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Введение
В исследованиях нашей лаборатории были выявлены различ​ные типы поведенческой специализации нейронов в разных обла​стях коры головного мозга кроликов. У животных, реализующих инструментальное пищедобывательное поведение в эксперимен​тальной камере с двумя педалями и двумя кормушками по углам, были обнаружены две большие группы специализаций: «старые» (С) и «новые» (Н) нейроны [3]. Активации «С-нейронов» обеспечи​вают реализацию систем, сформированных на ранних этапах ин​дивидуального развития. Активации «Н-нейронов» обеспечивают реализацию систем относительно новых поведенческих актов, сформированных при обучении животного инструментальному поведению в экспериментальной клетке.
Было установлено, что в антеролатеральной моторной коре (АК) доля нейронов, вовлекающихся в обеспечение инструмен-тльного пищедобывательного поведения, составляет от 39% до 46% всех зарегистрированных клеток. Из них 42% — С-нейроны и юлько 2-4% — Н-нейроны. Большую часть С-нейронов составля​ют нейроны «захвата» — 28%. Особенностью этих нейронов явля​ется возникновение у них активации во время захката пищи живот​ным независимо от характера поведенческой ситуации, в которой захват происходит, и от вида захватываемого пищевого объекта |6]. Более того, большая часть нейронов «захвата» пищи активи​руются не только в пищедобывательном, но и в алкогольдобыва-тельном поведении при захвате желатиновых капсул, заполненных 15% раствором этанола, животными, подвергшимися 9-месячной алкоголизации [4]. Показано также, что С-нейроны «захвата» могут активироваться и при захвате непищевых объектов [ 1 ].
Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (проекты № 00-15-98838 и 02-06-80466).
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Как уже было отмечено, доля нейронов, специализирован​ных относительно систем новых поведенческих актов (Н-нейро ны), сформированных при обучении животного инструменталь ному поведению в экспериментальной камере, в АК минимальна (2-4%). Учитывая, что на основании морфологических и фи​зиологических данных АК рассматривается как область мозга тесно связанная с функционированием челюстного аппарата (cn> в[1, 10, 11, 14]), незначительность числа Н-нейронов в упомяну том выше типе инструментального пищедобывательного поведе ния можно было бы связать с «неспецифичностью» акта нажати-лапой на педаль по отношению к АК. Тогда кажется логичным еле дующее предположение: число Н-нейронов в АК может радикаль​но увеличиться, если в качестве инструментального акта живо" ное будет обучаться не нажатию на педаль, а акту, включающему использование челюстного аппарата, — захвату и потягиванию кольца. Проверка этого предположения осуществлена нами при исследовании активности нейронов АК в инструментальном по-ведении, включающем акт захвата и потягивания кольца.
Методика
Эксперименты проведены на 4 взрослых кроликах (Orictolagus cuniculatus весом 3-3,5 кг). Животных обучали пищедобыватель-ному поведению в экспериментальной клетке, оснащенной по уг-лам двумя кормушками и двумя стойками с кольцами. Для полу -чения пищи животное тянуло за кольцо, после чего автоматичес-ки подавалась расположенная в противоположном углу на той же стороне, что и соответствующее кольцо, кормушка с порцией пищи (1 г капусты или гранулы комбикорма).
Активность отдельных нейронов регистрировали в АК (А 3.5 -4.5, L 3,5-4,5). По ходу регистрации активности нейрона животн.-е выполняло 5-15 циклов пищедобывательного поведения на каж​дой из сторон экспериментальной клетки. Для регистрации импульсной активности нейронов использовали стеклянные микроэлектроды, заполненные 2,5 М раствором KCI с диаметром кончика.-. 1 -3 мкм и сопротивлением 3-6,5 Мом на частоте 1000 Гц. Импульсную активность записывали на магнитную пленку магнитографа вместе с актограммами и электромиограммой. Данные затем вводили через аналогово-цифровой преобразователь (DL-11С L-Card, Россия) в ЭВМ для обработки с помощью пакета программ. В обработке импульсной активности нейрона использовали следующие показатели: ЭМГ-активации т. masseter, возникающие
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при захвате пищи или кольца зубами, отметки наклона головы к кормушкам и потягивания за кольца, отметку пересечения живо г-ным середины боковой стенки. Поведение у каждой из сторон клетки было циклическим. Цикл включал следующие акты: жева​ние возле кормушки после захвата пищи и начало разворота к кольцу (акт 1), подход к стойке с кольцом (акт 2), захват и потяги​вание кольца (акт 3), отпускание кольца, разворот и подход к кор​мушке (акт 4), опускание морды в кормушку и захват пищи (акт 5) для поведения на левой по отношению к экспериментатору сторо​не клетки; акты 6, 7, 8, 9 и 10 соответственно для циклического ин​струментального пищедобывательного поведения на правой сто​роне экспериментальной клетки.
