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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность проблемы и степень разработанности темы 
 

Поведение человека и других животных обусловлено имеющимся у них 

индивидуальным опытом – прожитыми состояниями организма. Процессы 

научения, или формирования индивидуального опыта, имеют ключевое значение 

для всех других «психических» процессов («процессов высшей нервной 

деятельности», «когнитивных процессов»). Это связано с тем, что для любого 

психического процесса необходимо некое содержание или «объект» или «предмет» 

(предметность). Невозможно просто видеть – организм способен видеть только 

что-то, невозможно просто думать – можно думать о чем-то, невозможно просто 

осознавать – можно осознавать что-то. У всех этих процессов есть общий 

знаменатель: некое наполнение - то, с чем связан этот опыт. Это «наполнение» 

складывается из всего пережитого «онтогенетического опыта» и формируется в 

процессе научения, или в процессе модификации имеющегося опыта (английское 

experience наиболее точно отражает как аспект проживания состояния, так и аспект 

накопленности состояний организма).  

Однако разделение между приобретением чего-то истинно нового и 

модификацией уже приобретённого ранее представляет определенную сложность. 

Традиционная логика укладывается в простую линейную схему: испытываемые 

новые воздействия отражаются на активности мозга, где они встречаются с 

хранящимися там уже испытанными воздействиями, связанными с необходимыми 

поведенческими проявлениями. Около 400 лет назад Рене Декарт описывал этот 

процесс через встречу летающих животных духов с имеющимися следами в виде 

более склонных к открытию пор (через которые дух пролетал раньше, при 

восприятии), в которые теперь эти духи легче входят (Декарт, 1950). Сегодня 

принято считать (вполне в духе Декарта), что воспринимаемая информация (некое 

«возбуждение») должна встретиться и быть сопоставленной с уже имеющейся, 

запомненной в виде пространственно-временного паттерна активности нейронных 

групп. 
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Между тем, существует ряд теоретических и экспериментальных 

свидетельств в пользу того, что приведенная схема не адекватна реальному 

положению дел.  

Во-первых, необходимым условием для процесса запоминания чего-то 

нового, является, прежде всего, способность отличать это новое от уже 

запомненного. Другими словами, для этого требуется какой-то «механизм высшего 

порядка» (Маунткасл & Эдельмен, 1981). 

Во-вторых, появляется все больше исследований, которые позволяют 

описать мозг, как самоорганизующуюся систему, непрерывно предсказывающую 

возможные последующие состояния организма (Buzsáki, 2019). Такой взгляд на 

работу мозга получил экспериментальные подтверждения еще в прошлом веке, 

например, при исследовании суммарной активности корковых нейронов у 

обучающихся кроликов (Швырков & Гринченко, 1972), а также в исследованиях 

суммарной активности мозга человека как при формировании «сенсомоторных 

ожиданий» (Walter et al., 1964), так и при планировании ожидаемых событий (Libet 

et al., 1983). 

В пользу именно прогностической активности мозга говорят и 

многочисленные данные, полученные в исследованиях импульсной активности 

нейронов человека. Так, например, в экспериментах по регистрации активности 

нейронов было показано, что нейрон, специфически активирующийся при 

предъявлении изображения известной актрисы Дженнифер Энистон, может 

генерировать потенциалы действия непосредственно в момент ожидания 

появления ее изображения на экране (Quiroga et al., 2005). Было показано также, 

что импульсная активность нейронов во многих областях мозга опережает 

осознанное воспоминание (Gelbard-Sagiv et al., 2008) и осознание действия (Fried et 

al., 2011).  

Представления об опережающем характере активности мозга, которые, по-

видимому, восходят еще к работам А.А. Ухтомского (Zueva & Zuev, 2015), лежат в 

основе теории функциональных систем П.К. Анохина (Анохин, 1935), что 

подробно описано в целом ряде работ (см. (Александров, 1999). В настоящее время 
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эти представления обнаруживают всё больше сторонников (Bar, 2009; Barrett & 

Simmons, 2015; Bressler & Richter, 2015; Eichenbaum & Fortin, 2009; Meyer, 2015; 

Schultz, 1998). Не случайно, авторитетнейший британский журнал Philosophical 

Transactions of the Royal Society посвятил прогностическим свойствам мозга 

специальный выпуск, который вышел под характерным названием: Predictions in 

the brain: using our past to prepare for the future (12 мая 2009 года). Такой 

опережающий характер активности мозга может лежать, в том числе, в основе 

феномена возникновения иллюзий (Меньшикова, 2014). 

Множество экспериментальных данных указывает на то, что проживаемый 

организмом опыт не остается в мозге в неизменном первоначальном состоянии. 

Еще И.М. Сеченов отмечал наличие «силы, сплачивающей, склеивающей всякое 

предыдущее со всяким последующим» (Сеченов, 2014 (1866)). И.П. Павлов писал, 

что формирование новых условных рефлексов сказывается на уже имеющихся 

(Павлов, 1927). Бартлетт в 1932 году описывал возвращение к пережитому опыту 

как воображаемую реконструкцию (Bartlett, 1995). Хебб демонстрировал влияния, 

например, раннего опыта, проявляющиеся в процессе принятия решения (Hebb, 

1947). В настоящее время эти представления получили развитие в исследованиях 

на нейронном уровне (Alexandrov et al., 2001; Dudai, 2012; McKenzie & Eichenbaum, 

2011; Przybyslawski & Sara, 1997). В частности, было введено понятие 

аккомодационной реконсолидации по отношению к процессам модификаций 

нейронов, специализированных относительно уже существующего опыта, при 

научении (Alexandrov et al., 2001). Тем не менее, вопрос о том, насколько стабилен 

или изменчив приобретенный опыт, и каков характер его взаимосвязей с опытом 

приобретаемым, остается открытым и требующим дальнейшей разработки 

(Abraham & Robins, 2005; Clopath et al., 2017).  

Таким образом, поиск закономерностей и механизмов актуализации, 

реактивации, воспроизведения приобретенного опыта является крайне актуальной 

задачей, разработка которой позволит приблизиться к пониманию глубинных 

механизмов функционирования мозга. Наиболее перспективным представляется 

интеграция исследований процессов формирования опыта, проводимых на разных 
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уровнях организации: внутриклеточном молекулярном, клеточном 

нейрофизиологическом, общемозговом электрофизиологическом и 

поведенческом. 

 

Цель и задачи исследования 
 

Цель настоящей работы – обобщить в рамках единой теоретической 

концепции данные, полученные при исследовании процесса научения у человека и 

других животных на разных уровнях организации: генетическом (экспрессия 

генов), клеточном (импульсная активность нейронов), органном (суммарная 

активность головного мозга) и поведенческом. 

Основная гипотеза исследования заключается в том, что научение 

необходимым образом включает в себя реорганизацию ранее приобретенных 

элементов индивидуального опыта, что реализуется на основе перебора возможных 

комбинаций из элементов имеющегося опыта. Последнее обеспечивается 

внутриклеточным статусом нейронов, специфически связанных с данными 

элементами опыта. 

Задачи: 

1. Оценить вовлечение нейронов, специализированных относительно уже 

имеющегося опыта, в процессы научения (по нейрогенетическим 

изменениям и изменениям спайковой активности, а также по поведению 

индивида). 

2. Установить временную динамику обращения к имеющемуся опыту в 

процессе научения. 

3. Установить роль ошибок («обращений» к имеющемуся опыту) в процессах 

научения. 

4. Изучить факторы, связанные с актуализацией имеющегося опыта в процессе 

научения. 

5. Оценить параметры суммарной активности мозга, связанные с актуализацией 

и реорганизацией индивидуального опыта в процессе научения.  
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Научная новизна исследований 
 

Впервые продемонстрирована реорганизация имеющегося опыта еще до 

формирования нового результативного поведения. 

Показаны условность и неразделимость на уровне активности мозга таких 

базовых понятий психологии как запоминание, хранение и извлечение материала 

памяти («информации») в процессе научения. 

Предложена концепция предетерминированного брут-форсинга нейронных 

групп – элементов индивидуального опыта, объединяющая феномены разного 

уровня, связанные с консолидацией и реконсолидацией памяти, а также с другими 

понятиями, традиционно относящимся к памяти. 

Дано описание путей оптимизации процесса приобретения нового опыта. 

 

Теоретическая и практическая значимость работы 
 

Теоретическая значимость работы заключается в создании обобщенной 

концепции активности нейронных групп в процессе формирования и 

реорганизации индивидуального опыта, что позволяет приблизиться к пониманию 

фундаментальных механизмов функционирования мозга и открывает пути к 

построению более реалистичных моделей его работы.  

С практической точки зрения полученные в экспериментах закономерности 

процесса научения могут лечь в основу новых подходов к образованию, а также 

позволяют оптимизировать процесс приобретения новых знаний и умений в 

различных сферах деятельности. 

 

Методология и методы исследования 
 

Методологической основой проведенных исследований является системно-

эволюционный подход, разработанный В.Б. Швырковым (Швырков, 1983, 1985; 

Швырков, 1978; Швырков, 1995), который, в свою очередь, базируется на теории 

функциональных систем П.К. Анохина (Анохин, 1975; Анохин, 1935, 1968; 

Анохин, 1973). Дальнейшее развитие системно-эволюционного подхода привело к 
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пониманию важности не только процессов системогенеза, но и процессов 

аккомодационной реконсолидации, затрагивающей уже имеющиеся системы 

(Alexandrov et al., 2001; Александров, 2004a). 

Предметом исследования являются процессы актуализации/реорганизации 

элементов индивидуального опыта в процессе научения. Объекты исследования – 

индивиды, формирующие новые функциональные системы – элементы 

индивидуального опыта. В разных сериях экспериментов в качестве объектов 

выступали 1) животные – крысы, формирующие инструментальные 

пищедобывательные навыки; 2) люди, формирующие опыт принятия правильных 

решений в логической задаче компьютерной игры или знания школьных 

предметов.   

Для детекции процессов реорганизации нейронных групп в процессе 

научения животных были использованы иммуногистохимические подходы к 

оценке изменений экспрессии генов в нейронах по транскрипционному фактору c-

Fos. Для оценки процессов актуализации имеющегося индивидуального опыта у 

животных проводилась микроэлектродная регистрация активности отдельных 

нейронов в процессе формирования нового опыта и определение специфичности 

их активности по отношению к формируемому поведению. В процессе 

формирования нового опыта у животных в экспериментах осуществлялась 

регистрация поведения и последующий анализ паттернов поведенческих актов. 

Оценка общемозговых закономерностей формирования нового опыта у людей 

осуществлялась посредством регистрации суммарной активности мозга с помощью 

электроэнцефалографии (ЭЭГ) и анализа спектральной плотности мощности. 

Для статистической обработки данных использовали непараметрические 

методы (в большинстве случаев критерий Вилкоксона/критерий Фридмана для 

связанных выборок, критерий Манна-Уитни/критерий Краскал-Уоллиса для 

несвязанных выборок, критерий Спирмена для оценки корреляций) с 

использованием программ STATISTICA и StatPlus. Различие считалось 

достоверным при Р ≤ 0,05, т.е. в тех случаях, когда вероятность различия 

составляла больше 95% и более. 
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Положения, выносимые на защиту 
 

1. В процессе научения происходит актуализация имеющегося опыта, причем 

реактивация и реорганизация затрагивает не только нейронные группы 

домена, к которому относится данное научение, но и относительно недавний 

опыт других доменов.  

2. Реактивация и реорганизация нейронных групп имеющегося опыта, 

определяемая по нейрогенетическим перестройкам, начинается до появления 

результативного поведения в процессе научения. 

3. Реорганизация прошлого опыта осуществляется за счет изменения 

активности уже специализированных нейронов в определенные периоды 

формирования навыка, что часто описывается как ориентировочно-

исследовательское поведение.   

4. Нейрогенетические изменения при научении зависят от выраженности 

поискового поведения, основанном на имеющемся опыте. 

5. Динамика вовлечения предыдущего опыта зависит от истории его 

актуализации и условий формирования нового опыта. 

6. В основе феноменов научения лежат механизмы предетерминированного 

брут-форсинга, который представляет собой повторяющиеся реактивации 

имеющихся нейронных групп, происходящие с разной частотой в 

зависимости от предыдущих реактиваций (предетерминированность). Это 

приводит к непрерывному созданию новых комбинаций из имеющихся 

элементов опыта, в некоторых случаях включающих в себя новые нейроны, 

возникшие в процессе взрослого нейрогенеза. 

 
Личный вклад автора 
 

Все этапы выполнения исследований как в теоретической, так и в 

эмпирической частях были осуществлены при непосредственном участии автора: 

формулирование и проверка гипотез, дизайн и проведение экспериментов, 
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обработка результатов, подготовка докладов на российских и международных 

конференциях и подготовка публикаций. 

 

Апробация материалов диссертации 
 

Материалы диссертации были апробированы на следующих конференциях: 

Сателлитный симпозиум памяти Д.А. Сахарова «От трансмиттера к мозгу» на XI 

Всероссийской конференции с международным участием «Физиология и биохимия 

медиаторных процессов», Институт биологии развития им. Н.К. Кольцова РАН, 28-

30 октября 2025 года, Москва; Летняя научная школа "Введение в нейробиологию 

внимания и памяти" в ИТЭБ РАН, 29 августа 2025, Пущино; V конференция 

"Галерея сновидений", 8-9 апреля 2025, Москва; 

Семинар Российского общества исследователей сновидений, 19 июня 2024, 

Москва; XIV Всероссийская научно-практическая конференция «Актуальные 

проблемы сомнологии», 15-16 ноября 2024 года, Москва; Вторая Всероссийская 

школа-конференция с международным участием «LIFT Школа молодого 

нейротехнолога», 26-27 апреля 2024, Москва; Седьмая конференция «Когнитивная 

наука в Москве: новые исследования», 21–22 июня 2023 года; Москва; X 

Международная конференция молодых ученых «Психология – наука будущего», 

16–17 ноября 2023, г. Москва; Восьмая Всероссийская конференция «Нелинейная 

динамика в когнитивных исследованиях», 21-25 августа 2023 года, Нижний 

Новгород; Всероссийская научная конференция «Психология познания», 

посвящённая памяти Дж.С. Брунера, 1-3 декабря 2023, Ярославль; Международная 

юбилейная научная конференция, посвященная 50-летию создания Института 

психологии РАН, 16–18 ноября 2022 г., Москва; IX Международная конференция 

молодых ученых «Психология – наука будущего», 18–19 ноября 2021 г., Москва; 

Всероссийская научная конференция, посвященная 100-летию со дня рождения 

Я.А. Пономарева, Институт психологии РАН, 26–27 сентября 2020 г., Москва; 

Конференция по когнитивным наукам. I Национальный конгресс по когнитивным 

исследованиям, искусственному интеллекту и нейроинформатике, 10–16 октября 

2020 г., г. Москва; Международная конференция по когнитивной науке, 2018, 
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Светлогорск; Congress International Organization of Psychophysiology, 2018, Италия; 

Конференция Когнитивная наука в Москве: новые исследования, 2017, Москва; V 

всероссийская конференция Нелинейная динамика в когнитивных исследованиях – 

2017, ИПФ РАН, Нижний Новгород; Первый Российский кристаллографический 

конгресс 21-26 ноября 2016; Society for Neuroscience Meeting, 2016, San Diego, 

США; Международная научная конференция памяти Е.Н. Соколова и Ч.А. 

Измайлова «Человек-нейрон-модель», МГУ, 2016, Москва; Седьмая 

международная конференция по когнитивной науке, 20–24 июня 2016 г., 

Светлогорск; V Международная научная конференция «Психология 

индивидуальности», 2016, Москва; Всероссийская молодежная научная 

конференция 4-6 декабря 2015, Москва; XIII Курчатовская молодежная научная 

школа, Москва, 2015; IV всероссийская конференция Нелинейная динамика в 

когнитивных исследованиях, Нижний Новгород, 2015; 

Всероссийская конференция Современная нейробиология: достижения, 

закономерности, проблемы, инновации, технологии. Уфа, 22-23 октября 2015; 

9th World Congress of International Brain Research Organization, July 7-11, 2015, Rio 

de Janeiro, Brazil; Шестая международная конференция по когнитивной науке. 

Калининград, 23-27 июня 2014 г.; 56-я научная конференция МФТИ, Москва-

Долгопрудный-Жуковский, 25-30 ноября 2013; Всероссийская молодежная 

конференция «Нейробиология интегративных функций мозга», Санкт-Петербург, 

12-14 ноября 2013; 11-ая Курчатовская молодежная научная школа, Москва, 2013; 

Международная конференция, посвященная 80-летию А.В. Брушлинского, Москва, 

2013; Конференция Когнитивная наука в Москве, 19 июня 2013 г; 

Society for Neuroscience Meeting, New Orleans, LA, США, 2012; XXX International 

Congress of Psychology, Cape Town, South Africa, 2012; 8th FENS Forum of 

Neuroscience, Barselona, Spain, 2012; Пятая международная конференция по 

когнитивной науке, Калининград, 2012; V съезд Российского психологического 

общества, Москва, 14-18 февраля 2012; Society for Neuroscience Meeting, США, 

2011; 8th IBRO Congress of Neuroscience, 2011; Всероссийская конференция 

Нелинейная динамика в когнитивных исследованиях, Нижний Новгород, 2011; 
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Итоговая научная конференция Института психологии РАН (11-12 февраля 2010 

г.); XXI Съезд Физиологического общества им. И.П. Павлова, Калуга, 2010; 

7th FENS Forum of Neuroscience, 2010; Четвертая международная конференция по 

когнитивной науке, 22-26 июня 2010 г., Томск; Научная сессия НИЯУ МИФИ-2010; 

the Joint Russian-Chinese Scientific Seminar “Methodology of psychophysiological 

research in Russia and China: Theoretical and applied aspects, 7-11 December 2009; III 

Международная конференция молодых ученых «Психология – наука будущего», 5-

7 ноября 2009; Международная конференция «Физиология развития человека», 22-

24 июня 2009, Москва; XXIX International Congress of Psychology, Berlin, July 20-25 

2008; 6th FENS Forum of Neuroscience, 2008; Третья международная конференция 

по когнитивной науке, Москва, 20-25 июня 2008; IV Всероссийский съезд РПО, 

Ростов-на-Дону 2007; 7th IBRO World Congress of Neuroscience, 2007; XX съезд 

Физиологического общества им. И.П. Павлова, 2007; International Symposium 

“Hippocampus and Memory”, Pushchino 2006; Вторая международная конференция 

по когнитивной науке, Санкт-Петербург, 2006; 4th FENS Forum of Neuroscience, 

2004. 

 

Результаты работы использованы в курсе лекций по Психофизиологии и по 

Когнитивной нейронауке для студентов МИП и МФТИ. Исследования 

поддерживались грантами: РНФ 22-18-00435, Федерального государственного 

автономного учреждения “Фонд новых форм развития образования” 

№РУОМ1019 от 28.10.2019, РФФИ 20-013-00851, РГНФ 14-26-18002; РФФИ 18-

00-00245, РФФИ 20-113-50099; РФФИ 12-06-00363; РФФИ 17-06-00999-ОГН; 

РГНФ 10-06-00939а; РГНФ 14-06-00690а; РНФ 14-28-00229. 

Работа выполнена на базе Федерального государственного бюджетного 

учреждения науки «Институт психологии РАН». В работе принимали участие 

коллективы ИП РАН, а также студенты и аспиранты (все случаи совместных работ 

отражены в виде соавторства в публикациях по теме диссертации). Автор выражает 

признательность всем сотрудникам лаборатории психофизиологии им. В.Б. 

Швыркова ИП РАН, а также членам других коллективов, принимавшим участие в 



 

 

16 

работе и в обсуждении результатов. Отдельная благодарность администрациям 

общеобразовательных школ, участвовавших в исследованиях, и учителям 

естественно-научных предметов данных школ. 

 

Публикации 
 

По материалам диссертации опубликовано: 16 статей в рецензируемых 

журналах, индексируемых в базах Web of Science и/или Scopus, 10 статей в 

сборниках, 1 монография, 1 коллективная монография, 46 тезисов в сборниках 

тезисов докладов научных конференций. 

 

Структура и объем диссертации 
 

Диссертация изложена на 272 страницах и состоит из введения, 

теоретической главы/аналитического обзора, раздела материалы и методы, 

результатов и их обсуждения, выводов. Список литературы включает 605 

источников. Работу иллюстрируют 9 таблиц и 59 рисунков. 
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ГЛАВА 1. ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ МОЗГА И ПРОЦЕССЫ НАУЧЕНИЯ 

1.1. СОВРЕМЕННОЕ ПОНИМАНИЕ ПРИНЦИПОВ РАБОТЫ МОЗГА 

Известный физик, Нобелевский лауреат, Луис Альварес  

как-то заметил, что ученые занимаются наукой не потому,  

что они любопытные, а потому что они инстинктивно чувствуют, 

 что нечто устроено не так, как им рассказывали.  

(Цит. по (Gazzaniga, 2015) 

 

1.1.1. Ограничения структурно-функционального подхода 

Всё, что мы можем знать о тех или иных явлениях, мы можем знать только 

благодаря тем методам, которые у нас есть, чтобы заметить эти явления. Методы 

развивают и, одновременно, ограничивают понимание окружающих явлений. С 

изменением методов происходит изменение и преставлений о мире. Науки о мозге 

не являются в этом смысле исключением (подробнее см. в (Сварник, 2021)). В 

течение длительного времени единственным методом, доступным для 

исследований функционирования мозга, оставался «метод разрушений». Он 

опирался на экспериментальные факты, которые свидетельствовали, что если в 

мозге животного экспериментально разрушить определенную структуру, то это 

вызовет вполне определенные отклонения и в поведении этого животного. Причем 

такие отклонения, как правило, наблюдались у достаточного процента 

экспериментальных животных. Из этого можно было сделать вывод о том, что те 

или иные элементы поведения и психики каким-то образом контролируются 

соответствующими структурами мозга. Эта логика и составляет основу 

структурно-функционального подхода. 

При этом надо отметить, что особняком стояли результаты Карла Лешли (Lashley, 

1931), который обнаружил, что у грызунов разрушение любой части коры может 

приводить к эффектам, не связанным с локализацией повреждения.  

В клинической практике действительно накоплено большое количество 

данных, свидетельствующих о том, что повреждения определенных зон мозга у 
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пациентов могут приводить к определенным нарушениям их поведения. Так, 

например, в 1953 г. один из самых знаменитых пациентов, известный как НМ (его 

имя – Генри Молесон – стало известно лишь после его смерти (Dossani et al., 

2015))), с целью снижения выраженности эпилептических приступов перенес 

билатеральную резекцию височной доли головного мозга. У него были разрушены 

две трети гиппокампа, связанные с ним корковые структуры и миндалина, после 

чего он потерял способность запоминать новые события  (Scoville & Milner, 1957). 

НМ мог решать некоторые предложенные ему задачи, но стоило ему перенести 

внимание на новую задачу, как старая сразу забывалась. При этом он мог, если его 

не отвлекать, удерживать в памяти в течение нескольких минут, например, 

трехзначные числа. У него также была диагностирована ретроградная амнезия. Он 

не помнил, например, факт смерти любимого дяди, произошедшей три года назад, 

но помнил некоторые незначительные события, случившиеся незадолго до 

операции. Память на более ранние события оказалась сохранна. При этом его 

интеллект (достаточно высокий) не пострадал, и не были описаны какие-либо 

изменения его характера или свойств личности (Scoville & Milner, 1957). Не все 

виды запоминания стали для пациента НМ недоступны. Так, например, он мог 

обучаться моторным задачам, хотя не припоминал сам факт обучения (Corkin, 

1968; Milner, 2005). Он был в состоянии выполнять задачи навигации в 

пространстве (Bohbot & Corkin, 2007) и даже мог воспроизвести по памяти планы 

дома, где он жил некоторое время после операции (Corkin, 2002).  

Другой широко известный пример – человек по имени Финеас Гейдж, 

который в 1848 г. вследствие несчастного случая при строительстве железной 

дороги получил повреждение вентромедиальных частей префронтальной коры 

обеих лобных долей (Damasio et al., 1994). Его интеллектуальные способности, 

движения, речь, возможность запоминать новые события не были нарушены, 

однако, по свидетельству тех, кто его знал, личностные качества у него изменились. 

Он демонстрировал своенравие и импульсивность, вел себя неуважительно и грубо 

по отношению к другим. Его друзья считали, что он стал другим человеком 

(Thiebaut de Schotten et al., 2015). 
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Эти и другие экспериментальные, и клинические случаи потери каких-либо 

возможностей при различных повреждениях мозга показывают, что мозг является 

субстратом процессов, которые принято называть психическими, и которые лежат 

в основе памяти или свойств личности. Однако интерпретация этих фактов 

опиралась на логику структурно-функционального подхода, из которой следовало, 

что в мозге можно обнаружить определенные структуры, и что эти структуры 

отвечают за определенные функции. Разрушение одних структур приводит к 

нарушениям памяти, других – к нарушениям личности. Если бы это было так, тогда 

вся психофизиология (как наука о соотношении психических и физиологических 

процессов), могла бы представлять собой список структур мозга и список всех 

функций, которые они выполняют. Однако, структурно-функциональный подход 

сталкивается с двумя принципиальными трудностями: трудность однозначного 

выделения структуры (они непрерывно уточняются) и трудность определения того, 

зачем она нужна. Фактически, и то, и другое выделяется произвольно, основываясь 

на «здравом смысле». Накопленные данные позволяют утверждать, что в основе 

целенаправленного поведения лежит интегративная деятельность различных 

участков мозга (Мачинская, 2015). 

С развитием все более тонких методов исследования мозга постепенно 

сложилось понимание того, что «структура» – это, вообще говоря, условно 

выделяемая сущность. Из того факта, что при разрушении структуры мозга Y в 

поведении животного наблюдаются особенности y, необязательно следует вывод, 

что структура Y отвечает за функцию y. Возможны и другие объяснения. Еще Лурия 

указывал на возможность распада целостной функциональной системы при 

локальных поражениях мозга (Лурия, 1973). Можно предположить, что область 

мозга, которую мы интерпретировали, как структуру, на самом деле является 

зоной, в которой концентрируются отростки нейронов, связывающие в единое 

целое некую распределенную по мозгу функциональную нейронную группу. 

Разрушение в этой зоне мозга нарушит связанность этих нейронов и сделает 

невозможной их скоординированную активность. Это пример так называемого 

синдрома дисконнекции (подробнее см. (Thiebaut de Schotten et al., 2015), где 
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подобным образом объясняется и случай пациента НМ). В пользу именно такой 

интерпретации свидетельствуют и исследования ретикулярной формации, которой 

изначально приписывали функцию поддержания бодрствования в связи с тем, что 

разрушения в этой области вызывали соноподобные состояния (Sastre et al., 1981). 

Оказалось, однако, что если разрушить с помощью каиновой кислоты тела 

нейронов в этой области, то подобный эффект не возникает. Это свидетельствовало 

в пользу того, что в более ранних экспериментах эффекты возникали из-за 

разрушения проходящих здесь нейронных отростков, а не из-за разрушения 

«центра бодрствования» (Sastre et al., 1981). Сегодня накоплено большое 

количество данных позволяющих дифференцировать относительно независимые 

проявления различных функций (Ахутина & Пылаева, 2008). 

В целом, развитие методов регистрации нейронной активности, и особенно 

методов регистрации нейронной кальциевой активности (которая позволяет 

непосредственно наблюдать активность отдельных нейронов) привело к 

установлению факта негомогенности условно выделяемых структур мозга 

животных (напр., (Ahrens et al., 2013)). По мере внедрения новых методов 

исследований становится все более очевидным, что каждую когда-то считавшуюся 

единой структуру оказывается возможным разделить на разные подструктуры. Так, 

гиппокамп может быть разделен на области СА1, СА2, СА3 и зубчатую фасцию, 

каждой из которых можно приписать разные функции (например, «выделение 

паттерна» и «завершение паттерна» – см., напр., (Knierim & Neunuebel, 2016)). У 

человека принято выделять заднюю и переднюю части гиппокампа, которые, как 

показали опыты по навигации у лондонских таксистов, изменялись в зависимости 

от опыта навигации в городе: задний гиппокамп оказывался больше, а передний 

меньше, чем у контрольной группы без опыта вождения в городе (Maguire et al., 

2000). Однако и подструктуры гиппокампа не функционируют как единое целое. 

Есть, например, данные, которые по мнению авторов являются свидетельством в 

пользу того, что внутри зубчатой фасции гиппокампа часть нейронов связана с 

«выделением паттерна», а часть – «завершением паттерна» (напр., (Nakashiba et al., 

2012)).  
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Интересно в этой связи, что даже на рисунке И.П. Павлова, который 

находится в экспозиции Музея И.П. Павлова в Рязани (Рисунок 1) и на котором 

показаны «высшие нервные центры в коре головного мозга собаки», видно, что 

точки разрушений мозга, вызывающие нарушения поведения, связанные с 

отдельными сенсорными модальностями, в достаточной степени перемешаны, т.е., 

«нервные центры» «по Павлову» на самом деле не имеют отчетливых границ.  

 

 
 

Рисунок 1. Схема И.П. Павлова, показывающая «расположение высших нервных 

центров в коре головного мозга собак». Разными цветами обозначены различные 

модальности, в которых обнаруживались нарушения при соответствующих 

повреждениях: зеленый – зрительная модальность, синий – слуховая и т.д. 

(Экспозиция музея И.П. Павлова в Рязани, фото А.А. Лазуткина). 

 

Разделение мозга на структуры – это удобное, но весьма условное деление, 

которое к тому же может меняться в зависимости от различных факторов. 

Выделение структур мозга можно уподобить делению города на 

административные районы. Проблема в том, что люди, которые населяют эти 

районы, не одинаковы по своим поведению и функциям. Они могут быть 

вовлечены в различные виды деятельности и взаимодействовать с различными 
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группами других людей. Приблизительно таким же образом дело обстоит и с 

нейронами какой-либо структуры. Таким образом, главным для понимания работы 

мозга сегодня становится не структура (морфологическая, гистологическая и др.), 

а именно нейрон и нейронные группы, распределенные по разным структурам 

мозга. 

В заключение раздела необходимо отметить, что по перечисленным выше 

причинам (как, по-видимому, и по соображениям этического характера), 

востребованность структурно-функционального подхода, основанного по большей 

части на повреждениях отдельных структур, в исследованиях механизмов работы 

головного мозга заметно падает (Рисунок 2). Этот тренд особенно отчетлив, если 

учесть экспоненциальный рост числа публикаций по любым другим направлениям 

нейронауки (Сварник, 2021). 

 
Рисунок 2. Изменение числа публикаций в базе PubMed за последние 30 лет по 

запросам на слова «brain, lesion, humans» и «brain, lesion, animals» Взято из 

(Сварник, 2021).  

 

1.1.2. Особенности нейронов 

 

Нейрон, будучи по составу своих основных органелл обыкновенной клеткой, 

обладает некоторыми существенными особенностями, разительно отличающими 

его от других клеток организма: в качестве таких отличий должны быть названы 
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отростки, возможность генерации потенциалов действия и экспрессия большей 

части генов (Сварник, 2016). Во-первых, нейроны (как и глиальные клетки) 

обладают отростками, с помощью которых клетка контактирует не только с 

непосредственным окружением, но и с удаленными на значительные расстояния 

клетками. При этом клетки нервной системы, с помощью которых мы 

контактируем с окружающей средой (волосковые клетки «слуха», вкусовые клетки, 

светочувствительные клетки сетчатки и механо-чувствительные клетки кожи) не 

имеют отростков (исключение составляют только обонятельные нейроны (Lankford 

et al., 2020). Наличие у нейрона отростков известно со времен Сантьяго Рамон-и-

Кахаля (DeFelipe, 2002). Однако только в сравнительно недавнее время стали 

понятны масштабы этого явления. Классические методы графических 

реконструкций по микроскопическим срезам позволяли выявить только 

ближайшие к телу клетки проксимальные части отростков. С развитием 

современных методов построения трехмерных моделей микроскопических 

объектов стало возможным полностью реконструировать все отростки нейрона и 

их расположение в мозге (Peng et al., 2021). Оказалось, что каждый нейрон имеет 

огромное число отростков и число его контактов с другими клетками может 

достигать десятков тысяч (Yuste, 2011). 

Во-вторых, нейроны способны к генерации в аксонном холмике или 

начальном сегменте аксона потенциалов действия, распространяющихся по телу 

клетки и по отросткам. При анатомическом единстве нейрона генерация 

потенциала действия и его распространение вдоль мембраны дает возможность 

инициировать те или иные изменения в отдаленных от тела клетки участках 

отростков. В настоящее время накоплено большое количество данных, 

показывающих, что распространение потенциала действия осуществляется не 

только по аксону, но и во всех направлениях, в том числе и к дендритам (напр., 

(Buzsaki & Kandel, 1998)). Это явление получило название обратного 

распространения потенциала действия. В отличие от других клеток, которые 

находятся под влиянием только своих непосредственных соседей и сами могут 

влиять только на свое непосредственное окружение (более отдаленные воздействия 
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могут осуществляться только посредством кровотока и с гораздо меньшей 

скоростью), нейрон, благодаря быстрому распространению изменения 

мембранного потенциала способен взаимодействовать с огромным числом других 

нейронов по всему организму.  

В-третьих, нейроны способны синтезировать наибольшее разнообразие 

молекул РНК и белков по сравнению с любыми другими клетками организма. В 

отличие от клеток других типов нейроны способны экспрессировать большую 

часть генома организма. Например, для мышей было показано, что в головном 

мозге экспрессируется приблизительно 80% генома (Lein et al., 2007). Сходный 

уровень экспрессии выявляется и для частных случаев клеток определенного типа, 

например, для клеток гиппокампа (Taheri & Abusalim, 2025).  

То есть, нейроны максимально разнообразны по своему белковому составу, что 

определяет и разнообразие белкового состава синапсов и самих синапсов (Emes & 

Grant, 2012). Было также показано, что по транскриптомам нейронов можно 

выделить около 5300 кластеров-типов нейронов в мозге мыши (Yao et al., 2023).  

Таким образом, сложный молекулярный состав цитоплазмы нейрона, по-

видимому, обусловливает комплексность его взаимодействий с другими клетками, 

а также лежит в основе очевидной сегодня неоднородности любой условно 

выделяемой структуры головного мозга. 

В публикациях последних лет часто подчеркивается функциональная 

неоднородность структур мозга, а в качестве графической репрезентации 

функционирования головного мозга вместо прежних боксов и стрелочек, 

символизирующих потоки информации от одних структур к другим (Рисунок 3) 

(напр., (Chen & Tonegawa, 1997)), как правило, изображают мозаику активных 

нейронов, распределенных по разным областям мозга (Рисунок 4) (см. например, 

(Josselyn et al., 2015; Ramirez et al., 2013; Silva et al., 2009). 
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Рисунок 3. Схема работы памяти в мозге мыши, символизирующая различные 

взаимодействующие структуры (Chen & Tonegawa, 1997). 

 

 

 

 

 

 
 

Рисунок 4. Пример мозаичной схемы работы мозга (Josselyn et al., 2015).  
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Современные биохимические методы показывают, что внутри любой 

условно выделяемой структуры нейроны различаются по набору экспрессируемых 

генов, по составу белков в клетках, по связанности с нейронами других структур и 

по специфичности своей активности, напр. (Janak & Tye, 2015). Нейроны, 

расположенные в мозге в непосредственной близости друг от друга, могут 

активироваться специфически по отношению к разным поведенческим актам. 

Например, «нейрон Хэлли Берри» и «нейрон Матери Терезы» были 

зарегистрированы с одного и того же микроэлектрода в переднем гиппокампе 

человека (Quiroga et al., 2005). А в соматосенсорной коре грызунов рядом 

обнаруживаются нейроны, специфически активирующиеся при запаховой 

стимуляции и при стимуляции вибрисс (Wang et al., 2015). Для моторной коры 

кролика было показано, что около 60 процентов пар одновременно 

зарегистрированных нейронов имеют разную специализацию (Alexandrov et al., 

1989). Функциональная неоднородность структур продемонстрирована не только 

для коры и гиппокампа, она характерна также для ядер миндалины  (Janak & Tye, 

2015) и для гипоталамуса  (Sohn et al., 2013). Только с развитием соответствующих 

технологий, позволяющих детально увидеть происходящее в мозге, стало 

очевидно, что то, что выглядело как функционально единое целое (та или иная 

структура), в действительности таковым не является.  

Таким образом, место структуры как фундаментальной единицы 

функционирования мозга в настоящее время занимает нейрон или нейронная 

группа, и те или иные функции часто удается ассоциировать именно с нейронными 

совокупностями.  

 

1.1.3. Понятие функции в психофизиологии и специфическая активность 

нейронов 

Как и многие другие фундаментальные понятия в биологии, понятие 

функции ускользает от однозначного универсального определения (Canfield, 1990). 

В применении к нейрону существует множество мнений относительно того, какие 

функции вообще ему можно приписать (Александров et al., 2017). Нейрон, так же, 
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как и какая-либо «структура» мозга, не может «анализировать изображение» или 

«кодировать концепт». Психологов, особенно зоопсихологов, часто обвиняют в 

антропоморфизме, имея в виду явно или не явно приписываемую животным 

целесообразность (телеономичность) их поведенческих реакций. Однако и в 

нейронауке нередко встречается стремление интерпретировать активность мозга, 

отдельной структуры или даже отдельного нейрона именно в терминах 

целесообразности. Конечно, если под функцией понимать полезный 

приспособительный (адаптивный) результат, то такого рода функцию можно 

ожидать от любого организма, в том числе одноклеточного (Анохин, 1975), но 

очевидно, что у нейрона не может быть функции в этом смысле. 

При этом нейроны демонстрируют специфическую импульсную активность 

«в ответ на» самые разные внешние события и при самых разных формах поведения 

(это разнообразие нейронной активности вполне сопоставимо с разнообразием 

специализаций «структур» мозга, описания которых накопились за прошедшее 

столетие). У обезьян были найдены нейроны, связанные с намерением совершить 

действие или определенную последовательность действий (Shima & Tanji, 2000). 

Нейроны, активные при новизне предъявляемых зрительных объектов описаны у 

обезьян (Xiang & Brown, 1998) и у крыс (Zhu & Brown, 1995). Также у обезьян были 

найдены нейроны, активные только при предъявлении фотографий лиц, 

изображавших определенную эмоцию (Hasselmo et al., 1989). Обнаруживаются 

даже нейроны, активные при предъявлении иллюзий или иллюзорных контуров 

(Nieder & Wagner, 1999) и нейроны, активные при «использовании животными 

когнитивных карт» ( (O'Keefe, 1999); и др.). У крыс были выявлены нейроны, 

активные при агрессии (Pond et al., 1977). У обезьян (Rolls et al., 1979); и др.) и у 

кроликов (Швырков, 1995) удается регистрировать нейроны, активные при 

достижении конкретных целей. Во время сложного пищедобывательного акта у 

кроликов были зарегистрированы нейроны, чья активность была связана с 

подходом к кормушке, с захватом пищи, с подходом к педали, с нажатием на педаль 

(Александров et al., 1997). Поведенческие специализации нейронов, связанные со 

звуковым общением, были продемонстрированы у летучих мышей (Esser et al., 
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1997), у птиц семейства воробьиных  (Margoliash, 1983), у лягушек (Narins & 

Capranica, 1976) и у макак (Rauschecker et al., 1995). Были найдены нейроны, 

специализированные относительно объекта импринтинга (Horn et al., 2001); и др.) 

или лиц (Rolls & Baylis, 1986); и др.). При пищедобывательном инструментальном 

поведении обезьян были описаны нейроны, активные только при сокращении 

отдельных мышц или конкретных групп мышц (Tanji et al., 1987; Wong et al., 1982); 

и др.). У кроликов при пищедобывательном инструментальном поведении 

зарегистрированы нейроны, активные только при движении нижней челюсти: 

некоторые при любом, а некоторые только при движении для захвата пищевых 

объектов (Александров & Гринченко, 1982). Наличие подобной селективности 

нейронов привело к представлению о существовании нейронов-детекторов, 

селективно настроенных на определенные параметры сигнала, и командных 

нейронов, возбуждение которых вызывает целостную реакцию или ее фрагмент 

(Соколов, 1981). По-видимому, корреляцию между импульсной активностью 

нейрона и каким-то поведением животного можно обнаружить почти всегда 

(Ranck, 1973). То есть активность нейронов (и не только нейронов, но и всех клеток 

организма) приводит к достижению тех или иных адаптивных результатов 

организма, и в этом смысле у них есть функция. 

