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Суха теория, мой друг,

А древо жизни пышно зеленеет.

И.В. Гёте

В преподавании эволюционной морфо-физиологии позвоночных в школе стоит обратить внимание на две проблемы.

 Во-первых: реальное строение систем органов позвоночных очень сложно. Попытка просто запомнить (вызубрить) реальное строение головного мозга или сердца человека исключительно трудоёмка и малопродуктивна не только для школьника, но и для студента. Она требует как отлично сформированной произвольной памяти, так и хорошо сформированного пространственного мышления. Уровень формирования этих психических функций даже у старшеклассников зачастую совершенно недостаточен для решения настолько сложной задачи.

 Во-вторых, огромное количество вариантов строения тел животных способно полностью заслонить существенные общие признаки, которые их связывают. В этом случае изучение материала грозит превратиться в зазубривание огромного количества никак не взаимосвязанных фактов. Мало того, что эта задача почти невыполнима для подавляющего большинства школьников — она ещё и малопродуктивна. Без осознания системных взаимосвязей совершенно невозможно из отдельных фактов сложить единую картину изучаемого предмета. Если общие взаимосвязи не осознаны, то на их место с неизбежностью становятся мифологические представления или синкретические образы.

Использование схем при преподавании морфологии в школе позволяет решать сразу несколько задач.

Во-первых, оно способствует развитию навыка выделения существенного и второстепенного в рассматриваемом материале. Значение развития этих способностей далеко выходит за рамки интересов частного предмета.

Во-вторых, использование схем позволяет разгрузить материал от огромного количества мелких деталей.

В-третьих, грамотно составленная схема оперирует весьма ограниченным количеством параметров изучаемого предмета. Только в этой, искусственно упрощённой ситуации можно развивать первичные навыки системного мышления, прослеживать структурные и функциональные взаимосвязи, характерные для модели изучаемого явления. Развитие навыков системного мышления у учащихся также далеко выходит за рамки интересов преподавания конкретного предмета.

В-четвёртых, при схематизации материала можно использовать ряд новых приёмов в преподавании — например, вводить мысленные эксперименты. При попытке проводить мысленный эксперимент на подробно рассмотренном, детализированном материале ученик вынужден оперировать во внутреннем плане с огромным количеством параметров, строя логические многоходовые заключения. Грамотное решение подобной задачи обычно используется как критерий достижения высокого уровня профессионализма в определённой области. Но формирование профессионала — длительный поэтапный процесс. В школе, даже в специализированных классах, в этом направлении делаются только первые шаги. Постановка заведомо неразрешимых для подавляющего большинства учеников задач на этом этапе способна серьёзно подорвать уверенность ребят в своих силах и вряд ли способствует развитию интереса к предмету.

В-пятых, на схематизированном материале естественнее и проще всего показывать межпредметные связи. В курсах зоологии позвоночных и физиологии человека список рассматриваемых межпредметных тем настолько широк, что ограничимся частным примером с физикой.

 При изучении опорно-двигательных систем решаются задачи на рычаги и блоки, используются представления о сложении и вычитании сил, представления о к. п. д., представления о превращениях форм энергии.

 Представления о разности потенциалов, движении зарядов, распространении электромагнитного поля используются при рассмотрении нервной системы, а законы гидродинамики — при рассмотрении работы кровеносной системы.

Существенно, что без схематизации реального биологического материала подобные попытки совершенно не продуктивны.

Допустим, попытка рассмотреть качественное сходство закона Ома с законами движения крови на реальной кровеносной системе заранее обречена на провал из-за очень высокой сложности реальной гидродинамической картины.

Перечислив некоторые возможности, возникающие при использовании схем в преподавании, необходимо указать на неизбежно возникающие проблемы.

Прежде всего — сама идея схематизации подразумевает обеднение рассматриваемого материала. В лучшем случае это может привести к известной топорности формируемой картины рассматриваемого предмета. В худшем — к выплёскиванию ребёнка вместе с водой (по меткому замечанию Ульянова): примитивные схемы, никак не связываясь между собой, полностью отрываются от реальных живых зверей. Схемы существуют в школе, где их надо учить и отвечать, а звери — на улице, где живут своей сложной и интересной жизнью. 

Вторая проблема связана с огромным разнообразием реальных живых организмов. И это многообразие упорно не желает целиком вписываться ни в одну схему. В связи с этим очень важно, задавая правила схематизации, указать на известные исключения и параллельные варианты. Например — наличие незамкнутых участков в замкнутых кровеносных системах и наоборот. Это не разрушает ценность схемы. Напротив, это чуть ли не единственный путь, ведущий к формированию категории существенного и несущественного.

Третья проблема относится к использованию графических схем и графиков. Возникает большой риск того, что ученик просто запомнит их как картинку или иероглиф, не понимая, как они построены и почему именно такой характер имеют. Это бесплодный результат, только внешне схожий с усвоением материала. В подобном случае схемы отдельных структур и процессов никогда не объединятся в систему, не создадут общую картину. Способность к переносу знания, полученного при такой работе со схемами, близка к нулю.

Исходя из сказанного, можно предложить несколько правил, которых я стараюсь придерживаться, работая со схемами.

1. Первоначально оговариваются свойства всех элементов будущей схемы. Усвоение учениками этих свойств проверяется, если необходимо — вносятся корректировки.

Рассмотрим для примера блок схем, связанных с кровеносной системой.

