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Середовище, в якому знаходяться живі орга-
нізми, підвладне глибоким змінам практично
всіх геофізичних параметрів: тривалості та
інтенсивності освітлення, величин навколиш-
ньої температури, атмосферного тиску і воло-
гості, геомагнітного поля, електромагнітних
коливань в атмосфері (атмосфериків), градієн-
та електричного потенціалу, електропровід-
ності та іонізації повітря, швидкості руху по-
вітря [21]. Такі зміни мають більш або менш
ритмічний протягом доби характер, що пов’яза-
ний з безперервним обертанням Землі в косміч-
ному просторі навколо своєї осі. Нахил земної
осі до площини оберту Землі навколо Сонця
приводить до виникнення протягом року сезон-
ної компоненти періодичності геофізичних змін.

Освітленість — найчіткіший
та найзакономірніший геофізичний параметр
Серед геофізичних параметрів найбільшу

чіткість і астрономічну закономірність на по-
верхні Землі проявляє ритм освітленості. Зміни
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його на відкритому місці настільки закономір-
ні, що, знаючи широту місця, місцевий час і
процент покриття неба хмарами, можна з дос-
татньою точністю визначити освітленість, не
використовуючи вимірювання її безпосередньо,
а користуючись лише таблицями [21].
Ритмічність коливань освітленості залиша-

ється такою ж, як на поверхні Землі, при під-
німанні вгору, незалежно від висоти [13]. Ви-
раженість ритмічних змін освітленості збері-
гається навіть у поверхневих шарах грунту і
води річкових і морських басейнів, а також мо-
же бути досить чіткою всередині рослин і тіл
невеликих тварин. Аперіодичні порушення до-
бової ходи освітленості часто виникають вна-
слідок підвищеної хмарності, при цьому рівень
освітленості може зменшуватися на один–два
порядки. Ще істотніші зрушення добової рит-
мічності освітленості виникають при сонячно-
му та місячному затемненні (із зменшенням ос-
вітленості при повному сонячному затемненні
іноді до сутінкового рівня). Однак амплітуда
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цих порушень завжди нижча за амплітуду добо-
вої ходи освітленості. У цілому, освітленість
щодобово, незалежно від порушень, проходить
обов’язковий діапазон від 0,5 лк вночі до декі-
лькох десятків тисяч люксів вдень [21].
Добовий хід освітленості закономірно зміню-

ється в залежності від місячних ритмів: нічна
освітленість у повний місяць на відкритому міс-
ці досягає десятих часток люкса, а в новий мі-
сяць зменшується до тисячних часток люкса.
Крім того, добовий ритм освітленості суттєво
залежить від сезону року. Ця залежність прояв-
ляється на різних широтах Землі нерівномірно.
У тропічних широтах (від 23,5° північної широ-
ти до 23,5° південної широти) існує відносна
сталість добових змін світла і темряви протягом
усього року, при цьому в цих широтах річні
зміни інших геофізичних параметрів (температу-
ри, геомагнітних бур тощо) практично не вира-
жені і лише іноді можуть проявлятися зміною
вологості повітря у вигляді сухого і вологого
сезонів. На противагу тропічним у полярних
широтах (вище 66,6° північної і південної широт)
існує різка контрастність двох сезонів: світлого
та відносно теплішого (полярний день) і темно-
го та дуже холодного (полярна ніч). Інші, по-
мірні (середні) широти, — неоднорідні за харак-
теристикою річного ритму освітленості та поді-
ляються на дві зони [20]: субтропічні (нижче 45°
північної і південної широт) та субполярні (вище
45° північної і південної широт). У субтропічних
зонах відсутні значні коливання світлового пе-
ріоду, максимальна тривалість світлового про-
міжку доби ніколи не буває меншою за 8,5 год,
а темнового — за 7 год.
Ці умови добового ритму освітлення для

людини є комфортними, вони повністю відпові-
дають власному ритму активності — спокою
(сон — бадьорість) людського організму в усі
сезони [12] і, відповідно, не потребують напру-
ження адаптаційних систем.
Такі умови освітлення існують тільки в пів-

