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В монографии проанализирована активность нервных элементов моторной, зрительной, соматосенсорной областей коры, ретикулярной формации, тригеминального мезенцефалического ядра и оптического тракта кролика, волокон лучевого нерва человека при изменении среды, движений и целей поведения. Развивается представление о поведенческом акте как об иерархии функциональных систем, уровни которой отражают последо​вательные стадии становления поведения: врожденные субсистемы, базовые и дифференцированные системы.
Для психофизиологов, психологов, физиологов, биологов.

[image: image4.jpg]0303020000-213
042(02)-80 | >89 flon. BBK 88

ISBN 5-02-013354-X © 10 M. Anexcangpos, 1989




«Не из имен нужно изучать и исследовать вещи, но гораздо скорее из них самих. . . несвойст​венно разумному человеку, обратившись к име​нам, ублажать свою душу и, доверившись им и присвоителям, утверждать будто он что-то знает»        

 Платон

«Разделение неокортекса на области, обозна​чаемые как «сенсорные», «моторные» и «ассо​циативные», потеряло свою первоначальную по​лезность. Можно ожидать в связи с удобством этих терминов как анатомических обозначений, что они будут употребляться и впредь . . . оста​ется только пожелать, чтобы эти старомодные термины не принимались всерьез. . . новыми поколениями исследователей» 

Р. В. Мастертон, М. А. Беркли
«Противопоставление центральных и перифери​ческих процессов и связанное с ним разделение систем на сенсорные и моторные несовместимо с тем, что известно о процессах, лежащих в основе поведения . . . и поэтому должно быть устранено»
Е. С. Рид
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ВВЕДЕНИЕ
Поведение живых организмов является предметом исследования многих наук, в каждой из которых изучаются особые аспекты поведения. Ключевое значение для понимания принципов нейро-нального обеспечения поведения имеет развитие представлений о соотношении функций организма и морфологии мозга. Эти представления оказываются необходимыми для контакта между нейрофизиологией, психофизиологией, общей психологией, ней​ропсихологией — контакта, определяющего развитие названных и других дисциплин.
Традиционно различие роли отдельных структур мозга в обес​печении поведения рассматривалось в рамках локализационист-ских представлений и связывалось с реализацией соответствующи​ми структурами сенсорных, моторных, активационных и других функций, с участием этих структур в специальных центральных или периферических процессах, а механизмы поведения пони​мались как осуществление этих функций и процессов. Локализа-ционистское направление, удовлетворяя запросы топической ди​агностики, было, как отмечает Н. П. Бехтерева, весьма полезным практически, — что как бы компенсировало его теоретическую неполноценность. Однако развитие этого направления приводило ко все большему его несоответствию реальной сложности обнару​живаемых фактов, в том числе и клинических  [50].
Критика локализационизма ведется в настоящее время с по​зиций получающего все большее распространение системного под​хода [4; 35; 39; 49; 134; 189; 203; 209; 214]. Тем не менее систем​ная методология не распространяется, как правило, на трактовку конкретных результатов исследования различия роли отдельных структур мозга в обеспечении поведения. Как справедливо отмеча​ет В. А. Полянцев, если на уровне макроподхода системные пред​ставления можно считать общепринятыми, то при переходе к ана​лизу конкретных механизмов мозга, его отдельных структур про​должает господствовать подход, в рамках которого мозг рассматри​вается как совокупность переключательных элементов. При​ходящий извне сигнал проходит через множество переключатель​ных элементов (афферентная сенсорная функция), чтобы найти адекватный выходной элемент, возбуждение которого (эфферент​ная исполнительная функция) и является итогом этого процесса [154, с. 155—156]. Результатом такого анализа оказывается при​писывание одним областям мозга сенсорных, а другим — исполни​тельных функций.
Дело в том, что само представление о существовании сенсор​ных и исполнительных (например, моторных) функций, а также специальных центральных и периферических процессов предпола​гает их локализацию в структурах, относящихся к соответствую-
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щим морфологическим группам: афферентных и эфферентных, центральных и периферических. Очевидно, в связи с тем, что для последовательно системного анализа проблемы соотношения функ​ция—морфология мозга прежде всего необходимо системное же определение понятия функции.
Один и тот же термин «функция» может обозначать два раз​личных понятия. Многими авторами он применяется для обоз​начения непосредственного отправления той или иной ткани, специфических функциональных проявлений какого-либо, в том числе и нервного, субстрата [15; 133]. Оценивая работы, основанные на подобном понимании функции, П. К. Анохин [15] писал, что они выигрывают в простоте и четкости поста​новки вопроса. Этот выигрыш может быть существенным для решения ряда частных проблем аналитической физиологии.
Однако такие представления о функции имеют серьезные недостатки. Во-первых, к ситуации, складывающейся при ис​пользовании именно этих представлений, может быть отнесена справедливая и по сегодняшний день характеристика, данная Б. С. Матвеевым: «. . .среди биологов, а также среди медиков нет единого, ясного понимания самого понятия функции, и от​сюда следует ряд важнейших методологических ошибок» [138, с. 19]. Так, несмотря на то что «функция» является ключевым понятием в исследовании мозга [319], ее определение, как пра​вило, не дается и роль структуры в функционировании орга​низма описывается в терминах той переменной, с которой имеет дело исследователь. С одной стороны, функция данной области может рассматриваться как способность нейронов этой области генерировать спайки до или во время определенного поведенче​ского события, а с другой — как способность выделять соответ​ствующий трансмиттер, регулировать температуру, давление крови и т. д.  [519].
Во-вторых, выигрывая в простоте и четкости постановки вопро​са, рассматриваемое направление исследований структурно-фун​кциональных отношений теряет, однако, в другом: место и роль избранного индикатора в выполнении целостной функции организ​ма почти никогда не ясны [15, с. 30]. Эта проблема может быть решена с системных позиций, в рамках которых под функциями понимаются основные проявления организма в его приспособи​тельных отношениях к внешнему миру   [15, с. 31;  133, с. 37].
Важнейшей характеристикой литературы, посвященной теоре​тическому анализу проблемы соотношения структуры и функции, является рассмотрение функции данного объекта только при включении его в систему [93; 263; 305; 559]. Понятие функции с необходимостью связывается с понятием результата: функция рассматривается как роль структуры в «достижении определенно​го конкретного результата» [173; 356]. Следовательно, под фун​кцией понимается не любое свойство, а то, наличие которого обес​печивает достижение цели, ради которой была сформирована дам ная система  [164].
5
Таким образом, системное определение понятие «функция» должно отвечать следующим требованиям: 1) функция не может принадлежать части как таковой, она проявляется только в систе​ме; 2) функция — не любое свойство, а такое, наличие которого обеспечивает достижение результата системы.
Одним из наиболее разработанных системных представле​ний о функциях живых организмов является теория функци​ональной системы, развитая П. К. Анохиным (1935—1974). Под функциональной системой он понимал «круг определенных фи​зиологических проявлений, связанных с выполнением какой-то определенной функции» [23, с. 94]. Компоненты различной анатомической принадлежности вовлекаются в функциональ​ную систему в меру их содействия получению запрограммиро​ванного результата [23]; понятие функциональной системы ох​ватывает множество структур и процессов, подчеркивает интег-ративный характер этих процессов, направленных на вы​полнение определенной функции [24]. С точки зрения теории функциональной системы Анохина функционирование мозга мо​жет быть исследовано только в связи с избирательным вовле​чением нейронов различных областей мозга в специфические функциональные системы  [189].
Таким образом, в теории П. К. Анохина под функцией пони​мается достижение конкретного приспособительного результата, осуществляемое путем организации активности элементов различ​ной анатомической принадлежности в функциональной системе, направленной на достижение результата. Понимание функции в теории функциональной системы полностью отвечает указанным выше требованиям: функция появляется только в системе и вы​ступает как достижение результата системы.
Такое представление о функции разделяют не только физиоло​ги [34; 35], но и зоологи [138], психологи [212], нейропсихологи [134], эволюционисты [170]. Следовательно, приведенное опреде​ление функции не только соответствует результатам разработки этого понятия в теоретических исследованиях, но и становится широко принятым, междисциплинарным.
Выше упоминались основные морфо-функциональные дихото​мии, в соответствии с которыми традиционно рассматривается специфика участия отдельных структур нервной системы в обеспе​чении поведения: сенсорные и моторные функции, центральные и периферические процессы. Разработанное в теории функцио​нальной системы представление о функции предполагает новую формулировку проблемы различия роли отдельных областей мозга в обеспечении поведения: в какие именно функциональные систе​мы вовлекаются нейроны «сенсорных» и «моторных», централь​ных и периферических структур при реализации разных форм поведения?
Поскольку организация нейронных отношений в функциональ​ной системе является внутренним психическим отражением со​отношения организма и среды, то закономерности системной де-
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терминации активности нейронов в поведении оказываются психо​физиологическими [214; 218]. Следовательно, решение сформули​рованной проблемы можно рассматривать как определение психофизиологического значения активности центральных и пери​ферических нейронов в поведении.
Большое значение для настоящей работы имели теоретические разработки и критические замечания В. Б. Швыркова, которому я приношу благодарность. Автор искренне благодарен всем со​трудникам лаборатории нейрофизиологических основ психики Ин​ститута психологии АН СССР, а также С. Н. Хаютину, Н. А. Швырковой, Л. И. Александрову, Н. Г. Гладкович и Н. А. Чернышевской, оказавшим ему разностороннюю помощь в проведении исследования и подготовке рукописи к печати.
Особенно существен вклад, внесенный в эту работу Ю. В. Грин-ченко, И. О. Александровым, А. В. Корпусовой, Т. Ярвилехто, М. Самсом и К. Остренд, совместно с которыми выполнены отдель​ные части экспериментального исследования. Всем им я глубоко признателен.
Глава первая
ОБЩЕМОЗГОВОЕ И СПЕЦИФИЧЕСКОЕ
В ФУНКЦИОНИРОВАНИИ ОТДЕЛЬНЫХ ОБЛАСТЕЙ МОЗГА
И СИСТЕМНАЯ СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ НЕЙРОНОВ
До начала 50-х годов основными в исследовании мозга были мето​ды стимуляции и разрушения [549]. Данные, полученные при использовании этих методов, заложили фундамент знаний о мозге, предопределили задачи нейрофизиологических исследований и продолжают широко использоваться в современной науке. К фе​номенам, вошедшим в учебники и во многом определяющим пони​мание работы мозга, относятся результаты, полученные при раз​дражении и удалении в основном классических «сенсорных», «моторных» и «мотивационных» структур. При разрушении мо​торных структур выявляется нарушение движений, а при стиму​ляции этих структур — возникновение движений [43; 102; 243; 525]. При разрушении сенсорных структур отмечается соответ​ствующий «сенсорный дефицит». Так, при разрушении зритель​ных структур наблюдаются нарушения зрения [39; 128; 289; 418]. Раздражение первичных областей зрительной коры человека при​водит к появлению у него «элементарных ощущений»: светящихся точек, пятен, пламени [462]. Стимуляция латерального гипотала​муса, связываемого с реализацией мотивационных функций, вы​зывает развитие разных форм пищевого поведения, а его разруше​ние приводит к нарушению данного поведения [124; 157; 185; 205; 455].
Хотя раздражение и разрушение как способы выявления осо​бенностей функционирования локальных участков мозга неодно​кратно подвергались критике [см. 39], а представление о том, что в эксперименте с раздражением мозга, как и в клинике, можно локализовать скорее симптом, чем функцию, является практиче​ски общепринятым [134; 200; 351; 477], но очевидность и вос​производимость описанных феноменов и их соответствие традици​онной схеме (сенсорные структуры реализуют функцию обработки информации о стимуле, моторные — регуляции движений, мотива-ционные — формирования мотивов, активации и т. д.) настолько велики, что многие авторы рассматривают стимуляцию и экстир​пацию как адекватные методы исследования функции. Однако сам отбор именно этих феноменов как основных для понимания фун​кционирования мозга в целом, выбор анализируемых параметров деятельности организма при воздействии на ту или иную структу​ру определяются исходными теоретическими представлениями исследователей о работе мозга и о роли, выполняемой данной структурой в этой работе. Поскольку в методологии науки «факт»
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понимается не как объект материального мира, а как элемент эмпирического уровня научного знания, который является про​веряемым утверждением, выраженным в терминах той или иной концепции [149], постольку нет ничего удивительного в соответст​вии основных, выделяемых в литературе феноменов рефлектор​ным представлениям о функциях соответствующих структур моз​га. Считается, что убедительные доказательства существования и локализации двигательных и чувствительных функций дает медицинская практика. Однако ведь и «„клинические наблюде​ния", подобно всем другим наблюдениям, являются интерпретаци​ями в свете теорий, и только по этой причине их склонны рассмат​ривать как подтверждения тех теорий, в рамках которых они интерпретируются»   [158, с. 247].
В основе традиционного понимания структурно-функциональ​ной организации мозга лежит представление о рефлекторной дуге, и в том числе теория И. П. Павлова, являющаяся ярким и по​следовательным развитием рефлекторной концепции Декарта [16]. Конечно, со времени Декарта, а затем и Павлова рефлектор​ные представления о работе мозга значительно модифицировались, но приписывание сенсорным структурам несенсорных функций, а моторным — немоторных, постоянное усложнение схем рефлек​торных дуг и даже введение понятия «цель» принципиально не меняет самой сути подхода. П. К. Анохин в связи с этим писал: «Опять это сакраментальное „теперь уж так никто и не смот​рит". . . Ни одной попытки авторы не предприняли, чтобы объяс​нить: ну, а как теперь смотрят на рефлекс? Что введено нового в характеристику его параметров, хорошо сформулированных в свое время Декартом, Прохаска, Сеченовым, Павловым. . . Один факт признания рефлексологами наличия «цели» и «целесообраз​ного» говорит о прогрессе в дискуссии. . . Однако упорство реф​лексологов во что бы то ни стало все эти новые для физиологии понятия втиснуть в прокрустово ложе рефлекторной теории прямо поразительно»   [25, с. 186 — 187].
Действительно, несмотря на разнообразные концептуальные модификации, методологической базой многих, если не большин​ства, исследований мозга, в значительной степени задающей их результаты, остается традиционный рефлекторный подход. Тем не менее сложившаяся к настоящему моменту реальная картина феноменов, полученных при изучении структурно-функциональ​ных отношений, сложна, противоречива и не укладывается в ис​ходные представления о механизмах поведения как реализации отдельными областями мозга сенсорных, мотивационных, мотор​ных и других функций. Это определяется и развитием физиологи​ческих и-нейрофизиологических методов, и тем, что все больше авторов исследуют функционирование организма с системных позиций, и, наконец, тем, что хотя мозг и отвечает эксперимента​тору на том языке, на котором формулируется вопрос, но часто дает ответ, выходящий за рамки вопроса. В ходе дальнейшего изложения   будет   сделана   попытка   проанализировать  сложную
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картину имеющихся феноменов с позиций системного подхода к проблеме различия роли отдельных областей мозга в обеспече​нии функционирования организма.
1.1. Исследование отдельных областей мозга методами разрушения, стимуляции и функционального выключения
В 1957 г. А. Е. Уолкер [541] отмечал, что знания о моторной системе накапливаются в основном в результате экспериментов со стимуляцией, а о сенсорных системах — в экспериментах с разру​шением мозга. В настоящее время для изучения моторной коры и других «двигательных» структур широко используются оба метода, а для изучения сенсорных структур преобладающей мето​дикой остается разрушение.
Уже К. С. Лешли [128; 396] на основании экспериментов с удалением прецентральных областей коры у обезьян сделал вывод, что моторные области не необходимы для реализации «сенсомоторных» навыков. Впоследствии в результате целого ряда экспериментов была доказана возможность совершения движений и после разрушения моторной коры или кортикоспинальных пу​тей, хотя различные характеристики этих движений могли отли​чаться от нормы [76; 102; 348].
При разрушении моторной коры считается наиболее выражен​ным нарушение сложных, точностных, локальных движений [102; 348]. Доказано, что разрушение кортикоспинальных путей к мото​нейронам грудных мышц не сказывается на использовании этих мышц для дыхания, но они уже не могут быть использованы в продуцировании речи  [242].
Описание поведения животного в терминах движений является одним из многих возможных способов описания поведения, лишь одной из характеристик изменения соотношения организма и сре​ды. Приведенные выше факты при рассмотрении их с системных позиций скорее говорят именно о нарушениях организации слож​ного «произвольного» поведения, чем о выпадении функции спе​цифических групп мышц. Это заключение согласуется с выводом, сделанным Г. Е. Григоряном [76] на основании экспериментов с удалением моторной коры у собак: «двигательный компонент» оборонительного поведения восстанавливается, но поведение оста​ется лишенным адаптивности, трансформируется в более при​митивное.
Нарушение движений наблюдается при разрушении не только моторной, но и других областей мозга: ассоциативной, слуховой, зрительной коры, структур лимбической системы [14; 39; 384; 525]. В соответствии с этими фактами обнаруживается, что раз​дражение всех областей коры и других мозговых структур, а не только моторной области может вызывать моторные эффекты [320; 398]. Описывая распределение «моторной функции» в коре, Дж. С. Лилли приходит к выводу: «Каждая область продуцирует
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движения» [398, р. 937]. При раздражении зрительной и слуховой коры у приматов, собак и кроликов наблюдаются не только «спе​цифические сенсорные движения» (глаз, ушей), но также движе​ния головы, туловища, конечностей и сокращение лицевых мышц [см. 525].
Раздражение немоторных зон провоцирует реализацию даже довольно сложных синергии, например движение руки к открыва​ющемуся рту [320]. При стимуляции 17 и 18 поля у обезьян могут быть отмечены сложные акты, имитирующие «ловлю бабочек» [89]. По-видимому, потому что стимулировались зрительные об​ласти коры, автор описывает эффект стимуляции в терминах появления иллюзорных «бабочек». Можно думать, что, если бы точно такой же эффект проявился при стимуляции моторной коры, он был бы описан как координированное движение руки и глаз.
Очевидным следствием разрушения сенсорных структур счита​ется нарушение соответствующих «сенсорных функций». Харак​терным для «сенсорного дефицита», если таковой вообще обнару​живается, является неполнота и обратимость соответствующих нарушений поведения. Так, после удаления соматосенсорных об​ластей I и II обезьяны и кошки могут быть обучены дифференци-ровкам тактильных стимулов, хотя пороги остаются повышенными [314; 500].
Рассматривая результаты исследований, в которых проводи​лось удаление слуховой коры у животных, принадлежащих к раз​ным видам, Р. В. Мастертон и М. А. Веркли [418] отмечают со​хранение возможности дискриминации физических характеристик звуковых сигналов, но нарушение локализации источников звука и идентификации сложных, в том числе видоснецифических, пат​тернов. Однако авторы считают, что и отмеченный дефицит явля​ется скорее не специфическим «слуховым», а проявлением на​рушения целостного поведения.
Особенно обширный материал накоплен по анализу последст​вий разрушений зрительной коры (в эксперименте) и ее пораже​ний  (в клинике).
В экспериментах К. С. Лешли [396] было показано, что при удалении стриарной коры у крыс навык дифференцировки яр​кости пропадает, но может быть восстановлен, причем для этого требуется столько же реализаций, сколько необходимо интактным крысам. У кошек после разрушения 85 % оптического тракта и зрительной коры и дегенерации тел нейронов наружного ко​ленчатого тела остается ранее приобретенный навык различения яркостей и фигур; разрушение 90 % элементов наружного ко​ленчатого тела и оптического тракта устраняет оба навыка, но они могут быть вновь восстановлены  [293].
Считается, что кошки, кролики и землеройки способны к почти нормальному «зрительному поведению» после удаления стриар​ной коры, тогда как у обезьян наблюдаются глубокие нарушения предметного зрения [264; 418; 544]. Однако и обезьяны после тотального удаления геникулостриарной системы или после удале-
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ния стриарной коры и последующей дегенерации нейронов на​ружного коленчатого тела могут обучаться локализовывать пред​меты в пространстве, совершать к ним саккады без существенных ошибок, точно выполнять захват объектов под контролем зрения и различать сложные фигуры [317; 324; 431].
При анализе изменений поведения после удаления зрительной коры обычно сравнивается с нормой зависимость поведения опери​рованных животных от тех или иных параметров «зрительной среды». Таким образом тестируется нарушение постулируемой зрительной функции. Тем не менее еще экспериментами Лешли [128] было показано, что при разрушении зрительной коры могут иметь место изменения поведения, которые трудно связать с на​рушением реализации зрительной функции; утрата лабиринтного навыка после разрушения стриарной коры у крыс, которые были уже слепы в период обучения. Эти результаты подтверждаются и в настоящее время [344]. Более того, в серии экспериментов, проведенных Дж. Ф. Любаром и соавторами [404—406], было обнаружено, что нарушение активного избегательного поведения, в котором как пусковой стимул используется гудок, имеет место после разрушения стриарной коры, даже несмотря на сохранение возможности зрительной дифференцировки паттернов. Этот эф​фект обнаруживается и при сравнении поведения интактных и оперированных животных в условиях прекращения контакта со «зрительной частью» среды.
Полученные результаты свидетельствуют о том, что подчерки​вание именно «зрительного дефицита» при разрушении зритель​ных структур (как и, например, слухового при разрушении слухо​вых структур, [см. 651]) во многом объясняется предопределен​ным исходной установкой анализом изменений целостного по​ведения со стороны соотношения организма со зрительной (или акустической) средой.
Если удаление зрительных структур не означает потерю воз​можности осуществления зрительно направляемого поведения раз​ной степени сложности, то интактность данных структур не озна​чает сохранение этой возможности.
При унилатеральном удалении всей коры, кроме стриарной, перистриарной, нижней височной и лимбической (контралате-ральный оптический тракт и передняя комиссура перерезаны), обезьяны полностью слепнут [442]. При локальных разрушениях (височной или теменной коры) у обезьян и кошек также наблюда​ются нарушения зрения, несмотря на сохранность зрительной коры [14; 302]. Серьезные нарушения зрения при разрушении моторной коры отмечены еще в работах В. М. Бехтерева и Гитцига [см. 4]. Эти результаты подтверждаются и сейчас. У собак на​рушения зрения при удалении моторной коры отмечены И. С. Бе-ритовым [42], М. Е. Иоффе [102] и О. С. Адриановым [4]. На​рушение зрительных дифференцировок (вертикальных от гори​зонтальных полос) после одностороннего разрушения моторной коры наблюдается и у кроликов  [370а]. Нарушение зрительных
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дифференцировок геометрических фигур после одностороннего удаления моторной коры у кошек описано А. С. Батуевым [31]. Более того, автор отмечает, что если у тех же животных уда​ляли моторную кору и другого полушария, то примерно через месяц двигательные расстройства исчезали, но дифференцциро-вание фигур оставалось нарушенным.
Следовательно, нарушения зрительно направляемого поведе​ния имеют место не только при разрушении геникуло- и экстра-геникулостриарных сруктур, но и при разрушениях незритель​ных структур, в том числе моторной коры.
Одним из четко воспроизводимых феноменов, возникающих при поражении зрительной коры, является феномен «психиче​ской слепоты», описанный Мунком в 1890 г. Он обнаружил, что собаки после удаления зрительной коры были способны к детекции зрительных стимулов, но не оценивали их значения, усвоенного до операции [438]. Применительно к людям этот феномен описывается как способность детектировать, локализо​вывать или дискриминировать зрительные стимулы, которые предъявляются в область, определенную как «слепая» на осно​ве отчета, и которые пациент не осознает. Общим симптомом для больных с психической слепотой являются жалобы на сле​поту и вместе с тем сохранение возможности обходить имею​щиеся на пути препятствия [273].
Руководствуясь объективными показателями (движения глаз, КГР и т. д.), авторы, исследовавшие психическую слепоту, про​демонстрировали достаточную сложность и разнообразие опера​ций, производимых со стимулами, предъявляемыми в области скотомы: различение цвета, движений, вспышек, локализации, ориентации объектов, дискриминацию паттернов и т. д. [289; 467; 550].
Психическая слепота довольно частое явление при корковых поражениях. Вейскранц [550] обнаруживал ее более чем в полови​не случаев медицински констатированной абсолютной слепоты. Он отмечает также, что не существует качественных различий между проявлениями психической слепоты у людей и животных. Сход​ные с психической слепотой изменения поведения наблюдаются при разрушении соматосенсорной [458; 564], слуховой [463] и так называемой вкусовой коры [275]. Дж. Дж. Браун с соавторами [275] после разрушения вкусовой области коры у крыс обнаружи​ли вкусовую агнозию (утрата приобретенной перед операцией вкусовой аверсии). Пороги детекции основных вкусовых веществ оставались неизменными.
Мы уже отмечали, что удаление моторной области коры оказы​вает наибольшее влияние на сложное, «произвольное» поведение. Результаты экспериментов с разрушением сенсорных областей коры, в том числе зрительной (феномен психической слепоты), также показывают, что при поражении коры мозга соотношение между организмом и средой нарушается на уровне наиболее высо​коорганизованного поведения:  отчет у человека,  индивидуально
13
специализированные   формы   поведения    (поведенческая   значи​мость) у животных.
При воздействиях на данную структуру мозга из всего широко​го спектра реально имеющихся эффектов внимание обращается лишь на те немногие из них, которые представляют интерес в рам​ках  обычно формулируемых  при  исследовании  этой  структуры задач [274]. Выше мы описывали результаты экспериментов с раз​рушением и стимуляцией сенсорных и моторной областей коры. Количество функций, приписываемых этим структурам, ограниче​но, и в связи с этим ограничен набор описываемых феноменов. В экспериментах, объектом которых служили структуры со слож​ными, интегративными, неочевидными функциями и в которых, следовательно, не было настолько же, как и в случае с сенсорными и моторными корковыми областями, ясно, что, собственно, анали​зировать, получено значительно большее разнообразие феноменов. При стимуляции миндалины и коркового отдела лимбической системы разные авторы  наблюдали следующие изменения:  пре​кращение  движений, тонические движения,  жевание,  глотание, вокализация, изменение ритма и амплитуды дыхательных движе​ний, модификация движений желудка, сокращение матки, сокра​щение желчного пузыря,  изменение диаметра зрачка, давления крови, частоты пульса, саливация, повышение концентрации саха​ра в крови, дефекация, пилоэрекция, изменение температуры тела, сниффинг, настораживание, изменение пищевого поведения, сек​суальное и агрессивное поведение  [см. 340; 384].  Большинство описанных феноменов было свойственно как корковой области, так и  миндалине.  При  разрушении  структур лимбической  системы наблюдаются различные поведенческие эффекты: изменение эмо​циональности,   памяти,   торможение   или   фасилитация   ответов [486].   Ясно,   что  перечисленные  эффекты  означают  изменение всего поведения, функционирования организма в целом. Следует отметить, что приведенный выше перечень значительно сокращен. При   суммировании   результатов   исследований   разных   авторов только один эффект в этом ряду — агрессивное поведение — мо​жет  быть  представлен   таблицей   феноменов,   занимающей   семь
страниц [см. 30].
А. И. Лакомкин [123; 124] и другие исследователи, оценивая попытки конструирования «карт» поведенческих актов при стиму​ляции лимбических структур, приходят к выводу, что их составле​ние в большинстве случаев оканчивается неудачами, а имеющиеся карты имеют очень относительную ценность. Стимуляция различ​ных локусов может приводить к реализации однотипного поведе​ния, а стимуляция одних и тех же — к появлению резко отличных
форм поведения.
Сходная ситуация складывается и при рассмотрении не только лимбической системы в целом, но и отдельной ее структуры — гиппокампа. На основании феноменов, получаемых при стимуля​ции и разрушении, гипнокамп рассматривается как область обоня​тельных  воспоминаний,  детектор  временных   параметров,   меха-
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низм оценки ошибок, детектор прагматической неопределенности; он связывается с эмоциональными функциями, пищедобыватель-ным и питьевым поведением, страхом и яростью^висцеральными функциями, регуляцией мотиваций, сенсорным анализом, ори​ентировочным рефлексом и вниманием, генерацией произвольных движений1, обучением и памятью [63]. О. С. Виноградова отмечает в связи с этим: «Нет такой реакции, которую при достаточной изобретательности и настойчивости экспериментатора нельзя было бы вызвать с гиппокампа и связанных с ним структур» [63, с. 82]. Структуры лимбической системы не являются уникальными продуцентами феноменов. При исследовании базальных ганглиев авторы, изучающие регуляцию движений, обнаруживают у них свойства, указывающие на участие в этом процессе, специалисты в области сенсорной физиологии связывают функцию базальных ганглиев с анализом афферентной информации, психологи — с организацией поведения, причем не обязательно двигательного; кроме того, базальным ганглиям приписывается роль в процессах узнавания, мотивационных процессах и т. д.  [412].
Таким образом, если при изучении сенсорных и моторных корковых структур возникают затруднения с локализацией «спе​цифических функций» в соответствующих областях, то при пере​ходе к стимуляции и разрушению различных подкорковых струк​тур, как правило, обнаруживаются изменения большинства, если не всех, параметров функционирования организма, и даже вы​деление специфических функций становится проблематичным. Выявление того или иного эффекта при разрушении или раз​дражении определенной структуры мозга зависит, конечно, не только от установки экспериментатора, но и от целого ряда объек​тивных факторов, которые будут рассмотрены ниже.
Известно, что в значительной степени эффекты раздражения зависят от параметров стимулирующего тока [359; 366]. Однако изменение эффектов стимуляции данного локуса может иметь место и при постоянных параметрах стимуляции. Ни одна точка моторной коры, как отмечал К. С. Лешли, не дает одних и тех же движений при ее стимуляции в течение нескольких дней. В связи с этим он заключает: «Видимая специфичность точек в данное время — выражение временной физиологической организации» [128, с. 164]. В. Райз и Е. С. Хофф также подчеркивают, что «фун​кциональная топография возбудимой коры должна быть выражена не только в терминах пространства, но и времени» [477, р. 447]. Такой вывод может распространяться и на другие мозговые обра​зования (см. выше [123, 124]).
С чем может быть связано изменение эффекта стимуляции данного локуса при постоянстве параметров стимулирующего то​ка? Еще А. А. Ухтомский [193] заметил, что движение конечно​сти, которое возникает при раздражении определенной точки мо​торной коры, может и не появляться, если животное подготавлива​ется к акту дефекации. В последнее время факты, указывающие на зависимость эффекта стимуляции от поведения животного, полу-
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чены при раздражении латерального гипоталамуса. Показано, что в ситуации, провоцирующей реализацию животным оборони​тельного поведения, стимуляция латерального гипоталамуса уси​ливала оборонительное поведение, а когда та же обстановка после обучения приобретала «пищевое значение», стимуляция латераль​ного гипоталамуса вызывала инструментальное пищедобыватель-ное поведение [157]. Таким образом, непостоянство эффектов стимуляции данного локуса может определяться наличием у бод​рствующего животного той или иной мотивации, реализацией им того или иного поведения.
Эффекты стимуляции зависят также от индивидуальных осо​бенностей. Известно, что раздражение одних и тех же участков мозга у разных индивидов дает различный эффект [см. 320]. Наблюдается значительная межиндивидуальная вариативность функциональной топографии моторной коры [126; 477], эффектов, вызываемых стимуляцией глубоких структур [286]. Эти данные не вызовут удивления, если учесть, что в зависимости от специфи​ки индивидуального развития, особенно ранних его этапов, фун​кциональная топография, например величина области представи​тельства конечности в коре, может существенно изменяться [516].
Влияние индивидуального опыта обнаруживается и при разру​шении структур. Показано, что зрительные дифференцировки после разрушения зрительной коры лучше выполняются крысами, если до операции они обучались другим видам зрительного разли​чения [352]. Удаление различных структур (wulst у птиц, до​рсальной коры у черепах) мало отражается на поведении жи​вотных, имевших длительный опыт обучения экстраноляционным задачам, и приводит к существенным нарушениям поведения при отсутствии такого опыта [119]. Разрушение гипнокампа по-разно​му влияет на способность к обучению в зависимости от того, на какой стадии становления оборонительного поведения было про​изведено разрушение [487].
Эффекты стимуляции и разрушения в значительной степени определяются тем, на каком этапе онтогенеза эти воздействия производятся [347; 475; 487]. При различно локализованных по​ражениях мозга у ребенка и взрослого человека могут наблюдать​ся одни и те же симптомы, и, наоборот, одинаково локализованные поражения могут привести к совершенно различной симптомати​ческой картине [69]. Несмотря на многочисленные подобные дан​ные, некоторые авторы отрицают влияние возраста на эффекты разрушения структур [см. 380; 461; 519]. В действительности же «возрастное влияние» может обнаруживаться или нет в зависимо​сти от целого ряда причин.
При разрушении различных структур влияние возраста жи​вотного может сказываться в разной степени [353]. Существен​ным оказывается также возраст, в котором следует тестировать поведение при разрушении разных структур [519], выбор тестиру​емой формы поведения [610]. Наконец, проявление возрастного эффекта зависит от вида животных [440; 475].
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Таким образом, данные исследований указывают, что возраст животного влияет на последствия удаления структур, хотя это влияние может проявляться или нет или проявляться по-разному, в зависимости от того, какая структура удалена, какие формы поведения или вид животных исследуются.
Совершенно очевидна зависимость последствий разрушения и раздражения мозга у взрослых животных от их положения в эволюционном ряду [92; 134; 137; 538].
Если у низших млекопитающих при раздражении моторной коры возникают довольно грубые движения в крупных сочленени​ях, то у обезьян выявляются значительно более тонкие, особенно дистальных частей конечностей; легко вызываются движения пальцев рук и ног. Разрушение передних отделов мозга вызывает у человека полный и стойкий паралич, у собак — паралич, пре​терпевающий обратное развитие, у птиц не обнаруживается изме​нений движений. Разрушение задних отделов коры у человека приводит к глубокому нарушению отдельных форм чувствительно​сти, у собак — к нарушению «реакций на экстероцептивные сти​мулы» и не изменяет ориентирования у птиц. Таким образом, видовая история, как и индивидуальная, оказывает влияние на последствие раздражений и удалений различных областей коры. Дефицит, возникающий после удаления, возрастает в эволюцион​ном ряду.
На основании анализа данных, указывающих на зависимость эффектов раздражения и разрушения мозговых структур от целого ряда факторов, можно сделать вывод, что роль данной структуры в обеспечении поведения различна у животных разных видов, у отдельных животных одного вида и у животного на разных этапах его индивидуального развития, и при реализации им раз​личных поведенческих актов.
Кроме разрушения и раздражения, для изучения отдельных структур мозга используются методики функционального блока, из которых наиболее продуктивным является метод охлаждения структур, разработанный Тренделенбургом [277], дающий воз​можность повторного локального и обратимого продуцирования дисфункций. Этот метод позволяет исследовать изменение фун​кционирования организма в момент, непосредственно следующий за нетравмирующим «выключением» структуры, т. е. в ситуации отсутствия тех компенсаторных перестроек, которые имеют место после разрушений. Наконец, в этом случае появляется уникальная возможность изучить различия в активности одних и тех же ней​ронов до, во время и после выключения определенной области мозга.
Несмотря на все эти преимущества, применение метода локаль​ного охлаждения хотя и привело к уточнению целого ряда уже имеющихся представлений о функционировании мозга, но в целом не дало фактов, новизна которых соответствовала бы возможно​стям и преимуществам метода, т. к. набор выявленных феноменов опять-таки был задан исходными представлениями об отправлении
структурами сенсорных, моторных или других специфических функций. В результате таких исследований были сделаны выводы о влиянии зрительной коры на латеральное коленчатое тело в про​цессе обработки зрительной информации; нисходящем контроле соматических путей; тормозном контроле, осуществляемом моз​жечковой корой над ядрами мозжечка; участии мозжечка в генера​ции движений путем фазических и тонических влияний на кору и т. д.  [см. 277].
Существенно отличаются от работ этого направления исследо​вания Н. Ю. Беленкова с сотрудниками [39], которые использова​ли метод локального охлаждения для изучения функционирования мозга с позиций системного подхода. Они обнаружили, что при холодовом отключении височной области коры кошки имеет место полное нарушение поведения: голодые животные не едят мясо, даже вложенное в рот, не изменяют поведения при появлении собаки или мыши, не реализуют пищедобывательное поведение как при звуковом, так и при световом пусковом стимуле. При выключении зрительной коры также отмечено нарушение поведе​ния в целом: как и при отключении височной, нарушается «ана​лиз» и зрительных, и слуховых стимулов. Серьезно «страдают» движения. Кошки пошатываются при ходьбе, у них отмечается атаксия. Как и при разрушении моторной коры, в наибольшей степени расстраиваются локальные, точностные движения пере​дних лап. При отключении сенсомоторной коры отмечается на​рушение пищедобывательного поведения, локомоции, зрительно контролируемого поведения.
На основании этих результатов Н. Ю. Беленков делает спра​ведливое заключение: отмеченные нарушения не могут быть объяснены выпадением или расстройством «специфической фун​кции» данной области. Каждая область включается в организацию целостного поведения, разных его сторон.
1.2. Исследование отдельных областей мозга методом регистрации активности нейронов
Методы разрушения и раздражения оставались до начала 50-х го​дов основными в изучении мозга. Однако с появлением новых методических возможностей у исследователей мозга постепенно сформировалось убеждение, что «реальная физиология мозга мо​жет быть построена только на основании изучения активности нервной системы»   [541, р. 447].
Представление об отправлении различными областями мозга специфических функций в значительной степени определило про​блемы и методы нейрофизиологии. Согласно этому представлению, началось исследование связи характеристик реакций * нейронов сенсорных структур с параметрами стимулов, а моторных — с па​раметрами движений. Причем отмечалось, что «исследовать про-
1  Термин   «реакции»,  «ответ на стимул»  используется здесь только в методиче-
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извольные движения надо у бодрствующих животных, тогда как изучать сенсорные системы можно у наркотизированных живот​ных» [210, с. 25]. В соответствии с этой позицией изучение актив​ности нейронов сенсорных структур производилось (во всяком случае, до последнего времени) в основном на препаратах. В мно​гочисленных исследованиях такого рода была установлена зависи​мость реакций нейронов разных уровней слуховой, зрительной, соматической, обонятельной «систем» от параметров модальносне-цифического стимула. Однако уже в аналитических эксперимен​тах было обнаружено, что нейроны сенсорных «систем» отвечают и на неснецифические стимулы, хотя характеристики ответов на специфические и неспецифические стимулы могут различаться [245; 417; 439; 476 и др.]. Реакции на сенсорные (соматические, звуковые, зрительные) стимулы появляются не только в сенсор​ных структурах, но и в моторной коре [182; 285]. Более того, оказалось, что нейроны моторной коры могут иметь локальные дирекционально- и ориентационно-избирательные зрительные ре​цептивные ноля и отвечать на сложные звуковые паттерны ви-доспецифической вокализации [122; 335; 526].
На неспецифические стимулы отвечали не все нейроны. Из​вестно, однако, что нолисенсорность нейронов увеличивается в ре​зультате целого ряда воздействий: поляризации и тетанизации коры, применения электрокожного или другого болевого стимула, подведения к нейрону биологически активных веществ, хлоралозо-вого наркоза и др. [38; 68; 165]. Например, у кошек под хлорало-зовым наркозом почти все нейроны моторной коры отвечают на соматические, звуковые и зрительные стимулы  [68].
При переходе от аналитического эксперимента к изучению даже элементарного поведенческого акта типа «стимул — реакция» сразу обнаруживается, что поведенчески значимый стимул вы​зывает активации нейронов во всех областях мозга. Об этом свиде​тельствуют материалы исследований, посвященных анализу ней​ронной активности в процессе выработки и реализации условного рефлекса. Реакции на условный стимул появляются не только у нейронов структур, проекционных по отношению к подкрепляю​щему или условному стимулам, но и в «незаинтересованных» областях коры, в ретикулярной формации, в структурах лимбиче-ской системы, в гипоталамусе, спинном мозге [240; 282; 290; 399; 561; 504].
При регистрации активности нейронов моторных структур (моторная кора, мозжечок и т. д.), как правило, изучается за​висимость этой активности от разных характеристик движения: сила, скорость, направление, величина нагрузки на движущуюся конечность, латеральность конечности относительно регистрируе​мого локуса, точностный или баллистический характер движения
ском смысле: для изложения данных, полученных в результате процедуры нане​сения стимулов и последующего анализа изменений активности, связанных во времени со стимулами.
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и т. д. Ответ на стимул определенной модальности появляется у нейронов многих, если не всех, структур мозга. Также и актива​ции нейронов, связанные с движением, присущи не только нейро​нам «моторных» структур. Они характерны для нейронов лобной, зрительной и других областей коры, гиппокампа, гипоталамуса, ретикулярной формации, базальных ганглиев и других структур [250; 251; 253; 311; 508; 509].
Таким образом, феномены, позволяющие авторам связывать активность данной области с постулируемыми процессами «обра​ботки информации» или «регуляции движений», обнаруживаются при изучении не только сенсорных и не только моторных структур соответственно, но и самых разных областей мозга.
К общемозговым характеристикам активности нейронов также относится зависимость от цели поведения паттерна активации или самого ее наличия. Показано, что ответ нейронов «проекционных» и «непроекционных» областей коры, гинпокампа, ретикулярной формации, спинного мозга и других структур на неизменный по физическим параметрам стимул изменяется при привлечении к нему внимания, изменении его поведенческой значимости [6; 225; 279; 515; 535].
Активации нейронов различных областей мозга, появляющиеся при предъявлении пускового для поведенческого акта стимула, не только зависят от поведенческого значения стимула, но и воз​никают в этих областях синхронно [12; 456]. Это позволяет сде​лать вывод об участии нейронов различных центральных областей мозга во всех стадиях формирования и реализации поведенческого акта [186; 214; 222].
Несмотря на наличие общемозговых закономерностей, между структурами имеются и существенные различия по критерию участия составляющих эти структуры нейронов в обеспечении поведения. Ранее нами были проанализированы различия в отно​шении активации нейронов сенсомоторной и зрительной областей коры к развертыванию системных механизмов условного и бе​зусловного оборонительных поведенческих актов [6; 7]. Эти дан​ные затем были сопоставлены с результатами, полученными при анализе активности нейронов ретикулярной формации в тех же поведенческих актах [230]. Оказалось, что число нейронов, акти​вирующихся в условном акте, отличалось от числа активирующих​ся в безусловном в зрительной коре и ретикулярной формации; их числа были равны в сенсомоторной коре. Процентное распределе​ние нейронов, участвующих в отдельных системных процессах (структура интеграции), также изменялось в зависимости от ис​следованных областей. Оказалась различной для них и степень сходства интеграции, определявшаяся как отношение количества нейронов, одинаково используемых в интеграции двух актов, к об​щему числу активирующихся нейронов: степень сходства была максимальной в сенсомоторной коре, минимальной в зрительной. Ретикулярная формация занимала промежуточное положение. Оценивая  эти  данные  как  указание  на  несомненные  различия
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участия нейронов разных структур в обеспечении поведения, сле​дует, однако, учесть, что использованная в приведенных выше экспериментах методика (акты тина «стимул —реакция») не по​зволяет фиксировать реальные приспособительные результаты по​ведения и выделить функциональные системы, с обеспечением которых связана активность нейронов.
В настоящее время имеется много работ, посвященных анализу активности нейронов различных областей мозга у животных, реа​лизующих приспособительное, как правило пищедобывательное, поведение. Для нас особый интерес представляют данные, по которым можно судить о различиях связи активности нейронов моторной и сенсорных (в особенности зрительной) областей коры с поведением. Но здесь складывается парадоксальная ситуация. Именно потому, что авторы подходят к нейронам этих областей как к выполняющим различные (моторные и сенсорные) функции в поведении, различия в отношении нейронов данных областей к целостному поведению трудно извлечь из материалов литерату​ры. Дело заключается в том, что если с позиции представления о механизмах поведения как о реализации сенсорных и моторных процессов подобный подход к анализу активности нейронов может казаться оправданным, то с точки зрения системного подхода для выявления различий роли отдельных областей мозга в обеспечении поведения необходимо исследовать специфические системные про​цессы организации активности нейронов в поведенческих актах, направленных на достижение конкретных приспособительных ре​зультатов, связь активности различно локализованных нейронов с реализацией целостных функциональных систем. Таким обра​зом, системный анализ данных, полученных при регистрации активности нейронов в поведении, затруднен потому, что поведе​ние в большинстве работ является не специальным объектом исследования, а используется лишь как методический прием. При изучении нейронов моторных структур оно необходимо, как уже отмечалось, чтобы получить то или иное произвольное движение, с которым можно сопоставить активность нейронов. А при изуче​нии сенсорных структур — для того, чтобы фиксировать внима​ние, состояние животного при стимуляции, фиксировать положе​ние глаза для стабилизации условий стимуляции [429; 430; 431].
В исследованиях подобного рода может быть изучена связь активности нейронов конкретной структуры только с предполагае​мой функцией; возможная связь других нейронов с той же фун​кцией и связь активности одного и того же нейрона с другими функциями, а главное, само существование изучаемой функции остаются принципиально непроверяемыми [221]. Ясно, что при различных подходах к анализу активности нейронов, зависящих от локализации регистрируемого локуса, сопоставление данных, полученных при исследовании активности нейронов моторной и сенсорных областей коры с целью выявления специфики связи этой активности с реализацией целостных функциональных систем, оказывается затруднительным.
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Рассматривая проблему сопоставления свойств активности различных областей мозга в поведении, Э. Э. Фетц [325] под​черкивает ограниченность подхода, при котором разные области мозга исследуются в различных условиях и роль данной области изучается только в связи с определенной функцией. Он считает, что направлением будущих исследований должно быть изучение активности «различных областей в одном и том же поведении» [325, р. 521]. Это условие является необходимым, но недоста​точным. Даже в одном и том же поведении активность нейронов сенсорных структур может сопоставляться с изменениями среды, а моторных — с движениями. Следовательно, необходимо еще со​поставление связи активности нейронов разных структур с одни​ми и теми же параметрами изменения соотношения организма и среды.
В настоящее время имеются лишь единичные исследования активности корковых нейронов, в которых проводилось такое сопо​ставление. Так, в работе А. С. Батуева с соавторами [37] на основа​нии сравнения свойств активаций нейронов моторной и лобной областей коры выявлено, что нейроны моторной области коры наиболее активны в течение пускового этапа, их активации не связаны с местоположением сигнала, а активации нейронов лобной области зависят от местоположения условного сигнала, направле​ния   предстоящего   движения,   эффективности   его   выполнения.
Следует отметить, однако, что различия в активности нейронов отдельных областей коры, выявляемые в одном поведении, могут не обнаруживаться в другом. Например, А. П. Георгопулос с со​авторами [336] не нашли принципиальных различий в связи активности нейронов поля 4 и 6 обезьян с этапами реализации целенаправленного поведения, а Б. Коби и Р. Портер [296] в дру​гой экспериментальной ситуации обнаружили существенные раз​личия. Таким образом, для выявления закономерных различий между областями сопоставление активности составляющих эти области нейронов, по-видимому, следует производить, используя разнообразные формы поведения.
Анализ данных, полученных в результате регистрации актив​ности нейронов, структур, относительно функции которых нет определенного мнения, обнаруживает ситуацию, в значительной степени напоминающую описанную выше при обсуждении дан​ных, полученных в экспериментах с разрушением и стимуляцией интегративных структур. При исследовании активности струк​туры с «неочевидной» функцией результаты экспериментов силь​но зависят от исходной концептуальной установки [378]. Разные авторы, в зависимости от исходных позиций, связывают одну и ту же область с разными функциями. Как отмечал Ю. Хюваринен [379], «традиционно физиологические исследования коры мозга разделялись на две части: изучение сенсорных систем и изучение моторных систем. Эта дихотомия сказывается и на изучении за​дней париетальной коры. В. Б. Маунткастл с соавторами (1975) и Дж. С. Линч с соавторами (1977) считают, что нейроны задней
22