Элементарными структурными единицами в этом случае являются сосуды. Для работы с замкнутыми кровеносными системами необходимо ввести представление о строении и функциях обменного и транзитного типа сосудов. После этого, добавив ещё один структурный элемент — клапаны, из участка транзитного сосуда можно получить сердце.

Элементарными единицами функциональной стороны схемы являются:

— Представления о соотношении объёма и давления на данном участке системы.

— Представление о том, что поток жидкости всегда направлен из зоны большего давления в зону меньшего давления.

— Представления о силах трения, возникающих при движении крови по сосуду.

2. После задания свойств всех элементов будущей модели на этой основе строится простейшая идеальная схема. Такие схемы полностью оторваны от реальных биологических структур, но позволяют учащимся разобраться в главном — в динамическом соотношении элементов будущих сложных схем.

3. Единичная схема структуры или процесса сама по себе малопродуктивна. 

Максимальная эффективность модельного подхода достигается, если учебная тема включает в себя последовательное построение взаимосвязанной системы схем.

Основания для систематизации схем в курсе могут быть различны. Например — от общих, идеальных, к частным обобщённым (идеальные схемы классов), а от них — к частным конкретным (реальные схемы конкретных групп). Либо наоборот — от реально существующих, через обобщение эмпирического материала — к идеальным. У каждого пути свои плюсы и минусы. Крайне нежелательно только одно — нарушение принятого в курсе принципа или полная непродуманность в использовании схематизированного материала. В этих случаях невероятно осложняется использование главного преимущества модельного подхода — возможности поэтапного формирования системной картины предмета.

В заключение необходимо сказать, что широкое использование схем в преподавании способно существенно облегчить жизнь визуально ориентированным ученикам, но резко осложняет жизнь текстуально ориентированным людям. Поэтому подобный курс должен содержать параллельную систему продуманных текстуальных моделей.

 Эволюция кровеносных систем

Основная задача кровеносных систем животных — это транспорт веществ внутри организма. При относительно простом строении тела транспорт можно наладить и безо всякой специальной системы органов.

Вспомним схему строения тела гидры. Стенка тела, окружающая кишечную полость, состоит всего из двух слоев клеток. Клетки внутреннего слоя (и только они!) непосредственно получают переваренную органику из добычи. Транспорт веществ во внешний слой клеток идёт частично за счёт диффузии органики через прослойку, стоящую между внешними и внутренними клетками — мезоглею, а в основном — через прямые контакты между клетками (щелевые контакты).

Если же тело животного имеет сложную многослойную стенку, а во внутренних полостях расположены многослойные органы, то одного диффузионного транспорта становится недостаточно.

Возникают специальные системы для транспорта растворов веществ по телу. Наиболее распространенный вариант транспортных систем — кровеносные системы. У большинства групп животных они состоят из двух компонентов — насоса (сердца) и труб (сосудов). Внутренняя стенка труб образована особой тканью, не встречающейся в других органах. У позвоночных это эндотелий — особый тип плоского эпителия. Он защищает кровь от свертывания, отвечает за обмен веществами между сосудами и окружающими тканями и выполняет ряд других важных функций. 

Кровеносные системы обычно делят на замкнутые и незамкнутые. В замкнутых кровеносных системах кровь находится только внутри кровеносных сосудов, то есть в полостях, выстланных эндотелием. В незамкнутых — кровь изливается из сосудов в пространства между органами (синусы). Обычно в этом случае сердце, сокращаясь, выталкивает кровь в сосуд, а всасывает кровь через отверстия с клапанами из синусов (рис. 1а; 1б).
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Рис. 1а.
Рис. 1б.

Схема замкнутой кровеносной системы.
Схема незамкнутой кровеносной системы.

А — сердце; Б — полость тела; В — кровеносные сосуды; Г — орган стенки тела (например — мышца); Д — полостной орган (например — печень); Е — Отверстия в стенках сердца, через которые кровь засасывается из синусов.

Стрелками показано направление движения крови. Выстилка сосудов показана чёрным.

На рис. 2а к кровеносной системе относятся сердце (А), крупные сосуды (В) и сосуды органов (Г; Д). На рис. 2б — только сердце (А) и единственный крупный сосуд (В). 

 Для позвоночных характерны замкнутые кровеносные системы. (Синусы в них встречаются, но лишь на очень ограниченных участках кровяного русла, например — в селезёнке). Именно их строение, работу и эволюцию мы и будем рассматривать ниже.

 Простейшая схема замкнутой кровеносной системы — деление на сердце и сосуды

Простейшая модель замкнутой кровеносной системы — это замкнутая в кольцо труба. Стенка трубы трёхслойная. Внутренний слой (эндотелий) образует выстилку. Средний слой — гладкомышечный. Сокращения и расслабления его клеток приводят к изменению диаметра участка трубы. Снаружи — соединительнотканный слой, придающей стенке достаточную упругость и прочность на разрыв. 

Попробуем заставить жидкость двигаться по трубе. Так как жидкость и газ всегда текут из зоны высокого давления в зону низкого, то придётся создать перепад давления.

Для этого выделим участок трубы А–В (рис. 2), увеличим его диаметр и увеличим мощность мышечного и соединительнотканного слоёв. Предположим, что мышцы кольцевые (С — на рис. 2). На самом деле они устроены сложнее, но сейчас это для нас не принципиально. Сокращение мышц должно вызывать уменьшение объёма на участке А-В. При расслаблении мышц объём вернётся к прежнему значению за счёт упругости соединительнотканного слоя стенки. Мы получили пульсирующий участок сосуда.

