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Институт психологии АН СССР, Москва
В экспериментах на кроликах в различных областях мозга установле​на специализация нейронов относительно функциональных систем отдель​ных врожденных и приобретенных актов, иерархических объединений этих актов в более «крупные» системы, а также относительно конкретных целей, движении и параметров среды и их сочетаний. Специализация нейронов относительно целей деижсний и параметров среды есть следствие их одно​временной принадлежности нескольким системам, общим в отношении од​ного аспекта и реципрокным в отношении других. Показано также, что вре​менная структура активности нейронов отражает динамику состояния со​ответствующих систем, обусловленную общей динамикой межсистемных отношений. На основе анализа собственных и литературных данных с по​зиций теории функциональной системы П. К. Анохина делается заключение о психофизиологическом характере детерминации активности нейронов в поведенли и необходимости создания единой психофизиологической теории поведения.
В исследовании нейрофизиологических основ поведения все большее значение приобретает метод анализа активности отдельных нейронов. За четверть века, прошедшие со времени первой публикации [82], этот метод настолько усовершенствован, что к настоящему времени во многих лабораториях получены разносторонние данные, характеризующие активность нейронов различных областей мозга не только у более или менее фиксированных бодрствующих животных, но и в свободном пове​дении [5, 11, 21, 31, 43—45, 53—86 и др.]. При этом чем естественнее было исследуемое поведение, тем разнообразнее и «парадоксальнее» ста​новились нейрональные феномены. Вместо теоретически пассивного или имеющего постоянный фон нейрона, реагирующего лишь на те или иные стимулы, исследователи столкнулись с «внутренней» организацией ней-рональной активности и с огромным разнообразием форм ее связи с осо​бенностями поведения и активностью организма в поведении. Основы​ваясь на совокупности этих новых фактов, очень многие нейрофизиологи приходят к выводу, что аналитические нейрофизиологические представ​ления, базирующиеся на данных, полученных в экспериментах на нарко​тизированных животных, и исходящие из понимания роли нейрона как переключательного звена в дуге того или иного рефлекса, не адекватны для описания нейрональной активности в поведении [7, 12, 17, 18, 28, 29,56,61,70,76,81 и др.].
Все это ведет к поискам новых подходов и концептуальных основ ней​рофизиологии поведения. К таким подходам можно отнести попытки описывать нейрональную активность в терминах теории информации 110, 32, 94, 95], «микрофренологию» [81], сопоставление активности нейронов с «промежуточными переменными» Толмана [75—77] или пря​мо с такими психологическими категориями, как восприятие [52, 61, 62], внимание [70, 71] и др. Указанные новые подходы, безусловно продук​тивные при решении частных экспериментальных задач и описании активности нейронов определенного типа (таких, например, как «нейро​ны места» [75] или «экстраперсонального пространства» [71]), оказы-
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ваются, однако, односторонними и не применимы к описанию активности всех нейронов и нейрофизиологических основ поведения в целом.
Такую общую систему понятий, адекватную задачам изучения ней​рофизиологических основ поведения и детерминации активности нейро​нов в поведении, дает, на наш взгляд, теория функциональной системы [6—9], рассматривающая активность любого нейрона как детерминиро​ванную, с одной стороны, общесистемными процессами, а с другой — внутринейронными интегративными процессами биохимического уровня [7]. Нам уже приходилось писать на страницах данного журнала о ме​тодологическом значении теории функциональной системы и о той новоЛ проблематике, которая создается на основе этой теории в не фофизио-логии поведения [35]. Поэтому напомним только два основных методо​логических момента, непосредственно определивших наши исследования системной детерминации активности нейронов в поведении.
1. Важнейшим положением теории функциональной системы является
представление об «опережающем отражении действительности» [8, с. 7]
и о том, что организация активности элементов в любой функциональной
системе является «информационным эквивалентом результата» действия
[8, с. 287], т. е. будущего события, что было подтверждено нами в пря​
мых экспериментах [37—39]. В любой системе организация активности
элементов не только является опережающим отражением, или образом,,
будущего события, но и определяет соответствующую активность орга​
низма, что объясняет целенаправленность как поведения в целом, так и
активности отдельных нейронов в поведении [38]. Опережающее отра​
жение возможно, естественно, только на основе памяти в самом широком
смысле этого слова.
2. Согласно теории функциональной системы, в основе поведения ле​
жат качественно специфические общемозговые системные процессы, пли
«процессы организации элементарных физиологических процессов». Па​
ши эксперименты показали, что в элементарном поведенческом акте не
существует последовательности афферентных и эфферентных процессов;
и в  афферентных, и в эфферентных, и в интегративных структурах в
поведенческом акте имеет место одна и та же последовательность систем​
ных процессов, т. е. качественно специфических процессог. взаимодей​
ствия массы нейронов самой различной морфологической принадлежно​
сти [1,33,37].
Вместе с тем каждый нейрон выполняет, конечно, определенную по​стоянную физиологическую функцию, которая определяется топографией терминалей его аксона. Эти фиксированные функции являются не «эле​ментами конструкции» мозга, а следствием процессов системогенеза [8, с. 125], обусловливающих морфологию нервной системы в целом. Иными словами, морфологически фиксированные физиологические функ​ции нейронов есть следствие их вовлеченности во врожденные функцио​нальные системы, на которые «раздроблен» филогенетический опыт,, обусловивший морфологию мозга [19, 25]. Системогенез, продолжаю​щийся в процессе индивидуального обучения [29, 36], приводит к услож​нению этого опыта за счет повой организации тех же элементов, которые уже включены во врожденные системы и выполняют фиксированные функции. Межнейронные связи и отношения, обнаруживаемые в дефини​тивном поведении взрослого организма, являются отражением всей структуры памяти; хотя разные структуры могут содержать элементы различной «системной принадлежности», их активность в любой струк​туре так или иначе определяется видовым и приобретенным опытом.
