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Основные представления о нейрофизиологических механизмах пове
дения сформировались в рам ках рефлекторного подхода, согласно кото
рому поведение представляет собой реакции организма на внешние сти
мулы, причем любая реакция является следствием поэтапно осущест
вляющихся сенсорных («кодирование информации», «восприятие стиму
л а»  и т. д .), интегративных («перекодирование», «ассоциативные процес
сы» и т. п.) и моторных процессов («центральная команда», «програм
м а» и т. п.). Этот подход предполагает, что сенсорные процессы должны 
быть локализованы в сенсорных структурах, интегративные — в интегра
тивных и моторные — в моторных.

В соответствии с этими представлениями активность нейронов, напри
мер, сенсорных структур сопоставляется с параметрами стимулов [8, 21, 
>31, 37, 41 и др .], моторных структур — с биомеханическими характери
стиками движений [18, 19, 22, 24, 29, 38 и др .], а мотивационных струк
тур — с уровнем и качеством мотивации [13, 32, 40 и др.] и т. д. П олу
чаемые в таких исследованиях данные как будто подтверждают пред
ставления о локализации функций, сформированные на основе экспери
ментов с экстирпацией или раздражением отдельных структур; однако 
сходные данные получаются и при исследовании сенсорных функций в 
моторных структурах или моторных функций в сенсорных. Так, напри
мер, у нейронов моторной коры обнаружены дирекционально чувстви
тельные зрительные «рецептивные поля» [20, 39], а нейроны зрительной 
коры демонстрируют связь с движениями [34] или с ЭМГ-активностью 
шейных мышц [12]. Более того, для некоторых структур, в которых актив
ность нейронов сопоставлялась с разными функциями, обнаруживается 
связь со всеми этими функциями. Так, нейроны гиппокампа и «реагиру
ют на стимулы» разной модальности [2 ], и даю т активации, сопостави
мые с движением [16], и являются специальными «place units», на кото
рых могут быть представлены «когнитивные карты» среды [23 ]; нейро
ны ретикулярной формации оказы ваю тся связанными с движениями 
глаз, ушей, мелкими движениями тела, локомоцией, обонянием, слухом, 
зрением, дыханием, страхом, болью, привыканием и т. д., причем связь 
с  совершенно различными функциями может быть продемонстрирована 
в одних и тех ж е стереотаксических координатах [35, 36]. Аналогичная 
ситуация складывается и при изучении базальны х ганглиев [25] и дру
гих структур.

1 Работа выполнена в лаборатории нейрофизиологии функциональных систем Ин
ститута психологии АН СССР.
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В свете этих фактов становится очевидным, что результаты аналити
ческого изучения функций той или иной структуры путем сопоставления 
активности нейронов со стимулами или реакциями создаю т лишь иллю
зию подтверждения концепции локализации функций, поскольку эти ре
зультаты оказываю тся уже заданными самой методикой.

Согласно теории функциональной системы [1 ], поведение рассматри
вается не как реакции на внешние стимулы, а как целенаправленная ак
тивность, детерминированная «опережающим отражением действитель
ности», причем в основе поведения леж ат качественно специфические 
общемозговые системные процессы, объединяющие (для достижения оп
ределенной цели) одновременно протекающую активность и физиологи
ческие функции элементов самой различной анатомической принадлеж
ности. Активность нейронов детерминирована вовлечением их в ту или 
иную систему, извлекаемую из памяти в соответствующем поведении, и, 
следовательно, должна сопоставляться с реализацией определенных си
стем, составляющих структуру памяти организма. С этих позиций более 
оправданной является постановка не проблемы локализации «функций», 
а проблем системной принадлежности нейронов различных структур и 
топографии элементов, принадлежащих разным системам.

Для установления «таксономии функциональных систем» предстоит 
еще большая работа, однако очевидно, что в структуре памяти отраж а
ются структура потребностей организма, структура его двигательных 
возможностей и структура среды, установленная с помощью двигатель
ной активности, когда-либо использованной для удовлетворения опре- 
деленных потребностей.