Данные, полученные при исследовании специфичности импульсной 

активности отдельных нейронов, свидетельствуют в пользу существования 

специализации нейронов, однако относительно чего именно специализированы 

нейроны, остается не вполне понятным. Могут ли быть нейроны памяти или 

нейроны воображения? В книге «Ритмы мозга» Дж. Бужаки (Buzsaki, 2006) 

отмечает, что часто нейронаука пытается найти в мозге какие-то психологические 

конструкты или процессы, как будто их существование уже доказано психологами.  

Сложность поиска отдельных функций структур мозга связана еще и с тем, 

что при ближайшем рассмотрении функции оказываются перекрывающимися, 

сложно выделяемыми или, на самом деле, несуществующими (Максимова & 

Александров, 2016). В качестве иллюстрации можно привести случай отравления 

угарным газом пациентки DF (Goodale et al., 1991). После того, как она пришла в 
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сознание, казалось, что основные функции организма не повреждены. Женщина 

отвечала на вопросы врача, могла двигать руками и ногами, ощущала 

прикосновения к коже, но что-то случилось с ее зрением. Она потеряла способность 

различать лица людей, даже лицо собственного мужа, и называть предъявляемые 

ей объекты. Когда ей показывали фонарь, она могла только сказать, что это что-то 

сделанное из алюминия и красного пластика. Но когда ее просили взять фонарь, не 

называя, что это фонарь, она держала его так, как обычно держат фонари. Во время 

другого эксперимента ей показывали пластиковую панель с щелью, в которую 

можно опускать диски, и просили назвать, как расположена щель – вертикально, 

горизонтально или по диагонали. Она не могла ответить на этот вопрос. Но когда 

ее просили опустить диск в эту щель, она разворачивала диск именно так, как это 

было необходимо для прохождения диска через щель (Goodale et al., 1991). Можно 

было бы интерпретировать эти результаты как потерю зрения, понимания, 

осознания, мышления. Все эти описания якобы различных функций имеют 

перекрывающиеся значения, их трудно отделить друг от друга. Однако они 

обладают некой общностью – это определенным содержанием, то есть активностью 

определенной специализированной нейронной группы. В любом случае это всегда 

«воспроизведение» имеющегося субъективного опыта. И в приведенном случае 

можно говорить о потере некой специфической группы нейронов или нарушении 

их связанности, а вероятнее и о том, и о другом. Именно индивидуальный опыт 

достижения результатов организмом, обладающего нейронами, является неким 

«общим знаменателем», объективным и эволюционно обусловленным критерием 

для выделения функциональной специализации нейронов (Швырков, 1995). Под 

функцией нейрона, таким образом, можно понимать «мгновенную» координацию 

множества клеток организма, направленных на достижение результата – 

приспособительного отношения организма к внешнему миру. Этот результат – 

адаптивное состояние организма – достигается посредством того, что П.К. Анохин 

назвал функциональной системой – такой многокомпонентной «динамической 

организации процессов и механизмов», которая обеспечивает организму 

приспособительный эффект (Анохин, 1975), с. 307). Функциональная система не 
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ограничена определенной областью мозга и даже всем мозгом – она является 

понятием общеорганизменного уровня, а нейронные группы составляют только ее 

часть.  

При сопоставлении выученного последовательного поведения с историей 

обучения животного этому поведению оказывается, что специализация нейронов 

происходит, по-видимому, на каждом этапе формирования нового опыта, 

обеспечивающего достижение результата (Александров et al., 1997; Горкин & 

Шевченко, 1993; Швырков, 1995). И если специализация нейрона или нейронной 

группы осуществляется относительно того опыта, который приобретается в момент 

активации этой нейронной группы при непосредственном проживании этого 

опыта, то эта группа (или ядерная часть группы) будет активна в дальнейшем и при 

воображении деятельности, связанной с таким опытом, и при воспоминании об 

этом опыте. Эксперименты с регистрацией активности мозга при прослушивании 

музыки и при ее мысленном проигрывании или воспроизведении показали, что с 

точки зрения паттернов нейронной активности эти две ситуации очень сходны 

(Ding et al., 2019). Аналогичным образом, было показано, что внутренняя речь и 

обычная также имеют перекрывающиеся мозговые субстраты (Rosen et al., 2000), 

что свидетельствует в пользу того, что главное здесь – содержание опыта, 

поддерживаемого определенной нейронной группой. В экспериментах с 

регистрацией нейронной активности у пациентов при припоминании 

просмотренных коротких видеофрагментов были зарегистрированы нейроны, 

активные как при просмотре определенного фрагмента, так и при припоминании 

именно этого фрагмента (Gelbard-Sagiv et al., 2008). В этих экспериментах 

активация таких специфических нейронов опережала вербальный отчет, по 

крайней мере, на 0,5 с, а в некоторых случаях на 1500 мс (Gelbard-Sagiv et al., 2008). 

И такое опережение свидетельствует в пользу того, что мозг непрерывно 

актуализирует имеющийся у него опыт в ожидании подходящих ситуаций, что 

может быть описано как возможное будущее (Знаков, 2022). 

Более того, оказалось, что воспоминание о прошлом и воображение будущего 

также не являются для мозга принципиально разными процессами (Schacter et al., 
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2007). Причем пациенты с потерей памяти об эпизодах собственной жизни не могут 

вообразить собственные будущие события, но обладают семантической памятью и 

могут представить будущие сценарии, не связанные с личными событиями (Klein, 

2013). Пациенты, страдающие болезнью Альцгеймера, имеют сложности не только 

с припоминанием прошлых событий, но и с конструированием будущих событий, 

причем наблюдается положительная корреляция между числом упоминаемых 

деталей из прошлых событий и будущих: чем больше человек может вспомнить о 

прошлом, тем больше деталей он/она конструирует про будущее (Addis et al., 2009). 

У пациентов с повреждением гиппокампа и селективной потерей эпизодической 

памяти также наблюдается перекос в «блуждающих» мыслях: они о чем-то думают 

не меньше, чем обычные люди, но в отличие от здоровых участников исследования, 

которые мысленно уходят в далекое прошлое и отдаленное будущее, мысли этих 

пациентов ограничены текущим моментом или днем (McCormick et al., 2018). 

Кроме того, такие пациенты даже сразу после того, как их разбудили, реже 

сообщают о сновидениях, а если сообщают, то не так детально, как обычные 

здоровые участники (Spanò et al., 2020).  

Таким образом, нейронные группы связаны именно с приобретенным 

опытом, а деление происходящего на получение информации («кодирование»), 

хранение и воспроизведение на самом деле не имеет под собой реального 

нейрофизиологического основания. Представление о том, что функционирование 

мозга может быть исчерпывающим образом сведено к непрерывной опережающей 

актуализации элементов субъективного опыта (активации соответствующих 

нейронных групп) и их естественной реорганизации (дифференциации и де-

дифференциации индивидуального опыта (Александров, 2006; Александров, 

2010)), которая зависит от достижения/недостижения организмом адекватного 

результата, позволяет вплотную подойти к решению важнейшей фундаментальной 

проблемы психофизиологии – процессам научения и памяти или процессам 

формирования индивидуального опыта. 
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1.2. АКТИВНОСТЬ НЕЙРОНОВ В ПРОЦЕССЕ НАУЧЕНИЯ 

1.2.1. Закономерности научения на уровне поведения индивидов 

Процессы научения и памяти, или в более общем виде, процессы 

формирования индивидуального опыта, являются ключевыми для 

психофизиологии поскольку через понимание этих процессов можно подойти к 

решению других вопросов данной науки. По мнению известного английского 

нейробиолога С. Роуза  «память станет Розеттским камнем для изучения мозга» 

(Rose, 2012). Розеттский камень знаменит тем, что на нем высечен один и тот же 

текст на трех языках: древние египетские иероглифы, демотический египетский 

язык и греческий язык. Наличие последнего текста позволило приступить к 

расшифровке иероглифов письменного языка древних египтян, что было 

невозможно до нахождения Розеттского камня. Память также обладает 

несколькими сторонами или уровнями изучения, и в то же время лежат в основе 

всех психических процессов, поскольку индивидуальный опыт является 

содержанием этих процессов. Таким образом, проблема научения и памяти 

является актуальной для самых разных направлений психологии.  

Большинство психологов согласится с тем, что существуют разные формы 

научения, однако в вопросе о том, какими свойствами эти разные формы 

отличаются друг от друга, консенсус отсутствует (Dudai, 2004). Между тем, с точки 

зрения механизмов функционирования мозга в основе всех разнообразных форм 

научения лежит один процесс: формирование пространственно-временных 

паттернов активности нейронных групп.  

Научение на поведенческом уровне означает адаптивное изменение 

поведения в результате опыта. Если изменение в поведении продолжает 

существовать после завершения опыта, говорят о наличии памяти (Thompson, 

1986). Введение понятия адаптивности в определение научения позволяет отделить 

такие модификации поведения, которые вызваны патологическими отклонениями. 

Кроме того, понятие адаптивности предполагает воспроизведение измененного 

поведения. Надо заметить, что никакое обучение не приводит к чему-то 
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принципиально новому, возможны только большие или меньшие модификации в 

рамках того поведения, которое уже было свойственно данному индивиду. 

Результаты исследования процессов научения и памяти на поведенческом уровне 

свидетельствуют в пользу существования нескольких видов научения и памяти. 

Принято, например, выделять недекларативную (имплицитную) и декларативную 

(эксплицитную) памяти. Последняя может быть разделена на эпизодическую 

(часто описываемую в терминах «что, где и когда») и семантическую (смыслы без 

связи с конкретным эпизодом). На поведенческом уровне был также обнаружен ряд 

закономерностей научения, самая известная из которых – кривая научения. Она 

может быть представлена как «производная» от по крайней мере двух процессов, 

протекающих с разной скоростью: внезапно сложившееся «знание» и более 

медленно демонстрируемое поведение (Moore & Kuchibhotla, 2022). Процесс 

научения может быть описан как отбор складывающихся элементов опыта, 

приводящий к большей дифференцированности опыта как целого (подробнее см. в 

(Александров, 2006; Александров, 2005)).  

 

1.2.2. Нейробиологические закономерности научения 

Научение может быть описано не только на поведенческом уровне, но и на 

клеточном и внутриклеточном (молекулярно-генетическом) уровнях. На этих 

уровнях также обнаруживаются процессы, коррелирующие с прогрессом в 

научении. За всю историю изучения физиологических основ научения и памяти 

было предложено несколько вариантов объяснения того, что происходит внутри 

организма при этих процессах. Так сложилось, что в большинстве случаев в этих 

объяснениях всегда присутствовало представление о некоей сущности – будь то 

«животные духи» Галена и Декарта (цит. по (Finger, 2001) или «возбуждение», – 

которая каким-то образом перемещается по мозгу. Согласно концепции Декарта, к 

примеру, феномен воспоминания можно было бы описать следующим образом. 

Когда душа что-то вспоминает, духи направляются в различные части мозга, пока 

им не встретятся следы, оставленные тем предметом, который душа хочет 

вспомнить. Эти следы — «поры мозга», откуда раньше вышли духи, движение 
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которых как раз и было вызвано присутствием того предмета. Эти поры легче, чем 

другие, вновь открываются идущими к ним духами, и духи легче в них входят 

(Декарт, 1989). Если заменить «поры» на синапсы, а «духов» - на возбуждение, то 

получается вполне современная картина традиционных представлений о природе 

памяти (Александров, 2005). Согласно этому представлению, если импульсная 

активность одного нейрона предшествует импульсной активности другого 

нейрона, то происходит модификация соединяющего их синапса или усиление 

синаптической связи между ними, которое способствует более эффективному 

«прохождению» возбуждения от одной клетки к другой (Hebb, 1949). Стоит 

отметить, что выражения «синаптическая эффективность», «синаптическое 

усиление» и «синаптическая пластичность» используются взаимозаменяемо 

(Martin & Morris, 2002).  

Интересно, что параллельно существует и несколько другое представление о 

процессах памяти, не отменяющее понимания, что между нейронами 

взаимодействия осуществляются, и эти взаимодействия могут изменяться с 

приобретением памяти или опыта. В частности, памятью называют воссоздание 

прошлого опыта посредством синхронной активации нейронов, вовлеченных в 

формирование этого опыта (Jimenez et al., 2020). Тогда на первый план выходит 

вопрос, касающийся того, что происходит с активностью отдельных нейронов при 

формировании нового опыта. 

 

1.2.3. Изменения импульсной активности нейронов при научении 

Неоднократно было показано, что в процессе обучения нейронная активность 

подвергается модификациям, причем такие модификации сопровождают 

поведенческие изменения. Одним из маркеров процесса формирования нового 

поведения является повышение частоты активности нейронов при обучении. Так, 

например, было показано, что при выработке условного оборонительного рефлекса 

у кроликов возрастает фоновая частота проекционных нейронов соматосенсорной 

коры (Швырков, 1969). Можно предположить, что это изменение происходит на 

стадии рассогласования при научении, когда нейроны первоначально 
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активируются в новом для них составе. В таком случае активность нейронов на 

самых ранних стадиях обучения (при введении новизны или несоответствии 

ожидаемого с реальной ситуацией) должна изменяться по сравнению с ситуацией 

выполнения устоявшегося навыка. При формировании у кроликов «условного 

мигательного рефлекса» на звук самые ранние стадии обучения (первый день, 

когда процент правильных реакций начинает расти) характеризуются самой 

высокой частотой активности нейронов области СА1 гиппокампа по сравнению с 

последующими днями (McEchron & Disterhoft, 1997). Похожие результаты были 

получены при регистрации нейронной активности в гиппокампе в период 

формирования навыка навигации в лабиринте у крыс. Было установлено, что в 

целом частота активности популяции клеток области СА1 и число активных 

нейронов снижается, когда обстановка становится знакомой и успешность решений 

задачи навигации увеличивается (Karlsson & Frank, 2008). Такое снижение не 

является общим для всех клеток: активность нейронов с начальной частотой выше 

12 Гц, наоборот, увеличивается. В целом это приводит к тому, что в СА1 образуется 

относительно небольшая популяция нейронов с активностью, специфической по 

отношению к этой задаче навигации (Karlsson & Frank, 2008). Однако в целом, как 

было показано для задачи навигации, число нейронов, специфически 

активирующихся во время выполняемой задачи, растет по мере обучения, причем 

такой рост наблюдается как, например, для нейронов гиппокампа, так и для 

нейронов ретросплениальной коры (Smith et al., 2012).  

Поскольку формирование нового опыта начинается с попыток применить 

уже имеющийся старый опыт, можно ожидать, что изменениям будут подвергаться 

в первую очередь те нейроны, которые уже участвовали в реализации предыдущего 

опыта. Действительно, введение новых подкрепляемых зон в круговом лабиринте 

у крыс, уже имеющих опыт формирования пространственных карт в данном 

лабиринте, приводило к изменению активности гиппокампальных нейронов, уже 

имеющих специфическую активность по отношению к какой-либо зоне (McKenzie 

et al., 2013).  
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Также, в экспериментах на крысах по пищевому инструментальному 

обучению нажатию на педаль было установлено, что от первой к четвертой сессии 

обучения увеличивается частота импульсной активности нейронов медиальной 

префронтальной коры, но не нейронов медиодорзального таламуса, частота 

активности которых изначально выше (Yu et al., 2012). Оказалось также, что в 

миндалине могут обнаруживаться нейроны, повышающие частоту генерации 

потенциалов действия при самом первом предъявлении нового объекта и 

снижающие её при последующих предъявлениях (Wilson & Rolls, 1993). Сходным 

образом к повышению частоты активности нейронов латеральной миндалины 

приводит и обучение крыс «условно-рефлекторному замиранию» (An et al., 2012). 

В задаче формирования новой траектории в знакомой среде у крыс было 

обнаружено, что увеличение частоты активности нейронов в области СА1 

гиппокампа происходит без изменения «полей места» - совокупности точек 

пространства, где наблюдается активация нейрона (Ji & Wilson, 2008). У обезьян в 

задаче зрительно-направляемого достижения целевого объекта рукой при 

появлении препятствия или при изменении условий достижения цели происходило 

как увеличение, так и уменьшение активности нейронов задней теменной области 

коры (Wise et al., 1998). В то же время существуют данные, согласно которым при 

обучении новой задаче в восьмирукавном лабиринте у крыс изменения частоты 

активности, например, нейронов префронтальной коры отсутствовали (Baeg et al., 

2007). При этом, однако, оказалось, что при решении животным задачи 

чередования рукавов восьмирукавного лабиринта функциональная связанность 

нейронов гиппокампа (оцениваемая по синхронизации импульсной активности) 

является максимальной именно на ранних стадиях формирования навыка 

навигации (Baeg et al., 2007). У кроликов в задаче стимуляции вибрисс, 

обусловливающей мигание при подаче воздуха, было обнаружено, что только 

первые сессии обучения характеризуются развитием повышенной частоты 

активации нейронов бочонкового поля коры, которая связана со стимуляцией 

вибирисс (Ward & Wegner, 2013). Аналогично было показано на крысах, что первые 

посещения нового рукава восьмирукавного лабиринта (во время первой сессии 
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обучения) сопровождаются большей частотой активности гиппокампальных 

нейронов, специфических для данного рукава, чем во время последующих сессий 

(Cheng & Frank, 2008). 

Частным случаем изменения нейронной импульсной активности при 

искусственно вызванном рассогласовании между текущей ситуацией и 

имеющимся опытом, является, по-видимому, феномен долговременной 

потенциации (Александров, 2005), заключающийся в том, что высокочастотная 

электростимуляция отростков нейронов (в норме не имеющая аналогов в мозге) 

приводит к существенному повышению вероятности активаций других, 

контактирующих с ними нейронов (Bennett, 2000; Bliss & Lomo, 1973).  

 

1.2.4. Формирование специфической импульсной активности нейронов и 

специализация 

В процессе формирования нового поведения возникает специфическая 

модуляция нейронной активности в связи с теми или иными поведенческими 

актами. Другими словами, наблюдается развитие специфических нейронных 

активаций. Например, развитие пространственных корреляций активности 

нейронов гиппокампа было выявлено при обучении различению двух обстановок 

(Smith & Mizumori, 2006). В пищевом инструментальном обучении было показано, 

что процент нейронов, чья активность модулируется получением пищи, 

увеличивается в течение обучения (Yu et al., 2012).  

Возникновение нейронных активаций, специфических по отношению к 

поведенческой задаче, происходит формированием опыта. Эксперименты с острой 

регистрацией нейронной активности, проводившейся у овец в течение последних 

двух месяцев беременности, показали, что большинство зарегистрированных 

нейронов обонятельных луковиц (72%) активировалось у них при предъявлении 

запаха корма (Kendrick et al., 1992). При этом ни у одного нейрона обонятельных 

луковиц не удалось обнаружить специфических активаций, связанных с 

предъявлением запаха ягненка или амниотической жидкости. Однако повторная 

регистрация нейронной активности на 3-й и 4-й дни после родов 
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продемонстрировала существенные изменения. Теперь около 60% нейронов 

специфически активировалось при предъявлении запаха ягненка, причем около 

трети из них были связаны с предъявлением запаха собственного ягненка. При этом 

число нейронов, активность которых специализирована относительно 

предъявления корма, снизилось до 11%. Число нейронов, активность которых 

связана с запахом шерсти взрослых овец и с запахом амилацетата (эфира уксусной 

кислоты), существенно не изменилось (Kendrick et al., 1992). У крыс по мере 

исследования новой обстановки число зарегистрированных гиппокампальных 

нейронов, имеющих специфические активации в определенном месте 

пространства, увеличивалось (Wilson & McNaughton, 1993). Также у крыс было 

показано развитие по мере обучения нейронной активности, связанной с 

определенным направлением движения (Navratilova et al., 2012). У обезьян в задаче 

манипулирования «сопротивляющимся» рычагом были обнаружены нейроны 

моторной коры, приобретающие специфические активации в процессе 

переучивания (Gandolfo et al., 2000). У обезьян в задаче зрительной дискриминации 

двух разных объектов, требующих выполнения двух разных действий, были 

зарегистрированы нейроны гиппокампа, активность которых была одинаковой для 

обоих объектов при их первых предъявлениях, а начинала различаться только с 

определенных этапов научения (Cahusac et al., 1993). Также изменение условий 

выполнения задачи в крестообразном лабиринте приводит к изменениям активаций 

гиппокампальных нейронов у крыс (Eschenko & Mizumori, 2007). В задаче 

классического обусловливания было показано, что в нейронах слуховой коры 

морских свинок и крыс происходит развитие специфических активаций на тон 

определенной частоты (Bakin & Weinberger, 1990; Chavez et al., 2013; Edeline et al., 

1993). Развитие специфичной селективности нейронной активности также 

обнаруживается и для нейронов орбитофронтальной коры и базолатеральной 

амигдалы при постепенном обучении задаче различения двух запахов (Schoenbaum 

et al., 1999).  

Развитие такой специфической активации нейронов с опытом может 

выражаться в изменении максимума активации. Так, при первом развитии 
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специфических активаций относительно в пространстве нейронные «поля места» 

(т.е., области специфической активации нейронов при попадании животного в 

определенное место пространства) имеют симметричную форму, а затем максимум 

активности смещается на момент выхода животного из экспериментального 

участка (Mehta et al., 2000). Так же было показано, что в начальные периоды после 

приобретения крысами инструментального навыка в ретросплениальной коре 

наблюдается большая вариативность состава нейронов, демонстрирующих 

специфические активации относительно выученного поведения (Кузина et al., 

2015). При длительном (в течение месяца) мониторинге кальциевой активности 

больших популяций гиппокампальных нейронов мышей в знакомом для них 

линейном треке только около 25% нейронов демонстрируют стабильное (при 

сравнении двух последовательных дней) вовлечение в выполнение этой задачи (Ziv 

et al., 2013). 

Регистрация нейронной активности при стабильном выполнении уже хорошо 

выученных навыков показывает, что специфические относительно задачи 

активации нейронов могут обнаруживаться в 100% случаев выполнения какого-

либо поведенческого акта, т.е. приобретать характер сформировавшейся 

специализации (Швырков, 1983). Специализированные относительно какого-либо 

поведения нейроны обладают высокой стабильностью активаций на протяжении 

длительного времени (например, (Muller et al., 1987; Thompson & Best, 1990; Горкин 

& Шевченко, 1990)). 

Как возникают новые специализации нейронов, связанные с каким-то новым 

поведением? На этот счет существуют два типа теорий: инструктивные и 

селективные (Changeux et al., 1973; Eccles, 1977; Edelman, 1978; Jerne, 1967; 

Toulouse et al., 1986; Швырков, 1995). С точки зрения инструктивных теорий 

внешний стимул «записывает» новую информацию, как бы инструктирует группу 

нейронов о том, какую ей следует проявлять активность. После входа сигнала 

формируется высокоспецифичный уникальный нейронный паттерн, (которого 

перед этим не было), соответствующий этому сигналу. В этом случае необходимо 

предположить, что в момент поступления сигнала необходимо включение некоего 
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механизма высшего порядка для определения, существует ли уже точно такой 

паттерн. Наличие такого рода механизма («гомункулуса») представляется 

сомнительным (Edelman, 1978). 

Селективные теории не требуют наличия подобных механизмов, поскольку 

они исходят из предположения, что приблизительно подходящие клетки уже 

существуют в мозге, и они лишь отбираются в группу, которая теперь будет связана 

с данным результативным соотношением организма и среды. Такие клетки 

формируются и отбираются в процессе всего онтогенеза при взаимном влиянии 

генетических и средовых факторов (напр., (Александров & Сварник, 2009). Таким 

образом, не любой сигнал может быть воспринят организмом. Нельзя увидеть того 

или научиться тому, к чему мы не готовы филогенетически и онтогенетически.  

Источником нейронов для «новой» нейронной группы могут являться неактивные 

или «молчащие» нейроны (нейроны «запаса») (Швырков, 1985). Было показано, 

что при попадании крысы в новый отсек экспериментального бокса у нее 

активируются нейроны, не имевшие специфических активаций в уже знакомом 

отсеке (Frank et al., 2004; Wilson & McNaughton, 1993). При отрезании вибрисс у 

мышей и наблюдавшейся при этом реорганизации «карты» специфичности 

нейронной активности в бочонковом поле соматосенсорной коры специфические 

кальциевые активации при стимуляции отдельной вибриссы возникали именно у 

тех нейронов, у которых ранее наблюдалась наименьшая активность (Margolis et 

al., 2012). Оказалось также, что у кроликов в процессе научения двум 

последовательным этапам инструментального поведения не происходит изменения 

числа нейронов, специализированных на более ранних этапах. Это свидетельствует 

в пользу того, что научение происходит за счет неспециализированных, молчащих 

нейронов запаса (Горкин, 1987). На возможное существование таких нейронов 

запаса в корковых структурах указывают и эксперименты по картированию срезов 

мозга на наличие маркеров незрелых нейронов. При этом отмечается, что эти 

нейроны образованы во время эмбриогенеза, находятся в 

«недодифференцированном» состоянии и исчезают со старением организма 

(подробнее см. (Gomez-Climent et al., 2010).  
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1.2.5. Процесс образования новых нейронов у взрослых особей 

Еще одним источником молчащих нейронов могут быть нейроны, 

появившиеся в мозге относительно поздно, в процессе взрослого нейрогенеза. 

Явление образования новых нейронов в гиппокампе взрослых млекопитающих и 

птиц было обнаружено довольно давно (Altman, 1962; Altman & Das, 1965; Cameron 

et al., 1993; Nottebohm, 1991). Взрослый нейрогенез наблюдается также и у человека 

(Eriksson et al., 1998). Число таких нейронов чаще всего определяется по маркеру 

аналога тимидина BrdU (вводимого животным с помощью инъекций), который 

встраивается в ДНК при делении клетки и может быть детектирован различными 

методами. Приблизительно половина новых нейронов гиппокампа погибает в 

течение месяца, как было показано, например, для крыс (Dayer et al., 2003). 

Выживание новых нейронов может стимулироваться различными воздействиями, 

например, обучением (Gould et al., 1999) или обогащенной «информационной» 

средой (Kempermann et al., 1997). Хотя есть и данные, указывающие на то, что 

обучение, наоборот, в некоторых областях зубчатой фасции гиппокампа может 

способствовать снижению числа выживших нейронов, приобретенных в процессе 

взрослого нейрогенеза. Также было продемонстрировано, что при этом растет 

число погибших незрелых нейронов (Ambrogini et al., 2004). 

Нейрогенез гиппокампа взрослых особей характеризуется несколькими 

последовательными этапами (Frankland et al., 2013). Сначала деление клеток-

предшественников в субгранулярной зоне приводит к образованию новых клеток, 

которые затем мигрируют в слой гранулярных клеток гиппокампа. Большинство 

этих клеток становится нейронами, посылающими дендриты в молекулярный слой 

гиппокампа, и аксоны – в область СА3. В возрасте приблизительно 2,5 недель эти 

нейроны начинают формировать синаптические контакты, а интеграция этих 

нейронов в нейронные сети предположительно продолжается еще в течение 

нескольких недель (Frankland et al., 2013). 

Поскольку снижение числа новых нейронов приводит к нарушениям 

процессов образования новой памяти (Deng et al., 2009), можно предположить, что 

именно новые нейроны берут на себя новые функции. Так, например, было 
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показано, что низкие дозы радиации, ингибирующие образование новых нейронов, 

нарушают формирование долговременной памяти в пространственной версии 

водного лабиринта Морриса, при условии, если это формирование приходится на 

период 4-28 дней после радиационного облучения (Snyder et al., 2005). Удаление 

новых нейронов (Arruda-Carvalho et al., 2011) или инактивация этих нейронов (Gu 

et al., 2012), потенциально взявших на себя новые функции после обучения, 

приводит к нарушениям воспроизведения этой новой памяти. У мышей в 

обонятельной луковице были обнаружены нейроны, образованные во время 

взрослого нейрогенеза, имеющие специфические активации по отношению к тем 

или иным предъявляемым запахам, причем более зрелые нейроны имели более 

узкую специализацию, чем менее зрелые (Livneh et al., 2014).  

В настоящее время значение новых нейронов для процессов обучения можно 

считать общепризнанным (Александров, 2005). Предполагается, что новые 

нейроны участвуют в дифференциации сходного опыта, поскольку нарушение 

процесса нейрогенеза приводит, например, к нарушениям возможности различать 

сходные контексты (Nakashiba et al., 2012). В то же время, повышенная 

возбудимость нейронов, появившихся в процессе взрослого нейрогенеза, приводит, 

предположительно, к нарушениям уже существующих пространственно-

временных паттернов нейронной активности, лежащих в основе предыдущего 

опыта, что может способствовать забыванию (Frankland et al., 2013). Сопоставление 

у мышей скорости приобретения навыка нахождения скрытой платформы в водном 

лабиринте Морриса с последующим припоминанием этого места на следующий 

день показало, что быстрое научение коррелирует с меньшим временем, 

проведенном в этом месте при поиске отсутствующей платформы (Gradari et al., 

2016).  

Интересно, что, процесс нейрогенеза у взрослых млекопитающих выражен 

достаточно сильно, главным образом, только в двух структурах мозга: в 

субвентрикулярной зоне боковых желудочков, новые клетки которой мигрируют в 

обонятельные луковицы, и в субгранулярной зоне зубчатой фасции гиппокампа 
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(Sakamoto et al., 2014). Предположительно, роль новых нейронов в 

дифференциации опыта является сходной для обеих структур (Sahay et al., 2011).  

Взрослый нейрогенез также обнаруживается в гипоталамусе (Cheng, 2013) и в 

пириформной коре (напр., (Yuan et al., 2014). Однако гипотеза о наличии в коре 

нейронов, появившихся в процессе взрослого нейрогенеза, встречает не только 

поддержку, но и  возражения и не является общепринятой (Nacher & Bonfanti, 

2015).     

 

1.2.6. Вариативность импульсной активности нейронов 

Вариативность нейронной активности также изменяется с течением 

обучения. Например, стабильность «полей места» гиппокампальных нейронов 

области СА1 крысы увеличивается от первого к третьему дню нахождения в 

определенном рукаве восьмирукавного лабиринта (Frank et al., 2004). Так же было 

показано, что первое посещение вновь открытого отсека экспериментальной 

клетки характеризуется большей вариативностью нейронной активности, чем 

последующее (Wilson & McNaughton, 1993). При выполнении последовательных 

актов инструментального поведения кроликов вариабельность частоты нейронов 

более новых систем оказалась выше, чем нейронов, специализированных на более 

ранних этапах онтогенеза (Александров, 1999). 

Процессы формирования нового поведения также характеризуются 

изменением функциональной связанности нейронов, или скоординированности их 

активности. Так, например, у крыс начальные стадии обучения новой задаче в 

восьмирукавном лабиринте коррелируют с высокой функциональной 

связанностью между попарно сопоставляемыми нейронами префронтальной коры 

(Baeg et al., 2007). С течением обучения развивается большая синхронизация 

нейронной активности. Например, у зебровых амадин ювенильного возраста 

активность нейронов области HVC отличается меньшей скоординированностью, 

чем активность нейронов этой же области взрослых птиц, что предположительно 

связано с развитием у них навыка песни (Day & Nick, 2013). У скворцов обучение 
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сопровождается также изменениями паттернов межнейронных координаций 

(Jeanne et al., 2013). 

В самом широком смысле нейробиологическим основанием научения можно 

считать возникновение определенного, специфичного, пространственно-

временного паттерна активности в конкретной популяции нейронов. Для 

обозначения таких совокупностей нейронов используются разные термины: 

группа, система, ансамбль, сеть, цепь или констелляция нейронов. Причем в 

формировании такого паттерна активности участвуют, по-видимому, как новые 

неспециализированные нейроны, так и нейроны, уже имевшие специфические 

активации. Следовательно, на нейронном уровне воспроизведение чего-то 

выученного представляет собой воссоздание такого же (или достаточно сходного) 

паттерна нейронной активности, который существовал при обучении. Несмотря на 

вариативность нейронной активности, пространственно-временной паттерн 

считается достаточно стабильным, поскольку специфическая активность нейрона 

обладает свойством воспроизводимости. Такая воспроизводимость была 

продемонстрирована в течение длительных периодов времени – часы, недели и 

месяцы после обучения (Chang et al., 1994; Jog et al., 1999; Margoliash, 1986; Горкин 

& Шевченко, 1990). При регистрации нейронной активности у крыс, обученных 

нахождению пищи в шести-рукавном лабиринте, были идентифицированы 

нейроны, активность которых стабильно (в течение 153 дней) была связана с 

нахождением в конкретном рукаве лабиринта (Thompson & Best, 1990). После 

тестирования поведения крыс в данной задаче их помещали в задачу неизбегаемого 

электрокожного раздражения в другой экспериментальной клетке. В новой задаче 

некоторое количество нейронов изменяло свою импульсную активность, однако 

после повторного помещения крысы в шести-рукавный лабиринт эти нейроны 

демонстрировали такую же, специфическую по отношению к данному рукаву, 

активность, как и с самого начала. То есть специализация нейрона в данном 

поведении не изменялась со временем (Thompson & Best, 1990). 

Можно предположить, что если бы нейроны все время меняли свои 

специализации, каждый раз как бы «перезаписываясь» заново, то мы не наблюдали 
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бы эффекта памяти. Регистрация нейронной активности у макак показала, что 

нейроны сохраняли свою специфическую активность, связанную с предъявлением 

сложных фигур, даже в условиях анестезии, но при этом число нейронов, 

активность которых была связана с предъявлением этих фигур, было существенно 

выше у тренированных на такое предъявление животных, чем у контрольных 

(Kobatake et al., 1998). Оказалось также, что нейроны восстанавливают свою 

поведенческую специализацию после временного введения биологически 

активных веществ. Микроионофоретическое подведение ацетилхолина к 

специализированному нейрону кролика вызывало общее повышение частоты его 

импульсной активности, однако так же, как и до введения ацетилхолина, на фоне 

этого общего повышения просматривалась связь активности с определенным актом 

- нажатием на педаль. При прекращении подведения ацетилхолина структура 

активности данного нейрона полностью восстанавливалась (Безденежных, 1983). 

Специфическая активность нейронов может сохраняться (на фоне измененной 

частоты) некоторое время и при его физическом повреждении (Созинов et al., 

2014).  

Есть основания думать, что для «закрепления» на нейронном субстрате 

пространственно-временного паттерна активности, сложившегося в процессе 

обучения, необходимо, чтобы он поддерживался в активном состоянии в течение 

определенного периода времени. Довольно давно было замечено, что 

электроконвульсивное воздействие или электрошок вызывают у животных 

ретроградную амнезию в тех случаях, если воздействие наносится в течение 10-12 

секунд после краткого обучения (Chorover & Schiller, 1965; Tenen, 1965). Известно, 

что электрошоковое воздействие (в частности, электрошоковая терапия) приводит 

к развитию ретроградной амнезии и у человека (Mishra et al., 2011; Semkovska & 

McLoughlin, 2013). Недавно приобретенный опыт в большей степени подвержен 

воздействию электрошока, чем приобретенный относительно давно (Squire et al., 

1975, 1976). У человека подобные симптомы наблюдаются и в ряде других 

ситуаций: после сотрясения мозга, по-видимому, вызывающего метаболические 

дисфункции клеток мозга (Cantu, 2001); после временной глобальной амнезии, 
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связанной, предположительно, с нарушением кровоснабжения мозга (Szabo, 2014); 

после приступов эпилепсии (Bartsch & Butler, 2013). Во всех этих случаях, как 

можно предположить, происходит «разрушение» того специфического 

пространственно-временного паттерна, который в норме должен поддерживаться. 

Таким образом, воспроизведение памяти относительно какого-то события – 

это максимальное воссоздание паттерна активности тех нейронных групп, которые 

были активны при этом событии. При регистрации активности нейронов у 

пациентов с имплантированными электродами оказалось, что успешное 

припоминание коррелирует с большей глобальной связанностью, измеряемой по 

фазовой синхронизации между несколькими структурами лобных долей (Watrous 

et al., 2013).  

1.2.7. Консолидация приобретенного опыта 

Поддержание пространственно-временного паттерна активности на 

нейронном субстрате приводит, по-видимому, к изменению внутриклеточных 

процессов в нейронах, инициируемых активностью NMDA-рецепторов. Эти 

рецепторы, видимо, работают как детекторы совпадений активности нейронов, 

поскольку для их активации необходимы, по крайней мере, два фактора: 

деполяризация мембраны и связывание этих рецепторов с глютаматом и глицином 

(Bibb et al., 2010). Т.е., необходимы, во-первых, событие, связанное с собственной 

активностью (деполяризация мембраны) и, во-вторых, событие, вызванное 

активностью другого нейрона (нейромедиаторные процессы). В большом 

количестве задач было показано, что блокада NMDA-рецепторов приводит к 

отсутствию памяти, например, пространственной (Morris et al., 1986). Трансгенные 

мыши c отсутствием NMDA-рецепторов в поле СА1 показывают нарушения 

памяти, но не обучения в задачах навигации (Rondi-Reig et al., 2006). Отсутствие 

NMDA-рецепторов приводит к потере  скоординированности активности нейронов 

у мышей, мутантных по гену NMDA-рецепторов в области СА1 гиппокампа 

(McHugh et al., 1996).  

Активность NMDA-рецепторов, зависящая от деполяризации мембраны и 

наличия нейромедиаторов, приводит к входу кальция внутрь клетки и активации 
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каскадов внутриклеточных процессов, включающих  взаимодействия различных 

ферментов - вторичных посредников (Abel & Lattal, 2001). Было, например, 

показано, что специфичность активности нейронов по отношению к 

определенному месту пространства нарушается у трансгенных мышей с 

избыточной экспрессией фермента CaMK (Rotenberg et al., 1996). Т.е., нарушения 

процессов «фиксации» временных взаимодействий между клетками могут 

приводить к потере необходимой стабильности паттернов активности нейронных 

групп. Активность вторичных посредников приводит к изменению экспрессии 

генов в нейронах (напр., (Kandel, 2001). Было показано, что около 50% 

исследованных генов меняют свою экспрессию после активации NMDA-

рецепторов (Hong et al., 2004). 

Начальным звеном изменений экспрессии генов является индукция 

немедленных ранних генов (напр., (Анохин, 1997). Известно достаточно много 

немедленных ранних генов; характерными представителями могут служить c-fos, 

fra-1, fos-B, c-jun, jun-B, jun-D, c-myc, zif/268, nur/77, arc (Sheng & Greenberg, 1990). 

Они были названы «ранними», поскольку их индукция регулируется напрямую 

факторами роста (Cochran et al., 1983). Ген c-fos был идентифицирован одним из 

первых (Van Beveren et al., 1983). Было показано, что индукция транскрипции этого 

гена происходила уже через несколько минут после введения факторов роста в 

культуру фибробластов. Это оказалось наиболее быстрым транскрипционным 

событием, следующим за экстраклеточным воздействием (Cochran et al., 1984; 

Greenberg & Ziff, 1984; Kruijer et al., 1984; Müller et al., 1984). Поскольку факторы 

роста вызывают переход клетки из фазы G0 в фазу G1 клеточного деления, 

предполагалось, что ген c-fos может контролировать повторное вхождение клетки 

в клеточный цикл (Greenberg & Ziff, 1984). 

Несколько позже индукция c-fos под действием факторов роста была 

показана на клетках феохромоцитомы PC12, дифференцирующихся под 

длительным воздействием фактора роста нерва в неделящиеся симпатические 

нейроноподобные клетки (Curran & Morgan, 1985; Greenberg et al., 1985; Kruijer et 

al., 1985; Milbrandt, 1986). Также было найдено, что индукция ранних генов 
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происходит и в присутствии ингибиторов синтеза белка, т.е., для запуска 

экспрессии этих генов не требуется синтез новых белков (Kelly et al., 1983; Kruijer 

et al., 1984; Lau & Nathans, 1985; Milbrandt, 1986). Эти же авторы установили, что 

присутствие ингибиторов синтеза белка вызывает супериндукцию ранних генов. 

Это позволило предположить, что репрессия ранних генов происходит под 

действием продуктов их экспрессии (Lau & Nathans, 1987). Таким образом, эти 

гены сами прекращают свое воздействие.    

Неоднократно было показано, что различные ранние гены характеризуются 

разными временными рамками экспрессии, т.е., время начала экспрессии после 

воздействия и ее продолжительность могут варьировать (Bartel et al., 1989; Curran 

& Morgan, 1985; Greenberg et al., 1985; Greenberg & Ziff, 1984; Greenberg et al., 1986; 

Lau & Nathans, 1985, 1987; Müller et al., 1984). Однако некоторые свойства являются 

общими для данного семейства: у клетки, находящейся в покое (фаза G0 клеточного 

цикла), экспрессия этих генов не детектируется или находится на низком уровне, а 

непосредственно после экстраклеточного воздействия (например, введения 

факторов роста) наступает быстрая, не требующая синтеза новых белков, 

временная индукция их экспрессии.  

