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ОТРАЖЕНИЕ CTPt'«Tt'Pbl ПАМЯТИ В АКТUНОСТИ 
СИСТ!МОСПЕЦИФИЧJIЫХ НЕйРОНО8 

ИэучаетсJ1 ~руктура памяти живмноrо по активности нейронов, 
спецмалвзировайиwх относительно поведерческих актов, сформи­
рованных в проu.ессе обучения жнвот1tоr<> 11ищедобывательному 
поведению в зксперимеитиьноА клетке. Показано, что в активности 
системоспецнфиqных нейронов отражакm:я структура наблюдаемого 
поведения и история его формирования, т. е. су&ьективныА опыт жи-
вотного. . . , ' . 

/(.Аючевые .CA08tl: память. nоведен~е. тео:рня фуикднональных си­
стем. межсистемные отношения, nоведенческиА акт, обучение, нейрон· 
ная активность, специализация нейрона. 

Р.аэвнвая теормю функцноналWtых tктем П. К. Аи4ЖНJf.а {Зl, В. Б. Швырков 
обосновал предПОJЮЖ.ен.ие, состQЯщее • том:, что t.пеменtамн nамятн, или субъек­
тнв"оrо опа-та., являются фуккциопальные cвcтeir.t ~енч~кlf:t актов {81. 
Функциональные системы отдельных поведенческих актов формируются в про­
цессе обучения, и их реализация во внешне наблюдаемом поведении завис111', 
с одной стороны, от crpyln')'pы поведения, tюТОра!I cщpe./iиtret nоследоаа't'ель­
ность nове.11екческих актов, а ~ Щ>уrоА ..;... от ИCTOJ)II" формироваlUIА поведения. 
Попому можно nред11олаrать, что существуют различные отношения между 
элем~нтами памя_ти. В психQJlоrии хорошо ·известны некоторые типы таких 
отношений, например разные виды ассоциаций. ·. _. •. . , .,:;,, , < 

Психофизиолоrиче_ское изучение межсистцЮ1х 011tоwеииА у ~ · · 
80Зможно при сопоставлении с-уммарноА мн~ .актиqост.н мо~rа t 
после.а.овательнос:тыо DОИ4еlfческнх акrоа ( или структурой по~денн,r). ЭЭf. 
исследования межсистемных отношений ведутся• рамках изучения «осtОЯ~ЩI 
субъекта nоведения• (], 6, 8), которое характеризуется как «конкретный состав 
функциональных систем, извлеченных из памяти в опредмеиный момент вре· ., 
мен.-, и их вэаммооrноwения• [6, с. 46) . По.11. «субъектом поведения» nонкм:~R 
«Jc~ совокуntt()(:Ть фунiщиоn-.пьных систем, нэ g-oтop.wx. состоит видовая и ·1Uf-
~ацуально · 11рнобретенная память:. (8. с; IЗJ. · ··· 

В TQ же время межсистемные oтнowe1UU1 у животных можно изучать q 
нdроналыюм уровне, исхо.ая нз оредстамеви,r 'С> системоспецифнчностt1 tteйpo- . 
нов и реrнстр.ируя а свободном поведении а,ктивиость. нейронов, ~nециалв:э:а~ 
рОJ~акиых относительно функцНQиальноА си<:темьi опреяелениоrо ооведе,ачес:19tо , 
atrra (101. Как показано в наших предшущих исс.11едоваnих. такаи eneo.ь.n11-
sa-1UU1 нейрона яа.nяетси стабмьной характеристикой ero актnиостй- f 5-J и' мо­
жет СJ1ужить показателем извлечения из памяти (актуализации) даиiюА etttтe• 
MIIC. в ваб.людае~ом nоведеmси {7]. Нейроны коры больщих nOJJyw.11pd ,сnеци• 
лизированы кц относительно .с11стем от.11ел-ьнwх nоее.аачееких НТО8 'Щ)~­
текноrо в зкспер1t11еате поидеlfltЯ {-с1Ю8~ системк»)/т-аt( • oт"ocwr~~. · 
к.~рые быди системами поведенческих aКf'Gis на бопее .. ~х эtarin'~''\ 
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Рис. 1 Графи•н'ское прсдстив.1енне активносп1 снстt'мосп(•цифи•1щ,1х нейронов в нктах !lнк:~нческо­
го поведения. а····- схема жспернмент11лыюй к;1етк11. П ·· педа,111, К -- кормушки. Цифрами обо­
значены выделенныг этапы поведения; n Н<'Йроны «подхода к 11,·да:111.,,, 11 = 17: в ··· нейроны 
«д0<·таванин пищи нз кормушtiи», r1 = 14; с' ··-· н.-йроны «нодхода к пе,1.а:ш и нажа1·11я на нt•е», 
п = 12; д .. . нейроны •подхода к 0;1ной из кормушек», п = 9. На ,то'1 11 все.~ 11,х.1едуюшнх 
рисунках: 110 оси абсцисс - номера ~та,юв поведrння (поведенческих шпов), по оси орд11нат ··· 

нормированнан среднян частота активнrкти 

за ( «старые системы»), а в исследуемом поведении выступают в качестве суб­
систем поведенческих актов и могут присутствовать в неско:1ьких актах реали­

зующегося поведения 12, 4, 9, 11]. 
Активность специализированных нейронов можно раздt'лить на специфиче­

скую, прояв.пяющуюся при реализации функцнона.JJьной системы того поведен­
ческого акта, относительно которого специализирован данный нейрон, и неспе­
цифическую, прояв.пяющуюся при реализации других поведенческих актов. 