Но, как видно из схемы 3а, однонаправленный поток получить не удалось. При сокращении мышц на А-В возникают два встречных потока — A–D и B–D, при расслаблении (в зоне А–В увеличился объём, следовательно, упало давление) — два потока — D–A и D–B.
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 Рис. 2а.
Рис. 2б.

Чтобы получить однонаправленный поток, необходимо поставить клапаны (1, 2 на рис. 2б).

Клапаны в кровеносной системе могут сильно отличаться и по строению, и по характеру работы. Но задача у них всегда сходная — свободно пропуская поток жидкости по трубе в одну сторону, они перекрывают трубу при изменении направления движения потока.

На рис. 3 показана схема работы створчатых клапанов.
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Рис. 3.

Створки клапана (А) открываются и закрываются как двери под действием разницы давления. При этом створки могут открываться только в одну сторону (в нашем случае — влево). От открытия в противоположную сторону удерживают зоны крепления створки (как косяк двери) и сухожильные нити (В). Сосочковые мышцы, через сухожильные нити могут активно открывать клапан, работая против действия перепада давления.

На рис. 4 показана схема работы карманчикового, или полулунного клапана.
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Рис. 4.

Такие клапаны открываются и закрываются только пассивно — под действием давления потока на стенки карманчиков.

Кроме этого известны кольцевые мышечные клапаны, работающие только активно, и ряд других.

Возвращаясь к рис. 2, надо отметить, что в сердце должно стоять как минимум два клапана — на входе и на выходе. Один клапан задачу создания однонаправленного потока крови по сосудам не решает.

Трубы-сосуды в реальных кровеносных системах принято делить на несколько типов. Нам пока что будет достаточно выделить всего два типа и разделить второй тип па две подгруппы.

Сквозь стенки сосудов первого типа вещества должны иметь возможность свободно проникать. Этот тип — обменные сосуды составляют капилляры, стенки которых образованы единственным слоем эпителия — эндотелием. Очевидно, что интенсивность обмена веществ между тканями и кровью зависит от площади стенок капилляров, через которые этот обмен и происходит. Увеличение площади поверхности стенок можно получить, если на место одного сосуда большого диаметра поставить много сосудов малого диаметра, имеющих в сумме такую же площадь поперечного сечения. Капилляры образуют густые сети, пронизывающие все органы тела животного.

Второй тип сосудов — транзитные. Они связывают между собой сердце и капиллярные сети. Диаметр их больше, а стенки всегда многослойны. Через такую стенку транспорт веществ невозможен. Кровь, попавшая в транзитный сосуд, не будет менять своего состава, пока не попадёт в следующую капиллярную сеть. 

Транзитные сосуды делятся на две подгруппы. Первая подгруппа — артерии; они несут кровь от сердца к капиллярным сетям.

Вторая подгруппа — вены — возвращают кровь от капиллярных сетей к сердцу (рис. 5).
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 А–В — артерия,

 C–D — вена,

 B–C — капиллярная сеть, 

 A–D — сердце,

Таким образом, замкнутая кровеносная 

система отличается от незамкнутой 

наличием капиллярной сети между

артериями и венами (рис. 1а; 1б).

Рис. 5.

Артерии, стоящие сразу за сердцем — насосом, работают под большим давлением, чем вены. Поэтому стенки артерий имеют дополнительные слои соединительной ткани и более мощный слой гладкой мускулатуры по сравнению с венами (рис. 6). 
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Рис. 6.

А — капилляр, В — вена, С — артерия.

1 — эндотелий, 2 — гладкая мускулатура, 3 — соединительно тканые волокна, 4 — дополнительный слой соединительной ткани в стенке артерии.

 Условия движения крови по системе сосудов. Задача сердца. Изменения давления на разных участках сосудистой системы

Так как в кровеносной системе позвоночных кровь должна двигаться по замкнутому кругу, то задача сердца — создавать и поддерживать разницу давления между точками A и D на рис. 8б. При этом, в точке А давление должно быть больше, чем в точке В; в точке В — больше, чем в точке С; в С — больше, чем в D. Падение давления происходит из-за трения крови о стенки сосудов, на преодоление которого затрачивается энергия сокращения сердечной мышцы. При этом величина затрат зависит от суммарной площади стенок сосудов на данном участке системы. Так как суммарная площадь стенок капилляров огромна, то именно здесь происходит резкое падение давления (Рис. 7а, 7б). 
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Простейшие реальные сердца позвоночных

 Однокамерных сердец у позвоночных не бывает. В самом простом случае — у рыб — сердце состоит из четырёх расположенных последовательно пульсирующих камер. Возможные причины возникновения такой конструкции мы обсудим в следующем разделе.
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 Рис. 8

Схема строения простейшего линейного сердца (встречается только у эмбрионов позвоночных) — вид сверху. 

А — вены, возвращающие кровь из тела, В — венозный синус, С — предсердие,

D — желудочек, Е — артериальный конус, F — артерия, выносящая кровь в тело

При работе сердца все камеры поочерёдно сокращаются, проталкивая кровь в следующую камеру. Волна сокращений каждый раз начинается с синуса и пробегает по сердцу до конуса. Стенки желудочка самые толстые и, соответственно, отличаются максимальной силой сокращения. Стенки предсердия значительно тоньше. Синус и конус — тонкостенные камеры. При этом в них развит не столько мышечный, сколько соединительнотканный компонент. 