париетальной коры действуют как командная система для осуще​ствления движений в экстраперсональном пространстве, в то вре​мя как К. Робинсон с соавторами [1978] рассматривают все функ​ции области 7 как сенсорные»   [379, р. 166].
Еще более разнообразные функции приписываются префрон-тальной коре. Разные авторы на основании изучения активности ее нейронов в поведении приходят к выводу о реализации ею следующих функций: обработка сенсорной информации, оценка ситуации и значения стимула, моторный контроль, мотивационные влияния, внимание, память, организация временной структуры поведения, поведенческая интеграция, регуляция ориентировочно​го рефлекса [83; 254; 333; 342; 390; 545].
При изучении активности нейронов глубоких структур, напри​мер ретикулярной формации, в зависимости от того, с чем сопо​ставляется активность нейронов, авторы выявляют ее связь с дви​жением глаз, ушей, мелкими движениями тела, локомоцией, обо​нянием, слухом, зрением, дыханием, страхом, болью, привы​канием, агрессивным поведением и др., причем связь с совершенно различными функциями демонстрируется в одних и тех же стерео-таксических координатах. При суммировании чисел нейронов, отвечающих за разные функции, получается величина, значитель​но превышающая 100% [508; 509; 510]. Аналогичная ситуация складывается при изучении активности нейронов базальных ган​глиев [484].
Произвол в изучении сложных структур, объясняющийся от​сутствием жестких исходных представлений об их функциях, имеет и положительные стороны. Результаты исследования этих структур с очевидностью демонстрируют невозможность однознач-• но связать активность нейронов данной структуры с отдельными параметрами соотношения организма и среды. Эта активность оказывается сопоставимой с реализацией целостного поведения. Особенно четко связь активности нейронов именно с целостными поведенческими актами была продемонстрирована исследования​ми группы Дж. Б. Ренка [323; 471], а также Ю. В. Гринченко с соавторами [80]. Активации, появляющиеся при реализации определенного поведения, обнаружены и у нейронов зрительной, соматосенсорной и моторной областей коры [77; 150; 195; 196; 217], обонятельной луковицы  [107].
Связь активаций нейронов с целостными поведенческими акта​ми и отражение в активности нейронов различных структур ряда «общемозговых» закономерностей не говорит об эквипотенциаль​ной роли этих структур в поведении. Выше уже отмечались разли​чия ряда характеристик участия нейронов сенсорных и моторных областей мозга в обеспечении поведения. Такие различия обнару​живаются и при анализе данных, полученных при изучении слож​ных структур. Так, для гинпокампа можно считать характерным наличие нейронов «места» [452; 453]. Хотя такие нейроны обна​руживаются и в гипоталамусе [229], и в различных корковых областях,  но в этих структурах они единичны, а в полях СА1,
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СА3 и FD гиинокампа, как считает Дж. О'Киф [453], составляют большинство клеток.
Исследование активности нейронов гипоталамуса и орбито-фронтальной коры в нищедобывательном поведении показало оче​видную избирательность активаций многих нейронов в отношении определенного вида пищи [482; 483; 530]. Такая избирательность показана и для нейронов хвостатого ядра [448], и для нейронов коры [78]. Но опять-таки если в гипоталамусе свойство избира​тельности присуще многим нейронам, то в коре оно отмечено лишь у двух из 90 проанализированных клеток.
При исследовании мозга человека также обнаруживаются как общие для различных подкорковых структур характеристики участия нейронов в поведении (например, наличие «опережающих настроечных» активаций), так и выраженная специфика активно​сти нейронов отдельных образований при реализации одних и тех же функциональных тестов [160].
1.3. Общемозговое и специфическое
в функционировании отдельных областей мозга: феномены и трактовки
Анализ данных литературы показывает, что наиболее определен​ными являются представления о связи моторных структур с реа​лизацией движений, а сенсорных — с обработкой сенсорной ин​формации. Однако появление или нарушение движений и сенсор​ный дефицит — общемозговые феномены, выявляющиеся при раздражении и разрушении многих структур мозга, хотя отдель​ные характеристики этих феноменов при воздействии на разные области могут различаться. Реализация движений нарушается при • разрушении или функциональном выключении не только мотор​ной, но и других областей коры, в том числе зрительной. Движе​ния, причем довольно сложные, наблюдаются при стимуляции не только моторной, но и других, в том числе сенсорных, областей коры. При разрушении сенсорных структур может быть сохранена или восстановлена способность к дифференцированию не только простых, но и сложных паттернов (тонкие тактильные диффе-ренцировки, зрительное опознание фигур и т. д.). Если удаление зрительных структур не означает потерю возможности осуще​ствления зрительно направляемого поведения, то их интактность не означает сохранение этой возможности. Зрительный дефицит наблюдается и при разрушении или функциональном выключении «незрительных» структур, в том числе моторной коры, в условиях сохранности геникуло- и экстрагеникулостриарных образований. Специфический сенсорный дефицит является лишь одной из ха​рактеристик нарушения целостного поведения, имеющего место при разрушении сенсорных структур. Эти нарушения обнаружи​ваются после разрушения зрительной коры и в условиях исключе​ния контакта организма со зрительной средой. С другой стороны, нарушения поведения после разрушения зрительной коры могут
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иметь место и при сохранении возможности зрительной дискрими​нации паттернов.
При стимуляции и разрушении различных подкорковых струк​тур мозга выявляются изменения большинства, если не всех, параметров функционирования организма, поэтому не только ло​кализация, но даже выделение какой-либо определенной специфи​ческой функции становится проблематичным.
Несмотря на то что при анализе конкретных видов поведения обнаруживаются общемозговые феномены, каждый из которых является следствием удаления, раздражения или функционально​го выключения различных областей мозга, отчетливо выделяется также превалирующая, характерная именно для поражения дан​ной области симптоматика, которая оказывается в определенной степени возрастающей в эволюционном ряду, локализованной и со​ответствующей топической организации этой области.
Эффекты раздражения или удаления данной структуры за​висят от наличия у животного той или иной мотивации; обста​новки эксперимента; поведения, реализуемого животным; индиви​дуальных особенностей; положения животного в эволюционном ряду. Таким образом, индивидуальная и видовая история оказыва​ют влияние на последствия раздражения и удаления структур. Роль данной структуры мозга в обеспечении поведения у живот​ных разных видов, у разных животных одного вида и у одного и того же животного на разных этапах его индивидуального разви​тия и при реализации этим животным разных поведенческих актов различна.
Возможность получения при изучении функционирования моз​га общемозговых феноменов и вместе с тем очевидная специфич​ность симптоматики при поражении определенных областей мозга требуют объяснения.
Можно было бы полагать, что наличие общемозговых феноме​нов при удалениях обусловлено фактором раневой поверхности, диашизом, дегенерацией (в том числе транснейрональной) и т. д., а при стимуляции — активацией многих областей мозга. Однако общемозговые феномены выявляются и при функциональном от​ключении мозговых структур, а также при регистрации активно​сти нейронов. Во Введении отмечалось, что термин «функция» может обозначать два разных понятия. Попытки локализации моторных, сенсорных (например, зрительной) функций определя​лись тем, что традиционно авторами использовались первое из этих понятий, в соответствии с которыми функция — специфиче​ское проявление определенного нервного субстрата. Поэтому оче​видным путем решения первой проблемы — «общего» в функцио​нировании мозга — была разработка представления о том, что, кроме главной, специфической функции, данная область может отправлять и другую или другие функции, т. е. афферентные корковые области не строго сенсорные, а эфферентные не пол​ностью моторные [558], стриарная кора не только зрительная, гигантопирамидное поле не только моторное [201]. Такое решение
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проблемы находилось в тесной логической связи с пониманием механизмов компенсации, имеющей место при поражении отдель​ных областей мозга.
Одним из наиболее известных объяснений возможности вос​становления данной функции при разрушении специфичной по отношению к этой функции области или нарушения этой функции при разрушении «неспецифических» областей было представление о том, «что в коре полушарий, кроме специальных областей раз​ных анализаторов, имеются еще, так сказать, запасные элементы их, рассеянные по всей массе полушарий» [148, с. 330]. Казалось бы, это представление подтверждается и морфологически, напри​мер обнаружением прямых путей от сетчатки и латерального коленчатого тела не только к зрительной, но и к моторной, слухо​вой областям коры [86; 191], или наличием в составе пирамидного тракта волокон не только из прецентральной, но и из лобной, теменной, затылочной и височной областей коры [85].
Еще в 1935 г., критически анализируя представление о рассе​янных элементах, П. К. Анохин четко сформулировал проблему следующим образом: «. . .происходит ли компенсация за счет рас​сеянных элементов или вся оставшаяся масса мозга, какими бы элементами она ни располагала, принимает участие и достигает компенсации потерянной функции» [23, с. 76]. 'На основании имевшихся в то время экспериментальных данных П. К. Анохин пришел >к выводу о правильности второй точки зрения. Существу​ющие в настоящее время концепции и данные, касающиеся про​блемы восстановления после повреждений мозга, подтверждают этот вывод. При поражении мозга происходит не переход выпол​нения утраченной специфической функции к «неспецифическим» областям, а такая перестройка «объединенной мозговой системы», которая обусловливает возможность адаптивной модификации це​лостного поведения, изменения набора способов достижения ре​зультатов [39; 343; 391; 519].
Такое представление о компенсации согласуется с системным пониманием функции как достижения результата системы, осуще​ствляемого организацией активности элементов самой разной ана​томической принадлежности в рамках общемозговых системных процессов. С этой точки зрения существуют не особые зрительные или моторные функции, которые могут быть более или менее строго локализованы, а специальные характеристики целостной функциональной системы, описывающие зависимость реализации этой системы от свойств зрительной среды или параметры со​вершаемых движений соответственно. В рамках такого представ​ления общемозговые феномены могут быть поняты следующим образом. Изменение характеристик реализации одной и той же (по критерию достигаемого результата) функциональной системы при воздействии на многие области мозга объясняется участием этих областей в обеспечении достижения результата системы. Рассмот​рение реализации данной функциональной системы оо стороны контакта организма и среды или со стороны совершаемых движе-
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ний приводит к выявлению общих для разных областей мозга феноменов — сенсорный дефицит или изменение двигательных характеристик реализации системы.
Вторая проблема — «специфического» в функционировании отдельных областей мозга — может быть рассмотрена с двух сто​рон: нейроморфологической (аналитической) и системной. П. К. Анохин отмечал [23], что если мы при раздражении какого-либо участка коры получаем тот или иной моторный эффект, а при разрушении — нарушение движений или при удалении зритель​ной коры — потерю зрения, — это не говорит о том, что мы стиму​лировали или исключили центр моторной или зрительной фун​кции. Это свидетельствует лишь о перерыве циркуляции импульса в определенных звеньях, и ни о чем больше, хотя такие данные и могут помочь невропатологу диагностировать очаг разрушения. Автор указывал также, что если даже при раздражении сетчатки в зрительной коре возникают колебания, отличные от таковых в других областях, «то это говорит только о том, что зрительная область имеет более интимное, более близкое отношение к про​хождению светового импульса, чем другие области»   [23, с. 67].
В последнее время выдвигаются точки зрения, которые со​ответствуют представлению о специфике сенсорной или моторной симптоматики как о специфике нейроморфологической. Так, У. Наута и М. Фейртаг [144] считают, что некоторые структуры в нервной системе имеют такое «расположение», которое склоняет к определению их как «сенсорных» (например, латеральное ко​ленчатое тело), а другие, находящиеся на расстоянии не очень большого числа переключений от мотонейронов, заманчиво на​звать «моторными». И это «единственный способ разумного ис​пользования данных терминов» [144, с. 101, 102]. Таким образом, нейроморфологическое объяснение специфики симптоматики яв​ляется, во всяком случае для сенсорных и моторных областей, довольно простым, основывающимся на различии морфологиче​ских связей отдельных областей мозга. Специфика симптоматики, свидетельствуя в пользу зависимости проявления того или иного симптома от особенностей морфологических связей пораженного (или стимулируемого) участка мозга, не дает, однако, прямого ответа на вопрос о роли различных областей в обеспечении по​ведения, в «выполнении целостной функции организма» [15]. Необходимым условием для получения такого ответа, т. е. для рассмотрения проблемы специфического с системной точки зре​ния, является исследование активности нейронов различных об​ластей мозга в поведении.
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1.4. Исследование активности нейронов
в поведении и их системной специализации как путь решения проблемы различия роли отдельных областей мозга в обеспечении поведения
Анализ имеющихся данных литературы показывает, что актива​ции, связанные с изменением среды и движениями, появляются у  нейронов  практически  всех  областей  мозга.   Паттерн   и  само наличие активаций нейронов зависят от поведенческого значения пускового стимула. Нейроны различных областей мозга синхронно вовлекаются  во все  процессы  организации  и   реализации   пове​денческого акта. Таким образом, общемозговые феномены выявля​ются и при изучении нейрональной активности. Отражение в ак​тивности нейронов общемозговых закономерностей не говорит об эквипотенциальности структур, которым принадлежат эти нейро​ны. Данные литературы свидетельствуют о том, что организация активности нейронов различных структур в поведении различает​ся по целому ряду характеристик. Эти различия указывают на существование специфики роли отдельных областей мозга в обес​печении   поведения.   Однако   при   анализе   активности   нейронов в  поведении  их  активации  сопоставляются  с  теми  или  иными параметрами целостного соотношения организма и среды,  в за​висимости от представлений автора о специфической функции той области, где локализованы данные нейроны. Естественно, в наи​большей степени этот подход выражен при исследовании областей с очевидными функциями: сенсорных и моторных структур. В та​ких  экспериментах  решение  проблемы специфики  роли данной области  в  обеспечении   поведения  в  целом  имеется  уже   перед экспериментом: участие в организации движений или обработке информации, т. е. в процессах, которые рассматриваются с точки зрения традиционных представлений как механизмы поведения. При  этом   активации   нейронов   моторной   коры   сопоставляются с особенностями движений, а сенсорных областей — с теми или иными изменениями среды. С точки зрения теории функциональ​ных систем поведение осуществляется за счет реализации функци​ональных, а не сенсорных или моторных систем. Поэтому исполь​зование данных литературы для целей системного анализа специ​фики участия нейронов отдельных областей мозга в обеспечении целостного поведения оказывается затруднительным. Таким обра​зом, для системного анализа проблемы специфического в функци​онировании мозга исследование активности нейронов различных областей в поведении — необходимое, но недостаточное условие. Подход к анализу фактов постоянной связи активности отдель​ных нейронов с будущими событиями  (результатами), наступле​ние которых обеспечивают активации этих нейронов, с позиций представления о функции как достижении результата функцио​нальной системы, позволил В. Б. Швыркову [216; 218; 220; 221] сформулировать системную концепцию специализации нейронов. В рамках этой концепции специализация нейрона рассматривает-
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ся как его участие в системе, осуществляющей соответствующую функцию. Постоянная связь активности отдельных нейронов с оп​ределенными формами активности организма означает принад​лежность нейронов разным системам и позволяет говорить о систе-моспецифичности * нейронов. Данные, полученные при анализе активности нейронов в поведении, а также аргументы, приведен​ные автором, дают основания для утверждения, что системная принадлежность нейронов постоянна.
Из концепции системоспецифичности следует, что активность нейрона в поведении — показатель его вовлечения в конкретную функциональную систему. Поэтому по активности нейрона можно судить об извлечении данной системы из памяти. Поскольку системоспецифичность нейрона означает его участие в обеспече​нии качественно специфического соотношения организма со сре​дой — результата, постольку роль данной области мозга в обеспе​чении поведения может быть определена путем выявления того набора систем, по отношению к которым специфичны нейроны данной области. Следовательно, системное решение проблемы спе​цифического в функционировании мозга может быть получено в результате исследования системоспецифичности нейронов цен​тральных и периферических структур.
Проведенное обсуждение показывает, что эффекты раздраже​ния и разрушения данной структуры зависят от ее морфологиче​ских связей и от истории формирования поведения. Основываясь на концепции системоспецифичности, можно предположить, что морфологические связи и история формирования поведения — факторы, определяющие роль структуры в обеспечении поведения через детерминацию системоспецифичности нейронов. Иначе гово​ря, от этих факторов зависит системоспецифичность нейронов, а от того, по отношению к каким системам они специфичны, зависит роль структуры в обеспечении поведения. С этой точки зрения анализ детерминант системоспецифичности нейронов является необходимым компонентом решения проблемы специфического в функционировании мозга.
Выше рассматривались данные, полученные при исследовании центральных структур мозга. Однако для ответа на вопрос, сфор​мулированный во Введении, необходимо сопоставление роли в обеспечении поведения не только нейронов различных централь​ных структур, но также центральных и периферических нейронов. С точки зрения традиционного подхода, сенсорные элементы рассматриваются как преобразователи различных видов энергии в электрические сигналы, несущие нервным центрам информацию о действующем агенте. В связи с этим вопросы о периферических элементах сводятся обычно к выяснению механизмов реализации
функций: правил «периферического кодирования» или обработки информации, передаваемой в ЦНС.
Четкая зависимость активности периферических сенсорных элементов от параметров стимула — очевидный феномен, который подтверждается и нашими экспериментами. Однако в рамках представления о «единстве центра и периферии» активность пери​ферических сенсорных элементов должна быть рассмотрена не просто как ответ на то или иное воздействие, а как активность, обеспечивающая реализацию тех или иных систем. Представление о том, что «воспринимающие периферические аппараты и рабочие ответные органы составляют вместе с центральной нервной систе​мой динамическое единство» [23, с. 64], было одним из централь​ных пунктов теории, выдвинутой П. К. Анохиным в 1935 г. Это единство достигается в той или иной функциональной системе, с необходимостью достижения результата которой связана актив​ность центральных и периферических элементов. Важно подчер​кнуть, что даже сама идея функциональной системы о том, что «в каждый данный момент динамически складывается широкая система из разнородных образований, все части которой (курсив мой. — Ю. А.) содействуют получению определенного полезного результата», возникла именно при анализе проблемы центра и пе​риферии в физиологии  нервной деятельности   [26, с.   114, 221J.
Следовательно, системный подход к изучению роли перифери​ческих нейронов в обеспечении поведения делает правомерной постановку вопроса о том, но отношению к каким системам пери​ферические нейроны специфичны, диктуя в связи с этим необхо​димость анализа активности периферических, как и центральных, нейронов при реализации функциональных систем, направленных на   достижение   определенных   приспособительных   результатов.
1.5.  Иерархия систем
Постановка проблемы сопоставления роли центральных и перифе​рических структур в обеспечении разных функций, как правило, приводит авторов к введению понятий об уровнях организации поведения, регуляции движения, обработки информации, с одной стороны, уровнях нервной системы — с другой, и к сопоставлению этих уровней.
Анализ проблемы роли различных структурных образований в целостном функционировании организма и в рамках теории функциональных систем привел к формулировке принципа иерар​хии систем. «В связи с вопросом структурного состава системы возникает. . . вопрос об иерархии систем, который становится в последние годы все более и более актуальным, — писал П. К. Анохин, — мы никогда не имеем по-настоящему изолирован​ные функциональные системы организма, можно только с ди​дактической целью выбрать определенную систему, обеспечиваю​щую какой-то результат на данном уровне иерархии систем» [22, с. 37]. С этих позиций при сопоставлении системоспецифичности
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центральных и периферических нейронов необходимо не просто изучение их активности в поведении, но с учетом иерархической организации поведения. Чтобы использовать иерархический под​ход как инструмент для сопоставления системоспецифичности центральных и периферических нейронов, необходимо вначале проанализировать представление об иерархии, существующее в рамках этого далеко не гомогенного подхода, используемого авторами, находящимися на самых разных методологических по​зициях.
Принцип иерархии относится к числу «основных принципов системного исследования» [53] и находит широкое применение в современной науке в самых разных областях естественнонаучно​го и теоретического исследования: кибернетике, биохимии, генети​ке, биологии развития, физиологии, психологии [см. 11]. Можно было бы ожидать, что широкое использование этого принципа как необходимого инструмента исследования приведет к его глубокой разработке. Однако, характеризуя положение с разработкой при​нципов иерархической организации систем, П. К. Анохин был вынужден заключить, что «современная естественнонаучная и фи​лософская литература ограничивается лишь простой констатацией факта наличия субсистем («малые системы») и суперсистем («большие системы») без попытки вскрыть конкретные механиз​мы их консолидации в целом организме» [21, с. 111]. К такому же выводу приходят М. Месарович с соавторами [139].
Почему же, несмотря на всеобщее признание важности разра​ботки проблемы иерархии, прогресс в этой области в целом на​столько невелик, что оказываются возможными подобные выводы? Это обусловлено несколькими причинами и, по-видимому, в первую очередь  историей  формирования  иерархических  представлений.
Понятие об иерархичности имеет по меньшей мере 5000-лет​нюю историю [554]. Сам же термин «иерархия» начал использо​ваться в науке более 100 лет назад для обозначения «иерархии наук» [Комте, 1854], «иерархии патологических состояний» [Вирхов, 1858], «иерархии нервных центров» [Джексон, 1881], <а после 1900т. — уже многими авторами при анализе физических, биологических и социальных систем [Стерн, Вейс, Берталанфи, Джерард, Новикофф и мн. др.]   [552].
Таким образом, история бытового использования данного по​нятия является, безусловно, значительно более длительной, чем его научная разработка. Как отмечал К. К. Платонов [151], в исто​рии человечества под иерархией понимали прежде всего суборди​национные отношения между молодыми и старшими в племени и затем — подчинение низших по чину или другим признакам высшим. Подобное, хотя и отражавшее реальные отношения в со​обществе людей, так сказать, «племенное» представление об иерархии было привнесено и в науку, в частности в теорию систем. Ярким примером использования такого подхода в научном иссле​довании может служить обширный круг работ, посвященных изу​чению складывающихся в группах отношений, носящих характер
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доминирования-подчинения или исследования, в которых под иерархической организацией поведения понимается «предпочти​тельность», «большая сила» одного поведения по сравнению с дру​гим или другими [308; 374]. Если для решения части задач, кото​рые ставят авторы работ такого рода, указанное представление может считаться оправданным, то, как нам кажется, одинаковый подход к отношениям, складывающимся между людьми в обществе или животными в стаде, и к отношениям между различными биохимическими, физиологическими процессами, поведенческими системами и даже морфологическими образованиями является проявлением упрощенного понимания иерархии как совершенно очевидных отношений высших и низших, главенствующих и под​чиненных. Тем не менее, именно такое понимание иерархии свой​ственно многим авторам, разрабатывающим иерархические пред​ставления.
На основании подробного обзора работ, в которых применяется иерархический принцип, Д. Уилсон [554] делает вывод о том, что многие авторы используют его имплицитно. Очевидно, что подо​бное использование любых представлений обусловливает их смут​ный и ненаучный характер [59]. Использование таким образом представлений об иерархии в значительной мере определяет быто​вой характер понимания иерархии как отношений между высшим и низшим, главенствующим и подчиненным, решающим и испол​няющим, управляющим и управляемым.
В последнее время некоторые авторы отказываются от подобно​го понимания иерархии. Так, И. В. Круть считает, что понятие «системной иерархии принципиально отличается от иерархий в церковном, этологическом или кибернетическом смысле, где речь идет о прерогативах и превосходстве одних индивидов над други​ми или о системах управления» [117, с. 31]. М. Бунге [283] и Л. Л. Уайт с соавторами [553] подчеркивают, что, в то время как общепринятое понимание иерархии требует отношений доминиро​вания-подчинения между уровнями или постулирования управля​ющих и управляемых уровней, для самого представления об иерархических уровнях эти отношения не являются обязательны​ми. Иерархия может быть определена как «набор (ряд) упорядо​чение организованных уровней» [553, р. VII). Одним из направле​ний разработки иерархических представлений, отвергнувшим при​нцип доминирования или управления «субординированных систем» какой-либо системой или «центром», является развитая в рамках системного подхода концепция гетерархических2 функ​циональных структур [62; 74; 536; 547]. В настоящее время эта концепция, во-первых, вместо «диктаторского» управления ни​зших уровней высшими рассматривает «коалиционное» объедине-

ние высших и низших уровней в единую систему действия. Во-вторых, вместо представления о структурах низшего уровня, отве​чающих на инструкции структур высшего уровня, вводится представление о том, что соотношение со средой, имеющееся на высшем уровне, воспроизводится и на низшем, но на «языке» низшего уровня. То есть каждый уровень соотносится со средой в рамках целостного соотношения организма и среды, но со специ​фическими для каждого уровня свойствами среды [536].
С нашей точки зрения, гетерархический подход в его современ​ном виде является более последовательно системным, чем иерар​хический в общепринятом понимании. Гетерархическое понима​ние уровневой организации систем согласуется с представлением, развитым в теории функциональных систем, согласно которому результат поведенческого акта достигается за счет взаимосодейст​вия систем, составляющих иерархию, за счет «контакта результа​тов» систем разного иерархического уровня [22]. Положительно характеризуя гетерархический подход, отметим, однако, что далее мы будем продолжать использовать термин «иерархия», так как, во-первых, отношения доминирования-подчинения не обязательно включаются в иерархические представления, и, во-вторых, для автора, придерживающегося методологических позиций теории функциональной системы, существенно то, что П. К. Анохин назвал концепцию, обладающую всеми положительными чертами гетерархических представлений, концепцией иерархии функцио​нальных систем [21; 22]. Но, употребляя термин «иерархия», мы будем иметь в виду многоуровневую «коалиционную» или «коопе​рационную» иерархию взаимосодействия, а не иерархию домини​рования и управления.
Очевидное соответствие этапов формирования нервной системы и функций организма может вести к прямому сопоставлению уровнево ранжированных «функций» с отдельными образования​ми («уровнями») нервной системы, т. е. к морфологизации иерар​хии. Морфологизация иерархии свойственна с теми или иными оговорками многим концепциям, развиваемым как авторами, ана​лизирующими проблему иерархических уровней в терминах «вход—выход», «сенсорное — моторное», так и авторами, решаю​щими вопросы организации поведения и движения с точки зрения теории управления, требующей обязательного выделения управля​ющих и управляемых субстратов.
Еще Дж. X. Джексон [381] выделял в соответствии с иерар​хией движений иерархию нервных центров. Он считал, что на всех уровнях представлены все мышцы, но количество и разнообразие движений возрастает снизу вверх. Активность высших уровней сопоставлялась с психическими процессами, характеризуемыми как формирование «образа движения».
В этологии морфологизируется целостный поведенческий кон​тинуум. Н. Тинберген [532] утверждает, что развертывание по​ведения от наиболее сложных аппетентных форм до консумма-торного акта обеспечивается последовательным включением цент-

[image: image8.jpg]3B canam ¢ TPAUNIMORHOCTEIO CCTCCTHOMHOHAYNHOTO NOHMMAWMA CTPYKTYPM Kak
ctpykTypu matepuaamaonaunoii [108], moxiepKuen, 4To upw MeropomOrMNECKX
paspaGoTKAX 0Biiell TCOPUA CHCTEM O CTPYKTYPOH NONMMACTCS YCTORUMBAS CHAIL
M OTHOUICHIA MCHAY DACMENTAMM, JAKORK X (BYHKIMONHPOBAINS.

© B obuigs cMMCIe NOUSTHE OpraiMIAINM NPOJIATACTCH ONDENCANTD KAK TY ecTe-
G T ACHCTBHTELIOCTH, NP KOTOPOI YiiKe HMEIOT MECTO CHCTOMB»
117, c. 30].

3%





ров ЦНС от высших до низших. Функциональность, а не «ограниченная анатомическая локализация» центров в тинберге-новской схеме иерархической организации поведения, подчеркива​емая некоторыми авторами [529], относится только к вариативно​сти форм аппетентной фазы, так как при анализе механизмов реализации поведения оказывается, что центры обладают при​знаками анатомических образований: импульсы идут От высшего центра к низшему, причем низшие центры консумматорного по​ведения располагаются в спинном мозге, а аппетентное поведение вызывается    центрами,    находящимися    в    гипоталамусе    [531,
р. 311].
Морфологизация крайне выражена в концепции П. Вейса [551]: имеет место не только сопоставление определенного по​ведения или движения с определенными структурами, но и само выделение уровней иерархии основано на морфологии.
Е. А. Седов [171]  считает, что разграничение иерархических уровней сформировалось в чисто субстанциональном аспекте, но соответствие   градаций   субстанциональных   и   функциональных уровней не проявляется как всеобщий закон. М. И. Сетров [176], характеризуя различные виды иерархий, отмечает, что физиологи​ческая иерархия не обязательно соответствует морфологической. Однако принятие этого положения не означает отказ от морфоло-гизации иерархии при переходе от общетеоретических положений к конкретным механизмам поведения. Л. фон Берталанфи, анали​зируя соотношение морфологии и иерархии физиологических про​цессов, приходит к заключению, что  «организм не может быть сведен к единственной иерархии, полностью описываемой в мор​фологических терминах» [266, р. 42]. Тем не менее иерархические уровни организации движения по Берталанфи [266] не отличают​ся по принципу их выделения от уровней в концепции  Вейса. Морфологизации подвергаются не только иерархии движений или поведения, но и обучения. Так, например, иерархия процессов обучения: 1 — классическое обусловливание, 2 — инструменталь​ное, 3 — латентное обучение сопоставляется с иерархией уровней нервной системы: уровень 1 — стволовые структуры, 2 — подкор​ковые структуры и уровень 3 — кора соответственно [276].
С нашей точки зрения, морфологизация иерархии предопреде​лена традиционным пониманием функции и, как следствие, сопо​ставлением с уровнями нервной системы соответствующим обра​зом иерархизированных специфических функций, каждая из кото​рых рассматривается как отправление определенной или опреде​ленных структур: регуляция простых рефлекторных и сложных произвольных движений, периферическое кодирование и цен​тральная интеграция информации и т. д. Конструирование на базе подобных функций иерархической организации поведения неиз​бежно ведет к морфологизации ее уровней. Ясно, что для систем​ного анализа отношений различных структур мозга к иерархиче​ской организации поведения принципиальным становится вопрос об уровнях, которыми она представлена.
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Анализ литературы показывает, что общепринятые критерии для выделения уровней иерархии отсутствуют. Характеризуя эту проблему, К. У. М. Смит [513] отмечает, что о ней можно сказать словами Августина, относящимися к определению понятия «вре​мя»: «Пока меня никто не спрашивает, я знаю; будучи спрошен — не знаю». Возможность выделения иерархий по разным основани​ям является особенностью, присущей универсуму [117], поэтому возражения может вызывать не эта возможность сама по себе, а ее «генерализация», т. е. использование критериев для выделения уровней иерархии без специального обоснования.
Существенной характеристикой иерархического подхода, опре​деляющей, казалось бы, логическую правомерность помещения на разные уровни иерархии совершенно разных процессов, например, периферического кодирования или организации поведения, явля​ется подчеркивание специфики иерархических уровней. Посколь​ку специфичность законов функционирования на разных уровнях представляется очевидной, постольку акцент на специфике, при​сущий концепции структурных 3 уровней, присутствует в работах многих авторов [61; 108; 115]. Направление основного внимания на специфику иерархических уровней объясняется и тем, что существующее наряду со структурными уровнями представление об уровнях организаци значительно менее разработано и понятие организации еще не определено однозначно [2] 4. Сам же термин «уровень организации» подвергается критике именно за отвлече​ние внимания от специфики уровней [115].
Анализ специфических свойств отдельных иерархических уровней, безусловно, полезен для решения многих вопросов, сфор​мулированных в терминах конкретных дисциплин, для разработки методологии системного подхода. Однако учет только специфики уровней -является неоправданным упрощением. Концепция иерар​хии П. К. Анохина позволяет одновременно учесть и специфиче​ские, и изоморфные свойства различных иерархических уровней. Он считал совершенно верным положение о том, что с каждым иерархическим уровнем связаны специфические качественные ха​рактеристики, но мы не продвинемся глубоко в анализе уровней, беря только специфику. Рассмотрение общебиологических законо​мерностей зарождения и развития жизни привело П. К. Анохина к выводу об универсальности принципов функционирования, реа​лизующихся на разных уровнях иерархии [21, с. 109]. Эта уни​версальность состоит в том, что иерархия функций организма представляет собой иерархию функциональных систем, причем все функциональные системы независимо от иерархического уровня
имеют одну и ту же функциональную архитектуру, в которой результат является доминирующим фактором [22, с. 39]. Следова​тельно, изоморфность уровней заключается в том, что они пред​ставлены функциональными системами, причем системообразую​щим фактором для всех этих систем независимо от иерархического уровня является результат. Специфичность же функциональных систем разного уровня состоит, с точки зрения П. К. Анохина, в качественно различном «заполнении» их системных механизмов [21; 22; 24]. Специфичность заполнения, в свою очередь, связана с различиями «дробности» среды, с которой соотносится организм на разных иерархических уровнях.
Следовательно, при системном подходе к исследованию роли в обеспечении поведения образований, принадлежащих к различ​ным уровням нервной системы, речь должна идти не об иерархии специальных периферических и центральных процессов и меха​низмов, а об иерархии функциональных систем. Специфика роли центральных и периферических образований в обеспечении иерар​хически организованного поведения может быть, следовательно, выявлена при анализе специфичности нейронов этих образований по отношению к функциональным системам разного иерархиче​ского уровня.
Выше мы приводили свободное от субординационного элемента общее определение иерархии, данное Л. Л. Уайтом и соавторами: набор (ряд) упорядоченно организованных уровней [553]. После того как стало ясно, что иерархическая организация поведения представляет собой иерархию функциональных взаимосодейству-ющих систем, остается ответить на вопрос, что значит «упорядо​ченная организация» этих систем? Иначе говоря, каким образом они «ранжированы» в целостном поведении?
В настоящее время вряд ли может вызывать сомнение то, что ответ на этот вопрос должен быть сформулирован в рамках разви​вающего традиции эволюционного анализа иерархических уровней исторического подхода [103], который квалифицируется как наи​более общий методологический принцип современного научного познания [71], необходимый компонент системного исследования
[13; 174].
Идея иерархического порядка, являющаяся стержневым по​нятием в системном анализе, выражает суть процесса развития, который предполагает иерархичность строения системы [163, с. 24]. Я. А. Пономарев [156] считает закон трансформации эта​пов развития системы в структурные уровни ее организации од​ним из ведущих принципов развития; изучение явления с позиций уровневого подхода, основывающегося на историческом анализе, в настоящее время может быть оценено как высшая ступень на​учного познания.
Формирование новых иерархических уровней в процессе разви​тия не отменяет предыдущих [47]. Новые уровни сосуществуют вместе с ними, но не вступают с предыдущими уровнями в отноше​ния   доминирования-подчинения.   М.   Бунге   [283]   считает,   что
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более новый, т. е. произошедший из предыдущего, уровень означа​ет не «главный» или «верховный», а более «поздний». Происхож​дение и продолжающееся существование этого уровня зависит от существования «старого» уровня. Между новыми и старыми уров​нями складываются отношения взаимосодействия или «сосредото​чения функций» — по терминологии М. И. Сетрова [175], с точки зрения которого каждая новая из них, соответствующая новому уровню, всегда остается частью уже имевшейся более общей фун​кции. Это значит, что в прогрессивном развитии каждая новая функция служит другой, более общей.
Исторический анализ иерархии, понимаемой как иерархия функциональных систем, по нашему мнению, с необходимостью приводит к представлению об уровневой организации поведения как об организации функциональных систем, связанных историей своего происхождения. Для обозначения совокупности систем (как сформированных в прошлом, так и вновь образованных в процессе усложнения поведения), реализуемых на каком-либо отрезке по​ведения, В. Б. Швырков предложил понятие «состояние субъекта поведения», понимая под этим всю совокупность функциональных систем, из которых состоит память данного организма.
С позиций исторического подхода можно ответить на вопрос о том, что значит «упорядоченная организация» функциональных систем разного иерархического уровня. Упорядоченная — значит определяющаяся историей формирования систем.
В заключение выделим положения, которыми мы будем руко​водствоваться, применяя иерархический анализ.
1. Под иерархией будет пониматься многоуровневая коалицион​
ная иерархия взаимодействия, а не доминирования и управления.
2. Под иерархией будет пониматься иерархия функциональных
систем, а не специальных центральных и периферических про​
цессов и механизмов.
3.
Под упорядоченной организацией уровней иерархии в це​
лостном поведении будет пониматься исторически обусловленное
ранжирование функциональных систем.
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Подводя итог проведенному обсуждению, отметим, что основ​ным его результатом является новая формулировка проблемы специфического в функционировании мозга и выдвижение следу​ющих положений, проверка которых может рассматриваться как путь решения этой проблемы. Роль определенной структуры мозга в обеспечении поведения обусловлена тем, по отношению к каким функциональным системам специфичны ее нейроны. Системоспе-цифичность нейронов, в свою очередь, определяется морфологиче​скими связями структуры и историей формирования поведения. В соответствии с этим общая задача исследований, результаты которых будут изложены далее, состояла в том, чтобы на основа​нии сопоставления особенностей организации активности нейро-
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нов центральных и периферических структур в различных по​веденческих актах определить, по отношению к каким системам эти нейроны специфичны, а также выяснить зависимость их систе-моспецифичности от морфологических связей структуры и исто​рии формирования поведения.
Выделим из представлений, изложенных выше, те, которые мы рассматривали как ключевые для решения поставленной задачи. Под функцией понимается достижение полезного приспособи​тельного эффекта в соотношении организма и среды, т. е. кон​кретного результата функциональной системы. Функциональная система — это динамическая организация активности избиратель​но вовлеченных элементов различной анатомической принадлеж​ности, взаимодействие которых приобретает характер взаимосо​действия в обеспечении полезного для организма результата. До​стижение приспособительного результата в процессе соотношения предметной среды и организма как целого обеспечивается органи​зацией активности организма в поведенческом акте, который мо​жет быть выделен как отрезок поведенческого континуума  (кон​тинуума результатов) от одного результата до другого. Поведенче​ский акт реализуется как иерархия систем, причем все функцио​нальные   системы   независимо   от   уровня   организации   имеют принципиально одну и ту же функциональную архитектуру, в ко​торой результат является доминирующим фактором. Вовлечение нейрона   в   обеспечение   достижения   результата   поведенческого акта определяется тем, входит ли в состав поведенческого акта система, по отношению к которой данный нейрон  специфичен. Системоспецифичность или системная специализация! нейрона оз​начает постоянную принадлежность данного нейрона конкретной функциональной системе, т. е. его участие в системе, осуществля​ющей соответствующую функцию.
В рамках традиционного подхода к анализу специфического в  функционировании   моага   наиболее   полно   разработаны   пред​ставления о функциях «обработки информации о среде», «сенсор​ного анализа» и «регуляции движений». Особенно многочисленны исследования, посвященные изучению функций моторной  (регу​ляция движения) и зрительной (обработка зрительной, информа​ции) областей коры. Эти структуры и были выбраны нами в ка​честве основных объектов для исследования активности централь​ных нейронов. Подход с позиций системоспецифичности к анализу роли  в обеспечении  поведения  именно этих  наиболее   «ясных» структур, связываемых в рамках традиционного подхода с реали​зацией сенсорных и моторных специфических функций, может, с нашей точки зрения, максимально подчеркнуть различия этих подходов и тем самым способствовать их последовательному раз​витию.
Зрительная и моторная области коры были выбраны как основ​ные локусы для регистрации и на основании морфологических данных. В то время как границы между различными полями коры у кроликов,  которые были основным  объектом наших экспери-
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ментов, нечетки и определяются в литературе неоднозначно, ги-гантоклеточное поле прецентральной области и стриарная область выделяются отчетливо и могут быть уверенно гомологизированы: моторная область коры — с нолем 4, а зрительная — с полем 17 [54; 82; 386]. Известно также, что в пределах всего класса млекопитающих гомологии полей новой коры имеют чрезвычайно условный характер, за исключением именно полей 4 и 17 [200].
Если сравнение зрительной и моторной областей коры по​казывает, что они являются морфологически полярными корковы​ми структурами, то границы между моторными и соматосенсорны-ми отделами сенсомоторной5 коры кролика нечетки. В наших экспериментах исследовалась в основном часть сенсомоторной коры, лежащая кпереди от брегмы, которая классифицируется X. Ганглофом и М. Монье [334], С. М. Блинковым с соавторами [54] и М. О. Гуревичем с соавторами [82] как моторная кора (СМ), нрецентральное гигантопирамидное ноле. Регистрация ак​тивности нейронов моторной коры производилась в антеролате-ральном ее участке, при стимуляции которого у бодрствующих и наркотизированных кроликов отмечаются движение нижней челюсти, лицевых мышц и глотательные движения [125; 161; 522]. Кроме того, в главах 3 и 4 представлены результаты, полу​ченные при регистрации активности нейронов в отделе коры, расположенном позади брегмы и классифицируемом как CSI [334], в котором обнаружено региональное распределение нейро​нов, имеющих рецептивные поля на голове, туловище и конечно​стях [60].
В главе 2 представлены результаты, полученные при регистра​ции активности нейронов мезенцефалической ретикулярной фор​мации.
Что касается периферических элементов, выбор в качестве объектов регистрации тригеминального мезенцефалического ядра, лучевого и зрительного нервов определялся конкретными задача​ми соответствующих серий экспериментов.

