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Работами многих авторов [6, 8, 20, 23 и др.] продемонстрировано, что паттерн реакции нейрона на многократные предъявления неизменного по физическим параметрам стимула может быть вариабелен, хотя при усреднении многих реакций эта вариабельность маскируется. С точки зрения теории функциональной системы П. К. Анохина, тип реакции нейрона определяется той ролью, которую нейрон играет в целостной интеграции. Имеются данные, что реакция нейрона на стимул может перестраиваться в зависимости от того, какой поведенческий акт этим стимулом вызывается [17, 23, 26, 29]. Можно думать, что вариабельность реакций на один и тот же стимул связана с неконтролируемыми измене​ниями целостной интеграции поведенческого акта.
В связи с этим для выяснения вопроса о влиянии интеграции на пат​терн ответа нейрона следовало сделать ее изменения контролируемыми. Поскольку известно, что стимулы, приложенные к различным участкам кожной поверхности животного, имеют различную поведенческую зна​чимость [11] и что основой интеграции является мотивация [13], в каче​стве контролируемых изменений всей оборонительной интеграции использовали изменение параметров (интенсивность, длительность, локализация) электрокожного подкрепляющего раздражения (ЭКР), создающего оборонительную мотивацию при выработке оборонитель​ного условного рефлекса.
МЕТОДИКА
У 12 бодрствующих кроликов, фиксированных в стереотаксическом приборе, с ане​стезией мест фиксации, вырабатывали оборонительный условный рефлекс. Условным стимулом служила вспышка света (0,3 дж, 50 мксек), безусловным — следующее че​рез 600 мсек после нее ЭКР, подававшееся через электроды, вкалываемые под кожу. ЭКР осуществляли прямоугольными импульсами от стимулятора «Физиовар», напря​жение варьировали от 10 до 100 в (по шкале прибора), длительность — от 1 до 500 мсек. Физические свойства условной вспышки и расположение источника света в поле зрения животного оставались в течение опыта постоянными, в то время как параметры ЭКР изменяли после 25—75 сочетаний. Интервалы между сочетаниями составляли от 10—30 сек до 1,5—2 мин. Первые условные ЭМГ-реакции появлялись после 25—30 сочетаний и достигали 90%-ного уровня после 50—60 сочетаний. Импульс​ную активность регистрировали стеклянньши микроэлектродами, заполненными 2,5 М рас​твором хлористого калия. Импульсную активность отдельного нейрона регистриро​вали от 20—30 мин до 1,5—2 час. За это время удавалось изменить параметры под​крепления от 1—2 до 14 раз.
ЭЭГ и нейрональную активность зрительной области коры (координаты: Е-9 по атласу Ганглофа и Монье),а также ЭМГ-реакцию, служившую контролем выработки условного рефлекса, регистрировали на магнитную ленту. Усреднение вызванных по​тенциалов (ВП) и построение пост- и перистимульных гистограмм производили на установках АИ-256 и NTA-512B с последующим фотографированием или выводом на двухкоординатный самописец. Фазой реакции считались пик или «провал» в гистограм​ме, не менее чем в 2 раза отличающиеся от уровня фона.
В настоящем исследовании подробно "проанализирована  активность 35 нейронов.
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Рис. \. Связь фазных разрядов нейронов зритель​ной коры с компонентами ВП на условную вспыш​ку света. А—первичная активация с позитивными послеразрядами, Б — негативная и В — пози​тивная активации. Стрелка — момент нанесения условной вспышки света. На каждом кадре свер​ху — усредненный ВП; внизу — перистимульные гистограммы импульсной активности (п = 25, ши​рина канала 4 мсек). По оси абсцисс здесь и да​лее— время; мсек; по оси ординат — число им​пульсов в канале
РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
В ответ на условную вспышку света самая коротколатентная фаза активации у семи нейронов совпадала с первичным позитивным колебанием ВП — «первич​ная» активация (средний латентный пе​риод (ЛП) равен 22,1 ±0,6 мсек), у пя​ти — со вторичной негативностью ВП — «негативная» активация (средний ЛП = '=42,0±7,7 мсек) и у шести нейронов — со вторичной позитивностью ВП — «пози​тивная» активация (средний ЛП= 140,5± ±9,3 мсек)  (рис. 1). Такие соотношения
активности зрительных нейронов с фазами ВП отмечены многими авто​рами [14, 27 и др.]. Девять клеток реагировали после прекращения коле​баний ВП — «поздние» активации (средний ЛП = 336,0±53,8 мсек) (рис. 2). Один нейрон отвечал на вспышку света только торможением, семь при любых изменениях параметров тока оставались ареактивными. После первичной и негативной активации часто отмечалась вторая фаза реакции. Из семи нейронов с первичной активацией шесть имели вторую фазу активации, совпадающую со вторичной позитивностью ВП, с ЛП в интервале от 96 до 230 мсек, а один — вторую и третью фазы активации с ЛП 300 и 510 мсек. У четырех из пяти нейронов после разряда на фоне негативной фазы ВП наблюдались послеразряды, возникающие, как правило, позже вторичного позитивного колебания с ЛП 160— 550 мсек. ЛП послеразрядов двух клеток, имеющих позитивную акти-



Таблица  1
Модификация реакций нейронов на
условный стимул  при изменении
параметров безусловного стимула

Таблица   2
Модификация реакций нейронов на
безусловный стимул при изменени и
его параметров
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вацию, составлял 400 и 470 мсек. Лишь одна из девяти клеток после первой поздней активации имела вторую фазу реакции с ЛП 548 мсек.