В связи с этим данные, полученные в рам ках аналитического подхо
да, можно было бы интерпретировать как аргумент в пользу предполо- 
жения, что различные аспекты структуры памяти, т. е. структура двига
тельной активности, среды и целей поведения, могут быть представлены 
в различных областях мозга. В пользу этого предположения говорят как 
будто и данные О’Кифа [23] о локализации «нейронов места» только в 
гиппокампе, и данные Роллса [32] о зависимости от мотивации активно
сти нейронов гипоталамуса и независимости — нейронов зрительной ко
ры и т. д.

В противоречии ж е с этими данными находятся результаты исследо
ваний М аунткастла [27], обнаружившего в париетальной коре обезьян 
самые разные типы нейронов, причем зависимые как от мотивации, так  
и от «экстраперсонального» пространства. По М аунткастлу, например, 
«париетальная кора является существенной частью широко распрост
раненной мозговой системы, которая создает и поддерживает нейрональ
ный образ формы тела, положения тела в ближайшем окружающем про
странстве, связи частей тела друг с другом и с полем тяготения, на
правление взора и зрительного внимания»; этот образ одновременно 
связан с «потребностями и интересами» и «время от времени генерирует 
команды для действий» [27, с. 37]. Существуют такж е данные о связи 
активности нейронов, например, префронтальной коры [28] или гиппо
кампа [30] с конкретными элементами поведения, в которых разные ас
пекты не могут быть разделены.

Исследования, проведенные с позиций теории функциональной си
стемы, показали, что как в зрительной [3, 14, 34], так  и в моторной об
ластях коры [7, 15, 34], а такж е в ретикулярной формации [15, 33], гип
покампе [4] и в обонятельной луковице [6] активации части нейронов 
связаны с реализацией определенных систем, выделяемых по критерию 
достигаемых целей — результатов. Часть клеток при этом активирова
лась в соответствии с определенными движениями, которые рассматри
вались как «субсистемы» поведенческих актов с результатами в виде 
определенного соотношения частей тела [7, 15]. Хотя в этих эксперимен
тах системоспецифичность активаций устанавливалась не только по по
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стоянству их связи с определенным будущим событием, но и на основа
нии их независимости от текущей информации из среды и от конкретных 
движений или сокращения конкретных мышц, остается возможность на
личия в исследованных структурах и других типов клеток, так  как специ
ального анализа связи активаций всех нейронов со средой и с движения
ми сделано не было.

Задачей настоящего исследования было сопоставление активности 
нейронов моторной коры кролика одновременно со всеми тремя аспек
тами функционирования систем: с изменениями среды, движениями и 
целями — с тем, чтобы попытаться выяснить возможную специфичность 
нейронов моторной коры относительно этих аспектов.

МЕТОДИКА

В экспериментах использована описанная ранее [3] модель цикличе
ского пищедобывательного поведения в несколько измененном вариан
те. Опыты проводились на кроликах в условиях свободного поведения 
в клетке, оборудованной двумя педалями и двумя автоматически подаю
щимися кормушками (рис. 1). Педали (4 , 5) располагались у задней 
стенки в правом и левом углах; у передней стенки в правом и левом уг
лах  находились кормушки (1, 6 ). При нажатии левой педали подавалась 
левая кормушка, правой — правая. П одача кормушек сопровождалась 
звуком. Кроликов обучали нажимать на педаль и получать пищу из со
ответствующей кормушки. Процесс обучения занимал, как правило, 1— 
2 недели для разных кроликов. Вначале животные обучались получать 
пищу из автоматически подаваемых левой и правой кормушек. Н а вто
ром этапе различными способами (помещение пищи на педаль, в педаль
ный угол, смазывание педали морковным или капустным соком) при
влекали кролика к одной из педалей и обучали нажимать на нее для

Рис. 1. Схема экспериментальной установки. Сверху справа — схема обору
дования экспериментальной клетки (6 0 X 6 0 ): 1 —  левая кормушка, 2 — 
цифровой индикатор таймера, 3 ■— цифровой индикатор счетчика импульсов 
нейрона, 4 — левая педаль, 5 — правая педаль, 6 — правая кормушка; сле
ва: 7 — телекамера. Внизу — фотография кролика в экспериментальной

клетке
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получения пищи. Н а третьем этапе тем ж е способом привлекали внима
ние животного к другой педали. Процедура обучения заканчивалась по
сле того, как животное научалось переходить от неэффективной к эф 
фективной педали.

