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Ранее [1] было показано, что на состав нейронов моторной и зри​тельной областей коры кролика, активирующихся при достижении одно​го и того же результата — захвата пищи, не оказывают существенного влияния ни взаиморасположение животного и объектов среды, ни двига​тельные характеристики поведенческого акта. Даже при таком воздейст​вии, как предотвращение контакта животного со «зрительной частью» среды (закрывание глаз светонепроницаемыми колпачками), подавляю​щее большинство нейронов моторной коры и 60% нейронов зрительной коры продолжает активироваться в поведенческом акте захвата пищи [2]. На основании полученных данных было высказано предположение, что активация корковых нейронов во время поведенческого акта зависит от результата поведения и не определяется однозначно параметрами дви​жений и внешней среды.
Из этого предположения следует, что в поведенческих актах, направ​ленных на достижение разных результатов, даже при одинаковых дви​жениях в одной и той же среде составы активирующихся нейронов мо​торной и зрительной областей коры должны различаться. Задача настоя​щего исследования состояла в том, чтобы выяснить, действительно ли имеет место данное следствие, и тем самым проверить предположение о детерминации состава нейронов, активирующихся в поведенческом акте, моделью его результата — целью.
МЕТОДИКА
Хронические эксперименты проведены на двух кроликах. Животных обучали захвату из кормушки непищевого объекта — куска пластика (П) и пищевого—'куска моркови (М). Куски П и М были одинаковыми по форме, размеру и визуальным характеристикам; различия в мощности на соответствующих длинах волн спектра света, отраженного П и М, на​чинались в области 600 нм (определено на «Спекорд М40», ГДР), т.е. как раз в том диапазоне, в котором чувствительность кролика, опреде​ленная по поведенческим критериям, падает до нуля [13]. Следователь​но, «зрительная часть» среды была одинаковой для реализуемых актов. В чашечках кормушки, подаваемых экспериментатором, за каждым кус​ком П помещали кусок М, который животное имело возможность захва​тить только после вынимания из предыдущей чашечки куска П. Как только животные обучались захватывать кусок П сразу после предъяв​ления, занимая перед актом захвата куска П и следующим за ним ак​том захвата куска М фиксированную позу (голова кролика располага​лась над кормушкой), регистрировали активность нейронов антеролате-ральной части моторной области коры и зрительной области коры (координаты Л-2-3, L-4 и Р-9, L-8 соответственно по атласу [12]). Ней​ронная активность отводилась с помощью стеклянных микроэлектродов, заполненных раствором КС1 (2,5 моль/л). Диаметр кончика электрода составлял от 1 до 5 мкм, сопротивление 6—12 мОм на частоте 1,5 кГц. Кроме того, регистрировали электрическую активность задней части глубокой порции m. masseter и движения головы кролика при наклоне в
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кормушку. Активность т. masseter отводили вживленными внутримы​шечно биполярными проволочными электродами; движения головы ре​гистрировали с помощью фотоэлектрических датчиков. Запись указан​ных параметров производили на магнитографе НО-46. Параллельно на магнитофоне ПМВ-508 производили видеозапись поведения животного; внизу кадра помещались индикаторы счетчиков времени и количества импульсов нейрона (подробнее см. [4]), а также световой индикатор по​дачи кормушки.
Соответствие нейронной активности тем или иным этапам поведения определялось путем построения гистограмм и растров, что позволяло выявить те моменты поведения, к которым, несмотря на вариативность латентных периодов актов и длительностей отдельных движений, была приурочена активация 'каждого отдельного нейрона в последовательных реализациях. Активацией считали увеличение частоты импульсации во время определенного этапа поведения на 50% и выше по сравнению с «фоновым» уровнем. За «фоновую» принималась частота импульсации леред реализацией очередной пары актов захвата кусков П и М. Досто​верность различия активаций в сравниваемых актах оценивали по кри​терию знаков, а достоверность различий в числе нейронов, относящихся ж разным группам, по критерию «Хи-квадрат» при р<<0,05.
РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Акты захвата кусков П и М были сходными по регистрируемым электромио- и актографическим показателям (рис. 1). В обоих актах выделялись следующие этапы: 1) опускание головы ив кормушку (откло​нение кривой 1 вниз); 2) собственно захват объектов (открывание и закрывание рта), момент которого определялся по фазической вспышке активности на ЭМГ (стрелки на кривой 2), следующей за тонической активностью, связанной с поддержанием нижней челюсти в положении покоя во время движения головы [3]; 3) подъем головы из кормушки (отклонение кривой 1 вверх). Грызение и жевание куска М начиналось после подъема головы (см. кривую 2; регулярные фазические вспышки на ЭМГ начинаются после выхода головы в исходное положение).