[image: image11.jpg]



[image: image12.jpg]Puc. 1. Perucrpannsa asuraTeabnix KOMUOHEHTOB AKTA 3aXBaTa NHUM € HOMOILIO
CHRXPORHMX KNHO- W (OTOMIEKTPHUCCKOI BANHCH

A — sanince wyMow, BOINMKAKUNX TpH nofaue wwmE (caena) W ee saxmare (cnpana); B —
JANNCH ABIKNNI r0AOBM (OTKAONEHWE NepA WiMA — OWCTpAN (aA AWKKCNNH, BBOPX —
MEATCHIAN; MOHLY HMMH COOTROTCTRY U IPOKPATCH I ABKKCHMS FOAORH TOPHIOTATbUMI
YUACTOK KpUBO# — ¢140T0%); B — JaUHER BOPTHKATLION COCTABAMIONCH ABMKONN mGKHCH
HEAI0CTH (ONYCKANIO HEANCTH COOTRETCTBYET CMOMIEHNE 1epa 5BOPX); [' — OTMETKA BpeMOHI
(500 mc). Ha a, 6, 6,2, 8, ¢ — oTaeabnue KNHOKAAPH (ILHGPH B YIAy KAAPOB — BPEMH B cok).
Ha nepsow kunokaape (a): 1 — Kycok MOPKOBM, HAKOAOTI HA NOABNKNON WTHGT HOARLMErD
yerpoitersa; 2 — dotosaexrpuaeckan naacrunka (O) u 3 — werowunx coera (HC), ¢ no-
MOIILI0 KOTOPHX PETHCTPHPOBAANCH ABMMEINH Foaon; 4 — DDTT 5 — HC, © nowoum koro-
PUX PErHCTPUPOAAOCK OTKPHBANNE PTA KPOANKA. 1Y HKTHDHMSMN THHHAMN OTMOUCHHN MOMONTI
Ha GAUMCH, COOTRETCTRYNOUINE KNHOKAADY, OT KOTOPOTO pORCAeHA crpeaka. HaoGpanenne wa
6 PASMMTO B CBHSH C GOALWION EKOPOCTLIO JARIGKEHMA; HA €, COOTBETCTRYIOWEM 4IAATOS, —
maoGpancenie qerkoe. Ha Wimunx KAADAX CAORYET OGPATHTE BHMMANNO HA PACCTORNNE MOWAY
DI (4) w MC (5). HenocpencTuentio nocae J AOCTHFACTCH MAKCHMAALHO® OTKDMBANHG PTa
M HPOWCXORT HEPBHI 3AXBAT NMILH; HOCAE €, COOTBETCTRYOUIET0 BTOPOMY 3AXBATY, PAIRHRACT-
o rpuacune





Глава вторая
АКТИВНОСТЬ ЦЕНТРАЛЬНЫХ
И ПЕРИФЕРИЧЕСКИХ НЕЙРОНОВ
В ПОВЕДЕНЧЕСКОМ АКТЕ
И ЕГО ИЕРАРХИЧЕСКАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ
2.1. Иерархическая организация систем в поведенческом акте захвата пищи
Перед тем как сопоставить отношение к иерархической орга​низации поведения активности центральных и периферических нейронов, следовало сначала проанализировать с точки зрения иерархического подхода поведенческий акт, на модели которого предполагалось провести это сопоставление.
В качестве экспериментальной модели был использован по​веденческий акт захвата пищи, являющийся общим актом для пищедобывательного поведения различной сложности.
Мягко  фиксированным   за   лапы   кроликам   подавали   куски моркови,  надетые на  подвижной  штифт   (рис.   1а,  1)   специаль​ного  устройства.   В   исходном   положении   пища   находилась  на недосягаемом  для   кролика   расстоянии.   Пищу   подавали   в  том случае,   когда   кролик   занимал   требуемое   исходное   положение (рис.  1, а).  Вначале такой,  казалось бы, простой акт требовал довольно  много времени:   кролик  дожидался,  пока  подаваемый штифт завершит движение, опускал голову и продвигал ее впе​ред, совершал движения головой вблизи моркови или застывал на несколько секунд, часто обнюхивал пищу, затем в несколько попыток добивался  ее  захвата.  Через  несколько   (3—10)   «тре​нировок»    поведение   существенно   автоматизировалось:   кролик быстро приближал голову к моркови и без многократных  «при​строечных»    движений   совмещал   ротовое   отверстие   с   нищей и  захватывал  ее.  Движение  головы  к  месту,  где должна  была оказаться   морковь,   начиналось  до  остановки   штифта   (рис.   1, б). Визуально последовательные акты почти не отличались друг от друга.  На этом этапе обучение заканчивалось и  переходили к экспериментам с регистрацией движений и активности мышц. Хронические эксперименты проведены на семи кроликах.
Момент достижения результата пищедобывательного акта определяли посредством регистрации шумов, возникающих при захвате кроликом пищи, с помощью контактного микрофона, регистрировавшего также и звуки, сопровождающие подачу пи​щи (см. рис. 1, А). Щелчок, синхронный с включением пода​ющего устройства, и шум подачи штифта наряду с видом при​ближающейся моркови, служили пусковым сигналом к реали​зации акта.
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Движения нижней челюсти регистрировали с помощью разрабо​танной нами методики бесконтактной фотоэлектрической регистра​ции  отдельных  составляющих  движений   нижней  челюсти   [9].
Движение головы регистрировали с помощью фотоэлектриче​ской пластинки, помещенной около подающего пищу устройства (рис. 1, а, 2). На черепе укреплялся источник света (рис. 1, а, 3), приближение и удаление которого от фотоэлектрической пластин​ки отмечалось по изменению ее ЭДС (рис. 1, Б). В части опытов производили синхронную кинорегистрацию движений (рис. 1, а — е). Скорость съемки — 32 кадра в секунду.
Электрическую активность ременной, глубокой части собствен​но жевательной мышцы (СЖ), двубрюшной, челюстно-подъязыч-ной  и  латеральной  крыловидной  мышцы  отводили  посредством
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биполярных проволочных электродов, вживляемых внутримы​шечно по модифицированной методике Дж. В. Басмаджана и Г. Стеко [262]. При выборе мышц для регистрации и при вве​дении электродов руководствовались описаниями топографии шейных и жевательных мышц кролика и результатами анато​мических и электромиографических исследований роли этих мышц в обеспечении движения [см. 10].
Электрическую активность мышц, отметки движений головы и нижней челюсти, а также отметку «достижения результата» (захват пищи зубами) регистрировали с помощью восьмика-нального полиграфа «Нихон-Коден».
Строение челюстного аппарата грызунов и зайцеобразных обусловливает у них четкое разделение процессов грызения и жевания [см. 10]. Без движений нижняя челюсть занимает достаточно фиксированное положение покоя. В этом положении у кроликов режущие концы нижних резцов находятся позади верхних в контакте или отделены небольшой щелью от малой пары задних верхних резцов. Нижняя челюсть располагается симметрично относительно сагиттальной плоскости. При грызу​щих движениях челюсть движется вниз и вперед до тех пор, пока нижние и верхние резцы не совместятся конец к концу. Затем нижние резцы скользят позади верхних и челюсть воз​вращается в исходное положение. Латеральные движения во время грызения у кроликов отсутствуют. После грызения со​вершаются транспортные движения, в результате которых ку​сочки пищи попадают на коренные зубы; нижняя челюсть про​изводит значительное движение назад для совмещения повер​хностей нижних и верхних коренных зубов, и начинается собственно жевание [257].
Как показал анализ кинематограмм, первым компонентом акта захвата пищи был быстрый наклон головы вниз и вперед (рис. 1, б). Движение начиналось еще во время смещения штифта и иног​да заканчивлось раньше полной его остановки. По достижении минимального расстояния между пищей (или местом, где она впоследствии окажется) и головой, движение последней резко замедлялось; при этом на уровне моркови оказывался, как прави​ло, нос животного, а не его рот (рис. 1, в). В некоторых актах морда кролика оказывалась справа или слева, а не прямо перед штифтом. Нижняя челюсть, как правило, не выходила во время этого движения из положения покоя.
Затем в большинстве актов после остановки головы («плато») развивалась следующая фаза акта — фаза медленного движения. Медиана распределения величин плато составляла 40 мс, при интерквартильном интервале варьирования от 30 до 80 мс.
Фаза медленного движения заключалась в открывании рта, од​новременно с медленным пристроечным движением головы, при котором ротовое отверстие приближалось к моркови (рис. 1, г). При максимальном в данном акте открывании рта положение головы стабилизировалось и происходил захват пищи (рис. 1, д).
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Далее происходило либо грызение захваченного куска и его пере​жевывание, либо повторение захвата (рис. 1, е).
При рассмотрении иерархии систем пищедобывательного акта как «иерархии результатов» [22] оказывается, таким образом, что конечный результат — контакт зубов с пищей, делающий возможным ее захват, достигается за счет координации следующих субрезультатов: максимальное приближение головы животного к пище, сопоставление с ней ротового отверстия, максимальное в данном акте открывание рта и затем сжатие зубов для собственно захвата пищи.
Руководствуясь основным положением теории функциональ​ных систем о выделении систем по результату и представлением об иерархической црганизации поведения как иерархии функцио​нальных систем и в соответстии с субрезультатами, «составляю​щими» результат акта захвата пищи, необходимо выделить следу​ющие субсистемы. Субсистема «быстрого движения к пище» с ре​зультатом — максимальное приближение к пище; достижение результата прерывает реализацию данной субсистемы и делает возможным реализацию следующих. Субсистема «медленного дви​жения» с результатом — ориентация ротового отверстия относи​тельно пищи и субсистема «движения нижней челюсти» с резуль​татом — соответствующее по амплитуде размеру пищи открыва​ние рта, необходимое для собственно захвата пищи зубами.
Почему же, выделяя субсистемы по результату, мы называем их по тем движениям, которыми характеризуется их реализация? Одно и то же движение может характеризовать поведенческие акты, направленные на достижение разных результатов, и, наобо​рот, один и тот же поведенческий акт может быть описан как разные движения. Для врожденных же систем, к которым, несо​мненно, относится субсистема движения нижней челюсти [129; 169, 375], а также субсистемы, обеспечивающие за счет движений головы контакт с пищевыми объектами, лизание и т. д. [1; 41; 237; 238; 375], характеристики со стороны цели (например, цель жева​ния пищи — ее измельчение для последующего глотания), среды (ротовая полость) и движений (движения нижней челюсти) ока​зываются очень тесно связанными. А именно, результат субсисте​мы достигается в относительно постоянной среде, и достижение этого результата характеризуется достаточно фиксированным ре​пертуаром движений [218]. Поэтому описание таких субсистем в терминах одной из характеристик — движения — оказывается возможным.
Называя вслед за П. К. Анохиным [21; 22] системы, субре​зультаты которых составляют результат «большой» системы уров​ня поведенческого акта захвата пищи, субсистемами, мы не только следуем традиции ирерархического подхода в теории функцио​нальных систем, но и выделяем из «грандиозной иерархии систем» [22], безусловно не исчерпывая ее, две принципиально отличающиеся группы: система поведенческого акта захвата пищи и субсистемы. Система акта захвата пищи представляет группу
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систем уровня «поведенческого акта», формирование которых, в отличие от группы врожденных субсистем, в процессе индивиду​ального развития проходит стадию самостоятельного целенаправ​ленного поведенческого акта (см. гл. 8). Названные группы систем располагаются заведомо «выше» (позже) и «ниже» (раньше) соответственно в исторически ранжированном наборе систем, со​ставляющих иерархию систем данного поведенческого акта за​хвата пищи.
Для выяснения принципов организации субсистем в акте за​хвата пищи тщательному анализу было подвергнуто соотношение как активности мышц, так и отдельных двигательных компонент данного поведенческого акта.
Нижняя челюсть во время быстрой фазы акта не выходила из положения покоя (за исключением случаев наличия «микрожев​ков»). Тем не менее при анализе ЭМГ в этом интервале постоянно отмечалась тоническая активация в жевательных мышцах, кото​рая начиналась до или одновременно с началом движения. Под​робный анализ полученных нами результатов и данных литерату​ры [см. 10] позволил заключить, что сбалансированный тонус в жевательных мышцах-антагонистах необходим для фиксации нижней челюсти в положении покоя. При этом передние мышцы шеи  могут   участвовать  в  обеспечении   наклона  головы   вперед.
При анализе последовательности включения отдельных мышц в обеспечение достижения результата исследуемого поведения мы обаружили, что эта последовательность изменяется от акта к акту. Тот или иной порядок вовлечения мышц в обеспечение поведения может служить выражением того или иного варианта объединения мышечных элементов для достижения результата, т. е. «степени свободы» системы. Термин «степень свободы» мы употребляем здесь в соответствии с определением П. К. Анохина: для обозначе​ния одного пути достижения результата, который формируется в порядке выбора из многих других возможных путей [23]. По​скольку мы судили о различии степеней свободы системы по активности элементов жевательных и шейной мышц, можно пола​гать, что эти различия характеризуют различные способы объеди​нения в поведенческом акте захвата пищи выделенных нами суб​систем.
Закономерности изменения порядка включения мышц от реа​лизации к реализации мы исследовали методом ранжировок [см. 11]. Для этого каждой мышце присваивали номер, и порядок включения мышц в акте представлялся как комбинация из пяти цифр — «ранжировка». Анализ распределения ранжировок пока​зал, что степени свободы системы оказываются различными, но не любыми. Число реально реализуемых ранжировок меньше теоре​тически возможного. Степени свободы не равновероятны: су​ществуют предпочтительные и редко реализуемые. Характеристи​ки поведенческого акта (время достижения результата, степень автоматизации) зависят от того, какие степени свободы реализу​ются данным животным.
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Для оценки изменения связи субсистем в процессе реализации поведения использовался динамический анализ степеней свободы системы. Он проводился путем сопоставления коэффициентов ва​риации времени развертывания последовательных этапов пове​денческих актов захвата пищи кроликом и нажатия испытуемым кнопки в ответ на вспышку света [136]. Проведенный анализ позволил выявить общую для животных и человека закономер​ность: уменьшение вариативности времени реализации последова​тельных этапов поведенческого акта к моменту достижения ре​зультата. Исследование динамики связи движений головы и ни​жней челюсти кролика и сопоставление полученных данных с данными литературы [см. 10; 11] приводят к следующему за​ключению. Уменьшение вариативности организации поведенче​ского акта обеспечивается уменьшением вариативности связи субсистем по мере приближения к конечному результату данного акта. Принцип уменьшения количества степеней свободы по мере приближения к результату характеризует организацию как от​дельного поведенческого акта, так и сложного поведения (челове​ка и животных), состоящего из серии актов.
2.2. Активации центральных и периферических нейронов в поведенческом акте захвата пищи как показатель реализации систем разного иерархического уровня
В поведенческом акте захвата пищи регистрировали активность нейронов антеролатеральной части моторной коры (в координатах А 2—4, L 3—5 по атласу X. Ганглофа и М. Монье [334]), клеток тройничного мезенцефалического ядра (ТМЗ) и рядом располо​женных нейронов мезенцефалической ретикулярной формации (РФ).
Клетки ТМЗ — группа монополярных сенсорных нейронов первого порядка, гомологичных периферическим проприоцептив-ным нейронам спинальных ганглиев. Это единственная группа первичных сенсорных нейронов, локализованная в ЦНС позво​ночных. ТМЗ, располагающееся по краю серого вещества, тянется узким тяжем клеток от оральной части среднего мозга до уровня моторного ядра тройничного нерва. Клетки ТМЗ посылают пери​ферический отросток к веретенам жевательных мышц, прессоре-цепторам зубов и, возможно, к некоторым другим рецепторам. Центральные отростки этих нейронов направляются к мотонейро​нам тригеминального моторного ядра; некоторая часть волокон идет в ядра лицевого, подъязычного, блуждающего нерва, в мозже​чок и некоторые другие структуры [40; 81; 130; 260; 301; 369].
Импульсную активность корковых и мезенцефалических ней​ронов регистрировали стеклянными микроэлектродами со стекло​волокном, заполненными 2,5 М раствором КС1, с помощью моди​фицированного микроманипулятора Ю. В. Гринченко и В. В. Швыркова  [79]. Положение ТМЗ реконструировали по
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Рис. 2. Локализация электрода в тригеминальном мезенцефалическом ядре
На фото фронтального среза мозга виден след хода электрода: деструкция ткани в области расположения тригеминального мезенцефалического ядра

Рис. 3. Нейрон тригеминального мезенцефалического ядра, активирующийся при открывании рта в акте захвата пищи  (1) и при регулярном жевании  (11)
1 — отметка   времени   100  мс,   2 — движения   головы,   3 — нейронограмма,   4 — отметка движения нижней челюсти, 5 — ЭМГ мышцы СЖ
атласу И. Фифковой и Дж. Маршала [328] и цитоархитектониче-скому атласу X. Мэссена и Дж. Ольшевского [425].. Координаты реконструированного участка (Р 10—12, Н 13, L 1,5—2,5) опреде​ляли по стереотаксическому атласу Р. Л. Мак Брайда и У. Р. Клемма [423]. После экспериментов производили морфо-контроль локализации микроэлектродного трека6 (рис. 2).
Клетки, регистрировавшиеся в соответствующих координатах, идентифицировались нами как элементы ТМЗ на основе связи их активности с жевательными циклами, а также по наличию ответов на пальпацию жевательных мышц и на прямое раздражение СЖ мышцы [подробнее об идентификации клеток ТМЗ см. 10]. Критериям идентификации отвечала активность шестнад​цати мезенцефалических нейронов, которые могли быть классифи​цированы как афференты  веретен.  Большинство ТМЗ-нейронов
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активировались в жевательных циклах при открывании рта или при его открывании и закрывании (рис. 3; см. далее рис. 8, 9, 11). Лишь один ТМЗ-нейрон активировался только при закрывании рта (рис. 4). Эти факты согласуются с данными целого ряда экспе​риментов, авторы которых наряду с выделением преимуществен​ной связи активаций афферентов веретен с фазой растяжения соответствующей мышцы, указывают на возможность появления активаций веретен как мышц конечности [284; 469], так и жева​тельных мышц7 [346; 422] в фазе сокращения этих мышц.
Тот факт, что в принятых нами для регистрации координатах локализовались нейроны ТМЗ, являющиеся афферентами веретен,
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Рис. 4. Нейрон тригеминального мезенцефалического ядра, активирующийся при
закрывании  рта в акте захвата пищи, поданной экспериментатором с руки   (I),
и при регулярном жевании  (II)
Обозначения 1 — 5 см. рис. 3
находится в полном соответствии с результатами недавно опубли​кованных аналитических исследований ТМЗ кролика [460]: в ростральной части ядра, включающей область нашей регистра​ции, обнаружены только афференты веретен, в каудальной — только механорецептивные единицы.
Импульсная активность, отметки движения головы и нижней челюсти, а также активность СЖ мышцы, регистрируемые с по​мощью описанных выше методик, и ЭЭГ антеролатеральной об​ласти коры записывались на магнитную ленту и после опыта воспроизводились с редукцией скорости в 10 раз на бумагу. В хро​нических экспериментах на десяти кроликах зарегистрирована активность 103 нейронов: 53 — моторной коры и 50 — среднего мозга.
Из 53 нейронов моторной коры 26 (49 %) и из 34 нейронов РФ 27 (79 %) активировались в поведенческом акте захвата пищи. За активацию во всех сериях экспериментов, проведенных на моде​ли элементарного поведенческого акта захвата пищи, принималось повышение частоты на 50 % и более над «фоновой» частотой. За
48

фоновую принималась активность в интервале от прекращения жевания до подачи следующей порции пищи. Активации нейронов обеих областей мозга могли быть приурочены к реализации всего пищедобывательногоакта (рис. 5, А; сверху) или возникали на дру​гих его этапах (рис. 5, Б; 6, снизу). У большинства из активиру​ющихся нейронов моторной коры (17) активации возникали в ни-щедобывательном поведении при собственно захвате пищи (из них у 14 только при открывании рта и захвате пищи зубами) в стан​дартном акте захвата и при захвате пищи, поданной эксперимента​тором с руки, когда животное совершало движение головой вверх, вниз, или вообще вне движений головы, если пища подносилась прямо к ротовому отверстию.
Большинство нейронов РФ активизировались в связи с опреде​ленным движением в самых разных поведенческих актах. На рис. 6 снизу дан репрезентативный пример для клеток РФ. Нейрон активировался в связи с опусканием и подъемом головы в разных поведенческих ситуациях: в стандартном акте захвата пищи (а), при «фоновом» движении головы (б) и даже при насильственном опускании и подъеме головы кролика экспериментатором (в), т. е. в ситуации оборонительного поведения. Для сравнения на рис. 5Б представлен нейрон моторной коры, который не активиро​вался при собственно захвате пищи, но разряжался при наклоне головы к пище в стандартном пищедобывательном акте (рис. 5, Б, слева). Однако при наклоне головы к пище, поданной экспери​ментатором с руки, активация нейрона отсутствовала (рис. 5, Б, справа).
Обнаруженный в наших экспериментах феномен-связь актива​ций нейронов РФ с определенными движениями в различных поведенческих ситуациях соответствует данным литературы, полу​ченным при регистрации активности нейронов РФ у крыс и кошек [392; 408; 508; 510]. Именно этой связью Дж. М. Сигел [508] объясняет выявленное рядом исследователей участие клеток РФ в реализации множества «сложных поведенческих функций». Для сопоставления количества нейронов, активирующихся в акте захвата пищи, характеризующимся разными движениями или активирующихся в связи с данным движением, но только в определенной поведенческой ситуации (группа 1), с количест​вом нейронов, активирующихся в связи с данным движением в разных поведенческих актах (группа 2), были отобраны только те клетки, при регистрации которых, кроме достаточного количе​ства стандартных нищедобывательных актов, отмечались «фоно​вые» («пищевые» «ориентировочные») движения головы и были проведены тесты. Тесты включали насильственные смещения го​ловы животного экспериментатором и провоцирование нестандарт​ного пищедобывательного поведения: захваты пищи, поданной экспериментатором с руки сверху, снизу, сбоку от морды животно​го, и пищи, поднесенной непосредственно к ротовому отверстию. Достоверность различий количеств нейронов, относящихся к раз​ным группам, в этой и последующих сериях экспериментов оцени-
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валась по критерию χ2 и точной формуле Фишера. Различия счита​лись достоверными при р<0,05.
Из общего числа активирующихся в поведении клеток тех нейронов, которые на основании анализа их активности в стандар​тных актах при различных видах тестирования могли быть класси​фицированы как относящиеся к первой или второй группе, 19 бы​ли в РФ и 15 — в моторной коре. Из них 15 нейронов-РФ и лишь 4 нейрона моторной коры относились ко второй группе (различие достоверно, р<0,05). Подчеркнем, что, хотя большинство нейро​нов РФ, в отличие от нейронов коры, принадлежали ко второй группе, в этой структуре имелись и клетки, принадлежащие к пер​вой группе. В РФ обезьян также обнаружены нейроны, активиру​ющиеся при движении руки к пище, но не при «фоновых» движе​ниях  [499].
Задачу сопоставления специфики отношения корковых и ТМЗ-нейронов к системам различного иерархического уровня мы решали путем сравнения особенностей связи активаций этих нейронов с движениями нижней челюсти в поведенческом акте захвата пищи, при жевании и при «микродвижениях» нижней челюсти — движения с амлитудой 2—5 °, наблюдавшиеся в части актов во время движения головы к пище, которые были идентифи​цированы нами как начальный консумматорный акт, по У. Крейгу [304], и связаны с неполной актуализацией субсистемы «движе​ния нижней челюсти»   [10].
Как уже отмечалось, 14 нейронов моторной коры активирова​лись исключительно на этапе собственно захвата, т. е. при откры​вании и/или закрывании рта для захвата пищи зубами. Из них только у 2 нейронов обнаружена подтвержденная построением гистограмм связь активности с ритмическими движениями ни​жней челюсти при жевании (рис. 7). Таким образом, большинство корковых нейронов активировались в связи с «поведенческими» движениями нижней челюсти при захвате пищи, но не при жева​нии. Эта особенность особенно ярко демонстрируется на примере той группы нейронов (7 клеток) активации которых были приуро​чены исключительно к движению нижней челюсти при захвате пищи и не появлялись больше ни на каких этапах поведенческого акта, ни при жевании. На рис. 8 представлен пример такого нейро​на. Видно, что его активность появляется только во время откры​вания рта в акте захвата пищи (А, Б), зависит от характеристик этого открывания (В) и не возникает при всех разнообразных движениях нижней челюсти (см. движения при грызении и жева​нии на В) вне захвата пищи и при движениях головы в актах, не сопровождающихся захватом пищи  (Г).
Все ТМЗ-нейроны, в том числе все 12 ТМЗ-нейронов, при регистрации которых были проведены и тесты, активировались при движениях нижней челюсти и в поведенческом акте захва​та пищи и при грызении и жевании. Активации ТМЗ-нейронов постоянно появлялись как в стандартных актах (рис. 9; см. также рис. 3), так и при захватах пищи, поданной экспериментатором с
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руки (см. рис. 4). Нейроны ТМЗ активировались и при насиль​ственных смещениях челюсти животного экспериментатором или движениях нижней челюсти, производимых самим животным в от​вет на давление на его челюсти, т. е. и в ситуации оборонитель​ного поведения.
Выше мы отмечали наличие у кроликов в части актов микро​движений нижней челюсти как своеобразный естественный тест на системоспецифичность нейронов, поскольку связь активности нейронов с таким «изолированным» извлечением субсистемы из памяти может служить дополнительным показателем специфич​ности нейрона по отношению именно к этой субсистеме.
Анализ активности тех нейронов ТМЗ, при регистрации кото​рых наблюдались «микродвижения», обнаружил четкую связь из​менений активности с этими движениями. Направленность изме​нений активности данного нейрона и при микро-, и при макродви​жениях нижней челюсти была одинаковой, хотя выраженность этих изменений в первом случае была меньшей (рис. 3, 4, 9). Ни у одного из корковых нейронов не обнаружено изменений активно​сти в связи с микродвижениями нижней челюсти.
Четкая приуроченность к движению нижней челюсти не означа​ет неизменности характеристик активности нейронов ТМЗ, связан​ной с данным движением в различных ситуациях. Даже при внеш​не стереотипных жевательных движениях нижней челюсти отмеча​ется вариабельность связи активности ТМЗ-нейронов с этими движениями [297; 523]. Мы специально сопоставили вариатив​ность активаций ТМЗ-нейронов при движении нижней челюсти в последовательных поведенческих актах и в последовательных жевательных циклах. Измеряли величины межспайковых интерва​лов в активациях от максимумов первого «поведенческого» откры-вании рта и открывания рта при жевании. Обнаружено, что ко​эффициент вариации величины межспайковых интервалов при первом открывании в 1,5—2 раза превышает вариацию величин при открывании рта в процессе жевания. Таким образом, в поведенче​ском акте захвата пищи активность ТМЗ-нейронов связана с дви​жением нижней челюсти более вариабельно, чем при жевании. При переходе от поведенческого акта захвата пищи к жеванию модификации могла подвергаться не только степень вариативно​сти, но и выраженность активаций [сравним, например, на рис. 9 выраженность активаций при движении челюсти в акте захвата пищи (А) и при жевании (Б)]. Более того, было отмечено и изме​нение паттерна активации: наличие активации в конце открыва​ния и при закрывании рта в процессе жевания и только при за​крывании рта в акте захвата пищи (рис. 10). Возможность измене​ния паттерна разряда афферентов веретен при внешне стереотип​ных движениях человека уже была отмечена ранее [358].
Изменение характеристик активаций нейронов ТМЗ при пере​ходе от поведенческого акта захвата пищи к жеванию, по-видимо​му, объясняется, тем, что один и тот же нейрон ТМЗ, активный при открывании рта в поведенческом акте захвата пищи и при
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жевании, согласует свою активность в этих двух ситуациях с ак​тивностью разных наборов нейронов. Действительно, с первым открыванием рта связана активность нейронов коры, не появляю​щаяся при всех остальных движениях нижней челюсти (см. рис. 8). Кроме того, во время первого открывания рта работают также нейроны, активации которых приурочены к движению головы и не возникают при жевании (см. рис. 6).
Подводя итог сопоставлению активности корковых и ТМЗ-ней-ронов, мы можем выделить следующее главное различие: если большинство тех корковых нейронов, активации которых появля​ются в акте захвата пищи, не активируются в связи с движениями челюсти вне поведенческого акта (группа 1), то активации всех ТМЗ-нейронов оказываются четко приуроченными к движению нижней челюсти в самых разных поведенческих ситуациях: в по​веденческом акте захвата пищи, при жевании, в оборонительном поведении, при неполной актуализации субсистемы «движения нижней челюсти»   (группа 2).
Различие между количеством нейронов коры и ТМЗ, принад​лежащих ко второй группе, статистически достоверно (р<0,05). Принадлежность нейрона к первой группе говорит о том, что, с одной стороны, система, по отношению к которой он специфичен, неизменно реализуется при достижении результата поведенческо​го акта захвата пищи, характеризующегося разными движениями, а с другой — что реализация этой системы приурочена к данному движению только в определенной поведенческой ситуации. При​надлежность ко второй группе говорит о том, что активации нейро​на соответствуют реализации субсистемы (движения нижней че​люсти, быстрого или медленного движений), феноменологически характеризующейся данным движением в самых разных пове​денческих ситуациях. Как показывают проведенные эксперимен​ты, большинство нейронов моторной области коры принадлежит к первой группе, все нейроны ТМЗ — ко второй, а нейроны ме-зенцефалической РФ занимают промежуточное положение (ближе к ТМЗ). Рассматривая иерархическую организацию поведения захвата пищи, мы выделили систему, являющуюся представителем группы систем уровня «поведенческого акта» и субсистемы. На основании этой классификации можно сделать следующий вывод. Разряжающиеся на одних и тех же этапах поведенческого акта центральные и периферические нейроны специфичны по отноше​нию к системам разного иерархического уровня: центральные корковые нейроны — преимущественно по отношению к системам уровня «поведенческого акта», а периферические нейроны, нейро​ны ТМЗ — по отношению к врожденной субсистеме «движения нижней челюсти». По критерию системоспецифичности нейроны РФ занимают промежуточное положение между корковыми и пе​риферическими — большинство клеток этой структуры специфич​ны по отношению к субсистемам «быстрого и медленного движе​ний», меньшая часть — по отношению к системам уровня «по​веденческого акта».
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Активность нейронов, специфичных по отношению к врожден​ной субсистеме, изменяется при ее реализации в различных по​веденческих ситуациях. Это изменение, по-видимому, объясняет​ся необходимостью согласования активности «субсистемоспеци-фичных» элементов с различными в разных поведенческих ситуациях наборами нейронов, активирующихся одновременно с ними.
Фило- и онтогенетические данные свидетельствуют в пользу специфичности нейронов РФ и особенно ТМЗ-нейронов по отноше​нию к врожденным субсистемам. ТМЗ найдено у всех групп по​звоночных, причем строение этого ядра, относительное расположе​ние и связи ТМЗ-нейронов отличаются поразительным однообра​зием у всех представителей позвоночных [40]. В исследованиях Т. И. Беловой [40] показано, что у 9—10-дневного зародыша кролика клетки ЦНС находятся на начальной стадии цитологиче​ской дифференцировки. Самые крупные в этом возрасте клетки мозга, обнаруживаемые в оральном его отделе, принадлежат ТМЗ. Помимо клеток ТМЗ, довольно высокой дифференцировкой отли​чаются ускоренно созревающие нейроны РФ орального отдела ствола — области среднего мозга и орального участка моста. Та​ким образом, ТМЗ-нейроны и нейроны мезенцефалической РФ со​зревают первыми или одними из первых клеток мозга, как отмече​но автором, а мезенцефалический корешок является наиболее рано созревающим волоконным пучком в ЦНС. Предполагается, что клетки среднего мозга имеют отношение к первоначально развива​ющимся системам, к самым первым актам новорожденных.
Очевидно, что открывание рта (реализация субсистемы «дви​жения нижней челюсти») невозможно без соответствующего изме​нения длины собственно жевательной, внутренней крыловидной и других мышц, изменения положения головки височнонижнече-люстного сустава и т. д. Логично полагать, что подобные морфоло​гически фиксированные отношения непосредственно сказываются на активности ограниченных групп нейронов («субсистемоспеци-фичных»), причем связь между их активностью и этими отноше​ниями наследственно детерминирована [505].
Действительно, активации нейронов ТМЗ, специфичных по отношению к врожденной субсистеме, появляются при движениях нижней челюсти не только у бодрствующих животных. Поскольку при открывании рта неизбежно имеет место растяжение СЖ мыш​цы, активность афферентов веретен сопровождает движения че​люсти у препаратов [297; 341], хотя характеристики этой активно​сти у наркотизированных по сравнению с бодрствующими жи​вотными существенно отличаются [307].
В предыдущем разделе было отмечено, что жевательные мыш​цы участвуют в обеспечении движения головы, фиксируя нижнюю челюсть. В литературе существует точка зрения о важной роли афферентов веретен в фиксации нижней челюсти при движениях животного [341; 345]. В наших экспериментах активации, связан​ные с быстрым движением  головы  к  пище,  были  обнаружены
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у 6 ТМЗ-нейронов (см. рис. 10). Поскольку участие жеватель​ных мышц в обеспечении дви​жения головы обусловлено свя​зями между подвижными обра​зованиями — голова, нижняя челюсть, подъязычная кость — внутри того анатомического комплекса, частью которого яв​ляются жевательные мышцы, постольку выявленный факт подтверждает специфичность нейронов ТМЗ по отношению к врожденной субсистеме, реа​лизация которой непосредст​венно связана со строением те​ла. Эта связь отражается и в морфологии самого ТМЗ-ядра. Известно, что клетки ТМЗ обра​зуют гроздевидные скопления по 2 —10 единиц (cluster). Меж​ду соседними клетками клас​тера имеются участки тесного сомасоматического и аксосома-тического контакта, которые отвечают критериям идентифи​кации электрических синапсов [369; 370]. Наличие электриче​ской связи между клетками в кластере было подтверждено в специальных аналитических исследованиях  [260; 368].
Активность   пары   нейррнов., ТМЗ нам удалось зарегистриро-
вать одновременно одним электродом (рис. 10). На рисунке видно, что во время регистрации разрядов первого нейрона появились спайки второго — меньшей амплитуды и синхронные с потенциа​лами действия первого. Каждому спайку первого нейрона (рис. 10, В, б) соответствует синхронный спайк второго нейрона, что приво​дит к изменению формы потенциала действия (рис. 10, б, справа). Временной интервал между максимумами потенциалов действия первого и второго нейрона, измеренный в период их совместной импульсации, варьировал от 200 до 345 мкс (М-260 мкс). Син​хронные разряды этих нейронов наблюдались несколько секунд, после чего ритм активности первого нейрона резко изменился. В одновременной регулярной активности двух клеток появились сначала «выпадения» отдельных спайков первого нейрона, затем групп спайков, после чего его активность полностью исчезла. Это исчезновение происходило без изменения положения головы, о чем
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можно судить по отметке ее движения (рис. 10, В, 1), и без при​знаков повреждения нейрона.
Характер активности этих нейронов был идентичен не только в жевательных циклах, но и в пищедобывательном акте. Оба ней​рона активировались при появлении тонической ЭМГ-активации и СЖ мышцы, возникающей перед движением головы, и при собственно захвате пищи. Видно, что активность второго нейрона в поведенческом акте отличается от активности первого не более, чем активность первого нейрона в последовательных поведенче​ских актах  (сравним ВсБиА;АсБна рис. 10).
Нам кажется, что описанный феномен синхронного следования спайков двух нейронов может быть объяснен на основе представ​ления о существовании электрической связи между ними. В поль​зу этого предположения, кроме указанных выше данных литерату​ры, свидетельствует и тот факт, что минимальная задержка между потенциалами действия двух нейронов (даже полученная измере​нием между максимумами этих потенциалов) меньше минималь​ной задержки для синапса с химической передачей и сопоставима с латентным периодом ответа постсинаптического элемента на раздражение связанного с ним электрическим синапсом пре-синаптического элемента [332]. Хотя электрические связи между нейронами имеют низкий фактор надежности для передачи корот​ких сдвигов потенциала,8 они могут иметь функциональное значе​ние при передаче части деполяризующего действия с одного ней​рона на другой, соседний, что способствует синхронизации актив​ности групп нейронов [244], превращая кластер ТМЗ в функцио​нальную единицу [368].
С какими особенностями жевательного аппарата может быть связана кластеризация клеток ТМЗ? Хорошо известно, что эти клетки, посылающие периферический отросток к веретенам мышц-поднимателей нижней челюсти, образуют моносинаптические возбудительные контакты с мотонейронами, иннервирующими те же мышцы [255; 443]. Причем считается, что эти контакты могут быть эффективными во время закрывания рта [341]. Изве​стно также, что время сокращения СЖ мышцы крайне мало — И —16 мс [363; 524]. Можно предположить, что синхронная актив​ность клеток кластера вносит вклад в синхронизацию включения отдельных двигательных единиц СЖ внутри этого короткого временного интервала. Существенным фактором, с которым свя​зана кластеризация и синхронность активности клеток ТМЗ, может быть и необходимость синхронного билатерального сокра​щения мышц, поднимающих нижнюю челюсть [130]. Таким образом,  особенности  морфологии  нейронов  ТМЗ,  отражающие
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непосредственную связь реализации врожденной субсистемы со строением тела, обусловливают и особенности активности субси-стемоспецифических нейронов.
Участие центральных и периферических нейронов в процессах организации поведенческого акта
До сих пор мы анализировали активность нейронов при реализа​ции «исполнительных» механизмов поведения. С точки зрения теории функциональной системы в латентном периоде реализации исполнительных механизмов поведенческого акта протекают про​цессы организации — афферентный синтез и принятие решения [20; 24]. Ранее В. Б. Швырковым было обосновано предположение о том, что позитивный и негативный компоненты вызванного потенциала, регистрирующиеся в латентном периоде поведенче​ского акта и совпадающие с этими компонентами ранние актива​ции нейронов, коррелируют с развертыванием общемозговых про​цессов организации поведенческого акта [213; 214; 222].
При анализе активности как корковых, так и мезенцефаличе-ских нейронов были выявлены ранние активации, возникающие в латентном периоде акта и совпадающие по времени с развитием вызванного потенциала.
Особого внимания заслуживает тот факт, что у 3 и 16 ТМЗ-ней-ронов, идентифицированных проприоцептивных элементов (ак​тивность которых, как это принято считать, связана с реализацией «исполнительных механизмов») обнаружены коротколатентные активации: 16—32 мс. Они возникали в латентном периоде ЭМГ-ак​тивации и движения. На рис. 11, I представлена нейронограмма и гистограмма активности ТМЗ-нейрона, который давал раннюю активацию с латентным периодом 32 мс (А). Активность данного ТМЗ-нейрона была четко связана с регулярными жевательными циклами (Б). Внутримышечное раздражение выявило характер​ный паттерн: тормозную паузу в активности с посттормозной активацией (В).
Вопрос о временных соотношениях разрядов афферентов вере​тен и скелетомоторной активности анализировался в большом числе работ [см. 10]. Общепринятое представление о функции проприоцепторов предполагает анализ их активности только в свя​зи с функционированием исполнительных механизмов. Авторами даже тех работ, в которых изучаются одиночные произвольные, а не циклические и навязанные движения, как правило, латентный период поведенческого акта не фиксируется, и активность веретен и гамма-эфферентов в этом интервале не анализируется. Исключе​ние составляют работы Дж. Бухвальд с соавторами [280; 281], в которых отмечено появление ранней гамма-активации с латент​ным периодом 18 мс на условный оборонительный сигнал — звуковой щелчок. Выявленные в наших экспериментах факты ранней активации афферентов веретен находятся в соответствии с данными, полученными Бухвальд с соавторами, и свидетельству-
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ют об участии этих элементов в процессах организации поведенче​ского акта. С этими же процессами можно, по-видимому, связать ранние изменения в альфа-скелетомоторной активности, обнару​живаемые при анализе активности отдельных двигательных еди​ниц мышцы СЖ (рис. 11, II).
Р. Гранит в обзорной работе, посвященной обсуждению фун​кциональной роли мышечных веретен, отмечает генерализованный характер веретенной активности, имеющей место перед ЭМГ-акти-вацией, сопоставляет ее с процессами подготовки к произвольному акту и выдвигает гипотезу о связи этой активности веретен с пре-моторными потенциалами [350]. Во время развития нремоторных и вызванных потенциалов имеют место одни и те же процессы — организации поведенческого акта [214]. В связи с этим можно думать, что полученные в настоящем исследовании факты ко-ротколатентной активации веретен, совпадающей по времени с развертыванием ранних компонентов вызванного потенциала, и представление об участии проприоцепторов в процессах органи​зации поведенческого акта находятся в соответствии с гипотезой, выдвинутой Р. Гранитом. Таким образом, в эти процессы вовлека​ются наряду с центральными нейронами — нейронами коры и глу​боких структур и периферические элементы — афференты вере​тен, активность которых, согласно традиционным представлениям, рассматривается в связи с функционированием «исполнительных» механизмов.
В последнее время [221] предложено новое понимание про​цессов организации. Они рассматриваются как смена одного со​стояния субъекта поведения другим. С этих позиций смысл про​цессов организации заключается в «выборе» из имеющихся в па​мяти систем одной определенной совокупности или состояния субъекта поведения, соответствующего следующему поведенче​скому акту, в нашей ситуации — акту захвата пищи. В рамках этих представлений сделанный нами вывод об участии нейронов ТМЗ в процессах организации означает, что смена состояний субъекта поведения (от поведения ожидания пищи к акту ее захвата) затрагивает системы всех иерархических уровней до врожденных субсистем включительно.

Глава третья
АКТИВНОСТЬ ЦЕНТРАЛЬНЫХ КОРКОВЫХ НЕЙРОНОВ ПРИ ИЗМЕНЕНИИ СРЕДЫ, ДВИЖЕНИЙ И ЦЕЛИ ПОВЕДЕНИЯ
Поведение представляет собой активное изменение соотношения организма со средой для удовлетворения потребностей, обуслов​ленных генетической программой и индивидуальным опытом. От​сюда следует, что для внешнего описания поведения необходимо использовать триаду терминов, обозначающих среду, движение и потребность (цель) [214; 218; 221]. В первой главе было отмече​но, что исследование роли разных структур мозга в обеспечении поведения должно включать не только регистрацию активности нейронов в одном и том же поведении, но и сопоставление связи активности нейронов разных областей мозга с одними теми же параметрами изменения соотношения организма и среды. В связи с этим мы провели эксперименты с регистрацией активности нейронов сенсорных и моторной областей коры в одном и том же поведении с сопоставлением зависимости активности нейронов каждой из этих структур от изменений среды, в которой реализу​ется поведение, и движений, его характеризующих. Таким образом мы предполагали выяснить, в какой зависимости от этих факторов находится извлечение из памяти и реализация систем, по отноше​нию к которым специфичны нейроны сопоставляемых струк​тур.
Поскольку с точки зрения теории функциональной системы та или иная потребность удовлетворяется за счет извлечения из па​мяти того или иного, в зависимости от конкретной ситуации, набо​ра систем, реализация которых обеспечивает достижение цели по​ведения, направленного на удовлетворение данной потребности в конкретных условиях [24; 185; 214], постольку мы исследовали также, в какой зависимости и от третьего фактора — цели по​ведения — находится активность нейронов сопоставляемых струк​тур, а следовательно, и реализация систем, по отношению к кото​рым специфичны нейроны этих структур.
Активность нейронов регистрировали у кроликов, находящих​ся в условиях свободного поведения в специальной эксперимен​тальной клетке, оборудованной двумя педалями и двумя автомати​чески подающимися кормушками (рис. 12). Педали располагались у задней стенки в правом и левом углах; у передней стенки в пра​вом yi левом углах находились кормушки. При нажатии левой педали (8) подавалась левая кормушка (1), правой (9) — правая (10).
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Рис. 12. Схема экспериментальной клетки
Слева — фотография кролика в экспериментальной ситуации. Справа — схема оборудова​ния экспериментальной клетки. 1 — левая кормушка, 2 — световой индикатор предъявле​ния кормушки, 3 — цифровой индикатор таймера, 4 — импульсная лампа фотостимулято​ра МС —2ПС, 5 — видеокамера, 6 — цифровой индикатор счетчика импульсов нейрона, 7 — световой   индикатор   нажатия   педали,  8 — левая   педаль,  9 — правая   недаль,   10 —
правая кормушка
Процесс обучения пищедобывательному поведению — нажатие на педаль и получение пищи из автоматически подающейся кор​мушки занимал 1 — 2 недели для разных кроликов.
В эксперименте эффективной была поочередно только одна из педалей. После того как при регистрации данного нейрона кролик совершал 10—30 пищедобывательных циклов, нажимая на одну из педалей и получая пищу из соответствующей кормушки, делали эффективной другую педаль.
Пищедобывательное поведение каждого кролика имело некото​рые особенности, однако у всех животных можно было выделить следующие основные элементы цикла: вынимание морды из кор​мушки, грызение и пережевывание пищи, поворот головы и туло​вища к недали, нажатие на педаль передней лапой (или лапами), при появлении звука подачи кормушки — поворот головы и под​ход к кормушке, наклон головы, захват пищи, вынимание морды из кормушки и т. д. В зависимости от того, какая педаль была эффективной, различали правый и левый цикл стандартного пище-добывательного поведения. Наличие двух циклов, с одной стороны, позволяло сопоставлять активность нейронов при достижении це​ли «контакт с пищей» или «контакт с педалью» в разной среде (в правой и левой кормушках или в левом и правом педальных углах соответственно) с использованием поведенческих актов, характеризующихся оппонентными движениями: поворот и дви​жение направо и налево. С другой стороны, в правом и левом циклах поведенческие акты с разными целями могли быть оха-
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рактеризованы как одно и то же движение: например, движение кролика налево в левом цикле при подходе к кормушке и в пра​вом — при подходе к педали.
Поведение кроликов в пищедобывательных циклах ре​гистрировали с помощью видеомагнитофона ПМВ-508. Внизу кадра помещались два счетчика: времени (рис. 12, 3), работа​ющий с частотой 50 Гц, и снайков (рис. 12, 6), запускающийся спайками регистрируемого нейрона через преобразователь стан​дартных импульсов. Параллельно на магнитную ленту много​канального магнитофона НО—46 записывали активность нейро​нов, импульсы счетчиков времени (для сопоставления с виде​озаписью) и сиайков нейрона, отметки нажатия педалей и опускания морды в кормушку (регистрируемые с помощью фотоэлектрических датчиков) и, для точного определения мо​мента захвата пищи, активность мышцы СЖ.
В хронических экспериментах на двенадцати кроликах ре​гистрировали активность нейронов моторной и соматосенсорпом областей сенсомоторной коры и зрительной области коры. Ко​ординаты регистрируемых локусов Л 2—4, L 3—5; Р 1—5, L 6— 10; Р 8—12, L 6—10 соответственно — но атласу X. Ганглофа и М. Монье [334]. Активность нейронов отводилась стеклянны​ми микроэлектродами, заполненными 2,5 М раствором КС1. Со​противление электродов в этих экспериментах и описанных в следующих главах [кроме гл. 5.2] составляло 6 — 12 мОм на частоте 1,5 кГц. Диаметр кончика электрода — от 1 до 5 мкм. Для анализа было отобрано 288 нейронов [102 зрительной, 104 соматосенсорной и 82 моторной областей коры], активность которых наблюдалась в течение двух и более смен эффективной педали.
Активность многих корковых нейронов была весьма вариатив​на, особенно в нестандартном поисковом поведении. Однако у части нейронов отмечалось появление или выраженное учащение имнульсации на определенном этапе (этапах) поведения в 100 % случаев. Таких нейронов оказалось 58 в зрительной, 56 в сомато​сенсорной и 49 в моторной областях коры.
33 нейрона (67 % от общего числа активирующихся клеток) моторной коры, 28 (50 %) соматосенсорной и 20 (34 %) зритель​ной коры активировались при достижении определенной цели поведенческого акта, причем у большинства из них активации появлялись при достижении этой цели в разной среде и при раз​личных движениях кролика. С точки зрения классификации, осно​ванной на сопоставлении активности нейронов с отдельными ас​пектами триады — средой, движением и целью, — нейроны, при​надлежащие к этой группе, были названы нейронами «цели». Статистический анализ показал, что число таких нейронов в мо​торной коре достоверно (р<0,01) превышает таковое в зритель​ной коре. Количество нейронов «цели» в соматосенсорной коре меньше, чем в моторной, и больше, чем в зрительной, однако эти отличия недостоверны.
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Группа нейронов «цели» не была однородной. Прежде всего в ней могут быть выделены подгруппы активирующихся в актах достижения кормушки и захвата нищи, достижения педали и ее нажатия. Количество нейронов, относящихся к первой подгруппе (21 в моторной, 19 в соматосенсорной и 13 в зрительной области коры), было достоверно (р<0,001) больше, чем количество нейро​нов, относящихся ко второй.
Каждая из этих подгрупп также была неоднородной, т. к. вклю​чала нейроны, которые могли активироваться при подходе к педа​лям или кормушкам, подходе и нажатии на недали или подходе и захвате нищи в кормушках, только при нажатии на педали или только при захвате пищи. Число нейронов моторной коры, активи-
Рис. 13. Активация нейрона моторной коры, появляющаяся ори реализации в раз​личной среде акта захвата нищи, характеризующегося разными движениями
Пищедобыватедьный цикл в левой (I) и правой (IV) полонянах клеткм; проверочный на
клон в ловую (II) и правую (V) кормушку; вахват пищи, подаваемой экспериментатором с руки сверху (III); захват пищи с пола экспериментальной клетки (VI). Каналы записи на всех фрагментах  (вдесь и на рис. 14,  16): верхний канал -    нейронограммы, второй -
отметки нажатия на левую педаль (отклонение кривой вверх) и опускания морды в левую кормушку (отклонение вниз), третий отметки нажатия на правую педаль (отклонение вверх) и опускания морды н правую кормушку (отклонение вниз). Стрелки с цифрами под пашнями фрагментом обозначают отдельные моменты поведения, выделенные при сопо-ставлении видеозаписи и записи на бумаге. 1 — наклон головы к пище, 2 — захват пищи зубами, 3 - начало регулярного жевания, 4 - подъем головы за пищей. Отметка време​ни  -    500 мс.
рующихся только при захвате нищи (22 % от общего числа акти​вирующихся нейронов этой области), превышало (р<0,05) число таких нейронов зрительной коры  (7 % от общего числа).
Типичный пример нейрона «цели» моторной коры представлен на рис. 13. Активация данного нейрона появлялась при реализа​ции актов захвата нищи в обеих кормушках (I, IV). Поскольку наклон и захват пищи были достаточно стереотипны в обоих цик​лах,   дополнительной   проверкой   независимости   активаций   при
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захвате пищи от специфических движений и среды служили результаты анализа нестандартного поведения. Пища подавалась животному экспериментатором с руки в разных местах клетки: у педалей, у стенок клетки, в центре камеры. При подаче с руки пищу либо предъявляли сверху, чтобы животное совершало по​веденческий акт, характеризующийся оппонентным, но сравнению со стандартным поведением, движением — поднятием головы вверх (III), либо подносили прямо ко рту животного, чтобы мини​мизировать движения, совершаемые при приближении к пище. Кроме того, пищу помещали на полу клетки в разных ее участках (VI). Видно, что нейрон, представленный на рис. 13, активировал​ся в актах приближения ротового отверстия к пище и ее захвата, несмотря на различный двигательный состав актов и различную среду9. При обнюхивании пола и проверке пустых кормушек в поисковом поведении активации отсутствовали  (II, V).
При регистрации активности нейронов моторной коры из 21 клетки, активирующейся при захвате пищи в обеих кормушках, для 12 нейронов удалось провести описанные выше тесты. Из них 11 активировались и при захвате пищи в нестандартном поведе​нии. Два нейрона активировались и при копрофагии: специфич​ном для кролика поведении захвата первичного кала из анального отверстия. Интересно, что три нейрона, у которых отмечалось торможение при захвате пищи из кормушек, «тормозились» и при захвате пищи с руки (один из них и при копрофагии). Поскольку количество нейронов «цели» и нейронов, активирующихся при захвате пищи, было значительно меньше в зрительной коре, нам удалось провести дополнительное тестирование при регистрации активности лишь 5 клеток этой области. Из них только 1 нейрон активировался при захвате нищи и в стандартном, и в нестандарт​ном поведении. Причем активации в связи с актом захвата пищи и этого нейрона нельзя было оценить как независимые от условий, в которых данный акт реализуется. Несмотря на то что данный нейрон активировался в актах захвата пищи в обеих кормушках, активации при захвате кроликом нищи с руки, с пола и с бортика клетки появлялись только на одной стороне экспериментальной камеры. Нейроны соматосенсорной коры по оцениваемой характе​ристике занимали промежуточное положение. Из 9 прошедших дополнительное тестирование нейронов 4 активировались и при захвате пищи в нестандартном поведении, а 5 — только в стандар​тном.
Особое значение для сопоставления активности нейронов мо​торной и зрительной областей коры представляет группа «односто​ронних» нейронов «цели». Активации этих нейронов появлялись при реализации определенного поведенческого акта, но только на одной стороне клетки — в нравом или левом цикле. Эти активации
9 Активации данного нейрона не могут быть связаны не только со специфиче​ским движением головы, но и с движением нижней челюсти как таковым: пол​ностью отсутствует активность при жевании.
68