денних районах Криму. Решта території Украї-
ни належить до субполярної зони, де влітку ніч
(темновий проміжок доби) коротша, ніж час,
необхідний для сну, а взимку тривалість дня
(світлова частина доби) менша за час фізіоло-
гічної активності (неспання) людини. У се-
редніх, як і в полярних, широтах періодичні
річні зміни геофізичних факторів за ампліту-
дою суттєво перевищують добові. Велика ам-
плітуда і тривалість річних змін середовища
призводить до глибоких перебудов фізіології і
поведінки більшості тварин і рослин [21]. Така
невідповідність зовнішніх умов існування по-
требам людського організму вносить додатко-
ве напруження в його системи та механізми
адаптації.
У середніх і полярних широтах, а в деяких

місцях і в тропічних широтах, де виражені до-

щовий і посушливий сезони, рік поділяється на
дві частини, або на два сезони: сприятливу для
продуктивних процесів (розмноження, росту,
нарощування маси тіла тощо) та несприятли-
ву, яку організм долає за допомогою зменшен-
ня потреб, збільшення стійкості, призупинення
продуктивних процесів (у тварин часто вини-
кає міграція або утворюються стани фізіолог-
ічного спокою, наприклад сплячки). У середніх
широтах існує більш чіткий поділ на чотири
сезони, який підкріплюється точними астроно-
мічними змінами довжини світлового дня і є
надійним сигналом настання певного часу
року: весна розпочинається з весняного рівно-
дення, коли тривалість дня дорівнює трива-
лості ночі (20–21 березня); літо — з вищого сон-
цестояння, коли тривалість темнового періоду
доби найменша (21–22 червня); осінь — з осін-
нього рівнодення (22–23 вересня); а зима — з
нижчого сонцестояння, коли тривалість темно-
вого періоду доби найбільша (21–22 грудня)
[13]. Сезонні зміни температури також чітко
виражені у всіх зонах, окрім тропічної, але, як
сигнал настання сезону, за своєю надійністю
значно поступаються змінам освітленості [21].
Зрозуміло, що добові зміни геофізичних па-

раметрів середовища (в першу чергу освітлен-
ня і температури) можуть мати як сприятли-
вий, так і небезпечний характер для існування
кожної живої істоти й окремих популяцій, а та-
кож для продовження виду. Саму добу за ана-
логією з роком можна також поділити на спри-
ятливий і несприятливий для життєдіяльності
окремого організму періоди. З другого боку,
зрозуміло, що в функціонуванні окремих тка-
нин та організму в цілому повинні бути і є в
дійсності два біологічних стани: функціональ-
ної активності і спокою. Така ритмічність в нав-
колишньому середовищі та в живих істотах зу-
мовила необхідність їх взаємного узгоджен-
ня, активного протистояння живого організму
несприятливому періоду доби, максимального
використання сприятливого періоду. А під тис-
ком ритмічності змін у навколишньому середо-
вищі виникла необхідність їх передбачення. Ця
спрямованість у формуванні механізмів адап-
тації до періодичних добових коливань навко-
лишнього середовища суттєво ускладнюється
річними ритмічними змінами.
Виняткова регулярність періодичності гео-

фізичних параметрів середовища, яка грун-
тується на законах астрономічної, «небесної»
механіки [14], наділила живі організми можли-
вістю створювати уроджені запобіжні програ-
ми адаптації до періодичних змін у навколиш-
ньому середовищі та коригувати їх із зовніш-
ньою періодикою. В організмі всіх еукаріотич-
них істот утворилася досить потужна функціо-
нальна система, яка синхронізує хроноритми.
Таку систему, в залежності від типу ритму, —
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циркадіанного (близькодобового) або циркан-
нуального — називають у першому випадку
циркадіанною системою, а в другому — цир-
каннуальною [1]. Однак в організмі ці системи
взаємопов’язані, а для сприймання і захоплення
зовнішніх ритмів, синхронізації та керування
коливальниками (осциляторами) в периферич-
них тканинах вони використовують практично
одні і ті ж самі структури нервової та ендокрин-
ної систем незалежно від типу ритму. Тому, на
наш погляд, ці дві системи варто об’єднати в
одну загальну функціональну систему регу-
ляції хроноритмами, а для її назви використо-
вувати один термін — хроноперіодична систе-
ма [10].