Оказалось, что экспрессия ранних генов индуцируется не только факторами 

роста, но и деполяризацией клеточной мембраны, приводящей к потоку Ca2+ внутрь 

клетки (Curran & Morgan, 1986; Morgan & Curran, 1986). Авторы предположили, 

что c-fos играет связующую роль между активностью рецепторов на мембране и 

долговременными адаптивными изменениями в транскрипции генов, т.е. 

изменениями состояния нейрона. Индукция c-fos, вызываемая 

нейротрансмиттерами, была впервые показана при стимуляции никотиновых 

холинергических рецепторов у неделящихся, нейронно-дифференцированных 

клеток PC12 (Greenberg et al., 1986). Причем, авторы показали, что в этом случае, 

ионы Ca2+ необходимы для индукции экспрессии генов, в то время как, индукция 

генов факторами роста не является Ca2+- зависимой. Интересным оказалось и то, 

что ни вход ионов Na+, ни генерация потенциала действия не являются 

необходимыми для индукции c-fos. Этими авторами было высказано 
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предположение, о том, что индукция ранних генов происходит не только в культуре 

клеток, но и является частью деятельности функционирующего нейрона. Эта идея 

получила подтверждение в последующих экспериментах по изучению влияния 

метразола (вещества, вызывающего судороги) на индукцию c-fos в мозге мышей  и 

крыс (Dragunow & Robertson, 1988b; Morgan et al., 1987; Saffen et al., 1988). Было 

показано, что и у контрольных животных, не подвергавшихся никакому 

воздействию, экспрессия c-fos детектируется на некотором базальном уровне 

(единичные клетки), однако введение метразола вызывает увеличение экспрессии 

приблизительно в 20 раз. Такого максимума мРНК достигает через 60 минут 

(Morgan et al., 1987).  

По-видимому, in vivo активация c-fos может происходить при нестандартных 

или непривычных условиях активации. Индукция этого гена была показана и при 

судорогах, вызванных электрической стимуляцией (Douglas et al., 1988; Dragunow 

& Robertson, 1987; D. M. Labiner et al., 1993; Teskey et al., 1991), а также в 

постсинаптических нейронах заднего рога спинного мозга крысы после 

физиологической стимуляции первичных сенсорных нейронов (S. P. Hunt et al., 

1987) и в нейронах мотосенсорной коры при ее прямой стимуляции (Sagar et al., 

1988). В ряде экспериментов, использование двойного окрашивания срезов мозга 

продемонстрировало, что экспрессия при таких воздействиях наблюдается только 

в нейронах, но не в глиальных клетках (S. P. Hunt et al., 1987; Morgan et al., 1987). 

«Продолжительная» (длительностью более одного дня) долговременная 

потенциация, вызываемая высокочастотной, неестественной стимуляцией, 

запускающей процессы пластичности (Abraham & Goddard, 1983; Bliss & 

Collingridge, 1993), положительно коррелировала с индукцией гена c-fos (Abraham 

et al., 1993; Demmer et al., 1993; Kaczmarek & Nikołajew, 1990; Nikolaev et al., 1991; 

Worley et al., 1993), в отличие от «краткой» долговременной потенциации, условия 

вызывания которой отличались от условий вызывания «продолжительной» 

долговременной потенциации (Douglas et al., 1988; Dragunow et al., 1989; Wisden et 

al., 1990). 
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Немедленный ранний ген c-fos кодирует ядерный белок Fos (Boyle et al., 1984; 

Curran et al., 1984), который вовлечен в регуляцию экспрессии других генов (Distel 

et al., 1987; Sambucetti & Curran, 1986). Выяснилось также, что продукты гена c-fos 

образуют гомо- и гетеродимерные комплексы с другими белками (например, с 

продуктами гена c-jun), которые связываются с промоутерной частью ДНК AP-1 

многочисленной группы генов-мишеней (Curran & Franza, 1988; Curran et al., 1985; 

Franza et al., 1988; Halazonetis et al., 1988; Kouzarides & Ziff, 1988; Nakabeppu et al., 

1988; Rauscher et al., 1988). Таким образом, предположительная роль немедленных 

ранних генов заключается в том, чтобы вызвать последующую экспрессию 

«поздних» специфичных морфорегуляторных генов, устанавливающих 

долговременные изменения фенотипа клетки. 

Описанные выше свойства немедленных ранних генов дали возможность 

предположить, что в ответ на экстраклеточные воздействия они выполняют 

регуляторную функцию в установлении долговременных адаптивных изменений 

состояния нейронов, связанных с процессами научения и памяти (Berridge, 1986; 

Black et al., 1987; Curran & Morgan, 1987; Goelet et al., 1986). Это предположение 

было вскоре подтверждено в последующих экспериментах, показавших, что 

уровень c-fos мРНК повышается в головном мозге животных непосредственно 

после процесса обучения (Kaczmarek & Nikołajew, 1990; Tischmeyer et al., 1990; 

Анохин, 1989; Малеева et al., 1990; Малеева et al., 1989).  

Впервые экспрессия этого гена при обучении была описана в коре головного 

мозга крыс при формировании навыка активного избегания в автоматизированной 

челночной камере (Малеева et al., 1989). Причем, увеличение уровней мРНК c-fos 

(по сравнению с пассивным контролем) наблюдалось и у только что обучившихся 

животных, и у необучившихся, и у активного контроля, и у животных, получивших 

четыре ежедневных сеанса обучения. Аналогичное увеличение уровня мРНК c-fos, 

хотя и несколько менее интенсивное, наблюдалось и в гиппокампе крыс (Малеева 

et al., 1990). Повышенная экспрессия этого гена в гиппокампе при данном обучении 

была показана и другими авторами (Kaczmarek & Nikołajew, 1990). Задача 

активного избегания, в которой нажатие на рычаг приводило к прекращению 
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электроболевого раздражения, также вызывала увеличение экспрессии Fos в 

моторной коре (представительства передних и задних лап) и гиппокампе головного 

мозга крыс (Castro-Alamancos et al., 1992). Увеличение уровня мРНК c-fos в 

мозжечке, гиппокампе, и коре головного мозга крыс наблюдалось и после обучения 

активному избеганию в Y-образном лабиринте при дискриминации освещенности 

(Grimm & Tischmeyer, 1997; Tischmeyer et al., 1990). Экспрессия c-fos была также 

описана в базальных ядрах Meynert при научении крыс пассивному избеганию 

электроболевого раздражения в затемненном отсеке (Zhang et al., 2000). Экспрессия 

немедленного раннего гена c-fos была также показана в экспериментах, когда 

животные подвергались неизбегаемому электроболевому раздражению в 

определенной среде и/или после предъявлении звукового тона (Beck & Fibiger, 

1995; Campeau et al., 1991; Melia et al., 1996; Milanovic et al., 1998; Radulovic et al., 

1998; Smith et al., 1992). Уровень мРНК c-fos в миндалине головного мозга крыс 

достоверно увеличивался при таком научении по сравнению с пассивным 

контролем (Campeau et al., 1991). Было обнаружено, что уровень мРНК c-fos 

повышается в коре и гиппокампе крыс, когда животные научались (как было 

показано в последующих тестах) тому, что после звукового сигнала следует 

электроболевое раздражение. При этом уровень мРНК c-fos в коре превышал 

уровень мРНК c-fos в гиппокампе (Melia et al., 1996; Smith et al., 1992). 

Помимо электроболевого раздражения, и другие виды негативного 

воздействия и связанное с ними обучение также вызывают экспрессию Fos. Так, в 

переднем мозге цыплят (вентральном гиперстриатуме) экспрессия гена c-fos 

происходит при формировании пассивного избегания бусины определенного цвета 

после одного опыта клевания такой бусины с горьким вкусом. Причем, если один 

глаз ципленка закрыт, то экспрессия наблюдается преимущественно в 

контралатеральном полушарии (Anokhin et al., 1991). Увеличение экспрессии этого 

гена было показано в стволе мозга (Houpt et al., 1994; Swank & Bernstein, 1994), а 

также в миндалине и в гипоталамусе крыс после формирования вкусового 

отвращения на сахарин посредством введения хлорида лития, вызывающего 

симптомы отравления (Lamprecht & Dudai, 1996). Введение амфетамина, в отличие 
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от хлорида лития, не вызывает экспрессию Fos в ядрах солитарного тракта ствола 

мозга, однако при формировании вкусового отвращения на сахарин посредством 

любого из этих веществ число Fos-положительных нейронов в этой области 

увеличивается (Swank et al., 1995). Это означает, что экспрессия Fos вызывается не 

введением вещества, а формированием аверсии. Еще одним примером научения, 

связанного с элиминацией негативного воздействия, вызывающего экспрессию 

Fos, может служить модель мигания у кролика в ответ на раздражение струей 

воздуха, следующим за звуковым сигналом (Carrive et al., 1997; Irwin et al., 1992). 

Было также показано, что форма пространственного научения, при котором крысы 

научались находить в водном «лабиринте» спасительную платформу, 

сопровождается повышением уровня c-fos mRNA в гиппокампе и энторинальной 

коре (Guzowski et al., 2001). Формирование пищевого поведения также вызывает 

увеличение мРНК c-fos и белка Fos (Anokhin & Rose, 1991; Bertaina & Destrade, 

1995; Bertaina-Anglade et al., 2000; Vann, Brown, & Aggleton, 2000; Vann, Brown, 

Erichsen, et al., 2000; Малеева et al., 1990). Формирование пищевого поведения у 

крыс в виде подбегания к полке с кормушкой после светового раздражения 

вызывало экспрессию c-fos в коре, гиппокампе, мозжечке и стволовых структурах 

головного мозга (Малеева et al., 1990). Аналогичное пищевое поведение, связанное 

со слуховой дискриминацией, вызывало экспрессию Fos в слуховой коре (Carretta 

et al., 1999). Увеличение уровней мРНК c-fos в переднем мозге цыплят было 

показано в задаче зрительной дискриминации в модели пищевого поведения, когда 

цыплята научались отличать кусочки пищи, рассыпанные на полу, от несъедобных 

гранул (Anokhin & Rose, 1991). Научение пищедобывательному поведению 

нажатия на педаль индуцировало экспрессию гена c-fos в цингулярной коре и 

гиппокампе мышей (Bertaina & Destrade, 1995). Модель пространственного 

научения, при котором крысы научались находить пищу в восьмирукавном 

лабиринте, также вызывала увеличение числа Fos-положительных нейронов в 

гиппокампальных областях, энторинальной коре, постринальной коре головного 

мозга (Vann, Brown, Erichsen, et al., 2000), а также в передних таламических ядрах, 

подставке гиппокампа и прелимбической коре (Vann, Brown, & Aggleton, 2000).  
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Особые формы научения, базирующиеся в большой степени на 

наследственно обусловленном, инстинктивном поведении, также сопровождаются 

экспрессией fos. Поведенческие акты пения у амадин, но не акты прослушивания 

собственной песни, приводят к увеличению числа Fos-положительных нейронов в 

сенсомоторных ядрах – вентральном гиперстриатуме и архистриатуме (Kimpo & 

Doupe, 1997). Было также показано увеличение экспрессии гена c-fos (Абрамова & 

Анохин, 1997) и белка Fos (McCabe & Horn, 1994) в средней медиальной части 

вентрального гиперстриатума, дорзальной части латерального гиппокампа и 

дополнительном гиперстриатуме головного мозга цыплят при импринтинге - 

формировании предпочтения к объекту, предъявляемому в сенситивный период 

жизни. Кроме того, увеличение экспрессии этого гена происходит при сексуальном 

обучении: это было показано в сенсомоторной коре головного мозга крыс (Bialy et 

al., 1992) и вомероназальных структурах головного мозга хомяков (Fernandez-

Fewell & Meredith, 1994). У крысят (14 – 21 постнатальный день) формирование 

поведения замирания в присутствии или предъявлении взрослого самца 

характеризуется увеличенной экспрессией c-fos (Wiedenmayer & Barr, 2001). На 

мышах (Calamandrei & Keverne, 1994), овцах (Da Costa et al., 1997) и крысах 

(Lonstein et al., 1998) было получено увеличение экспрессии Fos, связанное с 

формированием материнского поведения; причем, такая экспрессия наблюдалась и 

у приемных матерей (Calamandrei & Keverne, 1994). Таким образом, экспрессия Fos 

индуцируется при формировании не только индивидуально специфичного, но 

также и видоспецифичного опыта, связанного с искусственно созданными 

ситуациями.   

Помещение животных в новую для них среду вызывает ориентировочно-

исследовательское поведение, направленное, в том числе, на поиск и установление 

безопасных точек пространства, называемых «домашними базами» (Eilam & 

Golani, 1989). Было показано, что такое обучение также сопровождается 

экспрессией гена c-fos (Anokhin et al., 1991; Badiani et al., 1998; Handa et al., 1993; 

Hess et al., 1995b; Kerr et al., 1996; Montero, 1997; Radulovic et al., 1998; Staiger et al., 

2000; Wirtshafter et al., 1998). У цыплят, помещенных в обогащенную, новую 
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обстановку на 1 час, наблюдалось увеличение уровней мРНК c-fos в мозжечке и 

медиальной части переднего мозга (Anokhin et al., 1991). В сходных экспериментах 

на крысах была показана экспрессия Fos в медиальной префронтальной, 

зрительной, цингулярной и теменной коре, гиппокампальных областях СА1 и СА3, 

передних таламических ядрах и паравентрикулярных ядрах гипоталамуса (Handa et 

al., 1993); в зрительных и обонятельных центрах головного мозга (Hess et al., 

1995b); в гиппокампе (Kerr et al., 1996); в гиппокампе, ретикулярной формации, 

мозжечке и соматосенсорной коре (Papa et al., 1993), в зрительном секторе 

таламических ретикулярных ядер и областях коры головного мозга (Montero, 1997); 

в коре головного мозга и ядрах стриатума (Badiani et al., 1998); в 

супрамаммилярной области гипоталамуса (Wirtshafter et al., 1998); в зоне проекции 

вибрисс соматической коры (Staiger et al., 2000). На мышах было показано, что 

помещение животных в новую обстановку вызывает экспрессию Fos в ядрах 

миндалины, гиппокампе и теменной коре (Radulovic et al., 1998). 

Поведенческий опыт любого рода, если только этот опыт является новым для 

организма (т.е. присутствует ситуация рассогласования имеющего опыта с текущей 

ситуацией), связан с экспрессией гена c-fos. Было показано на крысах, что хэндлинг 

вызывает увеличение уровней мРНК c-fos в миндалине (Campeau et al., 1991). После 

двух недель содержания в темноте, взрослые кошки получали возможность 

зрительного опыта, что вызывало экспрессию c-fos в зрительной коре; еще большая 

экспрессия после аналогичного опыта  наблюдалась у 5-недельных котят, 

выращенных в темноте (Rosen et al., 1992). Новый зрительный опыт (предъявление 

новых картинок с трехмерными объектами) вызывал увеличение экспрессии Fos в 

темпоральной кортикальной области, периринальной коре и вентро-латеральных 

ядрах таламуса (Zhu, Brown, McCabe, et al., 1995; Zhu et al., 1996); однако, если 

предъявлялись знакомые объекты по-новому скомбинированные, увеличение Fos-

положительных нейронов происходило в постринальной коре и области СА1 

гиппокампа (Wan et al., 1999). 

Анализ экспрессии Fos в разных моделях научения показывает, что, несмотря на 

глобальные различия в моделях обучения животных (различия в мотивации, целях, 
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моторном обеспечении и прочем), распределения Fos в них часто перекрываются. 

Однако, несмотря на такие перекрытия, распределение экспрессии Fos по областям 

нервной системы специфически зависит от того, какое именно научение 

произошло. Например, от того, на какую сенсорную модальность оно главным 

образом опиралось – зрение, слух, чувство равновесия, соматическую или 

химическую чувствительность. Экспрессия Fos происходила в зрительных центрах 

головного мозга при предъявлении крысам движущихся и неподвижных 

зрительных образов, причем распределения экспрессии в этих двух случаях не 

совпадали (Montero & Jian, 1995). Увеличение числа Fos-положительных нейронов 

сетчатки было показано в экспериментах на цыплятах, когда им предъявлялись 

движущиеся знакомые точечные рисунки; такого увеличения не наблюдалось, если 

рисунки были неподвижны (Araki & Hamassaki-Britto, 1998). На крысах было 

показано увеличение числа Fos-положительных нейронов кохлеарных ядер при 

звуковой адаптации (Kandiel et al., 1999). При предъявлении звуков разной частоты 

распределения экспрессии Fos соответствовали тонотопии кохлеарных ядер, 

установленной методом электрофизиологической регистрации и методом меченой 

глюкозы (Ehret & Fischer, 1991). В инструментальной пищедобывательной задаче 

пространственная локализация (в слуховой или зрительной коре) экспрессии Fos 

зависела от того, какие сигналы являлись значимыми для задачи, слуховые или 

зрительные (Sakata et al., 2002). При тактильном раздражении вибрисс экспрессия 

Fos регистрировалась в соматосенсорной коре крыс (Filipkowski et al., 2000; Mack 

& Mack, 1992; Melzer & Steiner, 1997). Причем, если все, кроме одной, вибриссы 

были удалены, то экспрессия наблюдалась в бочонке, соответствующем 

оставшейся вибриссе (Staiger et al., 2000). У крыс, балансирующих на крутящемся 

барабане, экспрессия Fos детектировалась в нейронах спинного мозга, мозжечка, и 

стволе головного мозга (Jasmin et al., 1994). При формировании акробатического 

навыка у крыс экспрессия Fos была показана в моторной коре головного мозга 

(Kleim et al., 1996). Увеличение уровней мРНК c-fos в ольфакторных долях 

головного мозга происходило при формировании навыка различения запахов у 

крыс (Guthrie et al., 1993; Hess et al., 1995a), причем, распределения c-fos экспрессии 
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по структурам обонятельных долей при предъявлении разных запахов различались, 

хотя и перекрывались (Guthrie et al., 1993). Однако необходимо отметить, что 

ситуаций, при которых активировалась бы только одна структура и вся целиком (а 

не распределенные по мозгу наборы нейронов), по-видимому, не бывает. Создание 

трехмерных реконструкций экспрессии Fos в нейронах всего головного мозга 

мышей после формирования нового опыта показало наличие вовлекающихся в эти 

процессы нейронов по всему мозгу (Roy et al., 2022). 

 

1.2.8. Временные рамки внутриклеточных изменений при научении 

Время начала экспрессии гена c-fos, по-видимому, не зависит от модели 

научения: индукция транскрипции может детектироваться уже через несколько 

минут после ситуации рассогласования, а максимум экспрессии для каждой 

области может варьировать. Например, в гиппокампе максимум мРНК c-fos 

наблюдался через 45 минут после начала обучения задаче активного избегания в 

челночной камере, через 90 минут все еще детектировался, а затем уменьшался 

(Kaczmarek & Nikołajew, 1990). Когда животные подвергались неизбегаемому 

электроболевому раздражению в определенной среде уровень мРНК c-fos в 

миндалине головного мозга крыс достоверно увеличивался через 35 минут после 

электроболевого раздражения (Campeau et al., 1991). Форма пространственного 

научения при котором, крысы научались находить в водном «лабиринте» 

спасительную платформу, сопровождается повышением уровня c-fos мРНК через 

30 минут после окончания обучения в гиппокампе и энторинальной коре (Guzowski 

et al., 2001). 

Развитие новых методов позволило установить некоторые детали процессов, 

происходящих после обучения. Вслед за волной экспрессии ранних генов (пик 

которой приходится на 1-2 часа после начала обучения), происходит индукция 

экспрессии поздних генов, которая запускается транскрипционными факторами – 

продуктами экспрессии некоторых ранних генов (Анохин, 1997). С 

использованием метода РНК-микропанелей во многих работах было показано 

изменение экспрессии большого числа генов при формировании какого-либо 
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поведения. Трехнедельный период беговой активности у крыс приводил к 

многократному изменению (как увеличению, так и снижению) уровней экспрессии 

88 генов из 5000 проанализированных, причем многие из них оказались 

связанными с функциями нейронной активности, синаптической структуры и 

нейронной пластичности (Tong et al., 2001). Также было установлено, что часть 

генов нейронов гиппокампа меняет свою экспрессию в течение суток после 

обучения условнорефлекторному миганию у кроликов (Cavallaro et al., 2001), 

задаче навигации в водном лабиринте у крыс (Cavallaro et al., 2002), пассивному 

избеганию у крыс (D'Agata & Cavallaro, 2003), задаче пространственной 

дискриминации у крыс (Robles et al., 2003), причем большая часть генов снижает 

свою экспрессию (Cavallaro et al., 2002). Изменения экспрессии части генов также 

были установлены для нейронов коры через несколько часов после исследования 

новой обогащенной среды у мышей (Rampon et al., 2000). 

Продолжительность экспрессии гена c-fos может быть по-разному выражена 

в разных структурах при использовании разных моделей научения. При обучении 

крыс пассивному избеганию электроболевого раздражения в затемненном отсеке 

максимальное число нейронов, содержащих белок Fos, наблюдалось в базальных 

ядрах Meynert через два часа после обучения (Zhang et al., 2000). Максимальное 

число Fos-положительных нейронов детектировалось через 60 минут после 

окончания сессии научения инструментальному пищедобывательному поведению 

в гиппокампе, коре, и ряде подкорковых структур (Bertaina-Anglade et al., 2000). 

Научение в восьмирукавном лабиринте, вызывало через 90 минут после окончания 

обучения увеличение числа Fos-положительных нейронов в гиппокампальных 

областях, энторинальной коре, постринальной коре головного мозга (Vann, Brown, 

Erichsen, et al., 2000), а также в передних таламических ядрах, подставке 

гиппокампа и прелимбической коре (Vann, Brown, & Aggleton, 2000).  

Затухание экспрессии Fos в течение нескольких дней обучения происходит 

постепенно и по-разному в разных моделях. Повторяющееся в течение 2 дней 

электроболевое раздражение в определенной экспериментальной клетке вызывает 

достоверно меньшую, чем после первого сеанса, экспрессию c-fos в гиппокампе, 
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миндалине и париетальной коре мышей (Radulovic et al., 1998). В задаче зрительной 

дискриминации в модели пищевого поведения у цыплят уровень мРНК c-fos в 

переднем мозге снижался на второй день научения (Anokhin & Rose, 1991). На 

крысах было показано, что в задаче  звуковой адаптации экспрессия Fos снижалась 

в кохлеарных ядрах через 24 часа на 50% (Kandiel et al., 1999). У цыплят, 

помещенных в обогащенную, новую обстановку повторно не  наблюдалось 

увеличения уровней мРНК c-fos в мозжечке и медиальной части переднего мозга 

(Anokhin et al., 1991). На мышах было показано, что повышения содержания белка 

Fos не наблюдалось в гиппокампе, миндалине и кортикальных структурах, когда 

животные помещались в новую среду ежедневно в течение 5 дней (Milanovic et al., 

1998). В задаче инструментального пищедобывательного поведения  уменьшение 

числа структур, экспрессирующих Fos, происходило по мере улучшения навыка в 

течение 5 дней (Bertaina-Anglade et al., 2000). При научении в водном «лабиринте» 

уровень мРНК c-fos начал снижаться в гиппокампе и энторинальной коре к 

седьмому дню обучения (Guzowski et al., 2001). После 8 ежедневных сессий 

научения активному избеганию электроболевого воздействия увеличение уровня 

мРНК c-fos в головном мозге животных, даже плохо обучившихся данному навыку 

(т.е. получавших большое количество электроболевого раздражения), не 

происходило (Kaczmarek & Nikołajew, 1990). Хэндлинг на 10 день уже не вызывает 

увеличение уровней мРНК c-fos, например, в миндалине (Campeau et al., 1991). 

Затухание экспрессии Fos может происходить по-разному в разных структурах 

мозга. Например, в модели пищевого инструментального поведения на 5 день 

научения экспрессия наблюдалась в гиппокампальных структурах, но не в коре 

(Bertaina-Anglade et al., 2000). 

Добавление какой-либо новизны вновь инициирует экспрессию Fos. 

Например, после девятого сеанса обучения в случае добавления нового компонента 

среды – белого звукового шума – экспрессия в коре головного мозга вновь 

увеличивалась (Nikolaev et al., 1992). Задача активного избегания, в которой 

нажатие на рычаг приводило к прекращению электроболевого раздражения, также 

вызывала увеличение экспрессии Fos в моторной коре и гиппокампе головного 
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мозга крыс несмотря на то, что выполнение этой задачи происходило на 7-ой день 

после начала обучения и единственным отличием было увеличение времени, 

проведенного в экспериментальной клетке (Castro-Alamancos et al., 1992). Если 

обучение контекстуальному замиранию продолжалось 3 ежедневных сессии, а еще 

через 3 дня предъявлялась эта же обстановка, но без электроболевого раздражения, 

то обнаруживалось повышение уровней мРНК c-fos в более чем 50 кортикальных и 

субкортикальных структурах (Beck & Fibiger, 1995). При этом в зависимости от 

характера новизны меняется и характер распределения Fos-положительных 

нейронов в головном мозге: изменение места объекта по сравнению с запомненным 

вызывает больше нейрогенетических изменений в областях гиппокампа, а 

появление нового объекта в старом месте – в пириринальной коре (Mendez et al., 

2015). 

Более полным доказательством того, что формирование нового опыта 

требует экспрессии немедленного раннего гена c-fos, являются эксперименты по 

блокированию этой экспрессии при научении. Введение в вентральный 

гиперстриатум цыплят антисмысловых нуклеотидных последовательностей c-fos 

(блокирующих возможность синтеза белка-продукта экспрессии этого гена) за 11 

часов до обучения пассивному избеганию (предъявление бусины определенного 

цвета с горьким вкусом) вызывало амнезию, обнаруживаемую во время тестов, 

проведенных в период с 3-го часа после обучения по 24-й час, причем, 

тестирование через 30 минут такой амнезии не выявило (Mileusnic et al., 1996). 

Аналогичные эксперименты показали блокирование долговременной памяти при 

формировании вкусовой аверсии у крыс (Lamprecht & Dudai, 1996) и у мышей 

(Swank et al., 1996), пассивного избегания электроболевого раздражения в Y-

образном лабиринте у крыс (Grimm et al., 1997), ассоциации между звуком 

определенной частоты и электроболевым раздражением у крыс (Morrow et al., 1999) 

и при формировании предпочтения места, где вводился морфин (Tolliver et al., 

2000).   

Так же были проведены исследования поведения мутантных мышей, у 

которых отсутствовала экспрессия гена c-fos. В этом случае данные были весьма 



 

 

60 

противоречивы. С одной стороны, у таких животных, наряду с другими 

отклонениями, обнаруживалась меньшая подверженность стрессу на внешние 

раздражители (Johnson et al., 1992; Wang et al., 1992), предполагающая некий 

поведенческий дефект. С другой стороны, 2 из 11 таких мутантов смогли решить 

навигационную задачу в водном лабиринте Морриса, а в непространственной 

задаче Т-образного лабиринта поведение мутантных животных не отличалось 

достоверно от поведения животных дикого типа (Paylor et al., 1994). Однако, 

данные экспериментов, проведенных на мутантных животных трудно однозначно 

интерпретировать, поскольку семейство ранних генов весьма обширно, и 

возможно, что какие-то функции одних генов компенсируются экспрессией 

других. 

Обзор экспериментальных работ, посвященных исследованию экспрессии 

немедленного раннего гена c-fos при научении, позволяет сделать два основных 

вывода. Во-первых, экспрессия этого гена необходимо сопровождает любые 

модели научения. Кроме гена c-fos, индукция и других немедленных ранних генов 

(напр., zif268, arc) в ответ на одинаковые мембранные события также 

обнаруживается в ситуациях обучения и формирования памяти, благодаря общим 

центрам связывания на промоутерных участках (Davis et al., 2003). Всего известно 

около 30-40 немедленных ранних генов, из которых около четверти являются 

транскрипционными факторами (Lanahan & Worley, 1998). Если животное чему-то 

научается, то можно, с большой долей вероятности, говорить о наличии экспрессии 

ранних генов в отделах нервной системы этого животного. Обратное утверждение 

не является верным, поскольку экспрессия этих генов может вызываться самыми 

разными воздействиями, если только эти воздействия проецируются в 

неожидаемое изменение микросреды нейрона. Во-вторых, распределение 

экспрессии ранних генов по областям мозга специфически зависит от того, какое 

именно научение произошло. Последний вывод позволяет предполагать наличие 

зависимости между экспрессией ранних генов и изменениями в импульсной 

активности нейронов.  
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1.2.9. Связь изменений импульсной активности нейронов с внутриклеточными 

изменениями 

Данные о связи нейронной пластичности, выражающейся в изменении 

импульсных характеристик нейронов или их координации, и экспрессией гена c-fos 

весьма обширны. Так, например, было показано, что после научения пассивному 

избеганию у цыплят возникали электрофизиологические изменения (увеличенная 

спонтанная пачечная активность) в медиальной части вентрального 

гиперстриатума (Mason & Rose, 1987, 1988), и именно в этой области наблюдалась 

экспрессия c-fos, связанная с данным обучением (Anokhin et al., 1991). В данной 

структуре наблюдались также изменения после импринтинга: в экспрессии Fos 

(McCabe & Horn, 1994) и в импульсных характеристиках нейронов – появлении 

спонтанной спайковой активности (Bradford & McCabe, 1994) и изменениях 

пропорции нейронов, активировавшихся при предъявлении объекта импринтинга 

(Brown & Horn, 1994; Horn et al., 2001). При обучении крыс вкусовой аверсии на 

сахарин в ядрах солитарного тракта среди нейронов, избирательно чувствительных 

к сладкому, наблюдалось увеличение популяции нейронов изменявших активацию 

при предъявлении сахарина (Chang & Scott, 1984), и в тоже время, экспрессия Fos 

избирательно наблюдалась при предъявлении сахарина (Swank & Bernstein, 1994). 

Области локализации нейронов, изменявших импульсную активность при 

предъявлении знакомых зрительных объектов при анастезии (Zhu & Brown, 1995) 

и без (Zhu, Brown, & Aggleton, 1995), перекрывались с областями экспрессии Fos 

после такого научения (Zhu, Brown, McCabe, et al., 1995). Формирование 

материнского поведения у овец сопровождалось появлением нейронов в 

обонятельных луковицах, специфически изменявших импульсную активность при 

предъявлении запаха ягненка (Kendrick et al., 1992), и показывающих экспрессию 

c-fos (Da Costa et al., 1997). При формировании сложного пищедобывательного 

поведения, требующего анализа акустических сигналов, локализация экспрессии 

Fos в слуховой коре (Carretta et al., 1999) совпадала с появлением пространственно-

временных паттернов активности нейронов, «предсказывавших» дальнейшее 

поведение (Villa et al., 1999). Распределение нейронов, у которых выявлены 
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изменения импульсной активности, связанные с научением дискриминации 

запахов (Schoenbaum et al., 1999), перекрывались с распределением экспрессии Fos 

(Tronel & Sara, 2002). Аналогичные данные были получены для 

пищедобывательного поведения нажатия на педаль: индукция экспрессии Fos в 

нейронах при обучении новому навыку (Сварник et al., 2001) происходила, главным 

образом, именно в тех областях, которые характеризовались большим числом 

нейронов, специализированных относительно данного навыка (Gavrilov et al., 

1998). Было также показано, что при предъявлении звуковых тонов с частотой 20 

или 50 Гц возникала экспрессия Fos в областях inferior colliculus (Ehret & Fischer, 

1991), соответствующих тем, которые имели данные специализации, 

установленные при регистрации импульсной активности нейронов (Romand & 

Ehret, 1990; Stiebler & Ehret, 1985). 

Таким образом, экспрессия Fos действительно оказывается связанной с 

нейронной пластичностью, выражающейся в изменениях импульсной активности 

нейронов. Связь эта, возможно, заключается в том, что экспрессия раннего гена c-

fos запускает программу перестройки метаболизма нейронов, а формирование 

поведенческой специализации нейрона на молекулярном уровне заключается в 

достижении такого изменения метаболизма нейрона, при котором его участие в 

определенной группе или пространственно-временном паттерне активности 

приводит к достижению полезного поведенческого результата всего организма. 

Известно, что транскрипционный фактор с-Fos, продукт раннего гена c-fos, 

регулирует экспрессию так называемых поздних генов, содержащих АР-1 элемент 

(см. обзор в (Sheng & Greenberg, 1990). Среди большого числа генов-мишеней 

транскрипционного фактора Fos можно выделить гены, кодирующие молекулы 

клеточной адгезии, регулирующие агрегацию и дисагрегацию клеток в процессах 

консолидации и модификации функциональных систем (напр., (Анохин, 1997).  

Необходимо добавить, что индукция экспрессии ранних генов не напрямую связана 

с генерацией потенциалов действия. В стабильно демонстрируемом, хорошо 

выученном поведении не наблюдается экспрессии этих генов, однако при этом 

известно, что специализированные относительно данного поведения нейроны 
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генерируют потенциалы действия. Можно предположить, что только в ситуациях 

рассогласования, когда нейрон совпадает по времени генерации своего потенциала 

действия с неким новым (для него) составом нейронов (т.е. происходят 

неожидаемые взаимодействия с другими клетками), происходит экспрессия этих 

генов. При этом было показано, что экспрессия Fos в нейроне связана с генерацией 

его собственного потенциала действия, поскольку блокада AMPA-рецепторов 

и/или NMDA-рецепторов не приводит к блокаде индукции Fos, а блокада 

натриевых каналов – приводит (Schoenenberger et al., 2009).  

Если процессы экспрессии Fos в нейронах и процессы формирования 

поведенческих специализаций в них же связаны, то следует ожидать экспрессию 

Fos в пренатальном и раннем онтогенезе, когда формируются специализации 

нейронов относительно филогенетически древних функциональных систем. 

Действительно, экспрессии Fos была обнаружена в мозге мышат до и после 

рождения (Kasik et al., 1987; Smeyne et al., 1992). В части структур мозга 

происходило дальнейшее увеличение экспрессии Fos, однако к постнатальному 

дню 10 - 15 экспрессия значительно падала (Smeyne et al., 1992). Экспрессия Fos 

была также обнаружена в нервной системе мышей в пренатальном развитии на 12-

18 эмбриональный день (Caubet, 1989).  

Кроме того, если экспрессия Fos отражает процессы формирования 

поведенческих специализаций нейронов, то можно предположить, что по 

выраженности Fos можно судить о результативности научения. Действительно, в 

ряде исследований была найдена прямая корреляция между интенсивностью 

экспрессии Fos и успешностью научения. Zhang с соавторами (Zhang et al., 2000) 

показали, что с возрастом увеличивается число попыток, за которые происходит 

научение избеганию электроболевого раздражения в затемненном отсеке, и в то же 

время, и меньше экспрессия Fos при данном научении. Такие данные согласуются 

с представлением, согласно которому число преспециализированных нейронов 

запаса уменьшается с возрастом (Александров, 2005). В инструментальной 

пищедобывательной задаче было показано, что чем больше прогресс в научении 

(чем меньше время, потраченное на совершение 15 правильных актов) от первого 
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дня ко второму, тем больше Fos-положительных клеток обнаруживалось в области 

СА1 гиппокампа после второго дня научения, охарактеризованного авторами как 

окончательное формирование навыка; другие области при этом не различались 

(Bertaina-Anglade et al., 2000). Сходные корреляции были получены и для задачи 

импринтинга (McCabe & Horn, 1994), и для задачи контекстуального замирания 

(Radulovic et al., 1998). Интересные результаты показали эксперименты по 

введению апамина – полипептида, улучшающего научение и память (Messier et al., 

1991). У мышей, которым после второй сессии научения инструментальной 

пищедобывательной задаче был внутрибрюшинно введен апамин, наблюдалось 

увеличение Fos-экспрессии в гиппокампе, по сравнению с животными, которым 

был введен физиологический раствор или апамин, но без предварительного 

тренинга (Heurteaux et al., 1993). Приведенные данные позволяют предположить, 

что чем больше возможных комбинаций нейронов «тестируется» при обучении 

(что отражается в большем числе Fos-положительных нейронов), тем быстрее 

может быть найден такой пространственно-временной паттерн активности, 

который приводит к достижению необходимого результата или адаптивного 

соотношения организма со средой.   

Экспрессия Fos является одним из компонентов процесса «активации» 

нейрона – состояния, приводящего к установлению нового фенотипа (Kaczmarek & 

Kamińska, 1989) или состояния «компетенции», т.е., готовности к фиксации 

участия нейрона в новом поведенческом акте (Анохин & Судаков, 1993). Также это 

предположение перекликается с концепцией D.F. Clayton (D. F. Clayton, 2000) об 

экспрессии Fos как «геномном потенциале действия». Согласно этой концепции, 

экспрессия ранних генов изменяет статус нейронов в отношении приобретения 

памяти о последующих событиях. Можно предположить, что такими событиями 

может быть его участие в скоординированной нейронной группе, обеспечивающей 

приобретаемое поведение.  

Данные литературы показывают, что определенные воздействия, 

изменяющие микросреду нейронов, такие как, подведение биологически активных 

веществ, например, ацетилхолина, норадреналина или глутамата (напр., (Swadlow 
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& Hicks, 1997; Шерстнев, 1972), приводят к появлению активаций у ранее 

молчащих клеток. Аналогично, изменения микросреды нейрона, имеющие место 

при различных воздействиях, приводят к активации экспрессии Fos. Например, 

индукция экспрессии Fos в нейронах была обнаружена в гиппокампе при введении 

глутамата и норадреналина под гиппокамп (Kaczmarek et al., 1988). Кроме того, 

экспрессия Fos индуцируется введением амфетамина (Badiani et al., 1998; Graybiel 

et al., 1990), кокаина (Graybiel et al., 1990; Moratalla et al., 1993; Pich et al., 1997), 

никотина (Pich et al., 1997), морфина (Bontempi & Sharp, 1997; Sharp et al., 1995), а 

также введением антагонистов адренергических рецепторов (Gubits et al., 1989; 

Stone et al., 1993), NMDA рецепторов (Dragunow & Faull, 1990; Guthrie et al., 1993), 

GABA рецепторов (Berretta et al., 1997) и агонистов дофаминергических 

рецепторов (Robertson et al., 1989). Такие, более грубые нарушения микросреды 

нейронов, как механические повреждения тканей мозга (Dragunow et al., 1990; 

Dragunow & Robertson, 1988a; Herrera et al., 1993; Hughes et al., 1993; Ruppert & 

Wille, 1987; Ruzdijic et al., 1993; Sharp et al., 1989; Weiser et al., 1993; White & Gall, 

1987) или ишемия (Jørgensen et al., 1989; Onodera et al., 1989) также приводят к 

экспрессии Fos. Следовательно, можно предположить, что при научении 

изменения микросреды молчащих нейронов (Шерстнев, 1972), с одной стороны, 

связаны с появлением у них специфических активаций, а с другой – с экспрессией 

ранних генов (и, в частности, гена c-fos), которая является первым этапом каскада 

процессов, ведущих к специализации. Индукция таких ранних генов как c-fos, 

zif268 и Homer1 была продемонстрирована в нейронах, появившихся в процессе 

взрослого нейрогенеза, после начальной фазы обучения в водном лабиринте 

Морриса (Jessberger & Kempermann, 2003). 

«Закрепление» изменений пространственно-временных паттернов активности 

нейронных групп происходит при участии генетического аппарата клетки и 

связано с белковыми и структурными изменениями. Уже довольно давно было 

показано, что при обучении в нейронах происходит увеличение содержания РНК 

(Hyden & Egyhazi, 1962) и белков (Hyden & Lange, 1969). Причем изменения РНК 

после обучения были также продемонстрированы для глиальных клеток (Hydén & 
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Egyházi, 1963). Кроме того, изменения РНК в нейронах и глии могут быть вызваны 

введением в кровь животных определенных химических веществ (Egyhazi & Hyden, 

1961), что свидетельствует о связи процессов обучения с изменениями 

метаболизма нейронов и глиальных клеток. В настоящее время участие глиальных 

клеток, например, астроцитов в процессах нейропластичности было показано с 

помощью оптогенетических подходов (Maltsev et al., 2023). Приблизительно в это 

же время было показано, что подавление синтеза белков приводит к нарушениям 

процессов формирования памяти (Davis & Squire, 1984; Flexner et al., 1963; Flexner 

et al., 1962; Stork & Welzl, 1999). У брюхоногих моллюсков аплизий введение 

коротких последовательностей РНК от обученных аплизий необученным 

животным приводило к ускорению приобретения нового опыта, а при добавлении 

этих РНК к изолированным нейронам, участвующим в этом научении, увеличивало 

возбудимость этих клеток (Bédécarrats et al., 2018). Можно предположить, что 

формирование нового опыта организма и лежащие за ним процессы формирования 

новых нейронных групп для нейрона, вовлеченного в эти процессы, означают, в 

некотором смысле, его дальнейшую дифференцировку или формирование его 

нового белкового фенотипа.  