В эксперименте эффективной была поочередно только одна из педа
лей. После того как при регистрации данного нейрона кролик совершал 
10—30 пищедобывательных циклов, нажимая на одну из педалей и по
лучая пищу из соответствующей кормушки, эффективной делалась дру
гая педаль. Кролик еще 2—3 р аза  нажимал на неэффективную педаль 
и проверял кормушку, затем  развивалось поисковое поведение, во вре
мя которого кролик обследовал педали и кормушки в различной после
довательности и в конце концов нажимал эффективную педаль и полу
чал пищу. После этого поведение быстро снова становилось цикли
ческим.

Пищедобывательное поведение разных кроликов имело некоторые 
отличия, однако у всех кроликов можно было выделить следующие ос
новные элементы цикла: вынимание морды из кормушки, грызение и пе
режевывание пищи, поворот головы и туловища к педали, нажатие на 
педаль передней лапой, при появлении звука подачи кормушки поворот 
головы и подход к кормушке, наклон головы и зах в ат  пищи, вынимание 
морды из кормушки и т. д. В зависимости от того, какая педаль была 
эффективной, различали правый и левый цикл стандартного пищедобы- 
вательного поведения. Наличие двух циклов позволяло в соответствии 
с задачей исследования сопоставлять активность нейронов при достиже
нии животным сходных целей в различной среде и с использованием 
различных движений, при использовании одного и того ж е движения 
для достижения различных целей в разной среде и при использовании 
разных движений для достижения разных целей в одной и той ж е среде.

Активность нейронов моторной области коры (L — 3—5; А — 3—4 по 
атласу [26]) отводили стеклянными микроэлектродами со стекловолок
ном, заполненными 2,5 М раствором КС1; диаметр кончика электрода 
1—3 мкм. Продвижение микроэлектрода осуществлялось с помощью 
модифицированного микроманипулятора Ю. В. Гринченко и В. Б. Швыр- 
кова [5]. С помощью фотоэлектрических датчиков регистрировались 
поведенческие отметки: нажатие на правую и левую педали и опускание 
морды в правую и левую кормушки. Д ля более точного определения 
момента зах в ата  пищи регистрировали электрическую активность соб
ственно жевательной мышцы [15].

Импульсная активность и поведенческие отметки записывались на 
7-канальном магнитографе НО-46 и после эксперимента воспроизводи
лись на бумагу с редукцией скорости в 10 раз. П араллельно велась ви
деозапись поведения животного на видеомагнитофон «Электроника-509». 
При воспроизведении видеозаписи поведение животного сопоставлялось 
с импульсной активностью нейрона, записанной на звуковой канал ви
деомагнитофона. Внизу кадра помещали два счетчика, один из которых 
запускался спайками регистрируемого нейрона (рис. 1—2 ), а другой 
(рис. 1— 3) — от генератора прямоугольных импульсов с частотой 50 Гц 
и отмечал время; эти импульсы записывались такж е на магнитную лен
ту магнитографа НО-46, что позволяло сопоставлять видеозаписи пове
дения с соответствующими отрезками записи нейрональной активности 
на бумаге. Эксперименты проведены на пяти кроликах.