Поско.1ы<у активность отдельного нейрона связана с активностью всего мозга, 
то по активности. системоспецифичного нейрона вне времени реа.1изации специ­
фической системы можно судить об извлечении этой системы н:-1 памяти при 
реализации других поведенческих актов. В настоящей работе была поставлена 
задача -- на основе изучения активности системоспенифичных нейронов при 
реализации циклического пищедобывате.r~ыюго поведения выявит~:, опюшец.ня 

между системой, относительно которой специализирован данный нейрон {cne· 
цифнческой), и другими функционаJlЫiьtми системами анализируемого rювсде­
ния. Выяв.11енные таким обра:юм межс~~стемные отношения позволят составить 
представ.,енне о структуре памяти, приобретаемой в ре1у.;н,тате обучения. 

МЕТОДИКА 

В основу настоящ1•й рRботы 11ш10жен количественный ана,1нз актнвнщ:ти енстемос11ецнфнч.нw)( 
нейртю11 лимбичес1юй коры кро.r1нка в вп1де,1е1mых 10 <11<Тах цнк..1ического 11111дедобы1щтельноrо 
поведения. 

Активность нейронов была зарегистрирована у четырех крfмнков при r1нщ1!добывательном 
rюведенни в клетке с двумя кормушками (рис. 1) н дВ}'МЯ педа.1ями нr> уrт1м (рис. 1, а). Для 
по.,1учения пищи из кормушки кро;1нк должен 6ы.1 нажимать на щ•да.н, в С()('ед11ем с ней углу зкс11е­
рнмевталь11ой метки. Эффективность нажатия на педали меня.чась ,ксперн1о1,·нтатором чrрез 10--
20 побежек кролика едо-~ь каждой стt>нки клетки от педа,111 к кормушке и обратно. Слайковую 
активность одиночных нейронов лимбической области коры (Р 8-- 10, L 2· -3 по ат;~асу Га1т1~ф, 
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Монье f 13)) реrнстрнровалн у предварительно ооученных крuликов етеклянными r,шкроэлектро­
дамн, заполненными ЗМ раствором KCI, с диаметром кончика 1 -··З мкм н сопротивлением 3- -7 Мом 
на частоте \О<Ю Гц. Поиск нейронов осуществлялся автоматически пр11 дистанционtю\1 погружении 
микроэлектрода с помощью микроманнr1улятора, фиксированного на го.пове животного. НеАронную 
активность, а также поведенческие отметки рег11стрироввлн на магн11тофонс «Ннхон Коден» с поt~1е ­
дующнм воспроизведением на бумаге с редукцией скорости в 10· раз. Для rю&('де-11ческнх отметок 
нсnользова.1исъ светодиоды, rюмещенные в . кормушке, у педали и в сере;.щие обеих боковых стенок 
камеры, и фотоэлектрические узкоианравленн·ыt· п.1астиики на го;юве крол~1ка . в кормушках и о 
педалях. Поэтому при воспронзВ{'денни акт11вностн нсАрона мы имели отметки нахождения морды 
кролика в кормушке, нажатия на педаль (нахождения лапы на педали). а также момента про · 
хождения кро.пнком середины боковой стенки. т. е. поворота к педали нлн к кормушке. Парал­
лельно поведение кролика регистрировали ка видеомагнитофон. Статистическая обработка rюлучt>fl ­
ных данных производилась на ПЭВМ «Cera 3000• (Япония). 

Обучение животных инструментальному поведению в клетке осущ~влялось в двух разJ1нчных 
nОСJ!едовательностях. Кроликов I и II сначала ооуча.1н nо.1учать пкщу кз правой кормушки, затем -
нажимать на правую педаль д.пя появ.,ення пищи II кормушке. Да.,ес ту же процедуру повторял11 
на левой стороне, т. е. обучали по.пучить пищу нз ,,евоА кормушки, потом - иаж11мать на щ~вую 
педаль д..1я появления пищи в кормуurке. Таким образом, кродик обуча,1ся сна 11а.1а циклическому 
поведению вдоль nравоА стороны клетки (кормушка - педаль --· кормушка). а затем ·-·- вдоль левоii 
стороны. Кроликов 111 и IV сначала ооучалн получать пищу нз левой кормушки, затем ··- ю правой . 
Следующкм этапом было обучение нажатию на правую педаль. затем - на левую. Таким образом . 
схему ооучення можно представить следуюшнм образом для кроликов 1--11: nр;Jвая кормушка ·­
правая педаль - левая кормушка -- .1евая педаль; для кро.,1ююв 111 и IV: ,1е11ая кормушка-·- npa· 
вая кормушка - правая педаль - левая пед:м1,. 