Весь этот видовой и приобретенный в ходе индивидуального обуче​ния опыт может быть отождествлен с «субъектом поведения» и представ​ляет собой функциональную систему организма в целом, которая отра​жает, с одной стороны, все потребности метаболизма, с другой — суще​ствующие двигательные возможности и с третьей — структуру среды, субъективный образ которой создается с помощью двигательной актив​ности для удовлетворения определенных потребностей. Задача состоит в том, чтобы выяснить, как «дробится» этот опыт, т. е. какова «таксоно-
46
мия функциональных систем организма», какие динамические отношения существуют между элементами опыта — конкретными функциональны​ми системами и каким образом этот опыт детерминирует активность ней​ронов.
Указанные методологические положения обусловили основной мето​дический прием наших исследований: сопоставление активности нейро​нов любой структуры с разнообразным поведением и выяснение той формы или особенности поведения, с которыми постоянно и однозначно связана активация исследуемого нейрона. Связь считалась установлен​ной только в том случае, если активация наблюдалась во всех без исклю​чения (20—30) реализациях соответствующего поведения.
Для сопоставления нейрональной активности с поведением мы сна​чала пользовались разнообразными отметками и кинорегистрацией; в настоящее время наиболее удобной признана регистрация поведения с помощью видеозаписи. Регистрация нейрональной активности осуще​ствляется стеклянными микроэлектродами с диаметром кончика около 1 мкм с помощью разнообразных модификаций методики [15]. Настоя​щее сообщение основано на анализе активности более двух тысяч ней​ронов зрительной, моторной, соматосенсорной, лимбической и парие​тальной областей коры, ретикулярной формации мозга, обонятельной луковицы и гиппокампа, которая была изучена в основном в трех мо​дификациях пищедобывательного поведения. В первой из них кролик нажимал на педаль, которая включала вспышку света, а затем подава​ла кормушку. Во второй модификации кролик обучался нажимать па одну из 4 педалей, расположенных по периметру экспериментальной клетки; каждая педаль поочередно на 20—30 раз делалась эффективной для подачи вспышки и кормушки. В третьей модификации кролик обу​чался нажимать на левую педаль для подачи левой кормушки и на пра​вую—для подачи правой. Каждая педаль также была эффективной 20—30 раз подряд. Результаты, полученные в отдельных сериях экспе​риментов, частично опубликованы в работах сотрудников лаборатории [2—4, 14—16,20,24,38,41].
СИСТЕМНАЯ СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ НЕЙРОНОВ
Большинство современных исследований нейрональной активности в поведении направлено на выяснение «структурной» специализации ней​ронов: выясняются функции нейронов латерального коленчатого тела или функции нейронов гиппокампа и т. д. Уже сама подобная постановка вопроса предполагает, что нейроны одной и той же структуры имеют сходные функции, а разных — разные. Это заставляет сопоставлять активность нейронов сенсорных структур с параметрами стимулов, мо​торных— с биомеханическими характеристиками движений и т. д.
Тем не менее даже в экспериментах такого рода в одной и той же структуре, например в ретикулярной формации, в одних и тех же сте-реотаксических координатах обнаруживаются нейроны, активность ко​торых оказывается связанной с самыми разными функциями 189], а, например, с одной и той же функцией дыхания оказывается связан​ной активность нейронов дыхательного центра [46, 87], обонятельном луковицы [42], волокон диафрагмального и межреберных нервов [13] и др.
С позиций теории функциональной системы любая функция осуще​ствляется целой системой различно локализованных нейронов и актив​ность, связанная, например, с дыханием, есть выражение деятельности функциональной системы дыхательного акта [6]. Это справедливо как для нейронов дыхательного центра, обладающих эндогенной актш5-ностью даже под наркозом [87], так и для эфферентных волокон диа​фрагмального нерва и для всех афферентных волокон, поскольку при​чиной их активности в конечном итоге является эндогенная активность дыхательного центра, что и делает всю организацию активности «инфор​мационным эквивалентом результата» (П. К- Анохин) деятельности си​стемы. Из этого следует, что в поведении, где вся активность организма
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эндогенна и целенаправленна, функциональная специализация отдель​ного нейрона, вне зависимости от его морфологической принадлежности, есть специализация системная, так как означает его участие в той или иной системе, осуществляющей соответствующую функцию. Морфологи​ческая же «принадлежность» нейрона (его связи) определяет весь «на​бор» функций и систем, в которых может участвовать данный нейрон, и, следовательно, в общем случае не определяет его конкретную функцио​нальную специализацию.
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Рис. 1. Нейроны ретикулярной формации, активные во время жевания при открывании рта (/) и при его за​крывании (//). / — отметка времени 100 мс, 2 — от​метка движений головы, 3 — пейронограмма, 4 — от​метка движений нижней челюсти (открывание рта — вверх), 5 — активность жевательной мышцы (экспери​менты Ю. И. Александрова, Ю. В. Гринченко)
Изучая специализацию нейронов, расположенных в различных обла​стях мозга, относительно врожденных функциональных систем дыхания и поглощения пищи, мы обнаружили, что в ритме дыхания или жевания работают некоторые нейроны как в корковых областях, так и в гиппокам-пе, ретикулярной формации и обонятельной луковице, причем активации афферентов веретен жевательных мышц в мезенцефалическом ядре трой​ничного нерва и нейронов двигательной коры могут быть одинаково спе​циализированно связаны, например, с открыванием рта [2, 3]. Другими авторами подобная связь показана также и в премоторной коре обезьян [65] и в других структурах [69], в том числе таких, как подушка и лате​ральное коленчатое тело [93].
Вместе с тем как в коре, так и в ретикулярной формации при одной и той же проходке электрода можно было обнаружить нейроны, специа​лизированно связанные с открыванием и закрыванием рта (рис. 1), а так​же с захватом пищи или движениями головы [2, 3]. В обонятельной луковице также были обнаружены функционально различные нейроны, специализированно связанные как с дыхательным актом, так и с движе​ниями головы и системами поведенческих актов [20].
