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Введение

С позиций системно-эволюционного подхода (Швырков, 1988) индивидуальное 
развитие – это процесс последовательных системогенезов, представляющих собой 
формирование новых функциональных систем (элементов индивидуального опы-
та) (Александров, 2004), направленных на достижение полезного приспособитель-
ного результата в ходе научения. Множество функциональных систем, сформиро-
вавшихся на протяжении онтогенеза, представляют структуру индивидуального 
опыта (Александров, Греченко и др., 1997). Процесс системогенеза характеризует-
ся изменениями свойств нейронов на функциональном, морфологическом и гене-
тическом уровнях (Сварник, Александров, Анохин, 2007), т. е. их специализацией 
относительно формируемого поведения (Швырков, 1995), а также изменениями 
этих свойств у нейронов, принадлежащих к ранее сформированным системам, об-
условленными включением новой системы в уже имеющуюся у индивида структуру 
опыта – фиксированных этапов индивидуального развития. Этот процесс получил 
название «аккомодационной реконсолидации» (Александров, 2004).

Ранее было обнаружено, что схожее поведение животных двух эксперимен-
тальных групп при обучении их новому (второму по истории формирования) на-
выку сопровождается достоверно значимыми различиями в числе нейронов, пре-
терпевающих изменения экспрессии генов (детектировано по экспрессии раннего 
гена c-fos), экспериментальные группы отличались только по способу формирова-
ния первого навыка нажатия на педаль: одна группа в один этап, вторая – в пять 
(Сварник и др., 2011).

Полученные результаты могут свидетельствовать в пользу того, что формиро-
вание навыка в один или в несколько этапов приводит к различиям в структуре 
индивидуального опыта и его различной реорганизации в процессе приобретения 
нового опыта.

Далее предстояло выяснить, сохранится ли выявленная тенденция к уменьше-
нию числа нейронов, претерпевающих нейрогенетические изменения при форми-
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ровании навыка, нового по отношению к уже сформированному, если увеличивать 
количество этапов обучения первому по истории формирования навыку.

Методика

В эксперименте использовалась модель обучения животных инструментальному 
пищедобывательному поведению, разработанная в лаборатории В. Б. Швыркова.

Обучение проводилось в экспериментальной клетке, снабженной двумя педа-
лями и двумя кормушками, расположенными в ее углах. Нажатие на педаль приво-
дило к автоматической подаче кормушки, расположенной у той же стенки. Этапное 
обучение представляло собой последовательное обучение животного эффективным 
поведенческим актам до нажатия им на педаль. За пределы клетки вынесена кноп-
ка экспериментатора, нажатие на которую приводило к подаче кормушки в любой 
момент (на тех этапах, где педаль еще неэффективна).

Были созданы группы, обучение животных в которых проводилось в девять 
этапов, двух разных конфигураций. Как и в случаях обучения в один и в пять эта-
пов, вторым навыком являлось обучение животных нажатию педали на противо-
положной стороне клетки, в один этап (рисунок 1).

Животные всех групп обучались по одной сессии в день, ежедневно, по 30 мин. 
На обучение одному этапу отводилась одна сессия.

После обучения второму навыку, крысы были помещены в индивидуальные 
клетки на 1 ч 15 мин., затем усыплены ингаляционным наркозом (Fluothane, ICI 
Pharmaceutikals, GB) и декапитированы. Сразу после этого мозг животных был из-
влечен и заморожен в жидком азоте. Животные контрольной группы были взяты 
из индивидуальных клеток непосредственно перед декапитацией.

Экспрессию гена c-fos выявляли иммуногистохимическим методом в ретро-
сплениальной коре (retrosplenialis area), по наличию продукта трансляции – белку 
c-Fos (рисунок 2).

Рис. 1. Схемы обучения животных (слева направо: в один этап, в пять, в девять на одной 
стороне, в девять на двух сторонах). Цифрами обозначены отдельно формируемые этапы 
поведения (например, отворот от кормушки или стойка у педали) 

Рис. 2. Слева схема мозга крысы (Paxinos, Watson, 1997). Справа цифровой снимок среза. 
Область RSA обозначена пунктиром
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Окрашенные клетки в исследуемой области мозга были подсчитаны на ком-
пьютере с помощью морфометрической программы «Image Pro Plus» (Media Cyber-
netics Inc., USA).

Для оценки статистической достоверности различий по количеству Fos-поло-
жительных нейронов у животных разных групп применен непараметрический 
критерий Манна–Уитни; для оценки внутренней согласованности групп – непа-
раметрический критерий Колмогорова–Смирнова, различия считались достовер-
ными при p ≤ 0,05.

Результаты

Результаты сравнения количества иммунопозитивных клеток в коре головного моз-
га животных всех экспериментальных групп представлены на схеме (рисунок 3).

Число нейронов, экспрессирующих ген c-fos в коре головного мозга у живот-
ных, обученных первому навыку в несколько этапов, достоверно меньше, чем чис-
ло таких нейронов у животных, обученных первому навыку в один этап (p = 0,002). 
Но при обучении в пять и в девять этапов значимых различий не выявлено (p = 
0,1003).

