напряжение, ε1 – удельное удли-
нение упругого элемента, E1 – модуль
Юнга.

Напряжение в вязком элементе η1
изменяется в соответствии с законом
Ньютона

σ = η1
∆ε
∆t

,

2См., например, «Физический энциклопедический словарь». М.: Изд-во «Советская энциклопедия»,
1965, т. 4, стр. 435, термин «Реология».
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где η1 – коэффициент вязкости, t – продолжительность деформации, ε – удельное
удлинение вязкого элемента.

Напряжение в модели Кельвина–Фогта равняется сумме напряжений в парал-
лельно соединенных вязком и упругом элементах:

σ = E2ε + η2
∆ε
∆t

,

где E2 – модуль Юнга на упругом элементе в модели Кельвина–Фогта; η2 – модуль
вязкости; ε – удельное удлинение на модели Кельвина–Фогта

ε =
σ
E2

(
1− е−t/τ

)
.

Здесь τ = η2/E2 – время релаксации. Именно этот параметр выражает инерцион-
ность механической системы и показывает, насколько изменение длины запаздывает
по отношению к изменениям напряжения.

Длина каждого лоскута складывается из трех составляющих

ε =
σ
E1

+
[
σ
E2

σ
E1

+
(
1− е−t/τ

)]
+
σ
t
η1.

В численном эксперименте исследованы особенности реологической струк-
туры кожи и структуры импульсного потока с учетом зависимости коэффициентов
вязкости и упругости от температуры. Результаты численного эксперимента согла-
суются с электрофизиологическими данными и позволяют высказать предположе-
ние о реологических детерминантах параметров импульсного потока в Аβ-, Аδ- и
С-волокнах: напряжение на упругом элементе модели Фогта соответствует активно-
сти в С-волокнах, а на вязком элементе – в А-волокнах. При этом «упругий» модуль
можно рассматривать как аналог поверхностного слоя кожи, а «вязкий» модуль – как
аналог глубинного слоя.

Исследуя соотношение напряжения RE2 = fЕ2(ε, dε/dt) в модуле E2 и на-
пряжения Rη2 = fη2(dε/dt) в модуле η2 (здесь ε – удельное удлинение) на итера-
ционной реологической модели, получаем представление об уровне возбуждения в
рецептирующих терминалях А- и С-афферентных волокон кожного нерва, а значит,
и о структуре интегративного импульсного потока, возникающего при раздражении
кожи. Открывается возможность для сопоставления параметров активности в аф-
ферентных волокнах с реологическими параметрами, отражающими анизотропию
напряжений на «упругом» и «вязком» модулях (Таблица).

Численный эксперимент показывает, что при медленном и быстром растяже-
нии реологические реакции в вязком и упругом модулях имеют одинаковое значение
базовых реологических параметров, что соответствует референтному признаку «ме-
ханического» паттерна. Если «дуновение» рассматривать как резкое растяжение и
сжатие, то структура возникающей механической реакции характеризуется резким
увеличением напряжения Rη2 в вязком модуле и отсутствием изменений напряже-
ния RE2 в упругом модуле, что на языке «импульсной активности» соответству-
ет доминированию импульсного потока в А-волокнах над импульсным потоком в
С-волокнах. Как раз такая структура афферентной активности и специфична для
«дуновения». Под действием воздушного потока зарегистрирован высокочастотный
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Таблица

Связь между параметрами афферентного потока
в волокнах кожного нерва с реологическими свойствами кожи

Характеристики афферентного потока Реологические характеристики

Уровень фоновой (спонтанной) активности Исходное напряжение

Количество активных волокон Аβ, Аδ и С Размеры зоны деформаций

Максимальная частота импульса Максимальное напряжение, возникающее
при деформации

Продолжительность импульсации3 Продолжительность реологической реакции

Градиент нарастания ответа Скорость изменения напряжения

электрический сигнал в большом количестве быстропроводящих А-волокон [17]. Ис-
пользуя предложенную аналогию, можно предсказать характер афферентной актив-
ности при вибрации как серии знакопеременных смещений (рис. 3). Проведенный
численный эксперимент выявил, что при вибрационных воздействиях на кожу воз-
никает высокочастотная активность в большом количестве А-волокон, продолжи-
тельность которой значительно больше, чем при смещении волосков («дуновении»).
При этом в С-волокнах, активность которых изменяется в соответствии с парамет-
ром RЕ2, можно предположить возникновение низкочастотного импульсного разряда
в небольшом количестве волокон при большой скорости нарастания разряда до мак-
симума. Это предсказание, сделанное на основе качественного анализа результатов
численного эксперимента, находит подтверждение в данных электрофизиологиче-
ского исследования влияния вибрации на структуру афферентной активности от со-
вокупности рецепторов кожи. Было показано, что при низкочастотном механическом
раздражении, действительно, наблюдается доминирование электрической активно-
сти в миелинизированных А-волокнах над электрической активностью в медлен-
нопроводящих С-волокнах: виброраздражение кожи голени кошки вызывало ответ
механорецепторов, иннервируемых волокнами Аβ и Аδ, на предъявление каждого
стимула, немиелинизированные волокна группы С почти не участвовали в переда-
че сигнала [17]. Такое соответствие выводов, сделанных на основе рассматриваемой
реологической модели, с объективными данными доказывает корректность приня-
тых аналогий.