 

1.2.10. Изменение морфологической связанности нейронов 

Также многократно было показано, что научение сопровождается 

морфологическими перестройками, которые требуют молекулярно-генетических 

изменений, причем экспрессия немедленных ранних генов (в частности, гена c-fos) 

коррелирует с такими морфологическими изменениями (Kleim et al., 1996).   

Структурные перестройки после обучения могут выражаться в реорганизации 

активных зон уже существующих синаптических контактов (Bailey & Kandel, 

1993), а также в исчезновении существовавших дендритных шипиков (Lai et al., 

2012) и появлении новых (Trachtenberg et al., 2002). Было установлено, что 

обучение мышей моторной задаче приводит к появлению в течение часа новых 

дендритных шипиков у нейронов моторной коры, и обучение второй моторной 

задаче также приводит к появлению новых шипиков (и в первом, и во втором 
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случае, шипики остаются стабильными в течение месяцев), при этом средняя 

плотность шипиков остается неизменной за счет исчезновения других шипиков (Xu 

et al., 2009). 

Эти структурные изменения могут носить и более обширный характер. Так, 

например, с помощью структурного МРТ было показано, что водители лондонских 

такси, люди с большим опытом навигации, имеют больший объем серого вещества 

заднего гиппокампа и меньший объем переднего гиппокампа (гиппокамп – 

структура, характеризующаяся большим числом нейронов «места») по сравнению 

с контрольными участниками без опыта вождения такси (Maguire et al., 2000; 

Woollett & Maguire, 2009). При этом объем гиппокампа коррелировал с 

длительностью опыта вождения такси (Maguire et al., 2000). Позже было показано, 

что такие структурные изменения приобретаются после четырехлетнего обучения 

таксистов для получения лицензии (Woollett & Maguire, 2011). То, что различия 

опыта приводят к структурным изменениям показано также на музыкантах (Gaser 

& Schlaug, 2003) и профессиональных танцорах (Hüfner et al., 2011). 

Сформированные после обучения структурные изменения вероятно дают большую 

вероятность возникновения того пространственно-временного паттерна нейронной 

активности, который существовал при приобретении этой памяти.  

Интересно, что процессы старения организма, ассоциирующиеся с ослаблениями 

процессов обучения и памяти, также коррелируют с изменениями экспрессии генов 

и морфологическими перестройками. Так, например, было показано, что с 

возрастом пониженной экспрессией отличаются гены, связанные с процессами 

коммуникации между клетками, метаболизмом, синтезом транскрипционных 

факторов, синаптической пластичностью. В то же время, повышается экспрессия 

генов, связанных с процессами нейровоспаления, роста, глиальных и 

синаптических изменений (Blalock et al., 2003).  

Нейродегенеративные заболевания, характеризующиеся когнитивными 

нарушениями, и в частности, нарушениями процессов обучения и памяти, также 

обусловлены нарушениями контактов между нейронами. Болезнь Альцгеймера 

(одно из наиболее распространенных нейродегенеративных заболеваний) связана с 
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нарушениями каскадов белка предшественника амилоида (amyloid precursor 

protein, APP) ( (Nagy, 2005). Синтез этого белка имеет существенное значение в 

периоды развития и созревания мозга, поскольку он вовлечен в формирование и 

поддержание синаптических контактов и синаптической пластичности (Kirazov et 

al., 2001). Ранние стадии этого заболевания характеризуются именно потерей 

синапсов (Murray et al., 2014). 

При этом необходимо отметить, что процессы функционирования живых 

организмов отличаются высокой изменчивостью или вариабельностью на всех 

уровнях рассмотрения: поведенческом, клеточном, субклеточном, структурном. 

Известно, что поведение даже относительно простого живого организма часто 

варьирует спонтанно и в достаточно широких пределах (Непомнящих, 2010, 2011). 

Спонтанные вариации поведения нелинейной природы были продемонстрированы, 

в том числе, и у беспозвоночных (Brembs, 2011). Вариабельность спонтанной 

активности как нейронов в отдельности, так и мозга в целом также неоднократно 

описана (Fox & Raichle, 2007; Palva & Palva, 2011; Plenz & Thiagarajan, 2007). 

Структурные образования, в частности, дендритные шипики также оказались не 

стабильными структурами, а достаточно подвижными (Bonhoeffer & Yuste, 2002). 

Около 20% шипиков спонтанно появлялись в течение одного дня, и столько же 

исчезало (Trachtenberg et al., 2002). Такая временная вариативность, выявляемая на 

множестве уровней, может быть необходимым условием для последующего отбора 

подходящих взаимодействий, что, в свою очередь, может являться основанием для 

процессов продолжительно сохраняющихся изменений индивидуального опыта.  

 

1.3. ЭФФЕКТЫ ИНТЕРФЕРЕНЦИИ ПРИ НАУЧЕНИИ И 

РЕКОНСОЛИДАЦИОННЫЕ ПРОЦЕССЫ 

На поведенческом уровне эффекты влияния нового запоминания на уже 

запомненное (ретроактивная интерференция), а равно и наоборот (проактивная 

интерференция) (Loftus & Pickrell, 1995), известны уже давно. Если эти процессы 

имеют скорее негативный характер, то принято говорить об интерференции, если 
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положительный, то в некоторых случаях – о «переносе». Несмотря на давнюю 

историю исследований в этой области, вопрос о том, какие процессы лежат в 

основе этих феноменов, остается открытым (подробнее см. в (Созинов & 

Александров, 2022)). При этом кажется очевидным, что эти эффекты могут быть 

связаны с определенной связанностью «взаимодействующих» элементов опыта, то 

есть с их состояниями, которые могут быть описаны как «актуализированность» 

или актуалгенез (Александров, 2006). Однако в дополнение к этому в элементе 

опыта может возникать возвратная или повторная актуализация. Довольно давно 

возникло предположение, что определенный элемент памяти может непрерывно 

переходить из активного (актуализированного) состояния в неактивное 

(«хранящееся») и обратно (Lewis, 1979). Представление, что эта возвратная 

актуализация может быть связана с реорганизацией опыта, получило 

распространение относительно недавно.  

Термин реконсолидация (как процесс повторной стабилизации памяти после 

извлечения) впервые был предложен в 1997 году (Przybyslawski & Sara, 1997), хотя 

к этому времени уже были накоплены данные, демонстрирующие такого рода 

феномены (Анохин et al., 1997). Известно, что извлечение памяти в новой ситуации 

требует синтеза новых белков для того, чтобы первоначальная память не стерлась 

(K Nader et al., 2000). Также было показано, что степень новизны при извлечении 

памяти может отражаться во внутриклеточных процессах, то есть молекулярные 

изменения во время консолидации и реконсолидации могут отличаться (Berman & 

Dudai, 2001). Однако если явление реконсолидации объединить с представлением 

об опережающей активности нейронных групп имеющегося опыта, то оказывается, 

что процесс научения – это непрерывная актуализация и реорганизация 

имеющихся групп, то есть, как было замечено, консолидации никогда не 

заканчиваются (Dudai, 2012). А значит вопрос, который требует изучения, – это 

насколько глубоко процесс научения затрагивает имеющийся опыт, и от чего это 

зависит. 

Таким образом, любое приобретение нового опыта может быть рассмотрено 

и как научение чему новому, и как интерференция нового и уже имеющегося, и как 
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реконсолидация имеющегося при приобретении нового. В литературе существует 

множество описаний эффектов, связанных с феноменом научения и памяти. 

Однако целостной общей концепции научения, объединяющей разноуровневые 

описания процессов, происходящих в нейронных группах и проявляющихся в 

поведенческих феноменах, до настоящего времени предложено не было. 

Представляется необходимым рассмотреть все эти феномены в рамках единой 

концепции системной психофизиологии через анализ временных периодов 

вовлечения различных нейронов и мозга в целом в реорганизацию имеющегося 

опыта и формирование приобретаемого опыта на фоне различных видов 

демонстрируемого поведения. 
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ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

2.1. УЧАСТНИКИ ЭКСПЕРИМЕНТОВ 

2.1.1. Животные 

В работе использовались капюшонные крысы Long-Evans обоих полов, 

массой 200-300 грамм. На время проведения эксперимента животных помещали в 

индивидуальные клетки. Обучение разного рода новым навыкам проводилось 

после периода адаптации. С момента начала обучения животные 

экспериментальных групп находились на пищевой или питьевой депривации. 

Потеря веса за период обучения не превышала 20%. Животные группы контроля 

находились в домашних клетках вивария в течение всего экспериментального 

периода и имели свободный доступ к пище и воде. 

 

2.1.2. Школьники 

В исследовании процессов реактивации и реорганизации знаний в области 

естественно-научных предметов принимали участие ученики седьмых классов (12-

15 лет) нескольких подмосковных школ. На проведение данного исследования 

были получены письменные согласия родителей школьников, участвующих в 

данном исследовании (представлены в электронной форме). Все участники 

исследования из сравниваемых групп обучались по предмету «Биология» под 

руководством одного и того же учителя в параллельных классах; по предмету 

«Физика» – также под руководством одного и того же учителя в параллельных 

классах. 

 

2.1.3. Студенты 

В исследовании реактивации и реорганизации опыта компьютерной игры 

типа «квест» принимали участие студенты московских вузов (n=32, возраст от 19 

до 32 лет, медианный возраст – 21 год; 62% – женщины,), не имеющие выраженных 

неврологических нарушений, с нормальным или скорректированным зрением. За 
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участие студенты получали денежное вознаграждение или дополнительные баллы 

по учебной дисциплине. Участники экспериментов также заполняли опросники по 

шкале «Аналитизм русифицированную и адаптированную версию опросника 

«Шкала аналитичности–холистичности» (Апанович et al., 2017) и проходили тест 

«Стандартные прогрессивные матрицы Дж. Равена» онлайн.  

2.2. МЕТОДИКИ ФОРМИРОВАНИЯ НОВОГО ОПЫТА 

2.2.1. Открытое поле для животных и его модификации 

Тест открытого поля и тест на предпочтение объектов у крыс проводился в 

клетке размером 50 х 50 см с тремя белыми и одной прозрачной стенкой. Во время 

теста на предпочтение объектов в эту клетку на пол прикрепляли две разные 

пластиковые игрушки размером около 5 см.  

2.2.2. Инструментальный пищедобывательный навык нажатия на педаль у 

животных 

Экспериментальная клетка, содержала две автоматические кормушки, 

расположенные в углах передней стенки, и две педали, находящиеся в 

противоположных углах дальней стенки клетки. Вне клетки находилась кнопка 

экспериментатора, нажатие которой позволяло подавать кормушку с пищей в 

любое время. Поведение животных регистрировалось при помощи цифровой 

видеокамеры. Анализ видеозаписи поведения был осуществлен с использованием 

программы Easy track light 1.0.3. 

Животные предварительно обучались пищедобывательному поведению 

нажатия на педаль на одной стороне клетки. Животные одной экспериментальной 

группы обучались данному навыку поэтапно (группа «5 этапов»). Поэтапное 

обучение в течение 5-ти дней включало следующие этапы: в первую 30-минутную 

экспериментальную сессию (первый день) животные получали пищу за 

нахождение рядом с кормушкой, во второй день - за отворот головы в сторону 

педали, в третью экспериментальную сессию - за отход от кормушки, далее, на 

четвертый день - за подход к педали, затем, на пятый - за нажатие на педаль. 
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Животные другой экспериментальной группы обучались данному навыку 

одноэтапно (группа «1 этап»). Одноэтапное обучение также проводилось в течение 

5-ти дней, но на протяжении всего этого времени животные получали пищу лишь 

в случае нажатия на педаль. После приобретения данного навыка животные обеих 

групп тренировались в выполнении этого пищедобывательного поведения в 

течение последующих пяти дней. После стабилизации навыка на первой стороне 

экспериментальной клетки животные должны были в течение последней 30-

минутной экспериментальной сессии обучиться аналогичному навыку на второй 

стороне клетки (с использованием противоположных педали и кормушки). При 

этом педаль и кормушка на первой стороне экспериментальной клетки не 

функционировали.  

 

2.2.3. Инструментальный питьевой навык у животных 

Инструментальное питьевое поведение заключалось в том, что животное 

проводило вибриссной подушкой (либо левой, либо правой) по краю рычага для 

получения порции воды в размере 20-30 мкл (группа «инструментальное 

питьевое»). Обучение данному виду поведения проходило поэтапно пять дней в 

течение 30-минутных ежедневных сессий: на первом этапе порция воды 

выдавалась в случае, если животное находилось рядом с поилкой; на втором этапе 

– животное отворачивалось от поилки; на третьем – животное подходило к 

середине клетки; на четвертом этапе – подходило к рычагу; на пятом этапе – крыса 

осуществляла контакт с рычагом (контролировалось визуально). В качестве 

контрольной группы мы обучали в течение такого же времени другую группу 

животных неинструментальному питьевому навыку, который заключался в том, 

что животное обучалось находить воду на полке, где была расположена поилка 

(колодец с водой диаметром 3 см) (группа «неинструментальное питьевое»). В этой 

ситуации от животных не требовалось выполнения инструментального акта 

использования вибрисс как условия доступа к порции воды. Животные обеих групп 

осуществляли приобретенные виды питьевого поведения в течение еще шести 

дней. Обучение животных проводилось на фоне питьевой депривации: животные 
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получали свободный доступ к воде в домашней клетке только в течение 30 мин. 

ежедневно после сессии обучения. После каждого сеанса обучения животных 

помещали на 5 мин. в экспериментальную клетку пищевого навыка (где в 

дальнейшем они обучались пищедобывательному навыку) для привыкания к 

данной обстановке. За 24 часа до сессии пищевого обучения у животных забирали 

корм из домашней клетки для создания пищевой мотивации обучения пищевому 

навыку. В последний экспериментальный день животных помещали на 30 мин. в 

экспериментальную клетку пищевого навыка, содержащую педаль и кормушку, 

для обучения пищедобывательному навыку нажатия на педаль (размеры педали 

позволяли осуществлять нажатие любым способом, в том числе путем залезания на 

педаль). Нажатие на педаль приводило к появлению порции пищи в кормушке 

(кубик сыра размером 3х3х3 мм). Данное пищевое поведение не требовало 

использования вибрисс как условия достижения результата (в отличие от питьевого 

поведения, приобретенного ранее). Через 75 мин. после окончания сессии обучения 

пищедобывательному навыку животных усыпляли ингаляционным наркозом 

(эфиром) и декапитировали.  

2.2.4. Навык решения логической задачи в компьютерной игре типа «квест» у 

студентов 

Участники экспериментов играли в компьютерную игру, в поле которой 

находился целевой объект – гараж А (Рисунок 5), в который нужно было поставить 

машинку, выполнив определенные действия, и нецелевой объект – гараж В, 

который не открывался ни при каких действиях игрока. Гараж В, находившийся на 

второй стороне игрового поля, где не было светофоров, был введен для оценки 

поискового, ориентировочно-исследовательского поведения. 
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Рисунок 5. Схема прохождения этапов компьютерной игры типа квест. Красным 

обозначен целевой объект (гараж А). 

 

Гараж открывался только при условии соблюдения правил прохождения 

светофоров, которые нужно было установить участнику, причем обучение 

происходило в несколько этапов. Давалась следующая инструкция на каждом 

этапе: «Ваша задача - найти нужную последовательность действий для открытия 

гаража и завезти машинку в гараж максимальное число раз за 5 минут.» На первом 

этапе светофоры отсутствовали и гараж открывался при приближении к нему. На 

втором этапе на маршруте находился только светофор «красный/зеленый», на 

третьем этапе – добавлялся еще светофор «квадрат/треугольник». На последнем 

этапе, чтобы гараж открылся при приближении машинки, участникам 

предварительно было необходимо принять правильное решение относительно 

каждого из двух светофоров. Например, проехать/остановиться на 

зеленый/красный сигнал первого светофора (светофор К/З) или проехать слева или 

справа в зависимости от появления квадрата или треугольника на светофоре номер 

два (светофор К/Т). 
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2.2.5. Актуализация знаний у школьников  

Для исследования были выбраны два предмета естественно-научного 

профиля: физика и биология. Проверялось главным образом, помогут ли 

промежуточные краткие процедуры для реактивации памяти (тесты-

двухвопросники), предлагаемые учащимся непосредственно перед началом 

освоения нового материала, улучшить воспроизведение материала по этим 

предметам впоследствии. Все сравниваемые группы проходили обучение по одной 

учебной программе (учебно-методическому комплексу). Наборы тесты-

двухвопросники были созданы и предъявлялись с использованием современных 

цифровых технологий (планшетов) или на бумаге. Для этого на платформе 

«Андроид» была написана программа для планшета, позволяющая участникам 

исследования отвечать на необходимый набор вопросов. Каждый участник 

экспериментальных групп получал индивидуальный планшет. В одной школе все 

тесты-двухвопросники были предъявлены только на бумажном носителе, 

участники исследования должны были от руки вписать правильный ответ. Все 

тесты-двухвопросники представляли собой вопрос открытого типа, поскольку 

именно для такого рода вопросов было показано ранее для студентов, что такие 

тесты-вопросники способствуют воспроизведению материала в дальнейшем (S. 

Greving & T. Richter, 2018). Вопросы для тесты-двухвопросники были 

подготовлены на основе учебников, рекомендованных для 7 классов: учебник 

«Биология» (авторы Латюшин В.В., Шапкин В.А.) и учебник «Физика» (Перышкин 

А.В.). Выбор учебников был согласован с учителями соответствующих предметов 

в участвующих школах. Всего было подготовлено 99 вопросов по предмету Физика 

и 56 вопросов по предмету Биология. На основании этих вопросов в дальнейшем 

совместно с преподавателями-предметниками были отобраны те из них, которые 

составили тесты-двухвопросники по обоим предметам.  

В ходе исследования школьники проходили в течение трех/четырех недель 

краткие реактивации памяти по предмету «Биология» в начале урока по физике и 

краткие реактивации памяти по физике в начале урока по биологии (группы 

«Несовпадение»), либо наоборот: биология перед биологией и физика перед 
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физикой (группы «Совпадение»). Всего предлагалось четыре теста-

двухвопросника по биологии и четыре теста-двухвопросника по физике. Каждый 

тесты-двухвопросники состоял из двух вопросов открытого типа. Например: «В 

физике допускается при измерении неточность, ее называют …» или «Класс 

Земноводные включает в себя животных, приспособленных к жизни на …». 

Школьникам предметы «Биология» и «Физика» могли преподаваться либо в один 

день, либо в разные дни (группа «8 часов» и группа «24 часа»). Воспроизведение 

пройденного материала по физике оценивалось с помощью контрольной работы, 

которая включала в себя все основные темы седьмого класса, либо при помощи 

пост-экспериментальных заданий открытого типа как по физике, так и по биологии. 

2.3. КАРТИРОВАНИЕ НЕЙРОГЕНЕТИЧЕСКИХ ИЗМЕНЕНИЙ ПРИ 

НАУЧЕНИИ У ЖИВОТНЫХ 

Для исследования экспрессии раннего гена c-fos после последней 

экспериментальной сессии крысы помещались в домашние клетки на 1ч 15мин, 

после чего их усыпляли ингаляционным наркозом эфиром и декапитировали. 

Непосредственно после этого мозг животных был извлечен и заморожен в жидком 

азоте. Животные контрольной группы (группа «контроль») были взяты из 

домашней клетки непосредственно перед декапитацией. 

Экспрессию гена c-fos оценивали в ретросплениальной коре по наличию 

продукта его экспрессии – белку Fos. Ретросплениальная кора (от -4 мм до -5 мм от 

брегмы) была выбрана для анализа, поскольку эта область коры головного мозга 

крыс характеризуется относительно большим числом нейронов, электрическая 

активность которых специфически связана с выполнением данного 

пищедобывательного навыка, а в качестве контрольной бралась часть моторной 

коры (от +2,5 мм до +3,5 мм от брегмы), в которой число таких нейронов 

относительно невелико (Александров et al., 1997). Приготовлялись фронтальные 

криостатные срезы различных структур головного мозга крыс толщиной 20 мкм. 

После фиксации в 4% параформальдегиде и промывки буферным раствором срезы 

помещались в установку для иммуногистохимической реакции (Sequenza 
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Immunostaining Center, Shandon, UK) и преинкубировались в фосфатном буфере с 

добавлением 2,5% нормальной козьей сыворотки для снижения неспецифического 

окрашивания. Инкубация с первичными антителами (АВ-5, oncogene Science, USA) 

в разведении 1:2000, по 95 мкл на стекло, проводилась в течение 18-20 часов при 

комнатной температуре. После инкубации с первичными антителами срезы были 

промыты и инкубированы со вторичными антителами (Vectastain Elite ABC KIT, 

Vektor, USA) в разведении 1:200, по 95 мкл на стекло. Инкубация проводилась в 

течение двух часов. После промывки стекла со срезами были инкубированы со 

стрептавидин-биотиновым комплексом (Vectastain Elite ABC KIT, Vektor, USA), а 

затем помещались в штативы для выявления пероксидазной реакции 

диаминобензидином (Sigma, USA). После появления окраски (через 

приблизительно 7 мин) срезы были дегидратидированы проведением через серию 

спиртов восходящей концентрации и ксилол, а затем заключены под покровные 

стекла. 

Срезы оцифровывались при увеличении х10 на микроскопе Olympus BX-50 с 

помощью CCD-камеры (Nikon DMX-1200) и вводились в компьютер для анализа 

распределения иммуноположительных клеток в мозге. Окрашенные клетки в 

исследуемых областях мозга были подсчитаны на компьютере с помощью 

морфометрической программы Image Pro 3.0 (Media Cybernetics Inc., USA). Для 

оценки статистической достоверности различий поведенческих показателей и 

процентов Fos-положительных нейронов в ретросплениальной коре у животных 

разных групп использовался непараметрический критерий Манна-Уитни. При 

сопоставлении двух зон мозга использовался критерий Вилкоксона.  

 

2.4. РЕГИСТРАЦИЯ ИМПУЛЬСНОЙ АКТИВНОСТИ НЕЙРОНОВ У 

ЖИВОТНЫХ В ПРОЦЕССЕ НАУЧЕНИЯ 

Обучение проводилось в клетке инструментального поведения 

(MedAssociates, USA), оборудованной двумя педалями и кормушкой, 
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расположенной на противоположной от педалей стенке. Клетка была оснащена 

видеокамерой (Plexon, USA), закрепленной на верхней панели. 

Имплантация микроэлектродов проводилась под общей анестезией до начала 

обучения. В качестве общего анестетика при проведении эксперимента мы 

использовали золетил 100 (50 мг/1 кг), разведенный в NaCl 0,9% (0,2 мл) с 

рометаром 2% (0,45 мл/1 кг). В ходе операции по имплантации электродов 

осуществлялось поддержание постоянной температуры тела (37°C ÷ 38°C) 

наркотизированного животного. Винт из нержавеющей стали, который служил 

дополнительной опорой при закреплении базы с электродами, вкручивался в череп. 

Далее с помощью бормашины высверливалось отверстие диаметром 1,5 мм и 

удалялась твердая оболочка мозга. Трепанационное отверстие заполнялось 

вазелином. База с микродрайвером устанавливалась в области ретросплениальной 

коры (P 4,5; L 1,0) и фиксировалась зубным цементирующим раствором (Stoetling). 

Крысам были хронически имплантированы 16 платино-иридиевых электродов 

(d=15 мкм), закрепленных в единый микродрайвер (Korav, Hungary), позволяющий 

варьировать глубину их введения. Было осуществлено общее заземление для 

системы электродов и электрический сигнал дифференцированно фильтровался 

для получения активности единичных нейронов (154 Hz ÷ 8.8 kHz). 

Обучение было начато после реабилитационого периода через одну неделю после 

операции. Каждую крысу по отдельности переносили из ее домашней клетки в 

экспериментальную комнату, где была расположена камера инструментального 

обучения. По окончании каждой сессии крыс возвращали в домашние клетки. Для 

каждого животного до начала обучения проводилась одна сессия привыкания к 

инструментальной клетке. В ходе этой сессии пищевые пеллеты (45 mg, Dustless 

Precision Pellets, TSE System, Germany) находились в кормушке в свободном 

доступе. Длительность каждой сессии составляла 30 мин. Обучение крыс 

происходило поэтапно (экспериментатором подкреплялось поведение, 

соответствующее данному этапу, с помощью пульта дистанционного управления 

системы подачи пищевых пеллет) с конечной целью – нажатие на педаль для 



 

 

80 

получения пищевой награды. Регистрация нейронной активности производилась 

как в успешных, подкрепляемых актах, так и в неуспешных.  

Видеорегистрация поведения животного проводилась в течение каждой 

сессии с начала обучения при помощи программного пакета CinePlex (Plexon, 

США). Анализ данных проводился с использованием CinePlex Editor (Plexon, USA). 

При оценке поведения животного в ходе каждой сессии мы выделяли начало и 

конец следующих поведенческих актов: подход к педалям, нажатие на 

правую/левую педаль, подход к кормушке, захват пищевой пеллеты, стойка, 

грумминг. 

Амплифицированный сигнал с каждого электрода оцифровывался (40kHz) и 

обрабатывался с помощью многоканальной установки MAP (Plexon, USA). 

Единичные нейроны выделялись с использованием программного пакета Offline 

Sorter (Plexon, USA) в процессе визуализации комбинаций паттернов потенциалов 

действия на основании их форм. Правильность сортировки единичных нейронов 

верифицировалась при построении гистограмм распределения межспайковых 

интервалов, которые при верном разделении не содержали последовательных 

потенциалов действия в течение рефрактерного периода 2 мс. Времена 

потенциалов действия единичных нейронов и выделенных поведенческих актов 

импортировались для дальнейшего анализа в программу NeuroExplorer (Plexon, 

USA). Анализ нейронной активности в поведенческих актах был основан на 

интервальных гистограммах (цена деления 50 мс), построенных относительно 

выделенных событий в клетке инструментального обучения. Нейрон 

классифицировался нами как специфичный по отношению к задаче, если было 

зарегистрировано превышение его активности в одном из выделенных актов более 

чем на 50% относительно средней частоты данного нейрона на всем протяжении 

периода его регистрации.  

2.5. РЕГИСТРАЦИЯ СУММАРНОЙ АКТИВНОСТИ МОЗГА У ЧЕЛОВЕКА 

Регистрация суммарной активности мозга у участников эксперимента по 

поиску логических закономерностей решения задачи в компьютерной игре типа 
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квест проводилась с помощью ЭЭГ. В качестве индифферентного электрода 

использовались объединённые электроды, расположенные на сосцевидных 

отростках. Контактное сопротивление находилось в пределах 10 кОм. Частота 

дискретизации для сигналов ЭЭГ – 250 Гц. Верхняя граница полосы пропускания 

регистрирующей системы – 70 Гц, нижняя - 0.1 Гц. Частота работы режекторного 

фильтра – 50 Гц (ЭНЦЕФАЛАН, Россия). Цифровая обработка сигнала 

производилась с помощью программного обеспечения данного оборудования 

(ЭНЦЕФАЛАН, Россия). Для оценки спектральной мощности выделялся период 

длительностью одна секунда перед одним из событий принятия решения на 

светофорах. Проводилось сопоставление спектра мощности ЭЭГ у участников с 

различной степенью успешности освоения этой игры, а также сопоставление 

спектра мощности ЭЭГ между ситуациями (старая ситуация и новая) на двух 

светофорах у одних и тех же участников. В качестве уже имеющегося опыта 

бралось поведение на светофоре «красный/зеленый», где участники исследования 

должны были остановиться на красный сигнал и ехать на зеленый. В качестве 

нового опыта участники должны были обнаружить, что по сигналу «квадрат» надо 

ехать направо, а по сигналу «треугольник» - налево.  

Таким образом, методические психофизиологические подходы включали в 

себя несколько уровней рассмотрения: от внутриклеточных, происходящих в 

нейронах при научении, до общемозговых и поведенческих.  

 

ГЛАВА 3. РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

3.1. Результаты экспериментов по сопоставлению процессов специализации 

нейронов относительно приобретаемого опыта и нейрогенетических 

изменений в головном мозге животных при формировании нового опыта 

Для задачи сопоставления процессов изменения экспрессии генов в нейронах 

и формирования их импульсной активности при научении были проведены серии 

экспериментов по картированию транскрипционного фактора Fos (продукта 
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экспрессии раннего гена c-fos) после разных стадий научения (Svarnik et al., 2005). 

Число Fos-положительных нейронов было подсчитано в ретросплениальной коре, 

моторной коре и гиппокампе у животных трех экспериментальных групп 

поэтапного пищедобывательного поведения: группы «формирование» (только что 

сформировавшие навык нажатия на  педаль после ранее сформированного навыка 

подхода к педали), группы «рассогласование» (несформировавшие навык нажатия 

на  педаль после ранее сформированного навыка подхода, случайные пробные акты 

нажатия на педаль намеренно не подкреплялись) и группы «реализация» 

(животные, сформировавшие данный навык более пяти дней назад) (Рисунок 6). 

Число Fos-положительных нейронов в указанных областях сопоставлялось с 

числом таких нейронов в группе пассивного контроля из домашней клетки. 

 

 

Рисунок 6. Схема обучения, иллюстрирующая три экспериментальные группы: 

«рассогласование» (mismatch), «формирование» (acquisition), «реализация» 

(performance) (из (Svarnik et al., 2015)). 

 

Поведение во время заключительной сессии обучения было 

классифицировано в соответствии со следующими категориями: ранее изученное, 

но неэффективное поведение; эффективное поведение с использованием педали 

(новое); исследовательское поведение. Комбинации этих категорий 
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использовались для различения стадий научения: “рассогласования”, 

“формирования” и “реализации” инструментального поведения (Рисунок 7). 

 

Рисунок 7. Три класса поведенческих актов у животных трех групп: 

«рассогласование» (mismatch), «формирование» (acquisition), «реализация» 

(performance) (взято из (Svarnik et al., 2015)). 

 

Крысы из группы “рассогласование” демонстрировали неэффективное (т.е. не 

подкрепляемое пищей) поведение подхода к педали (ранее выученное) и 

исследовательское поведение. Крысы группы “формирование” демонстрировали 

неэффективное поведение подхода к педали, исследовательское поведение и 

эффективное (т.е. подкрепляемое) поведение нажатия на педаль. Крысы из группы 

“реализация” демонстрировали эффективное поведение нажатия на педаль. 

Визуализация частоты различных поведенческих актов в течение 30-ти минутной 

заключительной сессии представлена на Рисунке 8. Было проанализировано число 

проверок кормушек и число нажатий на педаль во всех группах. Во время 

заключительной сессии животные из группы “рассогласование” осуществили 136 

± 9 проверок кормушек.  
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Рисунок 8. Частота различных поведенческих актов у животных трех 

экспериментальных групп: а) – «рассогласование»; b – «формирование»; c – 

«реализация». Нажатие на педаль – красный, проверка кормушки – зеленый, подача 

кормушки экспериментатором – серый. Взято из (Svarnik et al., 2015).  

 

Эти животные достоверно реже проверяли кормушки, чем животные из группы 

“формирование” (критерий Манна-Уитни, z = 3,36, p <0,01) (Рисунок 9). Однако 

число проверок кормушек в течение первой половины сессии не различалось 

между крысами группы “рассогласование” (88 ± 4) и крысами группы 

“формирование” (110 ± 11) (критерий Манна-Уитни, z = 1,99, p = 0,05). Не было 
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выявлено достоверных различий и в числе проверок кормушек между животными 

из группы “реализация” (261 ± 33) и группы “формирование” (271 ± 21). 

 

 

 

Рисунок 9. Сравнение числа актов проверок кормушек (a) и актов нажатия на 

педаль (b) у трех экспериментальных групп: «рассогласование» (белые столбики, 

MG), «формирование» (заштрихованные столбики, AG), «реализация» (серые 

столбики, PG). Взято из (Svarnik et al., 2015). 

 

Крысы из группы “формирование” научились нажимать на педаль. Это поведение 

развилось после периода осуществления неподкрепляемого поведения подхода к 

педали. У крыс этой группы наблюдалось значительное увеличение количества 

нажатий на педаль во второй половине заключительной сессии (59,2% ± 8,1% 

правильных попыток) по сравнению с первой половиной (23,8±3,8%) (критерий 

Вилкоксона, z = 2,52, p <0,05). Средний процент правильных попыток (нажатий на 

педаль) для крыс этой группы составил 45,4% ± 6,2% (Рисунок 8). Крысы из группы 

“реализация” интенсивно нажимали на рычаг (76,1% ± 3,7% нажатий) (Рисунок 8b) 

и выполнили значительно больше правильных актов, чем животные из группы 

“формирование” (критерий Манна-Уитни, z = 2,90, p <0,01). 
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Для оценки вовлечения нейронов в формирующуюся нейронную группу 

проводили иммуногистохимические процедуры по картированию белка Fos в 

нейронах. Средний процент Fos-положительных ядер (от общего числа клеток) в 

ретросплениальной коре крыс группы “формирование” (23,6±2,3; среднее ± SEM) 

был значительно выше, чем у животных группы “реализация” (12,0±1,5) (критерий 

Манна-Уитни, z=2,78, p <0,01). Однако крысы группы “реализация” показали 

значительно более высокий средний процент Fos-положительных нейронов по 

сравнению с животными “контрольной” группы (3,6±0,6; критерий Манна-Уитни, 

z=2,89, p <0,01). Не было выявлено различий в плотности Fos-положительных 

клеток между левым и правым полушариями ни у контрольных, ни у 

экспериментальных животных (критерий Вилкоксона, z=1.29, p <0.198). 

Распределение c-fos-положительных нейронов в правом полушарии 

ретросплениальной коры по слоям приведено в Таблице 1 (примеры 

микрофотографии срезов мозга см. также на Рисунке 10).  
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Рисунок 10. А – диаграмма фронтального среза на уровне 4,16 мм назад от брегмы 

(из (Paxinos & Watson, 1997). B, C, D – микрофотографии фронтальных срезов, 

указывающие на область ретросплениальной коры (RSA), агранулярную, и 

микрофотографии, показывающие количество иммуноположительных клеток в 

RSA контрольной группы (B), группы «формирование» (C), группы «реализации» 

(D) животных. На рисунке (А) из изображен шкала 100 мкм. Взято из (Svarnik et al., 

2015). 

 

Верхние кортикальные слои (II–IV) содержали значительно больше Fos-

положительных нейронов, чем нижние слои (V–VI) для всех групп (критерий 

Вилкоксона, z=2,20; z=2,37; z=2,20 соответственно, p <0,05). Среднее число Fos-
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положительных нейронов в слое V существенно не отличалось от слоя VI для всех 

групп: «формирование», «реализация» и контроль (критерий Вилкоксона, z=1,18, 

z=0,11, z=0,31 соответственно; p >0,05). 

 

Таблица 1. Распределение c-fos-положительных нейронов по слоям 

ретросплениальной коры у трех групп животных: «формирование» (верхняя 

строка), «реализация» (средняя строка) и «контроль из домашней клетки» (нижняя 

строка) (взято из (Svarnik et al., 2005)). 

 

 

У животных из групп «формирование» и «рассогласование» доля Fos-

положительных нейронов оказалась достоверно выше (критерий Манна-Уитни, 

z=2,78 для обеих групп; р <0,01), чем у животных группы «реализация». Животные 

группы «формирование» по количеству Fos-положительных нейронов не 

отличались достоверно от животных группы «рассогласование» (критерий Манна-

Уитни, z=0,95; p=0,343) (Таблица 2). 

 

Таблица 2. Плотность c-fos-положительных клеток в 1мм3 и процент c-fos- 

положительных нейронов от общего числа нейронов в ретросплениальной коре 

головного мозга животных групп «контроль» (КОНТР), «рассогласование» (РСГЛ), 

«формирование» (ФРМ) и «реализация» (РЛЗ). 
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Средний процент c-fos-положительных нейронов в моторной коре существенно не 

различался между экспериментальными группами: группой «формирования» 

(3,6±1,6; среднее значение SEM), группой «реализация» (5,2±1,9) и «контрольной» 

группой (2,6±0,4) (критерий Краскал-Уоллиса ANOVA, c2=2,08; df=2; p=0,556). 

Кроме того, не было обнаружено различий в количестве c-fos-положительных 

клеток между левым и правым полушариями контрольных или экспериментальных 

животных (критерий Вилкоксона, z=1.29, p=0.198). Послойное распределение c-

fos-положительных нейронов в моторной коре правого полушария приведено в 

Таблице 3 (см. также Рисунок 11 с микрофотографиями срезов мозга). 

 

Таблица 3. Распределение c-fos-положительных нейронов по слоям моторной коры 

у трех групп животных: «формирование» (верхняя строка), «реализация» (средняя 

строка) и «контроль из домашней клетки» (нижняя строка) (взято из (Svarnik et al., 

2005)). 
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Группы не различались по количеству c-fos-положительных нейронов в слоях II-

IV, слое V и слое VI (критерий Краскал-Уоллиса, ANOVA, c2=2,06, df=2; c2=1,41, 

df=2; c2=0,64, df=2 соответственно, p=0,05).  

Оказалось, что все группы животных, включая группу «рассогласование», не 

различаются по плотности Fos-положительных клеток ни в одном из слоев II-IV, V 

или VI моторной области (критерий Краскал-Уоллиса; c2=2,06, df=3; c2=1.41. df=3; 

c2=0.64, df=3 соответственно; р>0,05) (Таблица 4).  

Таблица 4. Плотность Fos-положительных нейронов в 1мм3 и процент Fos- 

положительных нейронов от общего числа нейронов в моторной коре головного 

мозга животных групп «контроль» (КОНТР), «рассогласование» (РСГЛ), 

«формирование» (ФРМ) и «реализация» (РЛЗ). 
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Также не было обнаружено различий в количестве c-fos-положительных 

клеток между слоями в группе «формирование» (критерий Фридмана ANOVA, 

c2=2,89, df=2, p=0,236), группа «реализация» (критерий Фридмана ANOVA, 

c2=3,63, df=2, p=0,163) и контрольная группа (критерий Фридмана ANOVA, 

c2=2,17, df=2, p=0,337). 
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Рисунок 11. Диаграммы фронтальных срезов, указывающие на область моторной 

коры (М1), и микрофотографии, показывающие количество 

иммуноположительных клеток в данной коре контрольной группы (B), группы 

«формирование» (C), группы «реализации» (D) животных. На рисунке (А) из 

(Paxinos & Watson, 1997) изображен фронтальный разрез на уровне 3,2 мм вперед 

от брегмы. Шкала 100 мкм. Взято из (Svarnik et al., 2005). 

У группы «формирование» обнаружилось значительно больше Fos-

положительных клеток (от общего числа клеток в области интереса) в 

ретросплениальной коре, чем в моторной коре (критерий Вилкоксона, z=2,37, p 

<0,05) (Рисунок 12). Не было достоверной разницы в процентном содержании c-
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fos-положительных клеток между ретросплениальной и моторной корой в группе 

«реализация» (критерий Вилкоксона, z=1,57, p=0,116), а также у животных 

“контрольной” группы (критерий Вилкоксона, z=1,47, p=0,141). 

 

 

Рисунок 12. Процент Fos-положительных нейронов в ретроcплениальной коре и в 

моторной коре контрольной группы, группы «формирования» (AG) и группы 

«реализация» (PG). * Р<0,05, по сравнению с моторной корой. Взято из (Svarnik et 

al., 2005). 

 

Для сопоставления числа нейронов, меняющих экспрессию своих генов 

(оцененному по транскрипционному фактору Fos) и числа нейронов, 

специализированных относительно изучаемого пищедобывательного навыка, были 

взяты данные по регистрации импульсной активности нейронов Гаврилова В.В. 

(опубликовано в (Svarnik et al., 2005)). Ретросплениальная кора хорошо обученных 

крыс содержала значительно больше нейронов, специализированных относительно 

данного поведения, чем моторная кора (c2 теста, c2 =49,2, p<0,01). Доля нейронов, 

которые демонстрировали специфические активации по отношению к нажатию на 
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педаль, также была значительно выше в ретросплениальной коре, чем в моторной 

коре (c2 тест, c2=11,1, p<0,01) (Рисунок 13). 