Эти данные показывают, что в различных областях мозга некоторые нейроны являются систсмоспецифичпымн относительно элементов врож-
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денного опыта, т. е. активируются при реализации только одной функ​циональной системы из числа врожденных. Возможно, что подобные нейроны имеют преимущественную (но не исключительную!) локализа​цию в филогенетически древних структурах мозга. Так, в наших иссле​дованиях из 327 изученных в этом аспекте нейронов корковых областей только 20 были связаны с дыханием и открыванием рта, в то время как из 272 нейронов обонятельной луковицы 139 клеток были связаны с ды​ханием, а из 46 нейронов ретикулярной формации 19 —с движениями нижней челюсти.
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Рис. 2. Активация нейрона моторной коры, наблюдаемая при захвате пищи в различной
среде и при использовании разнообразных движений.
Пищедобывательный цикл в левой (/) и правой (IV) половинах клетки; проверочное опускание морды в левую (//) и правую (V) кормушки; захват пищи, подаваемой эк​спериментатором с руки (III), захват пищи с пола экспериментальной клетки (VI). Калибровка 500 мс. Каналы записи на I—VI (сверху вниз): нейронограмма, нажатие левой педали (вверх) и опускание морды в левую кормушку (вниз), отметки нажатия правой педали и опускания морды в правую кормушку. Цифры со стрелками обозна​чают отдельные моменты поведения, выделенные при сопоставлении видеозаписи и бу​мажной записи: / — наклон головы к пище, 2 — захват пищи зубами, 3 — начало ре​гулярного жевания, 4 — подъем головы за пищей (эксперименты Ю. И. Александрова,
Ю. В. Гринченко, М. Самса)
При сопоставлении активности нейронов различных областей коры мозга [14, 24, 39, 41] и гиппокампа [16] с приобретенным в результате обучения циклическим пищедобывательным поведением кроликов (оно состояло в подходе к педали, нажатии на педаль, повороте головы в сто​рону кормушки, подходе к кормушке, наклоне головы, захвате пищи, подъеме головы, отходе от кормушки, снова подходе к педали, жевании и т. д.) также были обнаружены нейроны, активации которых были спе​цифически связаны лишь с одним из элементов приобретенного поведе​ния. Так, оказалось, что существуют нейроны, активные только при под​ходе к педали или только при подходе к кормушке, или только при на​жатии на педаль, или только при захвате пищи (рис. 2) и т. д.
Какой-либо преимущественной локализации этих нейронов обнару​жить не удалось. В экспериментах, где о специализации нейронов можно было судить главным образом по связи их активности с различными ре​зультатами поведения, из 302 нейронов моторной коры, 129 клеток зри​тельной коры и 120 нейронов гиппокампа системоспецифичными можно было считать 136, 45 и 31 нейрон соответственно.
Таким образом, в различных областях мозга наблюдается системо-специфичность нейронов относительно врожденных и относительно при​обретенных функциональных систем. Это означает, что активации части нейронов детерминированы вовлечением их в ту или иную функциональ​ную систему, но только одну из тех, которые реализовались в ситуации наших опытов.
4 Успехи физиологических наук, № 1
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СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ НЕЙРОНОВ ОТНОСИТЕЛЬНО ИЕРАРХИЧЕСКОЙ ОРГАНИЗАЦИИ СИСТЕМ
Согласно теории функциональной системы, поведение осуществляет​ся как «грандиозная иерархия систем» [8, с. 82]. В наших эксперимен​тах наряду с нейронами, активирующимися, например, только при от​крывании рта, были также обнаружены клетки, активные в течение всего времени грызения пищи или ее жевания или при захвате пищи (см. рис. 2). Аналогично наряду с нейронами, активирующимися при каждом-вдохе, существуют клетки, активные при специальном принюхиватель-ном дыхании — сниффинге (рис. 3). Эти факты свидетельствуют о спе​цифичности нейронов относительно врожденных систем различного иерархического уровня.
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Рис. 3. Нейрон париетальной коры, активный во время снифинга. Отметка времена 100 мс. / — нейронограмма, 2 — запись дыхания датчиком, помещенным в трахею, 3— отметка движений головы кролика в левую (вверх) и правую (вниз) кормушки (пища только в правой кормушке). А и Б — два аналогичных поведенческих акта (эк​сперименты А. П. Карпова)
То же справедливо и для индивидуально приобретенного поведения. Наряду с нейронами, активации которых были связаны исключительно с одним поведенческим актом, нами были обнаружены также клетки, активные в течение нескольких актов подряд: при повороте и подходе к педали, при подходе и нажатии на педаль, при подходе, наклоне головы и захвате пищи (см. рис. 4) и т. п. Необходимо подчеркнуть, что речь идет об активациях, которые не зависели от предшествующих событий или формы двигательной активности, а были связаны только с соответ​ствующим будущим результатом [39]. Нейроны, активные в нескольких актах подряд, наблюдались как в корковых областях [24, 41], так и в гиппокампе [16] и ретикулярной формации [2].
Интересно отметить, что одни и те же нейроны могли активироваться в течение интервала, в который входили как приобретенные, так и врож​денные элементы поведения. Один из таких нейронов показан на рис. 4. Его активность начиналась с началом движения кролика к кормушке и обрывалась в момент, когда пища оказывалась во рту. Эти данные позволяют предполагать, что выделение систем и соответственно нейро​нов, связанных исключительно с приобретенными элементами поведения,
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Рис. 4. Предрезультатные активации нейрона зрительной коры. / — отметка времени 100 мс, 2 — нейронограмма, 3 — ЭЭГ зрительной коры, 4 — отметка вспышки света (вниз) при нажатии кроликом педали и опускания морды в кормушку (вверх). А—три последовательных акта подхода и опускания морды в кормушку: кролик подходил к кормушке слева; кролик подходил к кормушке, не нажав педали, слева и справа; ак​тивации соответствуют приближению к кормушке, опусканию морды и захвату. В двух последних случаях пища в кормушке отсутствовала: активации прекращались не сразу. Б — предрезультатная гистограмма активности этого нейрона (с момента опускания морды в кормушку). По оси асбцисс — время (канал— 100 мс), по оси ординат — ко​личество спайков в канале за 10 реализаций правильных актов (с нажатием на педаль) (эксперименты Д. Г. Шевченко)
есть результат дифференциации исходно менее специализированных врожденных систем пищедобывательного поведения.