Таким образом, численный эксперимент на предложенной реологической мо-
дели позволяет восполнить звено, традиционно отсутствующее в электрофизиоло-
гических исследованиях, а именно, дает представление о реологической структуре,
детерминирующей периферический сенсорный сигнал от механорецепторов кожи.

Знание информативных параметров афферентной активности и их реологи-
ческих детерминант открывает замечательную возможность для расчета полного на-
бора интегративных кодов, посылаемых механорецепторами по афферентным волок-
нам, и выделения классов кодовых комбинаций, соответствующих основным модаль-
ностям. Предлагаемая модель кодов в периферическом отделе кожного анализатора

3Продолжительность импульсации – продолжительность реакции рецепторов на стимул, регистри-
руемой как увеличение частоты импульсного тока в нервных волокнах.
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Рис. 3. Динамика напряжения в вязком элементе (а) и в упругом элементе (б) модели Кельвина-Фогта
при деформации для различных значениях модуля упругости. 1 – динамика напряжения при низкой
температуре, 2 – при высокой температуре. По оси абсцисс – время реакции в относительных единицах,
по оси ординат – величина напряжения в относительных единицах

основана на статистически-вероятностных комбинациях параметров плотностей по-
токов в модальных группах нервных волокон. Общее количество допустимых кодов
вычисляется по формуле:

N = 1 + Rn(s−1) +
n∑

i=1

nR(n−i)(s−1),

где N – общее количество допустимых кодов; s – количество параметров, которые
описывают афферентный поток по волокнам одной группы; R – количество состо-
яний одного параметра; n – количество параллельных каналов передачи сигнала,
соответствующее модальным группам волокон кожного нерва – Аβ, Аδ и С.

Благодаря численному эксперименту и расчетам по приведенным формулам
определена структура пространства естественных кодов, состоящих из 15 кодовых
параметров: общее количество кодов – 4913; количество кодов «холода» – 320;
количество кодов «прикосновения» – 384; количество кодов «дуновения» – 448;
количество кодов «боли» – 384; количество кодов «тепла» – 1; количество «новых»
кодов – 3376.

Таким образом, получен полный набор периферических сенсорных кодов, ко-
торые детерминированы соответствующими реологическими паттернами. Этот спи-
сок может стать основой для решения главной проблемы соматосенсорного канала,
а именно, для построения функциональных карт в соматосенсорной коре.

Заключение

Полученные электрофизиологические данные и результаты численных экспе-
риментов на моделях свидетельствуют, что первичным сенсорным кодом в кожном
анализаторе является динамический паттерн коллективной активности разнопорого-
вых механорецепторов. Этот код может быть вполне адекватен динамике популя-
ционной активности, обнаруженной в соматосенсорной коре при разномодальных
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воздействиях. Таким образом, в рамках интегративного подхода к кодированию ин-
формации в кожном анализаторе определены все модули информационной системы:
источник сигнала – трехмерная коллагеновая сеть кожи;
датчик – распределенная в слоях кожи сеть механорецепторов;
способ передачи – специфический паттерн активности в Аβ-, Аδ- и С-волокнах;
приемник – нейронная сеть в топотопически обусловленной зоне соматосенсорной
коры.

Предлагаемая нейробиологическая модель очувствления кожи актуализирует
целый набор проблем для мультидисциплинарных исследований:

• актуально создание исследовательского комплекса, способного обеспечить со-
гласованные измерения пространственно-динамических паттернов деформа-
ций в коже, паттернов импульсной активности в волокнах кожного нерва и
коллективную динамику нейронных популяций в соматосенсорной коре при
разномодальных воздействиях на кожу;

• актуальна разработка нейроморфной модели кожной чувствительности, согла-
сованной по входным и выходным параметрам с экспериментальными данны-
ми;

• актуально создание искусственной очувствленной кожи, пригодной для меди-
цинских и технических приложений.

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ 11-08-00930-а.
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SKIN SENSITIVITY: SPECIFICITY OF THE DYNAMICS
OF SPATIAL-TEMPORAL PATTERNS OF ACTIVITY
OF MECHANORECEPTORS VERSUS «LABELED LINES»

A.V. Zeveke, S.A. Polevaya

Through the development of methods for detecting the dynamics of spatial-temporal
patterns of activity in the nervous system fundamental evidences obtained, that the sensory
code have integrative nature and theories of localisation of function are inconsistent. The
paper presents a review of electrophysiological data and models, indicating the integrative
mechanisms of information coding in the peripheral skin analyzer of humans and animals.
We give the description of specific structures of a pulsed flow in cutaneous nerve fibers to
the five major modalities: «touch», «vibration», «breath», «cold», «pain», «warm». Based
on neurobiological research and mathematical modeling we propose a new framework for
organizing sensory channel associated with the skin.

Keywords: Skin mechanoreceptors, sensory codes, collective dynamics, model.
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