Функціональна хроноперіодична
система організму

Хроноперіодична система, розташовуючись
на всіх рівнях організації живого організму, ге-
нерує коливання власної активності з частота-
ми, які наближені до частот основних зовнішніх
геофізичних циклів (добових, місячних, річних),
та здатна захоплювати зовнішні часозадавачі і
таким чином синхронізувати власну активність
із зовнішніми ритмічними змінами. Отже, хро-
ноперіодична система створює універсальну
часову основу [2] усіх динамічних процесів, що
перебігають у біологічних системах різного
рівня від клітини до біоценозів.
Головною функцією хроноперіодичної систе-

ми є синхронізація уроджених періодичних про-
грам між собою всередині організму та із зов-
нішніми періодичними змінами. Власні періо-
дичні програми потрібні організму для забезпе-
чення таких процесів [17]:

— по-перше, для синхронізації активності
своїх функцій з циклічними добовими і річними
змінами зовнішніх умов. Організм в одному
випадку своєчасно готується до неминучих змін
у навколишньому середовищі, які обов’язково
повинні настати протягом доби або року, та-
ким чином «передбачає» [21] зовнішні зміни; в
іншому разі організм зовсім не реагує на непе-
ріодичну несвоєчасну і неприродну «провока-
ційну» зміну зовнішніх сигнальних параметрів
(наприклад, несподіване і нетривале потеплін-
ня під час холодної пори року). В останньому
випадку чим вираженіші власні періодичні про-
грами організму, тим стійкіший він до неспри-
ятливого впливу зовнішніх умов;

— по-друге, для роз’єднування в часі несуміс-
них фізіологічних процесів, які можуть потре-
бувати різного характеру метаболізму, різних
форм поведінки й особливих зовнішніх умов
(наприклад, споживання їжі та сон, ріст та на-
рощування біомаси), і узгодження сумісних
процесів всередині одного організму. Таке по-
перемінне переключення організму на виконан-
ня одного із завдань у сприятливий період доби

або року та вивільнення його від виконання та-
ких навантажень у несприятливий період може
допомагати швидшій і якіснішій перебудові
адаптивних реакцій;

— по-третє, для взаємної синхронізації біо-
логічних процесів у різних особин одної попу-
ляції; це необхідно для забезпечення ефектив-
ності статевої, міграційної і зграйної поведінки.
Саме ці різноманітні адаптаційні можливос-

ті хроноперіодичної системи дозволили живим
організмам розселитися по всій планеті й про-
никнути в усі кліматичні зони [17]. Як справед-
ливо зазначає В. Б. Чернишов [21]: чим склад-
ніша жива система — тим більше значення має
її організація в часі.
Разом з цим хроноперіодична система вико-

ристовує основну функцію для виконання низки
вторинних функцій, пов’язаних з вимірюванням
часу [14; 21]: рефлекс на час, або пам’ять на час
(в організмі тварин запам’ятовується певний
час з виникненням якоїсь достатньо важливої
зовнішньої події для майбутньої підготовки до
цієї події; наприклад, підвищення активності
травних ферментів у лабораторних тварин пе-
ред годуванням у певний час доби); астротак-
сис, або просторова орієнтація за «сонячним
компасом» (використовується при пересуванні
або міграції тварин на досить великі відстані);
фотоперіодична реакція, або вимірювання дов-
жини дня (здатність хроноперіодичної системи
вимірювати наявну довжину дня і порівнювати
її з довжиною, що була в попередню добу, а
також, можливо, зіставляти з власною часто-
тою ритмічної активності). Остання функція
використовується як у тваринному, так і в рос-
линному світі для пристосування до сезонних
змін річного циклу середовища.