Из 107 зарегистрированных нейронов проанализирована активность 
82 клеток, наблюдавшихся в течение двух и более смен эффективной 
педали.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Активность многих корковых нейронов была весьма вариативна, осо
бенно в нестандартном поисковом поведении и при ошибках, когда кро
лик недостаточно нажимал на педаль, но тем не менее направлялся к
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Рис. 2. Активация нейрона, появляющаяся при подходе к левой педали и ее нажатии: 
I — два пищедобывательных цикла в левой половине клетки; II — два пищедобыва- 
тельных цикла в правой половине клетки; III — поисковое поведение кролика в правой 
(две попытки) и левой (две попытки) половинах клетки. На этом и следующих рисун
ках верхний канал — записи нейронограммы, второй — отметки нажатия на левую пе
даль (отклонение вверх) и опускания морды в левую кормушку (отклонение вниз), тре
тий — отметка нажатия на правую педаль (отклонение вверх) и опускания морды в; 

правую кормушку (отклонение вниз). Отметка времени 500 мс

пустой кормушке. В настоящей работе анализировались только те ней
роны, которые давали активации, т. е. появление или выраженное уча
щение импульсации на определенном этапе поведения в 100% случаев. 
Таких нейронов оказалось 49.

Поскольку любой этап поведения осуществлялся только в каких-ли
бо местах экспериментальной клетки, для ограниченного числа целей и 
с помощью не слишком разнообразных движений, то специфическая 
связь какой-либо активации с одним из этих аспектов поведения могла 
быть установлена фактически только по независимости ее от двух дру
гих. В тех случаях, когда не удавалось разделить эти аспекты в стан
дартном поведении, приходилось использовать дополнительные тесты. 
Поэтому приводимое ниже разделение нейронов на группы в действи
тельности является несколько условным.

С учетом этих оговорок 33 нейрона могли быть классифицированы 
как «нейроны целей». Один из них активировался при повороте головы 
от любой кормушки к любой педали, т. е. в одном случае налево, в дру
г о м — направо и, естественно, в разной среде; целью и результатом это
го акта можно считать визуальный контакт с любой педалью. Три ней
рона давали активации при подходе кролика к любой педали, т. е. такж е 
при разных движениях и в разной среде, но в связи с одним и тем ж е 
результатом, по-видимому, тактильным контактом с любой педалью. 
Один активировался при нажатии на обе педали, и один — только на 
левую педаль. Событием, прекращавшим активность первого, был звук 
подачи любой кормушки, второго — только левой.

Н а рис. 2 представлены нейрон, который давал  активацию только 
при нажатии на левую педаль. Эта активация не могла быть связана с 
движением нажатия самим по себе, так  как такое же нажатие и той же 
лапой осуществлялось и в правом цикле, где активация полностью от
сутствовала; но без учета результата нажатия этот нейрон мог быть 
классифицирован и как «нейрон места» в соответствии с определением 
О ’Кифа [23], так как его активация наблю далась только в левом пе
дальном углу. Только специальный анализ видеозаписи и сопоставление 
ее с записью активности на бумаге показали, что активность данного' 
нейрона предш ествовала именно появлению звука кормушки и после 
появления звука прекращ алась, несмотря на то что животное продол
ж ало еще некоторое время находиться в левом педальном углу 
(рис. 3, I). В поисковом поведении, когда обе педали делались неэффек

тивными, активации при нажатии на неэффективную левую педаль про-



Рис. 3. Активация нейрона, появляющаяся при захвате пищи в различной среде и при 
использовании разнообразных движений. Пшцедобывательный цикл в левой (I) и пра
вой (IV) половинах клетки; проверочное опускание морды в левую (II) и правую (V) 
кормушку; захват пищи, подаваемой экспериментатором с руки сверху (III ) ; VI — 
захват пищи с пола экспериментальной клетки. Отметка времени — 500 мс. Каналы 
записи на I—VI как на рис. 2. На записях цифры со стрелками обозначают отдельные 
моменты поведения, выделенные при сопоставлении видео- и бумажной записи. 1 —• 
наклон головы к пище, 2 — захват пищи зубами, 3 — начало регулярного жевания, 4—

подъем головы за пищей

должались в течение всего времени нахождения лапы на педали и пре
кращались лишь при повороте к кормушке (см. рис. 3, III) .

