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Введение 

Исследования с избирательной инактивацией 
зон мозга и регистрацией суммарных показателей 
активности нейронов показывают, что мозговое 
обеспечение поведения меняется по мере трени-
ровки, при том что показатели его эффективности 
уже стабилизировались (например, [5, 11]). В то 
же время связь активности нейронов с выполне-
нием поведения сохраняется в течение длитель-
ных периодов регистрации [3, 13, 14]. 

Используя принципы системно-эволюцион-
ного подхода (в том числе постоянство специали-
зации нейрона [6], мы выделили показатели ак-
тивности нейронов, которые с различной степе-
нью специфичности характеризуют вовлечение 
нейрона в обеспечение поведения. Цель настояще-
го исследования – изучение мозгового обеспече-
ния сложных форм поведения на последователь-
ных стадиях его формирования и выявление ста-
бильных и изменяющихся показателей нейронной 
активности. 

Один из ключевых аспектов процесса науче-
ния – это вовлечение прошлого опыта индивида 
[8], приводящее к его модификации [1, 12]. Таким 
образом, мы рассматриваем научение как единст-
во двух процессов: формирования нового опыта и 
модификации ранее сформированного опыта [2]. 
Можно предположить, что формирование нового 
и модификация прошлого опыта выражаются в 
динамике различных показателей активности ней-
ронов. 

При повторном выполнении поведения выяв-
ляется динамика активации передней и задней 
областей цингулярной коры мозга животных [9] и 
человека [15]. В инструментальном поведении 
степень вовлечения передней цингулярной коры 
выше на ранних этапах формирования поведения, 
а задней цингулярной коры – на более поздних 
[10]. Поэтому мы сопоставили показатели ней-
ронной активности, зарегистрированной в этих 
зонах мозга в течение первой и второй недель по-
сле обучения животных новому инструменталь-
ному поведению. 

Методика 

Для решения сформулированных задач ис-
пользовали циклическое инструментальное пище-
добывательное поведение (см. подробно в [1, 6]), 
реализуемое обученными кроликами в экспери-
ментальной камере, по боковым сторонам которой 
в смежных углах располагаются пары: кормушка 
и педаль. Нажатие педали на левой или правой 
стороне клетки приводит к автоматической подаче 
соответственно левой или правой кормушки. 

Обучение животных проводили поэтапно (за-
хват пищи из кормушки, поворот от кормушки в 
сторону педали, подход к педали, нажатие на пе-
даль и отход от педали, подход к кормушке) – по 5 
этапов на каждой стороне экспериментальной ка-
меры. Таким образом, обучение проводили в 10 
этапов, которые служили основой для выделения 
актов поведения при последующем анализе ней-
ронной активности. После обучения животные 
выполняли циклическое поведение (от кормушки 
к педали и обратно), в котором циклы состояли из 
5 актов на каждой стороне клетки. 

Регистрацию активности нейронов проводили 
последовательно в передней и задней областях 
цингулярной коры в остром эксперименте. Запись 
активности нейронов одной области начинали в 
день обучения нажатию на обе педали или на сле-
дующий день и продолжали 4–5 дней. Затем с 
этим же животным эксперимент продолжали, и 
активность нейронов регистрировали в другой 
области цингулярной коры. У одной группы жи-
вотных сразу после обучения нажатию на педали 
осуществляли запись активности нейронов перед-
ней цингулярной коры (координаты: АР от –3 до 
–4 мм, ML от +1 до +2 мм). Затем в дефинитивном 
поведении проводили запись активности нейронов 
задней цингулярной коры (координаты: AP от +9 
до +10 мм, ML от +1 до +2 мм). У второй группы 
животных последовательность зон регистрации 
была обратной. 

В ходе записи активности каждого нейрона 
животное совершало 10–15 циклов поведения на 
каждой стороне камеры. Параллельно с записью 
нейронной активности (усиленного и отфильтро-
ванного сигнала с регистрирующего электрода) 
осуществляли запись ряда отметок границ пове-
денческих актов. Все сигналы синхронно записы-
вали на магнитограф НО-67, а также на жесткий 
диск компьютера с помощью программы L-Graph2 
и АЦП L-Card E14-440. Одновременно с этим 
осуществляли видеозапись каждой эксперимен-
тальной сессии. Последующий анализ данных 
проводили с помощью программ D-Main4 (Ю.В. 
Райгородский, модифицирована А.К. Крыловым) 
и Neuru (А.К. Крылов). Он включал сортировку и 
классификацию потенциалов действия каждого 
нейрона, идентификацию границ актов поведения 
и расчеты, в частности частоты спайков в каждом 
акте поведения. 