[image: image39.jpg]T

ya

5

(2]

|

Z

0G00zzs] 0008817

0000300 Jo00ss4s

00o030r[[o005530

S
o

s

/5]

L G

ya

oo0oos77[[oor46sr

0000878 [Joor47ze

00008s6[Jo014773





Рис. 15. Пример активации нейрона зрительной коры при подходе к правой кор​мушке
При подходе кролика к левой кормушке (1, слева направо) у нейрона появляется 2 спайка за 1,46 с. В том же поведении на правой стороне клетки обнаруживается активация, со​стоящая из 18 спайков, появляющихся в течение второй половины разворота к кормушке
за 1.1 с.
нельзя было связать в отдельности ни с определенным движением (так как они отсутствовали в других поведенческих актах, ха​рактеризующихся такими же движениями), ни с наличием у ней​ронов «place» — полей [453] (эти активации наблюдались только при совершении животным в данном месте определенного по-ведения и обрывались при достижении результата этого поведе​ния). То есть активации «односторонних» нейронов были связаны с достижением цели определенного поведенческого акта, но только при соответствующих условиях: поведенческий акт реализуется в данной среде и характеризуется данным движением.
На рисунке 14 представлен пример нейрона моторной коры, который активировался только в акте нажатия на левую педаль (А). Анализ видеозаписи и сопоставление ее с записью активности на бумаге показал, что активация данного нейрона при нажатии на педаль предшествовала появлению звука кормушки (результат нажатия) и после появления звука прекращалась, несмотря на то что животное продолжало еще некоторое время находиться у ле​вой педали. В актах подхода и нажатия на правую педаль актива​ция не появлялась (Б). Нейрон активировался только при на​жатии на левую педаль и в поисковом поведении (В). В этом случае активация прекращалась при повороте головы кролика к кормушке. На рисунке 15 представлены рисунки с фотографий стоп-кадров видеозаписи   (см.  рис.  16)   поведения  и  активности
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нейрона зрительной коры, активировавшегося только в конце разворота к кормушкее в правом цикле (2). В левом цикле (I) и при других разворотах и движениях направо активация отсут​ствовала.
«Односторонних» нейронов среди нейронов «цели» зрительной коры было больше (р<.0,025) (40 %), чем среди нейронов мотор​ной  (3 %).
Нейроны второй группы — «движения» — активировались при реализации поведенческих актов, характеризующихся определен​ным движением, независимо от того, для достижения какой цели эти акты осуществлялись (в пределах того набора актов, которые реализовывались в условиях наших экспериментов). Нейронов «движения» было больше всего в зрительной коре — 37 (64 %) и меньше всего в моторной коре — 13 (26 %) (различия достовер​ны, р<0,01). Соматосенсорная кора занимала, как и в случае с нейронами «цели», промежуточное положение: количество ней​ронов движения в этой области (24—43%) было меньшим, чем в зрительной коре (различие достоверно, р<(),05), и большим, чем в моторной коре, однако это отличие статистически недосто​верно.
Активации разных нейронов «движения» могли быть связаны с движением тела животного, его головы, лап, нижней челюсти (жевание), движением только в горизонтальной плоскости, только направо или налево и т. д. На рисунке 16 представлен пример нейрона моторной коры, активирующегося в различных поведен ческих актах, характеризующихся движением тела и передних лап направо. На нейронограмме верхнего фрагмента видна активация, возникающая при нравом повороте от кормушки к педали в левом цикле, на нейронограмме нижнего фрагмента — при правом пово​роте от медали к кормушке в правом цикле. В поисковом поведе​нии нейрон также активировался при правых поворотах и перехо​дах: от правой кормушки к левой и от левой педали к правой. При левых поворотах и переходах (см. рис. 16) активность отсутство​вала. Этот рисунок является также иллюстрацией сопоставления отдельных кадров видеозаписи с соответствующими отрезками записи на бумаге.
На рисунке 17 представлен пример нейрона зрительной коры, активирующегося в левом цикле при движении налево от педали к кормушке (1) и в нравом цикле при движении налево от кор​мушки к педали  (2).
Свойства активаций оставшихся из активирующихся нейронов (3 в моторной, 4 в соматосенсорной и 1 в зрительной коре) по​зволили классифицировать эти клетки как нейроны «среды». К данной группе отнесены нейроны, активации которых законо​мерно возникали при пребывании кролика в определенном месте экспериментальной клетки вне зависимости от осуществляемого в данном месте поведения, от характера движений. На рисунке 18 представлен нейрон соматосенсорной коры, активации которого возникли только тогда, когда кролик находился у середины задней
71

[image: image40.jpg](oavduvn aumascuat’ w sodowon) owmAwdox ¥ ovoxve
ounaseuall w sodoaon) wrwiau ¥ Yoxvon
SMHINHAL # 10d0TOI) WERVON A BOXYON MAL WLIORMINE WOLOLOW >
avoxvon udit vend g W ¥oLovENAIINA EHONOR WIJOHEWLNE LOLOVH OLh
Ol UHGLARLIONO) ‘YHHAVINON OIORTIDLVANQOVIMNL MY gRaoL Hovw

ORaIEH XumHoWMAY Wdn WowomOHKIaKON ¢

on wdu widomuHLNg
A3 WOMIDRHAYOHON W01 KdY

1010 rovmmaad veed ¢ u (owowun
@ BHOAWAN WYOHTWLNY ©20100H oruwh Wowwdn g - (owvduvi
outnonavdo ou (oaarvn aunowmay u rodoson) exmAndox x
‘LOVAMENNOD RAINHBL W TOITLAINI BRI WHERN
wiotadn (oeduun weors *}) wodvws Syud wowxdon wyy

mdost gonavainde wiodgon wiwanse downdyy 1y omg

9951100[[9s05000

81s51100[[sv09000

sur1100[[sz0s000

1o/

i)

ez

2%

11evo00ffererooo

§szvooo][sii000

vszv000|[essto00

261%000[[crer000

(2

4

[/





[image: image41.jpg]e e
500




Рис. 16. Пример активаций нейрона моторной  коры, появляющейся при правом повороте и движении к различным объектам — целям и в разной среде
Сверху на фото зафиксированы отдельные моменты поведения кролика. Стрелки указыва​ют соответствующий момент на нейронограмме. Первые три канала записи, как на рис. 14; четвертый канал — ЭМГ собственно жевательной мышцы. Пищедобывательный цикл в ле​вой  (сверху)  и правой  (снизу)  половинах клетки. Отметка времени — 500 мс
стенки камеры. Причем дополнительным условием появления ак​тивации было расположение животного правым боком к стенке. Нейрон активировался при прохождении этого места в поисковом поведении   (переход от правой  педали  к левой,  но не наборот,
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Рис. 18. Пример связи активности нейрона соматосенсорной коры с пребыванием кролика в определенном месте клетки (середина задней стенки справа от кролика)
1 — отсутствие импульсной активности в стандартном иищедобывательном поведении на левой стороне клетки; 2 — следуя зa пищей, находящейся в руке экспериментатора, кро​лик оказывается в «пространственном поле» нейрона. За 1,6 с у нейрона появляется 44 спайка. 3 — спокойный отдых в положении середина задней стенки справа от кроли​ка — нейрон активен (25 спайков за 440 мс); 4 — акспериментатор насильственно удержи​вает животное в «пространственном поле» нейрона — нейрон активен (71 спайк за 920 мс); 5 — спокойный отдых вне «пространственного поля» нейрона — ни одного спайка
за 12,1 с
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т. к. при переходе от левой педали к правой задняя стенка оказы​валась слева от животного), в пищедобывательном поведении (следование за пищей, находящейся в руке экспериментатора — 2), в оборонительном (насильственное удерживание кролика в данном месте — 4), в комфортном (спокойное сидение у задней стенки; стенка справа от животного — 3). При пищедобыватель​ном поведении (1) или спокойном сидении (5) в других местах клетки активации не наблюдались. Активации данного нейрона возникали при соответствующем расположении кролика и в том случае, если среда искусственно изменялась помещением у задней стенки самых разнообразных объектов.
Из приведенного примера видно, что свойства активаций ней​ронов «среды» соответствуют критериям, на основании которых клетки гиппокампа классифицируются как нейроны «места» [452; 453]. Интересно отметить, что и среди нейронов «места» гиппо​кампа обнаружены клетки, активировавшиеся только при опреде​ленной  ориентации   животных   в  данном   участке  среды   [453].
Активации всех остальных нейронов «среды» были связаны с пребыванием кролика в углах экспериментальной клетки, в кото​рых располагались объекты — цели стандартного пищедобыва-тельного и поискового поведения. Как показывают С. Олтон с со​авторами [457] и Дж. О'Киф [453], нейроны «места» гинпокампа могут иметь не одно, а два и боллее предпочитаемых полей в дан​ной среде. Пять нейронов из группы нейронов «среды» имели два и более предпочитаемых ноля.
Известно, что «place»—поля нейронов не удается связать с чисто сенсорными факторами [453; 454]. Исходя из этого, а так​же учитывая, что активации нейронов «среды» в наших экспери​ментах появлялись в тех местах клетки, в которых располагались объекты-цели пищедобывательного поведения, можно предполо​жить, что эти активации соответствуют «результативному» про​странству, т. е. разбитому на участки в связи с поведенческими актами, реализуемыми животным по отношению к объектам-целям в данной среде. С этой точки зрения свойства активации нейрона, представленного на рисунке 18, свидетельствуют о на​личии в памяти животного специальной системы, входящей в иерархию систем, соответствующую поведенческому акту пере​хода от неэффективной правой к эффективной левой педали.
Таким образом, основные факты, выявленные в настоящих экспериментах, состоят в том, что хотя нейроны всех групп: «це​ли», «движения» и «среды» — имеются во всех исследованных нами областях коры, но количество нейронов этих групп в сравни​ваемых областях различно. В основном совокупности нейронов исследованных областей коры представлены нейронами «цели» и «движения». Количество нейронов «цели» в моторной области коры больше, а количество нейронов «движения» меньше, чем в зрительной области коры. Соматосенсорная область коры зани​мает промежуточное положение. Дополнительным аргументом в пользу связи активности большинства нейронов моторной об-
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ласти коры с достижением определенной цели в разных условиях реализации поведения является характерное именно для этих нейронов появление активаций при захвате пищи не только в стан​дартном пищедобывательном поведении, но и в самых разнообраз​ных видах совершающегося в различной среде нестандартного поведения захвата пищи, в том числе и в актах, характеризующих​ся оппонентными движениями.
Для решения задачи сравнения системоспецифичности нейро​нов различных центральных областей моторная и зрительная области коры были выбраны нами как основные объекты исследо​вания. Следует подчеркнуть, что с позиций представления о при​надлежности нейронов к функциональным системам, каждая из которых может быть охарактеризована в терминах среды, движе​ния и цели, триадная классификация нейронов, не выделяющая действительных детерминант различия их активности в поведе​нии, является исключительно феноменологической. Однако разде​ление нейронов моторной и зрительной областей коры на группы в соответствии с этой классификацией позволяет высказать пред​положение о различии системоспецифичности нейронов этих об​ластей. Как отмечалось выше, системоспецифичность нейрона означает, что появление его активности в поведении определяется тем, вовлекается ли соответствующая функциональная система в иерархию данного поведения. Следовательно, активность нейро​на является показателем извлечения данной системы из памяти. В связи с этим можно предположить, что различие динамики появления-исчезновения активаций у нейронов сравниваемых об​ластей при изменениях среды, движения и цели поведения (боль​шее количество нейронов «цели» и меньшее — нейронов «движе​ния» в моторной области коры по сравнению со зрительной и боль​шее количество «односторонних» нейронов в зрительной области коры, по сравнению с моторной) характеризует различие их систе​моспецифичности, выражающееся в следующем. Реализация систем, по отношению к которым специфичны нейроны моторной области коры, преимущественно зависит от того, для достижения какой цели поведенческий акт реализуется, а систем, по отноше​нию к которым специфичны нейроны зрительной области коры, — от того, какими движениями характеризуется поведение и в какой среде оно реализуется. Таким образом, полученные данные свиде​тельствуют о принадлежности нейронов моторной и зрительной областей коры к различным, хотя и перекрывающимся наборам систем.
Обсуждение, проведенное в первой главе, показало, что для выявления различий роли отдельных структур мозга в обеспече​нии поведения необходимо сопоставление активности нейронов этих структур в разнообразных формах поведения. В связи с этим для выявления закономерных феноменов, характеризующих раз​личие системоспецифичности нейронов отдельных структур мозга, было необходимо сравнить динамику активности нейронов при изменении среды, движений и цели в разных формах поведения.
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Выбор конкретных методов экспериментов, результаты которых будут описаны далее, основывался на представлении о том, что системоспецифичность нейронов данной структуры зависит от особенностей ее морфологических связей.
Чтобы охарактеризовать системоснецифичность нейронов раз​ных структур с точки зрения различия их связей, мы фиксировали в экспериментах те переменные, которые в соответствии с осо​бенностями морфологических связей моторных и сенсорных структур рассматриваются в литературе как специфические де​терминанты активности нейронов: движение и среда. Фиксация заключалась в таком построении экспериментов, при котором можно было максимально изменять среду и минимально — двига​тельные характеристики поведения и, наоборот, максимально из​менять движения при минимальных изменениях среды; обусло​вить возможность и необходимость осуществления различных по​веденческих актов (разные цели), характеризующихся одинако​выми движениями в одной и той же среде, а также проанализиро​вать связь активности нейронов с определенными параметрами среды в различных поведенческих актах.
С одной стороны, результаты, полученные при анализе разных форм поведения, могут рассматриваться как контроль воспроизво​димости описанных выше феноменов, характеризующих различие системоснецифичности центральных нейронов отдельных областей коры, а также центральных и периферических нейронов. С другой стороны, сопоставление активности нейронов разных структур с изменением одной и той же переменной в сочетании с методом фиксации позволяет анализировать зависимость их системоспеци​фичности от особенностей морфологических связей структур.
Глава четвертая
АКТИВНОСТЬ НЕЙРОНОВ СЕНСОРНЫХ ОБЛАСТЕЙ КОРЫ
И МЕХАНОРЕЦЕПТОРОВ
ПРИ СТИМУЛЯЦИИ ИХ РЕЦЕПТИВНЫХ ПОЛЕЙ
В РАЗЛИЧНЫХ ПОВЕДЕНЧЕСКИХ АКТАХ
4.1. Активность нейронов соматосенсорной и зрительной областей коры при тестировании рецептивных полей и во время реализации пищедобывательного поведения
Специфика морфологических связей сенсорных структур и пред​ставление о реализации этими структурами функций обработки информации о среде обусловливают изучение зависимости актив​ности сенсорных нейронов о,т тех или иных ее изменений. Наибо​лее распространенным методом нейрофизиологического изучения процессов обработки информации о среде является тестирование рецептивных полей (РП). Предполагается, что сложно организо​ванная среда может быть представлена как некоторый набор признаков, кодирующихся активностью нейронов, свойства РП ко​торых соответствуют данному признаку. РП при этом соответству​ет единице анализа свойств среды. Синтез информации о простых признаках (в высших отделах нервной системы) приводит к фор​мированию адекватного образа среды. При этом активность нейро​на, имеющего РП, рассматривается как ответ на активацию тех или иных, прямых или опосредованных связей с рецепторвшми образованиями.
В рамках теории функциональной системы тот факт, что мно​гочисленными исследованиями РП продемонстрировано существо​вание детекторов самых разнообразных свойств стимулов, означа​ет, что применяемые стимулы в чем-то совпадают с теми элемента​ми, на которые «дробит» мир экспериментальное животное в соответствии с результатами целостных функциональных систем, составляющих видовой и индивидуальный опыт [214; 220]. Вовлечением в эти системы и детерминирована, с позиций представления о системоспецифичности, активность в поведении нейронов, в том числе и сенсорных структур. В экспериментах, описанных в предыдущей главе, было показано, что одни и те же системы, по отношению к которым специфичны нейроны сенсор​ных областей коры, могут реализовываться в разной среде. С уче​том сказанного возможным объяснением этого факта может быть то, что РП нейрона в отличие от его системоспецифичности не остается постоянным. Такое объяснение соответствует динамиче​скому пониманию РП, согласно которому считается, что в разные отрезки времени нейрон может оказываться функционально свя-
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занным с различными рецепторными элементами [101], и со​гласуется с данными литературы. Уже в аналитических экспе​риментах было обнаружено, что свойства РП не являются по​стоянной характеристикой нейрона. Они изменяются при сти​муляции или блокаде нисходящих путей [247; 542], изменении условий адаптации [228], гетеросенсорной стимуляции [548], вестибулярных воздействиях [534], введении наркотиков [291], ионофоретическом подведении к нейрону биологически актив​ных веществ [511; 563]. Модификации подвержены чувстви​тельность, «on-off» структура, ориентационная специфичность, дирекциональная избирательность, размер, форма, локализация и даже субмодальность (например, возможна смена тактильной на волосковую или проприоцептивную) РП. Более того, при определенных воздействиях у части клеток РП могут исчезать, а у других, наоборот, появляться. Эти изменения обнаружива​ются при исследовании разных сенсорных систем; как нейронов коры, так и клеток подкорковых структур, спинного мозга, сет​чатки.
Изменение РП отмечается не только в ситуации аналитическо​го эксперимента, но и при исследовании активности нейронов бодрствующего животного. В поведении модификация РП Обнару​жена при изменении значимости стимула [321], при привлечении внимания к стимулируемой рецептивной поверхности [379; 543], при изменении расстояния до объекта фиксации в зрительном поле [411]. В связи с этим представление о модифицируемости РП используется для построения концепций, описывающих нейро​физиологические механизмы поведения,внимания [181; 190; 377].
В свободном поведении организмов, в отличие от ситуации искусственного тестирования РП, контакт со средой является активным, т. е. стимуляция рецептивных зон объектами среды превращается в естественную стимуляцию или в «самостимуля​цию», планируемую и заранее подготовляемую текущим поведени​ем, в рамках которого и в связи с целями которого осуществляется опережающая модификация РП [298]. Это отличие ярко проявля​ется в отчетах испытуемых, которые при активном зрении и осяза​нии отчитываются о событиях в окружающей среде (объекты-цели поведения), а не о событиях на чувствительной поверхности [337].
В последнее время и в нейрофизиологической литературе поя​вились наблюдения, указывающие на различия эффектов стимуля​ции и активного контакта с объектами среды [379; 397]. В мотор​ной коре обезьян Р. Н. Лемон [397] обнаружил нейроны, которые активировались при искусственном тестировании их РП, но тормо​зились при контакте рецептивной поверхности (на ладони) с ры​чагом, захватываемым в пищедобывательном поведении. Придер​живаясь традиционных представлений, автор связывает эту разни​цу со спецификой моторной области коры, определяющейся ее двигательной функцией и нежесткостью отношений «входа» и «выхода» этой структуры, подразумевая тем самым, что описан-
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ный феномен может не выявляться при исследовании других, в особенности проекционных сенсорных структур.
Для того чтобы выяснить, в каком соответствии находится реализация систем, по отношению к которым специфичны нейро​ны сенсорных областей коры, со стимуляцией рецептивных по​верхностей, имеющей место в разных поведенческих актах, мы сопоставляли активность нейронов соматосенсорной и зрительной областей коры в ситуации искусственного тестирования РП и при осуществлении животным пищедобывательного поведения, что по​зволило, установив в процессе тестирования связь активности нейрона со стимуляцией определенной рецептивной поверхности, ответить на вопрос, сохраняется ли эта связь при естественной стимуляции соответствующей рецептивной поверхности объекта​ми среды в активном поведении, т. е. можно ли на основании свойств РП нейрона предсказать его активность в пищедобыватель-ном поведении.
Способы тестирования РП в наших экспериментах были сход​ными с использовавшимися в опытах на бодрствующих животных [258; 397; 478; 499] и состояли в установлении закономерной связи активности нейрона со стимуляцией какого-либо участка тела или зрительного поля. Тестирование проводилось на жи​вотных, находившихся в определенной позе, до и сразу после совершения животным 20 — 30 циклов пищедобывательного поведе​ния. РП определялись при поверхностной и глубокой пальпации кожи и мышц, сдвиге частей тела, кожи, волосков, вибрисс в раз​ных направлениях и с разными скоростями, при движении объек​тов в разных участках поля зрения с различной скоростью и в раз​ных направлениях. РП, выявляемые в результате тестирования, были малоизбирательными, т. е. имеющие их нейроны активирова​лись при контакте объектов различной формы и площади с ре​цептивной поверхностью. При изучении нейронов первичной со​матосенсорной коры обезьян также было отмечено, что большинст​во нейронов имеют простые свойства и активируются каждый раз, когда стимул оказывается в соответствующей рецептивной зоне [379]. По существу, для появления активаций большинства кле​ток в наших экспериментах значение имел сам факт контакта объектов с рецептивной поверхностью, хотя выраженность актива​ций могла изменяться при изменении скорости и направления движения тестирующих объектов |0. Если клетка имела дирекцио-нальную чувствительность, то это свойство учитывалось при ана​лизе контакта объектов с рецептивной поверхностью в пищедобы-вательном поведении.
Диапазон примененных при тестировании усилий, скоростей и других характеристик стимуляции включал (заведомо превы​шая) диапазон, имеющийся при естественной стимуляции в пище-добывательном поведении. Поскольку РП были малоизбиратель-
10 Достоверность  изменений  выраженности  активаций  во  всех  сериях  экспери​ментов оценивалась по критерию знаков.
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ны, а локализация рецептивных поверхностей с необходимо​стью предопределяла их стимуляцию во время реализации пи​щедобывательного поведения (контролировалась по видеозапи​си), очевидно, что в процессе пищедобывательного поведения происходил такой контакт объектов с рецептивной поверхно​стью, который в ситуации тестирования вызыал более или менее выраженную активацию у проанализированной совокупности нейронов.
Импульсная активность соматосенсорной и зрительной об​ластей коры 4 кроликов (координаты Р 1 — 5, L 6—10 и Р 8—12, L 6—9 соответственно по атласу X. Ганглофа и М. Монье [334]) отводилась стеклянными микроэлектродами, заполненными 2,5 М раствором КС1. Методика регистрации импульсной активно​сти и отметок с помощью магнитофона и поведения животных с помощью видеомагнитофона, экспериментальная клетка, в кото​рой находилось животное, и его пищедобывательное поведение описаны в предыдущей главе. В этой и последующих сериях эк​спериментов гистограммы активности нейронов строили обычны​ми способами, в том числе на мини-ЭВМ, вводя данные с магнит​ной ленты многоканальных регистраторов, или с использованием записей активности нейронов и отметок на бумаге, а также по​средством специально разработанного способа анализа видеозапи​си. При просмотре видеозаписи, считывая показания счетчика импульсов на последовательных стоп-кадрах, можно было опреде​лить, сколько времени прошло от любого анализируемого события до другого и сколько импульсов дал нейрон за этот интервал вре​мени. Это позволяло индивидуально подойти к исследованию ак​тивности каждого нейрона, строить гистограммы импульсной ак​тивности, начиная с любого момента в поведении кролика или этапа в изменяющемся соотношении между животным и средой, чего невозможно или трудно добиться при обычным методах ре​гистрации и способах анализа импульсной активности. Проанали​зирована активность 47 нейронов (31 соматосенсорной и 16 зри​тельной области коры), у которых при тестировании были обнару​жены РП.
Нейроны соматосенсорной коры. У этих нейронов, как по​казано в табл. 1, были выявлены различные типы РП. В основном РП нейронов состояли из активационных зон. У 4 нейронов име​лись также тормозные зоны: у 3 — на симметричном участке противоположной стороны тела и у 1 — рядом с активационной зоной. У 12 клеток с разными типами РП выраженность актив​ности зависела от направления движения объекта по коже, смеще​ния волос или вибрисс, перемещения объекта в поле зрения или направления пассивного смещения частей тела животного для нейронов с проприоцептивными РП. Интересно отметить, что все 4 зрительных РП у нейронов соматосенсорной коры были дерекци-онально-чувствительными. Дирекциональные зрительные РП ра​нее уже были обнаружены в «незрительной» структуре — мотор​ной коре (см. гл. 1).
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При сопоставлении активности нейронов в ситуации тестирова​ния РП с активностью тех же клеток в пищедобывательном по​ведении были выявлены 3 группы нейронов: у которых на основа​нии активности при тестировании можно было предсказать актив​ность в нищедобывательном поведении (40%); нейроны, для которых это предсказание оправдывалось лишь частично (34 %), и нейроны (26 %), у которых не было обнаружено соответствия между формами активности в этих ситуациях (см. табл. 1). На рис. 19 представлены примеры для каждого из трех вариантов. Нейроны, гистограммы активности которых демонстрируются на рис. 19 (I, II), располагались на расстоянии не более 100 мкм друг
Рис. 19. Соотношение активности трех нейронов соматосенсорной коры (I. II, III) в  ситуации  тестирования   кожных  рецептивных   полей   и   в  пищедобывательном
поведении
А — гистограммы активности нейронов при тестировании, построенные от моментов при​косновения к рецептивной поверхности кожи носа (I, II) и угла рта (III),В — гистограммы активности нейронов, построенные от момента нажатия педали, и Б — от момента пересе​чения носом плоскости отверстия кормушки. Г — гистограмма активности нейрона при спокойном сидении животного. Калибровка по вертикали - 5 импульсов, по горизонта​ли - 200 мс. п=10
от друга и имели одну и ту же рецептивную зону на контралате-ралыюй стороне носа (изображена кружком на схематическом ри​сунке сверху), т. е. у обоих нейронов наблюдалась активация при контакте объектов с этой зоной при тестировании (А, I, II, рис. 19). Однако в пищедобывательном поведении у них выявлены разные картины активности. Один нейрон (I) активировался в пи-
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щедобывательном поведении в полном соответствии со своей ак​тивностью при тестировании РП: только при контакте носа с кор​мушкой; активации отсутствовали вне контакта рецептивной зоны с объектами при подходе к кормушке (I, Б, слева от стрелки), подходе к педали и ее нажатии (I, В), захвате пищи, поданной экспериментатором с руки, или захвате с пола клетки. Активность другого нейрона лишь частично соответствовала активности при тестировании РП: как и у предыдущего, у этого нейрона наблю​далась активация при контакте носа с кормушкой (II, Б, справа от стрелки). Однако нейрон активировался также при подходах к кормушке и педали вне контакта рецептивной зоны с какими-либо объектами среды (II, Б и В, слева от стрелок). Возможность различной активности в поведении у соседних нейронов, имеющих сходные РП, подтверждается опубликованными недавно результа​тами, полученными при регистрации активности нейронов мотор​ной коры кошки [258]: близко лежащие нейроны, регистрируемые посредством одного хронически имплантированного электрода, имеющие идентичные РП, могли совершенно по-разному активи​роваться в локомоторных циклах и, наоборот, близко лежащие клетки, демонстрирующие однаковые паттерны активности при локомоции, могли иметь разные РП.
Анализ активности нейрона, типичного для третьей группы (III на рис. 19), показывает отсутствие соответствия активностей в ситуации тестирования РП и в пищедобывательном поведении. При пальпации и сдвиге кожи между носом и контралатеральным углом рта наблюдалась выраженная активация (III, А). Но в пи​щедобывательном поведении ни при захвате пищи из кормушки (III, Б), когда с необходимостью происходит и контакт рецептив​ной зоны с кормушкой и с пищей, и смещение кожи, ни при на​жатии на недаль (III, В) активация не возникала. Тем не менее при спокойном сидении животного (III, Г) вне какого-либо кон​такта рецептивной зоны с объектами среды отмечалась повышен​ная активность по сравнению с фоновой активностью, наблюдаю​щейся при тестировании РП (сравним III, Г с III, А слева от стрелки). Эти варианты соотношения были обнаружены и для РП других субмодальностей (см. табл. 1). Например, был обнару​жен нейрон, активирующийся при тестирующих смещения кон-тралатеральных вибрисс, который вообще не активировался в пи​щедобывательном поведении, даже во время залезания в кормуш​ку, при котором происходило соответствующее смещение вибрисс. Для другого нейрона — с проприоцептивным РП — было отмечено полное соответствие между результатами тестирования (актива​ция при пассивных смещениях головы вверх и вниз) и активно​стью в нищедобывательном поведении (активации при вертикаль​ных движениях головы).
Описанные варианты соотношения активности при тестирова​нии РП и в пищедобывательном поведении были отмечены не только для специфических соматических РП, но и для неспецифи​ческих зрительных РП соматосенсорных  нейронов.  На  рис.  20,
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I представлены гистограммы активности нейрона, который во время тестирования активировался при приближении объектов разного размера, с разной скоростью и с любой стороны (в том числе и за прозрачной стенкой клетки) к морде животного (I, А). В соответствии с этим нейрон активировался при любых движениях в пищедобывательном (I, Б), а также ориентировочно-исследова​тельском и поисковом (I, В) поведении. У другого нейрона (рис. 20, II) было обнаружено отсутствие соответствия между активно​стью при тестировании РП и в пищедобывательном поведении. Он активировался при вертикальных (II; А, 1) и слабее — при гори​зонтальных (II; А, 2) движениях объектов в контралатеральной части поля зрения. В ситуации пищедобывательного поведения активность нейрона отсутствовала как при вертикальных (II; Б, 1), так и при горизонтальных (II; Б, 2) движениях головы.
Нейроны зрительной коры. При анализе активности нейронов зрительной коры удалось выявить два типа РП: зрительные и про-нриоцептивные. У 7 нейронов со зрительными РП выраженность активности зависела от направления движения объектов в поле зрения. Как и для неспецифических зрительных РП нейронов соматосенсорной коры, для специфических зрительных РП нейро​нов зрительной коры выявлены все описанные выше варианты соответствий  (см. табл. I).
На рис. 21, I представлен пример активности нейрона, для которого было обнаружено полное соответствие между активно​стью при тестировании РП и при осуществлении пищедобыватель-
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ного поведения. Этот нейрон активировался в конце приближения разных объектов к правому (контралатеральному) глазу до рас​стояния между ними 2—5 см (I, А). В соответствии с этим в пи​щедобывательном и поисковом поведении нейрон активировал​ся в конце движений направо (при этом правый глаз оказывал​ся у одной из стенок клетки) независимо от их длительности (I,Б,В).
Отсутствие соответствия между активностью при тестировании РП и в пищедобывательном поведении иллюстрирует пример, пред​ставленный на рис. 21, II. Данный нейрон активировался при движении объектов с разными скоростями и в различных направле​ниях в контралатеральном поле зрения (II, А). При любых движе​ниях в пищедобывательном поведении активность отсутствовала.
В качестве примера частичного соответствия можно привести нейрон, который активировался при удалении объектов от правого (контралатерального) глаза в горизонтальной плоскости и при пассивных смещениях головы животного налево, но не направо. В пищедобывательном поведении нейрон активировался при дви​жениях налево при подходе к кормушке (на правой стороне клет​ки), но также и направо при движении к кормушке (на левой стороне клетки).
Активность всех 4 нейронов с проприоцептивными РП при тестировании соответствовала таковой в пищедобывательном по​ведении.
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Рис. 21. Соотношение активности двух нейронов .чрителыюй коры (I, II) в ситуа​ции  тестирования  зрительных   рецептивных  нолей   и  в  нищедобмвателыюм  по​ведении
А — гистограмма активности нейрона при тестировании, построенная от момента оста-нопки объекта, приближающегося к правому глазу (I, А), и от момента начала движения объекта мимо левого глаза (II, А); Б — гистограмма, построенная от момента прекраще​ния движения животного направо (I, Б) и от момента начала любого движения (II, Б) к стандартном иищедобыватслыюм поведении. В — гистограмма активности нейрона, построенная от момента завершения движения направо в поисковом и ориентировочно-исследовательском поведении. Треугольниками отмечены моменты начала движения тестирующего объекта (I, А) и начала движения животного направо (I, Б, В). Калибровка по вертикали -  5 импульсов, по горизонтали   - на  I — 40 мс и на  II — 200 мс
Таким образом, активность 60 % нейронов сенсорных областей коры при стимуляции рецептивной поверхности в ситуации искус​ственного тестирования РП отличается от активности, вызванной стимуляцией во время реализации активного целенаправленного поведения. Нейроны соматосенсорной и зрительной коры, демон​стрирующие при тестировании связь с определенной рецептивной поверхностью, могут ее изменить или потерять в ситуации пище-добывательного поведения. На основании свойств активности ней​рона, возникающей при тестировании РП, нельзя достоверно пред​сказать его активность во время реализации нищедобывательного поведения, т. к. даже нейроны с одинаковыми РП могут иметь различную активность в данной ситуации.
Таким образом, при сравнении обычной ситуации искусствен​ного тестирования РП и самостимуляции в активном поведении оказывается, что модификации РП соответствуют наиболее вы​раженным их изменениям, описанным в аналитических экспери​ментах, например полное исчезновение ответов на стимуляцию соответствующей рецептивной поверхности.
В последнее время в литературе появились данные, соответ​ствующие полученным в наших экспериментах. Дж. К. Чапин и Д. Дж. Вудвард [292] исследовали активность нейронов первич​ной соматосенсорной области коры у крыс. При тестировании РП на пальмарной поверхности передней лапы и при локомоции было обнаружено, что ответы появляются уже при давлении силой 0,2 — 1,5 г   (давление на пальмарную поверхность при  ходьбе —
8(5

примерно 150 г) и площади контакта стимулирующегося зонда с кожей — 4 мм2. При тестировании все клетки отвечали при увеличении силы и площади контакта. Авторы справедливо пола​гают, что если бы не было никаких влияний, изменяющих РП, то все нейроны с выявленными при тестировании РП на пальмарной поверхности должны были бы активироваться и при контакте лапы с опорой, так как они а) не имели сложных РП, требующих чего-либо другого, кроме простого прикосновения, б) имели РП, по​крывающие значительную часть пальмарной поверхности, в) отве​чали при пассивной стимуляции и на меньшее давление, чем имею​щееся при контакте лапы с тредбаном, г) могли отвечать на большую, чем имелась при ходьбе, частоту стимуляции. Тем не менее было обнаружено, что около половины клеток (29), отвечав​ших на пассивую стимуляцию, имели очень слабую активацию или вообще не имели ее при контакте пальмарной поверхности с опорой в процессе локомоции. Нейроны, лежащие рядом в треке и имею​щие одинаковую чувствительность при пассивной стимуляции, могли по-разному вести себя при ходьбе: одни сильно активирова​лись, а другие вообще не активировались при контакте с опорой. Поскольку данные Дж. К. Чапина и Д. Дж. Вудварда получены при изучении РП, имеющих другую локализацию (РП, обнару​женные в наших экспериментах, располагались в основном на морде животных), в другом поведении и на другом виде живот​ных, можно думать, что феномен резкой модификации РП при переходе от «пассивного» тестирования к активному поведению отражает принципиальную закономерность организации активно​сти нейронов.
Если активация нейрона сенсорной структуры может возни​кать при стимуляции определенной рецептивной поверхности в од​ном поведении — при тестировании РП, т. е. в ситуации, когда у бодрствующего животного реализуется пассивно-оборонительное или ориентировочно-исследовательское поведение, но не в дру​гом — пищедобывательном поведении, логично предположить, что возможна и обратная ситуация: возникновение активации при стимуляции определенной рецептивной поверхности в активном поведении, но не при тестировании РП. В пользу этого предполо​жения свидетельствуют данные X. Сакаты и И. Ивамуры [491] о наличии в первичной соматосенсорной коре обезьян нейронов, у которых не обнаруживаются РП на кисти при тестировании и которые не активируются при ее пассивных смещениях, но активируются в случае захвата определенных объектов. В пери-аркуатной зоне коры обезьян также выявляются нейроны, РП ко​торых обнаруживаются только в том случае, если контакт ре​цептивной зоны с объектом происходит при целенаправленных движениях животного [478].
Таким образом, по-видимому, состав нейронов сенсорных об​ластей коры, активирующихся при стимуляции данной рецептив​ной поверхности, меняется при переходе от тестирования РП к пи-щедобывательному поведению за счет двух групп нейронов: акти-
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вирующихся только при тестировании РП и только в пищедобыва-тельном поведении.
РП может быть рассмотрено с двух сторон: как феномен и как концепция. Феномен РП — связь активности нейрона с опреде​ленными параметрами стимуляции соответствующей рецептивной поверхности. На основании характеристик этой связи и пред​ставлений о специфической функции сенсорных структур (обра​ботка сенсорной информации) строится концепция РП, включаю​щая положение о детерминации активности нейрона сенсорной структуры специфической стимуляцией, вызывающей ответы оп​ределенной группы элементов нижележащего (или рецепторного) уровня данной сенсорной системы, и о РП как единице анализа свойств среды, соответствующей какому-либо или каким-либо из ее признаков. Если наличие феномена РП несомненно, то кон​цепция РП неоднократно подвергалась критике [45; 214; 383]. Подвергая критике концепцию РП с позиций системных пред​ставлений об организации поведения, В. Б. Швырков среди прочих аргументов указывает на зависимость активности от параметров стимула не только у нейронов проекционных (по отношению к этому стимулу), но и других областей мозга; широчайшую ди​вергенцию и конвергенцию; появление спайка только при одновре​менной конвергенции на нейроне множества разнородных влияний [214].
Рассматривая проблему критериев и модусов реальности, Ю. А. Шрейдер [236] вводит понятие «плюс» и «минус-фикса​ций». Плюс-фикциями на определенном этапе были такие сыграв​шие в науке плодотворную роль понятия, как «теплород», «эфир». Как примеры минус-фикций автор рассматривает отождествление человека с машиной или представление о сознании как о сово​купности условных рефлексов. С позиций системного подхода к анализу активности нейронов в поведении РП оказывается фикцией, возникающей в результате выделения экспериментато​ром в целостном соотношении организма и среды одного аспекта, рассмотрения этого аспекта как детерминанты активности нейро​нов и проведения логических процедур, превращающих феномен РП в концепцию РП. Однако, с нашей точки зрения, представле​ние о РП центрального нейрона может быть оценено как плюс-фикция, поскольку, во-первых, в физиологии сенсорных систем РП является работающим понятием, позволяющим формулировать новые вопросы и получать данные, соответствующие методологи​ческим положениям этой дисциплины. Во-вторых, феномен РП мо​жет быть использован и в системном анализе поведения при учете критики концепции РП ".
Связь активности с параметрами раздражения является связью с определенным поведением, в котором участвует исследуемый нейрон и используется информация об этих параметрах раздраже-

ния   [214].   С   позиций   представления   о  системоспецифичности нейрона  его  активация — показатель  вовлечения   в  конкретную систему. Анализ зависимости активации от параметров стимулов, действующих при реализации системы на соответствующую ре​цептивную  поверхность,  позволяет  выделить  феномен   РП.   На​личие  этого феномена  показывает,  что одним  из  условий,  при котором система, по отношению к которой специфичен нейрон, вовлекается в обеспечение соотношения организма и среды как целого, является контакт объектов среды с данной рецептивной поверхностью. Хотя РП обнаруживаются не только у нейронов сенсорных структур, но многочисленные данные литературы и ре​зультаты наших экспериментов свидетельствуют о том, что именно для сенсорных структур характерна преимущественная модальная специфичность, топическая локализация и специфика воспроизво​димо выявляемых групп РП (например, простые, сложные, сверх​сложные). Феноменологически это означает проявляющуюся как у бодрствующих, так и у наркотизированных животных четкую зависимость активности большинства нейронов данной структуры от стимуляции соответствующих особенностям  ее морфологиче​ских связей рецептивных поверхностей 12. Таким образом, харак​терной для систем, по отношению к которым специфичны нейроны сенсорных корковых структур, является связь реализации этих систем со стимуляцией соответствующих рецептивных поверхно​стей, что при анализе связи активности нейронов с параметрами стимулов выражается в феномене РП. Однако, как показывают приведенные в настоящем разделе результаты, эта связь не явля​ется жесткой. 60 % нейронов соматосенсорной и зрительной об​ластей коры, демонстрирующих при искусственном тестировании РП связь активности со стимуляцией определенных рецептивных поверхностей,   изменяют   или   теряют   ее   при   стимуляции   этих поверхностей в процессе пищедобывательного поведения. Актива​ция нейрона может возникать как при естественной стимуляции той же рецептивной поверхности, раздражение которой вызывает ответ нейрона при тестировании РП  (см. рис.  19 А, Б — нейрон активируется и при тестировании РП, и в акте захвата пищи при контакте   рецептивной   поверхности   на   коже   носа  с  объектами среды), так и в случаях, когда объекты среды контактируют не с этой, а с другими рецептивными поверхностями (рис. 19 В — тот же нейрон активируется в акте подхода к педали). Следовательно, одна и та же система может быть реализована в разных поведенче​ских актах при стимуляции разных рецептивных поверхностей. С другой стороны, нейрон может активироваться при стимуляции данной рецептивной поверхности только при искусственном тести-
ровании РП, но не в активном нищедобывательном поведении или только в активном поведении, но не при искусственном тестировании РП. Следовательно, одна и та же система может реализовываться при стимуляции данной рецептивной повер​хности в одном, но не в другом поведенческом акте.
4.2. Влияние задачи на ответы
кожных механорецепторов человека
Исследования, результаты которых изложены в настоящем раз​деле, были проведены для того, чтобы ответить на следующий вопрос: зависит ли активность периферических сенсорных эле​ментов от того, в каком поведенческом акте стимулируются их РП, и если да, то чем отличается эта зависимость от обнаружи​ваемой при изучении активности нейронов сенсорных областей коры. Эта проблема может быть решена при сравнении ответов периферических сенсорных элементов на одинаковые по физи​ческим свойствам стимулы, предъявляемые в поведенческих ак​тах, направленных на достижение различных целей.
В настоящее время многие авторы считают, что активность в афферентной периферической системе лишь отражает физи​ческие свойства стимулов и не зависит от поведенческой ситу​ации.
Возможность зависимости активности периферических сенсор​ных элементов от поведенческой ситуации особенно широко об​суждалась в психофизиологии и когнитивной психологии в связи с проблемой локализации «фильтра», предохраняющего «каналы передачи информации» от перегрузки. Как отмечает Б. М. Ве-личковский [62], вопрос о том, где расположен фильтр, надолго стал центральной темой исследования проблемы внимания. При​чем количество аргументов против ранней селекции велико и чис​ло их с каждым годом возрастает. Однако, подчеркивает автор, в настоящее время исследования внимания в когнитивной психо​логии далеко ушли от механистических аналогий, структурных мо​делей фильтрации. В частности, У. Найссер [143|, определяющий внимание как активное предвосхищение результатов восприятия, считает неоправданными попытки локализации «фильтра». Пере​ходя же от теоретических позиций к конкретным данным, Найссер, как и другие авторы [435; 465], заключает, что никаких изменений в активности периферических сенсорных нервов при сдвигах внимания не происходит; последние проявляются «в са​мых общих изменениях активности коры»   [143, с. 105].
Традиционная точка зрения о ригидной периферии и пластич​ных адаптивных центральных процессах имеет долгую историю [381] и обязана, как справедливо считает Э. С. Рид, своим воз​никновением (добавим, и существованием) представлениям о сем сорном входе, вызывающем рефлекторный выход на основе врож​денных нервных связей или приобретенных ассоциаций [473, р. 100]. Л. А. Кукуев также отмечает, что концепция регидности