На отрезке цикла после нажатия на педаль 19 нейронов давали ак
тивации только при одной форме активности животного и восемь — в те
чение нескольких актов. Один нейрон активировался при подходе и на
клоне в обе кормушки; один — при подходе, наклоне, захвате  пищи зу
бами и ее грызении; три — при наклоне, захвате, грызении пищи; один 
из них и при ее жевании; один— при наклоне и захвате  пищи; два — 
только при наклоне в кормушки; 11 — только при захвате  пищи зубами; 
два — при захвате, грызении и жевании; один — только при грызении 
пищи и пять — только при ее жевании.

Все эти нейроны, очевидно, были связаны с элементами поведения в 
целом, однако дополнительный анализ позволил выявить их связь с тем 
или иным результатом. Н а основании однотипности активаций как в 
правом, так  и в левом циклах вывод о независимости от среды и движ е
ний может быть сделан только относительно активаций, связанных с 
подходами к кормушкам, так как наклон, захват, грызение и жевание 
достаточно стереотипны в обоих циклах. Проверкой отсутствия связей 
активаций при наклоне и захвате  пищи со специфическими движениями 
и средой служили результаты анализа нестандартного поведения. Пищ а 
подавалась животному экспериментатором с руки в разных местах клет
ки: у педалей, у стенок клетки, в центре камеры. При подаче с руки пи
щу либо подавали сверху, чтобы животное совершало движение, оппо- 
нентное наклону головы в стандартном поведении, — поднимание голо
вы вверх, либо подносили прямо ко рту животного, чтобы минимизиро
вать движения, совершаемые при приближении к пище и ее захвате; 
кроме того, кусок пищи помещали на полу клетки в разных ее участках. 
Во всех перечисленных ситуациях, несмотря на совершенно различный 
двигательный состав и среду, нейроны данной подгруппы активирова
лись так  же, как и в стандартном поведении, в актах приближения ро
тового отверстия к пище и ее захвата . С другой стороны, при наклонах 
головы, связанных, например, с обнюхиванием пола и с проверкой пу
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стых кормушек в поисковом поведении, активации отсутствовали. На 
рис. 3 представлен пример нейрона, активирующегося при захвате  пищи 
в обеих кормушках (I, IV ). Эта активация такж е наблю далась при з а 
хвате пищи с руки (III) и с пола (IV ). При проверочных наклонах в 
пустые кормушки нейрон не активировался (II, V ).

Акт захвата  пищи осуществляется в постоянных условиях, т. е. при 
определенном расположении ротового отверстия и пищи [15]; для гры- 
зения и жевания учет «внешней среды», вероятно, вообще не имеет смыс
ла. Что касается движений, то активации, связанные с захватом , не по
являлись при движениях нижней челюсти во время жевания и вылизы
вания.

Активации нейронов, отнесенных в группу «нейронов цели», наблю
давшиеся при грызении и жевании пищи, такж е нельзя было связать 
со специфическими движениями нижней челюсти, так  как у них отсутст
вовала ритмическая связь с открыванием и закрыванием рта (нейроны, 
имеющие такую связь, были отнесены в другую группу, см. ниже).

Этот анализ позволяет связать активации, возникающие при подхо
де к кормушкам, с результатом в виде контакта с любой кормушкой; 
активации при наклонах в кормушку — с достижением результата в 
виде контакта с пищей (обонятельного и тактильного); активации, по
являющиеся при захвате пищи, имеют своим результатом контакт пищи 
с зубами или «пищ а во рту», а активации во время грызения и жевания 
связаны с подготовкой пищи к глотанию.