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Рис. 1. Отображение двигательных показателей поведенческих актов захвата пластика (П)  и моркови  (М). 1—запись движений головы; 2 — ЭМГ собственно жевательной
мышцы. Подробности в тексте
Во время реализации актов захвата кусков П и М была исследована активность 201 нейрона: 103 моторной и 98 зрительной областей коры. 47 нейронов моторной и 41 зрительной коры активировались на том или ином этапе поведения.
При сопоставлении активности нейронов в актах захвата кусков П и М было обнаружено, что часть из «их активируется в обоих актах, другие же лишь в одном из них. Число нейронов, относящихся к этим группам, представлено в таблице.
На рис. 2 приведены примеры нейронов моторной и зрительной об​ластей коры, активировавшихся и в акте захвата куска П (слева от вол​нистой линии), и в акте захвата куска М (оправа от волнистой линии). Активации нейронов могли появляться на двух или всех трех этапах по​ведения (см. нейрон моторной коры, активирующийся в обоих актах при
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Рис. 2. Примеры активирующихся в обоих актах нейронов моторной (сверху) и зри​тельной (снизу) областей коры. 1 — нейронограмма, 2 — растры и 3 — гистограммы активности нейрона. Гистограммы и растры активности нейрона моторной коры по​строены от момента пересечения мордой плоскости отверстия кормушки при наклоне за пищей, п=11. (Наклон головы за пищей начинался в среднем за 346±76 мс до момента пересечения плоскости отверстия кормушки). Гистограммы и растры актив​ности нейрона зрительной коры построены от конца наклона в кормушку, n =11
наклоне, захвате объекта и подъеме головы в исходное положение) или лишь на одном его этапе (см. нейрон зрительной коры, активирующийся только при наклоне головы).
Из 27 нейронов моторной коры и 34 нейроно!в зрительной коры, акти​вирующихся в обоих актах, 20 и 23 соответственно разряжались в актах захвата кусков П и М на одних и тех же этапах (рис. 2), а 7 и 11 соот​ветственно на разных этапах (например, при наклоне в акте захвата кус​ка П и при захвате зубами куска М). Даже у тех нейронов, которые ак​тивировались на одном и том же этапе поведенческих актов захвата кусков П и М, были отмечены различия в импульсации: сдвиг активации в одном акте по сравнению с другим; удлинение или укорочение актива-
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Рис. 3. Примеры нейронов моторной коры, активирующихся только в одном из актов. / — растры и 2 — гистограммы нейронной активности, построенные от начала подъема головы из кормушки (сверху; п=\2) и от фазической вспышки ЭМГ, соответству​ющей захвату объекта зубами (снизу; п = 9). Нейрон, представленный на рисунке сверху, активируется при захвате пищи зу​бами и в начале поднимания головы из кормушки в акте захвата куска П (слева от волнистой линии); в акте захвата куска М (справа от волнистой линии) у этого нейрона отмечается выраженное «торможение» активности. Второй нейрон активируется при захвате зубами куска М  (справа от волнистой линии), но не куска П  (слева от волнистой линии)
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дий; изменение их выраженности. Так, сопоставление у 28 нейронов (13 моторной и 15 зрительной коры), активировавшихся на одном и том же этапе в актах захвата кусков П и М, числа спайнов в активациях обна​ружило достоверное различие у 9 клеток (3 моторной и б зрительной коры). Увеличение числа спайков в акте захвата куска М по сравнению с актом захвата куска П имело место у 8 из них, а уменьшение только у одной. Таким образом, многие нейроны, участвовавшие в обеспечении обоих актов, активировались в них по-разному.
Из таблицы видно, что и в зрительной, и в моторной коре имелись ней​роны, активирующиеся только в одном из актов (рис. 3). Избирательное участие нейронов могло проявляться не только в наличии активации в одном из актов, но и в противоположном изменении частоты импульса-ции: активация в одном акте и торможение — в другом (рис. 3, сверху). Клеток, активирующихся только при захвате куска М, было больше, чем клеток, активирующихся только при захвате 'куска П  (Р«<0,01).