Временной анализ активаций всех этих нейронов показывает, что они прекращаются с достижением определенного результата: макси​мальным открытием или закрытием рта (см. рис. 1), обнаружением пищи в кормушке (см. рис. 3), нахождением пищи во рту (см. рис. 2 и 4). Естественно, что не сам результат — будущее по отношению к активности событие, а его образ — цель информационно соответствует этим актива​циям. Поэтому они могут наблюдаться и в тех случаях, когда из памяти извлекается цель, но результат не достигается, например при «намере​нии» совершить саккадическое движение глаз [68] или захватить пищу, отсутствующую в действительности в кормушке (см. рис. 4). Таким обра​зом, все системоспецифичные нейроны вне зависимости от иерархиче​ского уровня систем, к которым они принадлежат, являются также и целеспецифическими [38, 39]. При этом, хотя результат «пища во рту» и прекращает активность как «нейронов захвата», так и «нейронов под​хода к кормушке, наклона и захвата», целью второй, «большей» системы следует считать, вероятно, не только контакт с пищей, но и модель ка​кого-то менее дифференцированного соотношения кролика со средой, включающего все промежуточные результаты.
Наименее дифференцированной системой в исследуемом пищедобыва-тельном поведении, существование которой можно предполагать на ос​нове изучения нейрональной активности, является система всего пище​добывательного цикла, так как имеются нейроны, активные в течение всего циклического поведения и замолкающие во время поведенческих пауз.
4*
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Существуют также нейроны, активность которых специализированно связана с той или иной мотивацией в целом. В наших экспериментах на​блюдались нейроны, активные в течение всего пищедобывательного по​ведения и молчащие во время комфортного, когда кролик умывается или вылизывается, отказываясь от пищи, а также оппонентные нейроны, активные только во время комфортного поведения. В литературе имеются многочисленные данные о нейронах, активность которых специфически связана с голодом 143, 44, 78, 79, 86], жаждой [79], страхом [92], агрес​сивным поведением [80] и т. д.
В тех исследованиях, где была возможность наблюдать активность нейрона как во время осуществления того или иного поведения, так и при покое животного или в состоянии сна, было отмечено, что актив​ность части нейронов изменяется при изменении уровня бодрствования [21, 60, 63]. Эти факты привели даже некоторых авторов к выводу, что активность нейрона связана с общим состоянием животного в целом [12]. Мы также наблюдали значительное количество клеток, высокоактивных во время спокойного состояния кролика и совершенно замолкавших, когда кролику разрешали «работать». Меньшее число клеток, найден​ных, как правило, не по появлению спайков, а по увеличению фонового шума, совершенно не давали спайков вне пищедобывательного поведения и могли быть постоянно активны в течение всего пищедобывательного цикла.
Таким образом, активность различных нейронов может быть детер​минирована вовлечением их в системы различного иерархического уров​ня. Наименее дифференцированной системой в этой иерархии является, по-видимому, активное бодрствующее состояние, которое дробится на соответствующие различным мотивациям формы поведения, такие, как пищедобывателыюе, половое и т. п. В пределах этих последних могут быть выделены системы циклов с результатами в виде «порций» удовлет​ворения соответствующих мотиваций, которые в свою очередь дифферен​цируются на разнообразные перекрывающиеся субсистемы, включающие группы актов, и, наконец,— системы отдельных врожденных и приобре​тенных актов и «внутренние» системы, такие, как вдох или открывание рта. Относительно этой иерархии нейроны специализированы по крайней мере в трех «измерениях»: по иерархическому уровню результатов, по положению соответствующей системы в структуре дерева целей, т. е. по отдаленности от момента достижения конечного результата, и по принад​лежности к конкретной системе.
«АСПЕКТНАЯ» СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ НЕЙРОНОВ
Конкретность функциональной системы и выделенность ее во всей структуре памяти могут быть заданы только четким указанием конкрет​ного события — цели и исполнительной активности, приводящей к ее до​стижению, а также среды, в которой данная активность приводит к ука​занной цели.
Во врожденных функциональных системах специализация нейронов относительно целей, двигательной активности и среды часто не может быть установлена с помощью функциональных тестов, так как в нормаль​ных условиях всегда сохраняется их триединство. Например, у кролика жевание пищи осуществляется всегда для одной и той же цели (ее из​мельчения для последующего глотания) определенным, хотя и вариа​бельным [2, 3], репертуаром движений нижней челюсти и в относительно постоянной среде — ротовой полости. Однако все данные аналитической нейрофизиологии свидетельствуют о разделении структур и нейронов на афферентные и эфферентные, что с системных позиций может озна​чать специализацию нейронов, принадлежащих врожденным системам, относительно различных аспектов функционирования этих систем и раз​личную локализацию элементов, специализированных относительно раз​ных аспектов. Существуют и прямые данные, например о различных фор-
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мах связи активаций нейронов различных слоев верхнего бугорка с сак-кадическими движениями глаз, причем авторы подчеркивают, что это различие не может трактоваться в терминах проведения возбуждения «от рецепторов к эффекторам» [68].
Для изучения возможной специализации нейронов относительно от​дельных аспектов функционирования систем, т. е. целей, движений и среды в приобретенном поведении мы проводили исследования активно​сти нейронов различных областей коры по двум методикам. В одной из них кролик обучался нажимать на одну из четырех педалей, находящихся в клетке, для получения пищи в одной и той же кормушке. Анализ актив​ности нейронов моторной и зрительной областей коры в этой ситуации показал связь активаций в основном с определенными целями [39].
Во второй методике в двух углах клетки располагались педали, а в двух других — кормушки; кролик мог получить пищу из правой кормуш​ки, нажав на правую педаль, и из левой — нажав на левую, что позво​ляло сопоставлять активность нейронов при достижении одних и тех же целей разными движениями и в различной среде, разных целей одними и теми же движениями и в разной среде и разных целей различными движениями в одной и той же среде.