Изменения реакций на условный стимул при изменении параметров электрокожного подкрепления. У большинства исследованных клеток при изменении параметров ЭКР ответ на оставшуюся неизменной по физическим свойствам условную вспышку света перестраивался. Хотя эти изменения могли проявляться как в увеличении, так и в укорочении ЛП, для удобства изложения данных, представления их в таблицах и сопоставления реакций на условную вспышку света и ЭКР нейроны были сгруппированы по самой коротколатентной фазе их ответа, появлявшейся в ходе изменений параметров подкрепления. Эта группи​ровка, как будет видно ниже, ни в коей мере не отражает существо​вания фиксированных типов корковых нейронов.
В табл. 1 представлены количественные и качественные изменения реакции: уменьшение или увеличение вдвое выраженности реакции, стабильности ее ЛП [1], а также изменения паттерна реакции (появле​ние или исчезновение одной из фаз ответа) на условную вспышку света у 15 нейронов, при регистрации активности которых было произведено по крайней мере одно-два изменения параметров электрокожного под​крепления. Видно, что из 15 реагирующих клеток 14 изменяли характер своей активности в ответ на свет при изменении параметров ЭКР, при-
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чем у девяти из них были отмечены перестройки паттерна реакции. Поскольку анализ перестроек паттерна реакции представляется крайне важным в связи с целями настоящего исследования, ниже будет дано краткое описание этих перестроек.
Изменения паттерна реакции были обнаружены у четырех нейронов с первичной активацией. Один из них при изменении параметров ЭКР менял первичную реакцию на позднюю, другой становился ареактив-ным, у третьего первичная активация появлялась при увеличении интен​сивности ЭКР вместо торможения в ответ на условную вспышку (рис. 3). У одного из трех названных нейронов и у четвертой клетки при изменении параметров подкрепления появлялась поздняя фаза активации с ЛП 300 и 510 мсек соответственно. Указанные изменения наблюдались как при перенесении раздражающих электродов с одной лапы на другую, так и при переходе к другой интенсивности ЭКР. Изменения паттерна, выявленные у одного нейрона, отвечающего негативной активацией, заключались в том, что при перенесении раз​дражающих электродов с передней ипсилатеральной на заднюю контра-латеральную лапу нейрон, реагирующий во время негативного коле​бания ВП и имеющий послеразряды, стал давать позднюю активацию. У всех четырех нейронов, реагирующих поздней активацией, при реги​страции которых изменяли параметры ЭКР, было отмечено изменение паттерна реакции. В трех случаях поздняя активация появилась у ранее ареактивных нейронов. В одном случае поздняя активация появилась у нейрона, отвечавшего до смены параметров ЭКР торможением, при​чем эта активация выражалась в появлении лишь одного спайка с относительно фиксированным ЛП (рис. 2). Интересно отметить, что у одного из этих нейронов поздняя активация появилась при смещении
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раздражающих электродов лишь на несколько сантиметров каудальнее предыдущего места раздражения при неизменности прочих параметров ЭКР.
Ответы на ЭКР. В ответ на безусловный стимул были выявлены те же формы реакций, что и на условный, однако фазность этих реакций была в общем менее выраженной. Три клетки из 35 реагировали на ЭКР первичной активацией с ЛП 15, 18 и 21 мсек. Один нейрон имел вторую фазу активации с ЛП 314 мсек, два других сразу после пре​кращения первой фазы давали разряд на фоне негативного колебания ВП и третью фазу активации с ЛП 170 и 276 мсек. Наиболее частой формой ответа нейронов зрительной коры на ЭКР была негативная активация. Такой ответ был отмечен у 13 нейронов со средним ЛП негативной фазы реакции 51,4±4,1 мсек; из них пять клеток давали лослеразряды с ЛП 120—330 мсек. Разряды, приуроченные к позитив​ным компонентам ВП, отмечены у трех нейронов (ЛП 86, 120 и 137 мсек). Три клетки отвечали поздними реакциями с ЛП 240, 250 и 350 мсек. Семь нейронов тормозились, девять были ареактивными.