«нижних» уровней и пластичности «высших» основана на рефлек​торном подходе [121, с. 965].
Однако наряду с точкой зрения о ригидности периферических элементов существуют данные и представления, которые позволя​ют предполагать возможность модификации активности этих эле​ментов при изменении цели поведения. Наиболее ярким из таких представлений является сформулированная П. Г. Снякиным в 1942 г. концепция функциональной мобильности рецепторов [179]. Согласно этой концепции переменная активность рецеитор-ных элементов является одним из проявлений деятельности цен​тральных регуляторных механизмов, обеспечивающих адекватную настройку анализаторов на восприятие и анализ действующих факторов среды [179, с. 31].
В психологии значение зависящих от цели поведения человека изменений характеристик ответов чувствительных органов на один и тот же по физическим свойствам раздражитель подчеркивал С. Л. Рубинштейн [162]. Он считал, что, для того чтобы исследова​ние чувствительности и чувствительных органов привело к сколь​ко-нибудь законченным результатам и значимым выводам, оно должно проводиться с учетом реальных взаимоотношений орга​низма с окружающим миром. Поскольку психология имеет дело не только с раздражителем, но и с предметом, и не только с органом, но и с человеком, такое исследование должно быть психологиче​ским и психофизиологическим, а не только физиологическим [162, с. 191].
Концепция функциональной мобильности, так же как и другие концепции, в которых принимается существование центральной регуляции состояния периферических сенсорных элементов, с не​обходимостью включает представление об эфферентных влияниях, поступающих к рецептору, как факторе, регулирующем работу воспринимающего органа [94; 179]. В настоящее время наличие эфферентных влияний показано для всех органов чувств [94; 101; 181; 401]. В том числе показана возможность эфферентного кон​троля активности кожных рецепторов, осуществляемого как через соматические [95; 413], так и через симпатические [494; 496] влияния.
Предположение о регулирующей роли эфферентных влияний выдвигалось еще С. Кахалом [287], который считал, что эфферент​ные влияния изменяют возбудимость рецепторов, и связывал функ​цию этих влияний с механизмами внимания; Л. А. Орбели [156] выдвинул гипотезу о том, что адаптивную роль в регуляции актив​ности рецепторов могут играть симпатические влияния.
Позже, уже на основании обзора исследований, посвященных изучению «центрального контроля рецепторов», Ливингстон пред​положил, что механизм центрального эфферентного контроля вы​ступает как фактор, привносящий «в процессы перцепции актив​ный организующий принцип, включающий элемент цели (вы​делено мной. — Ю. А.), принцип, который определяет селекцию сообщений, начиная с самых ранних стадий их генерации»   [400,
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p. 757]. Сходные соображения высказываются и в последнее время [141; 299].
Таким образом, существующие представления об эфферентных влияниях позволяют ожидать, что активность периферических элементов в поведении зависят не только от параметров стимула, но и от цели поведения. Для того чтобы экспериментально про​верить, действительно ли это так, и тем самым ответить на сфор​мулированный в начале настоящего раздела вопрос, следовало использовать такой метод, посредством которого можно было бы, строго контролируя параметры стимуляции, изучить ответы пери​ферических элементов на одинаковые по физическим параметрам стимулы при реализации разных поведенческих актов. Мы сравни​вали ответы волокон сенсорного нерва человека на идентичные по физическим параметрам тактильные стимулы, предъявляемые в двух различных поведенческих ситуациях — при определении амплитуды  этих  стимулов   и   при   подсчете  звуковых   сигналов.
В экспериментах участвовали четверо испытуемых в возрасте 27—37 лет. Проведено от 1 до 8 экспериментов на каждом испыту​емом. Во время эксперимента испытуемый сидел в удобном крес​ле, а его рука фиксировалась в вакуумном слепке.
Электроды изготовлялись по методу, описанному А. Б. Вальбо и К.-Э. Хагбартом [537], с небольшими модификациями. Электрод фиксировался в микроманипуляторе и вводился через кожу в по​верхностную ветвь лучевого нерва на уровне запястья. В зависи​мости от того, насколько освобождался от лака электрод при про​коле кожи, его сопротивление составляло 1 — 3 мОм. Активность волокон вместе с импульсами триггера, а также импульсами, запускающими стимуляцию, комментариями экспериментатора за​писывалась на магнитную ленту.
Одновременно с продвижением электрода через кожу в нерв осуществлялась стимуляция поверхности кожи, снабжаемой луче​вым нервом. При обнаружении волокна определялся его тип и РП в соответствии с критериями, разработанными Т. Ярвилехто и со​авторами [382]. Тактильная стимуляция осуществлялась с по​мощью плексигласового зонда диаметром 1 мм, соединенного с движущей катушкой электромеханического вибратора. Послед​ний приводился в движение отдельными циклами синусоид (20 Гц) от генератора функций через усилитель мощности. Пьезо​электрический датчик, фиксированный между движущей катуш​кой вибратора и зондом, позволял измерять смещения последнего. Сигнал датчика подавался на интегрирующую схему для измере​ния смещения. Исходная величина смещения кожи стимулирую​щим зондом составляла 1 мм, а амплитуда стимула от этого поло​жения — 50, 120, 250, 400, 650 и 950 мкм (форма смещения зонда при стимуляции представлена на рис. 22). Стимулы предъявля​лись в наиболее чувствительную часть РП волокна в случайном порядке по пять предъявлений стимула каждой амплитуды. Были использованы две экспериментальные ситуации, в каждой из кото​рых предъявлялись идентичные тактильные стимулы: задачи оп-
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ределения амплитуды тактильного стимула и подсчета звуковых стимулов. В первой ситуации задача испытуемого состояла в том, чтобы после каждого стимула дать отчет о его величине, используя произвольно выбранную испытуемым численную шкалу. Во вто​рой ситуации параллельно с тактильными стимулами бинаурально через наушники подавались звуковые стимулы — тоны 300 Гц, среди которых с вероятностью в среднем 0,3 появлялись отклоня​ющиеся тоны 360 Гц (серия из 154 тонов включала 38—60 откло​няющихся). Частота предъявления слуховых стимулов составляла 3 в секунду, длительность каждого тона — 50 мс. Задача испытуе​мого состояла в подсчете количества отклоняющихся звуковых стимулов. Задача эта была достаточно трудной и редко выпол​нялась без ошибок (за ошибки испытуемые штрафовались). Как правило, при выполнении данной задачи испытуемые отчитыва-
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лись об отсутствии ощущений тактильной стимуляции. В соответ​ствии с этим находится следующий факт. При выполнении задачи подсчета, в отличие от определения амплитуды, соматосенсорные вызванные потенциалы, связанные с тактильной стимуляцией, не обнаруживались [514].
Для контроля возможного влияния порядка выполнения задач на активность волокон при регистрации активности части волокон первой задачей было определение амплитуды, при регистрации активности других волокон — подсчет.
Активность волокон анализировалась путем построения раст​ров импульсной активности для каждой из ситуаций (см. рис. 24). Статистическая обработка состояла в оценке различий (по крите​рию знаков) латентных периодов первого импульса в ответе, величин межсиайковых интервалов и количества импульсов в от​ветах на тактильные стимулы одинаковых амплитуд. Значимыми считались различия при р<0,05.
В экспериментах была зарегистрирована активность 48 во​локон. Из них 3 волокна были спонтанно активны, и для них не было обнаружено кожных РП. Активность 23 из 45 механорецеп-тивных волокон была проанализирована при выполнении обеих задач по полной программе. Из этих волокон 6 были быстроадапти-рующимися [БА], 2 — медленно адаптирующимися тина I [MAI] и 15 — медленно адаптирующимися типа II [МА II] по классифи​кации Т. Ярвилехто и соавторов [382].
При регистрации активностиЧО волокон первой задачей было определение амплитуды и при регистрации активности 13 — подсчет. Все эти волокна отвечали на тактильные стимулы в обеих ситуациях. Ответы большинства волокон были двухфазными. Пер​вая фаза появлялась в течение первых 25 мс и вторая — в интерва​ле 30—50 мс после начала стимула. На рис. 22 приведен пример ответов на тактильные стимулы одного из волокон.
В задачах определения амплитуды и подсчета ответы волокон сравнивались по пороговым интенсивностям стимулов для появле​ния ответа волокна, числу импульсов и величинам межспайковых интервалов в ответе, а также по латентным периодам первого импульса в ответе при разных амплитудах стимула. Для 5 волокон [1 БА и 4 МА II] ответы не различались значимо по анализируе​мым параметрам, а для 18 были получены различия (см. табл. 2). Эти различия оказались связанными как с типом задачи, вы​полняемой испытуемым, так и с очередностью задач при регистра​ции данного волокна. Влияние порядка выполнения задач на ответы объясняется тем, что чувствительность волокон имела тен​денцию к уменьшению во времени. На рис. 23 представлены гра​фики изменения во времени среднего для всей совокупности во​локон числа импульсов в ответах на стимулы всех амплитуд. На рисунке видно, что среднее количество импульсов уменьшается во времени как внутри каждой из задач, так и во второй задаче но сравнению с первой.
Для 18 волокон порог появления по крайней мере одного им-

Таблица 2
Различия характеристик активности волокон лучевого нерва в сравниваемых поведенческих ситуациях. Изменения порога и статистически значимые (р<0,05; критерий  знаков)  различия в числе импульсов, латентном периоде первого спайка
и величине межспайковых интервалов в ответах на тактильные стимулы, предъ​являемые   в  задаче  определения   амплитуды   |ОА|   и   подсчета  слуховых   стимулов [ПС].
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пульса в ответе был одинаковым в сравниваемых ситуациях (ниже 50 мкм для 17 волокон и между 50 и 120 мкм для одного). Для 4 волокон порог был ниже в задаче определения амплитуды, чем при подсчете (для 3 из них определение амплитуды было первой задачей в последовательности, а подсчет — второй, для 1 волокна порядок был обратным (см. рис. 24). Для 1 волокна порог был ниже при подсчете, чем при определении амплитуды, — подсчет был первой задачей.
Не было обнаружено волокон, имеющих более низкий порог при подсчете, когда эта задача была второй в последовательности.
Количество импульсов в ответах для всех волокон, кроме одно​го, было в среднем большим при больших амплитудах стимулов.
При сопоставлении количества импульсов, появляющихся у во​локон в сравниваемых задачах, для 10 единиц не обнаружено значимых различий  (рис. 25, А), у 7 волокон достоверно больше
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Рис. 23. Среднее количество импульсов в ответах волокон в первой  (I)  и второй
(II) сериях предъявления тактильных стимулов
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Каждая точка - среднее количество импульсов   (по оси ординат)  в ответах на первые вторые и т. д. предъявления стимулов шести использованных амплитуд (по оси абсцисс)

импульсов появлялось в задаче определения амплитуды и у 6 — в задаче подсчета. Если учитывать порядок выполнения задач, то волокна с различающимся количеством спайков можно разделить на две группы. 1. У 11 волокон в среднем большее количество импульсов появлялось в ответах на стимулы, предъявляемые в первой в последовательности ситуации (рис. 25, Б). Для 6 во​локон первой была задача подсчета и для 5 — задача определения амплитуды. Разница в среднем количестве импульсов для стимула данной амплитуды составляла максимально 3—4 импульса, но в большинстве случаев 1 — 2 импульса. 2. У 2 волокон в среднем большее количество импульсов появлялось в задаче определения амплитуды по сравнению с подсчетом, несмотря на то что подсчет был первой, а определение амплитуды — второй задачей (рис. 25, В, см. также рис. 24).
Не обнаружено волокон, у которых в ответе было больше им​пульсов при выполнении задачи подсчета, когда она была второй в последовательности.
Латентный период первого импульса в ответе для большинства волокон был более коротким при большей амплитуде стимулов и колебался в пределах от 6 до 30 мс. Для 13 волокон при сравне​нии двух ситуаций не обнаружено достоверной разницы латент​ных периодов (рис. 26, А). Для 6 волокон достоверно меньшие латентные периоды были выявлены в задаче, являющейся первой в последовательности (для 3 из них первой задачей было определе​ние амплитуды и для 3 — подсчет). У 4 волокон меньшие латент-
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ные периоды появлялись при определении амплитуды, несмотря на то что эта задача была второй в последовательности (рис. 26, В).
Не было случаев, когда латентные периоды были меньше в за​даче подсчета, если она была второй в последовательности.
Величина межспайковых интервалов оценивалась для тех 22 волокон, у которых в ответ на стимулы разных амплитуд по​являлось два и более спайков. Достоверные различия величин межспайковых интервалов в задаче определения амплитуды по сравнению с задачей подсчета были обнаружены у 3 волокон. У всех 3 единиц более короткие интервалы появлялись в задаче определения амплитуды, несмотря на то что при регистрации каждой из них задача подсчета была первой в последовательности.
Таким образом, суммарное количество наблюдений более низ​кого порога, большего числа импульсов и более коротких меж-имнульсных интервалов в ответе, меньшего латентного периода в задаче определения амплитуды — 21, а в задаче подсчета звуко​вых стимулов — 10. Подчеркнем, что задача определения амплиту​ды была первой в последовательности при регистрации активности 10 волокон, а задача подсчета — 13 единиц.
Суммируя полученные различия, можно выделять две различ​ные тенденции: 1) более низкие пороги, большее количество им​пульсов в ответах и более короткие латентные периоды оказались чаще связанными с первой в последовательности задачей, 2) более низкие пороги, большее количество импульсов и более короткие
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межимпульсные интервалы в ответах, меньшие латентные перио​ды были связаны чаще с задачей определения амплитуды. Причем в 10 случаях (у 6 волокон) эти характеристики ответа отмечены даже в тех ситуациях, когда задача определения амплитуды была второй в последовательности. При выполнении задачи подсчета, когда она была второй в последовательности, ни у одного волокна не наблюдалось более низких порогов, большего количества им​пульсов и более коротких межимпульсных интервалов в ответах, меньших латентных периодов.
Что касается первой тенденции, она свидетельствует о на​растающей во времени десинситизации механорецептивных еди​ниц вследствие механических изменений кожи [470], обусловлен​ных длительным давлением стимулирующего зонда. Возможно также, что эта тенденция связана с некоторыми центральными факторами. Переход при регистрации данного волокна от одного периода эксперимента к другому мог модулировать эмоциональное состояние испытуемых, которые были заинтересованы в успехе эксперимента.
Поскольку в задаче определения амплитуды получены более низкие пороги, большее количество импульсов и более короткие межспайковые интервалы в ответе, а также меньшие латетные периоды, необходимо предположить наличие определенных цен​тральных факторов, изменяющих свойства кожных механорецеп-торов и связанных с выполнением задачи.
В аналитических экспериментах обнаружено, что регуляция активности кожных механореценторов может осуществляться опосредованными и прямыми влияниями. К первой группе отно​сятся влияния, осуществляемые на механорецепторы через мыш​цы — ниломоторы, через изменение тонуса сосудов кожи [27; 95].
Особенно большое значение в модуляции активности механоре-цепторов придается прямым симпатическим влияниям, которые приводят к изменению чувствительности, порога ответа быстро-и медленноадаптирующихся кожных рецепторов и механорецеп​тивных нейронов ТМЗ [288; 459; 466; 479].
В пользу того, что обусловленные эфферентными влияниями изменения активности рецепторов могут иметь место в поведении, свидетельствуют данные, полученные при регистрации активности симпатических волокон у человека. Показано, что симпатическая эфферентная активность изменяется в зависимости от поведенче​ской ситуации и задачи испытуемого [310; 361]. При одновремен​ной регистрации активности симпатических волокон и афферент​ных волокон телец Паччини в срединном нерве обнаружены одно​направленные изменения активности этих единиц [362].
В настоящее время трудно сказать, какими из эфферентных влияний, а вернее, какой комбинацией всех этих влияний обуслов​лена модификация свойств механореценторов в поведении. Однако в любом случае наши данные свидетельствуют о том, что актив​ность механорецепторов может быть изменена при изменении цели поведения за счет эфферентных влияний.
Проведенные исследования показывают, что активации всех механорецепторов появляются и при определении амплитуды так​тильных стимулов, и при подсчете отклоняющихся звуковых то​нов. Следовательно, при контакте объектов среды с данной ре​цептивной поверхностью в разных поведенческих актах активиру​ются одинаковые составы периферических и разные — корковых сенсорных нейронов (см. предыдущий раздел). Однако активации механорецепторов в разных поведенческих актах не остаются неизменными. Характеристики активности механорецепторов при контактах с одинаковой по физическим свойствам «специфиче​ской» средой зависят от цели поведения, в котором эти контакты происходят.
В главе 2 на основании изучения активности периферических сенсорных нейронов (ТМЗ) было высказано предположение, что изменение активности периферических сенсорных нейронов в од​ном поведенческом акте по сравнению с другими имеет место в связи с тем, что состав активирующихся центральных нейронов, с которыми согласуются периферические нейроны, различен в раз​ных поведенческих актах. Если данное предположение верно, то характеристики активности периферических нейронов должны зависеть не только от параметров среды, которые рассматриваются как детерминанты их активности, но и модифицироваться при изменении цели поведения (следовательно, и набора извлеченных из памяти систем и активирующихся центральных нейронов) даже в тех ситуациях, когда различные поведенческие акты реали​зуются в условиях контакта организма с постоянной но физиче​ским свойствам средой, специфичной для соответствующих пери​ферических сенсорных элементов. Результаты анализа активности механорецепторов показывают, что такая модификация имеет место. Зависимость от цели поведения характеристик их активно​сти позволяет сделать вывод, что эта активность есть результат взаимодействия внешних воздействий и центральных (эфферент​ных) влияний, изменяющихся в связи с различием состава акти​вирующихся центральных нейронов и характеристик их активно​сти в разных поведенческих актах. В пользу того, что изменение состава активирующихся корковых нейронов и характеристик их активности, обнаруженное при сравнении ситуаций тестирования РП и активного пищедобывательного поведения животных, про​исходит и при переходе от выполнения одной задачи к другой, свидетельствуют результаты контрольных экспериментов, демон​стрирующие наличие выраженных корковых соматосенсорных по​тенциалов в задаче определения амплитуды и их отсутствие в за​даче подсчета, несмотря на применение идентичных тактильных стимулов.
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Глава пятая
АКТИВНОСТЬ КОРКОВЫХ НЕЙРОНОВ И ГАНГЛИОЗНЫХ КЛЕТОК СЕТЧАТКИ ПРИ ДОСТИЖЕНИИ ЦЕЛИ ПОВЕДЕНИЯ В РАЗЛИЧНОЙ СРЕДЕ
5.1. Активность нейронов зрительной
и моторной областей коры мозга
при осуществлении поведенческого акта захвата пищи
в условиях контакта со «зрительной частью» среды
и при его исключении
В экспериментах, результаты которых изложены в настоящей главе, сопоставлялось влияние изменения среды в поведенче​ском акте захвата пищи на активность нейронов зрительной и моторной областей коры. Конечно, даже незначительным из​менениям среды соответствуют перестройки «исполнительных механизмов» [223]. Поэтому в соответствии с логикой «фикса​ции» переменных задачу изучения влияния изменений среды на организацию активности нейронов в поведении мы решали путем максимизации изменения одной переменной — среды и минимизации изменений другой — исполнительных механиз​мов. В качестве такого изменения среды применялось закры​вание глаз животного, предотвращающее его контакт со зри​тельной средой.
Эксперименты проведены на модели поведенческого акта за​хвата пищи, подробно описанного в главе 2. На магнитографе DTR 1204X регистрировали движения головы и нижней че​люсти (с помощью фотоэлектрических устройств), электрическую активность мышцы СЖ (биполярными проволочными электрода​ми), шумы, возникающие при контакте зубов с пищей (с по​мощью контактного микрофона), нейронную активность зритель​ной и моторной областей коры, которую отводили в координатах Р 8 —10, L 8—9 и А 2—3, L 3—5 соответственно по атласу X. Ган-глофа и М. Монье [334], и ЭЭГ зрительной области коры. Для обработки данных применяли лабораторную мини-ЭВМ.
Устройство для закрывания глаз состояло из укрепленной вокруг глазниц основы и съемных светонепроницаемых колпачков. Для проверки светонепроницаемости устройства животному со снятыми и надетыми колпачками предъявляли бесшумные вспыш​ки света. Обработка показала наличие характерного вызванного потенциала в ситуации с открытыми глазами и его отсутствие — с закрытыми. Проанализирована активность 60 клеток: 30 нейро​нов зрительной и 30 моторной областей коры. Хронические экспе​рименты проведены на 3 кроликах.
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Рис.  27.  Отображение двигательных  показателей  пищедобывательного акта,  со​вершаемого с открытыми  (А)  и закрытыми  (Б)  глазами
Запись движения головы — 1 и вертикальной составляющей движения нижней челюсти — 2. 3 — ЭМГ мышцы СЖ. Стрелка -    момент включения подающего пищу устройства
При выполнении акта захвата нищи и с открытыми (рис. 27А), и с закрытыми глазами (рис. 27Б) выделялись следующие этапы поведения: латентный период (от момента подачи пищи до начала движения), быстрое движение головы вниз и вперед (на рис. 27 отклонение кривой 1 вниз), в результате которого голова макси​мально приближалась к нище, медленное движение головы вверх вплоть до совмещения ротового отверстия с пищей (на рис. 27 от​клонение кривой 1 вверх). Во время медленного движения про​исходило открывание рта (на рис. 27 отклонение кривой 2 вверх), затем осуществлялся захват пищи и восстановление исходного положения головы, совпадающее по времени с началом регулярно​го жевания.
Однако сопоставление длительности отдельных этапов пове​денческого акта и временных соотношений его компонентов в двух экспериментальных ситуациях выявило некоторые различия. Раз​личия оценивались по t-критерию Стьюдента и F-критерию Фишера; достоверными считались различия при p<0,05. Латент​ный период начала быстрой фазы движения возрос при закрытых
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глазах в среднем на 50 мс; длительность быстрого движения голо​вы также возрастала в среднем на 100 мс. ЭМГ — активация в обеих ситуациях, как правило, появлялась раньше начала дви​жения; при закрытых глазах это опережение возрастало в среднем на 25 мс, что соответствует данным литературы [315]. Вариа​тивность интервала между моментов фиксации головы и макси​мального открывания рта перед захватом пищи уменьшалась в 2 раза. Уменьшение вариативности характеристик движения при закрытых глазах было отмечено и в опытах на человеке   [521].
Таким образом, двигательная структура поведенческого акта захвата пищи при выполнении его с открытыми и закрытыми глазами оказалась сходной: не обнаружено включения новых или исчезновения имеющихся движений; отмечены лишь некоторые из​менения «координационного рисунка» данного акта. К сходному заключению о влиянии закрывания глаз пришел Х.Мак Нейл [424]
Из 30 проанализированных нейронов зрительной коры 11 не изменяли активности ни на одном из этапов поведения с открыты​ми глазами. У двух из них при закрытых глазах отмечалась акти​вация, остальные 9 по-прежнему не активировались. Четыре ней​рона при открытых глазах только уменьшали частоту импульсации в те или иные этапы поведенческого акта (торможение), у двух из них форма активности при закрытых глазах осталась прежней, а у двух за счет значительного уменьшения длительности торможе​ния его приуроченность к этапам поведения изменилась.
15 клеток имели одну или несколько фаз активации, соответ​ствующих этапам поведенческого акта. У 5 из 15 нейронов в по​ведении с закрытыми глазами приуроченность активации к опре​деленным этапам поведенческого акта не изменилась, хотя вы​раженность активации могла как увеличиваться, так и уменьшать​ся. 40 клеток активировались в ситуации с открытыми и за​крытыми глазами в связи с различными этапами поведения или не активировались при закрытых глазах. Таким образом, у 12 нейро​нов отмечались кардинальные изменения активности при закрыва​нии глаз: появление-исчезновение активации или изменение приу​роченности активации к этапам поведения. При учете клеток, у которых отмечено изменение приуроченности «торможения» к этапам поведения при закрывании глаз, число клеток с карди​нальными изменениями составляет 14  (см. табл. 3).
Выявленные в эксперименте формы различия активности в си​туациях поведения с открытыми и закрытыми глазами разделены на три группы. Поскольку один и тот же нейрон мог активиро​ваться в связи с несколькими этапами поведенческого акта, по​стольку общее число изменений активности превосходит число нейронов, у которых отмечены эти изменения.
В 10 случаях (10 активаций у 6 клеток) при закрытых глазах было отмечено исчезновение активаций, исходно имевшихся у ней​рона. Один из них представлен на рис. 28. В начале фазы быстрого движения наблюдается активация (А), полностью исчезающая при поведении с закрытыми глазами  (Б).
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Таблица 3
Изменения активности нейронов моторной и зрительной коры в поведенческом акте захвата пищи после закрывания глаз
В 4 случаях (у 4 нейронов) обнаружено возникновение актива​ции в поведении с закрытыми глазами на этапе, где исходно акти​вация не выявлялась. На рис. 29 представлен нейрон исходно активировавшийся в фазу быстрого движения (А). В поведении с закрытыми глазами появилась активация в интервале между подачей пищи и началом движения головы (за 270 мс до начала движения; Б).
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Рис. 28. Исчезновение активации у нейрона зрительной коры при закрытых глазах
 Сверху на А и Б — растры импульсной активности в последовательных актах. Снизу на
А и Б -- гистограммы импульсной активности, построенные от момента начала быстрого
движения головы.  Ширина канала — 33 мс
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Рис. 29. Появление активации у нейрона зрительной коры в латентном периоде движения при закрытых глазах
Сверху на А и Б:  1 - нейронограмма, 2 — запись движения головы, 3   - запись шумов, возникающих при подаче пищи  (слева) и ее захвате зубами  (справа). Снизу на А и Б — гистограммы, построенные от момента начала быстрого движения головы. Ширина кана​ла — 33 мс. Линия сверху на А и Б — отметка времени 100 мс
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У 3 клеток выявлена своеобразная «деструктуризация» актив​ности — исчезновение ее фазной структуры в поведении с за​крытыми глазами. Пример деструктуризации представлен на рис. 30. Активность нейрона имела следующую структуру: четко вы​деляющиеся периоды повышения частоты импульсов при быстром и при медленном движении головы. Между двумя фазами актива​ции при остановке головы частота разрядов снижалась (А). В по​ведении с закрытыми глазами активация нейрона представляла собой более равномерное увеличение частоты импульсации на всем интервале поведенческого акта (Б). Видно, что деструктуризации соответствует исчезновение коротких межимпульсных интервалов: часть гистограмм межимпульсных интервалов слева от вертикаль​ной линии (сравним А и Б на рис. 30 справа). У части нейронов, кроме активаций, выявлены и периоды торможения. При закрыва​нии глаз в двух случаях отмечено сокращение длительности, а в трех — исчезновение этих периодов.
Шесть активаций, наблюдавшихся в ситуации поведения с от​крытыми глазами, сохранились при закрытых глазах и были приурочены к тем же этапам поведения. Однако в сопоставляемых экспериментальных условиях они могли несколько различаться: иметь разную субструктуру или смещаться в данном интервале поведенческого акта. Примером может служить активность нейро​на, представленная на рис. 31, I. Исходно данная клетка активиро​валась при быстром движении головы (I, А). При закрытых гла​зах активация осталась приуроченной к тому же этапу поведения (I, Б), но начало ее сместилось на 80 мс от момента начала движе​ния. Структура активации оставалась неизменной (I, В).
При сопоставлении активности нейронов зрительной коры в двух экспериментальных ситуациях обнаружены не только ка​чественные, но и количественные изменения. Из 5 нейронов, не изменивших формы своего участия в поведенческом акте, у 3 вы​раженность активаций уменьшилась при закрытых глазах (см. рис. 31, I), а у 2 — увеличилась.
Изменения выявлены также в «фоновой» активности нейронов. Из 28 клеток, исходно имевших фоновую активность (в интервале от прекращения жевания до подачи порции пищи), при закрытых глазах у 9 фон не менялся (из них 7, не изменявших активности в связи с поведением), у 11 клеток фон уменьшился (из них одна, не изменявшая активности в связи с поведением) и у 8 нейронов отмечено увеличение фоновой импульсации. В среднем частота фоновой активности в ситуациях с открытыми и закрытыми глаза​ми различалась на '/з. Таким образом, изменения частоты фоновой активности выявлены у большинства нейронов, изменяющих ак​тивность в соответствии с тем или иным этапом поведенческого акта. У клеток, не показавших связи изменения импульсации с поведением, и фоновая активность, как правило, не изменя​лась.
Из 30 проанализированных нейронов моторной области коры 9 не изменяли активности ни на одном из этапов поведения с от-
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крытыми глазами. У одного из этих 9 нейронов в поведении с за​крытыми глазами появилась активация, остальные по-прежнему не активировались ни на одном этапе.
При открытых глазах 3 нейрона только уменьшали частоту импульсации на тех или иных этапах поведенческого акта; пат​терн их активности в ситуации поведения с закрытыми глазами не изменился.
Имели одну или несколько фаз активации, соответствующих этапам поведенческого акта 18 клеток; у части из них наблюдались и фазы активации, и фазы торможения. Из этой группы нейронов лишь у одного произошло качественное изменение участия в по​веденческом акте; при закрытых глазах исчезла выраженная акти​вация в быструю фазу движения.
Таким образом, большинство клеток моторной коры показали сходные формы активности в сопоставляемых экспериментальных ситуациях. Пример сходства активности нейрона моторной об​ласти коры в ситуациях поведения с открытыми и закрытыми глазами приведен на рис. 31, II, А, Б. Как правило, нейроны мо​торной коры не только активировались в сравниваемых экспери​ментальных ситуациях в связи с одним и тем же этапом пове​денческого акта, но и сохраняли структуру активации: на рис. 31, II, В сопоставлена структура активаций, представленных на рис. 31, II, А, Б.
У одного нейрона различие активности в сопоставляемых ситу​ациях состояло в смещении момента возникновения активации, но в поведении и с открытыми, и с закрытыми глазами эта активация соответствовала одному и тому же этапу поведенческого акта. 2/з активаций нейронов моторной коры, выявляющихся и при открытых, и при закрытых глазах, изменяли свою выраженность при смене экспериментальной ситуации: в сторону увеличения (70%) или уменьшения (30%). Частота спайков в активациях увеличивалась или уменьшалась при закрывании глаз на 30— 200 % от исходной величины. Из 16 клеток, имеющих фоновую активность, у 10 (из них 4, изменявших активность в связи с по​ведением) частота фоновой импульсации не менялась; в 6 случаях отмечено изменение фоновой активности.
Следует отметить, что для нейронов обеих областей коры, активирующихся на нескольких этапах поведенческого акта, изме​нения не обязательно затрагивали все активации.
Проведенные эксперименты показали, что как состав активиру​ющихся в акте, так и состав активирующихся на данном этапе поведения нейронов различаются при захвате пищи с открытыми и с закрытыми глазами. Активации нейронов обеих областей коры появляются на всех этапах поведенческого акта захвата нищи при его реализации и с открытыми, и с закрытыми глазами. Количест​во нейронов, у которых при закрывании глаз исчезли активации, связанные с реализацией поведенческого акта, было большим в зрительной, чем в моторной коре (р <0,05). Также характерным именно  для   нейронов   зрительной   коры   было  изменение   места
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активаций в поведенческом акте. Поэтому общее количество ней​ронов зрительной коры, у которых были отмечены кардинальные изменения активности (появление и исчезновение активаций, изменение приуроченности активаций к этапам поведения), еще существеннее превышает таковое в моторной коре (р<0,01).
Чрезвычайно важно подчеркнуть, что, несмотря на большее ко​личество нейронов зрительной, чем моторной коры, у которых исче​зала активация в поведенческом акте при закрывании глаз, ха​рактерным оказывается не уменьшение количества активирую​щихся нейронов (количество нейронов зрительной коры активиру​ющихся в поведенческом акте, совершаемом с открытыми и с закрытыми глазами, различается недостоверно), а изменение общей картины активности, набора нейронов, активирующихся на данном этапе поведения за счет исчезновения и появления актива​ций, а также за счет изменения их связи с этапами поведения.
Факт изменения активности нейронов, в особенности зритель​ной области коры, при устранении контакта со зрительной средой, конечно, не является неожиданным. Однако в связи с распростра​ненностью представления о реализации нейронами зрительной коры в поведении специфической «зрительной» функции следует подчеркнуть другой аспект: даже при устранении возможности «обработки» зрительной информации, поступающей из внешней среды:
1) активации нейронов зрительной коры появляются на всех
этапах поведения,
2) у части нейронов даже не меняется приуроченность акти​
ваций к определенному этапу поведения,
3) появляются новые активации, не возникавшие в поведении
с открытыми глазами,
4)
вовлекаются  не активировавшиеся  при  открытых   глазах
нейроны.
Следовательно, для возникновения активаций значительной части нейронов зрительной коры (60 % из активирующихся в по​ведении с открытыми глазами нейронов) при осуществлении по​ведения не необходим контакт со «зрительной частью» внешней среды, считающейся основной детерминантой активности нейро​нов зрительной коры. С нашей точки зрения, полученные данные свидетельствуют в пользу «целенаправленности» активности ней​ронов, в том числе и нейронов зрительной области коры. И при закрытых глазах достигается результат поведенческого акта за​хвата пищи. Полученные данные показывают, что достижение этого результата как при контакте со зрительной средой, так и при его исключении обеспечивается реализацией систем, по отноше​нию к которым специфичны нейроны зрительной и моторной коры: активации этих нейронов появляются в поведении как при открытых, так и при закрытых глазах. В пользу того, что и при закрытых глазах активность нейронов зрительной коры служит
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Рис. 31. Продолжение
На I и II сверху — растры импульсной активности, спизу — гистограммы, на А и Б — построенные от начала быстрого движения головы, на В — от первого спайка в активации. Маленькие буквы (а, б,в, г) у растров обозначают последовательность серий с открытыми
и с закрытыми глазами
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достижению результатов поведения, говорят уже упоминавшиеся данные К. С. Лешли [396] о нарушении поведения при разруше​нии зрительной коры у крыс, не имевших контакта со «зрительной частью» среды в процессе обучения, и даже у слепых с рождения животных.
С нейроморфологической точки зрения появление активаций нейронов зрительной области коры в поведении с закрытыми глазами может быть объяснено неспецифическими влияниями (вестибулярные, проприоцептивные и т. д.), многократно опи​санными в литературе (см. гл. 1). Однако такое объяснение не дает ответа на вопрос о значении в достижении результата по​веденческого акта активаций нейронов зрительной коры (следова​тельно, о значении реализации тех систем, которым эти нейроны принадлежат) в отсутствие контакта со зрительной средой. По​пытка ответить на этот вопрос может быть сделана с позиций системных представлений о том, каким образом среда отражается субъектом и каким образом психическое отражение соотносится с целостным поведением субъекта.
Одним из существеннейших моментов системного понимания отражения среды является его несводимость к кодированию физи​ческих свойств среды и «пристрастность» [127; 132]. Субъекту открываются не волны и корпускулы, а те свойства целостных объектов, которые имеют для субъекта поведенческую значимость [132, с. 139].
Таким  образом,  среда  отражается субъектом  в соответствии с целями его поведения, т. е. в рамках тех или иных поведенческих актов.  Именно поведенческий акт, целостное соотношение орга​низма со средой, обладает «системным качеством, отвечающим за организм как целостность»   [132, с. 135], и может быть рассмот​рен как элемент отбора в филогенезе и в процессе индивидуально​го развития [221]. В качестве пробных могут быть сформированы разнообразные акты, но в конечном счете отбираются и входят в видовую и индивидуальную память те из них, которые отвечают реально  существующим  закономерностям  среды.   Оценка  среды при этом не перестает быть пристрастной, но базируется не на «конструировании мира», а на актах, прошедших отбор по крите​рию соответствия реальным закономерностям среды.
Для того чтобы мог быть достигнут результат поведения, в объектах, с которыми соотносится организм, должны быть вы​делены релеватные признаки [211] или, по терминологии Дж. Дж. Гибсона [338; 339], «эффордансы» (свойства объекта, взятые в отношении к потребностям организма), соответствующие данному поведению. Это соответствие устанавливается в нормаль​ных условиях поведения организмов (без искусственного ограни​чения контакта организма со средой) с участием систем, по отно​шению к которым специфичны нейроны зрительной области коры, и связь между реализацией этих и других систем фиксируется всей логикой межсистемных отношений, складывающихся в фило​генезе и в процессе индивидуального развития. Именно поэтому
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для достижения результата поведения и в условиях устранения контакта со зрительной средой, как показывают полученные в эк​спериментах данные, необходима реализация систем, по отноше​нию к которым специфичны нейроны зрительной коры. Логично предположить в связи с этим, что у человека зрительный образ — «чувственный опыт видения объекта» [142, с. 250] — может воз​никать и вне контакта со зрительной средой. Действительно, показано, что отчет о появлении зрительных образов может быть получен при реализации испытуемым поведенческих актов в пол​ной темноте [278]. Описывая результаты экспериментов, в кото​рых испытуемым на коже создавали с помощью вибротактильных раздражений определенные конфигурации объектов, А. Д. Логви-ненко подчеркивает «зрительный характер образов», получаемых таким путем, и находит возможным постановку следующего вопро​са: «А является ли вообще необходимым собственно сетчаточное изображение для построения адекватного зрительного образа» [131, с. 89].
Таким образом, проведенные эксперименты показывают, что и вне контакта со зрительной средой на всех этапах поведенческо​го акта возникают связанные с реализацией поведения активации нейронов моторной и проекционной по отношению к этой среде зрительной области коры. Активации нейронов как моторной, так и зрительной областей коры возникают в поведенческом акте захвата пищи, несмотря на закрывание глаз, поскольку реализа​ция функциональных систем, по отношению к которым специфич​ны нейроны обеих областей коры, необходима для достижения результата поведенческого акта. Однако при сопоставлении влия​ния закрывания глаз на активность нейронов зрительной и мотор​ной коры обнаруживаются различия, очевидно связанные с разли​чием морфологических связей этих областей: количество нейронов зрительной коры, у которых были отмечены кардинальные измене​ния активности, достоверно превышает количество таких нейронов моторной коры. Следовательно, контакт животного со зрительной средой имеет существенно большее значение для реализации тех систем, по отношению к которым специфичны нейроны зритель​ной коры, чем для систем, по отношению к которым специфичны нейроны моторной коры. Значение контакта особенно подчеркива​ет и тот факт, что системы, по отношению к которым специфичны 40 % из активирующихся в поведении с открытыми глазами ней​ронов зрительной коры, не реализуются при закрывании глаз. Хотя при переходе от поведения на свету к поведению в темноте перестраивается активность нейронов не только зрительной, но и моторной коры, а также гипоталамуса [483], гиппокампа [453], по-видимому, именно за счет этих систем происходит основное изменение набора реализующихся систем при переходе к акту захвата пищи с закрытыми глазами.
Описанные в настоящем разделе результаты подтверждают выводы, сделанные на основании сопоставления активности нейро​нов сенсорных областей  коры  при  искусственном  тестировании
РП и в пищедобывательном поведении. С одной стороны, исчезно​вение активаций у 40 % активирующихся в поведении с открыты​ми глазами нейронов зрительной коры  (сравним с 5 % нейронов моторной коры)  и изменение свойств активаций, продолжающих возникать при закрытых глазах, свидетельствует в пользу того, что характерной для систем, по отношению к которым специфичны нейроны  сенсорных  областей  коры,  является  связь  реализации этих систем со стимуляцией соответствующих  рецептивных по​верхностей. С другой стороны, появление активаций у нейронов зрительной коры и при закрытых глазах свидетельствует о том, что, во всяком случае, для систем, по отношению к которым специ​фичны 60 % из активирующихся в поведении с открытыми глаза​ми нейронов зрительной коры,  эта связь не является  жесткой. Можно, было бы предположить, что активации при закрывании глаз продолжают появляться у нейронов, не имеющих специфиче​ских зрительных РП, не отвечающих на специфическую зритель​ную стимуляцию. Однако это предположение не может быть при​нято, т. к. известно, что основная масса нейронов зрительной коры обнаруживает  явную   специализацию   на   выделение   достаточно сложных признаков зрительных стимулов   [190]. Д. X. Хьюбел и Т. Н. Визел [373] подчеркивают, что в зрительной коре кошки все нейроны отвечают на зрительную стимуляцию, хотя иногда требуется несколько часов,  чтобы обнаружить локализацию РП и подобрать оптимальные параметры стимула.  У кролика 92 % нейронов зрительной коры отвечают на зрительную стимуляцию, а у 80 % обнаруживаются четко классифицируемые зрительные РП [294; 295].
5.2. Активность ганглиозных клеток сетчатки при осуществлении сложного пищедобывательного поведения в условиях контакта со зрительной средой и при его исключении
Все накопленные в литературе данные по изучению перифериче​ских и центральных отделов «сенсорных систем» свидетельствуют в пользу тесных взаимообусловливающих отношений между ак​тивностью центральных и периферических нейронов. С позиций представления о системоспецифичности это означает наличие фи-ло- и онтогенетически обусловленных тесных отношений между системами, по отношению к которым специфичны данные группы нейронов. Можно предположить поэтому, что если при исключе​нии контакта со зрительной средой в поведении появляются акти​вации нейронов зрительной коры, то из памяти извлекаются и системы, по отношению к которым специфичны элементы так называемого «периферического уровня зрительного ана​лизатора» — ганглиозные клетки сетчатки. Иначе говоря, мож​но предположить, что не только центральные, но и периферические элементы     «зрительного     анализатора» — ганглиозные     клетки
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сетчатки — активизируются в поведении, совершаемом с закрыты​ми глазами 13. Однако считается, что активность периферических сенсорных элементов является реакцией на внешние стимулы и представляет собой кодирование свойств стимула, что означает принятие «постулата непосредственности» [см. 127; 192]. С этих позиций активации периферических сенсорных элементов в по​ведении (в том числе и в проанализированных нами актах в главе 4.2) могут быть рассмотрены как реакции на специфическую стимуляцию.
Экспериментальной проверкой выдвинутого предположения, основанного на представлении о системоспецифичности нейронов, может быть обратимое исключение контакта организма со специ​фической для данных клеток модальностью среды при осуществле​нии поведения, т. е. устранение возможности кодировать активно​стью соответствующих периферических нейронов свойства специ​фической внешней стимуляции при сохранении возможности активироваться в связи с достижением результатов поведенческих актов. Задача настоящих экспериментов состояла в том, чтобы, временно и обратимо исключая внешние воздействия на сетчатку, выяснить, активируются ли ганглиозные клетки сетчатки в по​ведении вне контакта со зрительной средой.
Согласно гипотезе, исходящей из теории функциональной системы, активность периферических сенсорных элементов есть результат сличения предвиденных и реальных свойств среды [213]. Как показывают полученные факты, приведенные в преды​дущей главе, эта активность возникает вследствие взаимодействия между центральными влияниями и эффектами внешних воздей​ствий. Мы предполагали, исключив один из факторов — внешние воздействия, выяснить также роль эфферентных влияний в орга​низации активности ганглиозных клеток сетчатки в поведении. Хронические эксперименты проводились на кроликах, обучен​ных нажимать на педали для получения кормушек с пищей в спе​циально оборудованной экспериментальной клетке, описанной в главе 3 (см. рис. 12). Кролики совершали эти действия попере​менно вдоль дальней (по отношению к камере видеомагнитофона) стенки клетки — цикл I пищедобывания и вдоль ближней — цикл II. Животных обучали тому же и при закрытых глазах. Поведение животных регистрировали с помощью видеомагнитофона. Парал​лельно на магнитную ленту магнитофона НО-46 записывали от-
13 Известно, что в процессе развития глазные пузыри выделяются из переднего мозга [144]. Сетчатка рассматривается как «вынесенная наружу часть мозга», а ганглиозные клетки сетчатки как нейроны ЦНС [190]. Однако при сопоставле​нии сетчатки и других морфологически выделяемых уровней «зрительного анализатора» сетчатка относится к «периферическим системам» [44; 226; 234], а активность ганглиозных клеток сетчатки рассматривается в рамках обсужде​ния принципов «периферической организации сенсорного анализа» [75], «пери​ферических механизмов зрения» [556], в сопоставлении с «центральными механизмами зрения, обработки информации». Именно в этом аспекте — сопо​ставления с корковыми нейронами — мы сочли возможным рассматривать ган​глиозные клетки сетчатки как периферические сенсорные нейроны.
8*
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метки нажатия на педали, опускания морды в кормушки и пе​ремещения животного в клетке (с помощью фотоэлектрического устройства), сигналы таймера, импульсную активность отдель​ных волокон оптического тракта и локальную ЭЭГ, отводимую от микроэлектрода. Применяли стеклянные микроэлектроды, заполненные 2,5 М раствором КС1. Сопротивление электродов составляло 1—3 мОм на частоте 1,5 кГц.
Активность волокон оптического тракта отводили в цен​тральной его части в координатах Р 7, L 6—7, Н 7 [423]. После эксперимента проводился морфоконтроль локализации микро​электродного трека 14.
В эксперименте при  поиске импульсной активности волокон положение   кончика   микроэлектрода   в   оптическом   тракте   или в расположенном ниже латеральном коленчатом теле определя​ли по форме вызванного потенциала   [227].  Как волокна опти​ческого  тракта   расценивали  элементы,   обладающие  следующи​ми  свойствами:   1)   имеющие  характерную форму  спайка   [269; 372;   528]:   монополярный,   иногда   с   небольшим   последующим отклонением,    противоположной    полярности,    крутой    восходя​щий фронт  (длительность около 1 мс)  и часто зубец на нисхо​дящем фронте;  2)   фазно отвечающие на импульсные  вспышки света   (стимулятор  МС-2ПС,   Нихон-Коден — см.  4   на   рис.   12, длительность   вспышки — 10   мкс)   и/или   имеющие   локальные рецептивные поля с характерными для ганглиозных клеток сет​чатки кролика свойствами   [261].  Распределение латентных пе​риодов  ответов  на  вспышки  света  у  единиц,  отнесенных  нами к  волокнам  оптического тракта,  в общем  соответствовало тако​вому  для   волокон   оптического  тракта  кошки   [227].   Несмотря на   разброс   минимальных   (12   мс)   и   максимальных   (160   мс) латентных периодов, выделялись две группы предпочтительных значений: 19+3 мс у 50 % волокон и 47+7 мс — у 40 % волокон. Порядок  регистрации  активности  волокон   в  поведении  был следующим: сначала животное совершало около 10 актов с откры​тыми глазами в цикле I, затем здесь же — около 10 актов с за​крытыми глазами и опять около 5 актов с открытыми для кон​троля. Далее, если амплитуда спайков оставалась приемлемой для регистрации, описанная процедура повторялась в цикле II.
Обработка активности волокон проводилась путем построения гистограмм и растров импульсной активности. Кроме того, строи​лись гистограммы межимпульсных интервалов. За активацию при​нималось повышение активности волокна на 50 % и более по сравнению с уровнем «фона». За фоновый уровень принималась активность волокна в период, когда животное находилось в покое и не совершало движений но направлению к педали, кормушкам и другим объектам.