Основным критерием отбора нейронов д,~я анализа была длительность р.-гнстра11нн нейрона 
независимо от ero специализации - отбнра,1нсь ге нейроны, которые у-далосt. зарегистрировать не 
менее чем в пяти поведенческих циклах на каждой стороне клетки. Крнтер11ем сr,ециализацни 
нейрона относительно функциональной системы поведенческого акта служило наличие активации 
данного нейрона nрн всех реализациях данного поведенческого акта . 

В качестве )(арактернстнки активности Нl!'Арона были выбраны два независимых показатt•ля -­
средняя частота спайковой актнвнос111 нейрона на конкрмном этапе поведения н вероятность 
наличия активации на этом этапе. Предварительно каждый 1юведенческнй r1иК)1 , т . !!'. отрезок . 
поведения между двумя nос.nедовательнымн захватами порции пищи 11з одной 11 той же кормушки. 
был разделен на пять этапов в соответствии. с rюведе1111ескнмн отметками. 

Каждый нз этих этапов поведения соответствовал конкретному поведенческому акту. которыА 
формировался на определенной стадии обучения животного пнщедобыватмьному поведению 
в :,кспернментальноА клетке. Так, в поведенческих цимах на левой стороне К.lt'TKH бы.1и выделены 
следующие этапы: 1 - нахождение морды кролика в кормушке, захват пищи; 2 - жевание 11нщи в 
комфортно/! nозе или начало поворота к педали (до отметки поворота); З -- подход к педали (от 
отметки поворота до нажатия на педаль); 4 - ·- нажатие на педаль, 5 - .. подход к кормушке. 
Аналоrнчиш этапы (6- \О) были выделены в nопеденческнх Шtl(Jtax на правой стороне клетки 
(рис. 1, а) . Активность каждого нейрона на выделенных этапах 11редставля,1ась графически: по 
ординате - нормированная относительно частот активности в сnец11фнческом акте средняя 
частота активности в данном акте, по абсциссе -- номера этапов (акто11) (рис. 1, 6-д). Такие 
rрRфнкн. позволяющие оценивать активность нейрона в каждом вкте изучаемого поведения в 
течение всего времени реrнстраuни. ()ыли построены д.11н всех проанал11з11рованных нt-йроноА 

При сопоставлении таких графиков активности разных нейронов, специализированных в отношении 
одних и тех же поведенческих актов, можно выявлять межсистемные отношения , определяющие 

активность данного типа нейронов в изучаемом поведении . Достоверное различие активности нейро­
на в актах пищедооывательноrо поведения определялось по 1-крнтернrо Стъюдента при сравнении 
средн11х частот активности JI.IIЯ каждой пары актов. 

РЕЗ)'ЛЬТАТЫ И ИХ ОБОЖДЕНИЕ 

Из 333 зарегистрированных нейронов для анализа было отобрано 180 
( 108 нейронов, зарегистрированных у кроликов 1- 11, 72 нейрона, зарегистри­
рованных у кро.,1иков III- IV) . 

Все проанализированные нейроны были распределены по группам со сход­
ными специализациями. У 68 нейронов специализация проявлялась в отношении 
одного из выделенных поведенческих актов или двух последовательных актов 

( рис. 1, 6-д). 35 нейронов были специализированы относительно поведенческих 
актов подхода к педали и/или нажатия на нее: 20 - относительно правой педа­
ли ( 10 нейронов, специализированных в отношении подхода к педали, 8 - под­
хода к педали и нажатии на нее, 2 - нажатия на правую педаль); 11 - - отно­
сительно левой педали (7 - подхода к педали, 4 - подхода к левой педали и 
нажатия на нее). Для 4 нейронов специфическими были акты подхода к обеим 
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педалям и нажатия на них. В группу специализированных относительно пове­
денческих актов подхода к кормушкам и/или добывания пищи из них отнесено 
28 нейронов. Из них 3 нейрона были специализированы относительно подхода, 
5 - подхода и добывания пищи, 7 - добывания пищи из левой кормушки; 
6 нейронов были специализированы в отношении подхода, 2 - добывания 
пищи из правой кормушки. Все эти нейроны отнесены в группу «нейронов новых 
систем». Сюда же вошло 5 нейронов, активность которых была связана с 
определенным местом экспериментальной клетки, а не с каким -либо из выделяе· 
мых нами актов. 