Поняття про часозадавачі
хроноперіодичної системи

Для синхронізації власних ритмів із зовніш-
німи періодичними змінами хроноперіодична
система організму повинна орієнтуватись на
якісь з цих змін, сприймати їх, «захоплювати»
їхній ритм власними осциляторами. Такі зо-
внішні періодичні зміни, що здатні здійснювати
вплив на ендогенні ритми організму, дістали
назву «часозадавачі» (Zeitgeber) [1]. Експери-
ментально встановлено, що з усієї різноманіт-
ності зовнішніх періодичних факторів реальний
виражений вплив на власні ритми хроноперіо-
дичної системи тварин здійснюють періодичні
коливання освітленості, температури, геомаг-
нітного поля і вологості [4; 17]. Ці фактори ма-
ють найбільш регулярний періодичний харак-
тер [21]. При цьому геомагнітні параметри се-
редовища можуть здійснювати лише модулюю-
чий вплив на хроноперіодичну систему [13; 17].
Коливання вологості є часозадавачем для се-
зонних ритмів тих організмів, що мешкають у



№ 2(4) 2004 77

тропічних зонах; коливання температури — для
пойкілотермних тварин, а для гомойотермних
є лише зовнішнім подразнювальним фактором
хроноперіодичної системи, тобто лише «суттє-
вим» фактором [19].
Вплив геомагнітних коливань як часозадава-

ча для хроноперіодичної системи визнається не
всіма дослідниками [21], на це, зокрема, вказу-
ють дані щодо виникнення явища циркадіан-
ності, тобто відхилення циркадіанних ритмів
від точної добової періодичності, при ізоляції
організму за умов постійного освітлення; та
про відсутність підстроювання ендогенних
ритмів до місцевого часу після переміщення
тварин і людини в інший часовий пояс за обо-
в’язкового перебування їх в умовах постійного
освітлення.

Фотоперіод як основний часодавач
хроноперіодичної системи

Таким чином, для гомойотермних тварин
основним часозадавачем (датчиком часу, або
зовнішнім синхронізуючим фактором) є фото-
період [15], тобто добова (або сезонна) три-
валість світла і темряви або довжина добової
освітленості. Він є найстабільнішим і найнадій-
нішим з усіх інших параметрів середовища,
найстійкішим до дії перешкод, повністю збі-
гається з головним зовнішнім періодичним фак-
тором — обертанням Землі, а також відокрем-
лений в часі від тих «суттєвих» для організму
факторів (величина добової температури, кіль-
кість доступної їжі), які безпосередньо визнача-
ють виживання як окремих індивідів, так і виду
в цілому. Іншими словами, фотоперіод у дано-
му разі є «попереджуючим» (предикативним)
фактором [3] для хроноперіодичної системи
організму.
Сила впливу фотоперіоду як часозадавача

визначається амплітудою його змін і спектраль-
ним складом [21]. Зокрема встановлено, що для
людини рівень освітленості, який може вплину-
ти на ендогенний ритм хроноперіодичної систе-
ми, наприклад на ритм продукції мелатоніну
шишкоподібним тілом, повинен становити не
менш ніж 1500–2500 лк [24]. При меншій освіт-
леності постійне світло червоного спектра зо-
всім не впливає на добовий ритм продукції ме-
латоніну у більшості хребетних, хоча воно,
навіть за низького рівня, продовжує здійснюва-
ти синхронізуючий вплив на циркадіанну рухо-
ву активність щурів [27].
В організмі тварин і людини фотоперіод [17]

може здійснювати або фотоперіодичне настро-
ювання (встановлювати його початок або кі-
нець на «шкалі часу», не змінюючи інтенсив-
ності або напрямку біологічного процесу), або
фотоперіодичну індукцію (визначати інтен-
сивність або напрямок біологічних процесів,
викликаючи так звану фотоперіодичну реак-

цію). Тому він володіє такими головними вла-
стивостями:

— по-перше, він є ознакою часу доби і тому
головним синхронізатором для ендогенних
близькодобових (циркадіанних) ритмів [21];