Стандартное пищедобывательное поведение у животных с от​крытыми и с закрытыми глазами было в значительной степени сходным. Однако при анализе временных параметров осуществле​ния поведения были выявлены некоторые различия. Длительность нажатия на педаль при закрытых глазах, по сравнению с поведе​нием при открытых глазах, уменьшалась с 666+200 мс до 585+236 мс (р<0,02); время разворота от педали к кормушке, наоборот, увеличивалось — с 931 ±166 мс до 1143+252 мс (р<0,05); время перехода от кормушки к педали также увеличи​валось — с 1384+260 мс до 1448+410 мс, но это различие было статистически недостоверным. Кроме того, при закрытых глазах был замедлен переход от пищедобывательного цикла I к циклу II.
В экспериментах была зарегистрирована активность 39 во​локон оптического тракта; из них активность 34 волокон проана​лизирована в ситуациях с открытыми и с закрытыми глазами, а 5 — только в поведении с открытыми глазами. Из 34 активность 13 была сопоставлена при поведении с открытыми и закрытыми глазами в циклах I и II, а остальных — только в цикле I. Все 39 волокон активировались на тех или иных этапах поведения, причем все они, кроме одного, активировались на двух и более этапах.
При анализе активности 34 волокон в поведении с закрытыми глазами, по сравнению с поведением с открытыми глазами, было обнаружено, что у 4 волокон активации при закрытых глазах в поведении не появлялись. На рис. 32 представлено волокно, которое в циклах I и II поведения с открытыми глазами активиро​валось при подходе к кормушке, вынимании морды из кормушки и переходе к педали. При осуществлении поведения с закрытыми глазами активации у этого волокна отсутствовали.
У 14 волокон активации появлялись на одних и тех же этапах поведения при закрытых и при открытых глазах. На рис. 33 пред​ставлено волокно, которое активировалось при развороте от педали к кормушке и подходе к педали в ситуациях с открытыми и с за​крытыми глазами. Активации этого волокна сохранялись при закрытых глазах как в цикле I, так и в цикле II.
У 16 волокон активации появлялись как в поведении с откры​тыми глазами, так и с закрытыми, но на разных его этапах. Вари​анты изменения связи с этапами поведения были самыми разно​образными. Так, например, волокно могло активироваться при осуществлении поведения с открытыми глазами в цикле I во время движения к кормушке. А в цикле II — при движении к недали, т. е. направо. В ситуации с закрытыми глазами оно активирова​лось в цикле I при движении к педали, а в цикле II — к кормушке, т. е. при движениях налево. У других волокон, активирующихся в исходной ситуации в связи с нескольскими этапами, закрывание глаз по-разному сказывалось на разных активациях. Активация, приуроченная к одному этапу, могла не измениться, а к друго​му — исчезнуть. Кроме того, как в приведенном выше примере, активации могли появляться на тех этапах поведения, на которых
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Рис. 33. Постоянство связи активаций волокна оптического тракта с этапами по​ведения при его осуществлении с открытыми и с закрытыми глазами На   1 — пара   гистограмм  импульсной  активности,   построенных   от  момента   опускания педали в цикле II — активации соответствуют повороту к кормушке как в поведении с от​крытыми, так и с закрытыми глазама. На 2 — пара гистограмм, построенных от момента подъема головы из кормушки в этом же цикле пищедобывания — активации соответствуют подходу к педали в обеих ситуациях. Ширина канала — 32 мс, n=8
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у данного волокна в исходной ситуации их не было. У 14 из 16 во​локон этой группы при закрывании глаз наблюдалось исчезнове​ние одной или нескольких активаций, а у 6 элементов они появля​лись на тех этапах, на которых их не было в поведении с открыты​ми глазами (суммарное число исчезновений и появлений актива​ций превышает 16, т. к. оба эти явления могли быть отмечены у одного и того же волокна).
Изменения связи активности с этапами поведения при закры​вании глаз могли быть разными в циклах I и II или иметь место только в одном из них. На рис. 34 представлено волокно, которое давало при открытых глазах в цикле I выраженную активацию
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Рис. 34. Различие влияния закрывания глаз на активность волокна в циклах I и II
пищедобывательного поведения
Слева сверху — пара гистограмм, построенных от момента вынимании морды из кормушки в цикле II. При открытых глазах активация соответствует повороту и движению направо к педали, а при закрывании глаз эта активации пропадает. Слева внизу пара гисто- грамм, построенных относительно момента вынимании морды из кормушки в цикле I. При открытых глазах активация при повороте и движении палево к педали выражена слабо (на пределе критерия активации), а при закрытых глазах активация увеличивается. Справа сверху — пара гистограмм, полученных суммированием импульсной активности волокна относительно момента отпускания педали в цикле II. При открытых глазах активация отсутствует, а при закрытых появляется при повороте и движении налево. Справа внизу — пара гистограмм, построенных относительно момента отпускания педали в цикле I. При открытых глазах мощная активация соответствует повороту и движению направо, а при закрывании глаз эта активация сильно уменьшается (на пределе критерия активации). На каждой гистограмме пунктирной линией отмечен критический уровень активности, обоз​начающий 50 % превышение «фоновой» активности. Ширина канала — 25 мс, n=10
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при движении к кормушке (поворот направо) и небольшую, на пределе критерия активации, — к недали (поворот налево), а в цикле II —только при движении к педали (направо). При закрытых глазах в цикле I это волокно давало большую активацию при левом движении и меньшую (на пределе критерия) — при нравом движении, а в цикле II — только при левом. Таким обра​зом, при закрывании глаз в цикле II изменялась приуроченность активации волокна к этапу поведения: вместо связи активации с движением направо к педали обнаруживалась связь с движением налево к кормушке, а в цикле I изменялась лишь относительная выраженность активаций, возникающих, как и при открытых глазах, при правых и левых движениях — к кормушке и к педали. Из 13 волокон, активность которых при открытых и закрытых глазах была проанализирована в обоих циклах, у 5 отмечено раз​личное влияние закрывания глаз на приуроченность активаций к этапам поведения в сопоставляемых циклах. Следует подчерк​нуть важный аспект полученных данных: различие активности волокон оптического тракта в циклах I и II выявлялось не только при открытых глазах, но и в отсутствие контакта со зрительной средой.
Даже в тех случаях, когда активация волокна при закрытых глазах продолжала появляться на том же этапе поведения, что и при открытых, она, как правило, изменялась. Наиболее общим феноменом было изменение ее структуры. Если при открытых глазах активация состояла из пачек (или пачки) импульсов и бы​ла более или менее четко очерченной, то при закрывании глаз она размывалась, активность становилась более регулярной. Пример такой деструктуризации активации представлен на рис. 35. При анализе гистограмм межимпульсных интервалов было обнаруже​но, что подобное изменение выражалось в уменьшении количества или исчезновении самых коротких и самых длинных (для данного волокна) интервалов и увеличении количества или появлении средних интервалов при общем сдвиге в сторону более длин​ных.
Такое изменение гистограмм межимиульсных интервалов было свойственно в той или иной степени почти всем волокнам. Ре​презентативный пример изменения гистограммы межимпульсных интервалов представлен на рис. 36.
Феномен деструктуризации был обнаружен нами и при иссле​довании активности нейронов зрительной коры в поведении с за​крытыми глазами. Можно предполагать, что одним из существен​ных эффектов закрывания глаз является уменьшение подробности соотношения организма со средой, детали которой отражаются в характеристиках активности нейронов в поведении [223]. Это уменьшение, как нам кажется, может объяснить феномен деструктуризации, т. е. смены пачечной структуры активации на монотонную. При этом начало и прекращение активаций соответ​ствует смене более крупных, чем при открытых глазах, отрезков поведения.
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Другим частым феноменом было изменение количества спай-ков в активации. Уменьшение их количества при закрывании глаз (см. рис. 34) отмечено у 9 волокон (12 активаций). В среднем количество спайков уменьшалось в 1,9 раз. Однако у 3 волокон (5 активаций) наблюдалось увеличение количества спайков в ак​тивации при закрывании глаз в среднем также в 1,9 раз (рис. 37).
Если активации у большего числа волокон уменьшались по выраженности, то фоновая активность при закрытых глазах в ос​новном возрастала. У 13 волокон она увеличилась и только у одно​го волокна уменьшилась.
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Рис. 37. Усиление активации у волокна оптического тракта при выполнении по​ведения с закрытыми глазами
На 1 — пара гистограмм импульсной активности, построенных от конца движения подхода к педали в цикле I. Здесь активации соответствуют движению животного от кормушки к педали (налево). На 2 — пара гистограмм, построенных от момента окончании движения к кормушке в том же цикле поведения. Здесь активации соответствуют движению к кор​мушке (направо). Ширина канала — 20 мс, n= 10. Видно, что при закрытых глазах акти​вации не только выражеинее, но и начинаются раньше относительно моментов усреднения
Кроме деструктуризации и уменьшения или увеличения коли​чества спайков в активациях, появляющихся при открытых и за​крытых глазах на одном и том же этапе поведения, могли иметь место и другие изменения: удлинение или укорочение активаций, смещение их относительно точки усреднения в пределах анализи​руемого этапа поведения  (см. рис. 37).
В заключение описания результатов исследования активности волокон оптического тракта следует еще раз подчеркнуть, что каждое из отмеченных изменений могло касаться лишь одной активации данного волокна. Более того, изменения могли быть даже противоположными: увеличение активации на одном этане поведения  и  уменьшение  или  даже  исчезновение — на другом.
Основной факт, полученный в результате проведенных экспе​риментов — наличие у волокон оптического тракта активности, организованной в соответствии с этапами поведения, совершаемого с закрытыми глазами, когда внешние воздействия на сетчатку отсутствуют.
Первый вопрос, имеющий значение для обсуждения получен​ных данных, о том, не объясняется ли наличие организованной в соответствии с этапами поведения активности у волокон оптиче​ского тракта в поведении с закрытыми глазами тем, что они явля​ются эфферентными. Что касается дифференцировки эфферент​ных и афферентных волокон оптического тракта, критерий ответа на зрительную стимуляцию считается для нее достаточным [227; 518]. В соответствии с данным критерием все зарегистрированные нами волокна могут быть расценены как афферентные. Однако эта точка зрения сформировалась в результате экспериментов на пре​паратах.   У бодрствующего  животного,   в том  числе у  кролика,
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нейроны многих структур, в том числе и тех, которые являются источниками эфферентных волокон [303], отвечают на зрительные стимулы  [214]. Поэтому нельзя исключить возможность ответов на тестирующие вспышки света и для этих волокон. Однако не​которые данные позволяют предположить, что латентный период ответов эфферентных волокон на зрительную стимуляцию должен быть более 20 мс   [318; 364; 428; 517]. Специально рассмотрев группу волокон, имеющих латентный период ответа на вспышку света менее 20 мс, мы обнаружили, что здесь наблюдаются все те же феномены при закрывании глаз, что и у остальных волокон. Кроме того, так как волокна описываемой совокупности имели широкий спектр латентных периодов ответов на вспышку света, то предположение о селективной регистрации волокон только с опре​деленными свойствами, по-видимому, отпадает. Поскольку же при закрывании глаз активации исчезали лишь у 4 волокон и имели место у 30, а эфферентные волокна составляют лишь от 1 до 10 % от общего числа волокон оптического тракта (причем у кроликов их количество ближе к минимальному значению  [303]), можно думать, что все полученные нами эффекты закрывания глаз свой​ственны ганглиозным клеткам сетчатки.
Наличие активности у данных клеток в полной темноте («тем-новой свет» сетчатки) — известный факт [481; 556]. В качестве механизма,   ответственного  за   эту  активность,   рассматривалась либо собственная (эндогенная) ритмика ганглиозных клеток, либо флуктуации высвобождения медиатора элементами сетчатки, свя​занными с ганглиозными клетками. Вместе с тем очевидно, что связь изменений «темновой» активности с поведением, т. е. появле​ние активаций, приуроченных к этапам поведения, осуществляе​мого с закрытыми глазами, у ганглиозных клеток сетчатки может обеспечиваться   только  эфферентными   влияниями   на   сетчатку. Вопрос о наличии эфферентных волокон в оптическом нерве мле​копитающих долгое время оставался дискуссионным [234]. К на​стоящему моменту накопилось много как морфологических, так и   физиологических  данных   о  существовании  эфферентных   во​локон в оптическом тракте и эфферентных влияний на сетчатку у разных видов животных — от рыб и лягушек до человека [322; 364; 401], и в том числе у кроликов [100; 303; 318].
В пользу того, что эфферентная активность действительно может изменять активность ганглиозных клеток сетчатки свиде​тельствовали данные о возможности изменения ответов этих кле​ток на зрительную стимуляцию, о модификации их РП при гетеро-сенсорной стимуляции [517; 548], при раздражении РФ [75], гипоталамуса [100], истмо-оптического ядра или тракта [428]. Какие же из имеющихся представлений о значении эфферент​ных влияний можно использовать для объяснения полученных нами данных?
В 1956 г. Р. Гранит отмечал, что данных для понимания роли эфферентных влияний еще недостаточно, и «преждевременно строить предположения относительно их значения»   [75, с.  113].
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Через 16 лет Д. Сомьен пишет, что наши представления о месте и характере активной переработки информации, т. е. переработки, требующей эфферентных влияний и предварительной оценки сиг​нала, весьма туманны, а «значение облегчающих эфферентных вли​яний на сенсорные реле мы представляем себе даже менее ясно, чем-значение тормозных» [183, с. 257]. Примерно в то же время П. Витковский в обзоре, посвященном периферическим механиз​мам зрения, указывает, что «функциональная роль эфферентных или центрифугальных волокон в физиологии сетчатки до сих пор неизвестна» [556, р. 273]. Уже в последнее время Д. Адам пришел к заключению, что о «важном механизме центральной регуляции зрительного восприятия (эфферентном контроле сетчатки) мало что известно» [3, с. 45]. Предполагалось даже, что задача анализа психофизических механизмов обнаружения сигналов «заметно упростится, если рассматривать не деятельность наблюдателя в целом, а только работу сетчатки, эфферентные влияния на кото​рую до сих пор достоверно не показаны и, по-видимому, мини​мальны» [72, с. 63]. Таким образом, несмотря на обилие свиде​тельств наличия эфферентных влияний на разные рецепторные аппараты, значение этих влияний либо считалось неясным, либо сводилось к тому, что эти влияния модулируют ответы перифери​ческих сенсорных элементов на стимулы специфической модаль​ности в связи с изменениями в других анализаторах, смещениями внимания и т. д.
Тем более отсутствовали основанные на фактах представления о роли активности эфферентных волокон в поведении. Т. Коллет справедливо отмечает, что отсутствие таких фактов и представле​ний определяется тем, что физиологические эксперименты про​водятся на обездвиженных, децеребрированных препаратах [298, р. 38], т. е. в условиях отсутствия поведения.
В результате обсуждения данных, полученных при изучении активности механорецепторов, мы пришли к заключению, что изменение характеристик активности периферических элементов при контакте организма с одинаковой по физическим свойствам специфической средой в одном поведении по сравнению с другим обусловлено необходимостью согласования активности этих эле​ментов с различными (в разных поведенческих актах) наборами активирующихся нейронов. Активность периферических элемен​тов была рассмотрена как результат взаимодействия между эффе​рентными влияниями (переменный компонент) и эффектами внешних воздействий (постоянный компонент при сопоставлении стимулов одинаковой амплитуды в задаче определения амплитуды и подсчета). Уже на основании этих экспериментов можно было предположить, что роль эфферентных влияний состоит в согласо​вании активности центральных и периферических нейронов для достижения результатов поведения. Однако данные, полученные при изучении механорецеиторов, при подходе к ним с традицион​ных позиций еще оставляли возможность трактовки эфферентных влияний   лишь   как   фактора,   повышающего   или   понижающего
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чувствительность периферических сенсорных элементов к специ​фическому стимулу. Результаты, описанные в настоящей главе, свидетельствуют, что роль эфферентных влияний не может быть сведена к модуляции реакций на стимулы специфической модаль​ности. В пользу этого утверждения свидетельствуют также данные Д. Н. Спинелли и М. Вейнгартена [518] о перестройках активно​сти ганглиозных клеток сетчатки в ответ на звук, предварительно сочетавшийся со вспышками света («ордеринг эффект»), Г. Г. Масцетти с соавторами [414; 415] об изменениях активности ганглиозных клеток сетчатки, возникающих при стимуляции сим​патического ствола и в ответ на звуковые стимулы, Д. К. Сандеман и Н. П. Розенталь [492] об активациях, возникающих у афферент​ных волокон оптического тракта при повороте тела рыбы в темно​те. Последние заключают, что эфферентные разряды могут быть «ответственными за незрительное возбуждение ганглиозных кле​ток сетчатки»   [492, р. 53].
В последнее время обнаружено, что активации более чем '/з кожных [466] и периодонтальных [459] механорецепторов также могут возникать в ответ на раздражение симпатических нервов в отсутствие специфической  (механической) стимуляции.
Таким образом, уже имелись данные, являющиеся косвенным свидетельством того, что у ганглиозных клеток может появляться опосредованная эфферентными влияниями активация в поведении при изменении соотношения организма и среды в отсутствие изменений «зрительной части» внешней среды. Полученные нами результаты прямо говорят о том, что эфферентные влияния могут обусловливать изменения активности ганглиозных клеток сетчат​ки в связи с этапами поведения и вне специфической зрительной стимуляции.
Р. Гранит отмечал, что импульсация эфферентных волокон может оказывать существенное влияние на спонтанную актив​ность элементов «чувствительных образований», «сдвигать часто​ту их постоянной импульсации до любого желаемого уровня» [75, с. 99]. Изменение «темновой» активности ганглиозных клеток в соответствии с этапами поведения подтверждает эту точку зре​ния при одном дополнении: эфферентные влияния должны быть организованы в соответствии с этапами поведения и в темноте. Полученные нами факты (см. предыдущий раздел), а также дан​ные литературы о наличии активаций, связанных с этапами по​ведения в темноте и у других центральных нейронов: гипоталаму​са [483], i и инокам на [453], подушки [546] — говорят о том, что это дополнение может быть сделано. Поскольку при закрытых глазах отсутствует возможность кодирования внешней «оптиче​ской информации» и необходимость модулировать реакции на зрительные стимулы, постольку наличие организованных в со​ответствии с этапами поведения эфферентных влияний является, с нашей точки зрения, убедительным аргументов в пользу того, что роль этих влияний состоит в обеспечении согласования активности ганглиозных клеток сетчатки и других элементов нервной систе-
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мы, согласования необходимого для реализации соответствующих систем и достижения результатов поведенческих актов как при открытых, так и при закрытых глазах 15.
Исключение контакта организма со специфической для данных периферических элементов «модальностью» среды, т. е. устране​ние  возможности  кодирования  свойств специфической  внешней стимуляции, может быть рассмотрено как экспериментальная про​верка отношения активности этих элементов к реализации систем. Представление ю кодировании активностью ганглиозных клеток сетчатки   (как и других периферических сенсорных элементов) свойств среды требует соответствия изменений среды и активности этих элементов. И методически уже заданные результаты аналити​ческих   исследований   постоянно   подтверждают   наличие   такого соответствия. Однако анализ активности ганглиозных клеток сет​чатки в поведении показывает, что их активации могут появляться не только не в связи с определенными параметрами зрительной стимуляции, но и вообще в отсутствие таковой. В поведении с от​крытыми глазами активность ганглиозных клеток сетчатки связа​на со всем (гетерогенным) набором внешних и возникающих при извлечении из памяти тех или иных систем влияний. Поскольку при закрытых глазах по условиям эксперимента достигаются те же результаты поведенческих актов, что и при открытых глазах, и, следовательно, из памяти извлекаются системы, реализация кото​рых обусловливает достижение этих результатов, постольку и воз​никают активации специфичных по отношению к данным систе​мам ганглиозных клеток сетчатки, так же как и нейронов зритель​ной    и    моторной    областей    коры    (см.    предыдущий    раздел). Предположение о влиянии активности сетчатки на функциониро​вание организма  и  вне контакта со специфической  зрительной средой уже выдвигалось ранее на основании поведенческих экспе​риментов. Показано, что у лягушки движения, направленные на поддержание нормальной ориентации тела при колебаниях опор​ной поверхности, осуществляющиеся как на свету, так и в темноте, после   перерезки   зрительного  нерва   исчезают.   В   связи   с  этим Р. Хайнд [202] делает вывод о том, что сигналы от сетчатки даже
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в темноте способствуют реализации компенсаторных движений. Особенно ярко системоспецифичность ганглиозных клеток про​является в феномене сохранения активаций у части элементов при закрытых глазах на тех же этапах, на которых они проявлялись при  открытых   глазах,   что  может  быть  связано  с  реализацией
15 В аналитической физиологии сведение роли эфферентных влияний к модуляции ответов периферических элементов предопределено уже методически — проце​дурой нанесения стимулов. Естественно, что динамика процесса согласования при нанесении одного и того же зрительного стимула в разных условиях (напри-ме.р, наличие-отсутствие гетеросенсорной стимуляции) выступает как изменение ответов ганглиозных клеток сетчатки на этот стимул. Такое изменение и рас​сматривается как аргумент в пользу представления о модуляции эфферентной активностью ответов периферических элементов на стимулы специфической модальности.
в этих случаях перекрывающихся наборов систем. Системоспеци-фичность анализируемых клеток проявляется также в различиях активации некоторых волокон в циклах I и II поведения не только с открытыми, но и с закрытыми глазами, т. е. в тех случаях, когда эти различия не могут быть связаны с теми или иными особенно​стями зрительной среды. По-видимому, эти различия отражают специфику межсистемных отношений, складывающихся при реа​лизации циклов I и II. В пользу того, что такая специфика су​ществует, свидетельствует различие наборов центральных нейро​нов, активирующихся в циклах I и II (см. главу 3). На основании полученных данных можно полагать, что различное влияние за​крывания глаз на активации ганглиозных клеток объясняется различной системной принадлежностью этих клеток и разным значением соответствующих систем в реализации поведения. В частности, случаи сохранения активаций в ситуации с закрыты​ми глазами означают, вероятно, абсолютную необходимость со​ответствующих систем для реализации исследованного пищедобы-вательного поведения, а случаи исчезновения активаций — необя​зательность систем, которым принадлежат соответствующие ней​роны, для реализации этого поведения, и нереципрокность их по отношению к необходимым системам. Исключением таких систем из обеспечения поведения при закрывании глаз можно объяснить и отличия в деталях осуществления поведения в ситуациях с от​крытыми и закрытыми глазами и изменения характеристик актив​ности других нейронов, специфичных по отношению к системам, реализующимся в обеих ситуациях.
С тех же позиций можно объяснить различное влияние за​крывания глаз на активации одного и того же волокна, приурочен​ные к разных этапам реализуемого поведения. Поскольку меж​системные отношения (и наборы активирующихся нейронов) на разных этапах поведения различны, различной может быть при этом и роль данной системы: она может быть обязательным компо​нентом поведения на одном этапе (активация, появляющаяся при открытых и закрытых глазах) и не обязательным — на другом (активация того же волокна, исчезающая при закрытых глазах). Таким образом, активации ганглиозных клеток сетчатки по​являются в поведении, совершаемом как с открытыми, так и с за​крытыми глазами, когда внешнее влияние на сетчатку отсутству​ет. Связь активаций ганглиозных клеток сетчатки с этапами по​ведения, совершаемого с закрытыми глазами, обусловлена эффе​рентными влияниями на сетчатку, отражающими процесс со​гласования активности ганглиозных клеток сетчатки и других элементов нервной системы в поведении. Если активность аффе​рентных волокон есть извлечение из памяти систем, по отношению к которым специфичны ганглиозные клетки сетчатки, то актив​ность центробежных эфферентных волокон есть извлечение из памяти систем, но отношению к которым специфичны централь​ные нейроны, в том числе центральных отделов «зрительного анализатора». Согласование активности ганглиозных клеток сет-
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чатки и других элементов нервной системы за счет эфферентных
влияний означает установление между наборами систем, по отно​
шению к которым специфичны эти элементы, таких межсистем​
ных отношений, которые необходимы для достижения результатов
пищедобывательного поведения при открытых и закрытых глазах.
Роль эфферентной активности, состоящая в согласовании ган​
глиозных клеток сетчатки и остальных нейронов, не присуща
исключительно только этой активности. В условиях осуществле​
ния поведения без искусственного ограничения контакта со средой
состояние элементов нервной системы отражается на активности
ганглиозных клеток сетчатки и через среду, т. е. через активность
рецепторов, так как в конечном счете от целей поведения зависит
направление движения головы и глаз в определенной среде и к оп​
ределенному объекту-цели. Таким образом, в условиях осуще​
ствления поведения без искусственного ограничения контакта со
средой значение эфферентных влияний состоит в том, чтобы во
взаимодействии с эффектами внешних воздействий обеспечить
согласование активности центральных и периферических нейро​
нов. С позиций системного подхода это согласование означает
установление между системами, по отношению к которым специ​
фичны центральные и периферические нейроны, межсистемных
отношений, необходимых для достижения результата поведенче​
ского акта.
Глава шестая
АКТИВНОСТЬ НЕЙРОНОВ
МОТОРНОЙ И ЗРИТЕЛЬНОЙ ОБЛАСТЕЙ КОРЫ
ПРИ ИЗМЕНЕНИИ ДВИГАТЕЛЬНЫХ ХАРАКТЕРИСТИК
ПОВЕДЕНЧЕСКОГО АКТА
В соответствии с особенностями морфологических связей, резуль​татами стимуляции и разрушения моторных структур активность составляющих эти структуры нейронов сопоставляется с теми или иными параметрами движений, мышечной активностью. До на​стоящего времени нейрофизиологические исследования организа​ции движений составляют одну из наиболее многочисленных групп работ, в которых регистрируется активность нейронов у жи​вотных, осуществляющих то или иное поведение. Результаты этих работ способствуют формированию представления о специальных механизмах регуляции движений, которые могут быть использова​ны в различных поведенческих ситуациях, включаясь в соответст​вии с теми или иными «сенсорными событиями» [555]. В рамках таких представлений моторная кора рассматривается как клавиа​тура пианино, на которой играет сенсорный разум, обусловливая активацию мышечного (следовательно, поведенческого) выхода [547].
Критически рассматривая общепринятые представления о ре​гуляции движения, Э. С. Рид пришел к заключению, что все без исключения теоретики, разрабатывающие данную проблему, счи​тают, что моторные ответы являются единицами действий  [473].
Если рассматривать движение как единицу, входящую в по​веденческие акты, а активность нейронов моторной коры как связанную с регуляцией этого движения, естественно полагать, что активность нейронов моторной коры не должна существенно изменяться при использовании одного и того же движения в раз​ном поведении. С тех же позиций логично считать, что при измене​нии исполнительных механизмов поведения изменится и актив​ность нейронов моторной коры. Действительно, анализируя «моз​говые механизмы движения», Э. В. Эвартс делает вывод, характерный для автора, изучающего нейрофизиологические меха​низмы движений, о связи активности с механизмами движения и независимости этой активности от того контекста, в котором данное движение используется: «. . .активность нервных клеток двигательного отдела коры связана непосредственно с работой мышц, а не с теми обстоятельствами, в которых эта работа выпол​няется»  [242, с. 95]   (курсив мой. — Ю. А.).
Рассматривая с позиций теории функциональной системы про​блему регуляции движений, В. А. Полянцев и Г. Ц. Агаян [155] отмечают, что представления о регуляции движений как о форми-
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ровании команды, передаче ее к исполнительному органу и кор​рекции выполнения программы, формулируемые в работах, нося​щих название «механизмы управления движением», «регуляция движения» и т. д., устарели. Как нам кажется, при системном подходе к анализу целостного поведения неадекватной оказывает​ся вообще сама постановка проблемы с позиций теории управле​ния, предполагающей выделение управляющих структур и управ​ляемого объекта. П. К. Анохин, определяя возможности теории управления как подхода для исследования целенаправленных систем, писал: «Из самого выражения «управляющая система» следует, что она уже сама является полноценной системой, не​смотря на то что управляемый объект находится вне ее. С точки зрения всех решающих влияний результата на систему. . . такое понимание является неприемлемым» [22, с. 30]. Постановка за​дачи изучения организации нейрональной активности в поведении с позиций теории функциональных систем заставляет отказаться от представления о движении как о реализации специальных механизмов управления периферическими аппаратами.
Н. Д. Гордеевой и В. П. Зинченко [74] движение осуществляю​щего поведение организма квалифицируется вслед за Н. А. Бер-штейном как «живое» движение, которое должно рассматриваться не как изменение взаиморасположения частей тела, а как активное взаимодействие с предметом. Все больше исследователей приходят к тому, что изучение поведения (действия) предполагает рассмот​рение того, как изменяется соотношение организма с окружающей средой, а не того, как ЦНС управляет движениями; в рамках такого подхода даже само описание поведения может выглядеть иначе, чем при анализе поведения как движения: «. . .паук за​хватывает жертву, прыгая, а не прыгает для того, чтобы схватить жертву» [474]. Описание движений, совершаемых организмом, является, но существу, специальным описанием целостного по​ведения. С последовательно системных позиций движение должно рассматриваться не как самостоятельная единица, а как одна из характеристик функциональной системы (реализующейся для до​стижения определенного результата в той или иной среде и ха​рактеризующейся той или иной исполнительной активностью [218; 221]), а изучение движений — как один из аспектов рас​смотрения целостного поведения  [10].
В соответствии с изложенным пониманием движения и со сформулированным выше (глава 3) подходом к анализу систе-моспецифичности нейронов различных структур путем сопостав​ления влияния контролируемых изменений отдельных перемен​ных (среда, движение) на. активность нейронов этих структур в экспериментах, результаты которых изложены в настоящей главе, исследовали активность нейронов моторной и зрительной областей коры при изменении двигательных характеристик по​веденческого акта.
Эксперименты проведены на модели поведенческого акта за​хвата пищи, подробно описанном в главе 2. Было использовано два
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тина воздействий, изменяющих двигательные характеристики поведенческого акта: 1) изменение пространственного положе​ния подающего пищу штифта относительно морды животного: прямо перед, справа и слева от нее. Максимальное отклонение штифта от центрального положения вправо и влево составляло 37°; 2) закрепление резиновой нити между затылочной костью и потолком клетки так, что сила, противодействующая движе​нию головы, была направлена вверх и назад. Сила натяжения при максимальном смещении головы (около пищи) составляла около 250 г.
Хотя при смещении пищи от центрального положения на​правление движения головы из исходной позы изменялось (на​право или налево), траектория оставалась постоянной, и во всех случаях исследованный поведенческий акт характеризовался быстрым движением головы вниз и вперед до достижения мини​мального расстояния между головой и пищей, медленным при​строечным движением головы, синхронным с открыванием рта и ориентирующим ротовое отверстие относительно пищи, после которого происходил собственно захват пищи зубами. При всех использованных воздействиях достигалось необходимое для за​хвата «конечное положение головы», однако, характеристики «равновесных точек» этих положений (соотношение сила-длина мышц агонистов и антагонистов, эластические свойства внешних нагрузок и т. д. [270]) отличались для каждого из эксперимен​тальных условий. Кроме того, известно, что характеристики кри​вой сила-длина отличаются для разных частей одной и той же шейной мышцы [246]. Из сказанного следует, что данные воз​действия приводили не просто к перестройке активности мышц, но и различной для разных частей этих мышц.
Таким образом, двигательные характеристики поведенческого акта, направленного при всех видах воздействий на достижение одного и того же результата, изменялись. Соотношение животного со зрительной средой при прикреплении резиновой нити не изме​нялось, тогда как смещение пищи от центра приводило к измене​нию взаиморасположения животного и объектов среды: смещение подающего пищу штифта и смена той области пространства, в ко​торой происходило движение головы, — ближе к правой или левой стенкам клетки при смещении штифта направо или налево со​ответственно.
Для последующего обсуждения важно подчеркнуть, что со​вершение поведенческого акта захвата пищи при изменении ее положения или при закреплении резиновой нити не требовало дополнительного обучения животных. Кролики с первого же предъявления реализовывали акт при смещении пищи или при​креплении нити.
В экспериментах регистрировали импульсную активность ней​ронов моторной и зрительной областей коры в координатах А 2—3; L3—5 и Р8—10, L8—9 соответственно по атласу X. Ганглофа и М. Монье [334].
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Разряды нейронов, отметки движений головы и нижней че​люсти, активность собственно жевательной мышцы и шумы, воз​никающие при захвате пищи зубами, регистрировали на магнито-ре «ДТR-1204Х».
Хронические эксперименты проведены на 10 кроликах.
В ситуации изменения положения пищи изучена активность 102 нейронов: 34 зрительной, 68 моторной областей коры. Из 34 нейронов зрительной коры 25 активировались на одном или нескольких этапах поведенческого акта захвата пищи. Из 68 ней​ронов моторной коры активирующихся было 46.
В ситуации затруднения движения головы с помощью резино​вой нити изучена активность 26 нейронов моторной коры (из них 14 активирующихся) и 16 нейронов зрительной коры (12 активи​рующихся) .
У части нейронов, вовлекающихся в обеспечение поведенческо​го акта в исходной ситуации (при центральном положении пищи и без резиновой нити), наблюдались изменения активности при смещении нищи от центра и затруднении движения головы (см. табл. 4). Из таблицы видно, что у 3 клеток появилась допол-
Таблица 4
Изменения активности нейронов при смещении пищи в пространстве и затруднении движения головы
нительная активация на том этапе поведенческого акта, на ко​тором ее не было в исходной ситуации. На рис. 38 представлен пример возникновения у нейрона зрительной коры дополнитель​ной активации непосредственно перед захватом пищи зубами при прикреплении резиновой нити.
Только один из всех изученных нейронов перестал активиро​ваться в поведенческом акте в результате примененных воздей​ствий: при смещении пищи от центра. На рис. 39 приведен пример нейрона моторной коры, активирующегося непосредственно перед
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Рис. 38. Появление активации, связанной с захватом пищи, у нейрона зрительной коры в ситуации прикрепления резиновой нити
[image: image77.jpg]1 — aaxBAT UHULE H3 TOACHKENNH HPAMO HEPEL MOPAO HHBOTHOTO, 2 — TO e, HO G POAMHOB

L0, 3 - SAXRAT LM, NOKABACMOI Cupana. Saeck W na puc. 39 THU enosRoiteTON> 0G0aNA-

N CXMATHWIIM PHCYNKOM CACBa. CRepxy Hi | —3 — PACTPM WMIYALCHOR AKTHNOCTH b 1O~

CcneioaTeX AKTAx. TPOYrOALMIKANI OTHCHEHI MOMENTH HANALS AIKCHNS FOROBH K 1K

e, Cuway wa §—3 — THCTOTPAMMM NMIYALCHOR AKTHBHOCTH, NOCTPOCHHWE OT MOMENTA 3a-
xwara kycka mumn ayGasn. [upuna kanaxa — 100 Me. n=10

134





[image: image78.jpg]



Рис. 39. Возникновение активации нейрона моторной коры на одном и том же этапе
поведенческого акта при захвате пищи прямо перед (1)  или слева  (3) от морды
животного и с прикрепленной резиновой нитью  (2).
На 1—3 — растры импульсной активности в соответствующих экспериментальных ситуа​циях,  построенные от момента  захвата  куска  пищи  зубами.  Отметка  времени — 100 мс
захватом пищи зубами при ее подаче по центру перед мордой, слева от нее и при движении к пище, затрудненном резиновой нитью.
Из таблицы видно также, что характеристики активности тех нейронов, активации которых появлялись на одних и тех же эта​пах поведения при всех видах воздействия, могли изменяться. Изменения состояли в увеличении или уменьшении выраженности активаций и/или их сдвиге в пределах того этапа поведенческого акта, на котором они возникали в исходной ситуации. Это на​блюдалось у 22 нейронов при смещении пищи и у 7 — при за​труднении движения головы.
При обоих видах воздействия ни один нейрон, уменьшающий частоту разрядов в поведении в исходной ситуации, не перешел в группу неизменяющих частоту, и наоборот. Также ни один нейрон обеих этих групп не стал активироваться в поведении при изменении двигательных характеристик. Таким образом, в исход​ной ситуации из 102 проанализированных нейронов активировал​ся 71. Несмотря на все примененные воздействия, этот набор существенно не изменился: лишь один нейрон из 71 перестал активироваться в поведенческом акте и ни один из 31, уменьшаю​щих или не изменяющих частоту разрядов в исходной ситуации, не перешел в группу активирующихся нейронов.
Основной результат, полученный в данной серии эксперимен​тов, состоит в том, что состав активирующихся нейронов моторной и зрительной областей коры, а следовательно, и набор реализую​щихся систем, по отношению к которым специфичны эти нейроны, остается постоянным при достижении одного и того же результата,
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несмотря на изменение двигательных характеристик поведенче​ского акта, направленного на его достижение. Полученный факт соответствует некоторым представлениям об организации движе​ний и действий 16.
Прежде всего следует отметить, что еще в 1953 г. Н. А. Берн-штейн [46] писал о том, что в «верховном отделе ЦНС» пред​ставлено пространство, выраженное в терминах топологии внеш​них объектов, а не мышцы и сочленения. Это феномен соответству​ет и точке зрения П. Морассо [434]: в «высших центрах» центральной неврной системы представлены соотношения орга​низма с объектом — целью в пространстве, а не суставы и мышцы.
Рассматривая роль моторной коры в организации действий, К. Прибрам приходит к следующему выводу: «. . .поведенческие акты, а не мышцы или движения закодированы в моторной коре. Акт рассматривается как достижение (результата. — Ю. А.) в сре​де, которое может быть совершено посредством разнообразных движений, эквивалентных но отношению к этому достижению» [468, р. 14]. Изложенные представления и соответствующий им полученный результат противоречат, казалось бы, многим совре​менным данным о связи активности нейронов моторной коры с характеристиками мышечных сокращений [242]. Ранее это про​тиворечие уже было специально подчеркнуто К. Б. Конолли, который, основываясь на данных Э. В. Эвартса, квалифицировал концепцию Н. А. Бернштейна о представленности в моторной коре топологических свойств пространства, а не мышц и сочленений как ложную [300, р. 136].
Причины отмеченного противоречия могут быть выяснены при сопоставлении наших данных с данными литературы по проблеме связи активности нейронов моторной коры с параметрами движе​ний и мышечной активностью.
С одной стороны, в ряде исследований получены данные, кото​рые позволяют сделать вывод о постоянстве состава активирую​щихся нейронов моторных структур при изменениях нагрузки на движущуюся конечность и направления ее движения [410; 441; 480; 497]. С другой стороны, показана избирательность активаций по отношению к направлению движения конечности, причем осо​бенно ярко зависимость нейрональной активности от направления движения проявляется там, где то или иное направление является не просто следствием движения к объекту-цели, изменяющему положение в пространстве (как в наших экспериментах), но пра​вильное определение направления становится (по условиям экспе​римента) самостоятельной целью, и осуществление поведения, направленного на достижение этой цели, требует специального обучения   [395; 445; 447]. Например, в экспериментах X. Ники
16 Под соответствием имеется в виду не совпадение развиваемой в этой работе точки зрения с цитируемыми представлениями, а лишь то, что данный факт не про​тиворечит экспериментальным феноменам, которые могут быть предсказаны исходя из этих представлений.
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[445] обезьяны обучались совершать движение к «подкрепляе​мой» кнопке (правой или левой) после инструкции, определяю​щей «подкрепляемое» в данной реализации направление движе​ния. Й. Ламарр с соавторами [395], не обсуждая специально тот факт, что в использованной ими экспериментальной ситуации то или иное направление движения было не следствием, а самостоя​тельной целью поведения, тем не менее отмечают, что целью по​ведения, которому обучались животные в их экспериментах, явля​лось правильное направление смещения конечности.
Ранее В. Б. Мауткастлом с соавторами [436] было показано отсутствие существенной зависимости активности клеток парие​тальной коры от направления движения руки обезьяны. Дж. Р. Каласка с соавторами [385] объясняют результаты Ма-унткастла тем, что все направления движения находились внутри сектора, не превышающего 32°. Если же принять, что существен​ным фактором, определяющим наличие или отсутствие «дирекцио-нальной» специфичности нейронов, является поведенческая ха​рактеристика использованного метода, то эти и подобные им ре​зультаты предстают в ином свете. Так, в данном случае, учитывая высказанные соображения, можно предполагать, что результаты Маунткастла с соавторами определяются скорее тем, что в их экспериментах различные направления движения были лишь ха​рактеристикой одного и того же поведенческого акта нажатия на кнопку, следствием ее смещения по полукруглому периметру, расположенному перед животным.
В экспериментах, поставленных для того, чтобы выяснить с абсолютным или относительным направлением движения руки к «подкрепляемой» кнопке, связана активность нейронов пре-фронтальной коры; X. Ники [446] обнаружил, что нейроны могут кардинально перестраивать свою активность (вплоть до исчезнове​ния активации на соответствующем этапе поведения) при измене​нии относительного (но не абсолютного!) положения подкрепляе​мой кнопки. Таким образом, даже результаты тех исследований, в которых демонстрируется «дирекциональность» активности ней​ронов, не позволяют сделать вывод о жестком соответствии этой активности определенному направлению движения, свидетельст​вуя в пользу ее поведенческой зависимости.
Следует отметить, что обстоятельства, в которых направление движения становится самостоятельной целью поведения, характе​ризуют довольно ограниченный набор ситуаций: спортивные дви​жения, эксперименты по изучению движений и т. д. То есть одной из ситуаций, в которых происходит смещение цели поведения на анализируемую характеристику поведения, являются как раз эк​сперименты, на основании которых делаются выводы о «нейрофи​зиологических механизмах регуляции движения». На самом же деле и в этих экспериментах, в которых подчеркивается механиче​ская, а не функциональная специфика поведения [473], помимо желания авторов, выявляется связь активности нейронов с «целе​вой структурой» поведения.
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С других методологических позиций на последствия неучета целей поведения при изучении движений указывал Н. А. Бер-нштейн [47]. Он писал, что изменение формулировки задачи, существенно меняя физиологическую структуру движения, по​зволяет говорить о «переводе» наблюдаемого движения на «другие уровни построения».
По-видимому, к случаю затруднения движения применима та же логика, что и к случаю изменения направления движения. «Нагрузочную избирательность» вовлечения нейронов, т. е. изме​нение составов активирующихся нейронов при изменении нагруз​ки, можно получить в том случае, если правильная детекция величины нагрузки станет самостоятельной целью поведения, т. е. от правильности определения ее величины будет зависеть достижение приспособительного результата.
Из сказанного выше следует, что противоречие между нашими данными (а также представлениями Бернштейна, Прибрама и других) и данными о жесткой связи активности нейронов мотор​ной коры с мышечной активностью объясняется тем, что послед​няя группа данных получена в исследованиях, в которых тот или иной параметр движения — самостоятельная цель, достижению которой специально обучается животное. В связи с этим точка зрения Э. В. Эвартса (см. введение к настоящей главе) оказывает​ся справедливой лишь для ограниченного набора ситуаций, в том числе ситуаций обычного эксперимента по изучению движений.
Таким образом, результаты проведенного исследования позво​ляют считать, что значительное различие составов активирую​щихся центральных нейронов (не субсистемо—специфичных) при разных вариантах реализации поведения (оцениваемых по двига​тельным характеристикам) может иметь место в тех случаях, когда на каком-то из этапов индивидуального развития эти варианты были предметом специального обучения. Если же, как в экспери​ментах с изменением положения пищи и прикреплением резино​вой нити, в таком обучении нет необходимости, то разные варианты выступают как различные степени свободы одного и того же акта (см. главу 2), при реализации которых состав активирующихся центральных нейронов существенно не меняется.
Нейрон моторной коры может активироваться в данном по​веденческом акте при разных способах организации мышечной активности, поэтому следует предположить, что связь его актива​ций с активностью нейронов определенных мотонейронных пулов и соответствующих мышц может изменяться при изменении по​веденческой ситуации. Аргументы в пользу высказанного пред​положения могут быть получены при анализе работ Э. Э. Фетца с соавторами [325; 326; 327], которые, использовав метод опреде​ления иостснайковой фасилитации ЭМГ, обнаружили, что один и тот же нейрон моторной коры обезьян при оперантном обуслов​ливании может разряжаться в связи с активностью данной мыш​цы, а при изменении условий подкрепления — в связи с активно​стью ее антагонистов или даже давать активации при отсутствии
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активирования мышц. Следовательно, «моторные поля» нейро​нов (но определению Э. Э. Фетца — группа мышц или одна мышца, в активности которых выявляется постспайковая фаси-литация при усреднении от спайков данного нейрона) могут изменяться.
Возможности изменения моторных полей, по-видимому, дово​льно велики. Примерно у 70 % кортикоспинальных нейронов, для которых в общем характерно наличие широко ветвящихся аксонов, оканчивающихся на нескольких моторных пулах, включая пулы, принадлежащие мышцам-антагонистам [507], обнаруживаются поля, в которые входит не одна мышцы. Причем предполагается, что сопоставление разрядов оставшихся клеток с активностью большего числа мышц может увеличить моторное поле и этих клеток [326].
В соответствии с полученными данными, Э. Э. Фетц [325] отмечает, что связь нейронной и мышечной активности зависит от поведенческой ситуации. Даже сильная корреляция нейрон— мышца может быть нарушена при изменении условий подкрепле​ния. Автор приходит к выводу, противоположному точке зрения Э. В. Эвартса: активность нейронов моторной коры (в том числе и кортикоспинальных) «более связана с наличием поведения, чем с тем, какая мышца активируется» [327, р. 18]. В последнее время положение о поведенческой зависимости моторных полей находит дополнительные экспериментальные подтверждения  [421].
Таким образом, моторные поля нейронов, как и РП, изменяют​ся в зависимости от поведенческой ситуации. Аналогичным может быть и понимание значения этих изменений: как изменения РП, с точки зрения Е. Н. Соколова, обеспечивают функционирование «детекторов константного экрана» [181], так и изменения мотор​ных нолей ряда центральных нейронов могут рассматриваться как обеспечивающие постоянство вовлечения нейронов в данный по​веденческий акт, несмотря на изменения в нем организации мы​шечной активности. Сказанное касается не только моторной коры, но и других структур мозга, нейроны которых, возможно, также имеют моторные поля, как нейроны моторной коры — сложные РП. Известно во всяком случае, что в состав пирамидного тракта входят аксоны нейронов не только прецентральной извилины, но и затылочной, лобной, теменной, височной областей  коры   [85].
Поскольку данные литературы, рассмотренные выше, получе​ны в экспериментах, проведенных на обезьянах, постольку следует отметить, что у обезьян имеются моносинаптические контакты между терминалями кортикоспинальных нейронов и мотонейрона​ми [464]. Нельзя исключить поэтому тот факт, что количество нейронов обезьяны (имеющей более «специализированную» кору, чем другие животные, в том числе и кролик), активирующихся в разных поведенческих ситуациях в связи с активностью той мышцы (или мышц), с мотонейронами которой (или которых) моносинаптически контактируют эти нейроны, или не активирую​щихся в отсутствие активности данной мышцы, может быть боль-
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шим, чем количество таких нейронов у других животных (под​робнее см. раздел 8.3).
Поскольку при одном из воздействий (смещение пищи в про​странстве), кроме изменения двигательных характеристик, изме​нялось и взаиморасположение животного и объектов среды, важно подчеркнуть, что в этих условиях оставался неизменным состав активирующихся в поведенческом акте нейронов зрительной коры. Н. А. Швырковой показано, что активность нейронов зрительной коры кролика в пищедобывательном поведении не меняется при изменении расположения педали и кормушки, приводящем к из​менению соотношения «окружающая среда — сетчатка» [224]. Автор предполагает, что это постоянство связано с изменением РП нейронов и существованием в «зрительной системе» нейронов «константного экрана». При учете возможности изменения РП нейронов сенсорных областей коры кролика в поведении (глава 4) и появления активаций части нейронов зрительной коры в по​веденческом акте захвата пищи как в условиях контакта со зри​тельной средой, так и при его исключении (глава 5) это предполо​жение, объясняющее постоянство активности нейронов зрительной коры при изменении расположения объектов среды и в нашей экспериментальной ситуации, может быть принято.
Подводя итог проведенному обсуждению, выделим следующее. При изменении двигательных характеристик в одном и том же поведенческом акте составы активирующихся нейронов зритель​ной и моторной областей коры изменяются незначительно. Иначе говоря, различным степеням свободы одного и того же поведенче​ского акта (глава 2) соответствует постоянный состав активирую​щихся нейронов зрительной и моторной областей коры. Анализ данных литературы, посвященной нейрофизиологическому изуче​нию регуляции движений, позволяет предположить, что су​щественным фактором, определяющим зависимость составов акти​вирующихся нейронов моторной коры от параметров движения, может быть то, что в экспериментах соответствующий параметр движения становится (в результате специального обучения) само​стоятельной целью поведения животного. При этом степень свобо​ды превращается в самостоятельный поведенческий акт.
Общность полученного для нейронов моторной и зрительной областей коры феномена не есть свидетельство того, что системы, по отношению к которым специфичны нейроны этих структур, одинаковы. Тот факт, что характеристики активности и составы активирующихся нейронов сопоставляемых структур изменяются по-разному при одном и том же изменении поведения (главы 3, 5), указывает на различие этих систем. В главе 4 было отмечено, что нроекционность нейронов корковых сенсорных областей определя​ет их специфичность относительно систем, реализация которых опосредуется стимуляцией соответствующих рецептивных повер​хностей объектами среды и выступает при сопоставлении характе​ристик активности нейрона и свойств стимула как феномен РП. Эта  специфичность  не  означает  того,   что  связь  активности  со
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стимуляцией жесткая. РП центральных нейронов могут изменять​ся при переходе от одного поведения к другому. Морфологические связи моторной коры и многочисленные данные литературы о симптомах разрушения и эффектах стимуляции этой структуры (глава 1) и о корреляции активности нейронов моторной коры с активностью различных мышц и мышечных групп указывают на то, что реализация систем, по отношению к которым специфичны эти нейроны, связана с протеканием определенной группы телес​ных процессов — мышечной активностью. Однако, как и в случае с нейронами сенсорных корковых структур, эта специализация не означает, что связь активности нейронов моторной коры с опреде​ленным вариантом организации «исполнительных механизмов» жесткая. Данная система может реализовываться в поведенческом акте, следовательно, нейроны, специфичные по отношению к ней, могут активироваться в акте при разных вариантах организа​ции «исполнительных механизмов». Постоянство активирования нейронов в акте, несмотря на изменение его двигательных ха​рактеристик, достигается за счет изменения моторных полей ней​ронов.
Таким образом, реализация систем, которым принадлежат ней​роны моторной и зрительной областей коры, и, следовательно, появление активаций нейронов не определяются однозначно пара​метрами «исполнительных механизмов» и внешней среды. Эта не​однозначность, являющаяся общей характеристикой указанных систем, объясняется модифицируемостью моторных и рецептив​ных полей нейронов и обусловливает общность феномена, полу​ченного для нейронов данных структур, несмотря на различие их системоспецифичности, — постоянство состава активирующихся в акте нейронов при изменениях «исполнительных механизмов» и взаиморасположения животного и объектов среды.
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Глава седьмая
АКТИВНОСТЬ НЕЙРОНОВ
МОТОРНОЙ И ЗРИТЕЛЬНОЙ ОБЛАСТЕЙ КОРЫ
ПРИ ИЗМЕНЕНИИ ЦЕЛИ
И ПОСТОЯНСТВЕ ДВИГАТЕЛЬНЫХ ХАРАКТЕРИСТИК
ПОВЕДЕНИЯ
Из представления о том, что поведенческий акт реализуется как специфический набор систем, т. е. специфическое состояние субъекта поведения, следует, что разным поведенческим актам соответствует разный набор реализующихся систем. В связи с этим, учитывая, что реализация систем, по отношению к которым специфичны нейроны зрительной и моторной областей коры, не определяется однозначно параметрами «исполнительных механиз​мов» и средой, можно высказать следующее предположение. Изме​нение набора систем, а следовательно, и состава активирующихся нейронов, имеет место и в той ситуации, когда акты, направленные на достижение разных результатов, реализуются в одной среде и характеризуются одними и теми же движениями, т. е. когда переменные, рассматриваемые как основные детерминанты актив​ности нейронов зрительной и моторной областей коры, фиксирова​ны. Иначе говоря, можно предположить, что неоднозначность проявляется, с одной стороны, в постоянстве состава активирую​щихся нейронов при изменении параметров «исполнительных механизмов» и среды в одном и том же акте, а с другой — в изме​нении состава при постоянстве данных параметров в случае реали​зации актов,  направленных  на достижение разных  результатов.
Приведенные в главах 3 и 5 результаты экспериментов демон​стрируют феномен достоверно большей зависимости состава акти​вирующихся нейронов моторной, чем зрительной коры, от цели поведения. Как мы полагаем, этот феномен характеризует разли​чие системоспецифичности нейронов исследуемых областей и, следовательно, должен проявляться при анализе разных форм поведения. Если это так, то можно предполагать, что в результате смены цели поведения будет иметь место не просто изменение состава активирующихся нейронов, но большее изменение именно для нейронов моторной коры и в условиях специальной стабилиза​ции «исполнительных механизмов».
Таким образом, сопоставление составов активирующихся ней​ронов в указанных экспериментальных условиях можно рассмат​ривать как тест на различие системосиецифичности нейронов исследуемых структур и одновременно как проверку представле​ния в том, что реализация систем, по отношению к которым специ​фичны данные нейроны, не определяется однозначно параметрами «исполнительных механизмов»  и средой.
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Эксперименты были проведены в клетке, описанной в главе 3. Поведенческие акты, реализуемые животными, состояли в за​хвате из кормушки разных объектов: непищевого — куска пласти​ка (П) и пищевого — моркови  (М).
Куски П и М были одинаковыми по форме, размеру и визуаль​ным характеристикам: различия в мощности на соответствующих длинах волн спектра света, отраженного П и М, начинались только в области 600 нм (определено на Спекорд М 40), т. е. как раз в том диапазоне, для которого поведенчески определенная у кроликов чувствительность падает до нуля [451]. Следовательно, зритель​ная среда, в которой реализовывались акты захвата П и М, была одинаковой.
Перед тем как перейти к регистрации активности нейронов, кроликов обучали актам захвата П и М. В чашечках кормушки, подаваемых экспериментатором, за каждым куском П в следую​щую чашечку помещали кусок М, который животное имело воз​можность захватить только после захвата и вынимания из преды​дущей чашечки П |7. Кормушка подавалась в очередной раз только после того, как кролик занимал фиксированную позу: его голова при этом располагалась над кормушкой. Животные, вначале отка​зывающиеся захватывать П, в течение 3—7 дней обучались за​хватывать и вынимать П из кормушки, занимая перед обоими актами фиксированную позу.
Разряды нейронов моторной и зрительной областей коры (ко​ординаты регистрируемых локусов А 2—3, L 4 и Р 9, L 8 соответ​ственно атласу X. Ганглофа и М. Монье), активность глубокой порции собственно жевательной мышцы и отметка движения голо​вы записывались на семиканальном магнитографе НО-46. Парал​лельно производилась видеозапись поведения животного.
Акты захвата П и М были сходными по электромио- и актогра-фическим показателям [рис. 40]. В обоих актах выделялись следу​ющие этапы: 1) опускание головы в кормушку из исходной позы
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1 cponuient 3a 34676 MC 10 MOMEIITA TIEPECEUERIS LAOCKOCTH OTBOPCTHS KOPMYIIIKH.)
THCTOPPAMMSI 1t PACTDA AKTHRHOCTH HERPOUA APHTEALRON KODH NOCTPOGHN OT KOMIA
nakaona » KopMyIIKy. n—11. OBa nelipona AKTHBHPYIOTCA KAK B AKTE 5aXBATA NAACTH-
Ka (CA€BA OT BOAMMCTOR JUHNN), TAK W B AKTE JAXBATA MOKOBN (CUIpABA O BOANCTOI
). Heilpon MOTOpHO# KOPE AKTHBHPYETCA B 0GOWX AKTAX NPH HAKAOHE, 3aXBATe
I I MOTLENE FOOBL B HCXORNOE HOAOKOUNE, HORPOI IPATCARNON KOPH — TOALKO
PR HAKAONE FONORN





