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Наличие эфферентных влияний со стороны центральных нервных структур обнаружено на всех уровнях специфических афферентных путей анализаторов вплоть до рецепторных образований и описано для всех видов чувствительности. Исключение составляют лишь обонятельные рецепторы, которые не испытывают непосредственных эфферентных влияний [4]. Однако эфферентная регуляция обонятельных рецепторов может осуществляться за счет изменений условий взаимодействия запаховых веществ с рецепторной поверхностью: изменения крово​снабжения, состава и количества слизи, конфигурации обонятельных ходов и, что особенно важно, изменения дыхания.
На уровне обонятельной луковицы, так называемого "первичного центра обонятельного анализатора" центробежные влияния были описаны достаточно подробно еще в начале века [9 и др.] и к настоящему времени подтверждены электрофизиологическими работами. Несмотря на столь убедительные данные о влиянии центральных структур мрзга на периферические образования, активность их нейронов рассматривается обычно как кодирование свойств стимула для последующей передачи информации. Однако все попытки прямого сопоставления активности нейронов обонятельной луковицы с запахами, предпринятые ранее нами [3, 4], а также известные из литературы [7, 8, 10 и др.], показали отсутствие специфической связи нейронной активности с определенным запахом.
В связи с этим возникают следующие вопросы: какие факторы ив какой степени каждый из них детерминирует активность нейронов обонятельной луковицы; каким образом в активности нейронов обонятельной луковицы отражаются процессы, связанные с обонятель​ным различием; какова системная принадлежность нейронов обоня​тельной луковицы?
Идентификация нейронов может быть осуществлена по признаку постоянства связи их активности с функционированием тех или других систем. В данной работе зависимость активности обонятельных нейронов от периферической афферентации изучалась при изменении условий дыхания. Изменение мотивации и ожидания в поведении могут быть использованы в качестве возможных центральных влияний, модулирующих активность обонятельных нейронов.
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Методика. В работе представлены две серии экспериментов, выполненных последовательно. В обеих сериях активность нейронов обонятельной луковицы регистрировалась стеклянными микроэлектро​дами с диаметром кончика около 1 мк. Нейронограмму, дыхание животных, а также служебные отметки после предварительного усиления записывали на 4-х канальном магнитофоне ДТР—1204Х и воспроизводили на бумагу с редукцией скорости в 10 раз.
Первая серия экспериментов с регистрацией активности нейронов обонятельной луковицы в условиях изменений режима дыхания проведена на 6 взрослых бодрствующих нефиксированных кроликах. В трахею кроликам вшивались две соединенные между собой стиракрилом канюли — одна в легочный, другая в носовой конец. Наружные концы канюль соединены эластической трубочкой с датчиком дыхания. При отсоединении трубки от носовой канюли дыхание осуществлялось через трубку и датчик, движение воздуха через нос исключалось. Постоянное просасывание воздуха через нос в естествен​ном направлении (инфлоация) осуществлялось с помощью водоструй​ного насоса, подсоединенного к носовой канюле. Схема соединения канюль и_устройство датчика дыхания показаны на рис. 1.
Регистрацию активности каждого нейрона, как правило, начинали при дыхании животного через нос, затем при исключении движения воздуха через нос, затем при искусственной инфлоации.
Во второй серии экспериментов активность обонятельных нейронов сопоставлялась с пищедобывательным поведением кроликов, направ​ляемым обонянием, с типом пищи и возможным предвидением его качества, а также с характером дыхания.
Предварительно кролики обучались добывать порцию пищи, открывая носом специальную кормушку, в которой 10 раз подряд оказывалось одно и тоже "блюдо", например морковь. На 11-й раз в кормушке оказывался поролон, смоченный отвергаемым веществом — мочой. В этом случае кролик должен был сделать проворот вокруг своей оси, что служило для экспериментатора сигналом сменить "блюдо". Животное могло прервать серию и "потребовать" сменить пищу, для чего оно должно было выполнить тот же проворот. Набор пищевых продуктов ("меню"), обладающих разными запахами (во всяком случае, для человека), число предъявлений одного и того же вида пищи, если кролик не требовал сменить "блюда", а также последовательность смены "блюд меню" в процессе обучения и эксперимента были строго постоянны, чтобы обеспечить кролику возможность предвидеть будущую пищу. В "меню" входили: картофель, свекла, морковь, капуста, листья одуванчика. Поведение кролика, таким образом, позволяло судить о динамике ожидания пищи, а также о его предпочтениях.