Эксперименты, в ходе которых была проанализирована активность 315 нейронов коры и 55 клеток гиппокампа, показали, что во всех иссле​дованных областях нейроны имеют по крайней мере еще два измерения специализации. Во-первых, относительно связи их активаций со всеми тремя аспектами функционирования систем: целями, движениями и сре​дой. Наиболее специализированные в этом отношении нейроны постоянно активировались только при достижении данной цели одним и тем же движением и в неизменной среде, например только при нажатии на пра​вую педаль (цель — звук правой кормушки, движение — нажатие левой лапой, среда—угол правой педали). Пример такого нейрона представ​лен на рис. 5, где сопоставление счетчика импульсов и таймера показы​вает, что за время чуть больше секунды, в течение которого осуществля​ется подъем лапы и нажатие на правую педаль левой лапой, нейрон дает 12 импульсов (верхний ряд кадров), в то время как при нажатии на левую педаль той же левой лапой нейрон вообще не дает ни одного спайка (нижний ряд).
В отличие от этого наименее специализированные нейроны давали активации, связанные только с одним из аспектов функционирования системы, вне зависимости от двух других. Например, при определенном движении (см. рис. 7) или в определенном месте клетки (см. рис. 8), или при захвате пищи (цель — пища во рту) в любой кормушке, с руки и с пола, когда кролик совершает даже и оппонентные движения (см. рис. 2). Промежуточное положение на этой «шкале специализации» занимают нейроны, дающие активации при наличии двух аспектов и вне зависимости от третьего. Пример такого нейрона представлен на рис. 6. Нейрон активируется только при захвате пищи из правой кормушки и не дает спайков при захвате ее из левой (в обоих случаях цель — пища во рту, движение — приближение ротового отверстия к пище, но неодинако​вая среда —разные кормушки).
Во-вторых, выявилась своеобразная специализация нейронов отно​сительно каждого аспекта. Так, среди «нейронов движения» имелись клетки, активные при любых движениях, только при горизонтальных дви​жениях головы, только при вертикальных движениях, только вправо (рис. 7) или только влево, только от срединной оси тела или только к срединной оси и т. д.
Наблюдали мы также уже описанные в литературе [45, 47, 48, 53, 54] нейроны, активации которых были связаны только с быстрыми движе​ниями, только с медленными движениями, а также только с началом тех или иных движений. Подобная специализация относительно двига​тельного репертуара наблюдалась и для нейронов смешанных типов, которые активировались при определенном движении, но только для до​стижения данной цели или только в определенной среде.
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Рис. 5. Пример активации нейрона лимбической коры только при нажатии правой пе​дали. Верхний ряд кадров слева направо — пищедобыватсльный цикл в правой (на кадрах — дальней) половине клетки; нижний ряд — в левой (на кадрах — ближней) ее половине. Под каждым квадром слева — счетчик спайков нейрона, справа — таймер (частота 50 Гц). Сопоставление показаний счетчика импульсов под кадрами верхнего ряда показывает, что спайки появляются при подъеме лапы и активация прекращает​ся, когда педаль оказывается нажатой. Всего за время 1,1 с (2819~2793/5о). которое зани​мает нажатие, нейрон выдал 12(100—88) спайков. При пищедобывателыюм поведении в левой половине клетки активность нейрона отсутствовала (эксперименты В. В. Гаври-
лова, Д. Г. Шевченко)
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Рис. 6. Пример активации нейрона соматосенсорпой коры только при захвате пищи из правой кормушки. На верхнем ряду кадров представлены (слева направо) подход кро​лика к левой кормушке, захват пищи в нем н вынимание морды из кормушки—импульс​ная активность отсутствует. При том же поведении кролика в левой половине клетки во время захвата пищи нейрон дает 18(283—265) спайков. Остальные обозначения, как на рис. 5  (эксперименты Ю. И. Александрова, Ю. В. Гринченко)
Среди «нейронов среды» мы обнаружили элементы, активные во всех четырех углах экспериментальной камеры, только в левой или правой половине клетки, только в тех углах, где расположены педали, или толь​ко в тех, где расположены кормушки, в одном углу или только у одной стены или при строго определенном положении головы относительно данного места стенки (рис. 8). Такая специализация, очевидно, совпа​дает с описанной О'Кифом для «нейронов места» гиппокампа [75-—77] и сопоставима, вероятно, также с известной специализацией нейронов относительно сенсорных модальностей.
Активации этих клеток действительно не зависят ни от целей, ни от движений, совершаемых в данном месте. На рис. 8 представлен нейрон, активировавшийся при положении головы кролика «правый глаз к сере​дине задней стенки». Верхние два кадра: полное молчание нейрона в поведенческом цикле в левой половине клетки. Следующие два кадра: мощная активация (44 спайка менее чем за 2 с) при соответствующем положении головы кролика, которое он занимает, следуя за капустой в руке экспериментатора. Третья пара кадров: постоянная активация нейрона при спокойном отдыхе (комфортное поведение)  в позе, вклю-
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Рис. 7. Активация нейрона моторной коры, появляющаяся при правом повороте пр : движениях к различным объектам-целям и в разной среде. Пищсдобывательный цикл ч левой (/) и в правой (//) половинах клетки. Первые три канала записей, как на рис. 2, 4-й канал — ЭМГ собственно жевательной мышцы. Калибровка 500 мс. На фото за фиксированы отдельные моменты поведения кролика. Стрелки указывают соответст​вующий момент на бумажной записи (эксперименты Ю. И. Александрова, Ю. В. Грин-
ченко, М. Самса)
чающей соответствующее положение головы. Четвертая пара кадров: активация этого нейрона при насильственном придании соответствую​щего положения кролику (оборонительное поведение). Нижние кадры: молчание нейрона при отдыхе животного (комфортное поведение) вне соответствующей области клетки.
Среди «нейронов целей» имеются клетки, активные при подходах как к одной педали (вне зависимости от исходной точки подхода и направ​ления движения — направо или налево), так и к обеим; при нажатии только на одну педаль (цель — звук подачи соответствующей кормуш​ки) (см. рис. 5) и при любом нажатии; при подходе к одной из кормушек, так и к обеим и к любой пище. Эти нейроны сопоставимы, вероятно, с нейронами «экстраперсонального пространства» [71].