(на рис. 40 отклонение кривой 1 вниз); 2) собственно захват объектов — их контакт с зубами, момент которого определялся по фазической вспышке на ЭМГ (отмечена внизу стрелками — рис. 40), следующей за тонической активностью, связанной с под​держанием нижней челюсти в положении покоя во время движе​ния головы; 3) подъем головы с П или М из кормушки (на рис. 40 отклонение кривой 1 вверх). Грызение и регулярное жевание М начиналось после выхода головы в исходное положение (см. рис. 40,2).
Зарегистрирована активность 201 нейронов: 103 моторной и 98 зрительной области коры. 47 нейронов моторной и 41 зритель​ной коры активировались на том или ином этапе поведения. При сопоставлении активности этих клеток в актах захвата П и М обна​ружено, что часть из них активируются в обоих актах, другие же — лишь в одном из актов. Количество нейронов, относящихся к этим группам, представлено в табл. 5.
На рис. 41 приведены примеры нейронов моторной и зритель​ной областей коры, активировавшихся и в акте захвата П, и в акте захвата М. Активации нейронов могли появляться на двух или всех трех этапах поведения (см. нейрон моторной коры на рис. 41) или лишь на одном его этапе (см. нейрон зрительной коры на рис. 41). При анализе активности нейронов, подобных нейрону зри​тельной коры, представленному на рис. 41, т. е. четко активирую​щихся при наклоне и/или выходе головы из кормушки в обоих актах — таких клеток было большинство в зрительной коре (см. рис. 45), могло бы возникнуть впечатление, что их активность связана с определенным (и) движением (и) головы как таковым (и) в любом поведенческом акте. Однако при специальном анализе 18 из таких нейронов, при регистрации которых наблюдались «фоновые» (без подачи кормушки) наклоны в кормушку, оказа​лось, что у 10 активации при наклонах и подъемах головы, имею​щиеся в актах захвата П и М, в «фоновых» актах не наблюдаются (рис. 42).
Из 27 нейронов моторной коры, активировавшихся в обоих актах, 20 разряжались в актах захвата П и М на одном и том же этапе, а 7 — на разных этапах. Из 34 нейронов зрительной коры 23 — на одном и том же и 11 — на разных этапах. Таким образом,
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часть нейронов активировалась в обоих актах, но различным образом. Более того, даже у тех нейронов, которые активировались на одном и том же этапе поведенческих актов захвата П и М, были отмечены различия активаций: сдвиг активации в одном акте но сравнению с другим внутри этапа, на котором она возникала; удлинение или укорочение активаций; изменение их выраженно​сти. Так, при сопоставлении у 28 нейронов (13 моторной и 15 зри​тельной коры), активирующихся на одном и том же этапе в актах захвата П и М, числа спайков в активациях обнаружены достовер​ные (критерий знаков) различия у 9 клеток (3 моторной и 6 зри​тельной коры). Увеличение числа спайков в акте захвата М по сравнению с актом захвата П имело место у 8 из них, а уменьше​ние — только у одной.
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AKTHBHPYETCA MPH 3aXBaTe 3YGAMIS MOPROBM (CHPABA OT BOARMCTOIN AMNNM), HO He NAACTHKD
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из таолицы видно, что нейроны, активирующиеся только в од​ном из актов, имелись и в моторной, и в зрительной коре (рис. 43, 44), но в зрительной их было меньше (р<0,05). Избирательность активности могла проявляться не только в наличии активации в одном из актов и ее отсутствии в другом, но и в том, что в этом случае обнаруживались противоположные изменения частоты им-пульсации: активация в одном и уменьшение частоты, по сравне​нию с «фоном», в другом  (см. рис. 43 сверху).
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Из 27 активирующихся только в одном из актов нейронов большинство — 22 (17 нейронов моторной и 5 зрительной коры) активировались на этапе собственно захвата.
Несмотря на то что активность нейронов могла быть избира​тельной по отношению к каждому из изученных актов, клеток, активирующихся только при захвате М, было больше, чем активи​рующихся только при захвате П  (р<0,01).
Выше были описаны нейроны, имеющие активации в поведе​нии. У 47 нейронов (27 моторной и 20 зрительной коры) было отмечено только уменьшение активности в изученном поведении. Эта группа нейронов имела две особенности, отличающие ее от группы активирующихся клеток. Во-первых, 30 из 47 нейронов уменьшали свою активность неизбирательно по отношению к от​дельным этапам, т. е. в течение всего акта. Из 88 активирующихся нейронов только 19 активировались в течение всего акта. Количе​ство таких нейронов «всего акта» достоверно (р<0,001) меньше числа «тормозных» нейронов этого типа. Во-вторых, количество нейронов, уменьшающих активность в одном из актов, (3 из 47) достоверно (р<0,01) меньше, чем количество активирующихся только в одном из актов.
Таким образом, совокупность активирующихся в изученном поведении нейронов представлена нейронами активирующимися в акте захвата и П, и М, и нейронами, активирующимися лишь в одном из актов. Легко заметить, следовательно, что картины активности в актах захвата П и М различны: а) составы активиру​ющихся нейронов существенно различаются и б) около трети нейронов, активирующихся в обоих актах, активируются в них на разных этапах.
10*
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Следует отметить, однако, что при сопоставлении «суммарной картины» активности нейронов обеих областей в актах захвата П и М (получена путем вычисления процента нейронов, активиру​ющихся на каждом из выделенных этапов, — см. рис. 45) она оказывается хотя и существенно различающейся для моторной и зрительной областей коры, но сходной для актов захвата П и М. Следовательно, за одинаковой суммарной картиной актив​ности в различных поведенческих актах стоят разные наборы и формы активности нейронов.
При анализе активности нейронов моторной и зрительной об​ластей коры в сложном нищедобывательном поведении было обна​ружено, что число нейронов моторной коры, активирующихся при собственно захвате пищи, превышает число таких нейронов в зри​тельной коре (см. главу 3). При сравнении суммарных картин активности нейронов этих структур выявляется тот же феномен, причем как для акта захвата М, так и для акта захвата П.
Проведенные эксперименты показывают, что при реализации разных поведенческих актов, сходных по двигательным характе​ристикам, состав нейронов моторной и зрительной коры, активи​рующихся в этих актах, существенно различается. Можно было бы предположить, что различие составов активирующихся нейронов объясняется изменением текстуры захватываемых объектов, от которой зависят некоторые характеристики движений нижней челюсти [527]. Однако при захвате самых разных сортов пищи, отличающихся по текстуре и запаху, не было обнаружено су​щественных изменений состава активирующихся в акте захвата нейронов моторной и зрительной областей коры [78].
В экспериментах Л. В. Бобровникова [56] продемонстрирова​ны разные, хотя и перекрывающиеся составы нейронов моторной области коры кролика, активирующихся при нажатии на педаль
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в оборонительном и пищедобывающем поведении. Двигательные характеристики актов нажатия на педаль в сравниваемых ситуа​циях были различными. Однако результаты наших экспериментов, изложенные в этой и предыдущих главах, позволяют предпола​гать, что различие состава нейронов, активирующихся в сопо​ставленных актах нажатия на педаль, в значительной степени определяется различием цели оборонительного и пищедобыватель-ного поведения.
Феномен, полученный при исследовании актов захвата П и М, может быть сформулирован и иначе — со стороны двигательных характеристик поведения: набор нейронов, активирующихся во время реализации определенного движения, изменяется при изме​нении поведенческой ситуации, в которой регистрируется это движение. При такой формулировке может быть произведено сопоставление полученного нами феномена с данными исследова​ний нейрофизиологических механизмов движения.
Э. С. Люшеи с соавторами [407] обнаружили в моторной коре обезьян нейроны, активации которых были приурочены к началу пищевых движений нижней челюсти лишь в том случае, когда животное потребляло «заработанную» предшествующим инстру​ментальным поведением, но не «бесплатную» пищу. Нейроны моторной коры обезьян, активирующиеся при сгибании и разгиба​нии запястья, при изменении задачи (инструктирование о на​правлении движения перед его совершением, отсутствие фиксации начального и конечного моментов движения и т. д.) начинают активироваться только при одном из этих движений [393]. Й. К. Уонг с соавторами [557] также показали, что нейроны мо​торной коры могут активироваться в связи с данным движением при выполнении одного поведения, но не другого.
Таким образом, обнаруженный феномен различия составов нейронов, активирующихся в актах захвата П и М, не является следствием какой-либо специфики изученного поведения или осо​бенностью, присущей только нейронам коры кролика.
Несмотря на разный состав нейронов, активирующихся в актах захвата П и М, суммарные картины активности в них оказались одинаковыми. Общее в активности изученных нейронов — «сум​марную картину» — можно связать с общим для сравниваемых актов — двигательными характеристиками и средой, а разное — составы активирующихся нейронов — с разными целями актов. Следовательно, несмотря на сходство и воспроизводимость картин активности, получаемых при изучении определенных движений (что может создавать впечатление отношения этой активности к специальным механизмам регуляции движения), нейроны, со​здающие эти картины, а поэтому и системы, извлекаемые из памя​ти в разных поведенческих ситуациях, различны.
Сопоставление количества нейронов, активирующихся в актах захвата П и М, показало, что при захвате М активируется больше нейронов, чем при захвате П. Этому соответствует факт, обнару​женный при изучении сложного пищедобывательного поведения:
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количество нейронов, активирующихся в акте захвата пищи, пре​вышает количество активирующихся в предшествующем акте на​жатия на педаль. Таким образом, увеличение количества активи​рующихся нейронов по мере приближения к конечному результа​ту поведения является, по-видимому, закономерным явлением, наблюдаемым как в сходных, так и в различных по двигательным характеристикам последовательностях актов, в разных формах поведения. Известно, что в филогенезе увеличивается возможная длина «цепочки» последовательных поведенческих актов, пред​шествующих завершающему, консумматорному поведению [66]. Если, с одной стороны, предположить, что каждый поведенческий акт может реализовываться только при наличии необходимого минимума активирующихся в данном акте нейронов, а с другой стороны, учесть полученный факт увеличения их количества по мере приближения к конечному результату поведения, то феномен увеличения возможной длины поведенческих «цепочек» в филоге​незе можно объяснить связанным с развитием нервной системы увеличением фонда нейронов, из которого рекрутируются клетки, специфичные по отношению к системам конкретных поведенче​ских актов, все дальше отстоящих от завершающего поведения.
Проведенные эксперименты подтвердили предположение о раз​личии составов нейронов мотороной и зрительной областей коры, активирующихся в разных поведенческих актах даже при одина​ковых движениях в одной и той же зрительной среде. Таким обра​зом, если состав нейронов зрительной и моторной областей коры, активирующихся в одном и том же поведенческом акте, при моди​фикации его двигательных характеристик и изменении взаимо​расположения животного и объектов среды изменяется незначи​тельно, то в разных поведенческих актах, которые могут быть охарактеризованы как одинаковые движения в одной и той же зрительной среде, составы активирующихся нейронов существен​но различаются. Различие объемов смены состава активирующих​ся нейронов в сравниваемых экспериментальных ситуациях стати​стически достоверно (р<0,001). Полученные факты свидетель​ствуют в пользу предположения, что связь реализации систем, по отношению к которым специфичны нейроны исследованных об​ластей, с параметрами «исполнительных механизмов» и внешней среды не является однозначной. Это заключение подтверждают также свойства активности нейронов, вовлекающихся в обеспече​ние обоих актов (захваты П и М): появление активации нейрона на разных этапах сравниваемых актов, сдвиг активации в пределах данного этапа, изменение ее выраженности.
Проведенные эксперименты четко демонстрируют различие системоспецифичности нейронов исследованных областей коры: при изменении цели поведения состав активирующихся нейронов моторной коры изменяется достоверно больше, чем активирую​щихся нейронов зрительной. Этот факт является убедительным подтверждением главного феномена, выявленного при сопоставле​нии активности нейронов этих областей в сложном инструменталь-
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ном поведении (глава 3), поскольку в данном случае он получен в результате анализа актов, реализующихся в одной и той же среде и характеризующихся одинаковыми наборами движений, каждое из которых начинается и завершается в обоих актах одина​ковыми позами, что, как известно, в значительной степени опреде​ляет сходство параметров движений [47; 473]. Иначе говоря, в данном случае феномен большей связи нейронов моторной коры с целями поведения, а зрительной — с условиями его реализации (здесь сходны) выявлен при фиксации переменных, считающихся основными детерминантами активности исследованных групп ней​ронов. Кроме того, проведенные эксперименты позволяют выде​лить среди нейронов, активирующихся при собственно захвате, клетки, принадлежащие к разным группам систем: «захвата вооб​ще» _ нейроны, активирующиеся в обоих актах; «захвата пищи» и «захвата непищевого объекта» — нейроны, активирующиеся при захвате М и П соответственно.
Глава восьмая
СОПОСТАВЛЕНИЕ СПЕЦИАЛИЗАЦИИ ЦЕНТРАЛЬНЫХ И ПЕРИФЕРИЧЕСКИХ НЕЙРОНОВ. ИСТОРИЧЕСКИЙ ПОДХОД
В соответствии с представлением об организации уровней иерар​хии поведенческого акта как об исторически обусловленном ран​жировании функциональных систем в этой главе с позиций системного исторического подхода будут проанализированы де​терминанты специализации нейронов отдельных структур мозга, а также сформулированы принципы отношений, складывающихся в поведенческом акте между системами, к которым принадлежат центральные и периферические нейроны.
8.1. Специализация нейронов зрительной и моторной областей коры
Теоретический анализ проблемы соотношения структуры и функции доказывает невозможность пренебречь исследованиями генезиса структур и формирования функций при выяснении во​проса о том, в каких функциях может участвовать данная структу​ра [356; 357]. В частности, исторический подход является необхо​димым, а не просто дополнительным методом анализа функциони​рования организма, поскольку «изучение формирования функций в эмбриогенезе и раннем постнатальном онтогенезе дает возмож​ность обнаружить и понять те механизмы, которые нельзя понять, изучая только взрослые организмы»   [252, р. IX].
К настоящему моменту накоплен значительный материал по исследованию взаимосвязи процессов формирования нервной системы и поведения в онтогенезе позвоночных и беспозвоночных, а также опыт использования этого материала для развития пред​ставлений об отношении элементов определенных структур к реа​лизации анализируемых функций [29; 64; 110; 140; 206; 276], в том числе и для сопоставления роли нейронов разных областей коры в обеспечении поведения [8; 248].
Последовательно системный анализ становления функций ор​ганизма в онтогенезе может быть проведен с позиций разработан​ной П. К. Анохиным и его учениками концепции «системогенеза» [17; 20; 29; 73; 204; 237]. Принципиальным положением этой концепции является представление о том, что гетерохронии в за​кладах и темпах развития различных структурных образований организма связаны с необходимостью формирования не сенсорных или моторных, а целостных функциональных систем. В процессе раннего онтогенеза избирательно и ускоренно созревают именно те
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элементы, без которых невозможна реализация систем, обеспечи​вающих выживание организма. Системогенетический подход к по​ниманию развития, который, в отличие от концепции органогене​за, раскрывает системный характер морфогенетических процессов, привел к формулировке принципа фрагментации органа. Согласно этому принципу избирательный и гетерохронный рост структур организма выступает не как «равномерное созревание органа, например мозга как целого», но «касается лишь некоторых его элементов и проводящих структур», обусловливая ускоренное раз​витие тех частей и структур данного органа, которые необходимы для осуществления жизненно важных функций уже на ранних этапах онтогенеза [23, с. 277, 285]. Явление функциональной фрагментации органа, считал П. К. Анохин, полностью совпадает с тем, что эволюционисты-морфологи определяют как «полифун​кциональность» органа. Однако с системных позиций это явление должно рассматриваться в масштабе организма, т. е. в плане со​зревания его жизненно важных систем. А это значит, что созрева​ющий в процессе онтогенеза орган мы должны рассматривать как «арену, на которой разыгрывается постепенный и гетерохронный захват отдельных его структур в интересах отдельных функцио​нальных систем»   [24, с. 149].
Следовательно, с точки зрения концепции системогенеза со​отношение созревания элементов и формирования функциональ​ных систем в процессе индивидуального развития может служить показателем специализации данных элементов. Именно с этих позиций мы сопоставили формирование в процессе онтогенеза поведения и созревание элементов, составляющих интересующие нас центральные структуры.
В эволюции формы деятельности нервной системы и поведение из «генерализованных» становятся все более «специализирован​ными», дискретными и сложными; та же линия развития имеет место в онтогенезе [64; 76; 106], который с системных позиций рассматривается как изменение уровня организации систем [501]. При этом в процессе развития «усложнение организации и услож​нение действующей на нее среды являются факторами, обусловли​вающими друг друга» [177, с. 414]. Усложнение первой из них предстает как своеобразный способ повышения эффективности «высасывания» информации из внешней среды [104]. Это услож​нение, с точки зрения И. И. Шмальгаузена [235], происходит за счет дифференциации систем как выражения приспособления ор​ганизма к окружающей среде. Естественно, что соотношения с предметами окружающей среды не впервые появляются на высших уровнях построения поведения, так как и на предыдущих уровнях организм достигал результатов, способствующих выжива​нию, соотносясь со средой. Но строятся эти соотношения на раз​ных уровнях по-разному [47].
Формирование «удачных актов» в процессе индивидуального развития приводит ко все более подробному дифференцированно​му соотношению организма со средой, причем системы, формиру-
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ющиеся на последовательных этапах дифференциации, соотносят​ся со средой все большей «дробности»   [218; 219; 221; 224].
С точки зрения Т. К. Шнейрлы и Дж. К. Розенблатта [498], исходной для дифференциации пищевого поведения, служившего объектом наших исследований, является функциональная система сосания, которая оказывается наиболее зрелой к моменту рожде​ния [237]. Но сравнительно большая зрелость системы не означа​ет, что она — полностью готовый элемент поведения. Это проявля​ется в индивидуальной вариабельности видотипического поведения и особенно четко обнаруживается при изучении незрелорождаю​щихся животных [147], к которым принадлежат и кролики.
Записи сосательных движений первого акта сосания всегда отличаются от полученных в последующих актах [237]. Однако акт сосания у новорожденных не ограничивается этими движения​ми, но представляет собой сложную интегративную систему, в ко​торой координируется дыхание, сердечная деятельность, кровяное давление, движения конечностей и т. д. и которая модифицируется в соответствии со свойствами внешней среды [64; 237]. Выбор соответствующего соска является не случайным, но определяется обучением, имеющим место в первые двое суток [238; 498]. При​чем у котят описаны конкурентные отношения при захвате соска буквально с первого дня жизни. Если захватыванию соска пре​пятствует другой котенок, между животными возникает борьба [36; 237].
Безусловно, следует согласиться с тем, что акт сосания должен рассматриваться как сложное целенаправленное поведение [52; 239; 272].
В соответствии с пониманием поведения новорожденных, на​правленного на получение жидкой пищи, как целенаправленного поведения, находится тот факт, что его цель может быть достигну​та совершенно разными путями, в том числе без захвата соска матери или искусственного соска [546].
Не только сосание, но и другие «базовые» или, по терминоло​гии П. В. Симонова [178], «витальные» системы являются в ран​нем постнатальном онтогенезе целенаправленными поведенчески​ми актами, которые индивидуально модифицируются в зависимо​сти от конкретных условий. Так, например, терморегуляция у крольчат, щенят, детенышей обезьян на ранних этапах онтогене​за, когда вегетативная терморегуляция еще не сформирована, осуществляется за счет целенаправленного поведения [166] 1Н. Ба​зовые системы, по-видимому, в силу биогенетических закономер​ностей проходят в раннем постнатальном онтогенезе стадию, когда они являются самостоятельными целенаправленными поведенче​скими актами. Затем в процессе дальнейшего индивидуального развития поведение дифференцируется, что выражается в появле​нии разнообразных более сложных актов, например запасание той или иной пищи в тех или иных условиях, сезонные миграции,

«социальное» поведение животных и т. д. Исходные, рано форми​рующиеся в онтогенезе пищедобывательные или терморегуляцион​ные системы входят при этом как базовые системы во все много​численные целенаправленные пищедобывательные или терморегу​ляционные поведенческие акты более взрослого организма.
В эволюции отбор систем, попадающих в видовую память, происходит на основе отбора «удачных» из ряда «пробных» актов [221]. В онтогенезе как базовые, так и позже формирующиеся системы, которые проходят стадию генерации в качестве целе​направленных поведенческих актов, закладываются в индивиду​альную память как «удачные» акты с характеристиками, завися​щими от конкретных условий достижения целей данным организ​мом на соответствующей стадии онтогенеза. Основное отличие базовых актов от позднее формирующихся систем состоит, следо​вательно, не в том, что первые, в отличие от вторых, используются как готовые, полностью детерминированные элементы, а в том, что формирование определенного набора базовых для последующего поведенческого репертуара актов у каждого организма является обязательным по «жизненным показаниям».
В силу закономерных особенностей вскармливания (прекраще​ние на определенном этапе вскармливания молоком матери) к ра​но формирующимся базовым для пищедобывательного поведения животных актам должен быть отнесен и захват твердой нищи, чему животное также обучается постепенно [98]. Причем не только пищедобывательные приемы (захват пищи), но и сами признаки пищевого объекта являются предметом обучения в ходе индивидуального развития  [41; 148; 194].
Известно, что от индивидуальных особенностей ранее сформи​рованных в онтогенезе актов зависят характеристики формирую​щегося затем поведения [388; 498]. Так, особенности системы сосания в известной степени определяют характеристику позднее сформированного пищедобывательного поведения [202; 272]. По​этому, если индивидуальной специфичностью обладает акт со​сания, то индивидуально специфичны и позже формирующиеся акты захвата твердой пищи, причем в еще большей степени, по​скольку более поздние стадии онтогенеза индивидуализированы всегда более ранних [235].
Поскольку в одной из серий экспериментов мы сопоставляли активность нейронов зрительной и моторной коры не только в ак​тах захвата пищевых, но и непищевых объектов [глава 7], специ​альный интерес представляет вопрос о роли захвата непищевых объектов в поведении животных и времени его возникновения в онтогенезе.
Показано, что у грызунов (к которым до последнего времени относили и зайцеобразных) основные манипуляционные действия выполняются с участием челюстного аппарата [84]. Захват не​пищевых объектов для разных целей — рано формирующееся в онтогенезе поведение. Он появляется уже за несколько дней до прозревания в рамках ориентировочно-исследовательского поведе-
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ния [98J, которое имеет типичный характер для разных незре-лорождающихся животных [539]. Манипулирование непище​выми объектами является особым этапом формирования пище-добывательного поведения, направленного на захват твердой пищи [120]. Таким образом, появление захвата непищевых объектов с участием челюстного аппарата в раннем онтогенезе связано с формированием разных видов поведения (в том числе пищедобывательного) особенно у животных, у которых челюст​ной аппарат играет существенную роль в оперировании разны​ми объектами в течение всей жизни. В связи с этим захват не​пищевых объектов может также рассматриваться как рано фор​мирующийся базовый акт.
Критическим моментом развития поведения в раннем постна-тальном онтогенезе является момент раскрывания глаз. С развити​ем глаза в эволюции, по словам А. Н. Северцова, связан «огромный прогресс в смысле индивидуальной приспособляемости» [169, с. 299]. Естественно, что и до раскрывания глаз животные со​вершают целенаправленные поведенческие акты, связанные с фун​кциями питания, защиты, терморегуляции, но после раскрывания происходит совершенствование, усложнение поведения, возраста​ют возможности учета конкретных условий его реализации [64; 98; 206]. Например, птенцы после раскрывания глаз уже не про​сто поднимают головы вверх, а ориентируются в направлении головы взрослой птицы, «нападая» на ее клюв; одновременно происходит и перераспределение зон, оптимальных для получения пищи [207]. Таким образом, после раскрывания глаз имеет место образование новых систем, соотносящихся со средой на более высоком уровне «дробности» — «дифференцированных» систем, реализация которых служит все той же, как и до открывания глаз, конечной цели поведения — получению пищи. При феноменологи​ческом анализе этих изменений, являющихся следствием диффе​ренциации поведения, они выглядят как увеличение количества возможных способов достижения результатов.
Существенно подчеркнуть, что раскрывание глаз приводит к усложнению не только классифицируемых как «зрительно на​правляемое», но и других форм поведения у разных видов живот​ных [64; 206; 208]. Более того, оказывается, что при искусствен​ном сдвиге момента раскрывания глаз изменяется и время услож​нения «незрительного» поведения  [116].
Поскольку данные о созревании нервной системы, которые будут изложены ниже, получены в основном при исследовании котят и крольчат, отметим, что сроки прозревания у них близки: раскрывание глаз у крольчат происходит на 8—13 [116; 145; 419; 472], а у котят на 7—11 [39; 376] день постнатального онтогенеза.
Хотя данные, полученные при исследовании созревания не​рвной системы в онтогенезе с использованием морфологических, электрофизиологических, биохимических и поведенческих методов не обязательно полностью совпадают, между этими данными в об​щем имеется близкое соответствие [106; 475].
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Морфологические исследования показывают, что формирова​ние зрительной коры запаздывает по сравнению с другими об​ластями, в том числе и моторной. Картина развития базальных дендритов, характерная для зрительной коры котят сразу после рождения, аналогична картине, имеющейся в моторной коре за 7 — 10 дней до рождения [495]. Тонкие структурные компоненты синапсов в зрительной коре крольчат формируются исключитель​но между 10 и 30 днем постнатального онтогенеза (т. е. после раскрывания глаз) [540]. А. М. Иваницкий [99] на основании гистологического анализа корковых нейронов мозга кролика в раз​ные периоды раннего постнатального онтогенеза характеризует зрительную кору кролика как поздно сорезвающую по сравнению с другими областями коры.
Сопоставление цитологической дифференциации моторной и зрительной коры кролика показывает, что первая опережает вторую еще в пренатальном периоде [29]. Отмеченная гетерохро​ния наблюдается и в развитии мозга человека [153].
Анализ данных, полученных при отведении ЭЭГ сравниваемых областей коры, также приводит к выводу об опережающем со​зревании сенсомоторной по сравнению со зрительной корой [29; 48]. ВП в сенсомоторной коре разных новорожденных животных появляются раньше, чем в зрительной, и раньше становятся по​хожими на ВП взрослого животного [197; 409].
При стимуляции тех участков сенсомоторной коры, в которых мы проводили регистрацию активности нейронов, характерным эффектом являются движения нижней челюсти [см. главу 1]. По показателю ВП области тригеминальных проекций характеризу​ются как наиболее рано созревающие локусы сенсомоторной коры, что связывается с необходимостью опережающего формирования пищевой функциональной системы [135]. В разных отделах сенсо​моторной коры соматотопия афферентного «входа» и эфферентно​го «выхода» в большинстве случаев совпадает [493, 562], поэтому можно думать, что область нашей регистрации оказывается рано созревающей не только по сравнению со зрительной корой, но и с разными отделами внутри в целом рано созревающей сенсомо​торной коры.
При регистрации нейрональной активности у крольчат и котят обнаруживается, что фоновая активность у нейронов сенсомотор​ной коры имеется сразу после рождения, а у нейронов зрительной она отсутствует в течение первых 3—5 дней постнатального онто​генеза [39; 376]. Ответы нейронов на специфические стимулы у крольчат и у котят появляются сначала в сенсомоторной, а затем в зрительной коре. Первые ответы нейронов сенсомоторной коры на соматическую стимуляцию у котят и крольчат отмечаются в первый постнатальный день [88; 249; 488], а уже к третьему дню 98 % нейронов отвечают на стимуляцию конечностей [39]. Ответы нейронов зрительной коры на световую стимуляцию впервые по​являются у котят лишь на 3—6-й день [39; 88; 376], а у крольчат на 7 — 10-й день [355; 419; 472]. И на неспецифическую стимуля-
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цию  (звук)  ответы у нейронов зрительной коры появляются на 3—7 дней позже, чем у нейронов сенсомоторной [88].
Результаты изучения активности нейронов сенсомоторной и зрительной областей коры в онтогенезе приводят к выводу об опережающем пре- и постнатальном развитии сенсомоторной об​ласти [39; 198]. Гетерохрония созревания сенсомоторной и зри​тельной областей коры является принципиальной закономерно​стью развития данных областей мозга: она обнаруживается даже при исследовании зрелорождающихся животных [502; 503].
В экспериментах, описанных в предыдущих главах, мы в ос​новном сопоставляли активность моторной и зрительной областей коры, но сравнивали ее и с активностью нейронов соматосенсорной области коры. Морфологические исследования показывают, что соматосенсорная кора развивается позже, чем моторная, но рань​ше зрительной [231]. В соответствии с биохимическими, морфоло​гическими и нейрофизиологическими данными все авторы, рас​сматривающие формирование структур, относящихся к разным сенсорным системам, утверждают, что порядок их созревания в онтогенезе следующий: тактильные, вестибулярные и проприо-цептивные, слуховые, зрительные [36; 349; 475]. В связи со ска​занным можно предполагать, что если в целом сенсомоторная кора созревает раньше зрительной, то соматосенсорная область зани​мает промежуточное положение между моторной  и зрительной.
Для целей дальнейшего обсуждения важно отметить, что, кро​ме межструктурной гетерохронии, многими авторами [28; 39; 87] показана и внутриструктурная гетерохрония: опережающее со​зревание одних слоев и клеток коры по сравнению с другими. Общим правилом является более раннее развитие крупных длин-ноаксонных клеток по сравнению с мелкими короткоаксонными нейронами: причем подчеркивается, что для зрительной коры разных животных (в том числе и кролика) характерна пылевид​ная мелкоклеточная, а для моторной — крупноклеточная структу​ра [54; 351; 409]. Таким образом, и результаты анализа внутри-структурной гетерохронии, показывающие, что в каждой области есть рано и поздно созревающие элементы, подводят тем не менее к выводу об опережающем созревании моторной коры.
Показателем созревания нейронов в процессе онтогенеза явля​ется изменение характеристик их РП. У кроликов в зрительной коре, начиная с восьмого постнатального дня, могут быть, обнару​жены симметричные, концентрические РП. Дирекционально-чув-ствительные, сложные, ассиметричные РП появляются после раскрывания глаз [355]. Типичный для кролика набор РП вы​является к восемнадцатому дню [294].
Становление «взрослых» свойств РП нейронов сенсомоторной коры происходит значительно быстрее, чем нейронов зрительной. У котят в возрасте от 6 до 24 ч соматотопическая организация механорецентивных проекций сходна с таковой у взрослых кошек. Размеры РП и интенсивность стимуляции, необходимая для воз​никновения ответа, также оказываются сходными  [488].
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Параллельно с созреванием РП все более зрелыми становятся акты, реализующиеся при контакте объектов среды с рецептивны​ми поверхностями, появляются новые формы поведения  [20; 64; 110; 450].  Поскольку нами уже было подчеркнуто, что диффе​ренциация   поведения   в   онтогенезе   соответствует   повышению «дискретизации»   соотношения   организма   и   среды,   а   свойства РП могут служить одной из характеристик этого соотношения, значительный    интерес    представляют    данные    о    зависимости свойств РП от раннего опыта животных. В результате многочис​ленных   исследований   показано,   что   искусственные   изменения среды, в которой выращивается животное, приводят к соответству​ющим   изменениям   свойств   и   наборов   зрительных   РП   [331]. К группе основных феноменов, выявляемых в такого рода экспе​риментах, можно отнести обнаруживаемое по критерию РП изме​нение глазного доминирования после монокулярной депривации, изменение ориентационной избирательности РП после ограниче​ния контакта с объектами определенной ориентации, механиче​ской   ротации   глаз   или   вживления   призм,   изменения   набора и свойств РП в соответствии с особенностями поведенческих актов, которым обучают животных. Соответствующие данные получены и при изучении РП нейронов соматосенсорной коры  [387; 516]. Обучение котят движениям передней лапой в ответ на стимулы соответствующей ориентации приводит к увеличению по сравне​нию с контрольными животными области представительства дан​ной лапы в соматосенсорной коре [516]. На основании этих дан​ных Д. Н. Спинелли предполагает, что корковое представительство гомункулуса зависит и от проекционных систем, представляющих филогенетическую  память данного  вида,  и  от  индивидуального опыта [516, р. 687]. И вне каких-либо специальных эксперимен​тальных вмешательств обнаруживается зависимость формирова​ния РП от особенностей индивидуального опыта: представительст​во тела, определяемое по критерию РП в соматосенсорной коре обезьян, изменяется от животного к животному [426].
Поскольку данные, изложенные выше, характеризуют зависи​мость специализации нейронов от раннего опыта, постольку на​ряду с изменениями специализации нейронов должны наблюдать​ся и соответствующие изменения поведения, реализуемого жи​вотным. Данные о таких изменениях поведения имеются в литера​туре [437]. Более того, в ряде экспериментов прямо про​слеживается корреляция между «ненормальными» свойствами РП и особенностями поведения животных [259; 271; 379].
Таким образом, дифференциация поведения в онтогенезе кор​релирует со становлением дефинитивных свойств РП, а индивиду​альная специфичность формируемых систем проявляется в за​висимости свойств РП от особенностей раннего опыта.
В результате проведенных нами исследований активности ней​ронов зрительной и моторной областей коры был выявлен следую​щий феномен. Состав активирующихся нейронов моторной об​ласти коры зависит преимущественно от цели поведения, а состав
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активирующихся нейронов зрительной области коры — от способа его осуществления, т. е. от того, каким движением в соответствую​щей среде поведение характеризуется. Этот феномен закономерно проявляется при анализе и сложного инстументального поведения (глава 3), и простых актов (фиксация отдельных «перемен​ных» — главы 5, 6, 7). Сопоставление выделенного феномена с проанализированными выше данными о формировании поведе​ния и созревании корковых нейронов в процессе индивидуального развития позволяет определить те наборы систем, по отношению к которым специфична нейроны моторной и зрительной областей коры, и охаракт1'рьзо ь те свойства данных систем, которые ответственны за данный феномен.
В целом кора новорожденного кролика находится еще в стадии формирования. Однако наличие зрелых элементов в наиболее рано созревающих областях коры позволяет заключить, что уже у ново​рожденных животных корковые нейроны вовлекаются в обеспече​ние поведенческих актов [40]. Сопоставление развития поведения и сроков созревания моторной и зрительной областей коры мозга показывает, что нейроны моторной коры созревают раньше, на том этапе, когда у животного формируются базовые системы, а интен​сивное созревание нейронов зрительной коры запаздывает по срав​нению с моторной, приходясь на период, следующий за раскрыва​нием глаз, в котором поведение усложняется за счет формирова​ния дифференцированных систем, и организм начинает соотно​ситься со средой на новом, более дискретном уровне. Учитывая концепцию системогенеза, согласно которой в первую очередь созревают те нейроны, активность которых необходима для реали​зации наиболее рано возникающих систем, обеспечивающих вы​живание уже на самых ранних этапах онтогенеза, можно сделать следующий вывод. Рано созревающие нейроны моторной области коры оказываются специфичными по отношению к базовым систе​мам, а нейроны зрительной области коры — по отношению к диф​ференцированным, формирующимся позже, на этапе онтогенеза, следующем за раскрыванием глаз.
Поскольку промежуточные акты ценны для животных лишь тем, что они, превращая нужды тела в поведение [316], приводят к возможности достичь конечный результат, реализовав завершаю​щее поведение, и поскольку в конечном счете все, чему обучаются животные, — достижение этих результатов [194; 312; 533], по​стольку реализация различных дифференцированных систем мо​жет феноменологически оцениваться как достижение конечного результата разными способами, выступающими при внешнем опи​сании поведения как разные движения в разной среде. Поэтому активность специфических по отношению к дифференцированным системам нейронов может феноменологически характеризоваться как связанная со способами осуществления поведения, а актив​ность нейронов, специфичных по отношению к базовым системам, реализующимся при разных способах осуществления поведе​ния, — с его целями.
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Учет особенностей того локуса моторной коры кролика, в кото​ром мы регистрировали нейронную активность, и данные о преи​мущественной и специфической связи активаций проанализиро​ванной группы нейронов именно с актом захвата пищи в разных ситуациях (главы 2, 3, 5, 7), позволяют конкретизировать вывод о специализации нейронов антеролатеральной области следующим образом. Эта группа нейронов принадлежит к базовым системам пищедобывательного поведения. С изложенных позиций понятна и большая избирательность нейронов моторной, чем зрительной, коры не только по отношению к акту захвата пищевого, но и не​пищевого объекта — пластика. Акт захвата непищевых объектов также является очень рано образующейся системой, исходной для образования тех форм поведения, в которых используется опери​рование объектами с помощью челюстного аппарата. Наличие же нейронов моторной коры, активирующихся в актах захвата морко​ви и пластика, по-видимому, можно связать с их специализацией относительно наиболее рано созревающих общих для этих актов систем, в том числе — захвата соска и сосания.
Одна и та же дифференцированная система может использо​ваться в разном поведении. Так, например, система нажатия педали может быть сформирована как целенаправленный пове​денческий акт в рамках пищедобывательного поведения и затем использована в оборонительном поведении кролика [56]. Таким образом, активность нейронов зрительной коры, обеспечивающая реализацию конкретной дифференцированной системы, может вы​ступать как соответствующая определенному способу достижения разных конечных результатов поведения.
Поскольку интенсивное формирование дифференцированных систем, по отношению к которым специфичны нейроны зритель​ной коры, происходит именно после раскрывания глаз, обусловли​вая возможность учитывать зрительную среду для построения поведения, постольку для реализации этих систем, следовательно, и для формирования активности нейронов зрительной коры в по​ведении оказывается существенным наличие контакта со зритель​ной средой.
Поскольку специфичность нейронов зрительной коры по отно​шению к дифференцированным системам проявляется в зависимо​сти состава активирующихся нейронов от того, каким движением в соответствующей среде поведение характеризуется, следует по​лагать, что реализация дифференцированных систем, формирую​щихся после раскрывания глаз, находится в зависимости от сме​щения животного в пространстве. На неразрывную связь движе​ния и зрения указывали еще Г. Спенсер [184] и Дж. Я. Джексон [381]. Эта связь подчеркивается и в настоящее время [97; 473]. «Движение и свет в одинаковой мере выступают в качестве „стро​ительного материала" зрительной пространственной картины ми​ра»   [97, с. 78].
Как необходимый элемент формирования «зрительно направ​ляемого»   поведения  может быть рассмотрено и движение  глаз
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[365]. Особенностью кролика является очень жесткая связь сакка-дических и вергентных движений глаз с движениями головы [299; 565]; движения глаз без каких-либо изменений положения головы не отмечаются [299]. Поэтому у кролика связь реализации диффе​ренцированных систем с его движениями может выступать особен​но ярко.
Характер связи активаций нейронов зрительной коры с движе​нием обусловлен тем, что движение — лишь условие реализации дифференцированных систем. В пользу этого свидетельствует: а) отсутствие активаций при «фоновых» наклонах в кормушку у многих нейронов зрительной коры, активирующихся при на​клоне для захвата М и П; б) односторонность активаций нейронов зрительной коры при совершении сходных движений в правом и левом пищедобывательных циклах; в) изменение состава акти​вирующихся при данном движении нейронов зрительной коры после исключения контакта со зрительной средой.
Реализация дифференцированных систем в актах, характери​зующихся только определенным движением, например поворотом направо, может быть связана с тем, что животное в разных формах поведения соотносится со средой в соответствии с логикой строе​ния собственного тела (соответствие «образа тела» и «образа пространства» [33]). Реализация данной дифференцированной системы при поворотах животного направо в разных поведенче​ских актах может определяться постоянным фактором — измене​нием соотношения кролика с объектами — целями, расположенны​ми справа от животного (см. рис. 21.1).
В пользу того, что движение является существенным условием не только реализации, но и процессов формирования дифференци​рованных систем, и в пользу тесной связи их формирования с раз​витием нейронов зрительной коры свидетельствует так называе​мый «окципитальный эффект» [65; 485; 489]. Он состоит в боль​шей выраженности морфологических, биохимических и электро​физиологических изменений в зрительной, чем в сенсомоторной коре животных, подвергнутых в раннем постнатальном периоде форсированному обучению, двигательной тренировке или деприва-ции. Большее влияние указанных действий на развитие зритель​ной коры наблюдается и у ослепленных или выращенных в полной темноте животных. Последний факт свидетельствует о том, что, хотя контакт со зрительной средой существен для развития диф​ференцированных систем в норме, однако формирование диффе​ренцированных систем и установление по отношению к ним спе​цифичности нейронов зрительной коры, являясь необходимым компонентом развития поведения, имеют место и в отсутствие этого контакта 19.