— по-друге, він є надійною [14] ознакою се-
зону року і тому необхідний для виникнення
під час розвитку тварин першого близькорічно-
го (цирканнуального) ритму, а за умов життя
організму, що перевищує декілька років, — для
подальшої синхронізації цих ритмів [4].
На регуляцію сезонних ритмів фотоперіод

як часозадавач може здійснювати як ультима-
тивну (пряму) дію, нав’язуючи сезонний ритм,
так і сигнальну (попереджувальну, предикатив-
ну) дію, сигналізуючи хроноперіодичній системі
організму про настання певного сезону [17].
За характером відповіді на дію фотоперіоду

розрізняють кількісну і якісну реакції. У кіль-
кісній реакції фотоперіод контролює інтен-
сивність біологічних процесів, не змінюючи їх
напрямку. При цьому ступінь прояву відповіді
організму градуально залежить або від добової
довжини світлової чи темнової частин фотопе-
ріоду, або від сезонної довжини фотоперіоду. У
якісній реакції фотоперіод змінює напрямок біо-
логічних процесів, активуючи або гальмуючи
їх, а в подальшому ступінь прояву біологічно-
го процесу вже не підпорядкований довжині
фотоперіоду.
Залежно від довжини фотоперіоду розрізня-

ють три основних типи фотоперіодичних ре-
акцій: короткоденна (викликається за умов
зменшення фотоперіоду); довгоденна  і про-
міжна (індукується тільки за певної довжини
дня). Крім основних типів фотоперіодичних ре-
акцій розрізняють також коротко-довгоденні та
довго-короткоденні реакції, які потребують для
своєї індукції зміни фотоперіоду й обумовлю-
ються переходом від короткого до довгого фо-
топеріоду (або навпаки) в осінній і весняний
сезони року.
За часом відповіді на дію фотоперіоду роз-

різняють безпосередню і відстрочену реакції, а
стан організму може бути фоточутливим і
фоторефрактерним . В останньому випадку
здатність організму реагувати на дію фотопе-
ріоду заблокована, а за наведеною вище класи-
фікацією фоторефрактерність — це відстроче-
на якісна фотоперіодична реакція. У біоритмо-
логії звертають увагу також на тривалість кри-
тичного фотоперіоду, який визначають як гра-
ничну (найбільшу або найменшу) довжину дня,
яка індукує новий біологічний стан [17].

Роль фотоперіоду в регуляції
функцій організму

Роль фотоперіодизму в регуляції розвитку
рослин досить добре вивчена. При цьому дове-
дена генетична детермінованість фотоперіо-
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дичного типу рослин для їх подальшого морфо-
генезу [18], адекватного змінам довкілля. Вод-
ночас дані про важливість фотоперіоду для син-
хронізованого функціонування різних органів і
систем ссавців, зокрема й людини, лише почи-
нають накопичуватися.
Найбільшу увагу дослідників серед регу-

льованих фотоперіодом ритмів привернули рит-
ми репродуктивної активності як такі, що за-
безпечують продовження виду [22; 25]. За ви-
раженістю фотоперіодичних змін у репродук-
тивній системі іноді всі види тварин поділяють
на «фотоперіодичні», які мають яскраво вира-
жені сезонні зміни статевих функцій, та «нефо-
топеріодичні», що не мають таких змін і роз-
множуються протягом цілого року [4].

«Фотоперіодичні» (або «сезонні») тварини
можуть бути як коротко-, так і довгоденні. До
перших серед лабораторних і домашніх ссавців
зараховують хом’яка, тхора, макаку-резус, ві-
вцю, козу, а до других — білу мишу, кролика,
морську свинку, бика. У диких тварин реєст-
рується різний ступінь сезонної регресії стате-
вих залоз: наприклад, у кажана та гірського
козла — у середньому на 10 %, у борсука та
дикого кроля — в середньому на 50 %, а в біль-
шості тропічних тварин, зокрема в дикобраза,
африканського слона, бегемота, сезонна регре-
сія мінімальна, хоча все ж таки реєструється
[25].
Такий поділ на «фотоперіодичних» і «нефото-