В связи с особенностями строения челюстного аппарата грызунов и 
зайцеобразных (вынесенные и противопоставленные пары верхних и 
нижних резцов, отделенные от коренных зубов диастемой), эти живот
ные вначале измельчают пищу резцами, а затем  переносят ее на корен
ные зубы, которыми пища доводится до кашицеобразного состояния и 
проглатывается [17]. Поэтому активации при грызении, прекращ аю 
щиеся в начале регулярного жевания, могут быть связаны с достиже
нием необходимого для начала жевания разм ера кусков пищи, а акти
вации при жевании, прекращающиеся на разных этапах регулярного 
жевания, — с результатом «кашицеобразной консистенции» пищи, необ
ходимой для последующего глотания. (Кролик глотает несколько раз на 
протяжении регулярного жевания. Ж евательный цикл при этом не пре
рывается, так как глотательное движение подстраивается к открыванию 
рта, имеющему место в каждом жевательном цикле [17].)

Ч асть активаций тех восьми нейронов, которые были активны в не
скольких актах, может быть отнесена к «предваряющим» [34]. Но нали
чие таких активаций может говорить и о функционировании систем, 
которые не могли быть учтены при наших методах регистрации актив
ности животного (например, сниффинг при подходе и наклоне в кор
мушку [6 ] ) .  Тем не менее все эти активации прекращались при дости
жении того или иного из учитываемых нами результатов.

Таким образом, активации рассмотренной группы из 33 клеток на
блюдались перед достижением определенных результатов и соответст
вовали реализациям соответствующих систем, приводящих к достиже
нию этих результатов.

В группу «нейронов движения» было отнесено 13 клеток, активации 
которых были связаны с определенными движениями кролика. А ктива
ции у трех из них возникали при любом движении животного и пропа- 
дали в покое, два нейрона были постоянно активны при поддержании 
головы в горизонтальном положении; при опускании головы в любом 
месте и с любой целью наблюдалось торможение активности. Один ней
рон активировался при правых и левых поворотах в горизонтальной пло
скости, три нейрона — только при правых поворотах и оди н — только 
при левых. Один нейрон активировался только при определенном спо-
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себе движения левой лапы и два — в ритме жевания кролика в соответ
ствии с движениями нижней челюсти.

Все эти активации возникали вне зависимости от того, в каком ме
сте клетки и для какой «внешней» цели совершалось данное движение. 
Они наблюдались в связи с соответствующими движениями как в стан
дартном, так  и в поисковом ориентировочно-исследовательском поведе
нии и даж е в оборонительном поведении при отступлении кролика от 
«преследуемого» его незнакомого объекта, находящегося в руке экспе
риментатора.

Н а рис. 4 представлен пример нейрона правого движения. Н а нейро- 
нограмме I показана активация при правом повороте от кормушки к 
педали в левом цикле, на II — при правом повороте от педали к кор
мушке в правом цикле. В поисковом поведении нейрон такж е активи
ровался при правых поворотах и переходах: III — от правой кормушки 
к левой и IV — от левой педали к правой. При левых поворотах и пере
ходах (см. I и II) активность отсутствовала. Активации данной группы 
клеток, таким образом, феноменологически определялись только одним 
условием — наличием определенного движения.

Активность трех нейронов феноменологически соответствовала свой
ствам, описанным О’Кифом [23] для «нейронов места» гиппокампа. А к
тивации этих клеток наблюдались при нахождении животного в опре
деленном месте клетки и прекращались при выходе его из этого места. 
Описывая свойства, которыми должна обладать активность нейрона,, 
чтобы он мог быть классифицирован как «нейрон места», О’Киф [23] 
подчеркивает, что большинство нейронов гиппокампа имеет одно пред
почитаемое поле в среде, но некоторые клетки могли иметь не одно, а 
два или более предпочитаемых полей в данной среде. Все три «нейрона 
места», обнаруженные нами в моторной коре, были именно такими: 
один из них активировался в обоих кормушечных углах, два других — 
во всех четырех углах (и в кормушечных, и в педальны х). Активность 
этих нейронов возникала в конце подхода животного к предпочитаемому 
месту и продолжалась, иногда с перерывами, все время пребывания 
животного в этом месте. Наличие активности в предпочитаемом месте- 
не зависело ни от движений, совершаемых животным, ни от конкретных 
результатов; она выявлялась и в стандартном, и в ориентировочно-ис- 
следовательском поведении, и в покое, когда животное без движений 
сидело в этом месте.