У 47 нейронов (27 моторной и 20 зрительной коры) было отмечено только ослабление импульсной активности в исследованных формах по​ведения. Эта группа нейронов имела две особенности по отношению к актам захвата кусков П и М, отличавшие ее от группы активирующихся клеток. Во-первых, 30 из 47 нейронов снижали свою активность безотно​сительно к отдельным этапам, т. е. в течение всего акта. Из 88 активи​рующихся нейронов только 19 усиливали импульсацию в течение всего акта. Число активирующихся нейронов «всего акта» было достоверно (р<С0,001) меньше «тормозных» нейронов такого типа. Во-вторых, число нейронов, снижавших активность только в одном из актов (3 из 47), было достоверно (р<0,01) меньше числа нейронов, активировавшихся только в одном из актов.
Легко заметить, что картины активности в акте захвата кусков П и М были различными: а) составы активизировавшихся нейронов сущест​венно различались; б) около трети нейронов, из вовлекающихся в оба акта, активировались в них на разных этапах.
Следует отметить, однако, что процент нейронов, активировавшихся на каждом из выделенных этапов поведения (рис. 4), хотя и существенно различался для моторной и зрительной областей коры, был сходным для актов захвата кусков П и М. То есть за одинаковой «суммарной карти​ной» активности в различных поведенческих актах стояли разные набо​ры и формы активности нейронов.
ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Основной феномен, полученный в результате проведенных экспери​ментов, заключается в том, что в актах захвата кусков П и М, одинако​вых по двигательным характеристикам и реализующихся в одной среде, активируются хотя и перекрывающиеся, но различные составы нейронов моторной и зрительной областей коры.
Можно было бы предположить, что различие составов активирующих​ся нейронов объясняется не изменением цели поведенческого акта, а раз​личием текстуры захватываемого объекта. Действительно, от этого фак​тора зависят некоторые характеристики движений нижней челюсти [14]. Однако при захвате самых разных сортов пищи, отличающейся по тек​стуре, не было обнаружено существенных изменений состава активи​рующихся нейронов моторной и зрительной областей коры [6].
Полученные нами данные могут быть сопоставлены с данными лите​ратуры, если различия в активности нейронов при актах захвата кусков П и М охарактеризовать со стороны движений, реализующихся в этих актах: состав нейронов, активирующихся во время реализации опреде​ленного движения, зависит от того, в каком поведении регистрируется это движение. В моторной коре обезьян обнаружены нейроны, активации которых были связаны с движениями нижней челюсти лишь в том слу​чае, когда животное потребляло «заработанную» предшествующим ин​струментальным поведением, но не «бесплатную» пищу [11]. Показано
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также, что нейроны моторной коры обезьян могут активироваться в свя​зи с данным движением запястья при выполнении одной, но не другой поведенческой задачи [10, 15]. Таким образом, можно полагать, что вы​явленный нами феномен не является следствием каких-либо особеннос​тей, присущих только нейронам коры кролика.
Полученные в настоящем исследовании данные соответствуют пред​сказанному следствию и тем самым подтверждают предположение, сфор​мулированное в вводной части. Сопоставление этих данных с полученны​ми ранее ([1, 2], см. введение)  приводит к заключению, что нейроны
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Рис. 4. «Суммарная картина» актив​ности нейронов моторной коры (свер​ху) и зрительной коры (снизу) в ак​тах захвата куска П (слева) и куска М (справа). По оси ординат — чис​ло нейронов соответствующей области (процент), активирующихся на соот​ветствующем этапе поведения. По оси абсцисс: стрелка вниз — наклон головы в кормушку; 3 — собственно захват объекта зубами; стрелка вверх — подъем головы из кор​мушки
моторной и зрительной областей коры могут активироваться в одном и том же поведенческом акте, несмотря на изменение параметров движе​ний и среды, или только в одном из двух поведенческих актов ^направ​ленных на достижение разных результатов) при одинаковых движениях в одной и той же зрительной среде. Следовательно, появление актива​ций корковых нейронов в поведении не определяется однозначно пара​метрами движений и среды и зависит от того, для достижения какого ре​зультата реализуется поведение: одного и того же (захват пищи в пре​дыдущих исследованиях) или разных (захват кусков П и М в настоящем исследовании).