 

Рисунок 13. Процент нейронов с различной специализацией в ретросплениальной 

и моторной коре. * Р<0,01, по сравнению с моторной корой головного мозга. Слева 

направо: процент специализаций нейронов относительно нажатия на педаль, 

процент иных специализаций, связанных с задачей, процент 

неспециализированных нейронов, процент неидентифицированных нейронов. 

Взято из (Svarnik et al., 2005).  

Таким образом, во время выполнения инструментальной задачи нажатия на педаль 

ретросплениальная кора имела значительно более высокую экспрессию гена c-fos 

по сравнению с моторной корой и содержала у обученных крыс значительно 

больше нейронов, специализированных относительно нажатия на педаль. 

Чтобы сравнить результаты экспериментов по регистрации импульсной 

активности нейронов с данными по экспрессии гена c-fos, количество нейронов, 

специализированных относительно нажатия на педаль, от общего числа клеток 

ретросплениальной коры и моторной коры крыс оценивали методом 
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репрезентативных цилиндров (Henze et al., 2000). Предполагая толщину 

ретросплениальной коры 1,5 мм (2 мм для моторной коры) (Paxinos & Watson, 1997) 

и радиус цилиндра 50 м для эффективной внеклеточной регистрации отдельных 

нейронов (Favorov & Whitsel, 1988; Mountcastle et al., 1957), было предположено, 

что один электрод может регистрировать отдельные спайки отдельных нейронов в 

цилиндре объемом 11,78х10-3 мм3 для ретросплениальной коры и 15,70х10-3 мм3 для 

моторной коры. Основываясь на данных о плотности нейронов в этих областях, 

полученных на окрашенных по Нисслю срезах (50.800±1525/мм3 для 

ретросплениальной коры и 40.425±512/мм3 для моторной коры) было установлено, 

что цилиндр такого объема может содержать порядка 598±40 клеток в 

ретросплениальной коре и 635±23 в моторной коре.  

Учитывая среднее число зарегистрированных клеток на проходку 7,6±1,1 

(n=58) в ретросплениальной коре и 11,5±0,6 в моторной коре (n=27) (данные 

Гаврилова В.В. из (Svarnik et al., 2005)), было подсчитано, что во время выполнения 

данного выученного поведения 1,27% всех клеток ретросплениальной коры и 

1,81% клеток моторной коры были активны. Таким образом, от общего числа 

нейронов в исследуемой области ретросплениальной коры 0,19% нейронов (15,2% 

от зарегистрированных) имели активность, связанную нажатием на педаль в то 

время, как только около 0,03% нейронов (1,9% от зарегистрированных) моторной 

коры демонстрировали такую активность. Соотношение нейронов, 

специализированных относительно нажатия на педаль, в ретросплениальной коре 

по сравнению с нейронами моторной коры у обученных крыс (6.3) было примерно 

таким же, как соотношение c-fos-положительных нейронов в этих двух областях 

коры во время приобретения этого навыка (7.1). Однако значительно большее 

абсолютное число нейронов продемонстрировало активацию экспрессии гена c-fos 

в обеих областях коры во время первоначального формирования поведения 

нажатия на педаль, чем было определено при регистрации активности нейронов, 

специализированных относительно данной задачи, у обученных крыс. 
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Также было подсчитано число c-fos-положительных нейронов в областях 

гиппокампа экспериментальных групп «рассогласование», «формирование» и 

«реализация». Животные контрольной группы, содержавшиеся в домашних 

клетках, имели низкое число c-fos-положительных нейронов в CA1 (2,15 [1,2; 3,3] 

клеток на мм2; все данные представлены в виде медианы [25-й процентиль; 75-й 

процентиль]), в CA3 (25,15 [10,4; 34,4]) и в зубчатой фасции (7,85 [4,6; 10,10]) 

(Рисунок 14).  

 

 

Рисунок 14. Плотность c-fos-положительных нейронов в CA1, CA3 и зубчатой 

фасции (DG) животных контрольной группы (CG), группы «рассогласование» 

(MG), группы «формирования» (AG) и группы «реализации» (PG). Взято из 

(Svarnik et al., 2015).  

 

Количество c-fos-положительных нейронов было значительно выше в области CA3, 

чем в области CA1 гиппокампа (критерий Вилкоксона, z=2,2, p=0,02). У животных 

группы «рассогласование» наблюдалась значительная активация экспрессии гена 
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c-fos (по сравнению с контрольной группой из домашней клетки) во всех трех 

областях гиппокампа: CA1 (51,2 [44,8 - 55,6], число нейронов), CA3 (57,2 [53,5; 

57,3]) и зубчатой извилине (26,2 [23,0; 27,2]) (критерий Манна-Уитни, z=2,74, 

z=2,56, z=2,56 соответственно, p≤0,01). Нейроны зубчатой фасции в меньшей 

степени оказались вовлечены в перестройки экспрессии генов (по маркеру Fos) по 

сравнению с нейронами областей СА1 и СА3 (критерий Вилкоксона, z=2,02, 

p=0,04). У животных группы «формирование» было значительно больше c-fos-

положительных нейронов (по сравнению с контрольной группой из домашней 

клетки) в области CA1 гиппокампа (21,3 [16,9; 78,2]) и в CA3 (54,9 [44,3; 96,4]) 

(критерий Манна-Уитни, z=2,86, z=2,57 соответственно, Р ≤ 0,01), но не в зубчатой 

фасции (16,8 [9,8; 28,3]) (критерий Манна-Уитни, z=1,71, Р=0,09). У животных 

группы «реализация» было значительно больше c-fos-положительных нейронов (по 

сравнению с контрольной группой из домашней клетки) в области CA1 гиппокампа 

(54,5 [17,4; 107,4]) и в CA3 (47,9 [36,7; 125,5]) (критерий Манна-Уитни, z=2,56, 

z=2.13 соответственно, P≤0.01), но не в зубчатой фасции (24,2 [12,55; 108,8]) 

(критерий Манна-Уитни, z =1,71, P=0,09). 

Для дальнейшего изучения особенностей последовательных стадий 

приобретения данного инструментального навыка проводилась оценка 

однородности различий между группами «рассогласование» и «формирование» 

(использовали тест Левена на равенство различий). Различия между группами были 

неодинаковыми (F = 4670; df1 = 1; df2 = 20; P = 0,043). 

Анализ последовательных срезов мозга показал, что область CA1 содержала 

сегменты (200-500 мкм), в которых не было c-fos-положительных нейронов, хотя c-

fos-положительные нейроны были очевидны в коре над областью гиппокампа на 

всех срезах мозга (Рисунок 15). Такая сегментированная экспрессия c-fos была 

обнаружена у 6 из 7 животных группы «формирование» и только у 1 крысы из 5 в 

группе «рассогласование». У половины животных группы «реализация» такая 

сегментированная активность наблюдалась в области CA1 гиппокампа. Ни в одной 
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из групп не было такой сегментированной локализации белка c-fos в области CA3 

или зубчатой фасции. 

 

 

Рисунок 15. Микрофотографии 

последовательных срезов мозга, 

показывающие Fos-положительные 

нейроны репрезентативного 

животного из группы 

«формирование». Корональные 

срезы толщиной 20 мкм. Интервал 

между срезами — 100 мкм. CA1, 

область CA1 гиппокампа; PtA, 

теменная ассоциативная кора. 

Взято из (Svarnik et al., 2015). 

 

 

Таким образом, полученные результаты показывают, что процессы 

нейрогенетических изменений по большей части обнаруживаются там же в мозге, 

где и процессы специализации нейронов относительно формируемого 

индивидуального опыта. При этом каждый из этапов формирования нового опыта 

может быть охарактеризован своими особенностями распределения белка c-Fos – 

маркера обучающихся нейронов. 

 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Значительная экспрессия Fos, связанная с формированием нового навыка, 

обнаруживалась в ретросплениальной коре, но не в моторной коре, то есть именно 

там, где было ранее показано большее число нейронов, специализированных 
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относительно этой конкретной задачи (Svarnik et al., 2005). Эти данные, вместе с 

представленными выше, указывают на то, что вызванное обучением экспрессия c-

fos и специализация нейронной активности в отношении приобретенной задачи 

могут быть тесно связаны. 

Совместная локализация индуцированной обучением экспрессии 

немедленных ранних генов и долгосрочных изменений нейронной активности 

также подтверждается другими исследованиями. Во время обучения зрительным 

парным ассоциациям у обезьян экспрессия Zif268 была наиболее очевидной в 

передней височной коре (область 36) (Okuno & Miyashita, 1996), то есть в области, 

которая содержала нейроны со специфической активностью, связанной с 

предъявлением этих парных ассоциаций (Sakai & Miyashita, 1991). Исследования 

нейронной активности в орбитофронтальной коре грызунов (Schoenbaum et al., 

1999; Schoenbaum & Eichenbaum, 1995) и базолатеральной миндалине (Muramoto et 

al., 1993; Quirk et al., 1995; Schoenbaum et al., 1999) показали, что нейроны в этих 

областях специфически активны по отношению к ассоциируемой информации. В 

этих областях также обнаруживается специфичное по отношению к обучению 

повышение иммунореактивности c-fos после ассоциативного задания с запахом-

вознаграждением (Tronel & Sara, 2002). В задаче на обусловленную пищевую 

аверсию было продемонстрировано, что ядро солитарного тракта содержит 

нейроны со специфической активностью, связанной с предъявлением данного 

вкуса (Chang & Scott, 1984). Индукция экспрессии c-fos была заметна в той же 

области у животных, обученных в этой задаче (Swank & Bernstein, 1994; Swank et 

al., 1996; Swank et al., 1995). Кроме того, было показано, что введение в эту 

структуру при обучении антисмысловых последовательностей к c-fos блокирует 

память об этом навыке (Swank et al., 1996), что указывает на причинно-

следственные связи между экспрессией этого транскрипционного фактора и 

развитием долговременных изменений в активности нейронов при обучении. 

Анализ литературы показывает, что каскад клеточных событий при научении 

включает в себя ряд компонентов, которые могут связать активацию 
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транскрипционных факторов с долгосрочными изменениями в импульсной 

активности нейронов. Молекулярные события, лежащие в основе формирования 

долговременной памяти, включают активацию рецепторов NMDA (N-метил-D-

аспартат), увеличение внутриклеточного кальция, активацию протеинкиназ и 

каскадов транскрипции, запускаемых экспрессией транскрипционных факторов 

(Abel & Lattal, 2001; Abel et al., 1997; Kandel, 2001). Было показано, что некоторые 

из этих внутриклеточных сигнальных событий участвуют в долгосрочной 

стабильности гиппокампальных «клеток места», активность которых 

специфически связана с определенным местом в пространстве (Agnihotri et al., 

2004; Kentros et al., 1998; Rotenberg et al., 2000; Rotenberg et al., 1996). 

Нестабильность полей нейронов места наблюдалась при снижении активности 

протеинкиназы А (Rotenberg et al., 2000) и активности CaMK II (Rotenberg et al., 

1996) у трансгенных мышей. Более того, у обеих этих линий мышей была нарушена 

долговременная пространственная память (Abel et al., 1997; Mayford et al., 1996). 

Также была показана нестабильность полей клеток места при блокаде рецептора 

NMDA (Kentros et al., 1998) и при ингибировании синтеза белка (Agnihotri et al., 

2004). Значительное снижение специфичности полей места было обнаружено у 

мышей с нокаутом гена NMDA-рецептора в пирамидных нейронах области CA1 

гиппокампа (McHugh et al., 1996). Эти данные позволяют предполагать, что 

клеточные сигнальные события, которые приводят к экспрессии 

транскрипционных факторов, могут быть причинно связаны с формированием 

функциональных пространственно-временных паттернов импульсной активности 

нейронов. Связь между экспрессией Arc, одного из немедленных ранних генов, и 

вовлечением нейронов в выученное поведение была показана и ранее (Burke et al., 

2005; Guzowski et al., 1999; Vazdarjanova & Guzowski, 2004). 

Наше исследование показало, что ситуация научения вызывает изменения 

экспрессии генов в чуть больше, чем 20% нейронов в ретросплениальной коре и 

около 4% нейронов в моторной коре, что существенно превышает 

приблизительный процент нейронов, специализированных относительно нажатия 

на педаль, в этих областях у хорошо обученных крыс (0,19% и 0,03% 
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соответственно). Хорошо известно, что число нейронов, специфически связанных 

с выполнением той или иной задачи, относительно невелико (Barnes et al., 1990; 

Wilson & McNaughton, 1993). Несоответствие между количеством Fos-

положительных нейронов и специализированных относительно задачи нейронов 

может быть связано с длительным периодом (от начала обучения до декапитации 

животных) времени, в течение которого накапливается экспрессия c-fos в нейронах. 

Известно, что процессы консолидации памяти требуют повторных активаций 

нейронов в различных структурах, как было показано, например, для «условно-

рефлекторного замирания» у крыс (Sacchetti et al., 1999) и оперантной задачи у 

макак (Hoffman & McNaughton, 2002). Повторные активации нейронов характерны 

также для периодов сна (Ribeiro & Nicolelis, 2004). Другая возможность 

заключается в том, что только небольшое число нейронов по сравнению с теми, 

которые изначально активны в обучении, формируют и сохраняют специализации 

у хорошо обученных животных. Было показано, что изменение экспрессии генов в 

нейронах опережает по крайней мере на один день увеличение числа 

синаптических контактов нейронов моторной коры после формирования 

моторного навыка (Kleim et al., 1996), являясь, таким образом, только одним 

начальным компонентом, в последствие приводящим к приобретению нового 

нейронного фенотипа (Kaczmarek & Kamińska, 1989) или увеличению вероятности 

запоминания (David F Clayton, 2000). Таким образом, активация экспресии c-fos 

(или других ранних генов) в большом числе нейронов во время научения означает 

только потенциальную возможность сохранения случившегося паттерна активации 

нейронов. Такая избыточность нейронов, возможно, является необходимой для 

отбора нейронов с такими свойствами, которые оптимально обеспечивают в 

составе новой группы адаптивное соотношение организма со средой.  

Таким образом, полученные данные вписываются в контекст селекционных 

теорий научения (Edelman, 1978; Shvyrkov, 1986; Швырков, 1995) и предлагают 

возможный механизм молекулярно-генетического обеспечения подобной 

селекции. 
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Результаты, описанные выше, продемонстрировали, что распределение Fos-

положительных нейронов в гиппокампе зависело от стадии обучения 

инструментальному навыку. Индукция Fos в нейронах была очевидна уже на самой 

ранней стадии обучения – стадии рассогласования. Эта стадия связана с 

реактивацией памяти, которая затем может быть реконсолидирована или стерта 

(Stollhoff et al., 2008; Suzuki et al., 2004). Экспрессия Fos была продемонстрирована 

как при стирании (Mickley et al., 2007), так и при реконсолидации (Strekalova et al., 

2003). Реактивация имеющейся памяти в нашем случае проявлялась в тех типах 

поведения (подход к педали и проверка кормушек), которые были приобретены на 

предварительных этапах обучения. Показано, что наборы нейронов, активируемых 

во время обучения, и реактивируемых во время извлечения из памяти, в 

значительной степени перекрываются (Reijmers et al., 2007). Все эти данные 

свидетельствуют о том, что во время выполнения ранее приобретенного поведения 

нейроны, связанные с задачами, реактивируются и могут быть рекрутированы во 

вновь сформированные группы, обслуживающие недавно выученное поведение. 

Наши результаты, описанные выше, демонстрируют, что стадии обучения 

«рассогласование» и «формирование» характеризуются экспрессией Fos в 

нейронах сходным образом во всех изученных структурах.  Таким образом, не 

достижение результата с помощью приобретенного нового навыка приводит к 

индукции экспрессии раннего гена c-fos в нейронах, а скорее недостижение 

результата через реактивацию и одновременную реорганизацию предыдущего 

опыта. Описание этих процессов может быть дано через концепцию брут-

форсинга. Термин брут-форсинг (англ. brute force – «грубая сила») позаимствован 

из приложений криптоанализа, где он используется для обозначения «грубого» 

(случайного) перебора, например, всех возможных криптографических ключей в 

задачах по взлому шифров. В контексте настоящей работы под 

предетерминированным брут-форсингом нейронных групп понимается 

неслучайный, зависящий от истории активаций, перебор различных комбинаций 

нейронной активности, причем можно предполагать, что только те активности, 

которые сопровождались новыми состояниями на мембранах нейронов, приводят 
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к изменению внутриклеточных состояний, маркируемыми изменениями 

экспрессии генов. Этот термин удобен (кроме того, что является 

междисциплинарным) еще и тем, что отражает вероятно непредсказуемый 

характер изменений метаболического состава в окружающей среде нейрона при 

каждой новой пробе и подчеркивает генез состояний, а не систем, формирование 

которых требует достижения адаптивного результата.  

В настоящее время все больше внимания привлекает тот факт, что обучение 

происходит не «с чистого листа», а на основе предыдущей памяти (McKenzie & 

Eichenbaum, 2011; Tse et al., 2011). Реорганизация предыдущего опыта проявляется 

как исследовательское поведение, которое включает в себя также элементы 

неэффективного поведения. Самый ранний онтогенетический опыт может 

определять организацию исследовательского поведения в дальнейшем (Шишелова 

et al., 2015). 

Мы продемонстрировали, что количество Fos-положительных нейронов в 

гиппокампе после стадии «рассогласование» более сходно у разных индивидуумов, 

в отличие от ситуации после стадии «формирование». Это может означать, что 

реактивация памяти является схожим процессом среди индивидуумов, в отличие 

от приобретения новой памяти, которая различается из-за вариативности 

исследовательских проб или поведения методом проб и ошибок, которые 

животные выполняют на стадии рассогласования навыка. Воспоминания о навыках 

у разных людей могут стать похожими из-за процесса консолидации с течением 

времени, который, как полагают, начинается вскоре после обучения (Dudai, 2012; 

McGaugh, 2000). Известно, что состав нейронных групп, вовлеченный в ту или 

иную память со временем претерпевает изменения (Dudai et al., 2015; Roshchina et 

al., 2021; Казанская et al., 2022). Такая реорганизация могла бы развиваться 

аналогичным образом у животных из группы «рассогласование» из-за 

одинаковости их истории обучения. Было показано, что паттерны импульсных 

активаций нейронов в коре головного мозга, связанные с выполнением задач, 

зависят от предыдущей истории научения (Alexandrov, 2008; Горкин & Шевченко, 
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1993). Все упомянутые данные и наши результаты согласуются с предположением 

о том, что на первой стадии обучения — стадии «рассогласование» — ранее 

усвоенные модели поведения и ранее приобретенные нейронные группы временно 

реорганизуются (концепция аккомодационной реконсолидации) (Alexandrov et al., 

2001). 

Не все этапы обучения характеризовались кластерной организацией 

экспрессии c-fos в нейронах гиппокампа. Наши данные показали, что 

кластеризация была наиболее очевидной на этапе «формирование». На этом этапе 

первые правильные попытки могут быть связаны с рекрутированием подходящих 

нейронов в новую группу. Кластерная организация – это один из общих принципов 

функционирования мозга. Хотя любая структура мозга не однородна по своей 

природе, подобные клетки имеют тенденцию к ко-локализации (расположению 

пососедству) (Silberberg et al., 2002). Этот общий принцип позволяет рассматривать 

мозг как набор более или менее дискретных, так называемых, структур, 

основанных на морфологических характеристиках клеток: коры, ядер, слоев и т.д. 

Однако любая условно выделяемая структура обычно демонстрирует регионально 

дифференцированную активацию или даже кластерную активацию. Внутри 

структур могут быть обнаружены функциональные кластеры: репрезентации 

частей тела в первичной моторной коре и первичной соматосенсорной коре (Wang 

et al., 2002), колонки доминирования глаз и колонки ориентации в первичной 

зрительной коре (Peters & Yilmaz, 1993) и другие. Кластеризация функциональных 

типов клеток не ограничивается первичными сенсорными областями. Было 

продемонстрировано, что нейроны гиппокампа распределены функциональными 

сегментами по длине гиппокампа; более того, такая сегментация, по-видимому, 

зависит от специфичности нейронов, связанной с выполнением задач (Hampson et 

al., 1999). Как, когда и почему формируются такие функциональные кластеры, 

остается малоизученным. Более детальное понимание формирования 

функциональных кластеров дало бы важное представление об общих принципах 

функционирования мозга. 
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Появление кластерной активации нейронов CA1 в основном на стадии 

«формирование» может отражать поведенческую специализацию этих нейронов в 

отношении приобретаемого поведения нажатия на педаль. Кроме того, такие 

данные позволяют предполагать, что разные нейроны CA1 могут играть разные 

роли в процессах реактивации опыта (или, как полагают авторы, завершения 

паттерна) и формирования нового элемента (разделения паттерна), аналогично 

нейронам зубчатой фасции (Nakashiba et al., 2012), поскольку было показано, что 

область CA1 гиппокампа содержит много нейронов, активность которых связана с 

выполнением двух последовательно приобретаемых инструментальных навыков: 

пищедобывательного навыка и навыка получения алкоголя (Alexandrov et al., 2013). 

Поскольку количество Fos-положительных нейронов в области CA1 не 

различалось между группами «рассогласование» и «формирование», можно 

предположить, что процесс экспрессии Fos в некоторых нейронах CA1 был 

деактивирован, что привело к появлению областей, которые не содержали Fos-

положительных нейронов после стадии «формирование». Было показано, что число 

нейронов, содержащих белок Fos, уменьшалось в течение первых 30 минут после 

окончания светового воздействия (Zangenehpour & Chaudhuri, 2002). Мало что 

известно о процессах распада мРНК c-fos и белка Fos в нейронах. Однако были 

предложены некоторые механизмы деградации Fos в клетках in vitro (Acquaviva et 

al., 2002). Можно было бы предположить, что скоординированная активация 

подходящей (приводящей к достижению результата) группы нейронов (возможно 

различных специализаций и неспециализированных) должна приводить к 

активному процессу дезактивации Fos в нейронах (Svarnik et al., 2015). 

 

3.2. Результаты экспериментов с многократными повторными 

реорганизациями опыта пищедобывательного поведения у животных 

Для уточнения факторов, влияющих на экспрессию транскрипционного 

фактора c-fos (Svarnik et al., 2013), было проведено обучение животных навыку 
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нажатия на педаль в несколько (пять или девять) или один этап, а затем 

переучивание на второй стороне клетки. Была произведена оценка числа Fos-

положительных нейронов в ретросплениальной коре крыс после переучивания. 

Поведение экспериментальных групп было проанализировано при помощи 

программы Easy Track. Треки поведения репрезентативных успешных животных 

группы «9 этапов», «5 этапов» и группы «1 этап» представлены на Рисунке 16. 

Менее успешные животные представлены на Рисунке 17. 

 

 
 

Рисунок 16. Пятиминутные треки поведения репрезентативных успешных 

животных группы «9 этапов», «5 этапов» и группы «1 этап» при обучении 

пищедобывательному навыку на второй (расположенной справа) стороне клетки в 

течение последней 30-ти минутной сессии. Верхние красные рамки на каждом 

рисунке – зоны кормушек, нижние красные рамки – зоны педалей. Взято из (Svarnik 

et al., 2013). 
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Рисунок 17. Пятиминутные треки поведения репрезентативных неуспешных 

животных группы «9 этапов», «5 этапов» и группы «1 этап» при обучении 

пищедобывательному навыку на второй (расположенной справа) стороне клетки в 

течение последней 30-ти минутной сессии. Верхние красные рамки на каждом 

рисунке – зоны кормушек, нижние красные рамки – зоны педалей. Взято из (Svarnik 

et al., 2013). 

 

Данные по поведенческим параметрам представлены в Таблице 5. 

 

Таблица 5. Параметры поведения при переучивании на второй стороне клетки для 

трех экспериментальных групп животных: «9 этапов», «5 этапов» и «1 этап». 

 

Параметр поведения Группа Медиана 25 

перценти

ль 

75 

перценти

ль 

Общая длина трека (м) «1 этап» 130.69 130.62 194.43 

«5 этапов» 113.12 103.02 113.77 

«9 этапов» 186.39 138.63 213.47 

«1 этап» 7.28 7.26 10.82 
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Средняя скорость 

(см/с) 

«5 этапов» 6.30 5.69 7.36 

«9 этапов» 10.37 7.68 11.87 

Максимальная 

скорость (см/с) 

«1 этап» 161.61 148.52 191.32 

«5 этапов» 176.36 149.29 492.77 

«9 этапов» 212.52 183.51 219.58 

Число входов в зону 

неподкрепляемой 

кормушки  

«1 этап» 63 46 92 

«5 этапов» 71 65 88 

«9 этапов» 41 32 72 

Число входов в зону 

подкрепляемой 

кормушки 

«1 этап» 177 171 226 

«5 этапов» 113 97 174 

«9 этапов» 258 127 390 

Число входов в зону 

неподкрепляемой 

педали 

 

«1 этап» 107 79 129 

«5 этапов» 87 59 90 

«9 этапов» 77 56 94 

Число входов в зону 

подкрепляемой 

кормушки 

«1 этап» 172 166 192 

«5 этапов» 104 63 148 

«9 этапов» 228 105 352 

 

 

Не было обнаружено существенных различий между группами по общему 

пройденному расстоянию (по длине трека) (критерий Краскал–Уоллиса χ2 = 3; df = 

2; p = 0,22), средней скорости (критерий Краскал–Уоллиса χ2 = 1,4; df = 2; p = 0,49), 

максимальной скорости (критерий Краскал–Уоллиса χ2 = 1,4; df = 2; р = 0,49), по 

числу входов в зону неподкрепляемой кормушки (критерий Краскал–Уоллиса χ2 = 

3; df = 2; р = 0,22), по числу входов в зону подкрепляемой кормушки (критерий 

Краскал–Уоллиса χ2 = 0,4; df = 2; р = 0,81), числу входов в зону неподкрепляемой 

педали (критерий Краскал–Уоллиса χ2 = 1,4; df = 2; p = 0,49), или числу входов в 

зону подкрепляемой педали (критерий Краскал–Уоллиса χ2 = 3,6; df =2;p=0,17). 
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Среди всех групп были более успешные (см. Рисунок 16) и менее успешные 

животные (см. Рисунок 17). Животные считались неуспешными при переучивании 

на второй стороне, если они не выполнили, по крайней мере, пять нажатий подряд 

во время заключительной экспериментальной сессии. Одно животное в каждой 

группе не справилось с переучиванием. Успешные животные выучили второй 

навык, подкрепляемый на второй стороне экспериментальной клетки (правая 

сторона на рисунке), по крайней мере, в течение последней половины сессии. 

Успешность оценивалась на основании двух параметров: (1) процент входов в зону 

подкрепляемой педали от общего числа входов в любую зону; (2) соотношение 

между числом входов в зону подкрепляемой педали и числом входов в зону 

неподкрепляемой педали. Эти два параметра были достоверно коррелированы 

(критерий Спирмена Rs = 0,98; р <0,0001).  

Наибольшее число Fos-положительных нейронов было обнаружено в 

ретросплениальной коре животных группы «1 этап» (198 [160; 209] 

на мм2, все данные представлены в виде медианы [25-й процентиль; 75-й 

процентиль]) по сравнению с другими группами. Количество Fos-положительных 

нейронов в исследуемой области составило 76 [68; 113] на мм2 у животных «5 

этапов», 18 [15; 18] на мм2 у животных «9 этапов» и 4 [3; 8] на мм2 у контрольных 

животных из домашней клетки (см. Рисунок 18 и Рисунок 19). 
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Рисунок 18. Число Fos-положительных нейронов в ретросплениальной коре после 

переучивания на второй стороне у животных группы «1 этап», группы «5 этапов», 

группы «9 этапов» и “контрольной” группы. Взято из (Svarnik et al., 2013). 

 

 

Число Fos--положительных нейронов в ретросплениальной коре головного мозга 

животных «9 этапов» было значительно выше, чем у контрольных животных из 

домашней клетки (критерий Манна-Уитни z = 2,12; р = 0,03). Число Fos-

положительных нейронов в этой коре у животных «5 этапов» было значительно 

выше, чем у животных группы «9 этапов» (критерий Манна-Уитни z = -2,45; р = 

0,01). Число Fos-положительных нейронов в коре головного мозга животных «1 

этап» было значительно выше, чем у животных группы «5 этапов» (критерий 

Манна-Уитни, z = 2,40; р = 0,02). 

Успешность приобретения второго навыка положительно коррелировала с 

числом Fos-положительных нейронов в ретросплениальной коре животных группы 
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«1 этап» (Спирмен Rs = 1; р < 0,0001), но не группы «5 этапов» или «9 этапов» (р > 

0,05). 

 

 
 

Рисунок 19. Репрезентативные микрофотографии срезов мозга, показывающие 

участки ретросплениальной коры головного мозга животных контрольной (А), «1 

этап» (B), «5 этапов (C) и «9 этапов» (D) групп. Корональные срезы толщиной 20 

мкм. Масштаб = 200 µm. RSА, ретросплениальная агранулярная кора; RSGb, 

ретросплениальная гранулярная кора b; V2, вторичная зрительная кора, медиальная 

область; cc, мозолистое тело. Взято из (Svarnik et al., 2013). 

 

Таким образом, в этих экспериментах было установлено, что число Fos-

положительных нейронов в ретросплениальной коре головного мозга крыс 

(которая характеризуется относительно большим числом нейронов, 
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специализированных относительно этого инструментального навыка (Svarnik et al., 

2005; Александров et al., 1997)) при формировании опыта нажатия на педаль на 

второй стороне (второй навык) зависело от того, как животные формировали 

первый навык. У животных, которые формировали первый навык за один этап, 

было больше Fos-положительных нейронов, чем у животных, которые прошли 

через пять этапов, у которых, в свою очередь, было больше Fos-положительных 

нейронов, чем у животных, которые приобрели навык за девять этапов. 

 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Несмотря на то, что число Fos-положительных клеток достоверно 

различалось между всеми экспериментальными группами, в поведении животных 

не было обнаружено достоверных различий. Внутри каждой группы 

обнаруживались животные, которые успешно приобрели второй навык и не смогли 

приобрести второй навык.  

В течение первого 10-минутного периода формирования второго навыка 

животные всех групп выполняли стереотипные поведенческие паттерны ранее 

выученного поведения нажатия на первую уже неподкрепляемую педаль и 

проверки первой кормушки. Второй период этой сессии характеризовался 

большим количеством входов в зону подкрепляемой кормушки. В течение 

последнего десятиминутного периода этой сессии животные всех групп в основном 

занимались нажатием на педаль на подкрепляемой стороне экспериментальной 

камеры, что находит свое отражение в большом числе входов в зону 

подкрепляемой кормушки и зону подкрепляемой педали. Таким образом, 

экспрессия c-fos не была напрямую связана с физической активностью животных. 

Более того, не все животные в каждой группе сформировали второй навык, поэтому 

их активность во время последнего сеанса нельзя назвать успешной. По-видимому, 

влияние предыдущей истории обучения на экспрессию Fos было наибольшим.  

Индивидуальные различия в поведении представляют большой интерес и 

широко обсуждались в исследованиях по обучению животных (Gökçek-Saraç et al., 

2012; Lehner et al., 2008; Lehner et al., 2009; Sandi & Touyarot, 2006; Schulz & Korz, 
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2010), но насколько эти различия связаны с особенностями функционирования 

нейронов (включая экспрессию c-fos), остается не вполне понятным. 

Транскрипционный фактор Fos часто считается показателем активности нейронов 

(Coggeshall, 2005; Hoffman et al., 1993; Morgan & Curran, 1989). В более общем 

плане считается, что c-fos отображает популяции нейронов, которые реагируют на 

некоторую стимуляцию (Barth et al., 2004; Stephen P Hunt et al., 1987). Было 

показано, что на клеточном уровне экспрессия c-fos требует генерации потенциала 

действия, а не синаптической активности (Schoenenberger et al., 2009). Однако 

другие результаты показывают, что сама по себе нейронная импульсная активность 

недостаточна для индукции c-fos (подробнее см. (Гальтяев & Сварник, 2024)). 

Например, было показано, что количество Fos-положительных нейронов у 

животных, выполняющих хорошо выученное поведение, существенно не 

отличалось от контрольных животных из домашних клеток (Anokhin et al., 2001; 

Kleim et al., 1996). Кроме того, как мы показали ранее у животных, формирующих 

навык нажатия на педаль, процент Fos-положительных нейронов не был напрямую 

связан с процентом активных нейронов во время выполнения задачи (Svarnik et al., 

2005). Также было показано, что увеличения частоты генерации потенциалов 

действия недостаточно для индукции c-fos (Luckman et al., 1994). Все эти 

результаты указывают на то, что белок Fos, скорее, является клеточным маркером 

импульсной нейронной активности и нейропластичности (Michael VanElzakker et 

al., 2008), но не только маркером генерации потенциалов действия. Недавно было 

отмечено, что если деполяризация сама по себе индуцирует экспрессию c-fos, то c-

fos должен был быть обнаружен «в миллионах нейронов по всему мозгу в обычных 

условиях», что не так (Kovács, 2008). Все это заставляет предполагать, что должны 

существовать какие-то сложные взаимосвязи между импульсной активностью 

нейронов и индукцией экспрессии c-fos (David M Labiner et al., 1993). 

Транскрипционный фактор Fos, по-видимому, индуцируется не генерацией 

потенциалов действия, а изменениями в существующем паттерне синаптического 

притока или изменениями в паттернах активности нейронных групп. Это 

согласуется с тем фактом, что c-fos индуцируется при судорогах (Morgan et al., 
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1987), когда возбуждение нейронов происходит во всех возможных, а не 

регулярных комбинациях или паттернах. Было показано, что c-fos может быть 

вызван новизной или несоответствием между ожидаемой и фактической ситуацией 

(Anokhin & Sudakov, 2003; Michael VanElzakker et al., 2008) или между 

метаболическими «потребностями» нейрона и возможностями их удовлетворения 

в текущей микросреде (Александров, 2005). В настоящем исследовании мы 

показали, что экспрессия c-fos была скорее связана с изменениями в ранее 

приобретенных группах нейронов. Похоже, что экспрессия c-fos может быть 

вызвана активностью нейронов в новых комбинациях, что лежит в основе новых 

комбинаций поведенческих актов и их последовательностей. В случае нового 

обучения или переобучения или дообучения с уже существующими группами 

нейронов одновременно происходят две вещи: их активация (генерация 

потенциалов действия) и реорганизация из-за нового паттерна нейронной 

активности. Или, другими словами, каждое научение – это в большой степени 

реконсолидация ранее существовавшей памяти (Dudai, 2012; Tse et al., 2011).  

Число Fos-положительных нейронов после формирования второго навыка 

оказалась выше в тех группах животных, которые прошли через меньшее число 

промежуточных стадий обучения во время формирования первого навыка. 

Формирование первого навыка с большим числом промежуточных стадий 

означало, что животные проходили через большее число отмены приобретенных 

навыков или большее число рассогласований или новизны. Было показано, что 

угашение навыка не стирает сформировавшуюся память, а приводит к 

формированию нового элемента опыта (Milad & Quirk, 2002). Животные, которые 

прошли через большее число угашений, вероятно, сформировали больше групп 

нейронов, связанных с изучаемым поведением в данной экспериментальной 

камере. Было показано, что у животных, которые научились нажимать на педаль с 

поэтапной процедурой формирования, было больше нейронов, связанных с 

задачей, чем у животных, которые выучили ту же задачу за один этап (Кузина & 

Александров, 2016). Активируя ранее сформированные нейронные группы этого 

поведения снова и снова, эти животные реорганизовали свой предыдущий опыт в 
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большей степени, предположительно делая его более связанным. Такая 

реорганизация может лежать в основе способности, названной «обучение учению». 

У этих животных также было больше возможностей для ориентировочно-

исследовательского поведения в экспериментальной камере во время предыдущего 

обучения. Все эти обстоятельства могут приводить к экспрессии c-fos в меньшем 

проценте нейронов при последующем повторном обучении. Наличие более 

дифференцированного опыта может означать меньшую вероятность 

реорганизации этого опыта во время повторного обучения. В то же время текущие 

соотношения организма со средой также могут повлиять на распределение c-fos-

положительных нейронов. Мы показали в этих экспериментах, что, по крайней 

мере, успех животных группы «1 этап» при формировании второго навыка 

коррелировал с экспрессией c-fos. Как формирование нового опыта, так и 

реорганизация старого опыта, предположительно, оказывают влияние на 

формирование паттерна экспрессии Fos. 

В данном исследовании было обнаружено, что незначительные различия 

между поведением животных двух экспериментальных групп при переучивании 

нажатию на педаль на второй стороне клетки сопровождаются достоверными 

различиями в числе нейронов, содержащих белок Fos, и, следовательно, 

претерпевающих изменения экспрессии генов. Две данные экспериментальные 

группы различались по предварительной истории формирования навыка нажатия 

на педаль: одни сформировали навык на первой стороне в один этап, а другие за 

несколько этапов. 

Полученные результаты свидетельствуют в пользу наличия процессов брут-

форсинга (см. выше), предетерминированного историей активаций нейронов и 

приводящего к реорганизации уже существующего индивидуального опыта, 

затрагивающих нейроны, уже специализированные относительно ранее 

сформированного поведения. Механизмами, лежащими в основе таких 

реорганизаций, могут являться не только перестройки экспрессии генов в 

нейронах, но и структурные изменения в связях между нейронами, например, в 

числе и паттернах распределения мест контактов между нейронами. Так, например, 
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было показано, что обучение дополнительному навыку не изменяет уже 

существующие синапсы, а добавляет новые у тех же нейронов (Xu et al., 2009; Yang 

et al., 2009). 

Некоторые параметры поведения животных при формировании навыка на 

второй стороне клетки в нашем исследовании различались. Было, например, 

обнаружено, что длина трека, пройденного животными за всё время последней 

экспериментальной сессии, была больше у животных группы «1 этап». Поскольку 

у животных данных групп не различались ни выраженность неэффективного 

поведения, ни выраженность эффективного поведения, наличие большей общей 

моторной активности может свидетельствовать о том, что ориентировочно-

исследовательское или пробное поведение было у них выражено в большей 

степени. Для изучения этого вопроса необходимо использовать иные методы 

анализа поведения. Однако, ранее нами было показано, что именно пробное 

поведение коррелирует с большим числом нейронов, маркированных по белку Fos 

при научении (Сварник и др., 2007). Кроме того, в работах других авторов 

многократно было продемонстрировано, что увеличение числа нейронов, 

содержащий белок Fos, не коррелирует с количеством двигательной активности у 

животных (Kleim et al., 1996; Anokhin & Rose, 1991).  

В то же время, было обнаружено, что поведение животных группы «5 

этапов», по сравнению с животными группы «1 этап», характеризуется 

увеличением времени, проведенном у неэффективной кормушки. Данный параметр 

поведения отражает предыдущую историю формирования навыка, поскольку 

животные группы «5 этапов» многократно проходили через формирование и 

рассогласование данного элемента индивидуального опыта. Каждый пройденный 

этап формирования этого пищедобывательного поведения характеризовался 

изменяющимися условиями функционирования первой кормушки. Сначала 

животные обучались тому, что для получения пищи достаточно находится около 

кормушки, но затем это правило отменялось, и для получения пищи нужно было 

отходить от кормушки. После закрепления этого поведения, правило снова 

менялось, и для получения пищи было необходимо подходить к середине стенки 
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клетки, и так далее. Таким образом, предыдущая история формирования данного 

поведения отражается в параметрах текущего поведения и влияет на состав 

пробных актов, тестируемых при переучивании на второй стороне клетки. 

Мы также продемонстрировали, что одноэтапность или многоэтапность 

предыдущей истории формирования данного навыка не влияет на скорость 

приобретения навыка на второй стороне клетки. Как в одной, так и во второй 

экспериментальной группе были животные, продемонстрировавшие небольшое 

число эффективных поведенческих актов, т.е., ненаучившиеся. Однако было бы 

интересно оценить, насколько прочно сохраняется данный навык в зависимости от 

того, одноэтапно или многоэтапно он был сформирован с самого начала. 

Поскольку, экспрессия гена c-fos в нейронах является необходимым условием 

формирования долговременной памяти о нывыке (Mileusnic et al., 1996; Grimm et 

al., 1997; Tolliver et al., 2000), найденные нами различия по экспрессии c-fos у 

животных двух экспериментальных групп могут свидетельствовать о различной 

прочности памяти о данном навыке. Этот вопрос требует дальнейшего 

исследования. 