 При сокращении мышц стенки, объём камеры уменьшается, и давление в ней возрастает. При расслаблении, за счёт упругости соединительной ткани стенки, объём возвращается к прежнему значению. Давление при этом, разумеется, падает. Активно растягиваться, дополнительно снижая давление, стенки сердца не умеют. Дополнительно растянуть камеру можно только за счёт давления, созданного при сокращении предшествующей камеры. Чем толще стенка камеры, тем сложнее её дополнительно растянуть и тем большее усилие должна создать предшествующая камера.

Венозный синус выступает в роли приёмника венозной крови, возвращающейся в сердце из организма.

Предсердие определяет ударный объём сердца — тот объём крови, который будет выброшен сердцем в артерию. Происходит это из-за того, что стенки главной насосной камеры — желудочка — достаточно жёсткие. Предсердие, сокращаясь, буквально «вбивает» в желудочек очередную порцию крови. Сколько впрыснет — столько и пошлёт желудочек в артерию.

Желудочек, как говорилось — главная насосная камера сердца. Именно он создаёт перепад давления между артериями и венами, благодаря которому кровь движется по сосудам.

Клапаны артериального конуса препятствуют возвращению крови из артерии в сердце при расслаблении желудочка. Кроме того, упругие стенки конуса сглаживают скачки давления в сосудах, возникающие при работе желудочка (Рис. 9).
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Рис. 9.

А. Сокращение стенок желудочка (1). Давление в нём максимально. Клапаны конуса (2), не изображённые на схеме, открыты, и кровь выбрасывается через конус (стрелка 4) в артерию (3). При этом стенки конуса растягиваются высоким давлением (вертикальные стрелки). Объём его увеличивается, и скачок верхнего давления смягчается (1 и 1а на рис. 11).

В. При расслаблении мышц стенки желудочка, за счёт собственной упругости восстанавливают исходную форму. Объём желудочка растёт (двойные вертикальные стрелки). Давление в нём падает. Перепад давления закрывает клапаны конуса (5).Давление в артерии (3) должно падать, так как кровь уходит дальше по сосудам. Но растянутые стенки конуса начинают упруго сжиматься, поток крови из сердца (4а) сохраняется и при закрытом клапане (5). Давление в артерии не падает до возможной нижней точки (2 и 2а на рис. 11).
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 Рис. 10.

Дальнейшее сглаживание скачков давления происходит за счёт упругости стенок артерий. Поэтому полного развития артериальный конус достигает только у хрящевых рыб, например, у акул. У костных рыб и их эволюционных потомков от конуса остаётся только выходной клапан, а задачу сглаживания скачков давления берёт на себя аорта. Уточнённый график изменения давления в сосудистой системе показан на рис. 11.
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Рис. 11.

Рассмотренное нами простейшее сердце можно назвать линейным, так как камеры в нём стоят друг за другом по прямой. Подобные сердца известны только для эмбрионов позвоночных. Во взрослом состоянии камеры сердца смещаются друг относительно друга, как это показано на Рис. 12. 

Рис. 12. Сердце взрослой акулы. Вид сбоку.
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А — артерия,

В — артериальный конус,

С — желудочек,

D — предсердие,

Е — венозный синус,

F — устья Кювьеровых протоков, впадающих в синус слева и справа.

Косые стрелки с номерами 1 и 2 показывают направление смещения желудочка и предсердия. 

У позвоночных сердца располагаются на брюшной стороне в самой передней части полости тела. От остальных органов сердце отделено околосердечной сумкой — перикардом, образующим замкнутое перикардиальное пространство (Рис. 13).
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Рис. 13.

А — сердце, В — полость околосердечной сумки, С — перикард, D — полость тела (целом), Е — стенка тела.

Простейшая сосудистая система. Ланцетник и рыбы
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Рис. 14.

1 — предсердие, 2 — желудочек, 3 — брюшная аорта, 4 — жаберные артерии, 5 — сосуды головы, 6 — сонные артерии, 7 — корни спинной аорты, 8 — спинная аорта, 9 — кювьеров проток, 10 — сосуды тела, 11 — сосуды кишечника, 12 — воротная вена печени, 13 — сосуды печени, 14 — печёночная вена, 15 — кардинальные вены.

При попытке изобразить кровеносную систему позвоночного, приближенную к анатомической реальности, картина получается достаточно сложная. Попробуем схематизировать систему и построить её поэлементно.

[image: image14.png]CXEMA KPOBEHOCHOH
CHCTEMBI PHIBH.

BHL] CBEPXY,

FY EL RS

W&» L L L

K

P, 15

5cocyass ronos

6 connuie aprepun

7 xopens cnunron
aoprer

4 cocyas xatp

3 6poumas aopra

12 cepaue

| -+ 9xwossepos nporox

8cnunnan aopra

15 nevenounan sena

14 kanuanaput neven

13 soporwas sena

12 cocyas: opranos
nuuesapenus

10 sagnsn
KapauHanbHas sena

11 cermenmaphuie
cocyan



Полученная довольно сложная схема легко сводится к более простой. 
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 Рис. 16.
Рис. 17. 