Результаты исследований. Проведенное в первой серии эксперимен​тов исследование активности 73 нейронов обонятельной луковицы в условиях дыхания нормальным ненарушенным дыхательным трактом, после исключения прохождения воздуха через нос, а также в условиях принудительной постоянной инфлоации в естественном направлении выявило большое разнообразие эффектов.
Оказалось, что активность 33 нейронов (т.е. 45%) при дыхании
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Рис. 1. Схема устройства датчика дыхания (А) и соединения канюль (£)
животных нормальным трактом связана с ритмикой дыхания. При этом активации разных нейронов наблюдались во время различных фаз дыхательного цикла: у части нейронов активность была посто​янно связана со вдохом; у других нейронов активации наблюдались во время выдоха; были зарегист​рированы также нейроны, раз​ряжающиеся в фазу паузы между циклами. Среди "дыхательных" нейронов имелись также клетки, активации которых были приу​рочены к определенной фазе дыха​тельного цикла эпизодически. Среди нейронов с дыхательной ритмикой были выделены 4 группы
клеток. В первую вошли 9 нейронов, у которых в условиях исключения движения воздуха через нос сохранялись те же соотношения активации с дыхательным циклом, как и при нормальном дыхании. Не изменялось при этом и количество разрядов, регистрируемое в течение каждого дыхательного цикла. Эти клетки разряжались в ритме дыхания и при постоянной принудительной инфлоации. Во вторую группу вошли три клетки, у которых в условиях, исключающих прохождение воздуха через нос, полностью прекращалась разрядная деятельность. Вр время же постоянной инфлоации регистрировалась регулярная активность, причем частота разрядов была пропорциональна скорости принудитель​ного протягивания воздуха через нос. На рис. 2 демонстрируется активность подобного нейрона.
Третью группу нейронов составили 18 клеток, у которых после разрыва дыхательного тракта активность сохранялась, но уже без связи с дыханием животного. Во время принудительной инфлоации у 10 таких нейронов частота регулярных разрядов увеличивалась, у 8 других клеток изменений в частоте активности, ставшей регулярной при исключении прохождения воздуха через нос, замечено не было.
В следующую — 4-ю группу — были включены три нейрона, у кото​рых при дыхании нормальным трактом эпизодически наблюдались разряды, синхронные со вспышками веретенообразной активности в электрограмме обонятельной луковицы (рис. 3). Активность таких нейронов в условиях, исключающих прохождение воздуха через нос, полностью отсутствовала, исчезала также и веретенообразная актив​ность. Сразу после восстановления тракта регистрируются значительно более выраженные активации, синхронные с веретенообразными вспышками на электрограмме. Постепенно количество разрядов в каждой активации уменьшается, дыхательные акты все реже сопровож-
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Рис. 2. Зависимость активности нейрона обонятельной луковицы от скорости прохожде​ния воздуха через нос А, Б. В, Г — последовательная запись нейронограммы (7) и дыхания животного (2)
даются разрядами этих нейронов и через 10—15 с активность исчезает или вновь становится эпизодической. При постоянной принудительной инфлоации появляются разряды в ритме дыхания и веретенообразной активности в электрограмме.
Среди нейронов, активность которых в условиях дыхания нормаль​ным дыхательным трактом не коррелировала с ритмикой дыхания и не изменялась при исключении прохождения воздуха через нос, были обнаружены клетки (2 нейрона), которые были постоянной прину​дительной инфлоации приурочивали активность к дыханию. Как видно из рис. 4, активность одного из таких нейронов при дыхании нормальным дыхательным трактом характеризовалась частыми нерегу​лярными разрядами без связи с дыханием. После разрыва тракта активность осталась без изменений, однако после включения инфлоации разряды данного нейрона группируются в период выдоха-междыха-тельной паузы регистрируемого дыхания.