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Изменение реакции на электрокожное подкрепление при изменении его параметров. Ответы зрительных нейронов на ЭКР также изменялись при изменении его параметров (табл. 2). Из 11 активирующихся нейро​нов изменения отмечены у шести, однако лишь у трех клеток они каса​лись паттерна реакции.
Первая клетка из этих трех отвечала на ЭКР интенсивностью 40 в, приложенное к передней ипсилатеральной лапе, первичной активацией, за которой следовала фаза, совпадающая с негативным колебанием ВП. При уменьшении интенсивности до 30 в первичная активация исчезала, негативная оставалась и появлялись послеразряды. Вторая клетка на стимуляцию задней контралатеральной лапы отвечала негативной акти​вацией с послеразрядами,   при   раздражении   задней   ипсилатеральной
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лапы послеразряды исчезали, на стимуляцию передней ипсилатеральной лапы нейрон не отвечал (рис. 4). Третья клетка на стимуляцию боковой ипсилатеральной поверхности тела давала позднюю активацию, а ЭКР той же интенсивности, приложенное к передней ипсилатеральной лапе, ответа не вызывало.
Следует отметить, что для части клеток, перестраивающих свою активность, были обнаружены такие изменения параметров ЭКР, при которых их ответ на условную вспышку света или электрокожное под​крепление не изменялся.
Сопоставление типов реакций на условный и безусловный стимулы. В табл. 3 представлено соотношение реакций каждого нейрона на свет и ЭКР. По диагонали табл. 3— число клеток, отвечающих на свет и ЭКР реакциями одного типа. Снизу по горизонтали — число нейронов, давших реакцию данного типа на ЭКР, справа по вертикали — на свет.
Таблица  3
Сопоставление типов реакций   нейронов на условную вспышку света и электрокожное   подкрепление
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Из нейронов, реагирующих на условную вспышку света первичной, негативной, позитивной или поздней активациями, 33% отвечали на ЭКР реакциями того же типа. Наиболее часто таким свойством обла​дали клетки, реагирующие на свет негативной активацией, редко встре​чались нейроны, дававшие первичную и позитивную и совсем редко (один нейрон) — позднюю активации на оба стимула.
ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В последнее время показано, что реакции корковых нейронов, сов​падающие с первичным позитивным, вторичным негативным и вторич​ным позитивным колебаниями ВП, являются нейрональными корреля​торами узловых механизмов функциональной системы поведенческого акта [15, 16], т. е. соответственно процессов извлечения информации из памяти для введения ее в афферентный синтез, принятия решения и функционирования аппарата акцептора результатов действия и про​граммы действия [3]. Многочисленными исследованиями показано, что в условнорефлекторном поведенческом акте конфигурация реакций части нейронов на безусловный   стимул   воспроизводится   в   ответ   на
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условный [5, 10, 19 и др.]. При сопоставлении фазных реакций нейронов соматосенсорной коры с компонентами ВП, возникающих в ответ на условный и безусловный стимулы, было продемонстрировано, что боль​шинство клеток этой области реагирует в связи с одними и теми же компонентами ВП в условнорефлекторном и безусловнорсфлекторном поведенческих актах [15], т. е. обеспечивают в них одни и те же систем​ные механизмы. Однако в настоящем исследовании выявлено, что лишь 33% нейронов зрительной коры проявляют такие свойства. Большин​ство клеток, отвечающих на условный стимул первичными, позитивными и поздними фазами активации, отвечали на ЗКР реакциями другого типа. Можно думать, что извлечение информации из памяти (первичная активация) и функционирование аппарата акцептора результатов дей​ствия и программы действия (позитивная и поздняя активации) в услов​ном и безусловном оборонительном поведении осуществляются в основ​ном с использованием различных зрительных нейронов. С другой сто​роны, четыре из пяти нейронов, отвечающих на условный свет негатив​ной активацией, дали ответ такого же типа и на ЭКР. Однако число реакций с негативной активацией на ЭКР значительно превышало тако​вое в ответ на свет (13 против 5). Факт увеличения числа таких реакций в зрительной коре при повышении уровня пищевой мотивации отмечен ранее С. Н. Хаютиным [14]. Следовательно, и процесс афферентного синтеза обеспечивается в двух оборонительных актах различным набо​ром реагирующих элементов зрительной коры.
