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ÑÂÅÄÅÍÈß ÎÁ ÀÂÒÎÐÀÕ ÐÓÊÎÂÎÄÑÒÂÀ:

Àëåêñàíäðîâ Þðèé Èîñèôîâè÷ — äîêòîð ïñèõîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðî-
ôåññîð, çàâåäóþùèé ëàáîðàòîðèåé íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèõ îñíîâ ïñèõèêè
èì. Â. Á. Øâûðêîâà Èíñòèòóòà ïñèõîëîãèè ÐÀÍ (Ãëàâà 2).

Àíîõèí Êîíñòàíòèí Âëàäèìèðîâè÷ — äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê,
ïðîôåññîð, ÷ëåí-êîððåñïîíäåíò ÐÀÍ, ÷ëåí-êîððåñïîíäåíò ÐÀÌÍ, çàâåäóþ-
ùèé îòäåëîì ñèñòåìîãåíåçà Íàó÷íî-èññëåäîâàòåëüñêîãî èíñòèòóòà íîðìàëü-
íîé ôèçèîëîãèè èìåíè Ï. Ê. Àíîõèíà Ðîññèéñêîé àêàäåìèè ìåäèöèíñêèõ
íàóê, ðóêîâîäèòåëü Ðîññèéñêî-Áðèòàíñêîé ëàáîðàòîðèè íåéðîáèîëîãèè ïà-
ìÿòè (Ãëàâà 9).

Áåçäåíåæíûõ Áîðèñ Íèêîëàåâè÷ — äîêòîð ïñèõîëîãè÷åñêèõ íàóê, âå-
äóùèé íàó÷íûé ñîòðóäíèê ëàáîðàòîðèè íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèõ îñíîâ ïñèõèêè
èì. Â. Á. Øâûðêîâà Èíñòèòóòà ïñèõîëîãèè ÐÀÍ (Ãëàâà 1).

Ãàðèíà Íàòàëüÿ Ñåðãååâíà — êàíäèäàò áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, âåäóùèé
íàó÷íûé ñîòðóäíèê êàôåäðû âûñøåé íåðâíîé äåÿòåëüíîñòè áèîëîãè÷åñêîãî
ôàêóëüòåòà Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà
(Ãëàâà 12).

Ãðå÷åíêî Òàòüÿíà Íèêîëàåâíà — äîêòîð ïñèõîëîãè÷åñêèõ íàóê, âåäó-
ùèé íàó÷íûé ñîòðóäíèê ëàáîðàòîðèè íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèõ îñíîâ ïñèõèêè
èì. Â. Á. Øâûðêîâà Èíñòèòóòà ïñèõîëîãèè ÐÀÍ (Ãëàâà 13).

Ëàòàíîâ Àëåêñàíäð Âàñèëüåâè÷ — äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðî-
ôåññîð êàôåäðû âûñøåé íåðâíîé äåÿòåëüíîñòè áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà
Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà (Ãëàâû 5 è
6, ïàðàãðàôû 7.2.3.2 è 7.3 ãëàâû 7, ãëàâà 8 (ñîâìåñòíî ñ Ò. À. Ïàëèõîâîé),
ãëàâà 11).

Ïàëèõîâà Òàòüÿíà Àíàòîëüåâíà — êàíäèäàò áèîëîãè÷åñêèõ íàóê,
ñòàðøèé íàó÷íûé ñîòðóäíèê ôàêóëüòåòà ïñèõîëîãèè Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàð-
ñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà (Ãëàâà 7, çà èñêëþ÷åíèåì
ïàðàãðàôîâ 7.2.3.2 è 7.3, ãëàâà 8 (ñîâìåñòíî ñ À. Â. Ëàòàíîâûì),

Ñàâåëüåâ Ñåðãåé Âÿ÷åñëàâîâè÷ — äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðîôåñ-
ñîð, ðóêîâîäèòåëü îòäåëà ýìáðèîëîãèè, ðóêîâîäèòåëü ëàáîðàòîðèè ðàçâèòèÿ
íåðâíîé ñèñòåìû ÍÈÈ ìîðôîëîãèè ÷åëîâåêà ÐÀÌÍ (Ãëàâà 4).

Ñîêîëîâ Åâãåíèé Íèêîëàåâè÷ — äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, çàñëó-
æåííûé ïðîôåññîð Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëî-
ìîíîñîâà, àêàäåìèê ÐÀÎ, ïðèãëàøåííûé ïðîôåññîð Ìàññà÷óñåòñêîãî òåõíîëî-
ãè÷åñêîãî èíñòèòóòà, ÷ëåí Íàöèîíàëüíîé Àêàäåìèè íàóê ÑØÀ, ÷ëåí Àêàäå-
ìèè íàóê Ôèíëÿíäèè, Ïî÷åòíûé ÷ëåí Ìåæäóíàðîäíîé àññîöèàöèè
ïñèõîôèçèîëîãîâ, ÷ëåí Öåíòðàëüíîãî ñîâåòà Ìåæäóíàðîäíîé îðãàíèçàöèè ïî
èññëåäîâàíèþ ìîçãà ïðè ÞÍÅÑÊÎ (Ãëàâà 10).
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Òóøìàëîâà Íèíà Àëåêñàíäðîâíà — äîêòîð áèîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðî-
ôåññîð, çàâåäóþùèé ëàáîðàòîðèåé «Ýâîëþöèÿ ìåõàíèçìîâ ïàìÿòè» êàôåäðû
âûñøåé íåðâíîé äåÿòåëüíîñòè áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà Ìîñêîâñêîãî ãîñó-
äàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà (Ãëàâà 3).

Ôèëèïïîâ Âàäèì Àíàòîëüåâè÷ — êàíäèäàò ñîöèîëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðî-
ðåêòîð Òþìåíñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà ïî íîâûì îáðàçîâàòåëüíûì
è èíôîðìàöèîííûì òåõíîëîãèÿì (Ðàçäåë 5 — ãëàâû 15, 16, 17, 18).

×åðíîðèçîâ Àëåêñàíäð Ìèõàéëîâè÷ — äîêòîð ïñèõîëîãè÷åñêèõ íàóê,
ïðîôåññîð, çàâåäóþùèé êàôåäðîé ïñèõîôèçèîëîãèè ôàêóëüòåòà ïñèõîëîãèè
Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà (Ãëàâà 14).
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Ñâåòëîé ïàìÿòè àêàäåìèêà
Åâãåíèÿ Íèêîëàåâè÷à Ñîêîëîâà ïîñâÿùàåòñÿ

ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ

Êëåòî÷íàÿ òåîðèÿ ñòðîåíèÿ íåðâíîé ñèñòåìû («íåéðîííàÿ äîêòðè-
íà»), ñôîðìóëèðîâàííàÿ â æàðêèõ äèñêóññèÿõ êîíöà XIX â., îñòàåòñÿ
êîíöåïòóàëüíûì ÿäðîì ñîâðåìåííûõ íàóê î ìîçãå. Ýòî çíàìåíàòåëüíûì
îáðàçîì îòðàæåíî â ñîáèðàòåëüíîì òåðìèíå «íåéðîíàóêè», èñïîëüçóå-
ìîì â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ îáîçíà÷åíèÿ øèðîêîãî ñïåêòðà íàó÷íûõ
äèñöèïëèí, íàöåëåííûõ íà èçó÷åíèå ðàçíûõ àñïåêòîâ êëåòî÷íîé àêòèâ-
íîñòè, — íåéðîôèçèîëîãèè, áèîõèìèè, áèîôèçèêè, ìîëåêóëÿðíîé áèî-
ëîãèè, íåéðîãåíåòèêè, íåéðîýíäîêðèíîëîãèè è ìíîãèõ äðóãèõ. Íåéðîí è
äðóãèå êëåòêè íåðâíîé ñèñòåìû (ðåöåïòîðû, ãëèÿ) «ñìîòðÿòñÿ â çåðêàëà»
òàêîãî áîëüøîãî ÷èñëà ðàçíûõ íàóê, ÷òî âîçíèêàåò íåîáõîäèìîñòü ñî-
áðàòü âñå ýòè «îòîáðàæåíèÿ» â åäèíûé «îáðàç». Ýòó ñëîæíóþ çàäà÷ó è
ñòàâèò ïåðåä ñîáîé ðóêîâîäñòâî.

 Êîíå÷íàÿ öåëü äàííîãî è ïîñëåäóþùèõ èçäàíèé êíèãè — ñîçäàòü
ïîñòîÿííî îáíîâëÿþùèéñÿ «êîðïóñ» äàííûõ î íåéðîíå è íåðâíîé àê-
òèâíîñòè. Íàðàñòàþùèé ïî ýêñïîíåíòå îáúåì ýòèõ äàííûõ, êîòîðûå
ìîæíî óïîäîáèòü «ðàçáåãàþùåéñÿ Âñåëåííîé», íå ìîãóò áûòü îõâà÷å-
íû àðèôìåòè÷åñêèì îáðàçîì, íî òîëüêî íà ñèñòåìíîé îñíîâå. Â êà÷å-
ñòâå «ñèñòåìîáðàçóþùèõ» òåì äëÿ ôóíäàìåíòàëüíîãî ðóêîâîäñòâà ìû
âûáðàëè òå îáëàñòè çíàíèé î íåéðîíå, êîòîðûå ðåâîëþöèîíèçèðîâàëè
êëàññè÷åñêóþ «íåéðîííóþ äîêòðèíó», òðàíñôîðìèðîâàâ åå â «íåéðîí-
íóþ äîêòðèíó XXI âåêà». Ñðåäè ýòèõ òåì òåîðåòè÷åñêîãî è ôàêòîëîãè-
÷åñêîãî ïëàíà âûäåëèì ñëåäóþùèå.

— Ñèñòåìíûå ïðåäñòàâëåíèÿ î íåéðîíå êàê «àêòèâíîì», à íå «ðå-
àêòèâíîì» ýëåìåíòå íåéðîííîé ñåòè (Ðàçäåë 1).

— Äàííûå ñðàâíèòåëüíî-àíàòîìè÷åñêèõ è íåéðîáèîëîãè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèé îðãàíèçìîâ ñ äîíåðâíîé îðãàíèçàöèåé (ïðîñòåéøèõ),
ïðîëèâàþùèå ñâåò íà ïðîèñõîæäåíèå è ýâîëþöèþ íåðâíûõ êëåòîê
(Ðàçäåë 2).

— Ñîâðåìåííûå äàííûå ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè î ìåìáðàííûõ
ìåõàíèçìàõ íåéðîðåöåïöèè, ñèãíàëüíûõ ñèñòåìàõ ïåðâè÷íûõ è âòî-
ðè÷íûõ ìåññåíäæåðîâ (Ðàçäåë 3, ãëàâà 5).

— Äàííûå íåéðîôèçèîëîãèè îá èîííûõ ìåõàíèçìàõ ãåíåðàöèè
ëîêàëüíûõ ïîñòñèíàïòè÷åñêèõ ïîòåíöèàëîâ è ïîòåíöèàëîâ äåéñòâèÿ,



9

ìåõàíèçìàõ èõ ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîé ñóììàöèè è ïðîâåäåíèÿ
(Ðàçäåë 3, ãëàâà 6).

— Äàííûå ýëåêòðîôèçèîëîãèè è ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè î ìåõàíèç-
ìàõ ïðå- è ïîñòñèíàïòè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè (Ðàçäåë 3, ãëàâû 7 è 8).

— Èññëåäîâàíèÿ ðîëè ãåíîìà è äðóãèõ ñóáêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð
(øèïèêîâ äåíäðèòà, ïðåñèíàïòè÷åñêèõ áóòîíîâ, íåéðîôèëàìåíòîâ) â
ôîðìèðîâàíèè ñëåäîâ ïàìÿòè è äàæå ñîçíàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ (Ðàç-
äåë 3, ãëàâà 9). Êëåòî÷íûå îïåðàöèè, êîòîðûå îïðåäåëÿþòñÿ ýòèìè
«íàíîîáúåêòàìè», ðåàëèçóþòñÿ íà ìîëåêóëÿðíîì è ñóáìîëåêóëÿðíîì
óðîâíÿõ è ÿâëÿþòñÿ ïðåäìåòîì èçó÷åíèÿ äëÿ íîâîãî íàïðàâëåíèÿ â
íåéðîíàóêàõ — «íàíîíåéðîíèêè» (Ðàçäåë 3, ãëàâà 10).

— Äàííûå àíàòîìèè è ýëåêòðîôèçèîëîãèè, êàñàþùèåñÿ ñõîäñòâ è
ðàçëè÷èé òðàíñäóêöèè ñèãíàëîâ â êëàññè÷åñêèõ íåéðîíàõ (ìåìáðàí-
íîé íåéðîðåöåïöèè), ïåéñìåêåðíûõ íåéðîíàõ è ñåíñîðíûõ ðåöåïòîðàõ
(Ðàçäåë 4, ãëàâû 11–13).

— Äàííûå íåéðîôèçèîëîãèè è ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè, âñêðûâàþ-
ùèå âàæíóþ ðîëü ãëèè â ïðîöåññàõ ïàìÿòè, îáó÷åíèÿ è ìûøëåíèÿ. Ýòî
êàðäèíàëüíî ìåíÿåò òðàäèöèîííóþ òî÷êó çðåíèÿ íà êëåòêè ãëèè êàê
íà «âñïîìîãàòåëüíûå» ýëåìåíòû (êëåòêè-ñïóòíèêè) íåðâíîé ñèñòåìû
(Ðàçäåë 4, ãëàâà 14).

— Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ìîäåëèðîâàíèè íåéðîíà, êîòîðîå
â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèîáðåòàåò âñå áîëüøóþ àêòóàëüíîñòü, ÿâëÿÿñü,
âî-ïåðâûõ, ýôôåêòèâíûì èíñòðóìåíòîì íåéðîáèîëîãè÷åñêèõ èññëåäî-
âàíèé íåðâíîé êëåòêè êàê ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíîé äèíàìè÷åñêîé ñèñòå-
ìû, à âî-âòîðûõ, — áàçîé äëÿ ñîçäàíèÿ èñêóññòâåííûõ íåéðîñåòåâûõ
èíòåëëåêòóàëüíûõ ñèñòåì. Îáúåäèíåíèå â èçäàíèè äàííûõ î æèâîì
íåéðîíå è î òåõíîëîãèÿõ åãî ìîäåëèðîâàíèÿ ñ ïîìîùüþ ñðåäñòâ âû÷èñ-
ëèòåëüíîé òåõíèêè ñòàëî îäíèì èç ïîäõîäîâ, ïðèíÿòûõ ïðè ñîçäàíèè
íàñòîÿùåãî ðóêîâîäñòâà (Ðàçäåë 5).

Ïî åäèíîäóøíîìó ðåøåíèþ àâòîðñêîãî êîëëåêòèâà êíèãà ïîñâÿùà-
åòñÿ ñâåòëîé ïàìÿòè Åâãåíèÿ Íèêîëàåâè÷à Ñîêîëîâà (1920-2008), çàñ-
ëóæåííîãî ïðîôåññîðà ÌÃÓ èìåíè Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, àêàäåìèêà ÐÀÎ,
÷ëåíà Íàöèîíàëüíîé Àêàäåìèè íàóê ÑØÀ è Àìåðèêàíñêîé Àêàäåìèè
íàóê è èñêóññòâ, Àêàäåìèè íàóê Ôèíëÿíäèè, ëàóðåàòà ñàìîé âûñîêîé
íàãðàäû Ìåæäóíàðîäíîé ïñèõîôèçèîëîãè÷åñêîé àññîöèàöèè — «Ïðå-
ìèè ñòîëåòèÿ—1998». Å. Í. Ñîêîëîâ — ëèäåð îäíîé èç âåäóùèõ øêîë
â îòå÷åñòâåííîé ïñèõîôèçèîëîãèè, ó÷åíûé ñ ìèðîâûì èìåíåì, àêòèâ-
íûé îðãàíèçàòîð íåéðîíàóê â Ðîññèè è çà ðóáåæîì. Ñ åãî èìåíåì
ñâÿçàíû ôóíäàìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ â îáëàñòè ïñèõîôèçèîëîãèè,
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íåéðîôèçèîëîãèè è ìîäåëèðîâàíèÿ ìîçãîâûõ ìåõàíèçìîâ âûñøèõ ïñè-
õè÷åñêèõ ôóíêöèé. Åâãåíèé Íèêîëàåâè÷ ïðèäàâàë îãðîìíîå çíà÷åíèå
èçó÷åíèþ íåéðîííîé àêòèâíîñòè ìîçãà è íà I Ìåæäóíàðîäíîì ïñèõî-
ôèçèîëîãè÷åñêîì êîíãðåññå â 1982 ã. (ã. Ìîíðåàëü), âìåñòå ñ äðóãîé
ëåãåíäîé íåéðîíàóêè Õ. Äåëüãàäî, ïðîâèä÷åñêè îòñòàèâàë îïðåäåëåíèå
ïñèõîôèçèîëîãèè êàê íàóêè î íåéðîííûõ ìåõàíèçìàõ ïñèõè÷åñêèõ
ïðîöåññîâ è ñîñòîÿíèé. Ñâåòëàÿ ïàìÿòü î íàøåì Ó÷èòåëå Åâãåíèè Íè-
êîëàåâè÷å Ñîêîëîâå íàâñåãäà ñîõðàíèòñÿ â íàøèõ ñåðäöàõ è íàøèõ
äåëàõ.

Àâòîðû ðóêîâîäñòâà âûðàæàþò ãëóáîêóþ ïðèçíàòåëüíîñòü ðóêî-
âîäñòâó Òþìåíñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà çà ïðèãëàøåíèå
ó÷àñòâîâàòü â ýòîì êðàéíå àêòóàëüíîì è ïåðñïåêòèâíîì èçäàíèè.