Оставшиеся 37 нейронов, мя которых удалось определить поведенческую 
специализацию, были отнесены к «нейронам старых систем»: 9 нейронов, специа­
лизированных в отношении актов подхода к обеим кормушкам и добывания 
пищи из них, 1 нейрон, специализированный в отношении грызения и жевания. 
Активность 27 нейронов была связана с каким-либо движением животного, 
совершаемым в процессе циклического пищедобывательноrо поведения в клетке. 
Для этих нейронов характерными являлись активации в поведенческих актах, 
совершаемых животным на разных сторонах экспериментальной клетки. Напри­
мер, специализация нейрона «поворот налево:. проявлялась на левой стороне 
клеткн как активация при подходе к кормушке, а на правой - при подх.оде к 
педали, и на графиках их активности соответственно имеется по два типа акти­

вации. Паттерн активности этих нейронов в циклическом поведении определялся 
заданным структурой данного поведения использованием специфической мя 
них системы при реализации новых актов циклического пищедобывательноrо 
поведения. 

Индивидуальные паттерны активности нейронов даже одной и той же спе­
циализации сильно варьировали, поэтому мя статистического сравнения 

активности по всем актам проводилось усреднение и строился усредненный 
паттерн активности всех нейронов данной специализации. Такой анализ прово­
дился только для наиболее часто встречающихся специализаций . 

В самую большую группу вошло 17 нейронов, объединенных по специализа­
ции «подход к педали:. ( сюда отнесены все нейроны, специализированные в 
отношении акта подхода к одной из педалей без учета стороны клетки) . При 
анализе усредненной картины активности этих нейронов (рис. 1, б) было о.бна­
ружено помимо выраженной актив;щии в «специфн•1е<:ком» uктс подхода к 
педали (3) достоверное уменьшение активности в актах подхода к кормушке на 
стороне специфического акта и добывания пищи из нее ( 1, 5) по сравнению с 
актами нажатия на педали (4, 9) и подхода к педали и к кормушке другой сторо­
ны (8, 10) . 

Другая большая группа состояла нз 14 нейронов со специализацией «до­
ставание пищи из кормушки». При анализе усредненной картины активности 
этих нейронов (рис. 1, в) помимо активации в специфическом акте 1 удалось 
выявить достоверное увеличение активности в актах подхода к «своей» кормуш­
ке и доставании пищи из другой (5, б) по сравнению с актами поворота от 
кормушки и подхода к ней (7, 10). 12 нейронов было объединено по критерию 
специализации «подход к педали и нажатие на нее». Анализ суммарной усред­
ненной картины активности этих нейронов (рис. 1, г) выявил помимо активации 
в специфических актах 3 и 4 достоверное увеличение активности в актах поворо­
та от кормушек и нажатия на педаль другой стороны (2, 7, 9) по сравнению 
с активностью в актах доставания пищи из кормушек и подхода к кормушкам 

своей стороны ( 1, 5, б) . Такой же анализ был проведен для активности 9 нейро­
нов, специализированных относительно подхода к одной из кормушек (рис. 1, д) . 
Кроме специфической активации в акте 5, достоверных различий между актив­
ностью в остальных актах обнаружить не удалось. 

Анализ активности всех этих четырех групп нейронов в неспецифических 
актах показал, что достоверное различие наблюдается только между теми 
актами, которые занимают крайнее положение по частоте. При этом максималь-

63 



А 

б 

0,9 

0,.5 

о, 1 

о 

0,9 

0,.5 

O,f 

о 

0,9 

f 

~ 
2 " б 9 10 

J 

' \ !'- ---

0, 1 . -·~'-~~-11_1 _____ ..... ...._ 

О 2 1./ 5 8 10 

0,9 

0,.5 

0,1 

о 

0,9 

0,.5 

0,1 -

о 

2 

2 

iJ 5 8 10 

ll tO 

Рис. '2. 3аз11си~1осл, кщ1т,111ы :~ктивност н нейронов «добыван11я п11щ11 1н кор..,ушк11 » от истории 
обучеы,н крш,и,.а. ;\ ;;,<J6ыоа 1н1с· пнши ю 1J.-p11oli 110 порядку оfivчени,1 кормушки; Б - · добыва ­
ни,, ;шщи ,н второй по 11оря;\К\' обу •1сш1я кормуш~-н. 1 нейроны «добыван нн ш1щ11 1п правой 
~;ормУШКJ<с< 2 fН'i1роны «доб~,111аню1 nищн и:i ,1евой кормн11ки:~, .3 усредненная карп1на 

акптнопв но:iiрmюв «пl'рной кормуш,;и» (с11:юшнан л ннни. 11=6). нейронон ~второй кор1.1уш ки" 
IГPi!IKTHp , 11 = 8) 

вая н мнннма.1ьная активности выявJJяются только как тендtчтня. и 11рактнчески 

невозможно разде.1нть активность в этих 1:1ктах на какне -.сшбо выраженные 

по,;.~хруппы . 