Н а рис. 5 приведены примеры активности одного из трех нейронов 
этой группы, активировавшегося во всех четырех углах клетки. Нейро- 
нограммы I и II-— примеры активности нейрона в левом (I) и правом 
(II) циклах стандартного поведения. Видно, что активность клетки по- 
является в конце подхода к правому и левому педальному углу, пропа
дает при повороте и переходе кролика к кормушкам, вновь возникает в 
конце подхода к кормушечным углам и исчезает при повороте кролика 
от кормушки после зах в ата  пищи (I) или продолжается, если животное 
продолжает жевание пищи, оставаясь в кормушечном углу (II) .

При осуществлении нестандартного поведения выявляются те ж е з а 
кономерности. Н а нейронограмме III представлена активность нейрона 
в ориентировочно-исследовательском поведении в правом педальном уг
лу: активация возникает в конце подхода к этому месту и продолжается,, 
пока кролик нажимает на педаль и делает стойку на задних лапах — 
«столбик» с обнюхиванием верхней части этого угла клетки. При ориен
тировочно-исследовательском поведении в левом педальном углу акти
вация такж е наблюдается в конце подхода, продолжается при обследо
вании угла (нажатие не совершается) и прекращ ается при повороте от 
педали (IV ). Активация наблюдается и при обследовании правого кор- 
мушечного угла (кормушка пуста (V )) . Н а нейронограмме VI видна 
активность при жевании кролика в левом педальном углу и спокойном-
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Рис. 5. Активность нейрона, появляющаяся в четырех углах клетки, при использовании 
различных движений для достижения разных целей. Каналы записи на I—VI как на 
рис. 4. Отметка времени — 500 мс. Цифры со стрелками обозначают отдельные отрезки 
поведения, выделенные при сопоставлении видео- и бумажной записи: 1 — подход к пе
дали, 2  — подход к кормушке, 3 — жевание над кормушкой, 4 — отход от кормушки, 
5 — переход от левой к правой педали, 6 — обследование правой педали и педального 
угла («столбик»), 7 — отход от педали, 8 — обследование левой педали без нажатия,.

9 — спокойное сидение у левой кормушки, 10 — спокойное сидение в центре клетки

сидении в этом месте. При повороте животного от кормушки и разворо
те к центру клетки активность исчезает.

Важ но отметить, что все «пространственные поля» (по терминологии 
О’Кифа) этих нейронов локализовались в углах, т. е. в тех участках 
клетки, где животное достигало тех или иных результатов в своем пи- 
щедобывательном поведении и которые были объектами исследования 
в ориентировочном поведении.

Активность оставшихся 33 из 82 нейронов не была постоянно свя за
на с какими-либо регистрируемыми характеристиками стандартного 
пищедобывательного поведения. Эта группа, однако, оказалась  неодно
родной. 12 нейронов имели крайне редкую частоту активности — еди
ничные спайки за  все время регистрации. 21 клетка разряж алась оди
ночными спайками или пачками импульсов с периодичностью, не свя
занной со сменой этапов регистрируемого поведения, причем 10 из них 
тормозились в акте зах в ата  пищи, 6 нейронов активировались только в  
ориентировочно-исследовательском поведении.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Таким образом, результаты настоящих экспериментов показали, что 
в моторной коре кроликов, хотя и в разном количестве, имеются нейро
ны, активность которых дифференцированно связана либо с достижени
ем отдельных результатов поведения, либо с движениями, либо с нахож 
дением кролика в определенных местах экспериментальной клетки. При 
этом обнаружилась и разная степень специфичности различных нейро
нов: среди «нейронов цели» это, например, клетки, дающие активации 
перед любым или только перед одним звуком кормушки, т. е. при н аж а
тии на обе или только на одну педаль; среди «нейронов движения» — 
связанные с любым поворотом или только направо; среди «нейронов ме
ста» — с двумя или со всеми четырьмя углами экспериментальной клет
ки. Эти данные можно рассматривать, с одной стороны, как доказатель
ство отсутствия специфической связи активности нейронов моторной ко
ры с одним из аспектов памяти и, следовательно, отсутствия специфи
ческой локализации различных аспектов памяти; с другой стороны, они



служ ат подтверждением предположения о том, что различные аспекты 
памяти, такие, как «схема тела», «образ среды» и «дерево целей», могут 
быть различно представлены в активности- разных элементов одной и 
той ж е структуры.