Ðåäàêöèîííûé ñîâåò
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ÃËÀÂÀ 2. ÀÊÒÈÂÍÛÉ ÍÅÉÐÎÍ

Â íàñòîÿùåé ãëàâå ðàññìàòðèâàåòñÿ ôóíêöèîíèðîâàíèå íåé-
ðîíà ñ ïîçèöèé ïîëó÷àþùåãî âñå áîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå ñèñ-
òåìíîãî ïîäõîäà è ñðàâíåíèå ýòîãî âçãëÿäà ñ òðàäèöèîííûì. Àê-
òèâíîñòü íåéðîíà ñ ýòèõ ïîçèöèé ïðåäñòàâëÿåòñÿ íå êàê ðåàê-
öèÿ íà ñèíàïòè÷åñêèé ïðèòîê, îáåñïå÷èâàþùàÿ ïðîâåäåíèå
âîçáóæäåíèÿ, à êàê ñðåäñòâî èçìåíåíèÿ ñîîòíîøåíèÿ ñî ñðåäîé,
«äåéñòâèå», íàïðàâëåííîå â áóäóùåå, êîòîðîå îáóñëîâëèâàåò óñò-
ðàíåíèå ðàññîãëàñîâàíèÿ ìåæäó «ïîòðåáíîñòÿìè» êëåòêè è åå
ìèêðîñðåäîé. Ñàì æå íåéðîí ïðåäñòàåò íå êàê «ïðîâîäíèê» èëè
«ñóììàòîð», à êàê îðãàíèçì â îðãàíèçìå, îáåñïå÷èâàþùèé ñâîè
«ïîòðåáíîñòè» çà ñ÷åò ìåòàáîëèòîâ, ïîñòóïàþùèõ îò äðóãèõ
ýëåìåíòîâ. Îáñóæäàåòñÿ ñõîäñòâî è ðàçëè÷èå ìåæäó íåéðîíîì è
îäíîêëåòî÷íûì îðãàíèçìîì. Ïîñëåäíåå ñîñòîèò â òîì, ÷òî íåé-
ðîí â îòëè÷èå îò îäíîêëåòî÷íîãî îáåñïå÷èâàåò «ïîòðåáíîñòè»
ñâîåãî ìåòàáîëèçìà, îáúåäèíÿÿñü ñ äðóãèìè ýëåìåíòàìè îðãàíèç-
ìà â ôóíêöèîíàëüíóþ ñèñòåìó. Ôîðìèðîâàíèå ïîäîáíûõ îáúå-
äèíåíèé âûñòóïàåò êàê ìåòàáîëè÷åñêàÿ êîîïåðàöèÿ íåéðîíîâ.
Óäîâëåòâîðåíèå âñåãî ñïåêòðà ìåòàáîëè÷åñêèõ «ïîòðåáíîñòåé»
êëåòîê îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàçíîîáðàçèåì ðåàëèçóåìûõ àêòîâ. Ïðè-
âîäÿòñÿ àðãóìåíòû â ïîëüçó òîãî, ÷òî íåéðîí àêòèâåí íå òîëüêî
â ïðîöåññå æèçíåäåÿòåëüíîñòè, íî è ïðè ïðîãðàììèðóåìîé ñìåð-
òè — àïîïîòîçå. Â çàêëþ÷åíèå äåìîíñòðèðóåòñÿ, ÷òî íîâûé ïîä-
õîä ê ïîíèìàíèþ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåéðîíà òðåáóåò èçìåíåíèé
ñïîñîáà àíàëèçà åãî àêòèâíîñòè.

2.1. Àêòèâíîñòü è ðåàêòèâíîñòü

Ïðè âñåì ìíîãîîáðàçèè òåîðèé è ïîäõîäîâ, èñïîëüçóåìûõ â íåéðî-
íàóêàõ è ïñèõîôèçèîëîãèè, èõ ìîæíî óñëîâíî ðàçäåëèòü íà äâå ãðóïïû.
Â ïåðâîé èç ãðóïï â êà÷åñòâå îñíîâíîãî ìåòîäîëîãè÷åñêîãî ïðèíöèïà,
îïðåäåëÿþùåãî ïîäõîä ê èññëåäîâàíèþ çàêîíîìåðíîñòåé ìîçãîâîé îðãà-
íèçàöèè ïîâåäåíèÿ, ðàññìàòðèâàåòñÿ ðåàêòèâíîñòü (ïàðàäèãìà ðåàêòèâ-
íîñòè), âî âòîðîé — àêòèâíîñòü (ïàðàäèãìà àêòèâíîñòè; ïîäðîáíî ñì. â:
Àëåêñàíäðîâ, 2004; Øâûðêîâ, 2006; Alexandrov, Järvilehto, 1993).

Èñïîëüçîâàíèå ïðèíöèïà ðåàêòèâíîñòè êàê îáúÿñíèòåëüíîãî â íà-
ó÷íîì èññëåäîâàíèè áàçèðóåòñÿ íà èäåÿõ Ðåíå Äåêàðòà. Äåêàðò ïîëà-
ãàë, ÷òî îðãàíèçì ìîæåò áûòü èçó÷åí, êàê ìàøèíà, îñíîâíîé ïðèíöèï
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äåéñòâèÿ êîòîðîé — ðåôëåêñ. Ñ ðåôëåêòîðíûõ ïîçèöèé ñîáûòèÿ, ëåæà-
ùèå â îñíîâå ïîâåäåíèÿ, â îáùåì ïðåäñòàâëÿþòñÿ êàê ëèíåéíàÿ ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü, íà÷èíàþùàÿñÿ ñ äåéñòâèÿ ñòèìóëîâ íà ðåöåïòîðíûå
àïïàðàòû è çàêàí÷èâàþùàÿñÿ îòâåòíûì äåéñòâèåì.

Êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ (Àëåêñàíäðîâ, Êðûëîâ, 2005; Êðûëîâ,
Àëåêñàíäðîâ, 2008), ïîëîæåíèÿ, âûäâèíóòûå Äåêàðòîì, ñîñòàâëÿëè
è ñîñòàâëÿþò «ÿäðî èññëåäîâàòåëüñêîé ïðîãðàììû» (Ëàêàòîñ, 1995),
îñíîâàííîé íà ìåòîäîëîãè÷åñêîì ïðèíöèïå ðåàêòèâíîñòè. Ñóòü ýòèõ
ïîëîæåíèé ñîñòîèò â òîì, ÷òî èíäèâèä â ñâîåì äåéñòâèè è ñîñòîÿíèè
îáúåêòèâíî îòðàæàåò ïðåäøåñòâóþùèé âíåøíèé ñèãíàë. Ïðèìåíå-
íèå äàííîé êîíöåïöèè ê êàêîìó-ëèáî ÿâëåíèþ îçíà÷àåò, ÷òî åãî
ïðè÷èíû èùóòñÿ â ïðîøëîì è âîâíå äàííîãî ÿâëåíèÿ, ò.å. ÷òî îíî
ïîðîæäàåòñÿ, âûçûâàåòñÿ äðóãèì âíåøíèì ÿâëåíèåì, èìåâøèì ìåñòî â
ïðîøëîì.

«Îðãàíèçì: êàê ÷åëîâåê, òàê è æèâîòíîå — åñòü ïàññèâíàÿ ìàøè-
íà, äåéñòâóþùàÿ ... [â îòâåò íà] ñðåäîâîå âîçäåéñòâèå», — îòìå÷àåò
Z. Y. Kuo. Îáñóæäàÿ âîçìîæíîñòü öåëåâîé äåòåðìèíàöèè ïîâåäåíèÿ,
àâòîð ïîä÷åðêèâàåò: «Êàæäàÿ ðåàêöèÿ îáóñëîâëåíà ñïåöèôè÷åñêèì ñòè-
ìóëîì; îíà íå ìîæåò áûòü íàïðàâëÿåìà èëè äåòåðìèíèðîâàíà íè÷åì
äðóãèì» (1928, ðð. 420, 419). Äàííûå óòâåðæäåíèÿ, ñäåëàííûå 80 ëåò
íàçàä (îñîáåííî âòîðîå), â öåëîì íàõîäÿòñÿ â õîðîøåì ñîîòâåòñòâèè
êàê ñ äåêàðòîâñêèì ïîíèìàíèåì, òàê è ñ ñåãîäíÿøíåé ðåäàêöèåé ïðèí-
öèïà ðåàêòèâíîñòè: íåñìîòðÿ íà âñå ìîäèôèêàöèè ðåôëåêòîðíîé òåî-
ðèè (ñì., íàïðèìåð, Áàòóåâ, 1991; Ñóäàêîâ, 1997)), åå ñóòü íå ìåíÿåòñÿ
(Øâûðêîâ, 2006; Àíîõèí, 1980; Êðóãëèêîâ, 1982; Ñóäàêîâ, 1997; Àëåê-
ñàíäðîâ, Êðûëîâ, 2005; è äð.).

Âêëàä â ðàçâèòèå ïàðàäèãìû àêòèâíîñòè, òåñíî ñâÿçàííîé íûíå
ñ ñèñòåìíûì ïîäõîäîì è èäååé öåëåíàïðàâëåííîñòè ïîâåäåíèÿ, áûë
âíåñåí åùå Àðèñòîòåëåì, ñôîðìóëèðîâàâøèì ïðåäñòàâëåíèå î öåí-
òðàëüíîé ðîëè ñðåäè äåòåðìèíàíò ïîâåäåíèÿ causa finalis. Ïðèí-
öèï àêòèâíîñòè óòâåðæäàåò, ÷òî äåéñòâèå èíäèâèäà íàïðàâëåíî â
áóäóùåå, èìååò ñâîþ öåëü è åþ îáóñëîâëåíî. Äåòåðìèíàöèÿ äåé-
ñòâèÿ èìååò âíóòðåííþþ ïî îòíîøåíèþ ê èíäèâèäó ïðèðîäó è ñâÿ-
çàíà ñ áóäóùèì ñîáûòèåì. Áûë ðàçðàáîòàí öåëûé ðÿä äðóãèõ ñóùå-
ñòâåííî ðàçëè÷àþùèõñÿ êîíöåïöèé, êîòîðûå, îäíàêî, îáúåäèíÿëî
ïðèçíàíèå àêòèâíîñòè â êà÷åñòâå áàçîâîãî ìåòîäîëîãè÷åñêîãî ïðèí-
öèïà (Ï. Ê. Àíîõèí, Í. À. Áåðíøòåéí, À. À. Óõòîìñêèé, J. Dewey,
K. Koffka, E. C. Tolman, òåîðèÿ äåÿòåëüíîñòè â îòå÷åñòâåííîé ïñèõî-
ëîãèè (Ïåòðåíêî, 1999) è ìí.äð.).
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Ïðèíÿòèå ïàðàäèãìû àêòèâíîñòè çàòðóäíÿëîñü âîçíèêíîâåíèåì
â åå ðàìêàõ «âðåìåííîãî ïàðàäîêñà», êîòîðûé ìîæíî ñôîðìóëèðî-
âàòü â âèäå ñëåäóþùåãî âîïðîñà. Êàêèì îáðàçîì ñîáûòèå, êîòîðîå
íàñòóïèò â áóäóùåì, ìîæåò äåòåðìèíèðîâàòü òåêóùóþ àêòèâíîñòü,
áûòü åå ïðè÷èíîé? Ï. Ê. Àíîõèí (1975) ðåøèë ýòîò «âðåìåííîé
ïàðàäîêñ», èñïîëüçîâàâ ïîíÿòèå î ìîäåëè áóäóùåãî ðåçóëüòàòà —
öåëè, êîòîðàÿ è âûñòóïàåò â êà÷åñòâå òàêîé äåòåðìèíàíòû, è ðàçðà-
áîòàâ ïðåäñòàâëåíèå îá àêöåïòîðå ðåçóëüòàòîâ äåéñòâèÿ, ôîðìèðóå-
ìîì äî ðåàëüíîãî ïîÿâëåíèÿ ðåçóëüòàòà è ñîäåðæàùåì åãî ïðîãíî-
çèðóåìûå ïàðàìåòðû.

Åñòåñòâåííîíàó÷íûå è âîîáùå ýêñïåðèìåíòàëüíûå ìåòîäû ñî÷åòà-
þòñÿ, êàê ïðàâèëî, ñ íàìåðåíèåì äàòü êàóçàëüíîå îáúÿñíåíèå èçó÷àå-
ìûì ÿâëåíèÿì. Ýòî îáúÿñíåíèå òðàäèöèîííî ñâÿçûâàåòñÿ ñ ïàðàäèã-
ìîé ðåàêòèâíîñòè, â òî âðåìÿ êàê ïàðàäèãìà àêòèâíîñòè, öåëåíàïðàâ-
ëåííîñòè ñîîòíîñèòñÿ ñ òåëåîëîãè÷åñêèì îáúÿñíåíèåì (ñì. Äðóæèíèí,
1993). Çàñëóãà Ï. Ê. Àíîõèíà ñîñòîèò íå â òîì, ÷òî îí èñïîëüçîâàë
ïîíÿòèå öåëè â àíàëèçå ïîâåäåíèÿ (öåëåíàïðàâëåííîñòü ïîâåäåíèÿ, êàê
îòìå÷àëîñü âûøå, áûëà î÷åâèäíà óæå äëÿ Àðèñòîòåëÿ), à â òîì, ÷òî,
ââåäÿ ïðåäñòàâëåíèå îá àêöåïòîðå ðåçóëüòàòîâ äåéñòâèÿ, îí óñòðàíèë
ïðîòèâîðå÷èå ìåæäó êàóçàëüíûì è òåëåîëîãè÷åñêèì îïèñàíèåì ïîâå-
äåíèÿ. Ðàññìîòðåíèå ïîâåäåí÷åñêîãî àêòà è åãî íåéðîííîãî îáåñïå÷å-
íèÿ ñ ýòèõ ïîçèöèé è êàê öåëåíàïðàâëåííûõ, è êàê ïðè÷èííûõ âïîëíå
ïðàâîìåðíî (Øâûðêîâ, 2006).

Ñîäåðæàíèå ðÿäà òåîðåòè÷åñêèõ è ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ñòàòåé, ïî-
ÿâèâøèõñÿ â 90-õ ãîäàõ ïðîøëîãî è â íûíåøíåì âåêå â íàó÷íîé
ïåðèîäèêå, â òîì ÷èñëå â ìåæäóíàðîäíûõ æóðíàëàõ ñ âûñîêèì èì-
ïàêò-ôàêòîðîì, ïîçâîëÿåò ñäåëàòü ñëåäóþùèå óòâåðæäåíèÿ. Î÷åâèä-
íî âûðàæåííîå äâèæåíèå íåéðîíàóêè è ïñèõîôèçèîëîãèè îò êàðòåçè-
àíñêîãî «ñòèìóëüíîãî» ê «öåëåâîìó» è «õîëèñòè÷åñêîìó» äåòåðìè-
íèçìó, îò ðåàêòèâíîñòè è ðåäóêöèîíèçìà â ïîíèìàíèè ìåõàíèçìîâ
ïîâåäåíèÿ ê èäåå àêòèâíîñòè è ñèñòåìíîñòè (Alexandrov, Jarvilehto,
1993; Bar, 2007; Ellis, 1999;. Engel et al., 2001; Fisher, Bidell, 2006;
Freeman, 1997; Jordan, 1998; Koch, Laurent, 1999; NSF Task Force...;
Schall , 2001; Strange, 2005; Thompson, Varela, 2001; de Waal, 1996;
Webb, 2004; Wilson, 1998; Woese, 2004; è äð.). Îäíîé èç èëëþñòðàöèé
ýòîãî äâèæåíèÿ ìîæåò áûòü, íàïðèìåð, òî, ÷òî â æóðíàëàõ ïî íåéðî-
íàóêàì è ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè ÷èñëî ñòàòåé, â êîòîðûõ èñïîëüçó-
åòñÿ òåðìèí «ñèñòåìíûé», âîçðîñëî çà óêàçàííûé ïåðèîä ïî ñðàâíå-
íèþ ñ íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþùèì ïåðèîäîì â ñîòíè ðàç.
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2.2. Íåéðîí, îòâå÷àÿ íà ñòèìóë, ïðîâîäèò âîçáóæäåíèå

Êàê ìû óæå îòìå÷àëè, ñ ïîçèöèé ïàðàäèãìû ðåàêòèâíîñòè ïîâåäå-
íèå èíäèâèäà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåàêöèþ íà ñòèìóë. Â îñíîâå ðåàêöèè
ëåæèò ïðîâåäåíèå âîçáóæäåíèÿ ïî ðåôëåêòîðíîé äóãå: îò ðåöåïòîðîâ
÷åðåç öåíòðàëüíûå ñòðóêòóðû ê èñïîëíèòåëüíûì îðãàíàì. Íåéðîí ïðè
ýòîì îêàçûâàåòñÿ ýëåìåíòîì, âõîäÿùèì â ðåôëåêòîðíóþ äóãó, à åãî
ôóíêöèÿ — îáåñïå÷åíèåì ïðîâåäåíèÿ âîçáóæäåíèÿ. Òîãäà âïîëíå ëî-
ãè÷íî ðàññìîòðåòü äåòåðìèíàöèþ àêòèâíîñòè ýòîãî ýëåìåíòà ñëåäóþ-
ùèì îáðàçîì: «...îòâåò íà ñòèìóë, ïîäåéñòâîâàâøèé íà íåêîòîðóþ ÷àñòü
åå (íåðâíîé êëåòêè — Þ. À.) ïîâåðõíîñòè, ìîæåò ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ äàëü-
øå ïî êëåòêå è äåéñòâîâàòü êàê ñòèìóë íà äðóãèå íåðâíûå êëåòêè...»
(Áðèíê, 1960, ñ.93). Â ðàìêàõ ïàðàäèãìû ðåàêòèâíîñòè ðàññìîòðåíèå
íåéðîíà ìåòîäîëîãè÷åñêè ïîñëåäîâàòåëüíî: íåéðîí, êàê è èíäèâèä, ðåàãè-
ðóåò íà ñòèìóëû. Â êà÷åñòâå ñòèìóëà âûñòóïàåò èìïóëüñàöèÿ, êîòîðóþ
íåéðîí ïîëó÷àåò îò äðóãèõ êëåòîê, â êà÷åñòâå ðåàêöèè — ñëåäóþùàÿ çà
ñèíàïòè÷åñêèì ïðèòîêîì èìïóëüñàöèÿ äàííîãî íåéðîíà (ðèñ. 2.1).