:!kпо.пьзованная нами разная последовательность этапов обучения животно­
го в экспериментальной клетке по3воляет сравнить активность нейронов. с11е­
цна.1изированных относительно одних и тех же актов (например, подход к пе­
да.rн1), но сформированных на разных этапах обучения . Из приведенной в разде­
,,~е « ,\1етоднка» схемы обучения животных яс но, что основные отличия между 
историями обучения кроликов двух групп состояли в том, что обучение первой 

группы кролнков (кро.1 ики 1-- 11) начина;юсь с правой кормушки . и обучение 
добыванию пищи из левой кормушки следовало за обученщ>м нажатию на 
правую педаль. Обучение же вторай группы кроликов (кроv1нкн 111----IV) начи­
на.~ось с .~свой кормушки, noc.1e чего следовало обучение добыванию пищи нз 
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правой кормушки и лишь затем - нажатию на правую пед.аль. В обоих случаях 
завершающим этапом было обучение нажатию на левую педаль. 

При сопоставлении паттернов активности спеuиализнрованных нейронов у 
кроликов первой и второй групп были обнаружены э.1ементы сходства в карти­
нах активности нейронов, специализированных относительно добывания пищи 
из первой по порядку обучения кормушки, т . е. «нейронов правой кормушки» 
кроликов первой группы и «нейронов .певай кормушки» кро.1Jиков второй группы 
(рнс. 2А). Характерными для них является ярко выраженная спеuиа.~изация, 
т. е. а.ктивность в специфическом акте (акт 6 у кро.1иков первой группы и акт 1 
у кроликов второй группы) значительно превосходит (в среднем в 8,9 раза) 
активность в остальных актах, в которых активность таких нейронов достоверно 
не различа,1ась. На той стороне клетки, где наблюдалась спеuифичес1<ая актив· 
ность нейронов, можно отметить с.~абую активацию в акте подхода к кормушке 
(5 и 1 О соответственно). Активность на другой стороне относительно равномер­
на во всех актах. 

В паттернах активност1-1 нейронов, специа.1изированных относительно второй 
по порядку обучения кормушки, т. е. «нейронов левой кормушки» первой группы 
кроликов и «нейронов правой кормушки» второй груш1ы кро.пиков, также 
обнаружено сходство (рис. 2Б) . Выраженность специализированной активности 
в ннх значите,1ьно меньше. Она превышает активность в остальных актах .,ишь 
в 3,9 раза, что по сравнению с выраженностью специализа11ии в предыдущем 
случае оказа"1ось достоверно меньше (р<О.05). В то же время для этих нейро­
нов выяВJJен разный паттерн активности на стороне, противоположной стороне 
специализации . Для «нейронов левой кормушки» (кролики первой группы) этот 
паттерн характеризуется достоверным повышением активности в актах подхода 

к правой педали и нажатия на нее (8, 9) по сравнению с другими актами на этой 
стороне клетки. Для нейронов второй группы кроликов ( «нейроны правой кор­
мушки») паттерн активности на левой стороне характеризуется уве.~ичеюtем 
активности в ак1·е доставания пищи кроликом 11з кормушки ( l) по сравнению 
с другими актами на этой стороне клеткн . 

В от.,ичие от поведения у кормушек поведение у педа.1ей формировалось 
у всех кро"1нков одинаково - подхщ1у к правой педали н нажатию на нее все 
кролики обучались раньше, чем подходу к левой педаJJи и нажатию на нее. 
Статистическое сравнение усредненной активности 10 нейронов, специализиро­
ванных в отношении подхода к правой педали, nоказа.10, что помимо выражен­

ности специфической активации (8) выявляется достовернu бо.1ее высокая ак­
тивность в актах подхода к педаJ1и на левой стороне к.1етки (ЗJ по ср,Jвнению 
с актами подхода к кормушке, расположенной на правой сторонt:: ( 10, 6) 
(рис. 3, а), и добывания пищи из нее. Анализ суммарной картины активности 
8 нейронов, сnеuиалкзированных в отношении подхода к правой педал» и на­
жатия на нее (рис. 3, 6), показал, что помимо специфической активации в 
актах 8, 9 выявляется достоверно более высокая активность в актах поворота 
головы клевой педали и нажатия на нее (2, 4) по сравнению с актами добывания 
пищи из кормушек и подхода к правой кормушке ( 1, 6, 10) . Относнтельно акта 
нажатия на правую педаль было специализировано всего два нейрона, поэтому 
на рис. 3, в приводятся индивидуальные паттерны их активности; стат1tстнче­
скоrо сравнения не проводилось. Прн визуальном ана.~изе выявл'яется на общем 
фоне только активация в специфическом акте (9). 