Остальные нейроны характеризовались, по большей части, нере-
М. За к, 40
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восстановление тракта
Рис. 3. Проявление адаптации и дезадаптации в активности  обонятельного нейрона при разных условиях
дыхания
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Рис. 4. Формирование дыхательной ритмики в активности нейрона обонятельной луковицы при постоянной
искусственной инфлоации Обозначение, как на рис. 2
гулярной активностью, перемежающейся ритмическими разрядами вне связи с дыханием при всех вмешательствах в дыхательный тракт.
Таким образом, результаты данной серии экспериментов про​демонстрировали достаточно сложную организацию активности обоня​тельных нейронов. У многих нейронов обнаружена зависимость их активности от периферических влияний, связанных с прохождением воздуха через нос, а также от центральных влияний, обусловливаемых текущим содержанием психики.
Результаты второй серии экспериментов с регистрацией активности нейронов обонятельной луковицы в пищевом поведении также проде​монстрировали связь разрядной деятельности ряда клеток с дыханием животных. Оказалось, что из 103 зарегистрированных у 6 кроликов нервных клеток активации 27 нейронов были четко связаны с опреде​ленными фазами дыхательных циклов. У 30 нейронов связь активности с дыханием была статистической, т.е. при визуальном анализе учащение разрядов клеток в связи с какой-либо фазой дыхательных актов проявлялось эпизодически. Построение гистограмм активности таких нейронов от момента вдоха демонстрировало выраженную связь активности с определенными фазами усредненного дыхательного акта. Для активности остальных 56 нейронов такой связи не обнаружено.
Естественно, что в пищевом поведении, в котором животные в основном "руководствуются" обонянием, дыхание функционально постоянно меняется. Специализированный вид дыхания, служащий для распознавания запахов — сниффинг (частое поверхностное дыхание), постоянно сопровождает определенные этапы поведения. В регистри​руемом поведении сниффинг, как правило,наблюдается перед и во время открывания кормушки. Продолжительность его может быть различной, однако он всегда прекращается к моменту захвата пищи из кормушки или к началу закрывания ее, если в ней оказалось отвергаемое пахучее вещество. Сопоставление активности "дыхательных" обонятельных нейронов со сниффинговыми актами показало, что лишь часть таких нейронов (8 клеток) сохраняли разряд на тех же этапах дыхательных актов, как и в спокойном состоянии (в так называемом "фоне"). У 4 клеток разряд сохранял те же соотношения с дыханием; но сопровождал лишь отдельные дыхательные акты во время сниффинга. У остальных нейронов связь активности с дыханием исчезала — при сниффинге наблюдалась относительно регулярная активность.
В начале экспериментов, когда животных приносили из вивария после 15—20-часового голодания, они поедали любую пищу в течение всех ' серий.   С   течением   времени,   по-видимому,   в   связи   с   частичным насыщением, животные начинали отказываться от отдельных "блюд меню", делая при этом проворот. Наблюдение за поведением животных _ показало, что все кролики наиболее часто отказывались от картофеля, реже—от свеклы и моркови и почти никогда от капусты и одуванчика.
Для анализа были взяты лишь те нейроны, активность которых можно было наблюдать достаточно длительное время — не менее двух серий.   Сопоставление  активности   78   нейронов   с   регистрируемым 1 поведением, а также с дыханием животных показало, что большинство ■ единиц изменяет активность на разных этапах поведения. При этом
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отмечается высокая вариативность этих изменений как при предъявле​нии одной и той же пищи, так и при различных видах пищи. Часто обнаруживается невоспроизводимость эффектов. Какого-либо харак​терного различия в изменениях активности в группах "дыхательных" и регулярных нейронов не отмечено. Вопреки нашему предположению, специфических изменений в "фоновой" активности нейронов в связи с "ожиданием" пищи определенного типа также не было обнаружено, хотя в поведении и выявлялось предпочтение одних блюд другим. Не было также обнаружено ни одного нейрона, изменение активности которого было бы специфически связано с определенным пищевым запахом в период добывания пищи из кормушки.