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Рис. 8. Пример специализированной связи активности нейрона соматосенсорной коры с положением головы кролика (правый глаз к середине задней стенки). / — отсутствие спайков в стандартном пищедобывательном поведении в левой половине клетки; 2 — следуя за капустой в руке экспериментатора, кролик проходит через положение правый глаз к середине задней стенки. Менее чем за 2 с нейрон выдает 44 спайка; 3 — спо​койный отдых в положении глаз к стенке — нейрон активен; 4 — экспериментатор на​сильно удерживает кролика в нужном положении — нейрон активен; 5 — спокойный отдых вне соответствующего места клетки — за 12 с нет ни одного спайка (экспери​менты Ю. И. Александрова, Ю. В. Гринченко)
Таким образом, специализация нейронов в аспекте двигательной активности отражает, вероятно, дробление субъективного опыта в соот​ветствии с двигательным репертуаром, в аспекте параметров среды — с ее объективными пространственными и модальными характеристиками, а в аспекте целей — как в соответствии со средой и движениями, так и с удаленностью результата системы от конечного результата всего по​веденческого цикла (в нашем случае — захвата порции пищи).
Вместе с тем легко заметить и общий принцип специализации ней​ронов во всех этих аспектах, который мы назвали «иерархией дробности»:
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отдельные цели, движения или параметры среды, с которыми специа​лизированно связаны различные нейроны, неаддитивны, т. е. не могут быть представлены как «слагаемые» и «суммы», а образуют иерархиче​ский ряд «дробления целого». Этот принцип проявляется, например, и в том, что активации, обрывающиеся в момент контакта пищи с зубами, могут продолжаться в течение всего цикла или при подходе, наклоне и захвате, или только при захвате; и в том, что, судя по активности ней​ронов, целью может служить как контакт с любой кормушкой, так и с одной из них — строго определенной.
Двигательная активность и среда также представлены на нейронах шкалами от «любых движений» или «всех четырех углов» к более кон​кретному «движению к срединной оси тела» или положению «правый глаз к середине задней стенки». Крайними точками на этих шкалах явля​ются, вероятно, описываемые у «детекторов» и «командных нейронов» [26] отдельные «рецептивные» и «двигательные» поля [50, 57]. На эту же шкалу попадают, вероятно, нейроны, имеющие «интегральные» поля [58, 59, 94] и еще более сложные отношения с формой, цветом, фактурой объектов [67, 85], или нейроны, имеющие различную связь с простран​ственным расположением источника звука [90], движениями объекта по коже [55, 59], а также клетки, активность которых специализирован​но связана с движениями различной сложности [45, 47—51, 83, 88, 91].
Любая функциональная система и формируется и реализуется всегда для достижения конкретного результата, в определенной среде и с по​мощью нужных движений, т. е. как триединство этих аспектов. Наличие нейронов целей, нейронов движения и нейронов среды свидетельствует не о существовании «сенсорных субсистем» или «моторных субсистем», а о том, что в структуре памяти различные функциональные системы могут иметь те или иные «области перекрытия», т. е. общие нейроны. Активность таких нейронов определяется межсистемными отношениями, и в случае, когда нейрон одновременно принадлежит нескольким си​стемам, общим в отношении того или иного аспекта, но реципрокным в отношении двух других, эта активность оказывается связанной исклю​чительно с одним аспектом. Однако наличие большого числа разнооб​разных нейронов «смешанных типов» показывает, что специализация нейронов отражает самые разные межсистемные отношения в структуре памяти.
Можно предположить, что именно подобное перекрытие систем слу​жит основой детализации структуры памяти в каждом из аспектов. В самом деле, на одном и том же расстоянии от конечного результата может находиться множество событий, поэтому только эта «потребно-стная координата» еще не может определить конкретной цели, которая возникает «в перекрестье» двух других координат — указания конкретной среды и конкретного движения. Но среда также дробится только в соот​ветствии с деревом целей и возможностями двигательного репертуара, который в свою очередь есть производная потребностей и среды. Эта общая взаимозависимость может быть, вероятно, следствием именно перекрытия в структуре памяти конкретных систем, всегда имеющих все три «координаты». Конкретный элемент, например среды, и нейроны, активирующиеся при наличии этого элемента, могут быть выделены только как общая часть нескольких систем и, следовательно, как общий параметр их результатов. Чем больше систем оказывается сформировано, тем более подробными деталями среда оказывается представленной в памяти.
Врожденный опыт, или «таксономия функциональных систем», отра​жающая историю выживания вида, зафиксирован в морфологии мозга. Поэтому морфологически фиксированные межсистемные отношения определяют и специализацию нейронов, входящих в общие части раз​личных врожденных систем. Совокупности таких нейронов и образуют, вероятно, афферентные, эфферентные и мотивационные структуры. В на​ших исследованиях приобретенного поведения нейроны целей, движений и  среды  наблюдались во всех изученных  областях. Можно  говорить
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лишь об их возможно различной процентной представленности. Напри​мер, из 154 нейронов моторной коры 24 были нейронами целей, 15— движений, 5 — среды, 14 — смешанные и 4 — нейроны конкретных систем. Из 60 клеток париетальной коры 8 были нейронами целей, 5 —движений, 2 — смешанных типов и 5 относились к конкретным системам. Те же типы нейронов мы наблюдали в зрительной, лимбической и соматосенсорной областях, а также в гиппокампе. Однако оценить действительное содер​жание в той или иной структуре нейронов, специализированных относи​тельно того или иного аспекта, пока не представляется возможным, так как обнаружение во время погружения электрода специализированного нейрона, как правило, «молчащего» в отсутствие «своего» элемента по​ведения,— это всегда в значительной степени удача, сопутствующая одному экспериментатору в большей степени, чем другому.