Ïîäîáíîå ïîíèìàíèå íåéðîíà — âàæíûé ñîñòàâíîé êîìïîíåíò íåé-
ðîííîé äîêòðèíû. Ïîýòîìó äàííàÿ äîêòðèíà ñïðàâåäëèâî ðàññìàòðè-
âàåòñÿ êàê «ïðàêòè÷åñêè óäîáíûé èíñòðóìåíò ... ðåäóêöèîíèñòñêîãî
ïîäõîäà» ê èññëåäîâàíèþ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåðâíîé ñèñòåìû. Óäîá-
ñòâî ñâÿçàíî, â ÷àñòíîñòè, ñ òåì, ÷òî, ïîñêîëüêó õàðàêòåðíûé äëÿ ïàðà-
äèãìû ðåàêòèâíîñòè (Lewontin, Levins, 1980) «ðåäóêöèîíèñòñêèé ïîä-
õîä âêëþ÷àåò òàêæå è ïðåäñòàâëåíèå î ôóíêöèÿõ, ëîêàëèçîâàííûõ â
îïðåäåëåííûõ ñòðóêòóðàõ ìîçãà» (Guillery, 2007, pp. 415, 416), ïîñòîëü-
êó ôóíêöèîíèðîâàíèå «ïðîâîäÿùåãî» íåéðîíà ïðè ðàññìîòðåíèè âíóò-
ðèñòðóêòóðíûõ åãî ñâÿçåé ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíî äëÿ ïîíèìàíèÿ
ðåàëèçàöèè ñîáñòâåííîé ôóíêöèè ñòðóêòóðû (íàïðèìåð, ñåíñîðíîé), à
ïðè ðàññìîòðåíèè äëèííûõ ìåæñòðóêòóðíûõ ñâÿçåé — äëÿ ïîíèìàíèÿ
îáúåäèíåíèÿ ýòèõ ôóíêöèé â öåëîñòíûé ìåõàíèçì ïîâåäåíèÿ (íàïðè-
ìåð, ñâÿçûâàíèå ñåíñîðíûõ è ìîòîðíûõ ñòðóêòóð äëÿ îáåñïå÷åíèÿ ïðî-
âåäåíèÿ âîçáóæäåíèÿ ïî àôôåðåíòíîé è ýôôåðåíòíîé ÷àñòÿì ðåôëåê-
òîðíîé äóãè).

Ýòî óäîáñòâî, à òàêæå øèðî÷àéøåå ïðèíÿòèå ïàðàäèãìû ðåàêòèâ-
íîñòè è åå ìåòîäîëîãè÷åñêàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü (è îðãàíèçì, è íåé-
ðîí ðåàãèðóþò íà ñòèìóë) îáúÿñíÿåò ïî÷òè áåçàëüòåðíàòèâíîå èñïîëü-
çîâàíèå àíàëèçèðóåìîãî ïîíèìàíèÿ äåòåðìèíàöèè àêòèâíîñòè íåéðî-
íà. Îäíàêî Guillery R. W. ñïðàâåäëèâî ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî, áóäó÷è
óäîáíûì ðåäóêöèîíèñòêèì èíñòðóìåíòîì, íåéðîííàÿ äîêòðèíà è óïî-
ìÿíóòîå âûøå ðàññìîòðåíèå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåéðîíà â åå ðàìêàõ
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«íå ïðèáëèæàþò íàñ ê ïîíèìàíèþ òîãî, ÷òî òàêîå íåéðîíû â äåéñòâè-
òåëüíîñòè» (2007, ð. 411), à Strange K. â ñòàòüå, îçàãëàâëåííîé «Êîíåö
«íàèâíîãî ðåäóêöèîíèçìà ...», óòâåðæäàåò ñëåäóþùåå: «Ôèçèîëîãèÿ êàê
àêàäåìè÷åñêàÿ äèñöèïëèíà ïîäâåðãàåòñÿ ðåàëüíîìó ðèñêó áûòü îòî-
äâèíóòîé íà çàäíèé ïëàí îðãàíèçàöèîííî è àäìèíèñòðàòèâíî ðàçâèâà-
þùåéñÿ ñèñòåìíîé áèîëîãèåé. ×òîáû èçáåæàòü ýòîé ó÷àñòè, ôèçèîëî-
ãè÷åñêèå ó÷ðåæäåíèÿ è ôèçèîëîãè äîëæíû ïîëíîñòüþ ïðèíÿòü îñíîâ-
íûå ïîëîæåíèÿ ñèñòåìíîé áèîëîãèè» (2005, p. 972).

Ðèñ. 2.1. Èíäèâèä è íåéðîí â ïàðàäèãìàõ àêòèâíîñòè è ðåàêòèâíîñòè.
Öèôðàìè íà ñõåìå îáîçíà÷åíà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé. Â ñîîòâåòñòâèè ñ
ïàðàäèãìîé ðåàêòèâíîñòè çà ñòèìóëîì (1) ñëåäóåò ðåàêöèÿ (2) — ïîâåäåí÷åñ-
êàÿ ó èíäèâèäà, èìïóëüñíàÿ ó íåéðîíà. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå â êà÷åñòâå ñòèìó-
ëà ðàññìàòðèâàåòñÿ èìïóëüñàöèÿ ïðåñèíàïòè÷åñêîãî íåéðîíà, àêñîí êîòîðîãî
(ñòðåëêà ñ íàäïèñüþ «ñòèìóë») êîíòàêòèðóåò ñ ðåàãèðóþùèì, ïîñòñèíàïòè÷åñ-
êèì íåéðîíîì. Ðåàêöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé èìïóëüñíûå ðàçðÿäû, ðàñïðîñòðà-
íÿþøèåñÿ ïî àêñîíó ïîñòñèíàïòè÷åñêîãî íåéðîíà (ñòðåëêà ñ íàäïèñüþ «ðåàê-
öèÿ»). Â ñîîòâåòñòâèè ñ ïàðàäèãìîé àêòèâíîñòè äåéñòâèå (1) (ïîâåäåí÷åñêîå —
ó èíäèâèäà, èìïóëüñàöèÿ — ó íåéðîíà) çàâåðøàåòñÿ äîñòèæåíèåì ðåçóëüòàòà
è åãî îöåíêîé (2). Â ñõåìó âêëþ÷àåòñÿ ìîäåëü áóäóùåãî ðåçóëüòàòà: äëÿ ÷åëî-
âåêà, íàïðèìåð, êîíòàêò ñ îáúåêòîì-öåëüþ, äëÿ íåéðîíà — ïîëó÷åíèå ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ ìåòàáîëèòîâ.
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Èìåÿ â âèäó òîëüêî ÷òî ñêàçàííîå, îòìåòèì âñå æå, ÷òî ìåòîäîëî-
ãè÷åñêàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, õàðàêòåðèçóþùàÿ, êàê óæå áûëî îòìå÷å-
íî, ïàðàäèãìó ðåàêòèâíîñòè, îòñóòñòâîâàëà â ðàìêàõ ïàðàäèãìû àêòèâ-
íîñòè. Êàê ïðàâèëî, àíàëèç «íåéðîííûõ ìåõàíèçìîâ» àêòèâíîãî öåëå-
íàïðàâëåííîãî ïîâåäåíèÿ ïðèâîäèë àâòîðîâ ê òîìó, ÷òî ìû íàçâàëè
«óðîâíåâîé ýêëåêòèêîé»1 (Àëåêñàíäðîâ, 2004): ïðåäñòàâëåíèþ î òîì,
÷òî èíäèâèä îñóùåñòâëÿåò öåëåíàïðàâëåííîå ïîâåäåíèå, à åãî îòäåëü-
íûé ýëåìåíò — íåéðîí (îáåñïå÷èâàþùèé ýòî ïîâåäåíèå) — ðåàãèðóåò
íà ïðèõîäÿùåå ê íåìó âîçáóæäåíèå — ñòèìóë (ñì. òàêæå, íàïðèìåð,
(Àëåêñàíäðîâ, 1995) îá ýêëåêòè÷íîì ïðåäñòàâëåíèè, ðàçâèòîì â òåî-
ðèè äåÿòåëüíîñòè, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðûì öåëåíàïðàâëåííîå äåé-
ñòâèå îáåñïå÷èâàåòñÿ «ðåôëåêòîðíûìè ïñèõîôèçèîëîãè÷åñêèìè ðåàëè-
çàòîðàìè»). Âàæíåéøåé çàäà÷åé â òåîðèè ôóíêöèîíàëüíûõ ñèñòåì áûëî
óñòðàíåíèå ýòîé ýêëåêòè÷íîñòè.

 Ïîäõîä ê íåéðîíó êàê ê ïðîâîäíèêó âîçáóæäåíèÿ âñòðå÷àë âîçðà-
æåíèÿ óæå äàâíî, íàïðèìåð, ñî ñòîðîíû Äæ. Ý. Êîãõèëëà, êîòîðûé, îä-
íàêî, íå ìîã â îòñóòñòâèå öåëîñòíîé è ïîñëåäîâàòåëüíîé òåîðèè, âïèñû-
âàþùåéñÿ â ïàðàäèãìó àêòèâíîñòè, äàòü ðåøåíèå, àäåêâàòíîå ñôîðìó-
ëèðîâàííîé çàäà÷å. Åãî íåéðîí ðåàãèðóåò «íà îêðóæàþùóþ ñðåäó òàê
æå, êàê æèâîé îðãàíèçì» (1934, ñ. 56). Ðåøàþùèé øàã â íàïðàâëåíèè
ðåøåíèÿ ýòîé çàäà÷è áûë ñäåëàí Ï. Ê. Àíîõèíûì, êîòîðûé â ñâîåé
ðàáîòå (1974) ïîäâåðã àðãóìåíòèðîâàííîé êðèòèêå îáùåïðèíÿòóþ, êàê
îí åå íàçâàë, «ïðîâåäåí÷åñêóþ êîíöåïöèþ» íåéðîíà è ïðåäëîæèë âìå-
ñòî íåå ñèñòåìíóþ êîíöåïöèþ èíòåãðàòèâíîé äåÿòåëüíîñòè íåéðîíà.

Îí ïîä÷åðêèâàë, ÷òî âíå çàâèñèìîñòè îò êîíêðåòíûõ, óñëîæíÿþ-
ùèõñÿ ñ ðàçâèòèåì íàóêè ïðåäñòàâëåíèé î ôóíêöèîíèðîâàíèè íåéðîíà
â òðàäèöèîííîì ðàññìîòðåíèè öåíòðàëüíîé îñòàâàëàñü èäåÿ îá ýëåêò-
ðè÷åñêîé ñóììàöèè ïîòåíöèàëîâ íà ìåìáðàíå íåéðîíà. Â ñîîòâåòñòâèè
ñ íåé ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî âîçáóæäàþùèå è òîðìîçíûå ïîñòñèíàïòè-
÷åñêèå ïîòåíöèàëû, âîçíèêàþùèå çà ñ÷åò èçìåíåíèÿ èîííûõ ãðàäèåí-
òîâ íà ìåìáðàíå ïîñòñèíàïòè÷åñêîãî («ïîëó÷àþùåãî») íåéðîíà ïîä
äåéñòâèåì ïðåñèíàïòè÷åñêîé èìïóëüñàöèè, ñóììèðóÿñü, äåéñòâóþò íà
ãåíåðàòîðíûé ïóíêò íåéðîíà, ïðîäóöèðóþùèé ðàñïðîñòðàíÿþùèåñÿ
ïîòåíöèàëû äåéñòâèÿ — èìïóëüñû.

Ï. Ê. Àíîõèí íàçâàë ïàðàäîêñàëüíûì ïåðåíîñ íà íåéðîí ïðåäñòàâ-
ëåíèé, âîçíèêøèõ ïðè èçó÷åíèè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåðâíîãî âîëîêíà

1 Ýêëåêòèêà — ñìåøåíèå ðàçíîðîäíûõ, çà÷àñòóþ ïðîòèâîïîëîæíûõ ïîëî-
æåíèé è ïðèíöèïîâ, çàìåíà îäíèõ ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèé äðóãèìè.
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è çàñòàâëÿþùèõ ðàññìàòðèâàòü ïðîâåäåíèå âîçáóæäåíèÿ êàê ãëàâíóþ
äåÿòåëüíîñòü íåðâíîé êëåòêè. Åñëè çàäà÷à ñîñòîèò ëèøü â òîì, ÷òîáû
ïåðåäàòü âîçáóæäåíèå îò îäíîãî íåéðîíà ê äðóãîìó, òî íå ÿñíî, äëÿ
÷åãî ìåæäó âõîäíûì è âûõîäíûì èìïóëüñàìè «âñòàâëåíû» ñëîæíûå
ïðîìåæóòî÷íûå ýòàïû: âûäåëåíèå ìåäèàòîðà, åãî âîçäåéñòâèå íà ñóá-
ñèíàïòè÷åñêóþ ìåìáðàíó è õèìè÷åñêèå ïðåâðàùåíèÿ íà íåé. «Íåóæå-
ëè äëÿ òîãî, ÷òîáû, íà÷àâ ñ ýëåêòðè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà òåðìèíàëè,
ñôîðìèðîâàòü â êîíöå êîíöîâ òîò æå ñïàéêîâûé ïîòåíöèàë, âåñüìà
ñõîäíûé ïî ñâîèì ôèçè÷åñêèì ïàðàìåòðàì ñ ïîòåíöèàëîì, ïðèøåä-
øèì ïî àêñîííîé òåðìèíàëè?» — ñïðàøèâàë îí (Àíîõèí, 1975, ñ. 368).

2.3. Íåéðîí, àêòèâèðóÿñü, äîñòèãàåò «ðåçóëüòàò»

Óïîìÿíóòûå ðàíåå ýòàïû ïåðåõîäà îò ïðå- ê ïîñòñèíàïòè÷åñêîé
àêòèâíîñòè ïðèîáðåòàþò ñìûñë â òîì ñëó÷àå, åñëè ïðèíÿòü, ÷òî ïðî-
öåññ, îáåñïå÷èâàþùèé ïåðåõîä îò ïðå- ê ïîñòñèíàïòè÷åñêèì îáðàçîâà-
íèÿì, ïðîäîëæàåòñÿ â íåïðåðûâíóþ öåïü õèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ âíóò-
ðè íåéðîíà è, ãëàâíîå, ÷òî âñå ìåæêëåòî÷íûå êîíòàêòû ñëóæàò
îáìåíó ìåòàáîëè÷åñêèìè ñóáñòðàòàìè ìåæäó êîíòàêòèðóþùè-
ìè êëåòî÷íûìè îáðàçîâàíèÿìè. Ïåðåõîä îò «ïðîâåäåí÷åñêîé êîí-
öåïöèè» ê ðàññìîòðåíèþ íåéðîíà êàê «îðãàíèçìà», ïîëó÷àþùåãî íåîá-
õîäèìûå åìó ìåòàáîëèòû èç îêðóæàþùåé «ìèêðîñðåäû», è áûë òåì
ïðèíöèïèàëüíî âàæíûì, ñäåëàííûì Ï. Ê. Àíîõèíûì øàãîì, êîòîðûé
ïðåäîïðåäåëèë ïîñëåäóþùóþ ðàçðàáîòêó ïðîáëåìû â íàïðàâëåíèè åå
ñèñòåìíîãî ðåøåíèÿ.

Íåîáõîäèìîñòü äàëüíåéøåé ðàçðàáîòêè îïðåäåëÿëàñü òåì, ÷òî, õîòÿ
â êîíöåïöèè èíòåãðàòèâíîé äåÿòåëüíîñòè íåéðîíà è ïîä÷åðêèâàëàñü
ðîëü ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ â îáìåíå ìåòàáîëè÷åñêèìè ñóáñòðàòàìè
ìåæäó êëåòêàìè, à íå â ïðîâåäåíèè âîçáóæäåíèÿ, èìïóëüñàöèÿ íåéðî-
íà â íåé âñå åùå ðàññìàòðèâàëàñü êàê ðåàêöèÿ, ñëåäóþùàÿ â îòâåò íà
ñòèìóë — èìïóëüñàöèþ ïðåñèíàïòè÷åñêèõ íåéðîíîâ.Òî åñòü â ðàìêàõ
ýòîé êîíöåïöèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé â ïðèíöèïå îñòàâàëàñü
òîé æå, ÷òî è â ïàðàäèãìå ðåàêòèâíîñòè. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðîöåññ
íà÷èíàëñÿ ïðèõîäîì âîçáóæäåíèÿ ê íåéðîíó (ñòèìóë) è çàêàí÷èâàëñÿ
ãåíåðàöèåé ýòèì íåéðîíîì ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ (ðåàêöèÿ). Ðàçíèöà
æå, ïóñòü è âåñüìà çíà÷èìàÿ, ñîñòîÿëà â òîì, êàêèìè ïðîöåññàìè çà-
ïîëíÿëñÿ èíòåðâàë ìåæäó äåéñòâèåì ìåäèàòîðà íà ñóáñèíàïòè÷åñêóþ
ìåìáðàíó íåéðîíà è ãåíåðàöèåé ïîòåíöèàëà: õèìè÷åñêèìè ïðåîáðàçî-
âàíèÿìè âíóòðè íåéðîíà â ïåðâîì ñëó÷àå è ýëåêòðè÷åñêîé ñóììàöèåé
âî âòîðîì.
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Óñòðàíåíèå ýêëåêòèêè è ïðèâåäåíèå ïðåäñòàâëåíèÿ î äåòåðìèíà-
öèè àêòèâíîñòè íåéðîíà â ñîîòâåòñòâèå ñ òðåáîâàíèÿìè ñèñòåìíîé ïà-
ðàäèãìû áûëî äîñòèãíóòî îòêàçîì îò ðàññìîòðåíèÿ àêòèâíîñòè íåéðî-
íîâ êàê ðåàêöèè íà ñèíàïòè÷åñêèé ïðèòîê è ïðèíÿòèåì ïîëîæåíèÿ î
òîì, ÷òî íåéðîí, êàê è ëþáàÿ æèâàÿ êëåòêà, ðåàëèçóåò ãåíåòè÷åñêóþ
ïðîãðàììó, íóæäàÿñü ïðè ýòîì â ìåòàáîëèòàõ, ïîñòóïàþùèõ ê íåìó îò
äðóãèõ êëåòîê (Øâûðêîâ, 2006). Â ñâÿçè ñ ýòèì ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ñîáûòèé â äåÿòåëüíîñòè íåéðîíà ñòàíîâèòñÿ àíàëîãè÷íîé òîé, êîòîðàÿ
õàðàêòåðèçóåò àêòèâíûé öåëåíàïðàâëåííûé îðãàíèçì, à åãî èìïóëüñà-
öèÿ — àíàëîãè÷íîé äåéñòâèþ èíäèâèäà (ñì. ðèñ. 2.1).