При обучении в девять этапов, но другой конфигурации (задействованы обе 
стороны экспериментальной клетки до обучения второй педали (2)), число нейро-
нов, экспрессирующих ген c-fos, достоверно меньше (p = 0,01), чем у животных всех 
остальных экспериментальных групп, в том числе группы обученных также в де-
вять этапов, но расположенных на одной стороне клетки.

Рис. 3. Соотношение количества специфически окрашенных нейронов в ретросплениальной 
коре головного мозга крыс всех экспериментальных групп (мозг каждого животного 
представлен средним по срезам)

9(1) stages – обучение в девять этапов расположенных на одной стороне клетки (n = 6); 
9(2) stages – в девять этапов расположенных на двух сторонах клетки (n = 7).
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Обсуждение

Разным поведенческим актам соответствуют разные (но перекрывающиеся) на-
боры актуализированных систем, эти наборы отличаются при реализации одно-
го и того же поведения (Александров и др., 1999), так как при каждой реализации 
поведения, т. е. актуализации специализированных относительно него систем, 
условия, в которых она происходит, не идентичны. Это может вызывать необходи-
мость «достраивания» существующей системы, т. е. необходимость специализаций 
относительно нового в данной ситуации (Сварник, Александров, Анохин, 2007). 
Чем в большем разнообразии условий происходит актуализация системы, тем боль-
ше формируется клеток, по своим индивидуальным свойствам подходящих для до-
стижения результата в изменившихся условиях среды, т. е. специализированных, 
а также преспециализированных относительно возможных изменений условий.

У животных, обучавшихся в один этап, отсутствовали нейроны специализи-
рованные относительно эффективности кормушки и педали на другой стороне, 
а также того факта, что условия могут измениться (т. е. ранее эффективное станет 
неэффективным). Животные, обученные в пять и девять этапов на одной стороне, 
сталкивались с тем, что на каждом следующем этапе выученное на предыдущем 
неэффективно, но для них было совершенно новым включение в поведение другой 
стороны клетки (кормушки, педали).

Новизна, с которой столкнулись обученные в девять этапов, расположенных 
на двух сторонах, еще меньше: животные встречались с необходимостью изменять 
поведение для получения полезного им результата и с эффективностью реализа-
ции этого поведения на другой стороне (с другой кормушкой). Нейроны животных 
других групп по своим индивидуальным свойствам менее подходили для реали-
зации требуемого поведения, и отбор для создания необходимой системы прохо-
дил из большего числа клеток (как новых, так и принадлежащих к ранее сформи-
рованным системам), что и демонстрирует большее число нейронов, изменивших 
генетическую активность.
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Осцилляторная активность мозга – базовый механизм 

управления когнитивными процессами
1

Н. Н. Данилова, Е. А. Страбыкина, А. М. Плигина
Московский государственный университет им. М. В. Ломоносова

danilovan@mail.ru, eapopova@gmail.com, annakondrashova@gmail.com

Современное состояние исследований мозговых механизмов психической дея-
тельности определяет актуальность разработки новых методов анализа ЭЭГ, ко-
торые позволили бы более успешно исследовать динамику психических процессов 
и их связь с мозговыми структурами. Одним из перспективных направлений реше-
ния этой задачи является изучение природы и функций волновой, осцилляторной 
активности мозга. Какими свойствами обладает волновая активность мозга, кото-
рые позволяют ее рассматривать в качестве базового мозгового механизма управ-
ления когнитивными процессами? Наиболее важное свойство ритмов мозга – это 
фазовое управление активностью нейронов. В результате чего периодически по-
являются временные окна, через которые облегчается прохождение входного сиг-
нала. Фазовое управление активностью мозга выявлено: на поведенческом уровне 
(синхронизация входных сенсорных сигналов с определенной фазой альфа волны 
увеличивает эффективность обучения, усиливает эмоциональные реакции по КГР, 
сокращает латентный период сенсомоторной реакции). Оно показано на нейронном 
уровне (на клетках обонятельной луковицы, на пирамидах гиппокампа), показана 
синхронизация потенциалов действия нейронов с фазой локальных полевых потен-
циалов на частоте гамма-ритма, что улучшает различение стимулов. Так как фазо-
вое управление выполняет важную функцию, то должен существовать специаль-
ный клеточный механизм, который мог бы его регулировать. Он действительно 
существует и получил название перезапуска (reset) – изменение фазы эндогенных 
осцилляций нейрона, с которой при определенном уровне деполяризации нейро-
на синхронизируются его потенциалы действия. Перезапуск фазы эндогенной ак-
тивности вызывается входным сигналом и зависит от его параметров (Pedroarena, 
Llinas, 1997; Llinas, 2009). Фазовое управление также существует между ритма-
ми разного частотного диапазона. Низкочастотные ритмы обеспечивают фазовое 
управление в отношении более высокочастотных. Тета-осцилляции привязыва-
ют вспышки гамма-ритма к определенной своей фазе; это же делает дельта-ритм 
по отношению к тета-осцилляциям. Модуляторная функция тета-ритма доказана 
при внутримозговой регистрации у животных и у пациентов с эпилепсией в гип-
покампе, а также в различных областях коры. Фазовое управление создает условия 

1 Работа поддержана грантом РГНФ № 10-06-00481а «Разработка когнитивной моде-
ли рабочей памяти авторским методом микроструктурного анализа осцилляторной
активности мозга».
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