» Тем не менее часть нейронов закономерно изменяли свою актив​ность в связи с теми или иными этапами поведения. Активность некоторых нейронов динамически изменялась внутри пищевого цикла. Наиболее ярко эта динамика выражена у четко "дыхательного" нейрона, представленного на рис 5. Видно, что по мере приближения к откры​ванию кормушки с любой пищей число разрядов, приходящихся на один дыхательный акт, растет. Во время акта захвата пищи (в данном слу​чае — морковь, п = 10) активность прекращалась, после закрытия кормушки происходило постепенное увеличение активности, достигаю​щее максимума к следующему циклу.
Активность другой группы нейронов изменялась в связи с раз​вертыванием акта добывания любой пищи из кормушки. Активация такого типа нейрона (рис. 6) соответствует наклону головы в кормушку и ее возврату в исходное положение. В период захвата пищи активность нейрона отсутствовала.
Было зарегистрировано 6 нейронов, активность которых можно было бы связать с типом запахового вещества (пищевых и отвер​гаемых). Среди них не было ни одного, специфически связанного с каким-либо  одним пищевым веществом. Единственным веществом, которому соответствовала специфическая активность, была моча, т.е. отвергаемое вещество. Специфически активных нейронов при открыва​нии кормушки с мочой было 2. В активности остальных 4 нейронов связь с типом пищи проявлялась в виде увеличения частоты импульсов при добывании кроликом менее предпочитаемой пищи. В качестве примера на рис. 7 приведена активность нейрона, активизировавшегося через 200—250 мс после начала открывания кормушки. Как можно видеть по растрам, а также по сравнительным гистограммам, у данного нейрона | выраженность активации возрастает в ряду: морковь, свекла, картофель, ;моча. Сходная тенденция в плане выраженности проявилась также и у нейронов,   активность   которых   в   период  обследования   кроликом кормушки снижалась. Выраженность тормозной паузы у таких нейронов увеличивалась при получении более предпочитаемой пищи. 
Обсуждение результатов. Несмотря на очевидность большой роли дыхания в процессе обоняния, большинство даже современных работ, посвященных изучению активности нейронов обонятельной луковицы различных видов животных, проводятся без исследования корреляции точной активности с дыханием. В то же время еще в исследованиях Эдриана [7, 8] были обнаружены нейроны, разряжающиеся в соот-
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Рис. 6. Активация нейрона обонятельной луковицы при наклоне головы в кормушку и
подъеме головы после захвата пищи
/ — отметка открывания кормушки, 2 — нейронограмма, 3 — дыхание, 4— растры, построенные от конца открывания кормушек (вертикальная линия)
ветствии с дыханием кроликов. Позднее Уолш [13] также в работе на кроликах под уретановым наркозом обнаружил клетки, разряжающиеся перемежающимися пачками, синхронными с прохождением воздуха через нос, причем в основном это были нейроны, активные во время вдоха. При этом автор отметил, что такие нейроны не изменяли своей
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Рис.   7.    Зависимость

выраженности    активаций    нейрона от типа вещества

обонятельной   луковицы
А — запись одиночного открывания кормушки с морковью; / — отметка времени 100 мс, 2 — нейро-нограмма, 3 — дыхание, 4 — отметка движений головы кролика, 5 — отметка открывания кормушки; Б — растры активаций при открывании кормушек с морковью, свеклой, картофелем и мочой, построенные от начала открывания кормушек (вертикальная линия); В — гистограммы активности нейрона при открывании кормушек со свеклой (пунктир), картофелем (точки) и мочой (сплошная линия)
активности во время предъявления обонятельных раздражителей. К настоящему времени имеется уже немало работ, в которых также отмечается связь активности нейронов обонятельной луковицы с дыханием [7, 12, 8, 4, 5 и др.]. В сравнительно недавних публикациях [11, 12] активность нейронов обонятельной луковицы кроликов исследо​валась в условиях, сходных с теми, которые описываются в данной работе. Первые из этих авторов регистрировали нейронную активность
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во время регулярного (с частотой 1 цикл в секунду, длительностью 0,5 с) просасывании очищенного воздуха через нос. Дыхательная же активность животных, т.е. поступление воздуха в легкие, не учитывалась. Было показано, что более 40% зарегистрированных в различных слоях луковицы клеток разряжались в связи с навязанным ритмом прохож​дения воздуха через нос. Отмечено также, что активность таких нейронов может наблюдаться в самые разные периоды цикла, а также и в межцикловые интервалы. В этой работе авторы исследовали также временной разрядный паттерн во время спонтанного дыхания животных с сохраненным дыхательным трактом.