Èìïóëüñàöèÿ íåéðîíà, êàê è ïîâåäåíèå èíäèâèäà, ÿâëÿåòñÿ íå ðå-
àêöèåé íà ñèíàïòè÷åñêèé ïðèòîê, íî àêòèâíîñòüþ, íàïðàâëåííîé â áó-
äóùåå. Îíà âûñòóïàåò êàê ñðåäñòâî èçìåíåíèÿ ñîîòíîøåíèÿ ñî ñðåäîé,
«äåéñòâèåì», êîòîðîå îáóñëîâëèâàåò óñòðàíåíèå íåñîîòâåòñòâèÿ ìåæäó
åãî «ïîòðåáíîñòÿìè» è ìèêðîñðåäîé, â ÷àñòíîñòè çà ñ÷åò èçìåíåíèé
êðîâîòîêà, ìåòàáîëè÷åñêîãî ïðèòîêà îò ãëèàëüíûõ êëåòîê è àêòèâíîñòè
äðóãèõ íåéðîíîâ. Ýòè èçìåíåíèÿ, åñëè îíè ñîîòâåòñòâóþò òåêóùèì
ìåòàáîëè÷åñêèì «ïîòðåáíîñòÿì» íåéðîíà, ïðèâîäÿò ê äîñòèæåíèþ èì
«ðåçóëüòàòà»: ïîëó÷åíèþ íàáîðà ìåòàáîëèòîâ, ñîåäèíÿþùèõñÿ ñ åãî
ðåöåïòîðàìè (íà ìåìáðàíå èëè âíóòðè êëåòêè; ñì. äàëåå), è ïðåêðàùå-
íèþ åãî èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè.

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî íåñîîòâåòñòâèå, ðàññîãëàñîâàíèå ìåæäó «ïî-
òðåáíîñòÿìè», îïðåäåëÿåìûìè ãåíåòè÷åñêè, è ðåàëüíî ïîñòóïàþùèìè
ìåòàáîëèòàìè ìîæåò èìåòü ìåñòî êàê ïðè ãåíåòè÷åñêè îáóñëîâëåííûõ
èçìåíåíèÿõ ìåòàáîëèçìà êëåòêè, òàê è ïðè èçìåíåíèè ïðèòîêà ìåòàáî-
ëèòîâ îò äðóãèõ êëåòîê. Òàêèì îáðàçîì, íåéðîí — íå «êîäèðóþùèé
ýëåìåíò», «ïåðåäàò÷èê èíôîðìàöèè», «ïðîâîäíèê» èëè «ñóììàòîð», à
îðãàíèçì â îðãàíèçìå, îáåñïå÷èâàþùèé ñâîè «ïîòðåáíîñòè» çà ñ÷åò
ìåòàáîëèòîâ, ïîñòóïàþùèõ îò äðóãèõ ýëåìåíòîâ.

Ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÷òî äàííîå çàêëþ÷åíèå â îáùåì íàõîäèòñÿ â ñî-
ãëàñèè ñ òåìè ïîëîæåíèÿìè ñåëåêòèâíîé òåîðèè íåéðîííûõ ãðóïï,
ñôîðìóëèðîâàííîé ëàóðåàòîì Íîáåëåâñêîé ïðåìèè Äæ. Åäåëüìàíîì,
èç êîòîðûõ ñëåäóåò, ÷òî «êàæäûé íåéðîí ÿâëÿåòñÿ ñëîæíîé ìåòàáîëè-
÷åñêîé êîíòðîëèðóåìîé ñ ïîìîùüþ îáðàòíûõ ñâÿçåé åäèíèöåé, êîòîðàÿ
ñòðåìèòñÿ ðåãóëèðîâàòü ýôôåêòèâíîñòü ñâîèõ ñèíàïñîâ â óñëîâèÿõ âîç-
ìóùåíèé. Àêòèâíîñòü íåéðîíà ÿâëÿåòñÿ íå ïåðåäà÷åé êàêîé-ëèáî ñå-
ìàíòè÷åñêîé èíôîðìàöèè, à, ñêîðåå, òîëüêî ìåõàíèçìîì ìîäèôèêàöèè
çàäàííîãî çíà÷åíèÿ ìåòàáîëèçìà êëåòîê» (Edelman, Finkel, 1984, pp. 686,
687). Ñîãëàñèå ñ ïðèâåäåííûìè ôîðìóëèðîâêàìè áûëî áû åùå áîëü-
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øèì, åñëè áû â ôèçèîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå èçìåíåíèå ýôôåêòèâíîñ-
òè (ñèëû) ñèíàïñîâ íå àññîöèèðîâàëîñü ïðî÷íî ñ óñèëåíèåì ïðîâåäå-
íèÿ â ðåôëåêòîðíûõ äóãàõ è ñåòÿõ ïðè ôîðìèðîâàíèè ïàìÿòè (ñì. òàê-
æå îá óñèëåíèè ñèíàïñîâ êàê îñíîâå ôîðìèðîâàíèÿ çíàíèé â êîííåê-
öèîíèçìå; Smolensky, 1988; êðèòèêó êîííåêöèîíèçìà ñì. â Fodor,
Pylyshyn, 1988).

Ïîïðîáóåì äîïîëíèòåëüíî ïîÿñíèòü ïðåäñòàâëåíèå îá àêòèâíîñòè
íåéðîíà êàê ñëåäñòâèè ðàññîãëàñîâàíèÿ è ñïîñîáå åãî óñòðàíåíèÿ, ñîïî-
ñòàâèâ, êàêèì îáðàçîì ñ ïîçèöèé ýòîãî ïðåäñòàâëåíèÿ è ñ ïîçèöèé òðà-
äèöèîííûõ ìîæåò áûòü ðàññìîòðåí êàêîé–ëèáî êîíêðåòíûé ôåíîìåí.
Òàê, ôåíîìåí ÷åòêîé ñâÿçè àêòèâàöèè íåéðîíà ñ ýëåêòðè÷åñêîé ñòèìó-
ëÿöèåé ñîñåäíåé ñòðóêòóðû ìîçãà â ðàìêàõ òðàäèöèîííîé ïàðàäèãìû
ðåàêòèâíîñòè ñ î÷åâèäíîñòüþ ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó ðàññìîòðåíèÿ
ýòîé àêòèâàöèè êàê ðåàêöèè íà äåòåðìèíèðîâàííóþ ýëåêòðè÷åñêèìè
ñòèìóëàìè ïðåñèíàïòè÷åñêóþ ñòèìóëÿöèþ. Â ðàìêàõ æå ïàðàäèãìû
àêòèâíîñòè — êàê äîêàçàòåëüñòâî îáóñëîâëåííîñòè àêòèâàöèè íåéðîíà
ðàññîãëàñîâàíèåì ìåæäó «ïîòðåáíîñòÿìè» íåéðîíà è åãî ìèêðîñðåäîé,
ìîäèôèöèðîâàííîé ýëåêòðè÷åñêîé ñòèìóëÿöèåé ÷åðåç èñêóññòâåííîå ãðó-
áîå íàðóøåíèå (âîçìóùåíèå) ïàòòåðíà ìåòàáîëè÷åñêîãî ïðèòîêà ê íåé-
ðîíó, èìåþùåãî ìåñòî â íîðìå, ò.å. â îòñóòñòâèå ñòèìóëÿöèè.

Òàêîå ðàçëè÷èå òðàêòîâîê îäíîãî è òîãî æå ïðîñòîãî ôåíîìåíà íå
áóäåò óäèâëÿòü, åñëè ïðèíÿòü âî âíèìàíèå, ÷òî ýìïèðè÷åñêîå ÿâëåíèå
ïðåâðàùàåòñÿ â ôàêò, áóäó÷è èíòåðïðåòèðîâàííûì â òåðìèíàõ òåîðèè
(Ïîëàíè, 1998; Ïîïïåð, 1983). Ïîýòîìó â ðàìêàõ ðàçíûõ ïàðàäèãì,
ðàçíûõ òåîðèé îäíî è òî æå ýìïèðè÷åñêîå ÿâëåíèå ïðåâðàùàåòñÿ â
ðàçíûå ôàêòû. Îòñþäà ñëåäóåò íåîáõîäèìîñòü è ïîëåçíîñòü ñîïîñ-
òàâëåíèÿ ðåçóëüòàòîâ ðàññìîòðåíèÿ ôåíîìåíîëîãèè íåéðîííîé àêòèâ-
íîñòè ñ ïîçèöèé òðàäèöèîííîé ïàðàäèãìû ðåàêòèâíîñòè è ñ ïîçèöèé
ïàðàäèãìû àêòèâíîñòè.

Ïðåäñòàâëåíèå î êëåòêå êàê îá îðãàíèçìå â îðãàíèçìå íå íîâàÿ
èäåÿ. Â ñåðåäèíå XIX âåêà Ðóäîëüô Âèðõîâ (1859) îòìå÷àë, ÷òî êàæäàÿ
êëåòêà ñîäåðæèò âñå íåîáõîäèìîå äëÿ æèçíè è ÿâëÿåòñÿ ñàìîñòîÿòåëü-
íîé æèçíüþ. Â 90-õ ãîäàõ XIX âåêà Ì. Ôåðâîðí ðàññìàòðèâàë îòäåëü-
íóþ êëåòêó ìíîãîêëåòî÷íûõ «êàê … ýëåìåíòàðíûé îðãàíèçì» (1897, ñ. 540),
à íåñêîëüêî ïîçæå îäèí èç íàèáîëåå ÿðêèõ è ãëóáîêèõ èññëåäîâàòå-
ëåé— ôèçèîëîãîâ, ëàóðåàò íîáåëåâñêîé ïðåìèè ×. Øåððèíãòîí ïèñàë:
«Óòâåðæäåíèå, ÷òî èç êëåòîê, ñîñòàâëÿþùèõ íàñ, êàæäàÿ ÿâëÿåòñÿ èíäè-
âèäóàëüíîé ýãîöåíòðè÷íîé æèçíüþ — íå ïðîñòî ôðàçà. Ýòî íå ïðîñòî
óäîáíûé ñïîñîá îïèñàíèÿ. Êëåòêà êàê êîìïîíåíò òåëà — íå òîëüêî
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âèçóàëüíî îãðàíè÷åííûé ìîäóëü, ýòî îòäåëüíàÿ æèçíü, ñîñðåäîòî÷åííàÿ
íà ñåáå. Îíà æèâåò ñîáñòâåííîé æèçíüþ… Êëåòêà — ýòî îòäåëüíàÿ æèçíü,
è íàøà æèçíü, êîòîðàÿ, â ñâîþ î÷åðåäü, ÿâëÿåòñÿ îòäåëüíîé æèçíüþ,
âñåöåëî ñîñòîèò èç æèçíåé-êëåòîê.» (1951, ñ. 73). ×òî äåéñòâèòåëüíî ïðèí-
öèïèàëüíî íîâîãî äîáàâëåíî â ðåçóëüòàòå ñèñòåìíîãî àíàëèçà äåòåðìè-
íàöèè àêòèâíîñòè íåéðîíà ê óêàçàííîìó ïîëîæåíèþ — ýòî ïðèâåäåíèå
äàííîãî îáùåòåîðåòè÷åñêîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î êëåòêå, â ÷àñòíîñòè, î íåé-
ðîíå, â ñîîòâåòñòâèå ñ ïðåäñòàâëåíèåì î äåòåðìèíàöèè åå àêòèâíîñòè.

Êàê òîëüêî ÷òî áûëî îòìå÷åíî, àêòèâíîñòü íåéðîíà âîçíèêàåò ïðè
íåñîîòâåòñòâèè ìåæäó «ïîòðåáíîñòÿìè», â ÷àñòíîñòè, ïðè íåñîîòâåò-
ñòâèè ðåàëüíî èìåþùåãîñÿ ïðèòîêà ìåòàáîëèòîâ «ïîòðåáíîìó» â äàí-
íûé ìîìåíò. Ïîäîáíîå íåñîîòâåòñòâèå ìîæåò âîçíèêàòü â òîì ÷èñëå è
â îòñóòñòâèå ìåäèàòîðíîãî ïðèòîêà.

Ñ ïîçèöèé òðàäèöèîííûõ ïðåäñòàâëåíèé î íåéðîíå, îòâå÷àþùåì
ðåàêöèÿìè íà ñèíàïòè÷åñêèé ïðèòîê, åãî «îáû÷íàÿ» àêòèâíîñòü ïðåä-
ñòàâëÿåòñÿ «ýêçîãåííîé», âûçâàííîé âíåøíèì ñòèìóëîì — ïðèòîêîì.
Â òîé æå ñèòóàöèè, êîãäà àêòèâíîñòü èìååò, òàê ñêàçàòü, «âíóòðåííåå»,
à íå «âíåøíåå» ïðîèñõîæäåíèå, íàïðèìåð, â îòñóòñòâèå «âõîäíîé» èì-
ïóëüñàöèè, ãîâîðÿò îá «ýíäîãåííîé», «ïåéñìåêåðíîé» àêòèâíîñòè (ñì.,
íàïðèìåð, Forti et al., 2006; Pape et al., 1998, à òàêæå ãëàâó Ò. Í. Ãðå-
÷åíêî â ýòîé êíèãå). ßñíî, ÷òî ñ èçëàãàåìûõ çäåñü ïîçèöèé ýòè âèäû
àêòèâíîñòè äåòåðìèíèðîâàíû ìåòàáîëè÷åñêèìè «ïîòðåáíîñòÿìè» íåé-
ðîíà, è â ýòîì ñìûñëå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî îíè èìåþò â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè ñõîäíûé ãåíåç è âîçíèêàþò ïðè ðàññîãëàñîâàíèè ìåæäó ñîñòî-
ÿíèåì «ìèêðîñðåäû» íåéðîíà è ýòèìè «ïîòðåáíîñòÿìè», ÷òî ìîæåò èìåòü
ìåñòî êàê ïðè ïîÿâëåíèè íåñîîòâåòñòâóþùåãî «ïîòðåáíîñòÿì» ïðèòîêà
(íàïðèìåð, ïðè ðàçäðàæåíèè ýëåêòðè÷åñêèì òîêîì êëåòîê ìîçãà, ñâÿ-
çàííûõ ñ äàííûì íåéðîíîì; ñì. âûøå), òàê è â îòñóòñòâèå ñèíàïòè÷åñ-
êîãî ïðèòîêà ê íåéðîíó, êîãäà îí íåîáõîäèì.

Ïðåäñòàâëåíèÿ î íåéðîíå êàê îá ýëåêòðè÷åñêîì (ýëåêòðîõèìè÷åñ-
êîì) óñòðîéñòâå (èëè «ìèêðîñõåìå» — ñì. íèæå), ïåðåäàþùåì ñèãíàë,
âîçáóæäåíèå, èíôîðìàöèþ è ò.ï. ïî äóãå, öåïè è ò.ï., ìîãóò ñóùåñòâî-
âàòü áåç ó÷åòà ïðåäñòàâëåíèé îá àêòèâíîñòè íåéðîíà, âîçíèêàþùåé
âíå «âõîäíûõ âîçäåéñòâèé». Êîíå÷íî, ñàì ôåíîìåí íàëè÷èÿ òàêîé
àêòèâíîñòè íå ïðîòèâîðå÷èò ïàðàäèãìå ðåàêòèâíîñòè. Íî ìîæíî âñå
æå ïîëàãàòü, ÷òî äëÿ ñõåì, îïèñûâàþùèõ ìåõàíèçì ïîâåäåíèÿ êàê ðå-
àêöèþ íà âíåøíèé ñòèìóë, äàííûé ó÷åò áûë áû ÷àñòî íåóäîáíûì óñ-
ëîæíåíèåì, çàñòàâëÿþùèì ðàññìàòðèâàòü äîïîëíèòåëüíûå ïåðåìåí-
íûå. Âî âñÿêîì ñëó÷àå îêàçûâàåòñÿ, ÷òî âîçíèêàåò íåîáõîäèìîñòü â
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ïðèíÿòèè ñïåöèàëüíûõ ìåð äëÿ òîãî, ÷òîáû ñêîððåêòèðîâàòü ñîäåðæà-
íèå ïðîãðàìì èçó÷åíèÿ íåéðîáèîëîãèè, èãíîðèðóþùèõ ýíäîãåííóþ
àêòèâíîñòü. Îìå÷àåòñÿ, ÷òî ó ñòóäåíòîâ ôîðìèðóåòñÿ íåàäåêâàòíîå ïî-
íèìàíèå íåéðîíà êàê «ìèêðîñõåìû, êîòîðàÿ ïåðåðàáàòûâàåò ïîñòóïà-
þùóþ èíôîðìàöèþ è ïåðåñûëàåò åå äàëüøå, ÷òîáû ïîâëèÿòü íà äðóãèå
ìèêðîñõåìû, ñ êîòîðûìè îíà ñîåäèíåíà» (Milburn, 1990). Çàìåòèì, ÷òî
áîðüáà ñ ïîäîáíûìè îïèñàíèÿìè çàòðóäíèòåëüíà, ïîòîìó ÷òî îíè õî-
ðîøî ñîîòâåòñòâóþò òðàäèöèîííîé ïàðàäèãìå ðåàêòèâíîñòè. «Îäíàêî
ðåàëüíîñòè, — ïðîäîëæàåò àâòîð àíàëèçà ïðîãðàìì, — ñîîòâåòñòâóåò
ñëåäóþùåå ïîëîæåíèå: ìíîãèå, åñëè íå âñå, íåéðîíû ÷àñòî ïðîäóöèðó-
þò ýíäîãåííóþ àêòèâíîñòü, à íå ïðîñòî îòâå÷àþò íà êîìàíäû» (Milburn,
1990, p. 508). Ðåàëüíîñòè — äà, à ïðîñòûì ðåôëåêòîðíûì ñõåìàì (â
êîòîðûõ ðèñóþòñÿ ïóòè îò ðåöåïòîðîâ, àêòèâèðîâàííûõ âíåøíèõ ñòè-
ìóëîì, ê ñåíñîðíûì îáëàñòÿì, à îò íèõ — ê ìîòîðíûì ñòðóêòóðàì è
ýôôåêòîðàì) — â ìåíüøåé ñòåïåíè. Â ðàìêàõ æå ïðåäñòàâëåíèÿ î
ñèñòåìíîé äåòåðìèíàöèè àêòèâíîñòè íåéðîíîâ ýíäîãåííàÿ èõ àêòèâ-
íîñòü îêàçûâàåòñÿ íå «ìåøàþùèì», óñëîæíÿþùèì èìåþùèåñÿ ñõåìû
ôåíîìåíîì, à ñîâåðøåííî îðäèíàðíîé, «íîðìàëüíîé» àêòèâíîñòüþ,
âîçíèêàþùåé â îòñóòñòâèå ïîòðåáíîãî ïðèòîêà, â îòñóòñòâèå íåîáõîäè-
ìûõ íåéðîíó ìåòàáîëèòîâ â åãî «ìèêðîñðåäå».