 1 — сердце, 2 — брюшная аорта, 3 — сосуды жабр, 4 — корни 

 спинной аорты, 5 — сонные артерии, 6 — спинная аорта,

 7 — сосуды тела, 8 — сосуды головы, 9 — передние 

 кардинальные вены, 10 — задние кардинальные вены,

 11 — кювьеровы протоки.

На всех приведённых схемах видно, что в сердце рыбы поступает только венозная кровь, прошедшая по капиллярным сетям органов тела. Из сердца вся кровь выбрасывается по единственному пути — брюшной аорте, приводящей к сосудам жабр. Здесь происходит насыщение крови кислородом, и венозная кровь превращается в артериальную. Из жабр ведут два пути. Первый — через сонные артерии к органам головы. Второй — через корни спинной аорты в спинную аорту и далее — ко всем остальным органам тела. В капиллярных сетях головы туловища и хвоста кровь отдаёт кислород, превращаясь из артериальной в венозную. Возврат венозной крови в сердце происходит по передним и задним кардинальным венам, которые, сливаясь, образуют Кювьеровые протоки, впадающие в сердце. Для нас важно, что любая порция крови, вне зависимости от её конкретного пути, при движении по сосудам пройдёт как минимум две последовательные капиллярные сети. Первая — капилляры жабр (получение кислорода) и вторая — телесная (отдача кислорода). Только после этого кровь вернётся в сердце. И далее опять — первая и вторая сеть — сердце; первая и вторая сеть — сердце…

Таким образом, максимально упрощённая схема кровеносной системы рыбы, сохраняющая все важнейшие особенности, представлена на рис. 18. Легко заметить, что сильное падение давления в сосудах у рыб происходит дважды (рис. 19).
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 Рис. 18.
Рис. 19.

Проблемы последовательного подключения капиллярных сетей

Проблемы, связанные с последовательными капиллярными сетями, заключаются в следующем.

Первая капиллярная сеть (В–С) — это газообменные капилляры жабр, "вывешенные" во внешнюю среду. Если мы сразу зададим высокое начальное артериальное давление (Р), то однослойные стенки капилляров первой сети попросту порвутся. Если мы снизим значение давления до приемлемого уровня, то после падения давления на участке (В–С), возникнут сложности с преодолением трения во второй сети (D–E).

Выход единственный — снижать сопротивление второй сети. Так как сопротивление пропорционально площади стенок участка, то это значит, что во второй сети не может быть очень большой площади стенок обменных сосудов. Следовательно, высокий уровень обмена веществ в тканях и органах тела — недостижим. Эта проблема, отчасти разрешается только у самых быстрых пловцов — тунцов, парусников и меч-рыб. Таранная вентиляция жабр набегающим потоком воды позволяет достигать очень высокой степени насыщения крови кислородом. Это даёт возможность повышать уровень тканевого обмена даже при относительно небольшой площади стенок обменных сосудистых сетей тела, что, в свою очередь, даёт возможность быстрее двигаться. Как видим, в рамках этой ветви эволюционной специализации возникают положительные обратные связи, позволяющие выжать из схемы последовательного соединения сетей всё что возможно. Для этих рыб отмечена даже моторная теплокровность — разогрев тела при плавании на высоких скоростях. Но, как легко заметить, это — частный случай. Для рыб как класса, в целом, конечно, характерен низкий уровень тканевого обмена, а дальнейшая эволюция кровеносной системы по этому принципу оказывается малоперспективной, так как может включать только крайне специализированные формы — самых быстрых пловцов.

Вообще-то при последовательном подключении сосуд, соединяющий сети (C-D), принято называть воротной веной. Но в кровеносной системе рыб его традиционно называют спинной аортой и считают артерией.

Эволюционные поиски решения проблемы

В ходе эволюции позвоночных попытки решения этой проблемы связаны с возникновением второго круга кровообращения. Рассмотрим обобщённую схему на рис. 20.
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Рис. 20.

После прохождения газообменных капилляров (В–С на рис. А и 2–3 на рис. В), кровь возвращается в сердце по сосуду 3–4 (рис. 20,В). К телесным капиллярам (D-E на рис. А и 6-7 на рис. В) кровь при новом сокращении сердца поступает по сосуду 5–6 (рис. В).

Таким образом, последовательное соединение сосудистых систем заменяется параллельным.

Сердце теперь имеет два венозных входа и два артериальных выхода.

Кровь, проходящая по сосудам, теперь имеет два разных возможных пути. 

Первый (5-8 на рис. В) называется большой круг кровообращения, так как включает сосуды всех органов тела, кроме органов газообмена.

Второй — 1-4 на рис. В — называется малый круг кровообращения, поскольку включает сосуды единственной системы органов — органов дыхания.

В приведённой схеме исчезает ограничение на площадь стенок обменных сосудов. Артериальное давление крови, входящей в капилляры большого круга, создано работой сердца и не претерпело предварительного падения в предшествующей капиллярной сети. Площадь стенок может быть увеличена и интенсивность обмена веществ во всех органах тела повышена. Это дорога к теплокровности со всеми её плюсами — уменьшением зависимости от температуры среды обитания, возрастанием скорости реакции и выносливости и т. д. 

Но использование преимуществ новой схемы натыкается на одно принципиальное препятствие.
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Для нормальной работы системы, имеющей два круга, необходимо изолировать друг от друга потоки артериальной (насыщенной кислородом) и венозной (лишенной кислорода) крови внутри сердца. Иначе эти потоки перемешаются, и органы будут получать смешанную кровь, содержащую мало кислорода (рис. 21). Как несложно догадаться, никаких преимуществ в повышении уровня обмена веществ при этом получить невозможно. 