Дальнейший анализ был направлен на класси-
фикацию нейрона как неидентифицированного 
или специализированного, на выявление типа спе-
циализации каждого из специализированных ней-
ронов (относительно систем разного «возраста»). 
Качественные и количественные критерии, разра-
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ботанные нами для установления специализации 
нейронов, а также способы регистрации активно-
сти и поведенческих отметок были описаны ранее 
[7]. Для каждого нейрона подсчитывали среднюю 
частоту спайков за все время его регистрации. За 
активацию в данном акте принимается превыше-
ние частоты спайков в этом акте по отношению к 
средней за все время регистрации не менее чем в 
1,5 раза. 

Далее вычисляли вероятность активации в ка-
ждом из 10 актов поведения. За специализирован-
ный относительно системы определенного акта 
принимали нейрон, вероятность активации кото-
рого в данном акте равна единице. Такие акты 
называли специфическими и наряду с дополни-
тельными тестами (анализ активности нейрона 
при ориентировочно-исследовательском, поиско-
вом, «ошибочном», пассивно-оборонительном и 
других видах поведения) считали показателем 
специализации нейрона. Акты с вероятностью 
активации не менее 0,4 и менее 1 (относительно 
систем которых нейрон не специализирован) на-
зывали неспецифическими и рассматривали как 
показатель взаимоотношений данного нейрона с 
нейронами других специализаций (межнейронные 
отношения, отражающие отношения между систе-
мами, к которым эти нейроны принадлежат [4, 7]. 

Для каждого нейрона, имеющего по крайней 
мере один неспецифический акт, вычисляли сред-
нюю частоту спайков в неспецифических актах и 
количество этих актов. Для нейронов с одним или 
более специфическим актом вычисляли среднюю 
частоту спайков в специфических актах. Перечис-
ленные показатели активности нейронов четырех 
групп (на первой и второй неделе эксперимента в 
передней и задней цингулярной коре) сопоставля-
ли с помощью пакетов программ Microsoft Excel и 
SPSS 11.0. Соотношение долей нейронов разных 
типов специализации сравнивали с помощью точ-
ного критерия Фишера. Для анализа средней час-
тоты спайков нейронов и количества актов ис-
пользовали непараметрический критерий Манна –
Уитни, а также дисперсионный анализ нормализо-
ванных данных. 

Результаты 

В ходе выполнения животными инструмен-
тального пищедобывательного поведения зареги-
стрирована активность 116 нейронов. Из них 84 
нейрона были отнесены к числу неидентифици-
рованных, 29 классифицированы как Н-нейроны и 
3 – как С-нейроны. 

Доля Н-нейронов оказалась сходной на первой 
и второй неделе эксперимента как в передней 
(8/32 и 5/27), так и в задней (8/29 и 8/28) зонах 
цингулярной коры мозга животных (критерий 
«хи-квадрат», p > 0,5). В то же время доли Н-
нейронов, специализированных относительно 
подхода к педали или подхода к кормушке, оказа-
лись различными. Так, нейронов, специализиро-
ванных относительно подхода к кормушке, боль-
ше на первой неделе регистрации, чем на второй 
(χ² = 8,98; p = 0,003), а нейронов, специализиро-

ванных относительно подхода к педали, наоборот, 
больше на второй неделе (χ ² = 12,27; p < 0,001). 
При этом доли этих нейронов в передней и задней 
зонах цингулярной коры оказались сходными 
(p > 0,2). 

Анализ средней частоты активности нейронов 
позволил выявить, что у нейронов передней цин-
гулярной коры средняя частота спайков во всей 
записи, частота спайков в актах со специфической 
активацией и частота в актах с неспецифической 
активацией меньше на второй неделе эксперимен-
та, чем на первой. Это различие оценивали с по-
мощью сопоставления указанных показателей у 
нейронов передней цингулярной коры на первой и 
второй неделе эксперимента, а также у нейронов 
передней и задней цингулярной коры на второй 
неделе эксперимента. Оба сравнения выявили дос-
товерные различия только для неидентифициро-
ванных нейронов по показателям средней частоты 
спайков во всей записи (критерий Манна – Уитни, 
U = 77,0; p < 0,001 между неделями и U = 89,0; 
p = 0,005 между зонами коры на второй неделе) и 
средней частоты спайков в актах с неспецифиче-
ской активацией (соответственно U = 71,0; p = 0,016 
и U = 38,0; p = 0,010). У специализированных ней-
ронов уровня значимости достигли только разли-
чия между неделями регистрации у Н-нейронов 
передней цингулярной коры по показателю сред-
ней частоты спайков во всей записи (U = 5,0; p = 
= 0,028) и средней частоты спайков в актах со 
специфической активацией (U = 6,0; p = 0,040). 