 

3.3. Результаты регистрации импульсной активности нейронов при 

формировании новых элементов индивидуального опыта  

3.3.1 Анализ нейронной импульсной активности при выполнении 

подкрепляемых и неподкрепляемых актов поведения при формировании нового 

элемента опыта у крыс 

Для установления закономерностей изменения нейронной активности в 

процессе научения (Полякова & Сварник, 2015) регистрация спайковой активности 

проводилась с помощью микроэлектродов в ретросплениальной коре крыс в 

процессе приобретения нового опыта. В экспериментальной клетке находились две 

педали и одна кормушка. В анализ вошли дни, в которые крысы (n=4) выполняли 

подходы к левой педали и находились на стадии перехода на новый этап обучения 

– нажатие на левую педаль для получения пищи. В этом периоде обучения 
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экспериментатором частично (30%-40%) подкреплялись правильно выполненные 

подходы к левой педали с целью мотивации крысы к поиску успешного поведения.  

Сравнительный анализ частоты нейронной активности был проведен в ходе 

выполнения животными действий с подкреплением (движение к кормушке, в 

которой находится еда) и без подкрепления (движение к кормушке, в которой еда 

отсутствует). Действие с подкреплением – движение от левой педали к кормушке 

с наградой. Действия без подкрепления включают в себя проверку кормушки без 

пищи при движении от левой педали и проверку кормушки без пищи с 

произвольного места экспериментальной клетки.  

При реализации пищедобывательного поведения, заключающегося в подходе 

к левой педали, было зарегистрировано 43 нейрона, у 35 из которых выявлены 

специфические активации (активации с 50% превышением частоты над средней 

частотой, посчитанной за период регистрации, см. раздел 2.4.). Примеры нейронов 

со специфическими активациями представлены на Рисунке 20. Нейроны без 

сформированной специфичности (Рисунок 21) характеризовались наличием таких 

же закономерностей, но не удовлетворяли критерию специфичности. 

 

 

 
 

Рисунок 20. Нейроны специфически активные относительно: кормушки (А); 

левой педали (Б). 0-начало действия (движение к кормушке). 

 

bin=50ms 
А 
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Рисунок 21. Нейроны, не удовлетворяющие критерию специфичности по своим 

активациям. 

 

При этом почти половина нейронов демонстрировали достоверное увеличение 

активности в следующих поведенческих актах: движение от левой педали к 

кормушке с наградой, движение от левой кормушки без награды (Рисунок 22).  
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Рисунок 22. Сопоставление импульсной активности специфических относительно 

подхода к кормушке нейронов (n=21) в трех типах актов движения к кормушке (К): 

от левой педали (ЛП) в двух случаях: с едой и без еды, и из любого другого места 

экспериментальной клетки. 

 

Из этих нейронов два активировались только в случае движения к кормушке с 

наградой. Так же были обнаружены две группы нейронов (по 5 нейронов от общего 

числа зарегистрированных нейронов) с достоверным повышением в акте подхода 

к кормушке из любого места (без достижения критерия специфичности) и с 

понижением активности в акте подхода к педали от левой кормушки (у части 

нейронов достигался критерий специфичности) (Рисунок 23).  
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Рисунок 23. Сопоставление активности специфических нейронов (n=5), 

снижающих активность в акте подхода к кормушке без пищи, в трех типах актов 

движения к кормушке (К): от левой педали (ЛП) в двух случаях: с едой и без еды, 

и из любого другого места экспериментальной клетки. 

 

Были обнаружены также три нейрона с активностью, не достигавшей критерия 

специфичности, однако с повышенной активностью в акте подхода из любого 

места, и один - активный в случаях без награды. Группа, из восьми нейронов, не 

проявляла специфических активаций, для нее было характерно отсутствие 

различий в частоте нейронной активности в трех обозначенных актах. Таким 

образом, было установлено, что наличие или отсутствие награды модулирует 

частоту большей части нейронов и ее специфичность относительно задачи. Таким 

образом, можно предположить, что процессы брут-форсинга затрагивают в 

большей степени именно специфичные для задачи нейроны, и что эти процессы 
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снижают свою выраженность при достижении необходимого для организма 

результата.  

3.3.2 Анализ нейронной импульсной активности при формировании 

инструментального пищедобывательного навыка у крыс после сессий пищевого 

и непищевого поведения в открытом поле 

С использованием многоканальной регистрации импульсной активности 

нейронов был проведен анализ одновременно записанных нейронов в нескольких 

сессиях пищедобывательного поведения (Полякова & Сварник, 2015): в открытом 

поле с пищевыми таблетками, разбросанными квази-случайным образом, в 

открытом поле без пищевых таблеток и в экспериментальной клетке с кормушкой 

и педалями (см. раздел 2.2). В данный анализ вошел весь период регистрации 

последней экспериментальной сессии, в которой крыса (n=1) научилась нажимать 

на левую педаль для получения пищевой таблетки, а также предваряющие это 

обучение сессии в открытом поле без корма и с кормом, т.е., также в пищевом 

поведении. Все сессии проводились друг за другом в течение одного дня в 

следующей последовательности: 1) в открытом поле без корма, 2) в открытом поле 

при пищевом поведении, 3) в клетке с педалями и кормушкой при 

инструментальном пищевом обучении. Всего одновременно было 

зарегистрировано 13 нейронов на 6 каналах. Из них: семь нейронов проявляли 

специфическую активность во всех трех сессиях; два – только в одной из сессий; 

четыре нейрона активировались только в сессиях с предъявлением корма. 

Около половины одновременно зарегистрированных нейронов (n=7) 

демонстрировали повышение частоты импульсной активности в поведенческих 

актах, связанных с пищевым навыком в инструментальной клетке. Большая часть 

этих нейронов, связанных с пищевым поведением в инструментальной клетке, как 

оказалось, имела более высокую общую частоту активности в течение всего 

поведения в открытом поле до появления пищи (первая сессия регистрации в 

последний день), чем после появления пищи (или чем общая активность во время 

сессии инструментального обучения). Исходя из этих данных, можно сделать 

вывод о том, что специфические по отношению к пищевому поведению нейроны в 
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ситуации рассогласования имеют более высокую частоту активации, чем в 

пищевом поведении без рассогласования. Ранее было показано, что в условиях 

запрета на реализацию имеющегося опыта инструментального навыка нажатия на 

педаль (при отсутствии педали в клетке) частота активности нейронов как 

увеличивается, так и уменьшается (Сафразьян et al., 2019), однако в наших 

экспериментах кормушка была на месте, и вероятность появления пищи в ней 

существовала. Было установлено, что ни у одного из зарегистрированных нейронов 

«пищевого поведения» не наблюдалось 100% вовлечения в тот «свой» 

поведенческий акт, в котором наблюдалась его специфическая активация. Здесь и 

далее под «своим» актом мы подразумеваем акт, в котором у соответствующего 

нейрона присутствуют специфические активации. Так же мы не наблюдали 

активаций «кормушечных» нейронов во всех случаях выполнения подходов к 

кормушке, хотя это поведение было многократно повторяемо на протяжении 15 

сессий. Было обнаружено, что процент активаций в «своём» акте снижался почти в 

два раза во второй части инструментальной сессии (по сравнению с первой частью) 

у части нейронов, однако для большей части нейронов с течением хода 

формирования навыка было характерно отсутствие изменений вовлеченности в 

«свой» акт. Таким образом, было установлено, что в ситуации рассогласования 

(сессия без пищи в открытом поле или начало нового обучения в инструментальной 

клетке) общая активность нейронов повышается, что может являться отражением 

увеличения вариабельности активности нейронов (проявление процесса брут-

форсинга) для последующего их отбора и вхождения в новые группы, 

специфически связанные с данным поведением. Стабилизация поведения с 

течением сессии инструментального обучения сопровождалась снижением 

процента случаев активации у части нейронов. Увеличения процента случаев 

активации нейронов в «своих» актах с течением обучения не наблюдалось.  
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3.3.3 Анализ поведения и выявление поведенческих закономерностей при 

формировании и реализации нового пищедобывательного навыка у крыс 

В поведенческий анализ вошли две группы крыс (Полякова & Сварник, 

2015): одна группа была обучена нажатию только на левую педаль (n=4), другая 

группа, после обучения на левую педаль и закрепления приобретенного навыка, 

была переучена нажатию на правую педаль (n=7) (обучение проводилось в той же 

экспериментальной клетке, что и в экспериментах по регистрации нейронной 

импульсной активности). 

При переучивании на правую педаль число нажатий на эту эффективную педаль 

росло с течением сессии (Рисунок 24), что отражало процесс научения. При этом 

наблюдалось достоверное увеличение числа нажатий на педаль при сопоставлении 

периодов 5-10 и 10-15 минут (критерий Вилкоксона, Z=2,04; p=0,04). 

 

 
 

Рисунок 24. Число правильных актов (нажатий на правую педаль) в процессе 

переобучения нажатию на правую педаль. 
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Также было установлено, что при переучивании животные продолжали нажимать 

на неэффективную педаль (левую), причем достоверных отличий в числе таких 

нажатий не наблюдалось при сопоставлении этапов 0-5, 5-10, 10-15 мин (Рисунок 

25). В последнем периоде сессии (период 25-30 мин.) нажатия на левую педаль 

также присутствуют. Эти данные подтверждают реактивацию приобретенного 

прошлого опыта. 

 

 
 

Рисунок 25. Число ошибочных актов (нажатий на левую неэффективную педаль – 

реактивация прошлого опыта) в процессе переобучения нажатию на правую 

педаль. 

 

При сопоставлении усредненных данных, можно выделить период 10-15 мин., 

который соответствует некоему переломному моменту в ходе сессии. Начиная с 

этого этапа, крысы все чаще нажимают на правую педаль, и одновременно с этим 

начинается уменьшение количества ошибочных нажатий (реактиваций 

имеющегося опыта).  
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Анализ распределения числа подходов к кормушке при переучивании 

нажатию на правую педаль показал достоверное увеличение числа подходов в 

период 5-10 мин. по сравнению с периодом 0-5 мин. и 10-15 мин. (критерий 

Вилкоксона, Z=2,267; p=0,023). Данная тенденция наблюдается и по отдельности 

для каждого животного, без исключения (Рисунок 26). Такое характерное 

увеличение проверок кормушки максимально связано с реактивацией прошлого 

опыта. 

 
 

Рисунок 26. Распределение числа подходов к кормушке при переобучении 

нажатию на правую педаль: (А) для каждого животного в отдельности; (Б) 

статистически усредненные данные по всем животным. 

 

 

Аналогичная зависимость в распределении числа подходов к кормушке в 

течение сессии наблюдалась и при обучении животных нажатию на левую педаль. 

Полученные данные свидетельствуют в пользу того, что процесс брут-форсинга 

тесным образом связан с ориентировочно-исследовательским или поисковым 

поведением при приобретении нового опыта. Такой комплекс ориентировочных 

актов является начальным этапом любого обучения (Анохин, 1958; Виноградова, 

1961; Соколов, 1958). Однако новизна не может вызывать ориентировочно-

исследовательское поведение, потому что в этом случае всегда бы прерывалось 

любое поведение на что-то новое (Buzsáki, 1982). Довольно давно была высказана 
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гипотеза, что ориентировочная реакция определяется «историей» организма 

(Конорский, 1958). Экспериментально было показано, что выраженность и 

направленность пробного поведения отличаются в зависимости от 

предварительной истории обучения (Сварник et al., 2011). 

 

3.3.4 Общие закономерности в поведении и нейронной импульсной активности 

при формировании нового пищедобывательного навыка у крыс 

 

На завершающем этапе нашего исследования была предпринята попытка 

охарактеризовать этапы формирования пищевого навыка и сопоставить изменения 

поведения с развитием нейронной импульсной активности (Полякова & Сварник, 

2015). 

 

 

 

 
 

Рисунок 27. Распределение частоты нейронной активности в ходе сессии 

формирования нового элемента пищедобывательного инструментального навыка. 
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Согласно анализу поведения (см. выше) период с 5 по 10 минуту характеризуется 

максимальной выраженностью демонстрации животными ранее сформированного 

поведения. И именно этот период характеризуется достоверным (критерий 

Вилкоксона, Z=2,041; p=0,041) увеличением частоты нейронной активности (по 

сравнению с предыдущим и последующим периодом), причем только у нейронов, 

специфических по отношению к пищевому поведению (Рисунок 27).  

Таким образом, увеличение частоты импульсной активности (как частное 

проявление процесса брут-форсинга) может лежать в основе обнаружения 

правильного адаптивного поведения при формировании нового элемента 

индивидуального опыта. 

 

3.3.5 Вариативность нейронной импульсной активности при формировании 

нового пищедобывательного навыка у крыс 

Анализ вариативности нейронной активности проводился  по многомерным 

репрезентациям частот импульсов в единицу времени каждого акта и каждого из 

специфических нейронов и неспецифических по отношению к задаче нейронов 

(Karlsson et al., 2012). Каждое успешное получение пищи в кормушке было 

представлено одной точкой в таком трехмерном пространстве, где каждая ось 

пространства – частота импульсной активности в период ± одна секунда вокруг 

одной из точек, разделяющих акты: начало отхода от педали, подход к кормушке, 

завершение нахождения у кормушки. Мерой вариативности считалось среднее 

значение расстояний между всеми точками для данного нейрона. 
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Рисунок 28. Вариативность частоты импульсной активности нейронов, 

специфических по отношению к задаче, и неспецифических по отношению к 

задаче, при выполнении результативных и нерезультативных актов. * - 

достоверные различия по критерию Вилкоксона, z=2.02, p=0,04. 

 

Вариативность импульсной нейронной активности оказалась достоверно выше у 

специфических нейронов в результативных актах, по сравнению с 

нерезультативными актами (критерий Вилкоксона, z=2.02, p=0,04) (Рисунок 28). 

Таких различий не было обнаружено для неспецифических по отношению к задаче 

нейронов (критерий Вилкоксона, z=1.24, p=0,21). 

Таким образом, можно предполагать, что в процессе формирования нового 

элемента опыта происходит перебор некоторого числа организаций нейронной 

активности (процесс брут-форсинга), что и приводит к обнаружению адаптивной, 

ведущей к достижению результата, комбинации нейронов. 

 

ОБСУЖДЕНИЕ 

В современной литературе обнаруживается большое число данных о 

специфической импульсной активности нейронов в самых различных видах 

поведения и задачах. При автоматизированном, хорошо выученном поведении 

можно говорить о существовании специализации нейрона, которая проявляется в 
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100% случаев выполнения того или иного поведенческого акта (Швырков, 1995). В 

то же время непосредственно в самом начале формирования нового элемента 

опыта, когда новые правильные поведенческие акты чередуются с выполнением 

неэффективного, ранее выученного поведения и эффективными и 

неэффективными пробами нового, наблюдаются модификации нейронной 

активности как по времени активации, так и по частоте (Arduin et al., 2013; 

McKenzie et al., 2013; Yu et al., 2012). Можно предположить, что развитие 

специфических активаций происходит постепенно и начинается с увеличения 

частоты и вариабельности активности большого числа нейронов (частные аспекты 

брут-форсинга). Схожие данные об увеличении частоты нейронной активности на 

начальных этапах обучения были опубликованы рядом исследователей (An et al., 

2012; Churchland et al., 2006; Ladenbauer et al., 2014).  Континуальность научения 

была также показана у людей при приобретении нового опыта решения 

психофизической задачи (Апанович и др., 2026, в печати). 

В наших экспериментах было продемонстрировано, что в ситуации 

рассогласования (сессия без пищи в открытом поле или начало нового обучения в 

инструментальной клетке) общая активность нейронов повышается, что может 

являться отражением увеличения вариабельности активности нейронов для 

последующего их отбора и вхождения в новые группы/сети, специфически 

связанные с данным поведением. А стабилизация поведения с течением сессии 

инструментального обучения сопровождается снижением процента случаев 

активации у части нейронов. В работах одних авторов было продемонстрированно 

что, ситуация рассогласования  сопровождается большим проявлением готовности 

нейронов к активности, т.е., более быстрым потенцированием, по сравнению с 

контрольными условиями (An et al., 2012). Другие констатируют факт повышенной 

вариабельности частоты активаций нейронов в начале выполнения 

целенаправленных действий и ее дальнейшим снижением, даже в случаях 

незначительного изменения средней частоты (Churchland et al., 2006; Pruszynski & 

Johansson, 2014). При этом частота и вариабельность нейронной активности 
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зависят от того, сколько рассогласований имеющегося опыта случилось в истории 

обучения (Кузина & Александров, 2019). 

Таким образом, можно сделать вывод, что, прежде чем нейронная активность 

выйдет на новый качественный уровень – нейронную специализацию относительно 

элемента индивидуального опыта, сопровождающуюся некоторыми характерными 

свойствами, объективно возникает ситуация необходимости разрешения 

внутреннего противоречия нейронной группы, в качестве которой и выступает 

ситуация рассогласования. Данная ситуация разрешения возникшего внутреннего 

противоречия характеризуется поиском выхода из нее посредством расшатывания, 

перестройки, перегруппировки систем (брут-форсинг), что влечет за собой 

качественные изменения характеристик ее отдельных элементов. 

Нами было выявлено, что определяющим фактором при формировании 

специфичности является наличие/отсутствие награды. Можно предположить, что 

неоднократное успешное повторение навыка сопровождается переходом 

специфической активности в нейронную специализацию. 

В настоящее время вариабельность нейронной активности при выполнении 

животным внешне одинакового поведения, т.е., изменчивость частоты активности 

нейрона или длительности межспайкового интервала от акта к акту, получает все 

более пристальное внимание. Вариативность мембранного потенциала, 

вариативность импульсной активности отдельных нейронов и вариативность 

скоррелированной активности в нейронных парах снижаются от начала 

предъявления стимула животным (Churchland et al., 2010). Такая вариативность, 

судя по всему, не является просто случайным нейронным шумом, но какова ее 

функция – остается предметом дебатов (Balaguer-Ballester, 2017; Stein et al., 2005). 

Было показано, что вариативность (Fano фактор, например) в активности 

нейронной популяции, селективной по отношению к тренируемой задаче, 

снижается после успешно выполненного акта, что связывают с возрастанием 

внимания (внимание может быть понято как предсказание в узкой области) 

(Rabinowitz et al., 2015). Аналогично было показано, что с течением научения 

вариативность нейронной активности также снижается (Ni et al., 2018).  
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Вариабельность должна сопровождать начальные этапы научения, потому что она 

означает более частые опросы окружающей среды и позволяет осуществлять 

селекцию в дальнейшем. В соответствии с представлениями группы Е. Кунина 

живая система не может выжить в мире, который меняется чаще, чем эта система 

может выучить/опрашивать (Vanchurin et al., 2022). Таким образом, процесс 

научения может быть представлен как непрерывный поток предсказаний более 

широкого или более узкого характера, выражающийся в переборе состава 

нейронных групп (брут-форсинг). 

3.4. Результаты экспериментов по последовательному формированию 

инструментальных навыков с мотивациями из разных доменов 

Для установления закономерностей вовлечения нейронов уже имеющегося 

индивидуального опыта были проведены эксперименты по оценке распределения 

транскрипционного фактора c-fos (как маркера «обучающихся» нейронов) при 

формировании навыка пищедобывательного поведения на фоне ранее 

приобретенного инструментального навыка питьевого поведения (Сварник et al., 

2014). Животные формировали и закрепляли навык питьевого поведения (с 

использованием вибриссной подушки либо левой, либо правой стороны тела) в 

течение нескольких дней, а затем формировали новый элемент опыта 

пищедобывательного поведения (см. раздел 2.2.3). В этих экспериментах были 

получены следующие результаты.   

Число c-fos-положительных нейронов в различных структурах двух 

полушарий головного мозга животных разных групп оказалось не одинаковым 

(Рисунок 29). Число c-fos-положительных нейронов у животных контрольной 

группы из домашней клетки равнялось 12±5 в 1 мм2 (среднее ± стандартная ошибка, 

здесь и далее) для ретросплениальной коры и 8±7 в 1 мм2 для бочонкового поля 

соматосенсорной коры.  
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Рисунок 29. Число c-fos-положительных клеток в мм2 в ретросплениальной (RSA) 

и бочонковом поле соматосенсорной коры (BF) при обучении 

пищедобывательному навыку после предварительного обучения 

неинструментальному питьевому навыку (белые столбики) и после 

предварительного обучения инструментальному питьевому навыку (серые 

столбики). L – левое полушарие, R – правое полушарие, ipci – ипсилатеральное 

полушарие по отношению к вибриссной подушке, использованной при 

выполнении первого питьевого навыка, cntr – контралатеральное полушарие по 

отношению к вибриссной подушке, использованной при выполнении первого 

питьевого навыка.  
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Было установлено, что приобретение элемента опыта, связанного с 

выполнением пищедобывательного поведения нажатия на педаль после опыта 

питьевого «вибриссного» навыка, связано с индукцией экспрессии Fos как в 

нейронах ретросплениальной коры, так и в нейронах бочонкового поля 

соматосенсорной коры по сравнению с контрольной группой из домашней клетки 

(критерий Манна - Уитни, z=-2.39 и z=-2.32 соответственно, p=0.02). Однако у 

животных группы «инструментальное питьевое» число c-fos-положительных 

нейронов в бочонковом поле соматосенсорной коры оказалось достоверно больше 

в контралатеральном полушарии (по отношению к вибриссной подушке, 

использованной  при предварительном обучении питьевому навыку) – 3±11 клеток 

в 1 мм2, чем в ипсилатеральном полушарии – 41±7 клеток в 1 мм2 (критерий 

Вилкоксона, z=2.20; p=0.03). При этом число c-fos-положительных нейронов в 

ретросплениальной коре достоверно не различалось между полушариями 

(критерий Вилкоксона, z=0, p>0.05) и в среднем составило 74±7 клеток в 1 мм2. 

Достоверных различий в числе c-fos-положительных нейронов между 

правым и левым полушарием у животных группы «неинструментальное питьевое» 

не было обнаружено ни в ретросплениальной коре (критерий Вилкоксона, z=1.83, 

p>0.05), ни в бочонковом поле соматосенсорной коры (критерий Вилкоксона, 

z=0.37, p>0.05). У животных данной группы число c-fos-положительных нейронов 

в ретросплениальной коре составило 59±14 в 1 мм2, а число таких нейронов в 

бочонковом поле соматосенсорной коры – 25±5 в 1 мм2. Число c-fos-

положительных нейронов в ретросплениальной коре у животных группы 

«неинструментальное питьевое» превышало число c-fos-положительных нейронов 

у контрольных животных из домашней клетки (критерий Манна - Уитни, z=-2.12, 

p=0.03). Для бочонкового поля соматосенсорной коры таких различий обнаружено 

не было (критерий Манна - Уитни, z=-1.76, p=0.07). У животных данной группы 

число c-fos-положительных нейронов в бочонковом поле не отличалось достоверно 

от числа c-fos-положительных нейронов в бочонковом поле ипсилатерального (по 

отношению к вибриссной подушке, использованной  при предварительном 
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обучении питьевому навыку) полушария животных группы «инструментальное 

питьевое» (критерий Манна - Уитни, z=-1.3, p>0.05). Однако и в левом бочонковом 

поле, и в правом было найдено достоверно меньше c-fos-положительных нейронов, 

чем в бочонковом поле контралатерального (по отношению к вибриссной подушке, 

использованной  при предварительном обучении питьевому навыку) полушария 

животных группы «инструментальное питьевое» (критерий Манна - Уитни, z=-2.35 

и в первом, и во втором случае, p=0.02). Достоверных различий по числу c-fos-

положительных нейронов в ретросплениальной коре не было обнаружено между 

группой «неинструментальное питьевое» и группой «инструментальное питьевое» 

(критерий Манна - Уитни, z=-0.85, p>0.05).  

С целью изучения эффектов временной регрессии (Александров et al., 2017) 

на процессы формирования элементов нового опыта проводились также 

эксперименты по введению этанола животным непосредственно перед 

формированием навыка пищедобывательного поведения, как это описано выше.  

Известно, что алкоголь «блокирует» в большей степени активность нейронов 

относительно недавно приобретенных систем (Alexandrov et al., 1998; Alexandrov 

et al., 1993), тогда можно предположить, что введение алкоголя при формировании 

нового опыта оказывает в большей степени влияние на процессы именно 

аккомодационной реконсолидации, т. е. на процессы модификации тех систем, 

которые были сформированы ранее. 

В последний экспериментальный день после интраперитониальной инъекции 

алкоголя (этанола; 0,5 г/кг) животных помещали на 30 мин в экспериментальную 

клетку, содержащую педаль и кормушку, для обучения пищедобывательному 

навыку нажатия лапами на педаль. 

В описываемых экспериментах с введением алкоголя было выявлено, что при 

формировании второго, пищедобывательного навыка алкоголь «блокирует» 

активацию (по белку c-fos) нейронов систем первого, питьевого навыка. Число c-

fos-положительных нейронов в контралатеральном бочонковом поле при втором 

обучении под воздействием алкоголя оказалось достоверно меньшим, чем в 

ситуации без алкоголя (критерий Манна–Уитни, z = 2,72; p = 0,006; величина 
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эффекта (effect size) r=0,79) (Рисунок 30). Также оказалось, что животные, 

находящиеся под влиянием алкоголя, были менее активны, чем животные, не 

находящиеся под влиянием алкоголя (критерий Манна–Уитни, z = 2,32, p = 0,02; 

величина эффекта r=0,67), что выражалось как в снижении общей длины трека и 

общей длительности двигательной активности, так и в снижении средней скорости. 

Общий паттерн распределения нейрогенетических изменений в коре головного 

мозга оказался одинаковым как под воздействием алкоголя, так и без него. Но при 

этом в целом под воздействием алкоголя число активированных нейронов в 

корковых структурах головного мозга оказалось в разы меньшим, чем без этого 

воздействия (критерий Манна–Уитни, p < 0,01 для обеих проанализированных 

структур в обоих полушариях; величина эффекта r=0,83 для ретросплениальной 

коры), что соответствует данным литературы (напр., (Lu et al., 2014).  
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Рисунок 30. Распределение нейрогенетических изменений (оцениваемых по белку 

Fos) в ретросплениальной коре (РС кора, RSA) и бочонковом поле 

соматосенсорной коры (БП, S1BF) головного мозга крыс при формировании нового 

навыка без введения алкоголя (белые столбики) и на фоне введения алкоголя 

(серые столбики). ипси (ipci) – то же полушарие головного мозга по отношению к 

использованной в предыдущем опыте вибриссной подушке, кнтр (cntr) – 

противоположное полушарие.  

 

Таким образом, было установлено, что под воздействием алкоголя меняется 

нейронное обеспечение процесса приобретения нового опыта, оцениваемое по 

числу клеток, вовлеченных в нейрогенетические изменения. В частности, меньше 

нейронов вовлекалось в этот процесс в тех областях, нейроны которых были 

вовлечены в приобретение первого навыка. Можно предположить, что под 

воздействием алкоголя дифференциация предыдущего опыта, связанная с 

аккомодационной реконсолидацией, происходит в меньшей степени, чем без 

такого воздействия.  

 

ОБСУЖДЕНИЕ  

В настоящей работе нами было показано, что при формировании 

пищедобывательного навыка (без использования вибрисс как условия получения 

пищи) происходит индукция экспрессии транскрипционного фактора c-fos в 

нейронах бочонкового поля соматосенсорной коры в том случае, если в 

предварительном опыте у этих животных было обучение инструментальному 

питьевому навыку, требовавшему использования вибрисс. Причем оказалось, что 

индукция c-fos наиболее выражена в нейронах того полушария, которое являлось 

контралатеральным по отношению к вибриссной подушке, использованной при 

предварительном обучении питьевому навыку животными группы 

«инструментальное питьевое». Использованная в исследовании контрольная 

группа животных с «невибриссным» навыком, уравненная по всем параметрам с 

экспериментальной группой и отличающаяся от нее только отсутствием 
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предварительного опыта «вибриссного поведения», показывает, что само по себе 

приобретение пищевого навыка не вызывает индукцию экспрессии c-fos в нейронах 

бочонкового поля соматосенсорной коры. 

Полученные результаты позволяют предположить, что распределение 

нейронов, вовлекаемых в формирование второго навыка, зависит от 

предварительно сформированного первого навыка. При изучении нейронного 

обеспечения уже сформированного индивидуального опыта было показано, что 

разная история предварительного обучения приводит к различающимся 

структурам индивидуального опыта, выявляемым при внешне неразличимом 

выполнении одного и того же навыка (Горкин & Шевченко, 1993, 1995). Такие 

данные позволяют предполагать, что предыдущая история обучений имеет 

значение для текущего обучения. В пользу такого предположения, хотя и косвенно, 

говорят и данные о влиянии предварительной истории обучения на текущие 

нейрогенетические модификации в головном мозге при переучивании навыка 

(Амельченко et al., 2012).  

В настоящее время, хотя много таких исследований проводилось и ранее 

(Аверкин et al., 2001; Александров & Корпусова, 1987; Бобровников, 1989; Горкин 

& Шевченко, 1993; Швыркова & Андрушко, 1990), все большую актуальность 

приобретает сопоставление двух и более нейронных популяций, обеспечивающих 

разные поведенческие навыки или разные реализации одного и того же навыка. Так 

при регистрации нейронной активности было показано, что в миндалине есть 

специфические нейронные группы для двух разных видов поведения (Herry et al., 

2008). Также было показано по активации экспрессии раннего гена аrc, что при 

исследовании двух разных контекстов у животных активируются две разные 

нейронные популяции (Guzowski et al., 1999). В то же время при последовательном 

формировании двух разных навыков у мышей было продемонстрировано, что 

формирование нового навыка обеспечивается реорганизацией своего набора 

дендритных шипиков; при этом вовлекаемые в эти два вида обучения нейроны, по-

видимому, являются одними и теми же (Xu et al., 2009; Yang et al., 2009). 
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Полученные нами данные свидетельствуют в пользу того, что при 

последовательном формировании второго навыка активируются нейроны первого 

навыка, даже если навыки относятся к разным мотивационным доменам. В этом 

случае можно говорить о дополнительных модификациях нейронов, уже 

специализированных относительно первого навыка, т.е., претерпевающих 

процессы аккомодационной реконсолидации при формировании второго навыка 

(Alexandrov et al., 2001). Эти механизмы могут предположительно лежать в основе 

выявляемой экспериментально субъективной значимости ситуации и 

воспринимаемого качества (Носуленко, 2022). Возможно, вовлечение нейронов в 

новое обучение зависит от предыдущей истории его электрической активности 

(Guzowski et al., 2006) и связано с повышенной возбудимостью мембраны (Silva et 

al., 2009).  

Неоднократно выдвигалось предположение и было показано, что именно 

состояние повышенной возбудимости мембраны нейронов способствует аллокации 

нового опыта в эти нейроны (Han et al., 2007). Имея в виду временные рамки 

увеличенной возбудимости нейронной группы после обучения (до 6 часов), можно 

создавать фальшивую память у мышей, предъявляя им нейтральный стимул через 

три часа после обучения, но не через 24 (Lau et al., 2020). Также через три часа 

после обучения условно-рефлекторному замиранию у мышей в нейронах 

миндалины наблюдается увеличение на постсинаптической мембране числа 

АМРА-рецепторов к глютамату, лежащих в основе модуляции постсинаптических 

потенциалов в сторону деполяризации (Rumpel et al., 2005). В другом исследовании 

было показано, что в период до пяти часов нейронная группа приобретенного 

опыта остается в том состоянии, когда к ней может быть «добавлена новая 

информация»: при финальном тестировании мыши замирают при предъявлении 

объекта, с которым они ассоциируют запах опасной обстановки, если объект с 

запахом предъявлялись им в домашней клетке в период до пяти часов после 

первоначального обучения запаху и удару в новой обстановке (Chowdhury & 

Caroni, 2018). Можно предполагать, что такие реактивации происходят «волнами» 

с неизвестным периодом, который может предположительно зависеть от характера 
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научения, то есть, от содержания формируемого опыта. Также кажется логичным, 

что ситуация новизны выступает как фактор таких реактиваций. 

Было показано для пальвольбуминовых корзинчатых клеток гиппокампа, что 

в период 12-14 часов после обучения происходят повторные реактивации 

нейронной группы приобретенного опыта опасной обстановки, причем эти 

реактивации связаны с активностью дофаминовых рецепторов, индукцией 

экспрессии Fos и высокочастотными разрядами в суммарной активности нейронов 

данной структуры (Karunakaran et al., 2016). 

Введение алкоголя в наших экспериментах оказывает влияние на недавно 

активированные нейроны, т.е., блокирует именно недавний опыт, как было 

показано ранее, например, на людях (Alexandrov et al., 1998), и угнетает активность 

недавно сформированных нейронных групп (Alexandrov et al., 1998; Alexandrov et 

al., 1993; Alexandrov et al., 2001; Alexandrov et al., 2013) (подробнее см. в 

(Александров et al., 2017)).  

Известно, что алкоголь может действовать через различные 

фармакологические механизмы. Амнестический эффект алкоголя, главным 

образом, связывается с подавлением активности NMDA-рецепторов и 

потенциированием ГАМК-опосредованного ингибирования активности нейронов 

(Nomura & Matsuki, 2008). Однако, исследования показывают, что эффекты 

алкоголя на нейронную активность варьируют в зависимости от того, в какой 

структуре находятся нейроны (Alexandrov et al., 1993; Alexandrov et al., 2001; White 

et al., 2000). Таким образом, нельзя говорить об общем глобальном влиянии 

алкоголя: в одних структурах показано увеличение активности нейронов при 

введении алкоголя, а в других, наоборот, подавление их активности (Verbanck et 

al., 1990). 

Полученные результаты позволяют сделать вывод о том, что при научении в 

условиях алкогольной регрессии в меньшей степени выражено вовлечение 

корковых областей в формирование новых элементов опыта. Это вовлечение 

основано на селекции активированных нейронов для брут-форсинга и 

последующей их специализации в отношении формирующегося элемента. В 
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условиях алкогольной регрессии также менее выражена реорганизация, 

«подстройка» уже имевшегося у индивида опыта, обеспечивающая включение 

вновь формируемых систем в структуру опыта.  

 

3.5. Результаты экспериментов по исследованию направленного 

манипулирования возможностью реактивации имеющегося опыта при 

научении 

3.5.1 Введение новизны перед научением 

Для изучения закономерностей актуализации опыта и влияния этих 

процессов на процесс приобретения нового опыта крысы обучались 

последовательно в поведенческих установках «открытое поле», в 

инструментальной установке для осуществления питьевого поведения и в 

установка пищедобывательного поведения (Сварник et al., 2019). В установке 

«открытое поле» см. (Ennaceur & Delacour, 1988)) тесты на предпочтение нового 

объекта в открытом поле проводились первые два дня по 15 минут, и третий и 

четвертый дни по 5 минут. В последний день часть животных (n=7) помещалась на 

5 минут в ту экспериментальную клетку, где проводился тест на предпочтение 

объектов, при этом один объект перемещался на новое место относительно того, 

где он находился при последнем помещении крыс в эту обстановку (подробнее см. 

(Ennaceur et al., 2005). Таким образом, моделировалась актуализация имеющегося 

опыта в условиях новизны (группа «актуализация»). Сразу после окончания 

данного теста этих крыс в течение 30 минут обучали в другой клетке (и другом 

помещении) пищедобывательному инструментальному поведению нажатия на 

педаль. С животными группы «активный контроль» производились все те же 

манипуляции (тест открытого поля, тест на предпочтение объектов, питьевое 

инструментальное обучение, пищедобывательное обучение) за исключением 

актуализации имеющегося опыта перед формированием пищедобывательного 

поведения (животных не тестировали на предпочтение объектов непосредственно 

перед пищедобывательным обучением). Спустя 75 минут после окончания 



 

 

142 

обучения пищедобывательному навыку животных усыпляли ингаляционным 

наркозом (эфиром) и осуществляли декапитацию.  

В результате серии последовательных научений животные формировали 

несколько групп компонентов опыта, связанных с нахождением в обстановке 

открытого поля (экспериментальная клетка №1), взаимодействием с непищевыми 

объектами в открытом поле, вибриссо-опосредованным питьевым навыком в 

экспериментальной клетке №2 и пищедобывательным навыком нажатия на педаль 

в экспериментальной клетке №3. При этом нейрогенетические изменения в мозге 

оценивали только после формирования последнего навыка в экспериментальной 

клетке №3.  

В данном исследовании использовались животные (самцы крыс линии Long-Evans, 

n=13) двух возрастных групп: 5 месяцев и 19,5±1,5 месяцев. Однако животные двух 

возрастных групп не отличались по общеповеденческим характеристикам в 

обстановке открытого поля, а также по скорости перемещения и длине 

пройденного пути при обучении пищедобывательному навыку в клетке № 3 

(критерий Манна-Уитни, p>0,05 во всех случаях), поэтому для дальнейшего 

анализа крысы разного возраста были объединены в одну группу.  

Было обнаружено, что после формирования пищедобывательного навыка нажатия 

на педаль в экспериментальной клетке №3 число Fos-положительных нейронов в 

ретросплениальной коре не различалось между группами «актуализация» и 

«активный контроль» для обоих полушарий (критерий Манна–Уитни, z = 0,54 и z 

= 1,56, соответственно, p  >  0,05, n=6; n=5). Здесь и далее оценку 

нейрогенетических изменений производили отдельно для контралатерального и 

ипсилатерального полушария (по отношению к используемой животным в 

питьевом навыке вибриссной подушке). Данные по плотности Fos-положительных 

нейронов в обоих полушариях ретросплениальной коры и бочонковом поле 

соматосенсорной коры представлены в Таблице 6.  
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Таблица 6. Плотность Fos-положительных нейронов в ретросплениальной и 

соматосенсорной коре в группах «актуализация» и «активный контроль» (число 

нейронов в 1 мм2). В скобках даны перцентили, 25% и 75%, соответственно. 

 

 РЕТРОСПЛЕНИАЛЬНАЯ 

КОРА 

БОЧОНКОВОЕ ПОЛЕ 

СОМАТОСЕНСОРНОЙ 

КОРЫ 

 Ипсилатерал

ьное 

полушарие 

Контралатерал

ьное 

полушарие 

Ипсилатерал

ьное 

полушарие 

Контралатерал

ьное 

полушарие 

АКТУАЛИЗА

ЦИЯ 

155 

(114 – 270) 

106 

(37 – 171) 

109 

(109 – 110) 

50 

(38 – 99) 

АКТИВНЫЙ 

КОНТРОЛЬ 

88 

(86 - 128) 

94 

(71 - 106) 

51 

(48 - 70) 

57 

(19 - 59) 

 

Оказалось, что по числу Fos-положительных нейронов в ретросплениальной коре 

группы «актуализация» и «активный контроль» не различались (Рисунок 31). 

Достоверные различия были обнаружены только для бочонковых полей 

соматосенсорной коры ипсилатерального полушария (критерий Манна–Уитни, z = 

2,4, p = 0,01, n=5) (Рисунок 32).  
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Рисунок 31. Индуцированные обучением пищедобывательному навыку 

нейрогенетические изменения (по белку Fos) в ретросплениальной коре в 

контралатеральном (левый график) и ипсилатеральном (правый график) 

полушариях по отношению к вибриссной подушке, использованной ранее в 

питьевом навыке (Сварник et al., 2019). 
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Рисунок 32. Индуцированные обучением пищедобывательному навыку 

нейрогенетические изменения (по белку Fos) в бочонковом поле соматосенсорной 

коры в контралатеральном (левый график) и ипсилатеральном (правый график) 

полушариях по отношению к вибриссной подушке, использованной ранее в 

питьевом навыке. * - p<0,05. (Сварник et al., 2019) 

 

 

При этом пищедобывательное поведение животных группы «актуализация» и 

«активный контроль» достоверно не различалось (Таблица 7).  