В этих условиях также были зарегистрированы нейроны, активность которых коррелировала с дыхательными актами. Авторами отмечается, что в условиях, когда специальным краном закрывали прохождение воздуха через нос, такие нейроны разряжались уже без связи с активностью. Но на приведенном примере активности нейронов наружного плексиморфного слоя при спонтанном дыхании и при исключении прохождения воздуха через ноздри, корреляция с диаф-рагмальным дыханием в последнем случае остается, но стано​вится менее выраженной. К сожалению, авторы не привели ни​каких данных относительно активности остальных (почти 60%) зарегистрированных нейронов. Отмечена лишь независимость их активности от режима прохождения воздуха через нос.
Педжер [12] в экспериментах на наркотизированных крысах, регистрируя активность митральных клеток обонятельной луковицы в условиях дыхания животных через трахеостому, обнаружил, что у двух нейронов (из 11) активации соответствовали вдоху.
Приведенные данные целиком согласуются с результатами наших экспериментов. Так, активность нейронов, выделенных нами в 1-ю груп​пу, была постоянно связана с дыхательным циклом как при нормальном дыхании, так и при разрыве дыхательного тракта и при постоянной инфлоации. Это указывает на то, что активность таких нейронов, во-первых, центрального происхождения и, во-вторых, извлекается из памяти в текущем поведении вне зависимости от поступления воздуха к обонятельной слизистой. Можно думать, что эти нейроны вовлекаются в одну из систем текущего поведения при любом химическом составе воздуха и, таким образом, связаны с "обонянием вообще", а не с диф-ференцировкой запахов.
Активность второй выделенной нами группы клеток характеризую​щихся соответствием активаций определенной фазе дыхательного цикла при нормальном дыхании и отсутствием разрядной деятельности при исключении дыхания через нос, а также активацией, пропор​циональной скорости инфлоации, очевидно связана именно с прохож​дением воздуха через нос. С механистических позиций такие нейроны можно было бы рассматривать как "детекторы" скорости прохождения воздуха через нос. С позиций теории функциональной системы необ​ходимо поставить, вопрос о приспособительной функции таких нейронов. Как известно, при каждом вдохе и в зависимости от скорости инфлоации функционируют железы преддверия носа, увлажняющие слизистую  по  принципу "форсунки" [1].   Можно предполагать, что
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нейроны второго типа могли бы принадлежать, например, системе регуляции постоянства влажности слизистой или конфигурации ноздрей. Такая система должна быть общей и обязательной для всех видов поведения, направляемых всеми видами запахов и следовательно, не должна иметь отношения к "собственно обонянию". К этой группе, по-видимому, следует отнести также те нейроны (зарегистрированные в "поведенческой" серии экспериментов), активность которых наблю​далась на определенной фазе дыхательных актов как в спокойном состоянии животного, так и при сниффинге.
Нейроны третьей группы, активность которых была также постоянно связана с дыхательным ритмом при дыхании нормальным трактом, но становившаяся нерегулярной при исключении движения воздуха через нос, уже значительно труднее отнести к каким-либо "детекторам". Как и нейроны второй группы, они принадлежат, вероятно, системам, обслу​живающим обоняние. То же, по-видимому, следует думать о приспо​собительной функции тех клеток, которые в спокойном состоянии постоянно активируются во время какой-либо фазы дыхательного цикла, но связь становится эпизодической или вовсе исчезает при сниффинге. Во всяком случае очевидно, что активность второй и третьей групп клеток прямо связана со стимуляцией неадаптирующихся рецеп​торов слизистой носа, и поэтому они не могут быть "обонятельными", т.е. не имеют прямого отношения к использованию информации о химическом составе среды в организации поведения.