2.4. «Äåéñòâèå» íåéðîíà

«Äåéñòâèå» íåéðîíà, åãî èìïóëüñíàÿ àêòèâíîñòü íå òîëüêî âëèÿ-
åò íà ìèêðîñðåäó, íî èçìåíÿåò è ñàì èìïóëüñèðóþùèé íåéðîí. Çäåñü
îïÿòü ìîæíî ïðîâåñòè àíàëîãèþ ñ èíäèâèäîì. Êîãäà ÷åëîâåê ïðîòÿ-
ãèâàåò ðóêó ê ÿáëîêó, îí íå òîëüêî ïðèáëèæàåò åå ê îáúåêòó-öåëè,
íî è ãîòîâèò ñåáÿ ê êîíòàêòó ñ ÿáëîêîì: èçìåíÿåò ïîçó, ñóñòàâíûå
óãëû ðàáî÷åé êîíå÷íîñòè â çàâèñèìîñòè îò ïîëîæåíèÿ ÿáëîêà, åãî
ïàëüöû êîíôèãóðèðóþòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ ðàçìåðîì ÿáëîêà, ðåöåï-
òîðû ïðåòåðïåâàþò ìîäèôèöèðóþùèå èõ ñîñòîÿíèå ýôôåðåíòíûå
âëèÿíèÿ, ñâÿçàííûå ñ ïðåäâèäåíèåì áóäóùåãî êîíòàêòà òåëà ñ îáúåê-
òîì-öåëüþ è ò. ä.

×òî æå êàñàåòñÿ íåéðîíà, óæå äàâíî áûëî èçâåñòíî, ÷òî «ñëåäî-
âûå», ïîñòñïàéêîâûå ïðîöåññû (òàêèå, êàê èçìåíåíèå ïîëÿðèçàöèè, èîí-
íîé ïðîíèöàåìîñòè) èãðàþò ñóùåñòâåííóþ ðîëü â ðåãóëÿöèè ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè íåéðîíà ê ïîñëåäóþùåìó ïðèòîêó (ñì., íàïðèìåð, Øàïîâà-
ëîâ, 1966). Ïîçæå êàê íà ïðåïàðàòàõ, òàê è íà áîäðñòâóþùèõ æèâîòíûõ
áûëî ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî ïîòåíöèàë äåéñòâèÿ, ãåíåðèðóåìûé íåéðî-
íîì, ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íå òîëüêî â «îáû÷íîì» íàïðàâëåíèè — ïî àêñîíó
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ê äðóãèì êëåòêàì, íî è â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè — ê äåíäðèòàì äàííîãî
íåéðîíà (ôåíîìåí «îáðàòíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ», «backpropagation»)
(Buzsaki, Kandel, 1998; Fregnac, 1998). Ïðè ýòîì åãî ÷óâñòâèòåëüíîñòü
ê ñèíàïòè÷åñêîìó ïðèòîêó ñóùåñòâåííî ìîäèôèöèðóåòñÿ. Ïðè ñî÷åòà-
íèè ýôôåêòîâ «îáðàòíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ» ñ ïðåñèíàïòè÷åñêîé èì-
ïóëüñàöèåé âîçíèêàþò èçìåíåíèÿ â äèñòàëüíûõ äåíäðèòàõ, à òàêæå è â
òåëå íåéðîíà. Îáíàðóæåíî òàêæå, ÷òî èíòåíñèâíîñòü ïîãëîùåíèÿ íåé-
ðîíîì ìå÷åííûõ èçîòîïàìè àìèíîêèñëîò çíà÷èìî èçìåíÿåòñÿ â ìèêðî-
èíòåðâàëàõ âðåìåíè, ïðèóðî÷åííûõ ê ìîìåíòó ãåíåðàöèè ñïàéêà. Ïðè-
÷åì íàèáîëåå âûðàæåííûå èçìåíåíèÿ, ñâÿçàííûå ñ ãåíåðàöèåé ñïàéêà,
èìåþò ìåñòî â ïîñòñïàéêîâîì ïåðèîäå: èìåííî â ýòîì âðåìåííîì èí-
òåðâàëå èíòåíñèâíîñòü òðàíñìåìáðàííîãî ïåðåíîñà àìèíîêèñëîò äîñ-
òèãàåò ìàêñèìóìà (Áîáðîâíèêîâ, 1998).

Èìåÿ â âèäó òîëüêî ÷òî èçëîæåííîå, àêòèâíîñòü íåéðîíà, êàê è
ïîâåäåíèå èíäèâèäà, ìîæíî ðàññìîòðåòü êàê ñî ñòîðîíû âëèÿíèÿ íà
îêðóæàþùóþ ñðåäó (ìèêðîñðåäó), òàê è ñî ñòîðîíû ìîäèôèêàöèè àê-
òèâíîãî àãåíòà, ìîäèôèêàöèè, ñîîòâåòñòâóþùåé îæèäàåìûì ïàðàìåò-
ðàì ýôôåêòà ýòèõ âëèÿíèé è ÿâëÿþùåéñÿ íåïðåìåííîé õàðàêòåðèñòè-
êîé àêòèâíîñòè. Òîãäà ìîäèôèêàöèÿ íåéðîíà âñëåäñòâèå åãî ñîáñòâåí-
íîé àêòèâíîñòè ìîæåò áûòü ðàññìîòðåíà êàê ïîêàçàòåëü ïîäãîòîâêè
íåéðîíà ê áóäóùåìó ïðèòîêó, ñâÿçàííîìó ñ åãî àêòèâíîñòüþ. Èíà÷å
ãîâîðÿ, ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó òîãî, ÷òî, äàâàÿ ñïàéêè,
íåéðîí íå òîëüêî îáåñïå÷èâàåò íåîáõîäèìûé åìó ìåòàáîëè÷åñêèé ïðè-
òîê, íî è ïîäãîòàâëèâàåòñÿ ê åãî «óòèëèçàöèè».

Ðåçóëüòàò ïîâåäåíèÿ èíäèâèäà ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê íîâîå åãî ñîîò-
íîøåíèå ñî ñðåäîé (Àíîõèí, 1975; Øâûðêîâ, 2006). Ñëåäîâàòåëüíî,
êàê è â ñëó÷àå ñ öåëîñòíûì èíäèâèäîì, íà óðîâíå îòäåëüíîé êëåòêè —
ðåçóëüòàò, íà äîñòèæåíèå êîòîðîãî íàïðàâëåíà àêòèâíîñòü, íå íîâàÿ
ñðåäà è íå íîâîå ñîñòîÿíèå àãåíòà, à èõ íîâîå ñîîòíîøåíèå.

2.5. Íåîáõîäèìûå êîìïîíåíòû ñèñòåìíîãî ïîíèìàíèÿ
äåòåðìèíàöèè àêòèâíîñòè íåéðîíà. Ãåäîíèñòè÷åñêèé íåéðîí

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíî ñèñòåìíîãî ïîíè-
ìàíèÿ äåòåðìèíàöèè àêòèâíîñòè íåéðîíà ñóùåñòâåííû äâà êîìïîíåí-
òà: ïðèçíàíèå 1) íàïðàâëåííîñòè àêòèâíîñòè íåéðîíà â áóäóùåå è 2) åå
îáóñëîâëåííîñòè ìåòàáîëè÷åñêèìè «ïîòðåáíîñòÿìè» íåéðîíà. Òî, ÷òî
òîëüêî ïåðâîãî èç íèõ, ïóñòü è ïðèíöèïèàëüíîãî, íåäîñòàòî÷íî, ìû
ïîêàæåì íà ïðèìåðå îðèãèíàëüíîé êîíöåïöèè «ãåäîíèñòè÷åñêîãî íåé-
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ðîíà», ðàçðàáîòàííîé À. Ã. Êëîïôîì (Klopf, 1982). Â äàííîé êîíöåïöèè
îòñóòñòâóåò âòîðîé êîìïîíåíò.

Óòâåðæäàÿ, ÷òî öåëåíàïðàâëåííûé ìîçã ñîñòîèò èç öåëåíàïðàâëåí-
íûõ íåéðîíîâ, À. Ã. Êëîïô îòâå÷àåò íà âîïðîñ î òîì, â ÷åì æå ñîñòîèò
öåëü íåéðîíà è êàê îíà äîñòèãàåòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñî ñëåäóþùåé ëîãè-
êîé. 1) Àðèñòîòåëü ðàññìàòðèâàë ïîëó÷åíèå óäîâîëüñòâèÿ êàê ãëàâíóþ
öåëü ïîâåäåíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, îðãàíèçì ãåäîíèñòè÷åí. 2) Íåéðîí åñòü
îðãàíèçì. 3) Ñëåäîâàòåëüíî, íåéðîí ãåäîíèñòè÷åí. «Óäîâîëüñòâèå» äëÿ
íåéðîíà — âîçáóæäåíèå, à «íåóäîâîëüñòâèå» — òîðìîæåíèå. Àêòèâà-
öèÿ íåéðîíà — «äåéñòâèå», îáåñïå÷èâàþùåå ïîëó÷åíèå èì âîçáóæäå-
íèÿ. Íåéðîí ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîñòàòîì, ò.å. ñèñòåìîé, íàïðàâëåííîé íà
ìàêñèìèçàöèþ «óäîâîëüñòâèÿ», ò.å. âîçáóæäåíèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, îòñóòñòâèå âòîðîãî èç äâóõ íåîáõîäèìûõ êîìïî-
íåíòîâ âåäåò ê íåîáõîäèìîñòè ïðåäïîëîæèòü íàëè÷èå ó íåéðîíà äî-
âîëüíî ñòðàííûõ è ýêçîòè÷åñêè àðãóìåíòèðîâàííûõ «ïîòðåáíîñòåé».
Êîíöåïöèÿ «ãåäîíèñòè÷åñêîãî íåéðîíà» ñòàíîâèòñÿ îñîáåííî ñîìíè-
òåëüíîé, åñëè ïðèíÿòü âî âíèìàíèå äîñòàòî÷íî àðãóìåíòèðîâàííóþ
òåîðèþ «òîêñè÷åñêîãî ïåðåâîçáóæäåíèÿ» (excitotoxic), â ðàìêàõ êîòî-
ðîé äëèòåëüíîå âîçáóæäåíèå íåéðîíîâ ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ïðè÷èíà
èõ ãèáåëè. Èíà÷å ãîâîðÿ, íåéðîíû â ðàññìàòðèâàåìîé êîíöåïöèè ñòðå-
ìÿòñÿ ê ñâîåé ãèáåëè.

Â òî æå âðåìÿ íàèáîëåå ÷àñòî ó àâòîðîâ îòñóòñòâóåò ïåðâûé êîìïî-
íåíò. Ïðè àíàëèçå íåéðîííîãî îáåñïå÷åíèÿ ïîâåäåíèÿ åãî îòñóòñòâèå
âåäåò ê ðàññìîòðåíèþ ñëîæíûõ ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðåâðàùåíèé âíóòðè
íåéðîíà, ãëàâíûì îáðàçîì êàê ôàêòîðà, îáåñïå÷èâàþùåãî ïðîâåäåíèå
âîçáóæäåíèÿ è ïëàñòè÷íîñòü (ìîäèôèêàöèþ ïðîâåäåíèÿ ïðè ðàçíûõ
âèäàõ íàó÷åíèÿ). Ïðè ýòîì ñëîæíåéøèå ìåõàíèçìû èçìåíåíèÿ «áåë-
êîâîãî ôåíîòèïà» îêàçûâàþòñÿ íàïðàâëåííûìè, íàïðèìåð, íà èçìåíå-
íèå ñèíàïòè÷åñêîé ýôôåêòèâíîñòè.

2.6. Ìåòàáîëè÷åñêèå «ïîòðåáíîñòè» è îáúåäèíåíèå íåéðîíîâ
â ñèñòåìó êàê ñïîñîá èõ óäîâëåòâîðåíèÿ

Îõàðàêòåðèçóåì î÷åíü êðàòêî íåêîòîðûå ñóùåñòâåííûå «ïîòðåáíî-
ñòè» íåéðîíà. Îíè îïðåäåëÿþòñÿ íåîáõîäèìîñòüþ ñèíòåçà íîâûõ ìîëå-
êóë, â òîì ÷èñëå áåëêîâ, ðàñõîäóåìûõ â ïðîöåññå æèçíåäåÿòåëüíîñòè
(«òèïè÷íàÿ» áåëêîâàÿ ìîëåêóëà ðàçðóøàåòñÿ â ñðåäíåì ÷åðåç äâà äíÿ
ïîñëå òîãî, êàê îíà áûëà ñèíòåçèðîâàíà) èëè îáåñïå÷èâàþùèõ ñòðóê-
òóðíûå ïåðåñòðîéêè íåéðîíà, êîòîðûå èìåþò ìåñòî, íàïðèìåð, ïðè
íàó÷åíèè. Äëÿ ýòîãî â òîì ñëó÷àå, åñëè â êëåòêå íåò ñîîòâåòñòâóþùåé
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èíôîðìàöèîííîé ÐÍÊ, íàïðàâëÿþùåé ñèíòåç áåëêà â öèòîïëàçìå, ýê-
ñïðåññèðóþòñÿ (ñòàíîâÿòñÿ àêòèâíûìè, «âûðàæåííûìè») ãåíû, ñðåäè
êîòîðûõ âûäåëÿþò ãåíû «äîìàøíåãî õîçÿéñòâà» (óíèâåðñàëüíûå «ïî-
òðåáíîñòè» êëåòîê), ãåíû «ðîñêîøè» (ñïåöèôè÷åñêèå «ïîòðåáíîñòè»
êëåòêè), «ðàííèå» è «ïîçäíèå» ãåíû, ýêñïðåññèðóåìûå íà ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ïàìÿòè, è ò.ä. Êàê ïðåäïîëàãàåòñÿ,
èìåííî óñëîæíåíèå ïðîöåññîâ ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ, à íå èõ
êîëè÷åñòâî îïðåäåëÿåò ýâîëþöèîííîå óñëîæíåíèå æèâûõ ñèñòåì (ñì.
â Àëáåðòñ è äð. 1986, Àíîõèí 1996).

Ðàçëè÷èå ïàòòåðíîâ ýêñïðåññèè ãåíîâ îïðåäåëÿþò ðàçëè÷èå ñïåöè-
àëèçàöèè èìåþùèõ îäèí ãåíîì êëåòîê îðãàíèçìà è, ñëåäîâàòåëüíî,
ðàçëè÷èÿ èõ ìåòàáîëè÷åñêèõ «ïîòðåáíîñòåé. Îñîáåííî âåëèêè ýòè ðàç-
ëè÷èÿ äëÿ êëåòîê ìîçãà, â êîòîðûõ ýêñïðåññèðóþòñÿ äåñÿòêè òûñÿ÷
óíèêàëüíûõ äëÿ ìîçãà ãåíîâ. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ìåòàáîëè÷åñêàÿ ãåòåðî-
ãåííîñòü íåéðîíîâ, îáóñëîâëåííàÿ ãåíåòè÷åñêè è çàâèñÿùàÿ îò óñëî-
âèé èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ (ò.å. ÿâëÿþùàÿñÿ ðåçóëüòàòîì âçàèìî-
äåéñòâèÿ ôèëî- è îíòîãåíåòè÷åñêîé ïàìÿòè), ëåæèò â îñíîâå ðàçíîîá-
ðàçèÿ ôóíêöèîíàëüíîé ñïåöèàëèçàöèè íåéðîíîâ è îïðåäåëÿåò ñïåöèôèêó
èõ ó÷àñòèÿ â îáåñïå÷åíèè ïîâåäåíèÿ (ñì., íàïðèìåð, Àëåêñàíäðîâ, 1989;
Øâûðêîâ, 2006; Øåðñòíåâ è äð., 1987) .

Ó÷èòûâàÿ ñêàçàííîå âûøå, ìîæíî ñîãëàñèòüñÿ ñ J. T. Bonner (1988),
êîòîðûé îòìå÷àåò îòñóòñòâèå êîððåëÿöèè ìåæäó óñëîæíåíèåì îðãà-
íèçìîâ â ôèëîãåíåçå è èçìåíåíèåì âåëè÷èíû èõ ãåíîìà è ñâÿçûâàåò
ýòî óñëîæíåíèå ñ íàðàñòàíèåì ó îðãàíèçìîâ ÷èñëà òèïîâ êëåòîê ðàç-
íîé ñïåöèàëèçàöèè. Òîãäà ïîÿâëåíèå è ðàçâèòèå íåðâíîé ñèñòåìû â
ôèëîãåíåçå ìîæíî ðàññìîòðåòü êàê «ðåâîëþöèþ» â ýâîëþöèè.

Ýòî íå ïðåóâåëè÷åíèå ïîòîìó, ÷òî ñ ïîÿâëåíèåì è ðàçâèòèåì íåðâíîé
ñèñòåìû 1) ïðèíöèïèàëüíî âîçðîñëî ÷èñëî ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþùèõ-
ñÿ êëåòî÷íûõ ñïåöèàëèçàöèé. Ðàçíîîáðàçèå êëåòî÷íûõ ñïåöèàëèçàöèé
â ðàçâèòîé íåðâíîé ñèñòåìå îãðîìíî. Ñ÷èòàåòñÿ äàæå, ÷òî íåðâíàÿ ñè-
ñòåìà ñîñòîèò èç íåéðîíîâ, îáëàäàþùèõ ñâîåîáðàçíîé «èíäèâèäóàëü-
íîñòüþ» (ñì. â Àíîõèí 1975; Êýíäåë 1980), ÷òî, ïî-âèäèìîìó, «ïî÷òè
êàæäûé íåéðîí óíèêàëåí» (Ramus, 2006, p. 255). Ýòî ðàçíîîáðàçèå
ôîðìèðóåòñÿ â îíòîãåíåçå íà áàçå êàê ìèíèìóì 2500–5000 òèïîâ íåé-
ðîíîâ (Bota, Swanson, 2007). Ïîä÷åðêèâàåòñÿ â òî æå âðåìÿ, ÷òî â
ñôîðìèðîâàííîé íåðâíîé ñèñòåìå ìëåêîïèòàþùèõ ÷èñëî òèïîâ íåéðî-
íîâ ïî íåêîòîðûì äàííûì ïðèáëèæàåòñÿ ê 104; ýòî êîëè÷åñòâî òîãî æå
ïîðÿäêà, ÷òî è ÷èñëî ãåíîâ â ãåíîìå ìëåêîïèòàþùèõ: 2–4 õ 104 (äàííîå
ñîîòâåñòâèå, êàê ïîëàãàþò, äåëàåò ìàëîâåðîÿòíîé çàìàí÷èâóþ âîçìîæ-
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íîñòü óñòàíîâèòü ñîîòíîøåíèå «äàííûé ãåí — îïðåäåëåííûé íåéðîí-
íûé òèï»; Nelson et al., 2008). 2) Ïîñêîëüêó ñïåöèàëèçàöèÿ íåéðîíîâ
óñòàíàâëèâàåòñÿ â îòíîøåíèè ýëåìåíòîâ ñóáúåêòèâíîãî îïûòà — ñèñ-
òåì, ôîðìèðóåìûõ â èíäèâèäóàëüíîì ðàçâèòèè, â òîì ÷èñëå — â îòíî-
øåíèè èíäèâèäóàëüíî ñïåöèôè÷åñêèõ ñèñòåì (Àëåêñàíäðîâ, 1989, 2004;
Øâûðêîâ, 2006), ïîñòîëüêó ÷èñëî ðàçëè÷àþùèõñÿ íàáîðîâ êëåòî÷-
íûõ ñïåöèàëèçàöèé ñòàëî ðàâíî ÷èñëó èíäèâèäîâ.