 

 

 

 

Таблица 7. Основные параметры (медианы и 1 – 3 квартили) поведения животных 

групп «актуализация» и «активный контроль» при приобретении 

пищедобывательного навыка в экспериментальной клетке №3.  
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Группы 

Время 

нахождени

я в зоне 

эффективн

ых 

кормушек, 

% 

Время 

нахожден

ия в зоне 

неэффект

ивных 

кормушек

, % 

Время в 

зоне 

эффективн

ой педали, 

% 

Время в 

зоне 

эффекти

вной 

педали, 

% 

Средняя 

длительн

ость 

стоек, сек 

Суммарная 

длина пути, 

см 

АКТУАЛИЗА

ЦИЯ 

61,6 

(54,83–

74,97) 

11,73 

(10,7–

16,06) 

21 

(12,73–

24,5) 

3,3 

(2,4–7,8) 

1,31 

(0,75–

1,65) 

14167 

(9200-

17458) 

АКТИВНЫЙ 

КОНТРОЛЬ 

71 

(66,06–

76,6) 

 

9,41 

(8,47–

13,06) 

12,55 

(11,76–

19,97) 

3,5 

(2,83–

4,43) 

1,8 

(1,72-2) 

8203 

(7743-8739) 

 

 

Например, как у животных группы «актуализация», так и у животных группы 

«активный контроль» наблюдался достоверно более высокий процент времени 

нахождения в зоне эффективных кормушек по сравнению с временем, 

проведенным в зоне неэффективных кормушек (критерий Вилкоксона, z = 2,37, p = 

0,018 и z = 2,2, p = 0,028, n=7; n=6, соответственно), что свидетельствует об 

одинаково успешном прохождении этапа нахождения источника пищи в процессе 

обучения в обеих группах крыс. Также животные данных групп не различались по 

времени, проведенному в зоне эффективной педали (критерий Манна–Уитни, z = 

1, p  >  0,05, n=7; n=6). По другим актам, специфическим для выполнения 

пищедобывательного поведения, также не было обнаружено достоверных 

различий. Таким образом, кратковременная актуализация ранее сформированного 

опыта в новом контексте перед формированием нового элемента опыта не 

приводила к изменению «эффективности» научения, оцениваемой с помощью 

выбранных параметров. В то же время две экспериментальные группы животных 
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различались по особенностям выполнения поведения, которое являлось 

«неспецифическим» (Ковалёв et al., 2019) для формируемого пищедобывательного 

навыка. Так, средняя длительность выполнения стоек у животных группы 

«актуализация» была достоверно меньше, чем у животных группы «активный 

контроль» (критерий Манна–Уитни, z = -2,5, p = 0,012, n=7; n=6). У крыс группы 

«актуализация» суммарная длина пути при обучении нажатию на педаль была 

значимо больше, чем в группе «активного контроля» (критерий Манна–Уитни, z = 

2,07, p = 0,038, n=7; n=6). Причем разница не обнаруживалась между группами в 

первом десятиминутном периоде (критерий Манна–Уитни, z = 1,35, p  >  0,05, n=7; 

n=6) и во втором (критерий Манна–Уитни, z = 1,64, p  >  0,05, n=7; n=6), но 

становилась достоверной в третьем периоде (критерий Манна–Уитни, z = 2,35, p = 

0,0184, n=7; n=6).  В то же время, в группе «актуализация» не было достоверных 

различий по пройденному пути между всеми десятиминутными периодами 

(критерий Вилкоксона, p  >  0,05 во всех случаях, n=7), а в группе «активный 

контроль» достоверные изменения были обнаружены только между первым и 

вторым периодами (критерий Вилкоксона, z = 2,2, p = 0,027, n=6). Не было 

обнаружено достоверных различий по скорости перемещения (Таблица 8) за все 

время сессии у животных между группой «актуализация» и группой «активный 

контроль» (критерий Манна–Уитни, z = 1,215, p  >  0,05, n=7; n=6), однако, в 

третьем периоде такие различия присутствовали: у животных группы 

«актуализация» скорость перемещения оказалась выше (критерий Манна–Уитни, z 

= 2,145, p = 0,0318, n=7; n=6). При этом у животных этой группы скорость 

перемещения не менялась между первым и вторым десятиминутным периодами, а 

также между вторым и третьим (критерий Вилкоксона, z = 1,26 и z = 1,35 

соответственно; p  >  0,05 во всех случаях, n=7). А у животных группы «активный 

контроль» скорость достоверно увеличивалась только от первого периода ко 

второму (критерий Вилкоксона, z = 2,2, p = 0,027, n=6).  
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Таблица 8. Средняя скорость перемещения (см/сек) животных групп 

«актуализация» и «активный контроль» при приобретении пищедобывательного 

навыка. В скобках даны перцентили, 25% и 75%, соответственно 

 

 

 

Группы 

Скорость 

перемещения 

в первом 10-

минутном 

периоде 

Скорость 

перемещения 

во втором 10-

минутном 

периоде 

Скорость 

перемещения 

в третьем 10-

минутном 

периоде 

Средняя 

скорость 

перемещения 

за все время 

сессии 

АКТУАЛИЗ

АЦИЯ 

7 

(4,7 – 9,3) 

8,6 

(5,2 – 10,7) 

8,6 

(7 – 11,3) 

8,17 

(5,3 – 10,7) 

АКТИВНЫЙ 

КОНТРОЛЬ 

5,6 

(5 – 6) 

6,05 

(6 – 6,2) 

5,65 

(5 – 6,3) 

5,68 

(5,67 – 6) 

 

Таким образом, было установлено, что актуализация имеющегося опыта в 

ситуации новизны перед следующим обучением приводит к повышению общей 

активности животных, т.е. изменению «неспецифического» поведения при 

формировании нового опыта, но не ускоряет само научение.  При этом мозговое 

обеспечение формирования нового опыта зависит от этой предварительной 

актуализации ранее сформированного опыта, в частности, число Fos-

положительных нейронов оказывается у таких животных больше. Полученные 

результаты говорят в пользу раннего, предваряющего, запуска процессов брут-

форсинга для оптимизации процесса научения. 

 

3.5.2 Направленное увеличение числа ошибок при научении  

Для проверки предположения о связи между двумя последовательно 

формируемыми навыками сопоставляли число ошибочных актов (выраженность 

ориентировочно-исследовательского поведения) при научении первому, 

питьевому навыку с использованием вибриссной подушки, связанной с активацией 

нейронов бочонкового поля соматосенсорной коры, с числом нейронов, 

маркированных экспрессией Fos в нейронах, при формировании второго, 
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пищедобывательного навыка нажатия на педаль (см. раздел 2.2). Сначала в первой 

клетке для получения капельки воды животному было необходимо провести 

вибриссной подушкой (левой или правой) по рычагу, а затем во второй клетке 

научиться нажимать на педаль для получения пищи. 

Оказалось, что при большом числе неправильных действий в первой клетке 

в последствии через несколько дней при обучении во второй клетке у животных в 

бочонковых полях соматосенсорной коры обнаруживается больше Fos-

положительных нейронов (Рисунок 33). 

 

 
Рисунок 33. Число Fos-положительных нейронов в бочонковых полях 

соматосенсорной коры при формировании пищедобывательного навыка нажатия 

на педаль в двух группах, различающихся по эффективности формирования 

первого, питьевого навыка, которая оценивалась по числу ошибочных действий. 

 

Таким образом, Было установлено, что число ошибок при формировании 

навыка 1 положительно коррелирует с числом Fos-положительных нейронов в 

бочонковых полях соматосенсорной коры (область содержащая нейроны, 

задействованные в приобретении «вибриссного» навыка) при формировании 

навыка 2. 
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На следующем этапе мы производили направленное увеличение числа 

ошибок (за счет неподкрепляемых, но, тем не менее, правильных актов) при 

формировании нового поведения у крыс и сопоставляли полученные 

поведенческие параметры научения с числом нейронов, подвергающихся 

нейрогенетическим изменениям, оцениваемым по числу Fos-положительных 

нейронов. Было проведено обучение навыку 1 (нажатие на левую педаль), а затем 

обучение навыку 2 (нажатие на правую педаль). При этом также осуществлялась 

видеорегистрация поведения. А затем проводился анализ числа Fos-

положительных нейронов в корковых областях головного мозга животных.   

Треки перемещений репрезентативных особей (успешного и неуспешного 

животных) групп «увеличение ошибок» и «контроль» (без направленного 

увеличения ошибок) по экспериментальной клетке в процессе приобретения 

навыка нажатия на педаль представлены на Рисунке 34.  

 

 
Рисунок 34. Треки перемещений животных по экспериментальной клетке в 

процессе приобретения пищедобывательного навыка нажатия на левую педаль. A 

– трек репрезентативного (неуспешного) животного группы «направленное 

увеличение ошибок», B – трек репрезентативного (успешного) животного группы 

«направленное увеличение ошибок», C – трек репрезентативного (неуспешного) 

животного группы «контроль» (без направленного увеличения ошибок), D – трек 
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репрезентативного (успешного) животного группы «контроль» (без направленного 

увеличения ошибок). 

 

Успешность приобретения второго навыка нажатия на вторую педаль 

оценивалась по числу правильных актов нажатия на педаль. Было проведено 

статистическое сопоставление числа Fos-положительных нейронов в зависимости 

от числа ошибок, совершенных (собственных или целенаправленно вызванных) 

при формировании навыка. Для каждой экспериментальной группы были 

построены паттерны поведенческих актов, выполняемых при формировании 

второго навыка. Также были получены паттерны нейрогенетических изменений в 

головном мозге после формирования второго навыка.  

Анализ поведения показал, что неподкрепление правильно выполненных 

актов приводит к относительному увеличению числа проверок кормушек, что 

косвенно свидетельствует об увеличении пробных актов. При этом оказалось, что 

число направленно введенных ошибок влияет на то, какое число нейронов будет 

претерпевать изменения экспрессии генов в ретросплениальной коре при 

формировании навыка. Большее число ошибок приводило к большему числу 

«рассогласованных», модифицирующихся нейронов. Полученные данные 

позволяют предполагать, что направленное увеличение ошибок в ситуации 

научения должно приводить к лучшей воспроизводимости памяти при дальнейшем 

тестировании (Сварник et al., 2016).  

Также оказалось, что направленное увеличение ошибок (т.е. ситуаций 

рассогласования) приводило к увеличению числа правильных актов (44 vs. 24 в 

среднем для группы без направленного увеличения ошибок) (Рисунок 35).  
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Рисунок 35. Число правильных актов в группах «направленное увеличение 

ошибок» и «без направленного увеличения ошибок». 

 

Также было установлено, что, как и в предыдущем случае подсчета простой 

корреляции между числом ошибок и выраженностью нейрогенетических 

изменений, осуществленной на прошлом этапе исследований, большее число 

направленно введенных ошибок приводит к большей выраженности 

нейрогенетических изменений (43 Fos-положительных нейрона в 

ретросплениальной коре vs. 23 в контрольном случае без направленного 

увеличения ошибок) Рисунок 36).  
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Рисунок 36. Число Fos-положительных нейронов в группах «направленное 

увеличение ошибок» и «без направленного увеличения ошибок».  

 

Таким образом, было установлено, что число самостоятельно совершенных 

ошибок, как и число направленно введенных «ошибок», влияет на то, какое 

количество нейронов будет претерпевать изменения экспрессии генов при 

формировании навыка (т.е., подвергаться брут-форсингу). Большее число ошибок 

приводит к большему числу «рассогласованных», модифицирующихся нейронов. 

Можно предположить, что выполнение ошибочных актов приводит к 

формированию более дифференцированной структуры индивидуального опыта. 

Что в свою очередь, предположительно, может приводить и к различиям в 

стабильности данного приобретенного навыка. Это предположение перекликается 

с данными, полученными в рамках психологических экспериментов, в которых 

было показано, чем сложнее научение, тем в большей степени закрепляется опыт 

(Поддьяков, 2008). 
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ОБСУЖДЕНИЕ 

На основании полученных результатов можно предположить, что введение 

новизны или рассогласования имеющего опыта с текущей ситуацией перед 

обучением новому поведению в ситуации новизны привело к ускорению 

распознавания обстановки, где проходило обучение инструментальному 

пищедобывательному поведению, как неопасной. Можно отметить также, что в 

исследовании особенностей формирования установки на обучение у другого вида 

животных (обезьян-гамадрилов) было обнаружено, что от экспериментальной 

активности животного зависела только вероятность нахождения правильного 

решения на первых этапах обучения, но не степень обученности, т.е., общая 

успешность формирования нового поведения (Аникаев et al., 2020), что согласуется 

с полученными в настоящей работе результатами об отсутствии различий в 

успешности обучения крыс групп «актуализация» и «активный контроль». 

В настоящее время в научной литературе все чаще приводятся аргументы в 

пользу того, что любое поведение формируется на основе актуализируемого в 

конкретной ситуации предшествующего опыт индивида (напр., (McKenzie & 

Eichenbaum, 2011; Sara, 2000). Актуализация уже имеющегося опыта, в том числе, 

ошибочного, приводит к возможности реорганизации этого опыта (Гершкович et 

al., 2013). С точки зрения селекционных теорий научения (напр., (Александров et 

al., 1997)), в процессе приобретения нового опыта происходит формирование новой 

специализированной группы нейронов (из числа молчащих нейронов или из 

нейронов, образованных в процессе взрослого нейрогенеза), активность которых 

связана с выполнением приобретенного поведения. Однако системное описание 

научения на нейронном уровне включает в себя две группы связанных процессов: 

уже упомянутые процессы системной специализации и процессы 

аккомодационной реконсолидации, связанные с реактивацией имеющегося опыта 

(см. (Alexandrov et al., 2001)). Поскольку индивидам свойственно формировать 

обобщенную структуру знаний для разных форм деятельности, а не множество 

«локальных» для каждого нового навыка, процессы модификации структуры опыта 
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животных при последовательном обучении серии разнородных навыков во многом 

перекрываются (Behrens et al., 2018; Jacklin et al., 2016). В исследовании Jacklin и 

соавторов также было показано, что, когда крысы обучаются различать новые 

объекты, активность таких структур мозга как задняя теменная и периринальная 

кора различается в зависимости от того, была ли ситуация обучения для животных 

полностью или частично новой (Jacklin et al., 2016). Известно, что любое научение 

начинается с рассогласования между задачей в текущей для индивида ситуации и 

имеющимися у него компонентами индивидуального опыта, необходимыми для 

достижения требуемого результата (Александров, 2005). К такому 

рассогласованию и приводит новизна. Рассогласование между прогнозируемой (на 

основании филогенетического и онтогенетического опыта) и текущей ситуацией 

приводит к комплексу пробного поведения или ориентировочно-

исследовательскому поведению. По-видимому, такие данные и были получены в 

нашем исследовании, с той разницей, что комплекс процессов, запущенных в одной 

ситуации, продолжал проявляться в последующем поведении.   

Можно предположить, что и формирование новых специализаций нейронов, 

и реорганизация активности клеток, специализированных относительно ранее 

сформированных элементов (систем) опыта, маркируются нейрогенетическими 

изменениями. В наших экспериментах (см. раздел 3.4.) было показано, что 

обучение пищедобывательному навыку вызывает экспрессию белка Fos в 

достоверно большем числе нейронов бочонкового поля у животных, обучавшихся 

предварительно инструментальному питьевому (“вибриссному”) навыку, чем в 

аналогичной области контрольных животных, предварительно обучавшихся 

неинструментальному питьевому навыку. Это позволяет предположить, что 

активация экспрессии c-fos при втором обучении происходила и в тех нейронах, 

которые уже являлись специализированными относительно первого, 

“вибриссного”, навыка. Таким образом, в качестве первого этапа научения можно 

выделить запуск нейрогенетических изменений в нейронах систем уже 

имеющегося опыта, в силу каких-то причин актуализированного в настоящее 

время. Интересно, что в настоящем исследовании у животных обеих групп не 
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обнаружилось достоверного увеличения числа Fos-положительных нейронов в 

контралатеральном бочонковом поле по сравнению с ипсилатеральном 

полушарием. Такой результат может быть объяснен использованием в 

исследовании дополнительных тестов распознавания непищевых объектов, 

которое также осуществлялось с помощью вибрисс. Тем не менее, полученные 

результаты показывают, что в ситуации дополнительного рассогласования 

(актуализация ранее сформированного опыта в ситуации новизны) происходило 

увеличение числа нейронов, в которых наблюдалось изменение экспрессии генов, 

по крайней мере, в исследованных корковых областях. Это согласуется с 

описанными ранее данными о том, что именно ситуация рассогласования приводит 

к реконсолидации памяти (напр., (Pedreira et al., 2004)), а новизна связана с 

индукцией нейрогенетических изменений (напр., (Anokhin & Rose, 1991; M. 

VanElzakker et al., 2008)).  

Таким образом, на основании полученных данных можно высказать 

предположение, что актуализация ранее сформированного опыта перед новым 

обучением способствует формированию нового элемента опыта, но не в смысле 

ускорения формирования нового поведения, а в отношении увеличения числа 

нейронов, меняющих экспрессию своих генов (что делает селекцию более 

эффективной), что в дальнейшем может способствовать извлечению этого опыта и 

проявляться как «усиленная» память. Также можно предполагать, что 

искусственно усиленный нейрогенез должен приводить, в первую очередь, к 

повышению уровня поискового поведения у индивидов.  

 

3.6. Результаты экспериментов по направленной реактивации знаний у 

обучающихся 

Для проверки полученных данных о закономерностях реактивации и 

реорганизации имеющегося опыта и их апробации на практике нами были 



 

 

157 

проведены исследования с учащимися седьмых классов подмосковных школ 

(Александров et al., 2022).  

В частности, проверялось, помогут ли промежуточные краткие тесты-

двухвопросники по предметам «Биология» и «Физика», предлагаемые учащимся 

непосредственно до начала освоения нового материала по этим предметам, 

улучшить воспроизведение материала впоследствии. Тесты-двухвопросники могли 

быть по тому же предмету, что и последующий урок (группа «Совпадение») или по 

другому предмету (группа «Несовпадение»). Ранее было показано на студентах, 

что введение в университетское преподавание некоторых дисциплин 

дополнительных тестирующих мероприятий может способствовать улучшению 

воспроизведения материала дисциплины в дальнейшем (напр., (Agarwal et al., 2008; 

Sundqvist et al., 2017)).   

 

3.6.1 Оценка результатов выполнения тестов-двухвопросников  

В целом, анализ показал, что обучающиеся могут достаточно быстро ответить 

на предлагаемые вопросы тестов-двухвопросников. В одной школе среднее время 

ответов (при использовании планшетов для ответов) составило для тестов-

двухвопросников по биологии от 45,33 секунд до 60,88 секунд, а для тестов-
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двухвопросников по физике – от 76,13 секунд до 124,47 секунд для участников 

группы «Несовпадение» (Рисунок 37).  

 

 

Рисунок 37. Время выполнения тестов-двухвопросников по физике и биологии у 

группы «Несовпадение» в школе 1. 

Для аналогичной группы другой школы время выполнения тестов-

двухвопросников по биологии оказалось сходным: от 48,79 секунд до 77,73 секунд 

(критерий Манна-Уитни, U=167,5; p=0,27), а время выполнения тестов-

Вр
ем

я 
вы

по
лн

ен
ия

 те
ст

ов

Тесты (Б – биология; Ф – физика)



 

 

159 

двухвопросников по физике оказалось существенно лучше: от 42,7 секунд до 51,31 

(критерий Манна-Уитни, U=24,5; p=0,00001) (Рисунок 38).  

 

Рисунок 38. Время выполнения тестов-двухвопросников по физике и биологии у 

группы «Несовпадение» в школе 5. 

При этом время ответов на тесты-двухвопросники по физике у участников группы 

«Совпадение» и группа «Несовпадение» одной и той же школы оказалось сходным 

(Рисунок 39), что позволяет предполагать влияние фактора «Учитель».  
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Рисунок 39. Время выполнения тестов-двухвопросников по физике у группы 

«Совпадение» в школе 5. 

 

Анализ ответов на тесты-двухвопросники показал, что число правильных ответов 

на вопросы с пересекающимися предметными областями не отличается от числа 
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правильных вопросов со слабо пересекающимися областями (критерий 

Вилкоксона, z=-1,38; p=0,17) (Рисунок 40). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 40. Процент правильных ответов на вопросы тестов-двухвопросников 

 

Это позволило провести дальнейший анализ совместно для непересекающихся и 

пересекающихся вопросов. При этом оказалось, что на вопросы по физике 
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участники исследования дают достоверно больше правильных ответов, чем на 

вопросы по биологии (критерий Вилкоксона, z=-2,8; p=0,005) (Рисунок 41). 

 

Рисунок 41. Доля правильных ответов в тестах-двухвопросниках по биологии и по 

физике, см. пояснения в тексте. * - достоверные различия.  

 

При сопоставлении процентов правильных ответов в тестах-двухвопросниках, 

предъявляемые с помощью планшетов или на бумаге, оказалось, что участники 

достоверно больше дают правильных ответов, если тесты-двухвопросники 

предъявляются на бумаге (критерий Манна-Уитни, U=0; p=0,005 как для вопросов 

по биологии, так и по физике) (Рисунок 42). Однако также необходимо учитывать, 

что в данном случае сопоставление происходит между группами, обучающимися у 
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разных учителей. Кроме того, ситуация предъявления вопросов на планшетах 

является для обучающихся новой. 

 

 

Рисунок 42. Доля правильных ответов в тестах-двухвопросниках по биологии и по 

физике, предъявляемых на планшетах (ПЛН) или на бумаге (БМГ), см. пояснения 

в тексте. * - достоверные различия. 

Число правильных ответов участников исследования демонстрирует, что во 

время тестов-двухвопросников происходила реактивация имеющегося опыта (о 
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чем свидетельствует достаточно большое число правильных ответов), что и 

являлось необходимым по условиям исследования. 

 

3.6.2 Оценка влияния условий реактивации ранее приобретенных знаний на их 

воспроизведение 

Оценка влияния условий реактивации ранее приобретенных знаний 

основывалась на сравнении успешности выполнения тестов-двухвопросников (а 

также пост-экспериментального задания и контрольной работы) в зависимости от 

сходства/различия предметных областей знания, а также от длительности периодов 

между актуализациями двух типов знаний. Все сопоставления проводили между 

группами «Совпадение» (предъявление тестов-двухвопросников конгруэнтно-

предметно: физика перед физикой и биология перед биологией) и «Несовпадение» 

(предъявление тестов-двухвопросников кросс-предметно: физика перед биологией 

и биология перед физикой) только внутри каждой школы отдельно, а также между 

группами «8 часов» и «24 часа» (в расписании классов группы «8 часов» предметы 

«Биология» и «Физика» стояли в один день, а в классах группы «24 часа» в разные 

дни).  

Никаких достоверных различий между группами «Несовпадение» и 

«Совпадение» выявлено не было ни для тестов-двухвопросников по биологии 

(критерий Манна-Уитни, Манн-Уитни, u=27; p=0,30), ни для тестов-

двухвопросников по физике (критерий Манна-Уитни, Манн-Уитни, u=8; p=0,09) ни 
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в Ш8, ни в Ш5 (Манн-Уитни, u=3; p=0,05, Манн-Уитни, u=12; p=0,25, биология и 

физика соответственно) (Рисунок 43). 

 

Рисунок 43. Процент правильных ответов в тестах-двухвопросниках по физике и 

биологии, у групп «Совпадение» и «Несовпадение» отдельно для школы Ш8 и Ш5. 

 

Результаты выполнения тестов-двухвопросников представлены отдельно для 

каждой группы и школы на Рисунке 44.  
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Рисунок 44. Процент правильных ответов на тесты-двухвопросники во всех пяти 

экспериментальных группах. В группах Ш1 и Ш5 тесты-двухвопросники 

предъявлялись на планшетах, а в группах Ш8 – на бумаге.  

 

Таким образом, можно сделать вывод, что для участников исследования было 

одинаково легко/сложно отвечать на вопросы по биологии в начале урока по 

физике (или наоборот, т.е. кросс-предметно), как и конгруэнтно-предметно, т.е. на 

вопросы по физике в начале урока физики (такая же картина характерна и для 

биологии). 

 Оценка выполнения пост-экспериментальных заданий включала в себя 

оценку числа использованных при ответе слов и оценку использования словарного 

набора из пересекающихся предметных полей между биологией и физикой.  

Первичная оценка числа слов, использованных участниками при выполнении 

пост-экспериментальных заданий, показала, что ответы не различаются по разным 

предметам и вопросам внутри одной группы (критерий Фридмана ANOVA, p>0,1) 

для одной школы, а для другой различаются (критерий Фридмана ANOVA, p<0,05) 

(Рисунок 45 и Рисунок 46 соответственно). При этом ответы в одной школе 
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оказались более многословными, чем в другой. В дальнейшем сопоставлений 

между школами не проводилось. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рисунок 45. Число слов, использованных участниками исследования, при 

выполнении пост-экспериментальных заданий в школе «Ш5».  
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Рисунок 46. Число слов, использованных участниками исследования, при 

выполнении пост-экспериментальных заданий в школе «Ш8».  

Число слов в каком-либо пост-экспериментальном задании не отличалось между 

классами, проходившими дополнительные тесты-двухвопросники кросс-

предметно (группа «Несовпадение») и конгруэнтно-предметно (группа 

«Совпадение») (критерий Манна-Уитни, p>0,1) за несколькими исключениями. 

Исключением оказался вопрос номер два по физике (критерий Манна-Уитни, 

U=121,5, p=0,02) в обоих школах: число слов в классе, проходившем конгрунтно-
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предметные дополнительные тесты-двухвопросники оказалось выше, а в другой 

школе – ниже по сравнению с другим классом, однако вопросы на эту тему 

отсутствовали в вопросниках. Еще одно исключение – вопросы по биологии номер 

два и три: в группе «Не совпадение» достоверно больше слов по сравнению с 

другой группой (критерий Манна-Уитни, U=147 и U=150,5; p=0,0005). Одной темы 

из этих вопросов также не было в дополнительных тестированиях-опросниках, а 

другой вопрос не был связан кросс-предметно.  

Дополнительно было проведено сопоставление между группой 

«Несовпадение» и контрольной группой (без дополнительных тестов-

двухвопросников) одной той же школы именно по биологии, поскольку по этим 

вопросам была обнаружена достоверная разница в описанном выше случае. Группа 

«Несовпадение» использовала достоверно больше слов в пост-экспериментальных 

заданиях, чем контрольная группа без дополнительных тестов-двухвопросников по 

первому вопросу (критерий Манна-Уитни, U=313,5; p=0,05), по второму вопросу 

(критерий Манна-Уитни, U=324; p=0,07 можно говорить о тенденции) и по 

третьему вопросу (критерий Манна-Уитни, U=307,5; p=0,04) (Рисунок 47).  

 

Рисунок 47. Сопоставление числа использованных слов в пост-экспериментальном 

задании между группой «Несовпадение» (класс 7Б) и группой контроль без 
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дополнительных тестов-двухвопросников (класс 7А). БВ1 – Биология Вопрос 1, и 

т.д. 

Однако во второй школе ситуация оказалась обратная: контрольная группа 

использовала достоверно больше слов в пост-экспериментальном задании 

(критерий Манна-Уитни, U=172,5; p=0,0001; U=256.5; p=0,008; для первых двух 

вопросов по биологии соответственно), чем группа «Несовпадение». Такие 

результаты могут быть связаны с особенностями проведения пост-

экспериментального контрольного мероприятия и возможным отсутствием 

контроля за самостоятельностью написания. Дальнейший анализ показал, что 

контрольный класс отличался достоверно от экспериментального по нескольким 

параметрам, в том числе по успеваемости (см. следующий раздел).  

Также была произведена оценка использования словарного набора из 

пересекающихся предметных полей между биологией и физикой при выполнении 

пост-экспериментальных заданий. Было найдено, что число участников, 

использовавших «связанные с физикой слова» при выполнении пост-

экспериментального задания по биологии, не отличается между группами 
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«Совпадение» и «Несовпадение» (критерий Пирсона Хи-квадрат, Хи-квадрат=1,62, 

p=0,2) (Рисунок 48).  

 

Рисунок 48. Число участников, использовавших «связанные с физикой» слова, при 

выполнении пост-экспериментальных заданий по биологии в экспериментальной 

группе «Совпадение» (А) и «Несовпадение» (Б). 

 

При этом число слов, «связанных с физикой», использованных при выполнении 

пост-экспериментального задания по биологии различалось между группами 

«Несовпадение» и контрольной группой без дополнительных промежуточных 
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тестов-двухвопросников (критерий Пирсона Хи-квадрат, Хи-квадрат=3,88, p=0,04) 

(Рисунок 49). 

 

Рисунок 49. Число участников, использовавших «связанные с физикой» слова, при 

выполнении пост-экспериментальных заданий по биологии в контрольной группе 

без дополнительных тестов-двухвопросников и экспериментальной группе 

«Несовпадение». 

В большинстве школ, участвовавших в исследовании, согласно учебным 

планам, не были запланированы контрольные мероприятия по темам всего года по 

предметам «Биология» и «Физика». Однако в одной школе было проведено 

сопоставление успешности усвоения отдельных тем по физике по такой 

контрольной работе. Сопоставление проводилось между группой «Контроль» (без 

промежуточных тестов-двухвопросников) и группой «Несовпадение» (группой с 

промежуточными тестами-двухвопросниками, предъявляемым кросс-предметно: 

тесты по биологии перед физикой и наоборот). Процент обучающихся, которые 

продемонстрировали знания, различался по разным темам предмета физика 

(данные представлены в Таблице 9).   

 

Таблица 9. Процент обучающихся, продемонстрировавших знания по темам 

контрольной работы по физике. Темы расположены в порядке прохождения их в 

течение года (слева направо). 
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32% 68% 

 

84% 81% 36% 74% 87% 

Группа 

«Несовпа

дение» 

64% 14% 

 

71% 64% 43% 57% 21% 

 

Из Таблицы 9 видно, что только в одном случае группа «Несовпадение» выполнила 

задания лучше, чем контрольная группа (по оценкам учителя класс, ставший 

контрольной группой, сильнее, чем класс, ставший экспериментальной группой 

«Несовпадение»). Сравнение показало, что больший процент учащихся из группы 

«Несовпадение» продемонстрировали знания по теме «Измерения», по сравнению 

с контрольным классом (критерий Пирсона Хи-квадрат, Хи-квадрат=20,51, 

p<0,001) (Рисунок 50). 
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Рисунок 50. Процент обучающихся, освоивший данную тему («Измерения») в 

экспериментальной группе и контрольной.  

 

По ближайшей по времени усвоения теме «Диффузия» результаты были прямо 

противоположные (критерий Пирсона Хи-квадрат, Хи-квадрат=60,27, p<0,001) 

(Рисунок 51). При этом в дополнительных промежуточных тестах-

двухвопросниках не было вопроса про «Диффузию», но был вопрос по теме 

«Измерения». Таким образом, получается, что введение промежуточных кратких 

тестов-двухвопросников непосредственно в начале уроков привело к улучшению 

воспроизведения именно тех знаний, которые реактивировались. Поскольку 

экспериментальных реактиваций знаний по теме «Диффузия» не было, это привело 

к снижению результатов по данной теме. 
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Рисунок 51. Процент обучающихся, освоивший данную тему (Диффузия) в 

экспериментальной группе и контрольной.  

 

Оказалось, что процент обучающихся, которые продемонстрировали хорошие 

знания на финальных контрольных мероприятиях, различался по разным темам по 

физике и зависел, в частности, от того, происходили ли у этих обучающихся 

реактивации памяти при помощи тестов-двухвопросников. Например, процент 

семиклассников, освоивших тему “Измерения”, оказался выше в том случае, если 

они проходили дополнительные тесты-двухвопросники, по сравнению с классом, 

обучающиеся которого таких тестов-двухвопросников не проходили. Причем тема 

“Измерения” осваивалась одной из первых еще в начале учебного года. Ближайшая 

к ней по времени освоения тема “Диффузия и плотность” по результатам, 

продемонстрированным в контрольной работе, выглядит ровно наоборот: класс, 

проходивший дополнительные тесты-двухвопросники, продемонстрировал 
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худшие результаты по сравнению с контрольным классом. В дополнительных 

тестах-двухвопросниках вопрос по теме “Измерения” встречался, а по теме 

“Диффузия и плотность” — нет.  

 Успешность ответов в тестах-двухвопросниках не отличалась достоверно 

между группой, у которой физика и биология преподавались в один день (группа 

«8 часов, Несовпадение, Бумага») и группой, у которой по расписанию биология и 

физика не преподавались в текущем году в один день (группа «24 часа, 

Несовпадение, Бумага») (критерий Манна-Уитни, U=50; p=0,08; анализ проводился  

для двух параллельных классов школы Ш9). При этом группа «8 часов» достоверно 

лучше отвечала на вопросы по пересекающимся физико-биологическим темам, чем 

на вопросы по слабо пересекающимся темам (см. выше раздел методики) (критерий 

Вилкоксона, z=-2,20; p=0,03). В группе «24 часа» такой достоверной разницы 

обнаружено не было (критерий Вилкоксона, z=-1,57; p=0,12) (Рисунок 52). Такие 

результаты были получены для групп, у которых не было совпадения между 

предметом теста-двухвопросника и предметом урока, т.е. тесты-двухвопросники 

по биологии давались в начале урока физики, а тесты-двухвопросники по физике 

давались в начале урока биологии (группы «Несовпадение»).  
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Рисунок 52. Процент правильных ответов на вопросы тестов-двухвопросников по 

темам, пересекающимся (П) между физикой и биологией (см. выше), и 

непересекающимся (НП) темам (группы «8 часов, Несовпадение, Бумага» и «24 

часа, Несовпадение, Бумага»). * - достоверные различия. 

 

Аналогичный анализ был проведен для групп «Совпадение» (тесты-

двухвопросники по биологии были в начале урока биологии, а тесты-

двухвопросники по физике были в начале урока физики) и оказалось, что не 

обнаруживается достоверной разницы в успешности ответов на тесты-

двухвопросники между группами «8 часов, Совпадение, Бумага» и «24 часа, 

Совпадение, Бумага»: нет достоверной разницы между процентами правильных 

ответов на вопросы с пересекающимися темами и непересекающимися темами ни 

в группе «8 часов»  (критерий Вилкоксона, z=-0,94; p=0,34), ни в группе «24 часа» 

(критерий Вилкоксона, z=-1,57; p=0,11), хотя распределение ответов имеет паттерн, 
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сходный с полученным выше, для групп «Несовпадение». При этом также не было 

обнаружено достоверных различий по общему проценту правильных ответов 

между группами «8 часов» и «24 часа» (критерий Манна-Уитни, U=65; p=0,48; 

анализ проводился совместно для вопросов по биологии и физике для двух 

параллельных классов школы Ш8, группы с Совпадением предметных областей по 

домену теста-двухвопросника и по домену последующего урока). 

Дополнительно был проведен аналогичный анализ в группах «8 часов» и «24 

часа» из групп «Несовпадение, Планшет». Было обнаружено, что в этих группах 

нет достоверных различий между успешностью ответов на вопросы с 

пересекающимися физико-биологическими темами и непересекающимися 

(критерий Вилкоксона, z=-1,26; p=0,21 для группы «24 часа» и z=-0,51; p=0,61 для 

группы «8 часов»). При этом необходимо отметить, что в ситуации выполнения 

тестов-двухвопросников на планшетах успешность снижается.  

Таким образом, можно говорить о том, что преподавание предметов 

«Физика» и «Биология» в один день может способствовать формированию у 

обучающихся такой структуры предметного опыта, которая позволяет успешно 

воспроизводить изученный материал в ситуации предъявления тестов-

двухвопросников, включающей актуализацию сразу обоих предметных доменов 

(физика и биология).  

Было проведено сравнение успешности ответов при предъявлении тестов-

двухвопросников на бумаге и на планшетах. В отличие от предыдущего этапа 

исследования, на котором сопоставлялась успешность в группах «24 часа», для 

групп «8 часов» было установлено, что успешность выполнения тестов-

двухвопросников не различается достоверно (но можно говорить о тенденции), 

между условиями предъявления тестов-двухвопросников на бумаге или на 

планшете (критерий Манна-Уитни, U=61; p=0,06 для групп «8 часов»). Однако 

необходимо учитывать и такие факторы, как наличие большего контроля при 

предъявлении заданий на планшете, большей новизны в этом случае и возможной 



 

 

179 

разницы в освоении материала по физике и биологии, поскольку преподавание 

велось разными учителями.  

Оценка связи формирования новых знаний с процессами реорганизации 

ранее приобретенных знаний основывалась на сравнении успешности выполнения 

пост-экспериментальных контрольных заданий и контрольных работ в конце года. 

В качестве основного фактора, предположительно связанного с успешностью 

актуализации имеющихся знаний, рассматривалась длительность временного 

промежутка между формированием предметных областей физики и биологии: 

короткий интервал (группа «8 часов», преподавание предметов Физика и Биология 

в один день согласно расписанию) и длинный интервал (группа «24 часа», 

преподавание предметов «Физика» и «Биология» в разные дни).  

Сопоставление числа слов, используемых в ответах в пост-

экспериментальных контрольных заданиях, показало достоверную разницу между 

группой «8 часов, Совпадение» и группой «24 часа, Совпадение» как в ответах по 

физике, так и в ответах по биологии (критерий Манна-Уитни, U=39; p<0,01 и U=76; 

p<0,01 для предмета «Физика» и предмета «Биология», соответственно) (Рисунок 

53).  
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Рисунок 53. Число слов, использованных в пост-экспериментальных контрольных 

заданиях по физике и по биологии у группы «8 часов» и группы «24 часа» (группы 

«Совпадение, Бумага») (см. пояснения в тексте). * - достоверные различия. 

 

В этих сериях также оказалось, что индуцированное смешение предметных 

доменов за счет реактивации материала по предмету «Физика» перед предметом 

«Биология» и наоборот (группа «Несовпадение, тесты-двухвопросники по 

предмету «Физика» перед началом урока по предмету «Биология» и наоборот) не 

приводит к заметным эффектам: выполнение пост-экспериментальных 

контрольных заданий не отличалось достоверно между группами «24 часа, 

Несовпадение, Бумага» и «24 часа, Совпадение, Бумага» ни по физике (критерий 
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Манна-Уитни, U=125,5; p=0,06), ни по биологии (критерий Манна-Уитни, U=175; 

p=0,6). Т.е. имеет значение сам факт наличия реактивации памяти (за счет тестов-

двухвопросников), а не то, в каких условиях такая реактивация происходит. Также 

оказалось, что участники группы «8 часов, Совпадение» достоверно меньше, чем 

участники группы «24 часа, Совпадение», используют «физические» слова в 

ответах на пост-экспериментальные контрольные задания по биологии как в 

абсолютных числах (критерий Манна-Уитни, U=68,5; p<0,01), так и в процентах к 

общему числу использованных слов (критерий Манна-Уитни, U=90.5; p=0,01).  

Проводилось сопоставление числа использованных в пост-

экспериментальных контрольных заданиях слов для тех случаев, когда 

дополнительные промежуточные тесты-двухвопросники представляли собой 

случаи несовпадения материала тестов-двухвопросников и материала 

последующего урока (группы «Несовпадение»). В данном случае оказалось, что 

участники группы «8 часов, Несовпадение» использовали достоверно больше слов, 

чем участники группы «24 часа, Несовпадение» как в заданиях по физике (критерий 

Манна-Уитни, U=31,5; p<0,01), так и в заданиях по биологии (критерий Манна-

Уитни, U=29; p<0,01). При этом по числу слов, использованных при ответе на 

задания, участники группы «24 часа, Несовпадение» оказались ближе к 

контрольной группе без дополнительных промежуточных тестов-

двухвопросников. Для данных результатов и результатов следующего абзаца 

необходимо заметить, что по общей успеваемости группа «8 часов, Несовпадение, 

Бумага» оказалась достоверно ниже, чем параллельные классы, что предполагает, 

что полученные эффекты тестирования в данном случае требуют дальнейшего 

исследования. По числу использованных «физических»  слов в ответах на пост-

экспериментальные контрольные задания по биологии эти группы также 

достоверно отличались: участники группы «8 часов, Несовпадение» использовали 

достоверно больше слов, чем участники группы «24 часа, Несовпадение» 

(критерий Манна-Уитни, U=73; p=0,01), а также достоверно больше слов, чем 

контрольная группа, в пост-экспериментальном задании по физике (критерий 
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Манна-Уитни, U=50; p<0,01) и по биологии (критерий Манна-Уитни, U=62,5; 

p<0,01). 

Также дополнительно было проведено сопоставление выполнения пост-

экспериментальных контрольных заданий между группами «24 часа, 

Несовпадение, Планшет» и «8 часов, Несовпадение, Планшет». В этом случае, 

оказалось, что достоверных различий не наблюдается между группами «8 часов» и 

«24 часа» ни по общему числу слов в ответе на пост-экспериментальные 

контрольные задания по биологии (критерий Манна-Уитни, U=94; p=0,26), ни по 

числу «физических» слов в них (критерий Манна-Уитни, U=107; p=0,52). При 

сопоставлении успешности выполнения финальной контрольной работы по физике 

между этими группами (классами в данной школе) оказалось, что эффекта тестов-

двухвопросников не наблюдается у группы «8 часов» и распределение успешности 

освоения различных тем у группы «8 часов» не отличается от такового у группы 

«Отсутствие тестов-двухвопросников». Можно предполагать, что новизна 

использования планшетов при выполнении тестов-двухвопросников в этом случае 

привела к таким эффектам. 