Конечно, реализация базовых, как и дифференцированных, систем связана с движениями животного. Но именно потому, что эти системы являются базовыми, исходными для формирования многих дифференцированных систем, они реализуются (следова​тельно, и нейроны, обеспечивающие эти системы, активируются) в самых разных условиях, в поведении, характеризующемся раз​ными движениями.
В экспериментах, результаты которых изложены в главе 3, мы регистрировали наряду с активностью нейронов зрительной и мо​торной коры активность соматосенсорной области коры. Как по срокам созревания, так и в соответствии с классификацией, ис​пользованной в этой главе, нейроны соматосенсорной коры зани​мают промежуточное положение между нейронами моторной и зрительной областей. Более того, соответствие между этими показателями проявляется и в том, что по каждому из них со-матосенсорная кора ближе к моторной, чем к зрительной. Про​межуточное положение соматосенсорной коры как по срокам со​зревания, так и по тем свойствам активности нейронов в поведе​нии, на основании которых мы судили о различии их системоспе-цифичности, можно рассматривать в качестве косвенного под​тверждения представления о гетерохронии созревания моторной и зрительной областей как о факте, обусловливающем различие системоспецифичности их нейронов.
При сравнении темпов созревания моторной и зрительной областей коры мы отмечали не только межструктурную, но и внут-риструктурную гетерохронию. Последняя и обусловливает тот факт, что наборы систем, по отношению к которым специфичны нейроны сравниваемых областей, частично перекрываются. На​пример, нейроны моторной коры с активациями, исчезающими при закрывании глаз, или нейроны, активирующиеся при данном движении, характеризующем акт захвата нищи лишь в определен​ных экспериментальных условиях, по-видимому, специфичны по отношению к тому же набору систем, что и основная совокупность нейронов зрительной коры.
С позиций изложенного выше может быть высказано пред​положение о причинах стабильности РП одних нейронов и измен​чивости РП других (глава 4). Активации при контакте объектов с рецептивной поверхностью, появляющиеся у нейронов только в одном из поведенческих актов (оборонительном, ориентировоч​но-исследовательском при тестировании РП или пищедобыватель-ном), свидетельствует о том, что данные нейроны специфичны но отношению к базовым системам, различающимся в этих актах. Стабильные РП (выявляющиеся и при тестировании, и в пищедо-бывательном поведении) характеризуют, по-видимому, более по​здно созревающие клетки, специфичные относительно дифферен​цированных систем, которые реализуются в обоих поведенческих
актах. Аргументом в пользу такого предположения может служить факт более раннего созревания m-нейронов, РП которых в значи​тельно большей степени, чем РП позже созревающих Sa-нейронов, зависят от поведенческой ситуации и, как считается, могут исче​зать при переходе от одного поведения к другому [см. 409]. Если высказанное предположение правильно, то количество клеток со стабильными РП должно быть большим в зрительной, чем в со-матосенсорной коре. Действительно, такая тенденция отмечена: полное соответствие активности при тестировании РП и в пищедо-бывательном поведении имеется у 62 % нейронов зрительной коры и лишь у 29 % — соматосенсорной коры (0,05<р<0,1).
Предложенное здесь объяснение различия активности в по​ведении и системоспецифичности нейронов моторной и зрительной коры гетерохронией их созревания, основанное на концепции системогенеза П. К. Анохина, находится в соответствии с пред​ставлениями К. Монакова [432; 433] и Д. Э. Когхилла [110]. Монаков, сформулировавший принцип «хроногенной локализа​ции», считал, что в концепцию локализации должен быть включен фактор времени, поскольку каждая функция имеет свою историю. В период образования, а затем при повторных извлечениях из памяти реализация этой функции обеспечивается набором эле​ментов, расположенных в различных областях мозга, но распреде​ленных в них неравномерно. В нервной системе выделяются «хро​нологические слои», формирующиеся в разные периоды развития. Они могут быть «оживлены» в любой момент за счет того, что структурные единицы, с которыми было связано первое образова​ние «кинетических мелодий», могут в любой момент переходить из латентного в возбужденное состояние.
Когхилл [110] также рассматривал неодновременность созре​вания элементов нервной системы как фактор, определяющий различия в отношении этих элементов к функционированию орга​низма. Он считал, что роль, выполняемая соответствующими об​ластями коры в поведении, зависит от периода в жизни индивида, в который эти области начинают участвовать в построении по​ведения. Причем клетки, созревающие рано, «попадают под гос​подство первых и более примитивных функций. . . в то время как клетки, позднее приступающие к работе, лишь косвенным путем подвергаются влиянию примитивных функций, а над ними господ​ствуют главным образом ситуации и приспособления последующей жизни»   [110, с. 106].
Выше мы отмечали зависимость системной специализации ней​ронов от онтогенетической памяти, т. е. от истории формирования поведения в процессе индивидуального развития, а также наличие, кроме онтогенетической, и филогенетической памяти («проекци​онные системы» — по Д. Н. Спинелли [516]; генетически запро​граммированные связи между нейронами — по Е. Н. Соколову [181]), определяющей специфику морфологических связей об​ластей мозга. Как соотносятся два этих вида памяти в детермина​ции системной специализации нейронов? Для ответа на этот во-
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прос необходимо обсудить значение филогенетической памяти в детерминации системоспецифичности.
Хотя, как уже отмечалось, в моторную кору поступают волокна оптического тракта, а в пирамидном тракте обнаруживаются аксо​ны клеток зрительной коры, не вызывает сомнений тот очевидный факт, что проекционные зрительные пути и центрифугальные волокна, идущие к образованиям зрительной системы, свойствен​ны преимущественно зрительной, а не моторной коре. В то же время эфферентные волокна, поступающие в спинной мозг в со​ставе пирамидного тракта, берут начало преимущественно в мо​торной, а не в зрительной коре, что проявляется в специфике эффектов  раздражения  и  разрушения  этих  областей   (глава  1).
Что означает это различие в связях с позиций системного подхода к пониманию активности нейрона? П. К. Анохиным [23] было сформулировано представление об интегративной деятельно​сти нейрона, в рамках которого активность нервной клетки рас​сматривалась не как результат суммации мембранных потенциа​лов, а как производное сложных внутринейрональных метаболиче​ских процессов. В развитие этого представления была выдвинута концепция, в соответствии с которой считается, что состояние нейрона определяется согласованием его метаболических «потреб​ностей» с синаптическим притоком [221]. Поскольку изменение синаптического притока связано, в частности, с изменением со​отношения организма и среды, постольку активность нейронов в поведении может рассматриваться как отражение процесса со​гласования их метоболизмов.
Важность согласования метаболизмов элементов, в особенности тех, тесные морфологические связи которых определяются фило​генетической памятью, для поддержания жизнедеятельности и да​же выживания этих элементов (во всяком случае, на стадии ста​новления их специализации) подтверждается экспериментально [159; 403].
При системном понимании генеза спайковой активности специ​фика связей нейронов моторной и зрительной областей коры означает различие наборов элементов, с которыми наиболее тесно и непосредственно согласуется метаболизм нейронов сопоставляе​мых отделов коры.
Считается, что «двигательная функция» реализуется уже в эм​бриогенезе и относится к наиболее рано развивающимся в про​цессе жизнедеятельности организма [1; 58]. Раннее созревание вообще считается особенностью «двигательного анализатора» в це​лом [31]. Обнаружено, что мотонейроны являются одними из раносозревающих элементов нервной системы, а передние кореш​ки спинного мозга миелинизируются раньше задних корешков [135; 330]. Что касается элементов «зрительной системы», они созревают и начинают функционировать значительно позднее. Суммарная активность сетчатки мышей и кроликов и ответы ганглиозных клеток на световую стимуляцию появляются лишь на 8—9 день постнатального онтогенеза  [329; 402; 449]. Примерно
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в это же время начинают регистрироваться ответы на вспышки света в верхних бугорках и латеральном коленчатом теле [416; 472].
Таким образом, элементы, с которыми в силу филогенети​ческих закономерностей морфологически связаны нейроны мо​торной коры, созревают в процессе онтогенеза раньше, чем со​ответствующие элементы «зрительной системы». Согласование состояния нейронов антеролатеральной области коры с мото​нейронами, а состояния последних — с мышечными клетками осуществляется в рамках базовых систем, при реализации ко​торых происходит изменение соотношения организма и среды, требующееся для удовлетворения метаболических «потребно​стей» функционирующих к этому моменту клеток организма. Согласование состояний более поздно созревающих элементов «зрительной системы» также может происходить только в рам​ках целостных систем. Причем его формирование осуществля​ется на базе и с учетом уже имеющегося согласования раньше созревших элементов. Насколько необходимо движение для об​разования дифференцированных систем, и в частности «зри​тельно направляемого» поведения, уже отмечалось выше. Име​ется в виду не отдельная «система» движения, а изменение ак​тивности мышечных элементов и мотонейронов, которое в силу фиксированной филогенезом логики строения тела связано с феноменом движения: смещением тела относительно объектов среды и частей тела друг относительно друга, в процессе кото​рого происходит необходимое изменение соотношения целого организма и среды и метаболизма нейронов.
Почему же согласование формирующихся позже элементов не может происходить в рамках уже имеющихся базовых актов, без образования новых систем? Во-первых, «имеющихся» — значит фиксированных результатом. Во-вторых, состояние ганглиозных клеток сетчатки зависит от состояния других элементов нервной системы, согласование с которыми реализуется за счет функцио​нирования эфферентных влияний (см. главы 4, 5). Но состояние ганглиозных клеток в значительной степени определяется и со​стоянием зрительных рецепторов. А последнее — после раскрыва​ния глаз — зависит от зрительной среды. Поэтому для согласова​ния активности и удовлетворения метаболических «потребностей» этих позднее формирующихся нейронов должны быть сформиро​ваны специальные системы, которые, с одной стороны, базируются на уже имеющихся, а с другой — строятся с учетом тех или иных особенностей соотношения организма со зрительной средой в по​ведении 20. В связи с этим и выявляется феномен зависимости активности нейронов зрительной коры в поведении от условий, в которых оно осуществляется.

Из сказанного следует, что специфика связей зрительной и мо​торной областей коры имеет двоякое значение в детерминации системоспецифичности нейронов. С одной стороны, тот факт, что нейроны зрительной и моторной областей морфологически связа​ны (прямо или опосредованно) с хотя и перекрывающимися, но различными совокупностями периферических элементов, обуслов​ливает зависимость реализации систем, по отношению к которым специфичны нейроны данных корковых областей, от тех или иных изменений зрительной среды и мышечной активности. Эта за​висимость выражается в нейрофизиологических характеристиках клеток зрительной (зрительные РП) и моторной (моторные ноля) областей коры.
С другой стороны, различие связей нейронов моторной и зри​тельной областей определяет различие во времени становления специфичности нейронов сопоставляемых областей, в результате чего у большинства нейронов моторной коры формируется специ​фичность по отношению к базовым, а у нейронов зрительной — к дифференцированным системам21. Поскольку базовые системы образуются в то время, когда уже имеют место мышечная актив​ность и движения животного, но еще вне контакта со зрительной средой, а дифференцированные — после раскрывания глаз, когда поведение начинает реализовываться с учетом изменений зритель​ной среды, постольку два аспекта значения морфологических связей в детерминации системоспецифичности нейронов оказыва​ются связанными.
Так как та или иная специализация нейрона определяется и особенностями онтогенетического опыта, то в итоге системоспе-цифичность нейронов — результат взаимодействия обоих видов памяти: филогенетической и онтогенетической. Первая из них определяет общие характеристики того набора систем, по отноше​нию к которым может быть специфичен данный нейрон, вторая — по отношению к какой конкретно системе он будет специфичен.
Рассматривая иерархическую организацию поведения, мы вы​делили группу систем уровня поведенческого акта, формирующих​ся в процессе индивидуального развития, и врожденные субсисте​мы. Проведенное обсуждение показывает, что системы уровня поведенческого акта представлены базовыми и дифференцирован​ными системами. Учитывая последовательность их формирования в процессе индивидуального развития, можно сказать, что систе​мы, составляющие иерархию поведенческого акта, исторически ранжированы следующим образом: от врожденных субсистем че​рез базовые к дифференцированным системам. В связи с этим и представление о специфичности корковых нейронов по отноше​нию к системам уровня поведенческого акта может быть детализи-
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ровано как специфичность нейронов моторной коры преимуще​ственно по отношению к уровню базовых, а зрительных — диффе​ренцированных систем.
Последний вопрос, который необходимо поставить в связи с проведенным обсуждением: в какой степени паттерны специали​зации, наблюдаемые у взрослого кролика, определяются специали​зацией нейронов, формирующейся на этапе раннего онтогенеза?
Метаболическая «потребность» нейрона, от которой зависит та или иная его специфичность, в свою очередь, определяется инди​видуально нейронными характеристиками набора заблокирован​ных и активированных частей генома [221]. Известно, что эти характеристики выраженно изменяются именно в процессе форми​рования поведения и дифференциации нейронов в раннем онтоге​незе [112; 265]. Добавление или потеря участков ДНК является нормальным механизмом регуляции функции генома в процессе онтогенетической дифференциации [113], в ходе которой и фор​мируется зависящая от активности генетического аппарата специ​фичность нейрона [119]. Причем особенности активности генети​ческого аппарата разных областей мозга в связи с гетерохронией их созревания (и, следовательно, становления системоспецифич-ности нейронов) проявляются на разных этапах онтогенеза [90].
Очевидно, что генотип может реализовываться по-разному в за​висимости от условий, в которых развивается организм [91; 105]. В основе стабильного итога развития лежит генетическая вариа​бельность, т. е. формирование адаптивной «нормы» базируется не на фиксированной совокупности геномных локусов, а на создании организации генотипа, в рамках которой его состояния варьируют от особи к особи [112; 232].
Таким образом, в раннем онтогенезе имеет место становление генетического аппарата нейронов в процессе их дифференциации. Причем, поскольку генетическая детерминация специализации нейронов не означает отсутствия влияний индивидуальных осо​бенностей развития поведения на системоспецифичность нейро​нов, здесь мы опять можем констатировать взаимодействие фило-и онтогенетической памяти в формировании их системоспеци-фичности.
Косвенно о формировании специфичности нейронов свидетель​ствуют рассмотренные выше данные аналитических эксперимен​тов, посвященных изучению становления активности нейронов в раннем онтогенезе, данные о преобразовании свойств РП и их зависимости от индивидуальных особенностей опыта. Результаты экспериментов показывают, что становление активности нейронов и формирование у них дефинитивных РП происходит именно в процессе раннего онтогенеза. Конечно, формирование систем и специализации нейронов имеет место не только на ранних эта​пах индивидуального развития, но и у взрослого организма [187; 188; 216; 512]. Поэтоу и в этом случае должна формироваться системоспецифичность нейронов по отношению к вновь образую​щимся   системам.   Однако   имеющиеся   данные   свидетельствуют
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о том, что процессы специализации нейронов у взрослого и в раннем ностнатальном онтогенезе несопоставимы по объему [354; 512]. В частности, как уже отмечалось, формирование дефинитивных свойств РП происходит в процессе раннего онто​генеза. У взрослых животных даже такие экспериментальные вмешательства, как перерезка экстраокулярных мышц или содер​жание в полной темноте, не приводят к изменениям свойств РП [267; 560], постоянно наблюдающимся в раннем постна-тальном онтогенезе вследствие целого ряда менее сильных воз​действий. Среднее количество нейронов сенсомоторной коры, регистрируемых в одном треке, в конце первых двух недель ностнатального онтогенеза на 0,96, а в конце первого месяца лишь на 0,6 меньше, чем у взрослого животного [39].
Рассматривая проблему обучения, В. Б. Швырков [221] привел теоретические аргументы и фактический материал, под​тверждающий представление о том, что системогенез происхо​дит не за счет изменения специализации нейронов, а вовлече​ния в обеспечение поведения новых, возможно, «молчащих» клеток. Сходная точка зрения обосновывалась и Л. В. Крушин-ским [118]. Полученные нами данные являются косвенным свидетельством в пользу этого представления. Сопоставление количества нейронов, активирующихся только при собственно захвате пищи в элементарном поведенческом акте у мягко фик​сированных животных и в сложном пищедобывательном пове​дении, показывает, что это количество достоверно не изменя​ется: 20 и 22 % соответственно.
Если считать, что нейроны, специализировавшиеся относитель​но данных систем в раннем постнаталыюм онтогенезе, остаются специфичными по отношению к ним и в дальнейшем (см., напри​мер, приведенные выше данные экспериментов Д. Н. Спинелли), большое значение приобретает вопрос о том, какой «вес» в по​ведении животных имеют системы, сформированные в раннем онтогенезе. У животных основной набор актов, входящих в по​веденческий репертуар, «важнейшие взаимоотношения организма с окружающей средой» [194] формируются на ранних этапах индивидуального развития, на которых происходят наиболее зна​чительные из всех имеющихся на протяжении жизни изменения поведения [91]. Сказанное касается не только базовых актов, но и апиетентных актов или «приемов», формирующихся в раннем онтогенезе, на основе базовых актов и в связи с ними [52; 194]. Только за короткий период — от прозревания до 16 — 18 дней ностнатального онтогенеза — формируется около 60 % всех эле​ментов «повседневного» поведения [98]. Следовательно, различие паттернов системной специализации нейронов моторной и зри​тельной областей коры существенно определяется гетерохронией их созревания и становления системосиецифичности в раннем иостнатальном онтогенезе. Такое заключение особенно справедли​во применительно к кроликам, которые имеют весьма ограничен​ный исходный (предэксиериментальный) жизненный опыт, в свя-
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зи с их содержанием в условиях денривации в одиночных клетках вивария [217].
Однако поскольку и у взрослого кролика, по-видимому, имеет место формирование системоспецифичности нейронов, можно по​лагать, что перекрытие паттернов специализации нейронов изу​ченных областей мозга определяется не только внутриструктурной гетерохронией, но и частично процессами формирования специа​лизации у взрослого животного.
Л. С. Выготский и A. F. Лурия [70] указывали, что для пони​мания поведения необходимо представление о нем как об истории поведения, и высоко оценивали роль И. П. Павлова в развитии такого представления.
Вывод о зависимости системоспецифичности нейронов от исто​рии формирования поведения и о принадлежности корковых ней​ронов системам, формирующимся в процессе индивидуального развития, находится в соответствии с представлением И. П. Павло​ва о том, что одной из важнейших функций больших полушарий является формирование приспособительных актов (условных реф​лексов) в течение индивидуального существования животных [148].
В заключение попытаемся вновь, теперь уже основываясь на результатах проведенного обсуждения, кратко рассмотреть изло​женные в главе 1 данные, полученные при исследовании структур​но-функциональных отношений классическими методами разру​шения и стимуляции. Трактовки, которые можно привести в на​стоящее время, носят сугубо предположительный и обобщенный характер. Их уточнение требует постановки специальных экспери​ментов (например, необходимо выяснить, изменяются ли, и если да, то как, при поражениях мозга паттерны системной специализа​ции нейронов интактных областей). Однако эти трактовки будут приведены нами для того, чтобы продемонстрировать, что разви​тые представления дают возможность с единых позиций понять разнообразные феномены, выявляемые при разрушений и раздра​жении мозговых структур.
В целом поражение «произвольного» поведения при разруше​нии корковых областей может быть связано с принадлежностью корковых нейронов системам, формирующимся в процессе инди​видуального развития в зависимости от специфических условий существования. Разрушение зрительной коры ведет к психической слепоте (нарушение высокоорганизованного поведения, в Частно​сти индивидуально специализированного поведения у животных, отчета у человека) вследствие выпадения дифференцированных систем, которые формируются для достижения результатов по​ведения разными способами в зависимости от условий существова​ния (обучения). В связи с этим интересно отметить, что явление психической слепоты напоминает феноменологию, получаемую в экспериментах но обнаружению пороговых сигналов: информа​ция о невидимых (но критерию разных видов отчета: речь, движе​ния) вспышках света используется в текущем поведении испытуе-
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мых; с этими вспышками коррелируют различные установочные «микродвижения», изменения ЭЭГ и активности корковых нейро​нов [5]. И. О. Александров [5] обосновывает утверждение о том, что переход от этапа поведения «ожидания» к этапу поведения «отчета», связанный с изменением состава реализуемых систем, начинается с момента предъявления вспышки света и развивается от «низших» систем к «высшим». Незавершенностью этого про​цесса смены систем и объясняется необнаружение вспышки. Вы​падение «высших» дифференцированных систем в случае психи​ческой слепоты и незавершенность их смены в ситуации обнару​жения дают сходный феномен — отсутствие отчета.
Влияние специфики индивидуального развития на эффекты раздражения и разрушения какой-либо структуры объясняется тем, что эти особенности определяют онтогенетическую память, детерминирующую конкретный набор систем, которым принад​лежат нейроны данной структуры. Яркий пример — данные Д. А. Спинелли о зависимости площади корковой проекции лапы от особенностей онтогенетической памяти.
Зависимость эффекта разрушения и раздражения данного ло-куса от того, какое поведение реализуется животным, определяет​ся тем, вовлекаются или нет системы, которым принадлежит основная масса нейронов этого локуса, в иерархию соответствую​щего поведения.
Изменение данного поведения при разрушении ряда областей мозга объясняется тем, что в каждой из них находятся нейроны, принадлежащие пусть к разным, но вовлекающимся в иерархию данного поведения системам. Сходство же характеристик наруше​ния данного поведения при разрушении разных областей мозга имеет место за счет перекрытия паттернов специализации нейро​нов этих областей: внутриструктурная гетерохрония, формирова​ние специализации нейронов у взрослого.
Внутриструктурную гетерохронию, кроме того, можно рассмат​ривать как существенный фактор, определяющий возможность получения и у ребенка, и у взрослого одного и того же эффекта при воздействии на разные области мозга или разных эффектов при воздействии на одну и ту же область. Вообще же зависимость эффекта разрушения и раздражения структуры от того, на каком этапе онтогенеза они проводятся, а также разная степень влияния возраста животного, в котором производятся экспериментальные воздействия, на эффекты разрушения разных структур объясня​ются меж- и внутриструктурной гетерохронией становления системоспецифичности нейронов.
Зависимость эффектов раздражения и разрушения от вида животного может быть объяснена изменением системоспецифич​ности нейронов данной структуры в филогенезе (см. раздел 8.3).
8.2.   Специализация   центральных   и   периферических   нейронов и межсистемные отношения в поведенческом акте
Специфичность по отношению к определенным врожденным суб​системам периферических элементов, по-видимому, однозначно детерминируется связями последних с соответствующими рецеп-торными образованиями или тканями и отражается в самом строе​нии этих элементов (см. главу 2). В пользу филогенетической детерминации свидетельствуют многочисленные данные, показы​вающие значительно большую стабильность свойств и соотноше​ния типов РП периферических элементов, по сравнению с корко​выми нейронами, или даже неизменность этих характеристик при различных видах депривации, которой подвергаются животные в раннем постнатальном онтогенезе [256; 309; 506].
Принадлежность периферических и центральных корковых нейронов к разным системам обусловливает специфику их участия в обеспечении поведения. При сопоставлении активности ТМЗ-нейронов и нейронов коры было обнаружено, что активации всех ТМЗ-нейронов появляются в самых разных актах при том условии, что в этих актах имеется соответствующее изменение телесных процессов — сокращение и растяжение жевательных мышц. Для корковых же нейронов оказалось характерным появле​ние активаций в связи с движением нижней челюсти в одной, но не в другой поведенческой ситуации. Результаты сопоставления активности нейронов соматосенсорной и зрительной областей коры при искусственном тестировании РП и в пищедобывательном по​ведении, а также данные литературы (см. гл. 1) являются свиде​тельством зависимости состава активирующихся в поведении ней​ронов от поведенческой значимости стимула. Активации же всех механорецепторов возникают при различном поведенческом значе​нии стимула, воздействующего на их РП. В отличие от нейронов зрительной коры среди ганглиозных клеток сетчатки не обнаруже​но «односторонних» нейронов, т. е. клеток, активирующихся лишь в одном (нравом или левом) пищедобывательном цикле. Все ганглиозные клетки сетчатки активировались как в правом, так и в левом цикле.
Все эти факты, полученные при исследовании разных структур и в разных формах поведения, свидетельствуют тем не менее об одной и той же закономерности: субсистемы, неизменно реализую​щиеся при стимуляции одной и той же рецептивной поверхности и при осуществлении одной и той же двигательной активности в разных поведенческих актах, «активируют» в этих актах разные наборы базовых и дифференцированных систем. Это означает, что в основе разных поведенческих актов и, следовательно, в основе реализации разных наборов систем, по отношению к которым специфичны корковые нейроны, могут лежать одни и те же врож​денные субсистемы, по отношению к которым специфичны пери​ферические элементы.
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Проведенные эксперименты показали, что ганглиозные клетки сетчатки активируются в поведении и при закрытых глазах. При оценке с системных позиций появление активаций не только у нейронов зрительной коры, но и у ганглиозных клеток сетчатки в поведении с закрытыми глазами означает, по-видимому, необхо​димость реализации активирующего действия со стороны систем, по отношению к которым специфичны ганглиозные клетки сетчат​ки, для реализации систем, которым принадлежат корковые ней​роны. Логика межсистемных отношений фиксирована в фило-и онтогенетической памяти, формировавшейся в условиях нор​мального поведения: без ограничения контакта со «зрительной частью» среды. В результате фиксации оказывается необходимым и извлечение из памяти систем, по отношению к которым специ​фичны нейроны зрительной коры, даже при закрытых глазах (см. 5.1), и как условие, определяющее возможность этого извле​чения, необходимость реализации «активирующего» действия со стороны систем, по отношению к которым специфичны ганглиоз​ные клетки сетчатки. Наличие такого действия даже в отсутствие специфической стимуляции свидетельствует о том, что необходи​мость реализации в поведенческом акте всех групп систем: базо​вых, дифференцированных, субсистем, а также «активирующего» действия последних — есть фундаментальная характеристика межсистемных отношений. «Темновой свет» сетчатки оценивается и в литературе как фактор, отсутствие которого означало бы «естественную деафферентацию центров» [75]. Такую деаффе-рентацию смоделировали В. Виоулак и Й. Ламар [268], которые в опытах на обезьянах обнаружили, что после денервации руки путем пересечения дорсальных корешков на уровне См — T|V ни один из 400 проанализированных нейронов в области пред​ставительства руки (Ci) не давал активаций, приуроченных к вы​полнению движений руки.
Закрывание глаз приводит к исчезновению активаций, связан​ных с реализацией поведения, у 40 % активирующихся в поведе​нии с открытыми глазами нейронов зрительной коры. Это превы​шает (р<0,05) количество ганглиозных клеток сетчатки, исклю​чающихся из обеспечения проведения при закрывании глаз (12 %). Результат может показаться неожиданным с точки зрения представлений о большей зависимости активности центральных нейронов, по сравнению с элементами «периферических отделов анализаторов», от несенсорных факторов (например, мотивации), от гетеросенсорной афферентации и т. д. С нашей точки зрения, полученный результат подтверждает, что реализации разных на​боров базовых и дифференцированных систем 22 может соответство​вать постоянный набор систем, по отношению к которым специ​фичны периферические элементы. По-видимому, данная характе-
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ристика межсистемных отношений также должна рассматриваться как фундаментальная, если она в определенной степени проявля​ется даже в том случае, когда изменение поведенческой ситуации состоит в исключении специфической для сравниваемых сово​купностей нейронов внешней стимуляции. Это представление со​гласуется с гипотезой Н. П. Бехтеревой [49] о существовании «жестких» и «гибких» звеньев системы (во всяком случае, полу​ченные факты не противоречат следствиям гипотезы).
Постоянство состава активирующихся периферических элемен​тов не означает, что субсистемы используются как неизменяющие​ся «кирпичики» в разных поведенческих актах. Уже на основании актографических данных можно было полагать, что характеристи​ки реализации врожденных субсистем в разном поведении различ​ны. Так, «дыхательный компонент» пищедобывательного поведе​ния приспособлен именно к целостному пищедобывательному по​ведению. Тот же компонент, входящий в состав другого, например оборонительного, поведения выражается иным образом, но также в полном соответствии с характером данного целостного поведения [19]. Проведенное исследование показывает, что, реализуясь в по​веденческих актах, направленных на достижение разных резуль​татов, субсистема вступает в отношения с разными наборами систем, составляющих иерархию этих актов. В связи с этим ха​рактеристики активности периферических элементов (выражен​ность, паттерн активаций и т. д.), специфичных по отношению к данной субсистеме, различаются в разных поведенческих актах, т. е. зависят от цели поведения. Такое изменение характеристик активности обусловлено эфферентными влияниями, которые во взаимодействии с эффектами внешних воздействий обеспечивают согласование периферических и центральных нейронов. В резуль​тате между системами, к которым принадлежат эти нейроны, устанавливаются отношения, необходимые для реализации пове​денческого акта.
8.3. Специализация нейронов в филогенезе
Поскольку выводы о различии специализации нейронов отдельных структур мозга и о ее детерминантах, сформулированные в на​стоящей работе, основаны в большинстве своем на результатах исследования нейрональной активности у кроликов, большое зна​чение приобретает ответ на следующий вопрос: изменяется ли, и если да, то как, специализация нейронов данной области мозга в филогенетическом ряду от кролика до человека?
В аналитических нейрофизиологических исследованиях, пред​принимаемых с целью выявить изменения характеристик активно​сти нейронов, параллельные с эволюцией поведения, не удается обнаружить эволюционный тренд какого-либо критического пара​метра, закономерные изменения «элементарных механизмов не​рвной деятельности» [109; 114; 367]. Однако, как справедливо полагает В. С. Кесарев [109], не существует изолированных «эле-
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ментарных механизмов», действующих вне системы, и если разли​чаются целостные организмы, то и отдельный элемент должен нести в себе специфику системы.
П. К. Анохин [23] считал, что вывод об идентичности нейронов разных животных может быть сделан лишь на основании уни​версального и элементарного критерия возбудимости, на основе мембранно-ионных отношений. Различие нейронов у животных, находящихся на разных уровнях филогенеза, предполагал он, выявится, если вместо мембранных процессов в качестве критерия взять детерминированную геномом интегративную деятельность нейрона. Интегративная деятельность отражает его участие в до​стижении результата функциональной системы, или, с позиций представления о генетической детерминации системной принад​лежности нейрона [221], его системоспецифичность.
Имеющиеся в настоящее время данные сравнительно-анатоми​ческих и сравнительно-физиологических исследований не дают прямого ответа на сформулированный вопрос. Однако они по​зволяют высказать предположение о направленности изменений системоспецифичности в филогенезе.
В процессе филогенетического развития нервной системы по​звоночных растут и усложняются и корковые, и подкорковые, глубокие структуры; но каудальные части мозга показывают зна​чительно большее постоянство организации, чем корковые струк​туры [371; 386; 389]. Именно развитие коры головного мозга рассматривается как основной критерий его эволюционных пре​образований  [106].
У низших млекопитающих неокортекс слабо дифференцирован и занят тремя областями: сенсомоторной, зрительной и слуховой; в моторной коре (перекрывающейся с сенсорной) не выделяются нодполя, отсутствуют вторичные и третичные поля. В филогенезе дифференцированность полей повышается, выделяются подполя, а вторичные и третичные поля становятся доминирующими [32; 313].
Параллельно с дифференциацией коры изменяются и морфоло​гические связи корковых нейронов, в том числе с периферическими сенсорными нейронами и мотонейронами. Так, прямые связи ней​ронов моторной коры с мотонейронами появляются только у обезь​ян (см. главу 6). Для зрительной и соматосенсорной областей коры также показано нарастание в филогенезе количества прямых свя​зей с периферическими сенсорными элементами  [см. 29].
Появление и нарастание прямых связей между перифериче​скими, спинномозговыми элементами и корой находит отражение в результатах физиологических экспериментов с разрушением и стимуляцией корковых структур. Выраженность и стабильность эффектов разрушения коры в эволюционном ряду возрастает, что рассматривается как следствие «прогрессивной кортикализации функций» [134]. Раздражение моторной коры вызывает локаль​ные движения у обезьян и большей частью генерализованные движения  у  животных,   находящихся  на более  низких  уровнях
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филогенеза, например у кроликов [126; 394]. Увеличение диффе-ренцированности проекций в филогенезе обнаруживается и при изучении активности нейронов сенсорных областей коры [см. 60].
Одним из важнейших принципов прогрессивного усложнения организации в эволюции является дифференциация целого и спе​циализация частей [235]. А. А. Богданов считал специализацию в биологии наиболее типичным примером системной дифференци​ации [57]. Таким образом, данные об изменении морфологии коры в процессе ее дифференциации можно рассматривать как одно из проявлений увеличения «специализации» нейронов первич​ных областей коры. Что означает это увеличение в системном плане?
П. К. Анохин отмечал, что в эволюции животного мира про​исходит непрерывное обогащение нервной системы все более диф​ференцированными формами врожденных актов [18, с. 44]. В свя​зи с этим, а также учитывая представления о кортикализации функций в филогенезе и о детерминированности уже филогенети​ческой памятью постоянной связи активности нейрона, специ​фичного по отношению к субсистеме, с протеканием определенно​го телесного процесса (см. главу 2 и предыдущий раздел настоя​щей главы), можно высказать следующее предположение. В про​цессе эволюционной дифференциации коры, увеличения ее «ироекционности» в первичных областях коры появляется все больше субсистемоспецифичных нейронов. С выдвинутых позиций могло бы найти системное объяснение и предполагаемое превы​шение количества нейронов, активность которых возникает в связи с данным движением в разных поведенческих контекстах, в мотор​ной коре обезьян, по сравнению с количеством таких нейронов у кролика (см. главу 6), и выраженная у обезьян связь активности многих нейронов соответствующих участков моторной коры с дви​жением контра-, но не ипсилатеральной конечности [420]. Иначе говоря, могли бы быть объяснены факты увеличения количества корковых нейронов, активность которых в разных поведенческих актах связана с протеканием определенного телесного процесса. Именно таким свойством, с нашей точки зрения, обладают нейро​ны, специфичные по отношению к субсистемам. Следует отметить, что такие нейроны в небольшом количестве обнаруживаются и в моторной коре кролика: они активируются в связи с движени​ем нижней челюсти в разных поведенческих ситуациях (см. главы 2, 3).
Специализация рассматривается как прогрессивное эволюци​онное изменение. Однако считается, что она одновременно снижа​ет эволюционную пластичность, ограничивая возможность при​способления к окружающей среде [96; 169; 170]. Подобные по​следствия имело бы и увеличение количества субсистемоспеци​фичных нейронов первичных областей коры, если бы эволюцион​ные преобразования мозга ограничивались только такими измене​ниями.    Однако   параллельно   с   этим    процессом    в   эволюции
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происходит образование вторичных23 и третичных (гностических, специфически человеческих) областей коры мозга. Появление этих структур приводит к тому, что относительные размеры пер​вичных областей уменьшаются [199; 371]. Межиндивидуальная вариативность строения корковых формаций выражена значитель​но больше в филогенетически более молодых вторичных и третич​ных областях коры [111; 167].
Выше с позиций концепции системогенеза мы подробно обсу​дили, какое значение для формирования системоспецифичности нейронов имеет время их созревания в процессе индивидуального развития. В связи с этим важно отметить, что, появляясь позже в филогенезе, вторичные поля созревают значительно позже пер​вичных в онтогенезе [167; 231; 233]. На еще более поздних этапах индивидуального развития созревают третичные поля, которые заканчивают свое развитие лишь к 7—12 годам после рождения, а некоторые (поля 10, 46) имеют тенденцию к росту и дальше [111; 231]. Эти факты являются свидетельством того, что сово​купности нейронов вторичных и третичных областей мозга специ​фичны по отношению к более «молодым» системам, чем нейроны первичных областей коры, и, по-видимому, преимущественно по отношению к наиболее дифференцированным системам. Это за​ключение подтверждается данными нейропсихологии. Так, ло​кальные поражения 18 и 19 полей не приводят к гемианопсиям, не вызывают снижения остроты зрения. Симптоматика поражения этих областей описывается как феномен неузнавания реальных предметов и их изображений. При поражении 22 и 42 полей у больных сохраняется достаточно острый слух, не обнаруживает​ся выпадений участков тоншкалы. Нарушения отмечаются лишь при различении звуков речи. При поражении третичных областей существенно нарушаются лишь высшие формы сознательной дея​тельности [134].
Таким образом, можно предполагать, что параллельно с увели​чением количества субсистемоснецифичных нейронов в первичных областях коры в филогенезе за счет бурного развития вторичных и третичных областей идет процесс увеличения количества клеток, специфичных по отношению к наиболее дифференцированным системам сложного индивидуально формируемого поведения.
Говоря о системоспецифичности в филогенетическом аспекте, нельзя не коснуться проблемы латерализации. Предполагается, что латерализация существует уже у животных и ее выраженность может рассматриваться как коррелят усложнения поведения в фи​логенезе [367; 444]. Однако по-настоящему выраженной латерали​зация становится лишь у человека; причем степень латерализации при переходе от вторичных к третичным зонам возрастает [134]. У «правшей» доминантным является, как правило, левое полуша-
23 Как вторичные классифицируются не только вторичные сенсорные области, такие, например, как поля 18 и 19, но и премоторная область коры (поля 6 и 8). При этом поле А рассматривается как первичная двигательная зона.
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рие. В связи с системогенетическими представлениями о становле​нии системоспецифичности нейронов существенно отметить, что левое полушарие развивается в онтогенезе позже правого [520], что, вероятно, свидетельствует о специфичности нейронов этого полушария по отношению к более «молодым» дифференцирован​ным   системам,   чем   нейронов   правого.   Таким   образом,   можно думать, что в филогенезе происходит не только внутринолушар-ное,  но и   межполушарное  изменение  специализации   нейронов. Конечно, все изложенные в настоящем разделе соображения, основанные на представлениях о системоспецифичности нейронов и данных литературы, предположительны. Однако они позволяют нам сформулировать один, как нам кажется, очевидный вывод: специализация  нейронов   «одной  и той же»   области  мозга  жи​вотных, находящихся на разных эволюционных уровнях, различ​на.  Изменение системоспецифичности  нейронов данной области в процессе филогенеза, по-видимому, и обусловливает различие ее роли в обеспечении поведения животных, принадлежащих к раз​ным видам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Представления, развитые на основании исследования активности центральных и периферических нейронов в разных формах по​ведения, обобщены в схеме системной организации поведенческих актов, направленных на достижение разных результатов (рис. 46, I) и одного и того же результата разными способами (рис. 46, II).
В обеспечение поведенческого акта вовлекаются как централь​ные, так и периферические нейроны. Причем и те и другие во​влекаются как в механизмы организации поведенческого акта, так и в механизмы его реализации (афферентный синтез, принятие решения и программа действия, акцептор результатов действия соответственно по П. К. Анохину) (см. рис. 46, I). В этом про​является единство центра и периферии в достижении организмом полезного приспособительного результата  [23].
Однако роль центральных и периферических нейронов в обес​печении поведения различна. Поведенческий акт реализуется как иерархия функциональных систем, уровни которой отражают ста​дии становления поведения: врожденные субсистемы и последова​тельно формирующиеся базовые и дифференцированные системы, которые проходят в процессе индивидуального развития стадию целенаправленного поведенческого акта. Различие роли централь​ных и периферических нейронов в обеспечении поведения опреде​ляется их принадлежностью к разным системам, составляющим иерархию систем поведенческого акта. Периферические нейроны участвуют в реализации врожденных субсистем, а центральные корковые — преимущественно в реализации базовых систем, фор​мирующихся на раннем этапе индивидуального развития организ​ма для достижения обязательных для его выживания результатов, и дифференцированных систем, формирующихся на более поздних этапах индивидуального развития в процессе дифференциации поведения, выражающейся в увеличении количества способов до​стижения указанных результатов (см. рис. 46). В этом и состоит различие психофизиологического значения активности централь​ных и периферических нейронов в поведении.
Анализ активности нейронов в поведенческих актах, направ​ленных на достижение разных результатов, показал, что наборы систем, составляющих иерархию этих актов, различны. Субсисте​мы, неизменно реализующиеся при стимуляции одной и той же рецептивной поверхности и при осуществлении одной и той же двигательной активности в разных поведенческих актах, «активи​руют» в этих актах разные наборы базовых и дифференцирован​ных систем (см. рис. 46, I). Таким образом, оказывается, что одна и та же субсистема, реализуясь в поведенческих актах, направлен​ных на достижение разных результатов, вступает в отношения с разными наборами систем. Поэтому периферические нейроны, специфичные по отношению к данной субсистеме, согласуются в этих актах с разными нейронами. Активность периферических нейронов,   представляя   собой   результат взаимодействия   между
12*
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эфферентными влияниями и внешними воздействиями, зависит от цели поведения: характеристики этой активности (выраженность, паттерн, латентный период активаций) различаются в разных поведенческих актах даже в тех случаях, когда физические свойст​ва специфических стимулов, воздействующих на рецептивные поля периферических нейронов, остаются постоянными. С по​зиций развитых в этой работе представлений значение эфферент​ных влияний не может быть сведено к модуляции ответов перифе​рических сенсорных нейронов на специфическую стимуляцию. Активность эфферентных волокон рассматривается как отражение процесса согласования систем, которым принадлежат перифериче​ские и центральные нейроны. В результате этого процесса между системами, составляющими иерархию поведенческого акта, уста​навливаются отношения, необходимые для его реализации.
Различия   активности   нейронов   моторной   и   зрительной   об​ластей коры, закономерно выявляющиеся при исследовании раз-
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ных форм поведения (простых актов, сложного инструментально​го поведения), указывают на то, что паттерны специализации кле​ток отдельных областей коры различаются. Анализ полученных данных с позиций исторического подхода, основывающегося на концепции системогенеза П. К. Анохина, позволил заключить, что нейроны моторной коры кролика участвуют преимущественно в реализации базовых, а нейроны зрительной коры — дифферен​цированных систем (см. рис. 46). Реализация систем, к которым принадлежат нейроны моторной и зрительной областей коры, не определяется однозначно параметрами «исполнительных механиз​мов» и внешней среды. Эта неоднозначность, являющаяся общей характеристикой указанных систем, объясняется модифицируемо​стью моторных и рецептивных полей нейронов. Системная специа​лизация нейрона есть производное взаимодействия филогенетиче​ской памяти, определяющей группу систем, по отношению к кото​рым может быть специфичен данный нейрон, и онтогенетической памяти, определяющей, по отношению к какой конкретно системе он будет специфичен.
Системоспецифичность нейронов корковых областей в филоге​нетическом ряду от кролика до человека изменяется. В первичных областях коры в процессе ее эволюционной дифференциации уве​личивается количество субсистемоспецифичных нейронов. Парал​лельно с этим в эволюции развиваются вторичные и третичные (гостические, специфически человеческие) области коры мозга. Совокупности нейронов этих областей специфичны по отношению к более «молодым», чем нейроны первичных областей коры систе​мам сложного индивидуально формируемого поведения.
В рамках развитых в этой работе представлений, базирующих​ся на системном понимании функции как достижения результата функциональной системы, сохраняется принцип полиструктурно​сти функции и полифункциональности структуры. Перекрытие наборов систем, к которым принадлежат нейроны сопоставляемых структур, являющееся следствием внутриструктурной гетерохро​нии и процессов формирования специализации нейронов у взрос​лого организма, означает, что нейроны одной и той же структуры участвуют в реализации разных групп систем (субсистем, базовых и дифференцированных систем) и разных систем внутри каждой группы. Вместе с тем реализация одной и той же системы (в том числе и субсистемы) обеспечивается активностью нейронов раз​ных структур: центральных (корковых и глубоких — РФ) и пери​ферических. Указанный принцип сохраняется и в том случае, если в соответствии с установившейся традицией рассматривать по​веденческий акт как функциональную систему (см. рис. 46, I). В реализации данного поведенческого акта участвуют и централь​ные, и периферические структуры, а одна и та же структура участвует в обеспечении разных поведенческих актов24.
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Предложенная схема, в которой учтено различие вклада каж​дой из проанализированных структур в динамику системной орга​низации поведения, отражает характер изменения набора реализу​ющихся систем при том или ином изменении поведенческой ситуа​ции. Так, при изменении цели поведения этот набор изменится в большей степени за счет тех систем, по отношению к которым специфичны нейроны моторной коры, т. е. за счет базовых систем (см. рис. 46, I), причем даже в том случае, если достижение раз​ных результатов можно охарактеризовать как одинаковую двига​тельную активность. Когда же изменение поведенческой ситуации может быть описано как изменение способа осуществления по​ведения, набор изменится в большей степени за счет тех систем, по отношению к которым специфичны нейроны зрительной коры, т. е. за счет дифференцированных систем  (см. рис. 46, II).
Динамический анализ степеней свободы системы показывает, что их количество уменьшается по мере приближения к результа​ту как отдельного поведенческого акта, так и состоящего из серии актов сложного поведения животных и человека. Можно пред​положить в связи с этим, что состояние субъекта поведения: набор систем, соответствующий тому или иному этапу поведения, а так​же межсистемные отношения — меняется от реализации к реали​зации поведения тем меньше, чем ближе к конечному результату находится рассматриваемый этап. У многих клеток, стабильно активирующихся в актах, ближайших к консумматорному, по​являются и значительно менее стабильные, наблюдающиеся не во всех реализациях пищедобывательного поведения, — «предваряю​щие» активации. Они возникают на более удаленных от консумма-торного акта этапах поведения [217]. Данный факт, с очевидно​стью указывая на большее постоянство набора извлекаемых из памяти систем в актах, ближайших к консумматорному, по срав​нению с актами, удаленными от него, подтверждает предположе​ние об увеличении однозначности состояния субъекта поведения по мере приближения к конечному результату поведения.
Показателем, характеризующим набор реализуемых на данном этапе поведения систем, служит количество нейронов, активирую​щихся только на этом этапе (см. главу 7). Количество таких ней​ронов достоверно увеличивается в акте захвата пищи по сравне​нию с предшествующими актами (захват пластика, нажатие на педаль). Следовательно, состояние субъекта поведения по мере приближения к конечному результату поведения становится не только все более однозначным, но и более специфичным.
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