У нейронов задней цингулярной коры никаких 
различий между неделями регистрации выявлено 
не было (p > 0,3). Применение дисперсионного 
анализа средней частоты спайков во всей записи 
ко всей выборке нейронов (факторы «зона мозга», 
«этап научения» и «специализация нейрона») по-
зволило выявить основной эффект «зоны мозга» 
(частота спайков нейронов задней цингулярной 
коры выше, чем передней; F1,103 = 3,94; p < 0,05) и 
взаимодействие факторов «зона мозга» и «этап 
научения» (частота различается между неделями 
только в передней цингулярной коре; F1,103 = 3,96; 
p < 0,05). Подобный анализ средней частоты в 
актах с неспецифической активацией выявил 
взаимодействие факторов «зона мозга» и «этап 
научения» (F1,72 = 3,98; p < 0,05). Таким образом, 
частота спайков нейронов передней цингулярной 
коры выше на первой неделе регистрации, чем на 
второй. 

Анализ количества актов с неспецифической 
активацией у неидентифицированных нейронов 
показал, что этот показатель у нейронов задней 
цингулярной коры на первой неделе эксперимента 
ниже по сравнению со второй неделей (U = 90,0; 
p = 0,018), а также по сравнению с нейронами пе-
редней цингулярной коры на первой неделе (U = 
= 124,5; p = 0,015). Различий между первой и вто-
рой неделей у нейронов передней цингулярной 
коры, а также между зонами коры на второй неде-
ле не выявлено (p > 0,2). У специализированных 
нейронов никаких значимых различий между 
группами не выявлено (p > 0,3). Таким образом, 
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количество актов с неспецифической активацией у 
неидентифицированных нейронов задней цингу-
лярной коры выше на второй неделе эксперимен-
та, чем на первой. 

Обсуждение результатов и выводы 

Согласно полученным данным, доля специа-
лизированных нейронов, зарегистрированных на 
первой и второй неделе после обучения новому 
поведению, не различается ни в передней, ни в 
задней цингулярной коре мозга кроликов. Сопос-
тавление показателей активности нейронов перед-
ней цингулярной коры показало, что средняя час-
тота спайков нейронов этой зоны мозга выше на 
первой неделе регистрации по сравнению со вто-
рой, а количество актов с неспецифической акти-
вацией у неидентифицированных нейронов задней 
цингулярной коры выше на второй неделе экспе-
римента, чем на первой. Таким образом, выявлен-
ная нами динамика нейронного обеспечения пове-
дения на ранних и поздних этапах научения опи-
сывается не столько показателями активности 
специализированных нейронов, специфически 
связанными с реализацией поведения, сколько 
средней частотой спайков или характеристиками 
активности неидентифицированных нейронов. 

Доля Н-нейронов, специализированных отно-
сительно подхода к кормушке, оказалась больше на 
первой неделе регистрации, чем на второй, а ней-
ронов, специализированных относительно подхода 
к педали, наоборот, больше на второй неделе. 
В силу малого размера выборки специализирован-
ных нейронов на данном этапе работы статистиче-
скую надежность этих различий мы считаем недос-
таточной. Однако, если принимать во внимание эти 
различия, следует заметить, что доли этих нейро-
нов в передней и задней зонах цингулярной коры 
оказались сходными. Таким образом, динамика 
мозгового обеспечения поведения не описывается 
как «переход» активности, специфически связан-
ной с выполнением поведения, из одной зоны мозга 
в другую. 

Установление соответствия между показате-
лями нейронной активности и процессами форми-
рования нового опыта, а также модификации 
ранее сформированного опыта возможно только 
в исследовании с хронической регистрацией 
нейронной активности. В то же время одним из 
показателей модификации активности специализи-
рованных нейронов при формировании нового 
опыта считается появление дополнительных акти-
ваций [1]. Поэтому можно предположить, что уве-
личение количества активаций неидентифициро-
ванных нейронов задней цингулярной коры связа-
но с реорганизацией прошлого опыта вследствие 
 

 
 
 
 
 
 
 

формирования нового (аккомодационной рекон-
солидацией). 
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