Да, площадь стенок телесных сосудистых сетей увеличилась, но кровь несёт меньше кислорода. Главный источник энергии в клетках — механизм кислородного дыхания — не получает никаких преимуществ, а, скорее, проигрывает.

Проблема эта разрешается только при введении механизма разделения венозной и артериальной крови внутри сердца.

Первая попытка принадлежит амфибиям. Сразу скажем, что попытка эта имела весьма ограниченный успех. Создать по-настоящему эффективную систему кровообращения амфибиям не удалось.

Кровеносная система лягушки. Происхождение, строение и работа.

В случае с амфибиями мы имеем уникальную возможность — прямо сейчас рассматривать копию процесса, происходившего сотни миллионов лет назад: происхождение системы, содержащей два круга кровообращения, из типично рыбьей системы, имеющей один круг.

Дело в том, что у амфибий типично водная личинка (у лягушек, например — головастик), имеющая рыбью систему кровообращения — т. е. один круг.

Но в ходе метаморфоза у каждого головастика возникают лёгкие, а вместе с ними и второй круг кровообращения. Считать события метаморфоза дословным повторением древних эволюционных событий не стоит. С современной точки зрения соотношения между ними достаточно сложны. Но общая логика преобразования воспроизводится полностью.

Рассмотрим схему важнейших изменений артериальной системы головастика при метаморфозе (рис. 22).
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 Рис. 22

1–2 — сердце, 3 — брюшная аорта, 4 — сосуды жабр, 5 — сосуды головы, 6 — сонная артерия, 7 — корень спинной аорты.

Схема В — начало метаморфоза, 8 — исчезновение связи между первой и второй жаберными артериальными дугами, 9 — появление нового сосуда, отходящего от четвёртой жаберной дуги — лёгочной артерии, появление недоразвитых лёгких — 10.

Схема С — конец метаморфоза. Исчезновение жаберных капилляров на всех жаберных дугах. 

Превращение 1-й пары жаберных дуг в изолированный путь к голове — сонные артерии (6).

Превращение 2-й пары дуг (12) во вход в корни спинной аорты.

Редукция третьей пары артериальных жаберных дуг (13). (У хвостатых амфибий — сохраняются).

Превращение 4-й жаберной дуги в начало малого круга кровообращения — лёгочные артерии (9), ведущие в лёгкие (10). При этом связь 4-й дуги с корнями спинной аорты сохраняется через артериальный проток (11).

Таким образом, от системы жаберных артериальных дуг остаются три пары сосудов, выносящих кровь из сердца:

1) Пара сонных артерий, несущих кровь к голове.

2) Пара корней спинной аорты, называемых также системными дугами. По ним кровь поступает ко всем органам тела, кроме головы и лёгких.

3) Пара лёгочных артерий, несущая кровь в лёгкие. От них ответвляются крупные кожные артерии, так как у амфибий кожное дыхание даже более существенно, чем лёгочное.

Система парных кардинальных вен, характерная для рыб, заменяется передними и задними полыми венами, возвращающими венозную кровь из тела. Они впадают не в венозный синус, который редуцируется, а непосредственно в предсердие. Редуцированный остаток венозного синуса не исчезает, а в виде синусного центра продолжает играть ведущую роль в автоматии сердечных сокращений. Ведь каждый цикл последовательного сокращения сердечных камер должен начинаться с синуса.

Кроме того, в предсердии возникает новый венозный вход. Это зона впадения лёгочных вен, возвращающих артериальную кровь из малого круга.

Между старым и новым венозным входом в предсердии возникает перегородка, так что старый вход вместе с остатками синуса оказывается справа, а новый вход — слева.
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 Рис. 23.

 Идеальная линейная схема сердца рыбы — вид сверху.

1 — венозный синус. 2 — предсердие.3 — желудочек. 4 — артериальный конус. 5 — четыре пары жаберных артерий. 6 — кардинальные вены.
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Рис. 24.

Условная схема строения сердца лягушки — вид сверху. Здесь предсердие и зона синуса расположены, как в линейном сердце — без сдвига на желудочек.

 1 — лёгочная артерия, 2 — задняя полая вена, 3 — передняя полая вена, 4 — межпредсердная перегородка, 5 — предсердно-желудочковый клапан,6 — предсердие, 7 — желудочек, 8 — лёгочная артерия, 9 — артериальный проток, 10 — корень спинной аорты, 11 — сонная артерия, 12 — остаток брюшной аорты, 13 — спиральный клапан.

Венозный синус и артериальный конус редуцированны. 

Теперь необходимо вспомнить, что в ходе эмбриогенеза сердце рыбы складывалось. Этот процесс продолжается у амфибий таким образом, что передняя стенка предсердия оказывается краниальнее желудочка (ближе к голове), а вены впадают в предсердия не каудально (со стороны хвоста), а краниально.

[image: image24.png]2

3

456 67



 [image: image25.png]1098 7




Рис. 25
Рис. 26.

Сердце акулы (вид сбоку).
Сердце лягушки (вид сбоку).