Поскольку коротколатентные реакции нейронов в ответ на значимый стимул оказываются синхронными [1, 25] и сходными по конфигурации в различных областях мозга [23], можно думать, что эти реакции свя​заны с обеспечением единых для всего мозга системных процессов. Различная зависимость коротколатентных активаций нейронов разных структур от параметров стимула и свойств интеграции позволила пред​положить [2], что характер участия данной структуры в системных меха​низмах, а следовательно, и свойства коротколатентных реакций ее ней​ронов определяются той частной функцией, которую она реализует в. данной системе.
В связи со сказанным выше можно думать, что частная «зритель​ная» функция зрительной коры по-разному или, во всяком случае, через вовлечение разных нейронов используется в обеспечении системных механизмов изученных нами оборонительных актов.
Рядом работ показано, что отдельные фазы реакции нейрона по-раз​ному зависят от свойств стимула [16, 24], имеют различную химическую чувствительность [9] и обусловлены приходом активаций через многие синаптические входы [9, 16, 24]. Таким образом, паттерн реакции ней​рона, или его «степень свободы» [4], определяется набором активных в данный момент синаптических входов, что и является рецептивным полем центрального нейрона. Известно, что рецептивные поля централь​ных нейронов изменяются при привлечении внимания к стимулиру​емому рецептивному полю [30], при изменении угла наклона тела [22] и в связи с другими факторами [21].
В настоящем исследовании показано, что при изменении параметров безусловного электрокожного раздражения могут наблюдаться самые различные перестройки паттерна ответа зрительных нейронов: а) по​явление или исчезновение реакции, что мы расценивали как включение или исключение нейрона из данной интеграции; б) исчезновение одной из фаз реакции, т. е. исключение нейрона из обеспечения коррелирую​щего с ней системного механизма; в) появление одной фазы реакции вместо другой — переход от обеспечения одного механизма к другому; г) появление дополнительной фазы реакции, т. е. включение в обеспе​чение еще одного системного механизма. Эти изменения могли наблю​даться у нейронов, отвечающих любой фазой активации. Изложенные
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факты подтверждают точку зрения М. Н. Ливанова [7] и В. М. Сторо-жука [12] о том, что следует говорить не о типах нейронов, а о форме их реагирования в данной интеграции.
Особенно следует подчеркнуть, что эти изменения паттерна могли быть отмечены и у нейронов, реагирующих в связи с начальным комп​лексом ВП. В последнее время показано, что ответы в виде первичной и последующей поздней активации дают клетки, имеющие в данных усло​виях свойства детекторных зрительных нейронов («простых» и «слож​ных») [28] и обладающие, как принято считать, наиболее «консерватив​ными» рецептивными полями. Из изложенного выше можно видеть, что изменения оборонительной интеграции могли сказываться и на их ответе. Этот факт находится в соответствии с обнаруженной возмож​ностью изменения структуры и ориентации рецептивных полей детек​торных зрительных нейронов при изменении условий адаптации [18].
Таким образом, возможность кардинальных изменений реакций ней​ронов зрительной коры на один и тот же стимул при изменениях оборо​нительной интеграции указывает, что под контролем целостной системы поведенческого акта, вовлекающей данный нейрон в реакцию через определенную совокупность синапсов, находится как использование нейрона в определенном системном процессе, так и его рецептивное поле.
ВЫВОДЫ
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1. В зрительной коре только 33% фазных реакций нейронов одина-​
ковы по конфигурации в ответ на условный свет и безусловное ЭКР.
2. При   изменении   параметров   ЭКР   ответ    зрительных   нейронов
изменяется как на ЭКР, так и на оставшуюся неизменной по физиче​-
ским свойствам условную вспышку света. Эти изменения касаются всех
фаз активации.
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CHANGES OF PATTERNS OF THE VISUAL UNIT RESPONSES DUE TO CHANGES  IN THE REINFORCEMENT  PARAMETERS
YU. I. ALEXANDROV
Institute of Psychology, USSR Academy of Sciences, Moscow
In order to study the unfluences of controlled changes of defensive integration on the activity of visual cortical units their responses to a conditioned light flash and electric cutaneous stimulation with a 600 msec interval between them were recorded in experiments on alert rabbits. It has been shown that in a third of the neurones the types of reaction to light flashes and electric stimuli coincide.
The changes in parameters of the reinforcing shock led to a changed response of most cells to the conditioned photic stimulus and electric stimulation. The changes may have affected units which produce any activation phase, including cells with activity characteristic of detectory («simple» and «complex») visual neurones.
The data obtained suggest that the special function of the visual cortex is used in different ways in systemic mechanisms of conditioned and unconditioned defensive acts and that the integrated system of a behavioral act exerts control both on the use of the unit in a certain systemic process and on its receptive field.