Для установления специализации нейронов строили растры импульсной активности (рис. 1 А), усредненные относительно начала каждого акта, и графики (рис. 1 Б), представляющие пат​терны активности нейронов в поведенческих циклах. В качестве основных характеристик, используемых для отнесения нейро​нов ктой или иной специализации, учитывали среднюю частоту импульсной активности нейрона в конкретном поведенческом акте и вероятность наличия активации в этом акте. Критерием активации служило повышение частоты импульсной активнос​ти нейрона не менее чем в 1,5 раза по сравнению с «фоном»: средняя частота активности нейрона за весь период ее регист​рации. Нейрон считался специализированным относительно по​веденческого акта только в том случае, если в каждой реализа​ции данного акта наблюдалась активация этого нейрона, т.е. ве​роятность ее появления составляла единицу (рис. 1 Б). Достовер​ность различий частоты активности нейрона в актах определяли по t-критерию Стьюдента при сравнении средних частот актив​ности для каждой пары актов.
Результаты
В ходе экспериментов была зарегистрирована активность 114 нейронов. Из них у 49 (43%) клеток была обнаружена посто​янная связь активаций с изучаемым поведением.
Первую (I) группу «захватных» С-нейронов составили 24 клет​ки, активировавшихся как при захвате и потягивании обоих колец, так и при захвате пищи из обеих кормушек (рис. 1, 2).
Вторую (II) группу составили 10 нейронов, неизменно активиро​вавшихся в акте захвата пищи, но не при захвате колец (рис. 3, 4). В обеих группах имелись как высокочастотные, так и низкочастот-
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[image: image3.jpg]Puc. 1. PacTpbl UMNY/IbCHOM aKTMBHOCTH BBICOKOYACTOTHOMO C-HeipoHa
| rpynnbi:
Ha pacTpax Kaxas NUHUA 0603Ha4aeT OTAENBHBIA UMNY/LC HePOHa, a Kax-
AbliA PAA — OTAENbHBIA UMK NWiLenoBbIBaTeNbHOro NoBeaeHYs. Noapactpa-
MU — CyMMapHas NoBeieHYeckan akTorpamMma, Nofl Hel — OTAeNbHLIE akTor-
PaMMbi 151 BCeX LIMKSI0B NuLeA0GbIBaTenbHOro noseaeHus . Mokasaten no-
BEEHYECKOM U UMNYNLCHON aKTUBHOCTN HERPOHA COBMELLIEHb! MO MOMEHTY
3axgara (aKTbl 3 1 8) ¥ MOMEHTY NepeceyeHnss MOPAOH XNBOTHONO BepXHen
MNOCKOCTY KOPMYLKU. Ha aKTOrpamme CMelLieHne IMHUN BBEPX COOTBeTCTaY-
T 3axBaTy W NOTArMBaHMIO KONbLA, BHU3 — ONYCKaHMIO MOPAbI XKMBOTHOTO B
KOPMYLUKY. BHW3Y rpadvky HOPManuaoBaHHOW 4acTOTsl akTuBHOCTH (HY) n
BEPOATHOCTN NOSIBNEHNA aKTUBALMIA () B KaXJ10M aKTe Npy peanusaumm nu-
e106bIBATENLHONO MOBEAEHNS Ha NeBOo (akTel 1-5) n Npasoi (akTsl 6-10)
cropoHax knetku. Mpu noctpoexun rpaduka HY 3a eanHULLY NPUHUMaNCs TOT
AKT LMKIMYECKOrO NNLLLe0BLIBATENBHOrO NOBEIEHWS, B KOTOPOM Hab/iofa-
nack HanboNbLLAA YaCTOTa UMNYNLCHOM aKTUBHOCTY HelpoHa




ные клетки. Для высокочастотных нейронов (11 и 4 нейрона соот​ветственно для групп I и II) фоновая активность в поведении в сред-ном составила 34 имп/с для группы 1(рис. 1) и 21 имп/с для группы II
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NG U3 HECKONBKUX CTIANKOB U NPUYPOYEHBI K 3aXBaTy MM,
0603HaueHns kak Ha puc. 1




(рис. 3). Высокочастотные С-нейроны группы I активировались при контакте морды животного с кольцом, захвате и потягивании коль​ца. Нейроны групп I и II также активировались при опускании голо​вы животного в кормушку и захвате пищи. Активация не прекраща​лась до начала поднятия головы из кормушки.