Относите.,ьно поведенческих актов у левой педа.1и было специализировано 
11 нейромов. При анализе усредненной активности 7 нейронов. специат,зиро­
ванных ~;тношении акта подхода к левой педали (рис. 3. г), обнаружено, что 
помимо специфической активации в акте 3 имеется достоверно более высокая 
активность в акте поворота головы к левой педали (2), а также нажатия на 
лравую педаль и подхода к правой кормушке (9, J О) по сравнению с актиtно· 
стыо при пол.ход~ к левой кормушке (5) . Анализ усредненной активности 4 ней­
ронов, специализированных в отношении подхода к девой педаJ1Н и нажатия т.1 
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Рнс. ;1. !(артина активности нейронов, сп~цналнзнрован.ных в отношении актов подхода или на­
жат11я педалей. а - нейроны «nодх.,ода к nравС1й 11едалн•. п = 1 О; 6 - нейроны «подхода к право!i 
педали и на жатня 1111 н~»: п =8; 6 - нсйроиы «нажатия на правую пrдаль». п ==2; г -- нейроны 
«подхода к .,евой педа.1н», п =7; д - нrйроны «подхода к левой педали и 11ажатня на неt-•, п =4; 

е - нейроны с.rодхода к обеим педалям•, п =4 

нее (рис. 3, д), не выявил достоверных разJ1ичий между активностью о каких­
либu актах, кроме специфической активации в актах З, 4. 

Наконец. 4 нейрона бы.11и специализированы в отношении актов подхода к 
обеим педалям. При анализе усредненной активности этих нейронов (рис. 3, е) 
удалось выявить помимо специфических щпивациJ1 в актах 3, 8 достоверно более 
высокую активность в актах нажатия на обе педа:1и и поворота rоловы к правой 
педали (4, 9 н 7) по сравнению с актами подхода к левой кормушке и добывания 
пищи из нее 11, 5). 

По.лученньiе результаты свидетельствуют о том, что в активности каждой 
группы специалr1зированных нейронов, как правило, можно выявить межсистем­
ные отношения. характерные для специфической системы, т. е. той системы. 
относительно которой специализирован данный нейрон. Так, в активности всех 
нейронов, специфически активирующихся в актах подхода к педали (рис. I. 6, г-), 
выявляется снижение импульсации при rюдходе к кормушке и добывании пищи 
из нее на той же стороне клетки: на которой находится и «специфическая» 
педаль. Такая закономерность отражаt>т оnnонентные отношения в памяти 
систем подхода к 11еда.'lи и нажатия на нее, с одной стороны, и систем добывания 
пищи на той Жt> по.лоrщне клетки - с другой. Эта оппонентность несимметрична, 
т. е. ес.11и на стороне спt-циа.,изации акти·вность «педальных» нейронов при 



под.хuе·кроnщ. к корм:ущхt и добывании пищи из нее достоверео ниже,·~ 
в·4Руrих актах, то актмаJiОСТь «кормушечflых.•нейронов nри· по.а.хам к nеАали 
а uжaТJQt .. ffa нее достоверно ·не отличается т активности в остальных аkтах 
(рис. 1, в),· ,Эта . иескм.метрич:носrь с1'язана. видкмо, с «$6льшам влиянием 
состоянии суtьекrа ntqае4еиня как целого ( через иежсистем~е отнiШfеuия) 
на си~. o't'C'taвлeкffble от конеqного результата цимнчес1<оrо nоведеии,t. 
ка1<оаым можно считать щuученне nopцlfИ пищи («пища ео рту>). Косвенно 
это подтsер>t<дается тем, чtо при насыщея._и животного (сн.ижеии& мотивации) 
или при ухудше.нвн его самочувствия в nерву.ю очередь страдает (.перестает 
реа.11изовыаа1ЪСя) nоведение подхода _к п-еда.nи и нажатия на нее. О том же 
с:вuетельствует и большее количество конкреrных актов с достоверно разли.­
чаJОШеАся в них акtнвностJ:>ю у «ntд.альнt,~х» нейронов 110 сравнению с «кор­
мущечными». 

Выявляемые no активносnt всех «пед&11ь11ых» нейронов межсистемные от­
нощения характеризуют тол~Q поведение на той стороне клетки, на котороА 
осуществляется сnе1U1фическнА акт. На нац.~ взмяд. это иожет бl:.rtь связано с 
тем. что жестка·я структура поведения животного на каждой· c'l'OJ)oнe клетки 
определяет о.дЖ)Эцачные· отношения м:еж,ау системами отдельных актов nнще • 
.аобывательноrо цикла. в то Jремя KJ:tK саязь между актами на разных сторо1tах 
клетки не оаредел~ структурой поведеttкя и ~aphltpyeт для нейроно~ с 
различными сnециалмЗАtnиями. 