Можно предположить, что различие свойств' активаций (приурочен​ность к определенному этапу поведения, выраженность и т.д.), появ​ляющихся в обоих актах, также связано с различием целей этих актов. Однако если состав активирующихся нейронов в одном и том же пове​денческом акте при изменении параметров движений и 'среды сущест​венно не изменяется [1], то свойства активаций многих нейронов могут модифицироваться в зависимости от целого ряда переменных даже при достижении одной и той же цели [1—3, 6 и др.]. Поэтому для подтверж​дения и уточнения высказанного предположения необходимы специаль​ные эксперименты.
Показано, что рецептивные и моторные поля корковых нейронов из​меняются при изменении цели поведения, реализуемого животным [4, 7—9]. Зависящее от цели поведения изменение рецептивных и моторных полей может быть рассмотрено как фактор, определяющий возможность появления активаций одних и тех же нейронов в различной среде и при разных движениях или разных нейронов в одной и той же среде и при одних и тех же движениях.
Несмотря на разный состав нейронов, активирующихся на соответст​вующих этапах поведенческих актов захвата кусков П и М, «суммарные картины» активности в сравниваемых актах оказались существенно сходными. Это сходство можно объяснить общностью сравниваемых ак​тов по критерию двигательных характеристик и среды. Таким образом, оценивая активность нейронов моторной и зрительной областей коры в актах захвата кусков П и М, можно сказать, что разное в этой актив-
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ности—состав активирующихся нейронов — обусловлено разными целя​ми актов; общее же — «суммарная картина» — связано с общим для сравниваемых актов — двигательными характеристиками поведения и средой.
При сопоставлении актов захвата кусков П и М по критерию числа нейронов, активирующихся в каждом из них, показано, что при захвате куска М активируется больше нейронов, чем при захвате куска П.
Известно, что в филогенезе увеличивается возможная длина «цепоч​ки» последовательных актов, предшествующих консумматорному пове​дению [5]. Если предположить, что каждый поведенческий акт может реализоваться только при наличии необходимого минимума активирую​щихся нейронов, то, при учете полученного феномена, увеличение воз​можной длины поведенческих «цепочек» в филогенезе можно объяснить увеличением «фонда» нейронов, из которого рекруитируются клетки, обеспечивающие реализацию конкретных поведенческих актов, все даль​ше отстоящих от консумматорного поведения.
ВЫВОДЫ
1. В разных поведенческих актах (захваты моркови и пластика), ко​
торые могут быть охарактеризованы как одинаковые движения в одной
и той же среде, составы активирующихся нейронов моторной и зритель​
ной областей коры различаются. Появление активаций корковых нейро​
нов в поведении не определяется однозначно параметрами движений и
внешней среды. Эта неоднозначность объясняется изменением моторных
и рецептивных полей нейронов.
2. «Суммарные картины» активности нейронов как моторной, так и
зрительной областей коры (процент нейронов, активирующихся на 'каж​
дом   из  этапов  поведенческого  акта),  в  поведенческих  актах  захвата
пластика и моркови сходны.
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THE ROLE OF GOAL IN DETERMINATION OF NEURONAL ACTIVITY IN THE MOTOR AND VISUAL CORTICAL AREAS OF THE RABBIT
ALEXANDROV Yu. /., KORPUSOVA A. V.
Institute of Psychology, USSR Academy of Sciences, Moscow
In experiments on alert rabbits neuronal activity of the motor and visual cortical areas was studied in behavioural acts (BA) of grasping of a piece of plastics (P) and carrot (C) from consequently presented cups of the feeder; the animal had an opportunity to seize а С piece only after grasping and taking away from the previous cup the P piece. «Visual envi​ronment» in which BA were realized were identical; P and С pieces were identical in form and visual characteristics. Records were made of unit activity (201 cells), animal's movements (photoelectric method), EMG of the m. masseter; in parallel videorecords of behaviour were carried out. BA of P and С pieces grasping were identical in electromio- and actogra-phic characteristics; motor composition of these BA did not differ. 61 neuro​nes were activated in both BA, 5 — only in BA of P piece grasping, 22 — only in BA of С piece grasping, i. e. 30% of neurones were activated only in one of the compared BA. Characteristics of activations, appearing in both acts could be significantly different: different frequency, connection with different stages of the compared BA. The obtained data are determi​ned by changes of the motor and receptive fields of neurones in one BA in comparison to another, and are considered as an evidence supporting the suggestion that appearance of cortical neurones' activations in beha​viour depends on BA goal and is not strictly determined by the parameters «of movements and environment.