Ñïåêòð ïðèíöèïèàëüíî âîçìîæíûõ òèïîâ ñïåöèàëèçàöèè çàâèñèò
îò òîãî, ê êàêîìó âèäó ïðèíàäëåæèò äàííûé èíäèâèä, è çàäàåòñÿ ïðåñïå-
öèàëèçàöèåé íåéðîíîâ (ïåðâè÷íûé àññîðòèìåíò ïî Edelman (1987),
ôîðìèðóþùèõñÿ â ïðîöåññå ìîðôîãåíåçà íà ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà.
Îäíè ãðóïïû íåéðîíîâ â ñîñòàâå ïåðâè÷íîãî àññîðòèìåíòà îïðåäåëÿþò
âîçìîæíîñòü ñôîðìèðîâàòü êîíêðåòíûå âèäîñïåöèôè÷åñêèå ïîâåäåí-
÷åñêèå àêòû (ò. å. ôîðìèðóþùèåñÿ ó âñåõ îñîáåé äàííîãî âèäà, íî,
îäíàêî, íå ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé «ãîòîâûå êèðïè÷èêè», à îáëàäàþùèå
èíäèâèäóàëüíûìè îñîáåííîñòÿìè). Äðóãèå ãðóïïû íåéðîíîâ äåëàþò
èíäèâèäà ñïîñîáíûì ê ðåàëèçàöèè öåëûõ êëàññîâ ñîîòíîøåíèé ñî ñðå-
äîé — «ïîòåíöèàëüíàÿ ïñèõèêà», ïî À. Í. Ñåâåðöîâó (1922). Ýòè êëàñ-
ñû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äåòåðìèíèðîâàííûå îñîáåííîñòÿìè ïåðâè÷íîãî
àññîðòèìåíòà äèàïàçîíû ðàçíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ âîçìîæíîñòåé, à íå
êîìïëåêòû êîíêðåòíûõ àêòîâ. Êàêîé èìåííî àêò â ãðàíèöàõ âîçìîæíî-
ñòåé äàííîãî êëàññà áóäåò ñôîðìèðîâàí â ïðîöåññå íàó÷åíèÿ èíäèâè-
äîì, îïðåäåëÿåòñÿ îáñòîÿòåëüñòâàìè åãî íåïîâòîðèìîãî èíäèâèäóàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ. Òàêèì îáðàçîì, íàáîð ñïåöèàëèçàöèé íåéðîíîâ (âòî-
ðè÷íûé àññîðòèìåíò), ñôîðìèðîâàííûõ ïðè îáó÷åíèè êîíêðåòíûì àêòàì
ïîâåäåíèÿ, ó êàæäîãî èíäèâèäà óíèêàëåí. Ñòàíîâëåíèå ñïåöèàëèçà-
öèé íåéðîíîâ âêëþ÷àåò èõ ðàçíîîáðàçíûå ìîôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ
(Baily, Kandel, 1993) è ìîæåò áûòü ðàññìîòðåíî êàê ñëåäóþùèé øàã
äèôôåðåíöèàöèè êëåòîê, íà÷àòîé â ðàííåì îíòîãåíåçå.

Ñëåäîâàòåëüíî, â ðàìêàõ ðàññìîòðåíèÿ èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ
êàê ôîðìèðîâàíèÿ âñå íîâûõ íåéðîííûõ ñïåöèàëèçàöèé îíòîãåíåç
ìîæåò áûòü îöåíåí êàê ïðîäîëæåíèå â òå÷åíèå æèçíè èíäèâèäà
ôèëîãåíåòè÷åñêîé ëèíèè ðàçâèòèÿ, ñîñòîÿùåé â íàðàñòàíèè ÷èñëà òè-
ïîâ êëåòî÷íîé ñïåöèàëèçàöèè, ò.å. êàê ïðîäîëæåíèå ôèëîãåíåçà.

Ðîëü áîëüøèíñòâà õèìè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, ïîñòóïàþùèõ â «ìèê-
ðîñðåäó» êëåòêè, ñâîäèòñÿ ê èçìåíåíèþ ñâîéñòâ è ñêîðîñòè ñèíòåçà
èìåþùèõñÿ â íåé áåëêîâ èëè ê èíèöèàöèè ñèíòåçà íîâûõ áåëêîâ. Íà
ìåòàáîëèçì íåéðîíà âëèÿþò è íåéðîìåäèàòîðû, âûäåëÿåìûå èç òåðìè-
íàëåé êîíòàêòèðóþùèõ ñ íèì íåéðîíîâ. Ñîåäèíÿÿñü ñî «ñâîèì» ðåöåï-
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òîðîì, ìåäèàòîð íå òîëüêî èçìåíÿåò ïðîíèöàåìîñòü èîííûõ êàíàëîâ,
íî è îêàçûâàåò âëèÿíèå íà âíóòðèêëåòî÷íûå ïðîöåññû, âûñòóïàÿ â
êà÷åñòâå èíäóêòîðà âíóòðèêëåòî÷íûõ ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðåâðàùåíèé (ñì.,
íàïðèìåð, Òðåòüÿê, Àðõèïîâà, 1992). Îäíàêî è èçìåíåíèå ïðîíèöàåìî-
ñòè èîííûõ êàíàëîâ, îáû÷íî ñâÿçûâàåìîå ëèøü ñ ìîäóëÿöèåé ýëåêòðè-
÷åñêîãî ïîòåíöèàëà íåéðîíà, â ñâîþ î÷åðåäü îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîå
âëèÿíèå íà ìåòàáîëèçì êëåòêè: òðàíñìåìáðàííûé òðàíñïîðò ìåòàáî-
ëèòîâ (íàïðèìåð, ãëþêîçû ñ ïîìîùüþ òðàíñïîðòà èîíîâ Na+), ïîääåð-
æàíèå óðîâíÿ pH âíóòðè êëåòêè (Rose, 1997). Èíòåðåñíî, ÷òî ó áàêòå-
ðèé îáìåí ñî ñðåäîé è ìåòàáîëè÷åñêàÿ ôóíêöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ çà
ñ÷åò òðàíñìåìáðàííîãî òðàíñïîðòà ïðîòîíîâ. Ó áàêòåðèé æå, êîòîðûå
æèâóò â ñðåäå ñ âûñîêîé êîíöåíòðàöèåé ñîëè, ðîëü ïðîòîíîâ ìîãóò
âûïîëíÿòü êàòèîíû íàòðèÿ (Ãðîìîâ, 1997).

Ðàññìîòðåíèå íåéðîíà â êà÷åñòâå îðãàíèçìà ñîîòâåòñòâóåò ïðåä-
ñòàâëåíèÿì î çíà÷èòåëüíîì ñõîäñòâå ìåæäó çàêîíîìåðíîñòÿìè îáåñ-
ïå÷åíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè íåéðîíà è îäíîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà
(Koshland, 1983). Îäíàêî ìåæäó íèìè ñóùåñòâóåò è ñåðüåçíîå ðàçëè-
÷èå. Îäíîêëåòî÷íûé îðãàíèçì ìîæåò îáåñïå÷èòü ñâîè ìåòàáîëè÷åñêèå
ïîòðåáíîñòè çà ñ÷åò ñîáñòâåííîé öåëåíàïðàâëåííîé àêòèâíîñòè (Ãðî-
ìîâ, 1997), íàïðèìåð, ïåðåäâèãàÿñü â îáëàñòü ïîâûøåííîé êîíöåíòðà-
öèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ. Í.À. Áåðøòåéí, îäèí èç ÿð÷àéøèõ ïðåäñòà-
âèòåëåé ïàðàäèãìû àêòèâíîñòè, ïèñàë: «Âñå áåñ÷èñëåííûå ôîðìû àê-
òèâíîñòè è ýêñòðàïîëÿöèè ïðåäñòîÿùåãî ïîçâîëÿþò íàì òåïåðü ãîâîðèòü
î öåëåíàïðàâëåííîñòè, öåëåóñòðåìëåííîñòè è ò.ä. ëþáîãî îðãàíèçìà,
íà÷èíàÿ, ìîæåò áûòü, óæå ñ ïðîòîöèñòîâ» (1990, ñ. 439).

Íåéðîí æå â îòëè÷èå îò îäíîêëåòî÷íîãî îáåñïå÷èâàåò «ïîòðåáíîñ-
òè» ñâîåãî ìåòàáîëèçìà, îáúåäèíÿÿñü ñ äðóãèìè ýëåìåíòàìè îðãàíèçìà
â ôóíêöèîíàëüíóþ ñèñòåìó. Êàê è ñ êåì îáúåäèíÿòüñÿ äëÿ óäîâëåòâî-
ðåíèÿ ñâîèõ ïîòðåáíîñòåé, íåéðîíû «âûÿñíÿþò» â ïðîöåññå íàó÷åíèÿ.
Ñîáñòâåííî, ïðîöåññ íàó÷åíèÿ íà íåéðîííîì óðîâíå ìîæåò áûòü ðàñ-
ñìîòðåí â ýòîì àñïåêòå êàê ñîçäàíèå ãðóïï êëåòîê, êîòîðûå, ðàáîòàÿ
âìåñòå â ñîîòâåòñòâóþùèõ óñëîâèÿõ, ìîãóò îáåñïå÷èòü ñâîè «ïîòðåáíî-
ñòè», à òàêæå, âîçìîæíî, è íåêòîðûå èç «ïîòðåáíîñòåé» êëåòîê, ñ êîòî-
ðûìè îíè ñâÿçàíû, íî êîòîðûå ìîë÷àò â äàííîì ïîâåäåíèè. Òàêèì
îáðàçîì, êàæäûé ñëåäóþùèé ïðîöåññ íàó÷åíèÿ âûñòóïàåò êàê ôîðìè-
ðîâàíèå íîâîãî, äîïîëíèòåëüíîãî ñïîñîáà «ìåòàáîëè÷åñêîé êîîïåðà-
öèè» (Subak-Sharpe et al., 1969) êëåòîê.

ÂçàèìîÑÎäåéñòâèå, ñîâìåñòíàÿ àêòèâíîñòü ìíîæåñòâà íåéðîíîâ (è
äðóãèõ êëåòîê îðãàíèçìà) îáåñïå÷èâàåò äîñòèæåíèå ðåçóëüòàòà ïîâå-
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äåíèÿ — íîâîãî ñîîòíîøåíèÿ öåëîñòíîãî èíäèâèäà è ñðåäû. Îäíàêî
íåéðîí íè÷åãî íå «çíàåò» îá ýòîì ðåçóëüòàòå, íàïðèìåð, î íàæàòèè
êëàâèøè êîìïüþòåðà. «Èçíóòðè», íà óðîâíå îòäåëüíûõ íåéðîíîâ, äîñ-
òèæåíèå ðåçóëüòàòà âûñòóïàåò êàê óäîâëåòâîðåíèå ìåòàáîëè÷åñêèõ
«ïîòðåáíîñòåé» íåéðîíîâ è ôåíîìåíîëîãè÷åñêè ïðîÿâëÿåòñÿ â ïðåêðà-
ùåíèè èõ àêòèâíîñòè. Ýòà àêòèâíîñòü è åñòü íåéðîííûå îñíîâû ïîâåäå-
íèÿ, íàïðàâëåííîãî íà äîñòèæåíèå äàííîãî ðåçóëüòàòà.

Êàê èçâåñòíî, îäèí èç îñíîâíûõ ïðèçíàêîâ ðåçóëüòàòà, âûÿâëÿåìûõ
ïðè «âíåøíåì» àíàëèçå ïîâåäåíèÿ, ñëåäóþùèé: îí ïðåêðàùàåò ïîâåäå-
íèå, íàïðàâëåííîå íà åãî äîñòèæåíèå (Øâûðêîâ, 2006). Òàêèì æå ñâîé-
ñòâîì, êàê ìû òîëüêî ÷òî îòìåòèëè, îáëàäàåò «ðåçóëüòàò», äîñòèãàåìûé
îòäåëüíûìè íåéðîíàìè: îí ïðåêðàùàåò èõ àêòèâíîñòü. Èíòåðåñíî, ÷òî
îñòðîå ââåäåíèå àëêîãîëÿ ïðèâîäèò ê ýôôåêòó, ñõîäíîìó ñ äîñòèæåíè-
åì ðåçóëüòàòà: àêòèâíîñòü ìíîãèõ íåéðîíîâ ïðåêðàùàåòñÿ. Ñ ýòèì «ðå-
çóëüòàòîïîäîáíûì», «ðåçóëüòàòîçàìåùàþùèì» äåéñòâèåì àëêîãîëÿ
(Alexandrov et al., 1990, 1993) ìîæåò áûòü ñâÿçàíî åãî èçâåñòíîå ýéôî-
ðè÷åñêîå è «ïîäêðåïëÿþùåå» äåéñòâèå.

2.7. Ìíîæåñòâåííîñòü íåéðîòðàíñìèòòåðîâ

Âåðíåìñÿ åùå ðàç ê òðàäèöèîííîìó ïîíèìàíèþ äåòåðìèíàöèè àê-
òèâíîñòè íåéðîíà. Â ðàìêàõ ýòîãî ïîíèìàíèÿ çàêîíîìåðíî âîçíèêàåò
âîïðîñ, ÷åòêî ñôîðìóëèðîâàííûé ëàóðåàòîì Íîáåëåâñêîé ïðåìèè Êýí-
äåëîì (E. Kandel): «Ïî÷åìó èìåþòñÿ ðàçíûå íåéðîòðàíñìèòòåðû, åñëè
ëèøü îäíîãî äîñòàòî÷íî äëÿ òîãî, ÷òîáû îïîñðåäîâàòü ïåðåäà÷ó âñåõ
ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ?» (ñì. Ñàõàðîâ, 1990). Ñ ïîçèöèé èçëàãàåìûõ
çäåñü ïðåäñòàâëåíèé î ñèñòåìíîé äåòåðìèíàöèè àêòèâíîñòè íåéðîíîâ
íåéðîòðàíñìèòòåð áîëüøå íå ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ñòèìóë, äåéñòâóþ-
ùèé íà íåéðîí (èëè îòäåëüíûé åãî ëîêóñ), à íåéðîí êàê ïåðåäàò÷èê
ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ. Íåéðîòðàíñìèòòåðû ÿâëÿþòñÿ ìåòàáîëèòàìè,
îáåñïå÷èâàþùèìè óäîâëåòâîðåíèå «ïîòðåáíîñòåé» êëåòêè. Äà è ñàì òåð-
ìèí «íåéðîòðàíñìèòòåð» ïàðàäèãìàëåí, çàäàí ïðåäñòàâëåíèåì î íåéðî-
íå êàê ïåðåäàò÷èêå âîçáóæäåíèÿ.

Åñëè ðàññìàòðèâàòü åãî íå êàê ïåðåäàò÷èê âîçáóæäåíèÿ ñ íåéðîíà
íà íåéðîí, à êàê ìåòàáîëèò, ïðîáëåìà ìíîæåñòâåííîñòè íå âîçíèêàåò.
Ìíîãîîáðàçèå è ñëîæíîñòü «ïîòðåáíîñòåé» íåéðîíà òàêîâû, ÷òî ðàçíî-
îáðàçèå íåéðîòðàíñìèòòåðîâ íå êàæåòñÿ óäèâèòåëüíûì. Ïðîáëåìà æå
«ìíîæåñòâåííîñòè íåéðîòðàíñìèòòåðîâ», ò.å. ìíîæåñòâåííîñòè «ïåðå-
äàò÷èêîâ» ãîìîãåííûõ ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, ïðåâðàùàåòñÿ ïðè ýòîì
â ïðîáëåìó îïðåäåëåíèÿ ñïåöèôèêè ìåòàáîëè÷åñêèõ ïàòòåðíîâ, ñâÿ-
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çàííûõ ñ îáåñïå÷åíèåì òåõ èëè èíûõ «ïîòðåáíîñòåé», è ïðîáëåìó ìî-
äèôèêàöèè ïàòòåðíîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè ñïåöèàëèçàöèè íåéðîíîâ â
ïðîöåññå íàó÷åíèÿ.

Ðàçëè÷íûå «ïîòðåáíîñòè» íåéðîíà ìîãóò óäîâëåòâîðÿòüñÿ çà ñ÷åò
ðàçëè÷íûõ ïàòòåðíîâ. Â äîëãîñðî÷íîé ïåðñïåêòèâå ïàòòåðíû, ïîñòóïà-
þùèå ê äàííîìó íåéðîíó, ìîãóò áûòü èçìåíåíû çà ñ÷åò ðåîðãàíèçàöèè
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñâÿçåé íåéðîíà, èìåþùåé ìåñòî ïðè íàó÷åíèè (ñì.
âûøå). Â êðàòêîñðî÷íîé — çà ñ÷åò ïåðåñòðîéêè íàáîðà àêòèâíûõ íåé-
ðîíîâ è ñâîéñòâ èõ àêòèâàöèé, èìåþùåé ìåñòî ïðè ïåðåõîäå îò ðåàëè-
çàöèè îäíîãî ïîâåäåíèÿ ê ðåàëèçàöèè äðóãîãî (Àëåêñàíäðîâ, 1989, 2004à;
Øâûðêîâ, 2006; Koyama et al., 2001; Quian Quiroga et al., 2008; Matsuzaka
et al., 2007; Ranck, 1973; ì äð.). Ïîñêîëüêó íàáîðû ìåíÿþòñÿ, òî ìåíÿ-
åòñÿ è ìåòàáîëè÷åñêèé ïðèòîê ê äàííîìó íåéðîíó. Èçìåíåíèå æå ñâîéñòâ
àêòèâàöèè (íàïðèìåð, åå ÷àñòîòû) ó òîé ïðåñèíàïòè÷åñêîé êëåòêè, êî-
òîðàÿ ïðîäîëæàåò àêòèâèðîâàòüñÿ ïðè ïåðåõîäå îò îäíîãî ïîâåäåíèÿ ê
äðóãîìó, ìîæåò òàêæå îáóñëîâèòü èçìåíåíèå ýôôåêòîâ, îêàçûâàåìûõ
íà ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå â ïîñòñèíàïòè÷åñêîì íåéðîíå.