Тем не менее специализированные в разных аспектах и расположен​ные в одной и той же структуре нейроны обнаружены разными авторами в таких различных образованиях, как кора [70, 73, 91], хвостатое ядро [74], другие базальные ганглии [66], ретикулярная формация [89], верх​ние бугорки [26, 84], гиппокамп [81] и др. Наличие разных элементов в одной и той же структуре и однотипных в разных структурах, вероятно, отражает использование элементов одной и той же структуры для обра​зования разных систем приобретенного поведения и представленность одной и той же системы в разных структурах. Сходную в этом пункте точку зрения уже высказывали некоторые авторы [18, 70]. Вероятно, использование нейрона в системах приобретенного опыта определяется в большей степени его постоянной физиологической функцией («эффе​рентной»), чем способом включения в уже имеющиеся врожденные си​стемы («афферентными» связями).
В связи с тем что среда имеет много параметров, соответствующих «чувствительным модальностям», можно предположить, что, например, в зрительном анализаторе представлены зрительные, а в моторном — проприоцептивные параметры результатов одних и тех же систем. Во всяком случае выключение света сказывается на активности нейронов зрительного анализатора в поведении [93], при искусственном же закры​вании глаз активность нейронов в зрительной коре изменяется в боль​шей степени, чем в моторной, хотя и остается по-прежнему связанной с поведением [4].
Таким образом, активность некоторых нейронов может быть детер​минирована их принадлежностью к нескольким различным функциональ​ным системам и постоянными отношениями между этими системами, что создает «аспектпую» специализацию нейронов. Нейроны, специализиро​ванные относительно различных аспектов систем врожденного опыта, имеют специфическую локализацию. Специализация нейронов относи​тельно разных аспектов приобретенных систем наблюдается в одних и тех же структурах.
ДИНАМИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ДЕТЕРМИНАЦИИ АКТИВНОСТИ НЕЙРОНОВ В ПОВЕДЕНИИ
Как известно, вход центрального нейрона образован тысячами синап​сов. Для возникновения даже одиночного спайка необходима конверген​ция к нему многих гетерогенных влияний. Поэтому разряд у нейрона может возникнуть только почти одновременно с разрядами большого числа различно локализованных элементов, что мы и наблюдали в экс​периментах [1, 33, 35]. Очевидно, что (в общем случае) подобная систе​ма различно локализованных, но одновременно активных нейронов не может быть создана каким-либо локальным источником, очагом возбуж​дения или пейсмекером, так как любой пейсмекер может иметь только ограниченное участие во входе нейрона, а там «...где сотни и даже тысячи еннаптических окончаний конвергируют на одну постсинаптическую клет​ку, ни одно из них не окажет решающего воздействия на ее активность» [27, с. 248].
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Любая функциональная система может сложиться только в резуль​тате определенных межсистемных отношений в объеме мозга в целом и всего жизненного опыта организма. Эти межсистемные отношения па отдельных элементах реализуются уже как межнейронные тормозящие и активирующие влияния. В этом смысле динамика активности любого нейрона отражает динамику всех межсистемных отношений.
Во временной структуре активности нейрона мы выделяем в качестве основного элемента активацию — стабильное (100%) появление или уча​щение разрядов в связи с тем или иным элементом или аспектом пове​дения; «фоновую активность» — редкие и более или менее регулярные спайки в отсутствие соответствующего элемента поведения и эпизодиче​ские спайки или пачки импульсов.
Возможность появления спайков и в отсутствие соответствующего поведения отражает, вероятно, тот факт, что не вся динамика внутрен​них межсистемных отношений проявляется во внешне наблюдаемом по​ведении. Различные системы могут находиться как в реципрокных отно​шениях, ярким примером чего может служить реципрокность между системами открывания и закрывания рта (см. рис. 1), так и во взаимо-обусловливающих связях. Взаимообусловливающие отношения систем мы наблюдали при стереотипизации поведения, когда кроме активаций, соответствующих, например, наклону головы в кормушку, появляются активации и на предыдущих этапах поведения, которые мы назвали «предваряющими» [39] и которые сопоставимы с «установочной актив​ностью» [30, 64] и «условными реакциями». В отличие от активаций, постоянно связанных с определенными элементами поведения, предва​ряющие активации непостоянны, лишь постепенно появляются при сте​реотипизации поведения, значительно менее выражены, могут быть «угашены» и вообще могут наблюдаться или не наблюдаться на одном и том же этапе поведения в зависимости от самых разных условий, отра​жающих специфичность взаимовлияния определенных систем друг на друга (рис. 9).
В связи с системной специализацией нейронов эти активации могут означать извлечение из памяти тех же систем, но с «меньшей яркостью», недостаточной для их реализации во внешнем поведении. По-видимому, аналогичным образом можно объяснить и всю так называемую фоновую активность.
Необходимо отметить, что наряду с нейронами, активации которых были специализированно связаны с теми или иными аспектами поведе​ния, мы обнаруживали также нейроны, для которых были характерны столь же специфичные тормозные паузы. Некоторые из подобных тор​мозных пауз были близки по характеристике предваряющим активациям. Можно предположить в связи с этим, что паузы такого рода имеют меж​системное происхождение, как и активации, но «с обратным знаком».
Значение отдельных эпизодических спайков и пачек импульсов вы​явилось в экспериментах, где результат предыдущего поведения (вспыш​ка света при нажатии на педаль или при потягивании кроликом кольца) служил разрешающим сигналом для следующего акта —побежки к кор​мушке. В ходе таких экспериментов обнаружилось, что одиночные им​пульсы и пачки разрядов появляются в интервале между вспышкой света и началом побежки кролика к кормушке и соответствуют отдель​ным компонентам вызванных потенциалов. Интервал между достиже​нием результата предыдущего акта и началом следующего занят пере​ходными, процессами или стадиями формирования функциональной си​стемы данного поведенческого акта [37]. Необходимость переходных процессов или стадий развития функциональной системы акта подхода к кормушке связана, вероятно, с тем, что в предпусковой интеграции одновременно участвуют в неимпульсной форме многие, в том числе и альтернативные, системы, соотношения между которыми и изменяются в переходных процессах. В это время разряды могут появляться у ней​ронов самой различной системной принадлежности [14, 16, 24, 41]. От того, какие нейроны разрядятся в этом интервале, зависит не только
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Рис. 9.  Предваряющие активации у нейрона зрительной коры, а — нейронограмма, б — отметки  нажатия  на  педаль   (вниз)   и  опускания  морды в кормушку  (вверх),  в — от​метка движений головы, г — отметка времени  (100 мс).