Низкочастотные С-нейроны (13 и 6 клетки в группах I и II соот​ветственно) имели фоновую активность в поведении в среднем 5,7 и 5 имп/с для групп I (рис. 2) и II (рис. 4) соответственно. Актива​ция низкочастотных С-нейронов имела меньшую длительность, и у нейронов группы I возникала непосредственно перед или при захвате и не всегда при потягивании обоих колец. Низкочастотные С-нейроны групп I и II активировались непосредственно перед или в момент захвата пищи.
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Рис. 4. Растры импульсной активности и графики нормализованной частоты активности и вероятности появления активаций низкочастотно​го С-нейрона II группы. Обозначения как на рис. 1
Все С-нейроны групп I и II активировались не только в стандар​тном, сформированном при обучении инструментальном пищедо-бывательном поведении, но и в других поведенческих ситуациях: при захвате животным порции пищи, поданной экспериментато​ром с руки или положенной на пол экспериментальной клетки.
10 С-нейронов активировались при реализации отдельных движений вне зависимости от того, какой поведенческий акт дан​ным движением характеризовался. Из них 2 нейрона активиро​вались в связи с каждым движением нижней челюсти: не только при захвате обоих колец и пищи из обеих кормушек, но и ритми​чески при жевании.
Активации Н-нейронов возникают в актах пищедобывательного поведения, которые были сформированы в экспериментальной клет​ке. К ним относятся акты подхода к кольцу или к кормушке, акт захва​та пищи из одной кормушки, акт захвата или/и потягивания кольца.
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Активация одних Н-нейронов неизменно появляется в специфитчес-ком для данного нейрона акте, несмотря на то, что этот акт, напри​мер подхода к кольцам, характеризуется оппонентными движени​ями у противоположных стенок камеры. Другие Н-нейроны дают ак​тивацию лишь в одном поведенческом цикле, например, при пово​роте налево и подходе к правому кольцу, но не в акте подхода к кормушке у противоположной стенки, хотя этот акт также характери​зуется поворотом и движением налево. Из 5 Н-нейронов, обнаружен​ных в этих экспериментах (4% из 114 клеток), одна клетка активиро​валась при подходе к правому кольцу. Активация прекращалась при контакте морды животного с кольцом. Две клетки активировались при потягивании обоих колец (см. рис. 5) из оставшихся двух клеток пер​вая активировалась при подходе к стойке с кольцами, причем мак​симально — при захвате и потягивании обоих колец. Вторая — при опускании морды животного в правую кормушку.
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Рис. 5. Растры импульсной активности, графики нормализованной ча стоты активности и вероятности появления активаций Н-нейрона, специ​ализированного относительно акта потягивания обоих колец. Обозначения как на рис. 1
Обсуждение результатов

Приведенные результаты исследования не подтверждают сформулированное выше предположение. Они демонстрируют, что число Н-нейронов, специализированных относительно вновь сформированного акта захвата и потягивания кольца и вовлекающихся в обеспечение инструментального пищедобы-вательного поведения, не отличается от полученного ранее при использовании в качестве инструментального акта нажатия на педаль и составляет 4%. Несмотря на то, что большинство С-нейронов специализированы в АК относительно акта захвата пищи и стимуляция данной области вызывает движение нижней челюсти (см. в [1, 10, 11, 13]), «проекционность» вновь форми​руемого инструментального акта, состоящая в использовании для его осуществления челюстного аппарата, не сказывается на числе Н-нейронов в исследованной нами области коры. Следо-

вательно, можно полагать, что низкий процент Н нейронов, яв​ляется устойчивым свойством анализируемой области. Наши данные согласуются с результатами исследований Л. Жермена и И. Ламарра [9], которые показали, что у обезьяны (Масаса mulatta) в процессе научения задаче на разгибание и сгибание запястья в ответ на звуковые сигналы, в первичной моторной коре не происходило увеличения относительного числа нейро​нов, активировавшихся на разных этапах выполнения задачи
В то же время наши результаты убедительно демонстрируют отличие участия АК в нейронном обеспечении инструментально​го акта захвата и потягивания кольца по сравнению с инструмен​тальным актом нажатия на педаль: многие С-нейроны, активиру​ющиеся при захвате пищи, вовлекаются и в реализацию акта зах​вата непищевого объекта — кольца.