Â àíàëèòè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòàõ (èññëåäîâàíèå ñðåçîâ ìîçãà) îáíàðó-
æåíî, ÷òî ó äîôàìèíîâûõ íåéðîíîâ âîçäåéñòâèå ãëóòàìàòà (ðàññìàòðèâà-
åìîãî â êà÷åñòâå âîçáóæäàþùåãî íåéðîòðàíñìèòòåðà) íà îäíè è òå æå
ðåöåïòîðû ïîñòñèíàïòè÷åñêîãî íåéðîíà ìîæåò îáóñëîâèòü íå òîëüêî âîç-
áóæäåíèå, íî è òîðìîæåíèå â çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêîâà ÷àñòîòà «âõîä-
íîé» èìïóëüñàöèè (Fiorillo, Williams, 1998). Ðàíåå, â ýêñïåðèìåíòàõ íà
ñâîáîäíî ïîäâèæíûõ æèâîòíûõ, áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ïðè ïîäâåäåíèè ê
äàííîìó íåéðîíó ãëóòàìàòà (ìåòîäîì èîíîôîðåçà) ìîæíî ïîëó÷èòü êàð-
äèíàëüíî ðàçëè÷íîå äåéñòâèå íà àêòèâíîñòü äàííîãî íåéðîíà â çàâèñèìî-
ñòè îò òîãî, â êàêîì ïîâåäåí÷åñêîì àêòå ýòà àêòèâíîñòü ðåãèñòðèðóåòñÿ
(Áåçäåíåæíûõ, 1986, 2004). Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî â çàâèñèìîñòè îò ïàòòåð-
íà ïðåñèíàïòè÷åñêîé èìïóëüñàöèè â ñèíàïñå ìîãóò âûñâîáîæäàòüñÿ ðàç-
ëè÷íûå àêòèâíûå âåùåñòâà (ñì. îáçîð Âèíîãðàäîâà, 2000).

Òàêèì îáðàçîì, óäîâëåòâîðåíèå âñåãî ñïåêòðà ìåòàáîëè÷åñêèõ «ïî-
òðåáíîñòåé» îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàçíîîáðàçèåì ðåàëèçóåìûõ àêòîâ.

2.8. Íåéðîí àêòèâåí íå òîëüêî òîãäà, êîãäà æèâåò,
íî è òîãäà, êîãäà óìèðàåò

Öåëü ýòîãî ðàçäåëà ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðèíöèï
àêòèâíîñòè ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà âåñü ïåðèîä è íà âñå àñïåêòû ñóùå-
ñòâîâàíèÿ íåéðîíà, âêëþ÷àÿ è ïðîöåññû, ñâÿçàííûå ñ ðåàëèçàöèåé àëü-
òåðíàòèâû: èçìåíèòüñÿ èëè óìåðåòü (àïîïòîç). Ïîäîáíàÿ àëüòåðíàòèâà
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âîçíèêàåò êàê ïðè ðàçâèòèè ïàòîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, òàê è â íîðìå
ïðè íàó÷åíèè (Àëåêñàíäðîâ, 2004à). Äàííàÿ ïîçèöèÿ íàõîäèòñÿ â ñî-
îòâåòñòâèè ñ òî÷êîé çðåíèÿ î òîì, ÷òî êàæäûé èç ýòàïîâ àïîïòîòè÷åñ-
êîé ýëèìèíàöèè êëåòêè ÿâëÿåòñÿ àêòèâíûì (Raoul et al., 2000) è ÷òî,
ïî ñóùåñòâó, ýëèìèíàöèÿ ÿâëÿåòñÿ ñàìîóáèéñòâîì, ñîâåðøàåìûì êëåò-
êîé (Leist, Jaattela, 2001; Yuan, Yankner, 2000).

Ìîæíî äîáàâèòü, ÷òî ýòîò ñóèöèä àëüòðóèñòè÷åí. Â òîì ñìûñëå,
÷òî êëåòêà âêëþ÷àåò ïðîãðàììó ñàìîýëèìèíàöèè, ÷òîáû òàêèì îáðà-
çîì óñòðàíèòü èíûì ïóòåì íåóñòðàíÿåìîå ìåòàáîëè÷åñêîå ïðîòèâîðå-
÷èå è îáåñïå÷èòü óñïåøíóþ àäàïòàöèþ èíäèâèäà ê èçìåíèâøèìñÿ óñ-
ëîâèÿì, à çíà÷èò, îáåñïå÷èòü âûæèâàíèå äðóãèõ êëåòîê, ïðèíàäëåæà-
ùèõ ê òîìó æå êëîíó.

Ðàíåå óæå ïðèâîäèëèñü àðãóìåíòû â ïîëüçó ñóùåñòâîâàíèÿ «àëü-
òðóèñòè÷íîãî êëåòî÷íîãî ñóèöèäà» â íåðâíîé ñèñòåìå: ïðè èíôèöè-
ðîâàíèè íåéðîòðîïíûì âèðóñîì. Àëüòðóèñòè÷íûé ñóèöèä â ïîäîáíîì
ñëó÷àå ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ñòðàòåãèÿ ìóëüòèêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà,
îãðàíè÷èâàþùåãî ðàçìíîæåíèå âèðóñà ïóòåì ñàìîóíè÷òîæåíèÿ èí-
ôèöèðîâàííûõ êëåòîê (Allsopp, Fazakerley, 2000).

Ó àëüòðóèçìà êëåòîê ìíîãîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà èìåþòñÿ ýâîëþ-
öèîííûå ïðåäïîñûëêè. Îïèñàíà àëüòðóèñòè÷åñêàÿ ãèáåëü ó îäíîêëå-
òî÷íûõ (àìåáû Dictyostelium discoideum), êîòîðûå ïðèíîñÿò ñåáÿ â
æåðòâó äðóãèì êëåòêàì ñâîåãî êëîíà, îáåñïå÷èâàÿ çà ñ÷åò ôîðìèðîâà-
íèÿ èç òåë ãèáíóùèõ êëåòîê íåæèçíåñïîñîáíîãî ñòåðæíÿ ñóùåñòâîâà-
íèå âðåìåííî ôîðìèðóþùåãîñÿ ìíîãîêëåòî÷íîãî îáðàçîâàíèÿ. Îñòàëü-
íûå (îêîëî 80%) êëåòîê ïðåâðàùàþòñÿ â æèçíåñïîñîáíûå ñïîðû, ñî-
ñòàâëÿþùèå ýòî îáðàçîâàíèå (Strassmann et al., 2000).

2.9. Àêòèâíîñòü è ðåàêòèâíîñòü íåéðîíà èçó÷àþò
ñ ïîìîùüþ ðàçíûõ ìåòîäîâ

Ïàðàäèãìà â íàóêå õàðàêòåðèçóåòñÿ íå òîëüêî òåîðèÿìè è àêñèîìà-
ìè, íî è ñïåöèôè÷åñêèìè ìåòîäàìè èññëåäîâàíèÿ, îòëè÷íûìè îò ìåòî-
äîâ, ïðèìåíÿåìûõ â äðóãèõ ïàðàäèãìàõ (Êóí, 1975). Ïîýòîìó íå óäè-
âèòåëüíî, ÷òî ôîðìèðîâàíèå ñèñòåìíîãî ïîäõîäà ê ïîíèìàíèþ äåòåð-
ìèíàöèè àêòèâíîñòè íåéðîíîâ çàñòàâèëî ïðèìåíèòü ñïåöèàëüíûé ìåòîä
àíàëèçà èìïóëüñíîé àêòèâíîñòè: ïîñòðîåíèå «ïðåäðåçóëüòàòíûõ» ãèñ-
òîãðàìì. Òðàäèöèîííûå «ïîñòñòèìóëüíûå» ãèñòîãðàììû, ÿâëÿÿñü óñ-
ðåäíåíèåì «âïåðåä» ïî îòíîøåíèþ ê òî÷êå îòñ÷åòà, âûÿâëÿþò çàêîíî-
ìåðíûå èçìåíåíèÿ àêòèâíîñòè íåéðîíà ïîñëå ïðåäúÿâëåíèÿ ñòèìóëà
(ðèñ. 2.2). Ïðåäðåçóëüòàòíûå ãèñòîãðàììû, ÿâëÿÿñü óñðåäíåíèåì «íà-
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çàä», ïîçâîëÿþò îáíàðóæèòü çàêîíîìåðíîå óâåëè÷åíèå ÷àñòîòû èìïóëü-
ñíîé àêòèâíîñòè ïðè ðåàëèçàöèè ïîâåäåíèÿ, íàïðàâëåííîãî íà ïîëó÷å-
íèå êîíêðåòíîãî ðåçóëüòàòà, è óìåíüøåíèå ÷àñòîòû èëè ïðåêðàùåíèå
ýòîé àêòèâíîñòè ïðè åãî äîñòèæåíèè (ðèñ. 2.3).

Ðèñ. 2.2. Ïîñòñòèìóëüíàÿ ãèñòîãðàììà àêòèâíîñòè íåéðîíà çðèòåëüíîé
êîðû êðîëèêà. Íåéðîí àêòèâèðóåòñÿ ïîñëå ïðåäúÿâëåíèÿ âñïûøêè ñâåòà.
Ìîìåíò ïðåäúÿâëåíèÿ âñïûøêè, îò êîòîðîãî ïðîèçâîäèòñÿ ïîñòðîåíèå ãèñòîã-
ðàììû, îáîçíà÷åí ñòðåëêîé. Øèðèíà êàíàëà — 10 ìñåê. Ïî îñè îðäèíàò —
÷èñëî èìïóëüñîâ â êàíàëå ãèñòîãðàììû, ïî îñè àáñöèññ — âðåìÿ â ìèëëèñå-
êóíäàõ. n=22.

Ðèñ. 2.3. Ïðåäðåçóëüòàòíàÿ ãèñòîãðàììà àêòèâíîñòè íåéðîíà öèíãóëÿðíîé
êîðû êðîëèêà. Íåéðîí àêòèâèðóåòñÿ â èíñòðóìåíòàëüíîì ïîâåäåíèè ïðè ïîä-
õîäå æèâîòíîãî ê ïåäàëè èëè (ïðè ñìåíå ïåäàëè íà êîëüöî) ïðè ïîäõîäå ê
êîëüöó, çàòåì ïðè íàæàòèè íà ïåäàëü èëè ïîòÿãèâàíèè êîëüöà, êîòîðûå çàïóñ-
êàþò ïîäà÷ó êîðìóøêè ñ ïîðöèåé ïèùè. Àêòèâàöèÿ ïðîäîëæàåòñÿ äî çàâåðøå-
íèÿ íàæàòèÿ èëè ïîòÿãèâàíèÿ. Ñâåðõó: ãèñòîãðàììà ïîñòðîåíà îò ìîìåíòà çà-
âåðøåíèÿ íàæàòèÿ íà ïåäàëü è ïîòÿãèâàíèÿ êîëüöà. Ñíèçó: àêòîãðàììû ñóì-
ìèðîâàííûõ ðåàëèçàöèé ïîâåäåíèÿ; îòêëîíåíèÿ ââåðõ — íàæàòèå íà ïåäàëü
èëè ïîòÿãèâàíèå êîëüöà; âíèç — îïóñêàíèå ìîðäû â êîðìóøêó. Øèðèíà êàíà-
ëà — 50 ìñåê. Ïî îñè îðäèíàò — ÷èñëî èìïóëüñîâ â êàíàëå ãèñòîãðàììû, ïî
îñè àáñöèññ — âðåìÿ â ìèëëèñåêóíäàõ. n=14.
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Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ äàííûå, êîòîðûå ïîçâîëÿþò ñâÿçàòü ÷àñòî-
òó «ïðåäðåçóëüòàòíîé» àêòèâíîñòè ñ âåëè÷èíîé ïîòðåáíîñòè, ñ îäíîé
ñòîðîíû, è ñ ïîÿâëåíèåì ïîâåäåíèÿ, íàïðàâëåííîãî íà óäîâëåòâîðå-
íèå ýòîé ïîòðåáíîñòè, ñ äðóãîé. Òàê, íàïðèìåð, ïîêàçàíî, ÷òî ó çàâè-
ñèìûõ îò êîêàèíà æèâîòíûõ, îáó÷åííûõ íàæèìàòü íà ïåäàëü äëÿ
ââåäåíèÿ ñåáå êîêàèíà (÷åðåç êàíþëþ, âæèâëåííóþ â ÿðåìíóþ âåíó),
÷àñòîòà àêòèâíîñòè íåéðîíîâ, âîâëåêàþùèõñÿ â îáåñïå÷åíèå èíñòðó-
ìåíòàëüíîãî êîêàèíäîáûâàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ, òåì âûøå, ÷åì íèæå
êîíöåíòðàöèÿ êîêàèíà â îðãàíèçìå. Êîãäà ÷àñòîòà àêòèâíîñòè, ïîñòå-
ïåííî íàðàñòàÿ, äîñòèãàåò îïðåäåëåííîãî óðîâíÿ, ðàçâåðòûâàåòñÿ èí-
ñòðóìåíòàëüíîå ïîâåäåíèå, äîñòèæåíèå ðåçóëüòàòà êîòîðîãî — ââå-
äåíèå êîêàèíà, ïðîÿâëÿåòñÿ â ïîäàâëåíèè àêòèâíîñòè ýòèõ íåéðîíîâ
(Chang et al., 1994; Nicola, Deadwyler, 2000). Çàòåì, ïî ïðîøåñòâèè
íåêîòîðîãî âðåìåíè, êîíöåíòðàöèÿ êîêàèíà îïÿòü ïîíèæàåòñÿ, ÷àñòî-
òà àêòèâíîñòè ïîâûøàåòñÿ è ðåàëèçóåòñÿ ïîâåäåíèå äîáûâàíèÿ êîêà-
èíà — öèêë ïîâòîðÿåòñÿ.

Âûâîäû
• Ñ ïîçèöèé ñèñòåìíîãî ïîäõîäà àêòèâíîñòü íåéðîíà ðàññìàòðèâà-

åòñÿ íå êàê ðåàêöèÿ íà ñèíàïòè÷åñêèé ïðèòîê, îáåñïå÷èâàþùàÿ ïðîâå-
äåíèå âîçáóæäåíèÿ, à êàê ñðåäñòâî èçìåíåíèÿ ñîîòíîøåíèÿ ñî ñðåäîé,
«äåéñòâèå», íàïðàâëåííîå â áóäóùåå, êîòîðîå îáóñëîâëèâàåò óñòðàíåíèå
ðàññîãëàñîâàíèÿ ìåæäó «ïîòðåáíîñòÿìè» êëåòêè è åå ìèêðîñðåäîé.

• Ñ ïîçèöèé ñèñòåìíîãî ïîäõîäà íåéðîí ïðåäñòàåò íå êàê «ïðîâîä-
íèê» èëè «ñóììàòîð», à êàê îðãàíèçì â îðãàíèçìå, îáåñïå÷èâàþùèé
ñâîè «ïîòðåáíîñòè» çà ñ÷åò ìåòàáîëèòîâ, ïîñòóïàþùèõ îò äðóãèõ ýëå-
ìåíòîâ.

• Íåéðîí â îòëè÷èå îò îäíîêëåòî÷íîãî îáåñïå÷èâàåò «ïîòðåáíîñ-
òè» ñâîåãî ìåòàáîëèçìà ïóòåì îáúåäèíåíèÿ ñ äðóãèìè ýëåìåíòàìè îðãà-
íèçìà â ôóíêöèîíàëüíóþ ñèñòåìó.

• Ôîðìèðîâàíèå ôóíêöèîíàëüíûõ ñèñòåì âûñòóïàåò êàê ìåòàáî-
ëè÷åñêàÿ êîîïåðàöèÿ íåéðîíîâ. Óäîâëåòâîðåíèå âñåãî ñïåêòðà ìåòàáî-
ëè÷åñêèõ «ïîòðåáíîñòåé» êëåòîê â ñèñòåìå îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàçíîîáðà-
çèåì ðåàëèçóåìûõ àêòîâ.

• Íåéðîí àêòèâåí íå òîëüêî â ïðîöåññå æèçíåäåÿòåëüíîñòè, íî è
ïðè ïðîãðàììèðóåìîé ñìåðòè — àïîïîòîçå.

• Íîâûé (ñèñòåìíî-ôóíêöèîíàëüíûé) ïîäõîä ê ïîíèìàíèþ
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåéðîíà òðåáóåò èçìåíåíèé ñïîñîáà àíàëèçà åãî
àêòèâíîñòè.



54

Öèòèðîâàííàÿ ëèòåðàòóðà

Ðåêîìåíäóåìàÿ

1. Àíîõèí Ï. Ê. Ñèñòåìíûé àíàëèç èíòåãðàòèâíîé äåÿòåëüíîñòè íåéðîíà //
Óñïåõè ôèçèîë. íàóê. 1974. Ò. 5. ¹ 2. Ñ. 5-93.

2. Øâûðêîâ Â. Á. Ââåäåíèå â îáúåêòèâíóþ ïñèõîëîãèþ. Íåéðîíàëüíûå
îñíîâû ïñèõèêè // Èçáðàííûå òðóäû / Ïîä ðåä. Þ. È. Àëåêñàíäðîâà. Ì.:
Èçä-âî ÈÏ ÐÀÍ. 2006.

3. Àëåêñàíäðîâ Þ. È. Ââåäåíèå â ñèñòåìíóþ ïñèõîôèçèîëîãèþ // Ïñèõî-
ëîãèÿ XXI âåêà / Ïîä ðåä. Â. Í. Äðóæèíèíà. Ì., 2004. Ñ. 39-85.

Äîïîëíèòåëüíàÿ

1. Àëáåðòñ Á., Áðåé Ä., Ëüþèñ Äæ., Ðýôô Ì., Ðîáåðòñ Ê., Óîòñîí Äæ.
Ìîëåêóëÿðíàÿ áèîëîãèÿ êëåòêè. Ì.: Ìèð, 1986. Ò.Ò. 1-5.

2. Àëåêñàíäðîâ Þ. È. Ïñèõîôèçèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå àêòèâíîñòè öåíò-
ðàëüíûõ è ïåðèôåðè÷åñêèõ íåéðîíîâ â ïîâåäåíèè. Ì.: Íàóêà, 1989.