Активность нейронов 4-го типа также связана с какой-либо фазой дыхательного цикла, однако выраженность их активаций неодинакова. При разрыве тракта активность таких нейронов полностью исчезает, исчезает также и веретенообразная активность на электрограмме обонятельной луковицы. Однако после восстановления тракта разряды появляются во время каждого вдоха и количество разрядов в каждом дыхательном акте постепенно уменьшается до почти полного отсутствия спай ков. Этот феномен, по-видимому, можно рассматривать как проявление дезадаптации к запаху среды при депривации обонятельной слизистой от новых порций воздуха и быстрой адаптации при нормальном прохождении воздуха через нос. При принудительной инфлоации разряды этих нейронов, а также веретенообразная актив​ность появляются вновь и следуют в ритме дыхания. Поскольку активность такого типа, с одной стороны, центрального происхож​дения и, следовательно, извлекается из памяти для организации текущего поведения, а с другой стороны, она может быть извлечена из памяти только при наличии внешней запаховои информации то, следует думать, что нейроны такого типа принадлежат системам текущего поведения, использующим информацию о химическом составе данной конкретной среды, т.е. являются "истинно обонятельными".
Что касается нейронов обонятельной луковицы, фоновая активность которых не связана с дыхательной ритмикой и не зависит от режима дыхания и, следовательно, от периферической афферентации, то, по-видимому, они принадлежат системам поведенческого уровня, идентифицировать которые в условиях наших экспериментов не пред​ставляется возможным.
Поведение животных, наблюдаемое в наших экспериментах (2-я се​рия), дает основание говорить о вероятном предвидении запаха той или иной пищи, о динамике ожидания, а также о предпочтении.
Как было уже отмечено выше, активность нейронов в регистри​руемом поведении была очень вариабельна. Постоянно меняющееся в поведении предвидение состояния среды обусловливает определенную динамику центрально формируемых влияний и, как следствие этого, непостоянство феноменов при регистрации активности периферических нейронов в реальном поведении. Тем не менее часть клеток закономерно изменяла разрядную деятельность на определенных этапах поведения. Можно было ожидать, что изменение активности обонятельных нейронов должно касаться в основном только этапа, на котором возможен контакт обонятельной слизистой с молекулами запахового вещества, т.е. в интервале от начала открывания кормушек до захвата пищи. Однако были зарегистрированы нейроны, изменения активности которых наблюдались и в другие временные периоды. Так, у нейрона, представленного на рис. 5, наблюдалось увеличение количества спайков, приходящихся на каждый дыхательный акт по мере приближения к началу открывания кормушек с любой пищей. Такая активность, по-видимому, отражает динамику ожидания очередной порции пищи, независимо от запаха. По-видимому, эти нейроны идентичны "истинно обонятельным" клеткам первой серии. В период возможной идентифи​кации запаха активность данного нейрона полностью исключалась. Изменение активности такого типа можно трактовать как перестройку (настройку) акцептора результатов действия в соответствии с фазами пищедобывательного акта. Вероятно, то же можно сказать и по поводу значения активности нейрона (рис. 6), активировавшегося в соот​ветствии с наклоном головы животного в кормушку и ее возвратом в исходное положение.
Одинаковый характер активности в соответствии с рядом запахов позволяет предположить, что активность вторичных обонятельных нейронов в поведении отражает не реакцию в ответ на обонятельную стимуляцию от рецепторов, а результат сличения ожидаемого в данный момент воздействия с реальным, т.е. извлеченного из памяти субъек​тивного эталона запаха наиболее предпочитаемой пищи с реально поступающей информацией. Причем результат сличения проявляется в усилении импульсации при увеличении степени рассогласования.
Наличие большого числа фоново активных нейронов, нечетко связанных с поведением, позволяет думать о включении обонятельных нейронов в мало дифференцированные системы. Видимо, их активность связана не с реализацией специализированных систем нахождения и распознавания отдельных видов пищи, а скорее с реализацией целых пищедобывательных актов, несмотря на специфику типа пищи.
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