Число нейронов, активирующихся в инструментальном акте захвата и потягивания кольца (акты 3 и 8), достоверно выше (р<0.000; df=1, c2= 62.6) числа нейронов, активирующихся в акте нажатия на педаль. В то же время различий числа нейронов, акти​вирующихся в актах захвата пищи из кормушки (акты 5 и 10), в сравниваемых двух типах пищедобывательного поведения не вы​явлено (р=0.7I, df=1, c2=0.14).
В настоящее время обнаружены молекулярно-биологические закономерности реконсолидации памяти, лежащие в основе ее модификации после повторной актуализации. При формировании нового материала памяти необходим процесс синтеза белков, лежащий в основе процессов ее консолидации. Активация памя​ти, как и ее формирование, требует синтеза белка для реконсоли -дационных процессов. В связи с этим в последнее время предла​гается связывать протеинзависимые консолидационные процес​сы не с «новой», а шире — с «активной» памятью [12].
Мы рассматриваем формирование нового опыта как специали​зацию новой группы нейронов относительно вновь формируемой системы и «добавление» последней к предсуществующему содер​жанию индивидуального опыта. Это добавление, требующее со​гласования нового элемента опыта с ранее сформированными, приводит к модификации последних. Уже поведенческие данные, полученные в лаборатории И.П.Павлова, позволили ему придти к выводу о том, что выработка новых рефлексов сказывается на со​стоянии ранее выработанных [2]. В последнее время на основа​нии данных, полученных в экспериментах с регистрацией нейрон -ной активности у животных, первоначально обученных одному, а затем другому инструментальному поведению в одной и той же
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экспериментальной клетке, нами был сделан следующий вывод Нейроны, специализированные относительно систем первого по- ведения, претерпевают при формировании второго модификацию и при реализации «общих» инструментальных актов начинают вов- лекаться также в обеспечение позднее сформированного поведе- ния вместе с нейронами, вновь специализировавшимися относи- тельно последнего поведения. Эта реконсолидационная модифи- кация, претерпеваемая предсуществующей, «старой» системой при появлении связанной с ней новой системы, была названа «ак комодационной» [2, 8]. По-видимому, значительная часть феноме​нов, полученных при регистрации нейронной активности в процес- се выработки условных рефлексов и состоящих в появлении у ней-ронов, ранее активных в «безусловнорефлекторном» поведении, активаций при предъявлении условного сигнала, манифестирует именно «аккомодационную» реконсолидацию.
Таким образом, мы считаем, что механизмы научения вклю​чают две группы неразрывно связанных процессов: 1) систем​ную специализацию — морфологическую и функциональную модификацию нейронов, связанную с их вовлечением в обеспе- чение вновь формируемой системы, и 2) «аккомодационную» реконсолидацию, обусловленную включением этой системы в структуру индивидуального опыта, — морфологическую и фун​кциональную модификацию нейронов, принадлежащих к ранее сформированным системам [8]. Предыдущие и настоящие ре​зультаты наших исследований [5, 7] демонстрируют, что в АК от​носительно вновь сформированного инструментального пове​дения специализируется лишь 2-4% нейронов. Эти результаты позволяют предположить, что роль АК в процессах системной специализации минимальна. В то же время приведенные выше данные о том, что большая часть С-нейронов, активировавшихся при захвате пищи, активируется и при осуществлении вновь сформированного акта захвата кольца, позволяют предпола​гать, что участие АК в научении новому инструментальному акту в большей мере представлено процессами «аккомодационной» реконсолидации.
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