3. Àëåêñàíäðîâ Þ. È. Ìàêðîñòðóêòóðà äåÿòåëüíîñòè è èåðàðõèÿ ôóíêöèî-
íàëüíûõ ñèñòåì // Ïñèõîëîãè÷åñêèé æóðíàë. 1995. Ò. 16. ¹ 1. Ñ. 26-30.

4. Àëåêñàíäðîâ Þ. È. Ñèñòåìîãåíåç è ñìåðòü íåéðîíîâ // Íåéðîõèìèÿ
2004. T. 21. ¹ 1. C. 5-14.

5. Àëåêñàíäðîâ Þ. È., Êðûëîâ À. Ê. Ñèñòåìíàÿ ìåòîäîëîãèÿ â ïñèõîôèçè-
îëîãèè: îò íåéðîíîâ äî ñîçíàíèÿ // Èäåÿ ñèñòåìíîñòè â ñîâðåìåííîé ïñèõî-
ëîãèè / Ïîä ðåä. Â. À. Áàðàáàíùèêîâà. Ì.: Èçä-âî ÈÏ ÐÀÍ, 2005. C. 119-157.

6. Àíîõèí Ê. Â. Îáó÷åíèå è ïàìÿòü â ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîé ïåðñïåê-
òèâå // Äâåíàäöàòûå ñå÷åíîâñêèå ÷òåíèÿ. 1996. Ì.: Äèàëîã-ÌÃÓ. Ñ. 23-47.

7. Àíîõèí Ï. Ê. Î÷åðêè ïî ôèçèîëîãèè ôóíêöèîíàëüíûõ ñèñòåì. Ì.: Ìå-
äèöèíà, 1975.

8. Àíîõèí Ï. Ê. Èç òåòðàäåé Ï. Ê. Àíîõèíà // Ïñèõîë. æóðíàë. 1980. ¹ 4.
Ñ.185-187.

9. Áàòóåâ À. Ñ. Âûñøàÿ íåðâíàÿ äåÿòåëüíîñòü. Ì.: Âûñø. øê., 1991.
10. Áåçäåíåæíûõ Á. Í. Îðãàíèçàöèÿ ôóíêöèîíàëüíûõ ñèíàïòè÷åñêèõ ïî-

ëåé è ìåòàáîëèçìà êîðêîâûõ íåéðîíîâ // Íåéðîíû â ïîâåäåíèè: ñèñòåìíûå
àñïåêòû / Ïîä ðåä. Â. Á. Øâûðêîâà. Ì.: Íàóêà. 1986. Ñ. 229-240.

11. Áåçäåíåæíûõ Á. Í. Äèíàìèêà âçàèìîäåéñòâèÿ ôóíêöèîíàëüíûõ ñèñòåì
â ñòðóêòóðå äåÿòåëüíîñòè. Ì.: Èçä-âî Èí-òà ïñèõîëîãèè ÐÀÍ, 2004.

12. Áåðíøòåéí Í. À. Ôèçèîëîãèÿ äâèæåíèé è àêòèâíîñòü. Ì.: Íàóêà, 1990.
13. Áîáðîâíèêîâ Ë.Â. Îñîáåííîñòè àìèíîêèñëîòíîãî îáìåíà íåðâíîé êëåò-

êè â ïåðèîä ãåíåðàöèè ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ // Âåñòíèê íîâûõ ìåäèöèíñêèõ
òåõíîëîãèé. 1998. Ò. V. ¹ 1. Ñ. 60-67.

14. Áðèíê Ô. ìë. Âîçáóæäåíèå è åãî ïðîâåäåíèå ïî íåéðîíó // Ýêñïåðè-
ìåíòàëüíàÿ ïñèõîëîãèÿ. Ì.: Èíîñòðàííàÿ ëèòåðàòóðà. 1960. Ò. 1. Ñ. 93-141.

15. Âèíîãðàäîâà Î. Ñ. Íåéðîíàóêà êîíöà âòîðîãî òûñÿ÷åëåòèÿ: ñìåíà ïàðà-
äèãì // Æóðíàë âûñøåé íåðâíîé äåÿòåëüíîñòè èì. È. Ï. Ïàâëîâà. 2000. Ò. 50.
¹ 5. Ñ. 743-774.



55

16. Âèðõîâ Ð. Ïàòîëîãèÿ, îñíîâàííàÿ íà òåîðèè ÿ÷ååê (öåëëþëÿðíàÿ ïàòî-
ëîãèÿ) â ïðèìåíåíèè ê ìèêðîñêîïè÷åñêîé àíàòîìèè íîðìàëüíûõ è íåíîðìàëü-
íûõ òêàíåé. Ì., 1859.

17. Ãðîìîâ Á. Â. Ïîâåäåíèå áàêòåðèé // Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâàòåëüíûé
æóðíàë. 1997. ¹6. Ñ. 28-32.

18. Äðóæèíèí Â. Í. Ñòðóêòóðà è ëîãèêà ïñèõîëîãè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ.
Ì.: Èí-ò ïñèõîëîãèè ÐÀÍ. 1993.

19. Êîãõèëë Äæ. Ý. Àíàòîìèÿ è ïðîáëåìà ïîâåäåíèÿ. Ýìáðèîëîãèÿ ïðîòèâ
ðåôëåêñîëîãèè. Ì.-Ë.: Ãîñ. èçä-âî áèîë. è ìåä ëèò-ðû. 1934.

20. Êðûëîâ À. Ê., Àëåêñàíäðîâ Þ. È. Ïàðàäèãìà àêòèâíîñòè: îò ìåòîäîëî-
ãèè ýêñïåðèìåíòà ê ñèñòåìíîìó îïèñàíèþ ñîçíàíèÿ è êóëüóòðû // Êîìïüþòå-
ðû, ìîçã, ïîçíàíèå: óñïåõè êîãíòèâíûõ íàóê / Ïîä ðåä. Á. Ì. Âåëè÷êîâñêîãî,
Â. Ä. Ñîëîâüåâà. Ì.: Íàóêà, 2008. Ñ. 133-160.

21. Êðóãëèêîâ Ð. È. Äåòåðìèíèçì, àêòèâíîñòü, ðåôëåêñ // Ìåòîäîëîãè÷åñêèå
ïðîáëåìû ôèçèîëîãèè âûñøåé íåðâíîé äåÿòåëüíîñòè. Ì.: Íàóêà, 1982. Ñ. 47-85.

22. Êóí Ò. Ñòðóêòóðà íàó÷íûõ ðåâîëþöèé. Ì.: Ïðîãðåññ, 1975.
23. Êýíäåë Ý. Êëåòî÷íûå îñíîâû ïîâåäåíèÿ. Ì.: Ìèð. 1980.
24. Ëàêàòîñ È. Ôàëüñèôèêàöèÿ è ìåòîäîëîãèÿ íàó÷íî-èññëåäîâàòåëüñêèõ

ïðîãðàìì. Ì.: Ìåäèóì. 1995.
25. Ïåòðåíêî Â. Ô. Øêîëà Ëåîíòüåâà À. Í. â ñåìàíòè÷åñêîì ïðîñòðàíñòâå

ïñèõîëîãè÷åñêîé ìûñëè // Òðàäèöèè è ïåðñïåêòèâû äåÿòåëüíîñòíîãî ïîäõîäà
â ïñèõîëîãèè: øêîëà Ëåîíòüåâà À. Í.  Ì.: Ñìûñë, 1999. Ñ.11-37.

26. Ïîëàíè Ì. Ëè÷íîñòíîå çíàíèå. Íà ïóòè ê ïîñòêðèòè÷åñêîé ôèëîñîôèè.
Áëàãîâåùåíñê: ÁÃÊ èì. È. À. Áîäóýíà äå Êóðòåíý.1998.

27. Ïîïïåð Ê. Ëîãèêà è ðîñò íàó÷íîãî çíàíèÿ. Ì.: Ïðîãðåññ. 1983.
28. Ñàõàðîâ Ä. À. Ìíîæåñòâåííîñòü íåéðîòðàíñìèòòåðîâ: ôóíêöèîíàëüíîå

çíà÷åíèå // Æóðí. ýâîë. áèîõ. è ôèçèîë. 1990. Ò. 26. ¹ 5. Ñ. 733-740.
29. Ñåâåðöîâ À. Í. Ýâîëþöèÿ è ïñèõèêà. Ì.: Èçäàíèå Ì. è Ñ. Ñîáàøíèêî-

âûõ. 1922.
30. Ñóäàêîâ Ê. Â. Ðåôëåêñ è ôóíêöèîíàëüíàÿ ñèñòåìà. Íîâãîðîä: ÍîâÃÓ. 1997.
31. Òðåòüÿê Ò. Ì., Àðõèïîâà Ë. Â. Âíóòðèêëåòî÷íàÿ àêòèâíîñòü íåéðîìåäè-

àòîðîâ // Óñï. ñîâð. áèîë. 1992. Ò. 112. ¹ 2. Ñ. 265-272.
32. Øàïîâàëîâ À. È. Êëåòî÷íûå ìåõàíèçìû ñèíàïòè÷åñêîé ïåðåäà÷è. Ì.:

Ìåäèöèíà. 1966.
33. Øåðñòíåâ Â. Â., Íèêèòèí Â. Ï., Ðûëîâ À. Ë. Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû

èíòåãðàòèâíîé äåÿòåëüíîñòè íåéðîíîâ // Ôóíêöèîíàëüíûå ñèñòåìû îðãàíèç-
ìà. Ì.: Ìåäèöèíà. 1987. Ñ. 319-352.

34. Alexandrov Yu. I., Grinchenko Yu. V., Laukka S., Jarvilehto T., Maz V. N.,
Svetlaev I. A. Acute effect of ethanol on the pattern of behavioral specialization of
neurons in the limbic cortex of the freely moving rabbit // Acta Physiol. Scand.
1990. V.140. P.257-268.

35. Alexandrov Yu. I., Grinchenko Yu. V., Laukka S., Jarvilehto T., Maz V. N.,
Korpusova A. V. Effect of ethanol on hippocampal neurons depends on their behavioral
specialization // Acta Physiol. Scand. 1993. V.149. P.429-435.



56

36. Alexandrov Yu. I., Järvilehto T. Activity versus reactivity in psychology
and neurophysiology // Ecological Psychology. 1993. V.5. P.85-103.

37. Allsopp T. E., Fazakerley J. K. Altruistic cell suicide and the specialized
case of the virus-infected nervous system // Trends in Neurosciences. 2000. V.
23. P. 284-290.

38. Baily C. H., Kandel E. R. Structural changes accompanying memory storage //
Annual Review of Physiology. 1993. V. 53. P. 397-426.

39. Bar M. The proactive brain: using analogies and associations to generate
predictions // Trends in Cognitive Sciences. 2007. V. 11. P. 280-289.

40. Bonner J. T. The evolution of complexity by means of natural selection.
Princeton: Princeton University Press. 1988.

41. M. Bota, Swanson L. W. The neuron classification problem // Brain
Research Reviews. 2007. V. 56. P. 79-88.

42. Buzsaki G., Kandel A. Somadendritic backpropagation of action potentials
in cortical pyramidal cells of the awake rat // J. Neurophysiol. 1998. V. 79.
P. 1587-1591.

43. Chang J.-Yu., Sawyer S. F., Lee R.-S., Woodward D. J. Electrophysiological
and pharmacological evidence for the role of the nucleus accumbence in cocaine
self-administration in freely moving rats // The J. of Neurosci. 1994. V. 14. P.
1224-1244.

44. Edelman G. M. Neural Darwinism: The theory of neuronal group selection.
N. Y.: Basic, 1987.

45. Edelman G. M., Finkel L. H. Neuronal group selection in the cerebral
cortex. Ch.22 // G. M. Edelman, W. E. Gall, W. M. Cowan Eds. Dynamics
aspects of neocortical function. N. Y.: Willey. 1984. P. 653-695.

46. Ellis R. D. Dynamical systems as an approach to consciousness: emotion,
self- organization and the mind-body problem // New Ideas in Psychology. 1999.
V. 17. P. 237-250.

47. Engel K. A., Fries P., Singer W. Dynamic predictions: oscillations and
synchrony in top-down processing // Nature Rev. Neurosci. 2001. V. 2. P. 704-716.

48. Fiorillo C. D., Williams J.T. Glutamate mediates an inhibitory postsynaptic
potential in dopamine neurons // Nature. 1998. V. 394. P. 78-82.

49. Fisher K. W., Bidell T. R. Dynamic development of action, thought and
emotion // W. Damon and R. M. Lerner (Eds.) Theoretical models of human
development. Handbook of child psychology. 6th ed., Vol. 1. 2006. New York:
Wiley. pp. 313-399.

50. Fodor J. A., Pylyshyn Z. W. Connectionism and cognitive architecture: A
critical analysis // Cognition. 1988. V. 28. P. 3-71.

51. Forti L., Cesana E., Mapelli J., D’Angelo E. Ionic mechanisms of autorhythmic
firing in rat cerebellar Golgi cells // J. Physiol. 2006. V. 574. P. 711-729.

52. Freeman W. J. Three centuries of category errors in studies of the neural basis
of consciousness and intentionality // Neural Networks. 1997. V. 10. P. 1175-1183.

53. Fregnac Y. A tale of two spikes // Nature Neurosci. 1999. V. 2. P. 299-301.



57

54. Guillery R. W. Relating the neuron doctrine to the cell theory. Should
contemporary knowledge change our view of the neuron doctrine? // Brain Res.
Reviews. 2007. V. 55. P. 411-421.

55. Jordan J. S. Recasting Dewey’s critique of the reflex-arc concept via a
theory of anticipatory consciousness: implications for theories of perception //
New Ideas in Psychol. 1998. V. 16. P. 165-187.

56. Klopf A. H. The hedonistic neuron. A theory of memory, learning, and
intelligence. Washington: Hemisphere publ. Corporation. 1982.

57. Koch Ch., Laurent G. Complexity and the nervous system // Science,
1999, 284, 96-98.

58. Koshland D. E. The bacterium as a model neuron // Trends in Neurosciences.
1983.V.6. P.133-137.

59. Koyama T., Kato K., Tanaka Z., Mikami T. Anterior cingulate activity
during pain-avoidance and reward tasks in monkeys // Neurosci. Res. 2001. V. 39.
P. 421-430.

60. Kuo Z. Y. The fundamental error of the concept of purpose and the trial
and error fallacy // Psychological Review. 1928. V. XXXV. P. 414-433.

61. Matsuzaka Y., Picard N., Stric P. L. Skill representation in the primary
motor cortex after long-term practice // J. Neurphysiol. 2007. V. 97. P. 1819-1832.

62. Milburn N. Falling stereotypes and new cell models in neurobiology //
Amer. Zool. 1990. V.30. P. 507-512.

63. Leist M., Jaattela M. Four deaths and a funeral: from caspases to alternative
mechanisms // Nature Rev. 2001. V. 2. P. 1-10.

64. Lewontin R., Levins R. Dialectics and reductionism in ecology // Synthese.
1980. V.43. P. 47-78.

65. Nelson S. B., Sugino K., Hempel Ch. M. The problem of neuronal cell
types: a physiological genomics approach // Trends in Neurosciences. 2008. V.
29. P. 339-345.

66. Nicola S. M., Deadwyler S. A. Firing rate of nucleus accumbens neurons is
dopamine –dependent and reflects the timing of cocaine-seeking behavior in rats
on a progressive ratio schedule of reinforcement // The J. of Neurosci. 2000. V.
20. P. 5526-5537.

67. NSF Task Force. Newsletter of the Animal Behavior Society, vol. 36 (4).
Öèò. ïî de Waal, 1996.

68. Pape H.-C., Pape D., Driesand R. B. Two types of intrinsic oscillations in
neurons of the lateral and basplateral nuclei of the amygdale // J. Neurophysiol.
1998. V. 79. P. 205-216.

69. Quian Quiroga R., Kreiman G., Koch C., Fried I. Sparse but not
«Grandmother-cell» coding in the medial temporal lobe // Trends in Cognitive
Sciences. 2008. V. 12. P. 87-91.

70. Ramus F. Genes, brain, and cognition: a roadmap for the cognitive scientist //
Cognition. 2006. V. 101. P. 247-269.



58

71. Ranck J. B. Studies on single neurones in dorsal hippocampal formation
and septumin unrestrained rats: I. Behavioral correlates and firing repertoires //
Experimental Neurology. 1973. V. 41. P. 461-555.

72. Rose C. R., Intracellular Na+ regulation in neurons and glia: functional
implications // The Neuroscientist. 1997. N 3. P. 85-88.

73. Raoul C., Pettmann B. , Henderson C. E. Active killing of neurons during
development and following stress: a role for p75NTR and Fas? // Current Opin.
Neurobiol. 2000. V. 10. P. 111-117.

74. Schall J. D. Neural basis of deciding, choosing and acting // Nature Rev.
Neurosci. 2001. V. 2. P. 33-42.

75. Sherrington Ch. Man on his nature. The Gifford lectures 1937-8. Edinburgh:
Penguin Books, 1955.

76. Smolensky P. On the proper treatment of connectionism // Bahavioral
and Brain Sciences. 1988. V. 11. P. 1-23.

77. Strange K. The end of «naïve reductionism»: rise of systems biology
or renaissance of physiology? // Am. J. Physiol. Cell. Physiol. 2005. V. 288.
P. 968-974.

78. Strassmann J. E., Zhu Y., Queller D. C. Altruism and social cheating in the
social amoeba Dictyostelium discoideum // Nature. 2000. V. 408. P. 965-967.

79. Subak-Sharpe H., Bürk R. R., Pitts J. D. Metabolic co-operation between
biochemically marked mammalian cells in tissue culture // Journal of Cell Science.
1969. V. 4. P. 353-367.

80. Thompson E., Varela F. J. Radical embodiment: neural dynamics and
consciousness // Trends in Cognit. Sci. 2001. V. 5. P. 418-425.

81. de Waal F. Good natured. The origins of right and wrong in humans and
other animals. Cambridge, London: Harvard Univ. Press, 1996.

82. Webb B. Neural mechanisms for prediction: do insects have forward models?
// Trends in Neuroscience. 2004. V. 5. P. 278-282.

83. Wilson E. O., Consilience. The unity of knowledge, A. A. Knoff, New York,
1998.

84. Woese C.R. A new biology for a new century // Microbiology and Molecular
Biology Reviews. 2004. V. 68. P. 173-186.

85. Yuan J., Yankner B. A. Apoptosis in the nervous system // Nature. 2000.
V. 407. P. 802-809.