Таким образом, в целом было обнаружено, что группа «8 часов», т.е. классы, 

у которых преподавание предмета «Физика» и предмета «Биология» ведется в один 

день, и группа «24 часа», т.е. классы, у которых преподавание указанных 

естественно-научных предметов ведется в разные дни, отличаются как по 

выполнению тестов-двухвопросников в течение учебной четверти, так и по 

выполнению финальных контрольных заданий, что может свидетельствовать в 

пользу того, что они отличаются сформированной структурой естественно-

научного знания. «Эффект тестирования» в большей степени проявился в тех 

случаях, когда предметы «Физика» и «Биология» не преподаются в один день 

(группы «24 часа»). Можно предполагать, что преподавание предметов «Физика» 

и «Биология» в один день само по себе является основанием для создания более 

взаимосвязанной структуры естественно-научных знаний.   
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ОБСУЖДЕНИЕ 

В результате проведенных нами исследований было установлено, что при 

проведении дополнительных тестов-двухвопросников на 1-2 минуты 

непосредственно в начале урока – происходит реактивация памяти у обучающихся, 

и удается в некоторых случаях обнаружить положительные эффекты на 

дальнейшее воспроизведение знаний. В частности, было обнаружено, что 

участники экспериментальной группы с такими дополнительными тестами-

двухвопросниками используют больше слов в пост-экспериментальных заданиях 

(открытого типа) естественно-научного профиля и, отдельно, больше слов, 

относящихся к пересекающимся предметным полям между физикой и биологией, 

чем контрольная группа без таких дополнительных тестов-двухвопросников. Более 

того, оказалось, что влияние дополнительных тестов-двухвопросников зависит от 

того, насколько давно была усвоена та или иная тема.  Эффект улучшения 

воспроизведения знаний был установлен только для темы, освоенной несколько 

месяцев назад, причем реактивация памяти происходила при применении тестов-

двухвопросников с использованием современных цифровых технологий. При этом 

необходимо иметь в виду, что формирование двух видов памяти, разделенных 

коротким промежутком времени (например, до восьми часов), приводит к более 

связанной структуре памяти, чем в случае 24-часового промежутка между 

разнопредметными уроками. 

В настоящее время накоплено много данных, свидетельствующих о том, что в 

основе любых видов памяти, декларативной и недекларативной, у самых разных 

видов животных, включая человека, лежат сходные клеточные закономерности 

(Kandel et al., 2014), позволяющие формировать функциональные нейронные 

группы индивидуального опыта или индивидуального знания. Однако, в последние 

годы становится все более очевидным, что процесс приобретения памяти тесно 

связан с процессами последующего хранения памяти и процессов доступа к 

приобретенной памяти. Вопрос о том, как происходит реактивация памяти, и какие 

эффекты такая реактивация вызывает, длительное время оставался в стороне. В то 
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же время, несовершенство нашей памяти отмечается не только в обыденной жизни, 

но и в научной литературе. При извлечении памяти может наблюдаться неполнота 

воспоминаний, потеря деталей, создание ложных воспоминаний - процессы, 

которые связаны с понятием реконсолидации. В нейрофизиологических и 

психофизиологических исследованиях процессов научения было показано, что 

масштабы реконсолидационных модификаций при формировании нового опыта 

зависят от истории предшествующего обучения в конкретном домене опыта (напр., 

(Dudai et al., 2015; McKenzie & Eichenbaum, 2011; McKenzie et al., 2013; Tse et al., 

2007; Tse et al., 2011; Созинов et al., 2013).  

В ряде работ было показано, что скорость формирования нового опыта зависит 

от сходства нового опыта с уже имеющимися в данном домене компонентами, или 

«схемами» (Tse et al., 2007; Tse et al., 2011). Понятие «схемы», как гипотетической 

формы хранения отдельных элементов опыта одного домена опыта  было 

предложено в психологии для объяснения результатов исследований, в которых 

изучалось влияние прошлого опыта на текущую деятельность («перенос» навыков) 

(напр., (Bartlett, 1995; Piaget, 1971). Концепция «схемы» остается доминирующей в 

рамках исследований положительного переноса навыка и интерференции. В 

экспериментальных исследованиях мозговых коррелятов формирования «схемы» 

при обучении на людях с использованием фМРТ была обнаружена положительная 

взаимосвязь между актуализацией выученного правила, более быстрым обучением 

новому заданию и повышенной активацией префронтальной коры (напр., (Bein et 

al., 2014)). 

Полученные в наших исследованиях результаты можно объяснить наличием 

ряда реактиваций материала в процессе заполнения тестов-двухвопросников у 

экспериментального класса, поскольку контрольные и экспериментальные классы 

не отличались по успеваемости. Следовательно, введение дополнительных 

реактиваций памяти посредством дополнительных тестов-двухвопросников может 

приводить к улучшению воспроизведения реактивируемого материала, усвоение 

которого происходило несколько месяцев назад. При этом подобного эффекта не 

отмечается для тех тем, освоение которых происходило относительно недавно. 
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Временные рамки этих процессов, вероятно, зависят от особенностей 

запоминаемого материала, что открывает перспективу дальнейших исследований, 

как фундаментальных, так и прикладных.  

Исследования закономерностей формирования знаний разных доменов и их 

взаимные влияния в рамках образовательного процесса в общеобразовательных 

школах не так обширны. Необходимо отметить, что в большинстве школ (если не 

во всех) обучение организовано по предметам, и каждая дисциплина являет собой 

отдельный «мир», не пересекающийся с другими дисциплинами (напр., (Siskin, 

1991)). Хотя, исходя из экспериментальных лабораторных исследований, можно 

предположить, что реактивация знаний одного домена опыта может оказывать 

влияние на формирование других доменов опыта и способствовать не просто 

«запоминанию информации», а «усвоению материала». Необходимость различать 

понятия «усвоение материала» и «запоминание материала», а также важность 

именно первого процесса часто отмечается в образовательной литературе (напр., 

(Христочевская & Христочевский, 2018). Усвоению материала в первую очередь 

должна способствовать такая организация образования, при которой знания 

«вписываются» в более общий контекст «знаний вообще». 

Очень интересны немногочисленные примеры межпредметной организации 

учебного процесса (предположительно, способствующие усвоению материала). 

Так, например, существует опыт изучения геофизических явлений с помощью 

фрагментов литературных произведений на уроках географии и физики, при этом 

отмечается, что литературное сопровождение освоения новых терминов развивает 

ассоциативное мышление и упрощает их запоминание (Адельмурзина et al., 2017), 

однако, необходимо отметить, что приведенное описание страдает отсутствием 

экспериментального материала.  

Актуализация уже существующих доменов опыта, приводящая к 

формированию междоменных связей, существование которых 

продемонстрировано и в экспериментах с регистрацией активности нейронов у 
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животных (Горкин, 2023), может достигаться за счет «перемешивания» 

приобретаемых навыков, например, при обучении школьников (Германия) 

различным стратегиям решения математических задач, что приводит к 

формированию более глубоких математических навыков (Nemeth et al., 2019). При 

этом, можно предположить, что имеет значение число реактиваций уже 

существующих элементов опыта, поскольку было показано, что дополнительное 

использование школьниками планшетов с математическими играми приводит к 

лучшим результатам, чем повторение пройденного материала в маленьких группах 

(Outhwaite et al., 2019). Кроме организации междисциплинарных подходов к 

подачи учебного материла усвоению материала могут способствовать и другие 

варианты актуализации различных доменов знаний.  

Актуализация уже существующих доменов опыта и лежащая в ее основе 

реактивация существующих нейронных групп (брут-форсинг) могут 

осуществляться не только в процессе вербализации имеющихся знаний, но и при 

написании различного рода тестовых заданий, сложность организации которых при 

этом невысока. Эффект тестирования – это широко известное явление улучшения 

памяти, выявляемое в последнем тесте, благодаря промежуточным тестам по тому 

же материалу. Известно, что некоторые аспекты тестирований (такие как 

особенности материала, тестов и участников) могут оказывать модулирующие 

эффекты на этот процесс (Adesope et al., 2017). В некоторых случаях эффект 

тестирования не наблюдается на относительно ранних этапах онтогенеза – 

например, у детей детсадовского возраста (Kliegl et al., 2018), а дети в начальной 

школе (средний возраст 10 лет) уже демонстрируют стабильный эффект 

промежуточного тестирования на финальное (Karpicke et al., 2016). 

Экспериментальные исследования показывают, что при заучивании новых слов 

студентами при первом тестировании (первой актуализации существующего 

опыта) наблюдается повышенная активация фронтальной коры и стриатума 

(Wiklund-Hörnqvist et al., 2017). Также были получены данные, позволяющие 

предполагать, что при извлечении памяти при тестировании увеличивается степень 
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дифференцированности структуры индивидуального опыта (Wirebring et al., 2015). 

В экспериментальных ситуациях со студентами было показано, что эффект 

тестирования наблюдается и в случае, если во время теста можно пользоваться 

учебником, при этом сами студенты предполагали, что больший эффект на их 

обучение окажет дополнительное запоминание материала, а не его тестирование 

(Agarwal et al., 2008). Также оказалось, что для эффекта тестирования не имеет 

значения, какое, явное (проговаривание) или неявное извлечение памяти 

происходит при промежуточном тестировании (Sundqvist et al., 2017).  

Положительный эффект промежуточного тестирования на последующую 

проверку знаний наблюдается и при усвоении сложного материала (Karpicke & 

Aue, 2015), хотя в некоторых исследованиях, основанных на данных мета-анализа, 

такого эффекта не наблюдалось (Van Gog & Sweller, 2015). Оказалось, что 

индивидуальная для участника сложность теста оказывает влияние на то, 

насколько будет выражен в последнем тесте эффект промежуточного тестирования 

(Heitmann et al., 2018). 

Несмотря на большое число лабораторных результатов и декларируемую 

необходимость использования дополнительных тестирований (т.е. реактиваций 

имеющейся памяти) для образования, такой подход не часто обнаруживается в 

реальной практике. Эффект тестирования применялся, например, в сфере высшего 

образования в Германии (Sven Greving & Tobias Richter, 2018). Последние 10 минут 

лекционного времени отводилось на проверку запоминания содержания данной 

лекции с помощью тестирования одного из двух видов: самостоятельная генерация 

короткого ответа на вопрос и выбор из нескольких альтернатив. В качестве 

контроля использовалось чтение суммирующих лекцию утверждений. Оказалось, 

что только при тестировании первого вида наблюдается положительный эффект, 

при этом было неважно, сколько прошло времени с последней лекции. Похожие 

эффекты тестирования обнаруживались и при использовании тестов в 

университете США у студентов-фармакологов (Hernick, 2015). 
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Обзорные работы демонстрируют, что эффект тестирования может оказывать 

влияние не только на ранее усвоенный материал (классический эффект 

тестирования относится к одному и тому же материалу: что запомнено, то и 

тестируется дважды), но и на запоминание последующей, связанной с предыдущей, 

информации (подробнее в (Pastötter & Bäuml, 2014; Yang et al., 2018)). Данные мета-

анализа демонстрируют, что в некоторых случаях наблюдается возможность 

переноса эффекта тестирования из одного домена в другой (Pan & Rickard, 2018). 

Учитывая полученные данные и ранее описанные эксперименты нейронного 

уровня, можно предполагать, что реактивация памяти в условиях новизны 

приводит к более существенной реорганизации структуры знаний, что в 

дальнейшем выражается в более успешной демонстрации этих знаний во время 

контрольных мероприятий, причем такой существенной реорганизации при 

реактивации подвергается только достаточно старый компонент знаний, но не 

приобретенный в течение последнего месяца.  

Таким образом, можно сделать вывод о важности использования эффектов 

напоминания или реактивации памяти для формирования связанных доменов 

знаний у школьников, однако необходимо проведение дальнейших 

экспериментальных исследований, посвященных выявлению возможных эффектов 

тестирования школьников в зависимости от материала.  

 

 

3.7. Результаты экспериментов по оценке актуализации имеющегося опыта по 

частотному анализу ЭЭГ 

Для оценки процессов реактивации и реорганизации индивидуального опыта 

по суммарной активности мозга были проведены эксперименты по формированию 

различных элементов индивидуального опыта у участников эксперимента при 

приобретении компетенций в компьютерной игре типа «квест» (Сварник & 

Кокушева, 2023). Задача участников заключалась в обнаружении возможности 
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поместить машинку в гараж А, причем гараж А оказывался открытым только при 

выполнении правильных действий в ответ на сигналы двух последовательных 

светофоров. Чтобы гараж открылся при приближении машинки, участникам 

предварительно было необходимо принять правильное решение относительно 

каждого из двух светофоров (подробнее см. раздел 2.2).  

3.7.1 Поведение участников экспериментах по освоению компьютерной игры 

типа «квест» 

Половина участников исследования (16 человек) успешно справились с 

освоением этапа светофора К/З (Рисунок 54).  

 

 

 
 

Рисунок 54. Общая схема игрового поля компьютерной игры типа «квест» и 

визуализация светофоров «красный/зеленый» и «квадрат/треугольник». 

 

У успешных участников медианное значение открытий гаража во второй половине 

этапа равнялось 12, а у неуспешных оказалось равным трем (критерий Манна-

Уитни, U=4,5; p=0,00005) (Рисунок 55). В каждой из этих групп наблюдался 

случай-исключение: в группу успешных попал участник, который всего шесть раз 

открыл гараж из-за того, что проезжал по отдаленным участкам дорог, где не было 

Гараж АГараж В
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светофоров, а в группу неуспешных попал участник с 10 открытиями гаража, 

который, не проверяя гаража, ездил по всем дорогам и случайно находил гараж 

открытым время от времени, хотя и достаточно часто. 

 

 
Рисунок 55. Распределение числа участников в зависимости от успешности 

освоения этапа светофора «красный/зеленый», оцениваемого по числу открытий 

гаража во второй половине сессии-этапа. * -  p <0.05  

 

Из группы успешных по светофору №1 только два человека не освоили светофор 

№2, а в группе неуспешных по светофору №1 шесть человек смогли научиться 

логике открытия гаража на этапе освоения второго светофора, то есть фактически 

освоили оба навыка вместе во второй тренировочной сессии. В группе успешных 

на этапе первого светофора оказалось пять «аналитиков» и семь «холистов», а в 

группе неуспешных – семь «аналитиков» и два «холиста» (Рисунок 56) (критерий 

Chi-Square, df=1; χ2=2,74; p=0,09). На этапе второго светофора наблюдалась 

похожая картина: в группе успешных шесть «аналитиков» и шесть «холистов», а в 

группе неуспешных – шесть «аналитиков» и три «холиста».  
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Рисунок 56. Распределение участников по группам, успешным/неуспешным при 

освоении этапа светофора №1 и светофора №2. 

 

Группа успешно освоивших этап первого светофора имела по шкале 

аналитичности–холистичности более высокие баллы (склонность к 

холистичности), чем группа неуспешных участников, хотя различия не достигли 

уровня значимости (критерий Манна-Уитни; U=33,5; p=0,07). При оценке 

успешности обоих светофоров оказалось, что и первому, и второму светофору 

научились пять аналитиков и шесть холистов. Не научились ни первому, ни 

второму светофору шесть аналитиков и два холиста, один холист научился первому 

и не научился второму, и 1 аналитик не научился первому, но научился второму (во 

время этапа второго светофора освоил оба этапа). Таким образом, можно говорить 

о тенденции к связи между типом мышления и успешностью освоения этой игры 

как на этапе первого светофора, так и на этапе второго светофора.  

Группа участников «успешные на этапе первого светофора» не отличалась от 

группы «неуспешные по первому светофору» по тесту «Стандартные 

прогрессивные матрицы Дж. Равена» (критерий Манна-Уитни; U=36; p>0,1). 

Аналогичная картина по тесту матрицы Равена наблюдалась при сопоставлении 

успешных и неуспешных на этапе второго светофора (критерий Манна-Уитни; 

U=47,5; p>0,1). При этом оказалось, что баллы по пятой субшкале Е теста Равена 
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(раздел Е – самый сложный) коррелирует с субшкалой «фокус внимания» 

опросника аналитичность-холистичность (критерий Спирмена, r=0,48; p=0,02). 

Анализ графов связанности поведенческих актов показал, что оба параметра, и 

число ребер, и средняя ширина ребра коррелируют между этапами первого и 

второго светофора (критерий Спирмана, r=0,50, p=0,02; r=0,49, p=0,02, 

соответственно). При этом обнаружилось наличие отрицательной корреляции 

между субшкалой «каузальная атрибуция» опросника аналитичность-

холистичность и числом ребер графа связанности поведенческих актов на этапе 

освоения второго светофора (критерий Спирмана, r=-0,043, p=0,05; Kendall Tau = -

0,33, p=0,036) (Рисунок 57). То есть, чем больше участники склонны искать 

причины событий во вне (Апанович et al., 2017), тем меньшая связанность 

поведенческих актов у них обнаруживается при научении второму светофору, то 

есть они более успешны. Для этапа первого светофора такая корреляция не 

достигает уровня значимости, хотя связанность графов по числу ребер коррелирует 

между этапами первого и второго светофора (см. выше). 

 

 
Рисунок 57. Число ребер ориентированного графа поведенческих актов при 

освоении этапа второго светофора в зависимости от баллов по субшкале 

«каузальная атрибуция» опросника «Шкала аналитичности–холистичности». 

 

Кроме того, оказалось, что участники с холистическим типом мышления 

достоверно чаще посещают вторую (без светофоров) сторону игрового 
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пространства и проверяют гараж В, чем участники с аналитическим типом 

мышления (критерий Манна-Уитни, U=33, p=0,037).  

Таким образом, в данной компьютерной задаче обнаруживается целый ряд 

особенностей формирования опыта правильных решений в зависимости от того, к 

аналитическому или холистическому типу мышления склонны участники 

исследования. Участники с холистическим типом мышления формируют более 

целостный опыт, характеризующийся большей степенью новизны. 

 

ОБСУЖДЕНИЕ 

В настоящем исследовании были получены данные об особенностях 

освоения компьютерной игры людьми с разными типами мышления. 

Существование корреляции между параметрами связанности поведенческих актов 

на этапе первого и второго светофора позволяют предполагать, что в основе лежат 

некие особенности организации опыта. Эти особенности могут быть описаны как 

холистический или аналитический тип мышления. Холистический тип мышления 

характеризуется более широким целостным восприятием действительности, а 

аналитический тип мышления, в свою очередь, характеризуется большей 

склонностью к выделению фрагментов целого (Nisbett et al., 2001). При этом любая 

задача имеет как холистические, так и аналитические аспекты (ГАНИ-ЗАДЕ et al., 

2021). В нашем исследовании участники с холистическим типом мышления 

продемонстрировали склонность оценивать целостность игрового контекста, что 

проявлялось в достоверно большем числе проверок всего игрового поля, даже 

несмотря на то, что на левой стороне поля не было светофоров, и проверка дорог 

левой стороны приводила к потере времени, которое можно было бы потратить на 

зарабатывание баллов (и, соответственно, денег). Парадоксально при этом, что 

холисты, тем не менее, продемонстрировали большую успешность в освоении 

игры. 

Для изучения особенностей формирования нового опыта в данном 

исследовании использовалась задача, которая на первый взгляд выглядит как 

аналитическая: установление закономерностей открытия гаража в зависимости от 
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собственных действий. Ранее проводился анализ оснований, по которым задачи 

могут быть отнесены к холистическому или аналитическому типу: аналитические 

задачи представляют собой линейные последовательности отдельных шагов, в то 

время как холистические задачи характеризуются спонтанным обнаружением 

решения (Apanovich et al., 2020). В нашей задаче присутствуют отдельные этапы 

принятия решений, и тем не менее, холисты оказались в более выигрышной 

позиции. Полученные данные, однако, могут быть объяснены следующим образом. 

Собственные действия игрока оказываются в зависимости от того, в какую 

ситуацию попал участник – это может быть один или другой сигнал светофора 

(переключение светофора от одного сигнала к другому осуществляется каждые 10 

секунд), а уже после оценки ситуации участник принимает решение действовать 

определенным образом. А учет контекстуальных ситуационных факторов – 

особенность поведения именно людей холистического типа. Ранее было показано, 

что участники исследований с холистическим типом мышления из Японии в 

гораздо большей степени обращают внимание на контекст и нецелевые объекты 

контекста, чем американские участники, которые демонстрируют склонность к 

аналитическому мышлению и концентрируют свое внимание на целевом объекте 

(Masuda & Nisbett, 2001). Примечательно, что именно шкала «каузальная 

атрибуция» (одна из субшкал опросника «Шкала аналитичности–холистичности») 

продемонстрировала связь с успешностью формирования опыта данной игры. Эта 

субшкала оценивает акцентирование на внешних или внутренних причинах 

происходящего. В данном случае учет внешних обстоятельств, предположительно, 

и позволил участникам с холистическим типом мышления стать более успешными 

при освоении логической задачи. Кажется возможным предположить, что если 

условия задачи изменятся в сторону меньшей зависимости от внешних факторов, 

например, для открытия гаража участник должен сам включить нужный зеленый 

сигнал светофора, то это приведет к большей успешности людей именно с 

аналитическим типом мышления. Таким образом, полученные результаты 

демонстрируют важность создания целостной картины для формирования новых 

адаптаций, в том числе, в задачах традиционно относимых к аналитическим. 
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На основании анализа поведения участников эксперимента при 

формировании опыта компьютерной игры типа «квест» можно сделать 

заключение, что даже в задачах аналитического типа холистическое мышление, 

характеризирующееся целостностью общей картины, в том числе, включающей и 

нецелевые фоновые детали, оказывается более адаптивным. 

 

3.7.2 Динамика спектральной плотности мощности ЭЭГ участников 

эксперимента по освоению компьютерной игры типа «квест» 

В настоящем исследовании мы оценивали успешность/неуспешность 

освоения когнитивной задачи участниками и динамику спектра мощности ЭЭГ для 

относительно коротких интервалов перед принятием решения на светофорах как в 

начале сессии научения, так и в конце.  

Была проведена регистрация поведения участников исследования и 

регистрация их суммарной мозговой активности (ЭЭГ) в процессе поиска 

логических закономерностей решения задачи в компьютерной игре типа «квест».  

Задача участников заключалась в обнаружении возможности поместить машинку 

в гараж, однако гараж оказывался открытым только при выполнении правильных 

действий в ответ на сигналы светофоров, расположенных на дороге 

последовательно, причем обучение их прохождению осуществлялось поэтапно: 

один светофор – одна сессия.  Участникам давалась инструкция обнаружить 

последовательность действий для открытия гаража (см. раздел Методы).  

Для оценки спектральной мощности использовалась временная эпоха 

длительностью одна секунда перед началом действия участника на светофоре, что, 

предположительно соответствовало принятию решения. Участники исследования 

были поделены на три группы в зависимости от успешности освоения задачи 

проезда светофора «красный/зеленый» (К/З) и светофора «квадрат/треугольник» 

(К/Т). Участники были отнесены к группе «СРАЗУ НАУЧИВШИЕСЯ», если число 

правильных проездов светофора было достаточно большим (больше или равно 10) 

и не отличалось между первой и второй половиной сессии (семь участников для 

светофора К/З и 11 – для светофора К/Т). Исключение составил один участник, 
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число открытий гаража у которого и в первой, и во второй половине было равно 

шести, но детальный анализ показал, что им была выучена длинная ненужная 

последовательность действий, включающая лишние проезды по ветвлениям 

дороги, поэтому участник не успел сделать большое число открытий гаража, но при 

этом сразу продемонстрировал умение открыть гараж (Рис. 1). Участники были 

отнесены к группе «НАУЧИВШИЕСЯ», если число правильных проездов 

светофора существенно возрастало от первой ко второй половиной сессии (семь 

для светофора К/З и шесть – для светофора К/Т). Участники были отнесены к 

группе «НЕНАУЧИВШИЕСЯ», если число правильных проездов светофора было 

небольшим (менее 10) и не отличалось между первой и второй половиной сессии 

(11 для светофора К/З и восемь для светофора К/Т). Три кластера участников 

исследования представлены на Рисунке 58. 

 
Рисунок 58. Кластеры, демонстрирующие деление участников на три группы (с 

одним исключением) в зависимости от успешности формирования навыка 

прохождения светофора К/З.  

 

При сравнении трех групп, выделенных на основании успешности научения 

светофору К/Т (по аналогии со светофором К/З, но точка деления – четыре 



 

 

197 

успешные реализации), было обнаружено, что мощность спектра в дельта-

диапазоне достоверно различается между группами «НАУЧИВШИЕСЯ» и 

«НЕНАУЧИВШИЕСЯ» (мощность в данном диапазоне выше у тех, кто не 

научился) в конце сессии обучения этому светофору (критерий Манна-Уитни, U=9, 

p=0,026) (Рисунок 59а). При этом достоверных различий в этом частотном 

диапазоне в начале сессии обучения не обнаружилось (критерий Манна-Уитни, 

U=17,5, p=0,2). Число безартефактных записей ЭЭГ с принятием решения и на 

светофоре К/З, и на светофоре К/Т соответствующих аналогичным периодам 

научения, не позволило провести такой анализ для светофора К/З. Сопоставление 

мощности дельта-диапазона в начале сессии научения светофору К/Т показало, что 

у группы «СРАЗУ НАУЧИВШИЕСЯ» мощность достоверно ниже, чем у группы 

«НАУЧИВШИЕСЯ» (критерий Манна-Уитни, U=9, p=0,01) (Рисунок 59б). 

 

 
Рисунок 59. Мощность дельта-диапазона у трех групп участников исследования в 

начале (а) и в конце (б) сессии научения светофору К/Т. 

 

Особый интерес представляла собой группа участников, которые не научились 

светофору К/З, но затем научились светофору К/Т. При сравнении мощности 

дельта-диапазона обнаружились достоверные различия между этими участниками 

и участниками, которые не научились ни одному, ни второму светофору: мощность 

дельта-диапазона была достоверно ниже для научившихся участников в конце 

сессии (критерий Манна-Уитни, U=3, p=0,01). При этом уже в начале сессии 

наблюдалась тенденция к достоверной разнице между теми, кто научится и не 

научится этому светофору (критерий Манна-Уитни, U=7, p=0,07). В других 

диапазонах таких различий не обнаруживалось, то есть мощность дельта-диапазона 
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оказывалась относительно низкой в тех случаях, когда можно говорить о 

формировании правильных действий на светофоре. Таким образом, мощность 

дельта-диапазона может быть индикатором продолжающегося рассогласования 

при научении, а снижение мощности может свидетельствовать о снижении числа 

актуализированных элементов опыта. 

При сопоставлении спектров мощности ЭЭГ в начале сессии обучения 

светофору К/З и в начале сессии светофора К/Т не было обнаружено достоверных 

отличий ни для каких частотных диапазонов кроме дельта-диапазона: мощность 

дельта-осцилляций выше при обучении светофору К/З (критерий Манна-Уитни, 

U=49, p=0,016). Сравнение проводилось для несвязанных выборок, поскольку не 

для всех участников записи ЭЭГ для соответствующих отрезков времени оказались 

безартефактными. При использовании критерия для связанных выборок (в этом 

случае число участников было гораздо ниже – n=8) также обнаружились 

достоверные различия (критерий Вилкоксона; z=-2.1; p=0,036). Таким образом, 

актуализация более «старого» опыта, к чему может быть отнесено освоения 

светофора «красный/зеленый», предположительно связана с большей мощностью 

низкочастотных осцилляций. 

Известно, что имеющийся у индивидов опыт приобретается на разных этапах 

жизни, при этом при выполнении любого поведения актуализируются системы 

разного возраста, а история взаимодействий с окружающей средой в процессе 

формирования опыта проявляется в структуре индивидуального опыта (Горкин & 

Шевченко, 1990). При этом было показано, что ситуация научения характеризуется 

кратковременным увеличением доли старого опыта, то есть активности в 

нейронных группах старого опыта больше, а в относительно новых меньше (так 

называемая, дедифференциация опыта; (Александров et al., 2017)). В то же время 

существует предположение, что низкочастотный спектр может быть связан с 

актуализацией более старых, в том числе, эволюционно старых, систем (Knyazev, 

2012; Каратыгин et al., 2022), а также онтогенетически более старых систем 

(Кустубаева, 2012). Таким образом, полученные результаты могут 

свидетельствовать в пользу того, что затянувшееся научение (рассогласование или 
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предетерминированный брут-форсинг) у неуспешных участников связано с 

большей дедифференцированностью актуализированного опыта. Также, по-

видимому, можно говорить о том, что меньшая степень рассогласования 

имеющегося опыта (в случае этапа светофора «красный/зеленый») и его 

относительно давний возраст приобретения отражается в большей мощности 

низкочастотного диапазона. 

 

ВЫВОДЫ   

1. Реорганизация имеющегося у индивида индивидуального опыта начинается 

до появления результативного поведения.  

2. Реорганизация имеющегося индивидуального опыта затрагивает не весь 

набор элементов при научении, а преимущественно относительно новые.  

3. Наблюдается меньшая реорганизация индивидуального опыта, если опыт со 

схожим целевым содержанием (достижение тех же целей) уже подвергался 

реорганизации. 

4. Реорганизация прошлого опыта проявляется в первую очередь в изменении 

частотной активности нейронов, уже специализированных относительно 

сформированного опыта, и в увеличении вариабельности их активности. 

5. При формировании нового опыта происходит актуализация недавно 

приобретенного прошлого опыта, часто без очевидной связи с доменом 

формируемого опыта. 

6. Продолжительное неиспользование сформированного навыка приводит к 

отсутствию выраженной реорганизации его нейронного обеспечения при 

новом обучении. 

7. Динамика вовлечения предыдущего опыта зависит от условий формирования 

нового опыта. 

8. Актуализация относительно давно приобретённого опыта приводит к 

повышению вероятности его реорганизации. 
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9. Оценка вклада систем разного возраста в текущее состояние активности 

мозга, связанное с реорганизацией имеющегося опыта, может проводиться 

на основании спектральной плотности мощности ЭЭГ, в частности, указывая 

на то, что увеличение вклада относительно старых элементов опыта в 

реактивацию и реорганизацию связано с увеличением мощности 

низкочастотного диапазона.  

 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Полученные в настоящих исследованиях результаты позволяют 

предположить, что феномены, традиционно относимые к области научения и 

памяти, могут быть объяснены через концепцию, которую можно назвать 

предетерминированным брут-форсингом нейронных групп. Термин брут-форсинг 

обычно используется для обозначения случайного последовательного перебора, 

однако в контексте настоящей работы под предетерминированным брут-

форсингом нейронных групп понимается предетерминированный недавней 

активацией перебор комбинаций нейронов, синхронно генерирующих потенциалы 

действия. Последовательным этот перебор является в том смысле, что не все 

недавно активированные нейроны одновременно активны, а скорее активны 

последовательно различные комбинации (одновременные высокочастотные 

активации большого числа нейронов принято относить к патологическим 

эпилептоидным). Термин брут-форсинг в то же время отражает жесткий 

непредсказанный характер изменений метаболических составляющих 

молекулярной среды нейрона, обнаруживаемых в ситуациях, характеризуемых как 

рассогласование (Alexandrov & Pletnikov, 2022). 

Любые эпизоды жизнедеятельности организма представляют собой 

активность определенных нейронных групп с большей или меньшей частотой. 

Более высокая частота создает предпосылки для более активного брут-форсинга. 

Более высокая частота активности проявляется в реализации индивидуального 
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опыта в виде поведения, а низкая по сути представляет собой викарные пробы 

(Redish, 2016), латентную актуализацию имеющегося опыта (Александров, 2006), 

часто описываемую как интуиция или инсайт (Владимиров, 2024; Коровкин, 2021), 

и которая может быть осознаваемой (высокая частота активности) как при 

пересказе воспоминания о каком-то событий, а может быть и неосознаваемой 

(отдельные потенциалы действия) непосредственно до этого осознаваемого 

воспоминания (Gelbard-Sagiv et al., 2008). Брут-форсинг нейронных групп 

приводит к порождению новых состояний активности мозга, что и принято 

относить к процессам научения, и что потенциально создает основу для возможных 

моделей на будущее, собственно, являясь этим возможным будущим (Знаков, 

2022). В этом смысле эта концепция созвучна динамичности моделей 

взаимодействий с окружающим миром (Пономарев, 1967) и отражает принцип 

развития в психологии (Журавлев & Сергиенко, 2017). Таким образом, феномены 

поведенческого уровня могут быть описаны через процессы непрерывного брут-

форсинга, а использование этой концепции задает направление для оптимизации 

процессов научения в самых разных сферах человеческой деятельности.  

Новые состояния активности мозга вносят новизну в микросреду, 

окружающую отдельные нейроны, что, по-видимому, приводит к изменениям 

экспрессии генов. Увеличение частоты генераций потенциалов действия – это 

точка бифуркации состояний нейрона. Изменения экспрессии генов в нейронах 

происходят еще до того, как сформировалось новое поведение (на стадии 

рассогласования между имеющемся опытом и текущей ситуацией), и, 

соответственно, до того, как возникли новые поведенческие специализации 

нейронов. Можно предположить, что запускаемое рассогласованием или новизной 

ориентировочно-исследовательское поведение, представляет собой новые 

комбинации проб, обеспечиваемые новыми комбинациями нейронных групп, и, 

следовательно, новыми, «неожиданными» для нейрона, синаптическими 

взаимодействиями. При этом возможны и сверхрассогласования теряющие свою 

адаптивную роль (Парин et al., 2011). Было постулировано ранее, что 

специализация нейрона обеспечивается избирательной чувствительностью 
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нейрона к определенным синаптическим влияниям, а избирательная 

чувствительность формируется в соответствии с метаболическими 

«потребностями» нейрона (Безденежных, 2004; Швырков, 1995). Известно, что 

подведение L-глютамата методом микроионофореза (Бобровников, 1986)  или 

малых токов (Fregnac et al., 1992) изменяет импульсную активность нейрона. А, 

следовательно, существует связь между активацией определенных синапсов, 

метаболическими изменениями внутри нейрона и новым «функциональным 

синаптическим полем» (Швырков, 1978) или «матрицей потенциированных 

синапсов» (Соколов, 1969). Такая новая совокупность определенных 

синаптических взаимодействий возникает при достижении организмом какого-

либо адаптивного соотношения со средой и в то же время, при достижении 

нейроном своих клеточных метаболических «потребностей» (Alexandrov & 

Pletnikov, 2022). Можно предположить, что изменение метаболизма нейронов 

происходит на стадии рассогласования при научении, когда нейроны 

первоначально активируются в новом для них составе. При этом представляется 

вероятным, что этот новый состав обусловлен, в том числе, и тем предыдущим 

опытом, который реактивируется при выполнении проб при научении. 

Таким образом, можно полагать, что значение изменений экспрессии генов 

заключается в том, что они являются необходимым условием формирования 

поведенческих специализаций нейронов при научении и реорганизации уже 

существующих нейронных групп – процесса аккомодационной реконсолидации 

(Alexandrov et al., 2001). Эти два процесса и лежат в основе модификаций 

структуры индивидуального опыта при научении. 

Вопрос о соотношении спайковой активности нейронов и индукцией 

немедленных ранних генов остается дискуссионным. В ряде работ 

демонстрируется, что немедленные ранние гены не являются маркерами 

активности per se. Так, например, при последовательном помещении животных в 

одну и ту же обогащенную обстановку число нейронов, маркированных по 

немедленному раннему гену Arc, снижалось (Attardo et al., 2018), а в аналогичной 

работе, оценивающей число нейронов с кальциевой активностью, не изменялось 
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(Ziv et al., 2013). Регистрация спайковой активности нейронов 2/3 слоя 

соматосенсорной коры мышей in vivo и in vitro показала, что нейроны 

экспрессирующие транскрипционный фактор Fos – это нейроны более активные (в 

том числе, как считают авторы, в плане спонтанной активности) по сравнению с 

теми нейронами, которые не маркированы по этому белку (Yassin et al., 2010). 

У части Fos-положительных нейронов, детектируемых при научении, возможно, в 

дальнейшем запускается «запрограммированная клеточная гибель». Результаты 

ряда исследований (Schreiber & Baudry, 1995; Smeyne et al., 1993; Wenzel et al., 

2000) дают возможность предполагать, что продолжительная экспрессия c-fos 

является частью процессов апоптоза. В исследованиях (Lemaire et al., 2000) было 

показано, что научение пространственной задаче в водном лабиринте вызывает 

увеличение числа новых гранулярных нейронов в зубчатой извилине, не изменяя 

общего числа гранулярных нейронов. Из этих данных можно предположить, что 

при научении, и в частности, в данной задаче, часть нейронов подвергается 

апоптозу, что и было показано (Шерстнев et al., 2010). Существует гипотеза, 

согласно которой, в случае рассогласования между метаболическими 

«потребностями» нейрона и его микросредой и при невозможности устранить 

рассогласование в рамках имеющегося опыта, у нейрона имеется, образно говоря, 

две альтернативы: вовлечение в успешный системогенез или смерть (Александров, 

2004b). В последнем случае, «затянутая» экспрессия Fos вызывает экспрессию так 

называемых генов «смерти», активация которых ведет к гибели нервных клеток 

(Schreiber & Baudry, 1995). Эти процессы клеточной гибели опосредуются 

увеличением концентрации кальция в цитоплазме нейрона, который в свою 

очередь зависит от повышения частоты активности нейрона (Rizzuto et al., 2012). 

Специализация относительно приобретаемого опыта (или доспециализация 

из праспециализаций) происходит, предположительно в тех нейронах, которые 

были активированы с высокой частотой в недавнем прошлом (Silva et al., 2009), а 

явление «проигрываний» (replays) нейронной активности (Сварник, 2022) 

позволяет предполагать, что каждое состояние активности целого мозга – это набор 

реактивированных нейронов, каждая группа которого находится в своей «фазе» 
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реактивации. При этом, по-видимому, возможны и подавления активности каких-

то нейронных групп (Черниговская et al., 2020). Такое представление объясняет 

различные феномены, связанные с возможностью реконсолидировать или 

модифицировать память. Показаны разные временные периоды возможности 

вызывать реконсолидацию при реактивации ранее сформированной памяти. 

Введение блокаторов синтеза белка грызунам через 14 (K. Nader et al., 2000) и 45 

дней (Debiec et al., 2002) на фоне реактивированной памяти об опасной обстановке 

вызывало стирание этой памяти, однако, в то же время, был показан временной 

градиент такой возможности с критической точкой на седьмой день (Milekic & 

Alberini, 2002). Подобного эффекта стирания памяти не наблюдалось в 

аналогичных экспериментах у рыб уже через 15 дней после обучения (Eisenberg & 

Dudai, 2004). Также был продемонстрирован волнообразный характер 

актуализации (возможно латентной) запомненного участниками экспериментов 

материала (Бондарь & Воронин, 1981).  

При таком рассмотрении функционирования мозга оказывается, что каждый 

эпизод жизнедеятельности организма – это определенный состав активирующихся 

нейронных групп, соответствующих этому эпизоду или состояние субъекта 

поведения (Швырков, 1995). Подбор таких групп представляет собой 

предетерминированный имеющимся опытом брут-форсинг. Эпизодическая и 

семантическая память, таким образом, – не две различные памяти, а сходный набор 

нейронов, несколько усеченный во втором случае и без деталей пространства. 

Эмпирические данные показывают, что нейронный субстрат отличается при 

извлечении памяти через разные промежутки времени (Tiunova et al., 2019; Созинов 

& Александров, 2022).  

Таким образом, явление «усиления» синаптической связи между нейронами, 

выражающееся в повышении вероятности совместной активации двух нейронов, 

может быть вписано в более широкий контекст формирования нейронных групп 

или популяций. Такое формирование, вероятнее всего, начинается с активаций 

нейронов, специализированных относительно предыдущего подходящего опыта. 

Недостижение запланированных результатов приводит к развитию 
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ориентировочно-исследовательского поведения и ряду пробных актов, что 

приводит к большому количеству комбинаций совместных активаций нейронов – 

это и есть предетерминированный брут-форсинг. При этом комбинации нейронной 

активности и, соответственно, пробное поведение, не оказываются полностью 

случайными (Buzsáki, 1982): они предетерминированы историей активаций этих 

нейронов. По-видимому, можно предполагать разные уровни рассогласования: от 

неосознаваемых «переборов» и осознаваемых (связанных с большей частотой) к 

реализации опыта через поведение. Таким образом, научение – это изменение 

паттерна активности, и это изменение не может быть задано извне, а может только 

сформироваться внутри мозга, что позволяет предполагать, что для научения важно 

только создавать разнообразие рассогласований. А ограничение объема нового 

усвояемого материала возникают из ограниченного набора элементов имеющегося 

опыта, на котором рассогласование может базироваться. Опробованные 

комбинации взаимодействий нейронов «закрепляются» через изменение 

экспрессии генов, белкового состава и нейронных контактов, что суммарно 

приводит к повышению вероятности совместной активации этой нейронной 

группы в будущем.  
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