1 — 4-я жаберная артериальная дуга,
1 — передняя полая вена,

2 — брюшная аорта,
2 — задняя полая вена,

3 — артериальный конус,
3 — предсердие,

4 — желудочек,
4 — межпредсердная перегородка,

5 — предсердие,
5 — предсердно-желудочковый клапан,

6 — венозный синус,
6 — желудочек,

7 — устье Кювьеровых протоков
7 — спиральный клапан, 

 
8 — лёгочная артерия,

 
9 — системная дуга,


10 — сонная артерия 

Анатомически достоверно изобразить сердце лягушки (не говоря уж о сердце рептилии или млекопитающего) достаточно сложно. Поэтому приняты схематизации. На схеме рис. 27 важнейшие отклонения от реальности — предсердия не отделены друг от друга выходом из желудочка; предсердно-желудочковый клапан единственный — слева в него открывается одно предсердие, а справа — другое. Не менее важное допущение касается артерий. В реальности из сердца лягушки выходит не шесть сосудов, а два артериальных ствола (левый и правый), каждый из которых включает по три сосуда, расходящиеся друг от друга в стороне от сердца.
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 Рис. 27.

Если упрощённо представить работу сердца амфибии, то получится следующая картина.

Во время общего расслабления сердца (общая диастола) правое предсердие заполняется венозной кровью из большого круга, а левое — артериальной из малого. (На самом деле из большого круга поступает смешанная кровь, так как в заднюю полую вену впадают кожные вены, несущие артериальную кровь.)

Затем оба предсердия сокращаются (систола предсердий), и кровь под давлением впрыскивается в расслабленный желудочек. 

[image: image34.png]


Изнутри стенки желудочка образуют продольные складки, показанные на схеме поперечного сечения желудочка (рис. 28). Благодаря им артериальный поток из левого предсердия может свободно перемешаться с венозным потоком из правого предсердия только в центре желудочка; в левой части остаётся артериальная кровь, а в правой — венозная.

Рис. 28.

Затем предсердия расслабляются, а желудочек сокращается (систола желудочка).

На этом этапе перепад давления закрывает предсердно-желудочковый клапан, и кровь начинает выталкиваться через спиральный клапан в артерии.

Спиральный клапан можно представить себе как складку, стоящую вдоль артериального конуса. Во время систолы желудочка её передний край, обращённый к артериям, продвигается вперёд, последовательно открывая вход сначала в лёгочные артерии, затем в системные дуги, затем в сонные артерии. В это же время задний край складки движется справа налево, последовательно пропуская сначала венозную кровь из правой половины желудочка, затем — смешенную кровь из середины, а затем — артериальную кровь из левой части желудочка.

Продольные складки стенок желудочка и работа спирального клапана обеспечивают в первую очередь выталкивание венозной крови из правой части желудочка. Она направляется в ближайший к сердцу выход — лёгочные артерии.

Затем начинается выталкивание смешанной крови из центральной части желудочка. Она направляется во второй по счёту выход (первый уже занят) — системные дуги.

В последнюю очередь из левой части желудочка выталкивается артериальная кровь, идущая в третий выход — сонные артерии.

Таким образом, лёгкие и кожа получают венозную кровь, которая, пройдя газообмен, насытится кислородом.

Голова через сонные артерии получает артериальную кровь, несущую много кислорода.

Все остальные органы через системные дуги получают смешенную кровь, несущую мало кислорода.

Дальнейший поиск решения — сердца рептилий

Эволюция амфибий разрешила проблему последовательного соединения сосудистых сетей — и создала проблему смешивания артериальной и венозной крови в сердце.

Дальнейшее совершенствование кровеносной системы происходит в ходе эволюции рептилий.

Общеизвестно, что в сердце рептилий появляется частичная межжелудочковая перегородка, снижающая степень смешивания артериальной и венозной крови.

Менее известны перестройки системы артериального выхода из сердца (рис. 29).
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 Рис. 29 

 29.1 — сердце амфибии, 29.2 — сердце рептилии.

А — сонные артерии, В — системные дуги, С — артериальные протоки, D — лёгочные артерии

Стрелками условно показано направление смещения артериальных стволов.

На сильно упрощённой схеме сердца рептилии виден главный результат преобразований. Разделение потоков крови в сердце теперь достигается не физиологически — за счёт работы, а анатомически — за счёт строения сердца.

Поток венозной крови из правой части желудочка направляется в ствол лёгочных артерий.

Левая системная дуга получает смешанную кровь, а правая — чистую артериальную. 

При этом сонные артерии отходят теперь не от сердца, а от основания правой системной дуги, и получают из неё чистую артериальную кровь.

Напоминаем, что системные дуги, сливаясь, образуют спинную аорту, от которой расходятся артерии ко всем органам тела.

Очевидно, что при «рептилийной» организации кровеносной системы органы тела получают больше кислорода, чем при «амфибийной».

Достаточно широко известно, что у крокодилов межжелудочковая перегородка полная (на самом деле — почти полная) и сердце, соответственно — четырёхкамерное. Значительно менее известно, что смешивание крови у них всё равно происходит — через окно межжелудочковой перегородки и через артериальные протоки. Это обеспечивает возможность длительного нахождения под водой. При погружении газообмен идёт не через лёгкие, а через складки покровов глотки — нёбную штору. Сосуды этой системы относятся к большому кругу и, соответственно, более артериальная кровь поступает в правый желудочек, из которого невозможно попасть к мозгу — только к лёгким и, отчасти, в один из корней спинной аорты. Функционально, абсолютно сходная проблема возникает в эмбриогенезе плацентарных млекопитающих, поэтому остановимся на ней чуть подробнее.