Вверху — торможение нейрона при подходе от эффективной педали № 2 к кормушке и активация при опускании головы в кормушку, 2 в кружочке — растр активности'ней​рона в 10 таких актах, построенный от момента начала опускания головы, каждая точ​ка — спайк, каждая строчка — отдельная реализация акта; 3 в кружочке — растр ак​тивности в цикле с эффективной педалью № 3, также построенный от начала опускания головы (треугольниками отмечены нажатия на педаль); видно постепенное усиление «предваряющей» активации при подходе к кормушке и появление такой активации при подходе к педали. Ниже — пример этих активаций в одной из реализаций цикла с эф​фективной педалью № 3. 3 — растр активности этого нейрона от момента нажатия на неэффективную педаль № 3; видно постепенное «угашение» предваряющих активации как до, так и после нажатия (эксперименты В. Б. Швыркова)
выбор акта, но и способ достижения результата. Яркий пример подобной зависимости показан на рис. 10, где представлен нейрон, активация ко​торого в момент негативности вызванного потенциала коррелирует с последующим поворотом кролика от педали к кормушке налево, разряды же в момент первичного ответа имеют место при последующем повороте животного как налево, так и направо.
Наличие предваряющих активаций и разрядов во время переходных процессов позволяет предполагать, что любая система может находиться по крайней мере в трех состояниях: 1) пассивном, 2) актуализирован​ном, но латентном, и 3) реализуемом в поведении. Этим состояниям соот​ветствуют, по-видимому, и разные внутринейронные нейрохимические процессы [7, 40], однако в настоящее время мы можем различать их только на основе импульсной активности. Пассивному состоянию систем соответствует, вероятно, полное отсутствие спайков у соответствующих нейронов. Можно предположить, что в наших экспериментах в подобном пассивном состоянии находятся элементы, принадлежащие неиспользуе​мым системам (например, сексуального поведения). Фоновая активность и отдельные спайки соответствуют, вероятно, актуализированному со​стоянию систем. Наконец, проявлению системы в поведении соответст​вует постоянная активация, «осуществляющая» (конечно, вместе со всей системой) реализацию данного поведения.
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Рис.  10. Зависимость поворотов кролика направо или налево от разря​дов нейрона зрительной коры.
1 — усредненные ВП в зрительной коре, 2 — отметки вспышки света и
поворотов направо (вниз) и налево (вверх). Растры: верхние 5 линий—
активность нейрона при поворотах направо, нижние 6 линий — налево.
Калибровка — 200 мс  (эксперименты Д. Г. Шевченко)
Таким образом, временная структура спайковой активности того или иного нейрона отражает динамику извлечения соответствующих систем из памяти, обусловленную общей динамикой межсистемных отношений, постоянно меняющихся в поведении в связи с изменениями метаболиче​ских потребностей, активности организма и среды.
ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Отмеченные факты и соображения показывают, как нам представля​ется, что с появлением возможности изучать пейрональную активность в поведении нейрофизиология имеет дело с совершенно иной реаль​ностью, чем в аналитических экспериментах. В поведении активность отдельных нейронов оказывается детерминированной системными про​цессами, которые полностью отсутствуют у животных в аналитических экспериментах, когда наркоз исключает целенаправленное поведение. Реальность, с которой имеет дело нейрофизиология поведения, является психофизиологической.
Генерация спайков нейроном — конечно, чисто физиологический про​цесс, детерминированный межнейронными отношениями. Вместе с тем, как показывают представленные данные, межнейронные отношения в поведении существуют только «в снятом виде», так как лишь опосред​ствуют межсистемные отношения. И генерация спайков нейроном в по​ведении оказывается непосредственно детерминированной именно меж-
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системными отношениями, для осуществления   которых   межнейронные отношения являются лишь условием.
Именно то обстоятельство, что генерация спайков в поведении опре​деляется вовлечением нейрона в те или иные функциональные системы, и делает невозможным описание активности нейронов в поведении в тер​минах аналитической нейрофизиологии и с помощью перечисления путей, по которым различные влияния потенциально могут поступать в ту или иную структуру. Во всех попытках такого рода (см., например, [81]) наиболее интересными нам представляются многочисленные оговорки, смысл которых состоит в том, что авторы признают ограниченность мор-фофнзиологических представлений для объяснения фактически психофи​зиологических нейрональных феноменов в поведении. «Оборотной сто​роной» системной детерминации активности нейронов в поведении явля​ется обоснованное многими фактами предположение о том, что межсистемные отношения «продолжаются» и в интегративных нейрохи​мических процессах внутри нейрона [7, 23, 37, 40].
Организация межнейронных отношений в любой системе, будучи «ин​формационным эквивалентом результата», является внутренним отра​жением соотношения организма и среды, т. е. «психикой»; в то же время это организация именно физиологических процессов. Именно поэтому закономерности системной детерминации активности нейронов в поведе​нии оказываются психофизиологическими. Изучение межсистемных отно​шений становится, таким образом, не только ключом к пониманию детер​минации активности отдельных нейронов в поведении, но и ключом к изучению структуры и динамики психики объективными физиологически​ми методами.
Методологические аспекты решения психофизиологической проблемы с позиций теории функциональной системы мы рассматривали в других работах [34,35, 37—39].
Психология и физиология долгое время пытались строить «чисто пси​хологические» и «чисто физиологические» концепции поведения. Однако, как отмечал П. К. Анохин, «...действительный успех в построении мате​риалистической психологии может прийти только в том случае, если фи​зиолог и психолог будут направлять свои изыскания в соответствии с общей, совместно формулируемой задачей» [9, с. 309]. Изучая актив​ность нейронов в поведении, мы убедились, что это является и условием построения материалистической нейрофизиологии поведения. Системный подход, развивающийся сейчас не только в физиологии, но и в психоло​гии [22], в значительной степени сближает системные физиологические и психологические представления об организации поведения. Этим созда​ются все условия совместно формулировать именно психофизиологиче​ские задачи, что в конечном итоге должно привести к созданию единой психофизиологической теории поведения.
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