Хотя реализация любой функциональной системы всегда осущест
вляется для конкретной цели, в конкретной среде и с помощью конкрет
ных движений, в структуре памяти различные системы могут либо иметь 
«общие части» в области целей (одна и та ж е цель достигается разными 
движениями в разной среде), либо совпадать по движениям (приводя
щим к разным результатам  в разной среде) или по среде (в которой 
возможно достижение разных целей разными движениями). Поскольку 
каж дая  система представлена в мозгу многими нейронами, часть из них 
оказывается, по-видимому, общей для различных систем. В условиях 
поведения из памяти одновременно извлекаются многие различные си
стемы, поэтому активность нейронов, одновременно принадлежащих 
нескольким системам, общим в отношении того или иного аспекта, вы 
глядит как связанная только с одним этим аспектом. По-видимому, вы
деленные нейроны «м еста», «цели» или «движения» являются только 
крайними случаями «перекрытия систем». Само выделение именно этих 
аспектов связано, вероятно, с тем, что в памяти «дробление» двигатель
ной активности, среды и потребностей имеет некоторые особенности. 
Так, возможности дробления двигательной активности ограничены ан а
томически, среда имеет объективные пространственно-временные зако
номерности, а цели формируются как субъективные образы  соотноше
ния двигательной активности и среды, служ ащ его условием удовлетво
рения потребностей. Судя по нейрональной активности, разные собы
тия, например контакты с двумя различными кормушками, оказываю тся 
«одной и той ж е» целью, по-видимому, в силу того, что эти два события 
являются «одним и тем ж е» условием получения пищи. Больш ая «кон
кретизация» или специализация системы возможна только через допол
нительные «дробления» цели с помощью указания специфических п ара
метров среды и движения.

С этой точки зрения различная степень специфичности нейронов во 
всех аспектах может быть объяснена, вероятно, спецификой «областей 
перекрытия» различных систем, которым одновременно принадлежит 
данный нейрон. Например, нейроны, активные в любом пищедобыва- 
тельном поведении — или при любых горизонтальных движениях, или 
во всех углах клетки, должны быть общими для большего числа систем, 
чем нейроны, активные только в одном акте — или только при поворо
тах  направо, или только в кормушечных углах.

Во всяком случае, активность нейронов моторной коры в поведении 
связана с межсистемными отношениями в структуре памяти и не свя за
на прямо с какими-либо биомеханическими характеристиками конкрет
ных движений. Это позволяет предполагать, что специфическая «двига
тельная функция» моторной коры, выявляемая при повреждениях этой 
области, может быть связана только со специфическими морфологиче
скими связями ее элементов; функционирование ж е этих элементов и 
организация их активности подчиняются системным закономерностям. 
Специфичность же элементов моторной коры в системном аспекте мо
ж ет быть выявлена при сопоставлении их системной принадлежности с 
системной принадлежностью элементов других структур мозга.

выводы

1. В условиях пищедобывательного поведения в моторной коре кро
лика могут быть выделены нейроны, активные как при осуществлении 
определенных движений («нейроны движения»), так  и в определенной
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среде («place cells») и при достижении определенных результатов («це
леспецифические нейроны»).

2. Все эти виды активаций связаны с реализацией извлекаемых из 
памяти функциональных систем различного уровня «общности» и спе
циализации.

3. Специфика «двигательной функции» моторной коры может быть 
связана только со спецификой морфологических связей ее элементов, 
детерминация активности этих элементов подчинена общесистемным з а 
кономерностям.

Авторы благодарят М. Д. Петропавловского за  помощь в проведении 
фоторабот.
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