Так как лёгочные вены у всех позвоночных открываются в левое предсердие, то в ходе эволюции выход в сонные артерии так или иначе связывается именно с этой стороной сердца. У амфибий это достигается функционально, за счёт работы спирального клапана, у всех остальных — структурно, за счёт межжелудочковой перегородки. Это и понятно: лёгкие — ведущий орган газообмена, а мозг нуждается в большом количестве кислорода. Но у некоторых позвоночных, по разным причинам, в определённом режиме внешний газообмен проходит не через лёгкие, а через сосуды большого круга. У лягушки это время зимовки, у крокодила — время затяжного погружения, у эмбриона плацентарного млекопитающего — всё время до рождения. И это создаёт сходную проблему: более насыщенная кислородом кровь начинает поступать не в левую половину сердца (ведь лёгкие в указанных режимах не дают, а потребляют кислород), а в правую, связанную с большим кругом. Напомним, что в норме мозг связан с левой половиной, которая получает теперь венозную кровь. Это приводит к необходимости сохранения механизма смешивания и перераспределения крови внутри сердца. У амфибий задача решается функционально — за счёт изменения режима работы спирального клапана, у рептилий и млекопитающих — за счёт окон в сплошной перегородке сердца и артериальных протоков.

Оптимальное решение — сердца птиц и млекопитающих

Полное разделение потоков венозной и артериальной крови в сердце достигается в сердцах птиц и млекопитающих.

Метод достижения оптимального результата сходен, хотя это два разных не взаимосвязанных события.

Мало того, что птицы и млекопитающие происходят от разных групп рептилий — у этих групп есть достаточно важное отличие в исходном строении сердца.

Дело в том, что у предков птиц сонные артерии были связаны не с левой, а с правой системной дугой. Поэтому при развитии полной межжелудочковой перегородки возникает симметричная картина, показанная на Рис. 30.
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Рис. 30.

30, 1 — сердце предка млекопитающего, 30, 2 — сердце млекопитающего,

30, 3 — сердце предка птицы, 30, 4 — сердце птицы.

А — сонные артерии, В — системные дуги, С — артериальные протоки, D — лёгочные артерии, Е — исчезающая системная дуга.

Как видно из схемы, и у млекопитающих, и у птиц остаётся только одна системная дуга, которая теперь будет называться дуга аорты. Только у млекопитающих это левая, а у птиц — правая половинка бывшей двойной системной, т. е. бывшей второй жаберной дуги.

Интересна судьба артериального (Боталлова) протока. В эмбриогенезе млекопитающих этот остаток дуги спинной аорты продолжает соединять лёгочную артерию с дугой аорты. До рождения детёныша он совершенно необходим. Ведь насыщение крови кислородом у плода происходит не в лёгких, а в плаценте. От плаценты артериальная кровь по пупочной артерии попадает в нижнюю полую вену, а из неё — в правую половину сердца (Рис. 31). Если бы у плода не происходило смешивания артериальной и венозной крови, то кислород бы получал только малый круг кровообращения. Поэтому у плода, кроме активных артериальных протоков, имеется ещё и овальное окно в межжелудочковой перегородке, обеспечивающее дополнительное перераспределение крови между правой и левой половиной сердца. При рождении детёныша и разрыве пупочного канатика в организме новорожденного начинает накапливаться углекислый газ, который теперь не может уйти через сосуды плаценты. Закисление крови вызывает рефлекторное срабатывание дыхательного центра продолговатого мозга, что приводит к первому вдоху. С этого момента, всю дальнейшую жизнь, внешний газообмен у млекопитающего будет идти в сосудах лёгких. А протоки и окно в норме первоначально рефлекторно зажимаются, а вскоре — полностью зарастают (рис. 32). Если этого не происходит, то артериальная кровь продолжает смешиваться в сердце с венозной и у взрослого организма. Это приводит к недостаточному снабжению тканей кислородом. Такого рода патологии называются врождённые пороки сердца.
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 Рис. 31.
Рис. 32.

А — правая сонная артерия, В — дуга аорты, С — артериальный проток, D — правая лёгочная артерия, Е — овальное окно.

Пожалуй, стоит ещё обратить внимание на имеющееся у млекопитающих разнообразие отведения от дуги аорты основных сосудов большого круга, идущих в переднюю (у человека — в верхнюю) часть тела. Все эти варианты берут начало от сходного эмбрионального состояния и функционально равноценны.
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Рис. 33.

1, 2 — правая и левая подключичные артерии,

3, 4 — правая и левая сонные артерии

Для человека — схема В.

Кровеносная система человека (рис. 34), во всёх основных чертах полностью отвечает общему плану, характерному для всех млекопитающих. Важнейшие черты этого варианта построения системы:

— Два круга кровообращения — большой (телесный) и малый (лёгочный).

— Четырехкамерное сердце, полностью поделённое во взрослом состоянии на левую и правую половины

— Правая половина сердца, через полые вены получает венозную кровь из большого круга кровообращения и выталкивает её через лёгочные артерии в малый круг.

— Левая половина сердца получает артериальную кровь через лёгочные вены, ведущие из малого круга, и выталкивает её через аорту в большой круг.

Схема, показывающая положение самых основных артериальных и венозных путей человеческого организма представлена на рис. 34.
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 Рис. 34.
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