періодичних» тварин вже на перший погляд є не
досить чітким: у «нефотоперіодичних» тварин
(зокрема у лабораторних щурів) сезонні або фо-
топеріодичні зміни в статевих залозах теж реє-
струються при ретельному дослідженні [5; 6; 8;
11; 16]. Навіть у людей є досить чіткий сезонний
підйом статевої активності [25]. Хоча ці дані
про сезонну ритмічність у людей залишаються
суперечливими: одні автори при дослідженні ста-
тевої функції у чоловіків-європейців показали її
активацію у вересні порівняно зі зниженням
взимку та навесні [25]. Інші виявили збільшення
народжуваності у другій половині року, з особ-
ливим зростанням частоти народжуваності
двійнят і трійнят у грудні, в порівнянні з черв-
нем [4], що означає збільшення кількості зачать
у першу половину року. Одночасно показано
[4], що рівень гонадотропінів у плазмі крові в
чоловіків є найменшим взимку і влітку, а найви-
щим — у березні-квітні, хоча рівень тестостеро-
ну зростає під кінець літа — на початку осені з
піком у вересні. Таку невідповідність між рівня-
ми гонадотропінів і тестостерону пояснюють
фоторефрактерністю гонад у першу половину
року. Наведені дані дали можливість деяким ав-
торам [26] поставити риторичне запитання: чи
не є людина «сезонною твариною»?
Вся різноманітність ступенів сезонної ре-

гресії репродуктивної функції у тварин і люди-

ни вказує на незадовільність й умовність поді-
лу ссавців на «фотоперіодичних» і «нефотопе-
ріодичних». Різниця між видами полягає не в
тому, чи є реакція репродуктивної системи на
фотоперіод, а в ступені фотоперіодичної реакції
репродуктивної системи [25].
У цьому зв’язку слід звернути увагу на поділ

тварин на «денних» і «нічних» за руховою ак-
тивністю відповідно у світловий або темновий
періоди доби. Іноді під цим поділом розуміють
повну інверсію не тільки рухових, а і всіх інших
ритмів. Така точка зору себе не виправдовує
[20], адже, з одного боку, не всі ритми у «нічних»
і «денних» тварин інвертовані, а з другого — є
принципова схожість у всіх ссавців у роботі ней-
роендокринних механізмів, що задіяні у сприй-
нятті фотоперіоду [4, 9, 10].
Фотоперіодичні зміни не обмежуються ре-

продуктивною функцією, вони поширюються
на інтенсивність багатьох інших процесів в ор-
ганізмі. Зокрема, показана значна роль фотопе-
ріоду в формуванні механізмів адаптації гри-
зунів до холоду [23], а також до екстремальних
стресових впливів, у тому числі до гіпоксії [7].
Так, у хом’яків короткий світловий день збіль-
шує калоригенний ефект норадреналіну, а та-
кож масу та вміст білка в мітохондріях бурої
жирової тканини, яка сприяє адаптації до низь-
ких температур. Тривалий світловий день має
протилежні ефекти. При цьому біоенергетичні
ефекти короткого світлового дня досить повно
відтворюються при введенні мелатоніну. У щурів
фотоперіодичні ефекти були аналогічними: при
короткому світловому дні збільшувався калори-
генний ефект норадреналіну, а при тривалому він
зменшувався з одночасним зростанням вазомо-
торного ефекту норадреналіну [4].
Крім того, фотоперіод впливає на загальні

темпи постнатального розвитку та засвоєння
їжі в лабораторних тварин: тривалий світловий
день збільшує інтенсивність цих процесів, особ-
ливо у самців. Після кастрації така дія фотопе-
ріоду зникала, що вказує на її опосередкову-
вання за допомогою статевих гормонів [4].
Отже, в різних органах і системах організму

ссавців можуть виникати фотоперіодичні ре-
акції завдяки надходженню інформації про фо-
топеріод у головний мозок і далі у периферичні
органи, про що детальніше йшлося у нашому
попередньому огляді [10].
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