Отиоwен'4я же cif~м ПОRдекческнх актов. соеерwае-мых на друrой cтopotre 
клетки, к содНО11t'iд8JJЬНЫf11» системам бо.л~ р•зиеобразны. Характерной для всех 
спедальных» нейронов является актуцизащ специфической системы яри реа· 
лизации систем по,.в.хода к ведали другой ст.ороны и нажатия на нее. что можно 
расематр.нвать как проявление .ФЗиора ()($шiюсти цели. Наряду 1с ним в меж­
системных отноШ$1JtЯХ проявляется и фаnор сходства двюкениfl. Более четко 
м.ияние этих факt0,реа JtOЖ.lfP увидеть при ана~изе Н11дИвидуальных картин 
аК'1'ивности спецкалиэирр~ниы.)[ нейронов в НС(;Jiе.цуемом поведении. Так, общ· 
н&сть цми ~.це.nила сходную аkrианость 4 яеtрон.ов, ,ктивиJ)()8аmщ1хся nрн 
nо.аходе крщ~яка к любоА педали • . и 9 кейронов с активаwrямt1. при подходе 
g мобой кормушке и/ил.и добывамии nцши из нее. Кроме того, у 8 кейроиое, 
~aJ11t$JtJ)QBaнкы1t отжкительио подхода к одной педали. наблюдалась ела~ 
6ая .• тиаация ':IPJi оояходе животиоrо ко вто~й педали;· У других 8 нейронов, 
еоецие.лнзкр.Gеаиных отноеительно до6ыва1t,Qя "ищи из oдllOA t<0рмушки, сход­
ство. цели onpeд~JIJIO М~ а~пиеацию при добывании ·пищи из друrоА 
КQPJ4YWIUI. 
~стао двиlНtlИЙ. цк фактор актуализации сйстемы при поведеним на 

друrой стороне клетки овредuмло активацию в актах подхода к кормушке 5 
«п~дпедмьных:. trelpoнoe и активацию при ПОДJ{Gде к педаЛИ 5других ·•~д­
кормуwечных» нейронов. Различная степень влияния фактщюе сходства цели и 
движения на разные нейрощ.~ .и значитмьное разнообразие остаJIЬНЫХ ННАИ· 
видуалыuа картин · активности позволqет утJ,ерждаrь. что nрm,вле1:1Ия. ~жс:и~ 
~мных отношений 8,8К1'1f8ИОС1'Я раэных нейронов, даже ИJ.rel()ЩHX одинаковую 
поведенческую специа.пизацню, различн~. · 
.. ,ДруrоА тип межсистемиwх отноwениА. ,обнар.ужеНЩ;~IЙ при анали~ акт1щн~ 

•eril зарегистрированных нейронов. СВЯ$аJJ .. (:. оnредц~вiюй историей формиро­
еаии:я поведения кролика в клетке. Так, ~.,ы.,~щ~ированные отаQСК· 
,'rМЬно добывания пищи из какоА-либо одяоА.,кормушкн, имели ра~ныА паттерн 
aCJ!flaliocТJJ • заВJКимостм от .тGro. какое 1J9рядкоJЮе .~ст.о в истории обучения 
*1ЬЮтноrо поведению в 1',Аетке заJЦtNала даЩtая JЮрмущиа и како~а была схе•а 
об,че,Н11t1. Для нейронов, сnецнализироваищ,1х отНОСИЩЬно добывания щtщи И3 
'1'О1 кормушки, с которой начинали ~чеиие, аыр,:жекиостъ специфической 
аnJrвац1н1 (!. е. отиошеQе. ~ктивно,ст,и в ~еЦ:Jtфическом акте .к ~.J(,'f~и 
в осталь:11их. актах), быда вы_ц.Jе по :ср••вшо с не4роиаvи. cneWUWIЙЗJf~.: 
МЫМИ ОТJIОСИТМЬВО добывания .,ПНЩН' ~·· $TQj)QЙ ПО ООJЖЦу .()бучения Kop.мyJ,ЩQt. 
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Это, возможно, связано с тем, что поведение у ·первой кормушки ф(>рмирова.hЬсь 
в самом начале обучения и являетс11 б~зовым по· отношению ко всем акта.:l:;' 
сформированным nоэже. Характерно-А чертоА-этой сnеuиализа·ции (откоситеiп,:_ 
но добывания пищи из первой по rторядку Мучения кормушки) яВJiяe"tcf:1 µ,:ав:.' 1 

номерная активность во всех остальнi;,lх актах. В то же время ?. не'Арсtио\i; , t.rie~. 
циалнзиро9аниых отtюсительно добывания nнщи из второй кормушки, :ВЫSI&~ 
ляется четкий nаттерн активности в оста.nьных, "счу)Кй-х,; аК'rах, кЬtорый 0за1tм~ . 
сит от схемы (истории) обучения: наблюдаете• закономерная дополкительt(а'i ' 
активация на том )тarre поведения, .который по сJСеме обучеRМй формировался 
~посредственно перед специфичесk1fМ актом. _ . .. . - . .. . . . · ,_ .. . .. , 

Можно о-rметнть _ следующ1tе характ~рные ()СОбен1r~ '.·~ми~~;. 
активаций, обусловленных историеА обученяя в метке: вo~nep860t~ о-ни выимяi 
ются только в тех поведенческих актах, которые совершались жйВОТRlilМ, ·ва 
стороне клетки, противоnоложиоА стороне сnецнализацмн, т. е. 'В «ifyJIIOP 
пищедобывательном цикле; во-вторых, они намю.11аются ТGАЬко в тех · актах, 
которые формнровалксь непосредственно один за друnfМ:. ~ m особенности, 
на наш взгляд, свидетельствуют о6 относительно сл~боА c'aiJМi Щю1'Ветствующи~ 
систем по сравнению со связью. задаиноА riрннадлежнt.Н1'ЫО к ОАно.-у nнщедо­
бывательному циклу~ Очевидно, nоэтому и не наблJО.аается nояеления , таких 
дополнительных актцваWtА в активности ~еrок, сnецимнэиро&анных. QТlfotИ~ 
тельно поведения кроликов у правой педали, которому в обучеiцiи··всегд~ JJ.JieA· 
шествовало об~енне добыванию пищн у nравоА кормущки .' Клеток же;сц~а­
лизироаанuых о'lносителыю·поаеденмя у левой педали; у кроликоа. -Qбyчaa&ШtlCCil 
по втор'Ой схеме обуqения ( т. е. нажати~ и.а левую n~.11,а.ль cpasy ·nос.ке· trеЖ8tия 
на nравую), было. зареrис,трировано нел.ост,tочпо, чтобЫ .aы,rl:ftTTt · ~аftЬА'.-то 
закономерныА паттерн. Так-им образом, можно утверж.да-rъ, что меЖАу емст.ема­
ми, которые форммроаались непосредственно одна за другой, но прииаАдежа" 
щи!\fн к paзttt.iм поведенческим циклам, в процессе обучения у~аиавпнваttся 
связь .. Эtа связь nроя8.11яеtся в том, что позже формировавшаяся: . снi:'ге'ма­
актуалнэнруется при реализации предшествовавшей ей в исrорщ«. OOY1feffHЯ . 

. Как нам кажется, полученные данные позволяют прибпизитьея<х ответу.,на . 
iц)Просы, ставящнеся в рамках совремt1нных пnдходов к oбytietrJJIO . [42; 14., 15, 
и др.J. Так, обнаруженная нами зависимость ·патте-рна активностн.'сttсtемQСпе~ 
цифмчных нейронов от истории обучения в какрй-то )fepe от~ает на BQ.tipoc .Q, 
том, «как разный опыт вэаимедействует при формировании повед~ния» . f 14, 
с. 134]. Кроме того, выявленные нами межсистемные оmоwе~мя являtотся-отра- · 
женнем тех саNых функщщна~ьных взаимадейст8иА неА.ронм~ы* ~кcaii~A; 
J(OTOpble 8Ыде.11JIЮ1'СЯ В К8ЧесТве ГJ18ВНОГО предмета ЯССМДО8811ИЯ . №КрсiфИЗНО­
ЛОТИН о6ученяя и являются осново#i памяти {12) . -

выводы : 

По активности снстемосnецифнчны~ неАронов ..-о,кно судить о ctpyкrypt 
~вноrо опыта животного, приобретаемого в реэул,ата-rе обучеии$i, ·. _·· · 

Межсистемные- отношения, выявляемые по акт1tвнскти, ~" спеu_11~н:пtр0~ 
ванных нейронов определенного типа, характерttзуют оtношеm фyJJ!ЩНOJUthЬ~ 
иwх аtстем поведенческих актов r04ько внутри одноtо пнщедQбьlва'tЩ)ЬЖ)М) 
WfМA (олJОЧающеrо nоведенне tta одной стороне КJJет,сн) ·11 отраJКа~т tf'd 
жесткую структуру, т. е, инва:рнантную последоваrельноетi i'!~tpiL nо&ёаекче~ 
eJCRx аиоа в ·цикле. · 

Пртtемitие отношений систем, не связанных жестkо сrруктуроА 11~~,~ 
например систем тех поведенческих актов, котор1~1е жиюткое coaeJ)waeт нt , • ., 
ных сторонах клетки, в активности нейронов одноА м тоА жi cJJei.Ut8ЛН&atUiн 
р-.ЗЛtlЧНО. . . 
. ·. . Ji nаттерне аКТJJ.иости мм.пьиы,~: неАроНО1J. мoryr п-рояалятЬСff фjkfopbl. 
общ110СТJ{ це,л" нлм обшности движеlfкя, которые оnределЯtОТ с~одствq ,,rrм-­
вациА неltрона в ~з"ьrх акта11: пищедобJ>1ваrельного поведения. 
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.. 
По активности нейронов можно выявить отношения элементов субъективного 

оцыта, не лроявляюшнеся в поведении, которое реализуется в данный момент. 
В паттерие активности специализированных нейронов в цикJ1ическом пищедо­
бывате.пьном поведении отражается история обучения этому поведению. При 
этом обнаруживается качественное отличие формируемых в самом начале обу­
чения базовых поведенческих актов (акт добывания пищи .из первой кормушки, 
с которой начинается обучение) от др\'гих актов, формируемых при пос"1едую­
шем обучении. 

Между системами поведенческих актов, которые формироват1сь при обу­
чении непосредственно один за другим и совершались животным на разных 

сторонах клетки, обнаружены облегчающие связи, прояв.~яющнеся в повышен­
ной степени актуализации П()ЗЖе сформированной системы. 
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