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Èçó÷àëàñü óñëîâíàÿ ðåàêöèÿ ïàññèâíîãî èçáåãàíèÿ â òðåõêàìåðíîé óñòàíîâêå, ñîñòîÿ-

ùåé èç îñâåùåííîãî îòñåêà, òåìíîãî îïàñíîãî îòñåêà, â êîòîðîì êðûñà ïîëó÷àëà óäàð òî-

êîì, è òåìíîãî áåçîïàñíîãî îòñåêà, â êîòîðîì îíà íå ïîâåðãàëàñü ýëåêòðîáîëåâîìó âîçäåé-

ñòâèþ. Ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî óâåëè÷åíèå ëàòåíòíîãî ïåðèîäà ðåàêöèè ïðè òåñòèðîâàíèè

îáóñëîâëåíî íå ïàìÿòüþ î âîçäåéñòâèè òîêà â ñòðîãî îïðåäåëåííîì ìåñòå è ñîîòâåòñòâåííî

íå èçáåãàíèåì òîêà â íåì, à íåñïåöèôè÷åñêîé îáîðîíèòåëüíîé ðåàêöèåé çàìèðàíèÿ, íå ñî-

îòíåñåííîé ñ ìåñòîì óäàðà òîêîì.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ìîäèôèöèðîâàííîå ïàññèâíîå èçáåãàíèå, ïðèðîäà ïàìÿòè.

Ñ ìîìåíòà ïåðâîé ïóáëèêàöèè îá óñëîâíîé ðåàê-
öèè ïàññèâíîãî èçáåãàíèÿ (ÓÐÏÈ), èìåâøåé ìåñòî
ïîëâåêà íàçàä, îòìå÷àåòñÿ íåïðåñòàííî óâåëè÷èâà-
þùååñÿ ÷èñëî ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ â îñíîâíîì èñ-
ïûòàíèþ íîâûõ ìíåìîòðîïíûõ ñóáñòàíöèé [1—4].
Ïðè ýòîì îñòàåòñÿ ñïðàâåäëèâûì óòâåðæäåíèå î äå-
ôèöèòå ðàáîò, íàïðàâëåííûõ íà èçó÷åíèå ïðèðîäû
àññîöèàòèâíûõ ïðîöåññîâ ïðè âûðàáîòêå ÓÐÏÈ [5].

Äëÿ èçó÷åíèÿ ÓÐÏÈ ÷àùå âñåãî èñïîëüçóåòñÿ êà-
ìåðà, ñîñòîÿùàÿ èç òåìíîãî è îñâåùåííîãî îòñåêîâ.
Ïîìåùåííîå â îñâåùåííóþ ïîëîâèíó êàìåðû æèâîò-
íîå â ñèëó íîðêîâîãî ðåôëåêñà áûñòðî ïåðåõîäèò
â òåìíûé îòñåê, ãäå ïîëó÷àåò óäàð òîêîì. Ýòî ïðè-
âîäèò ê ïàññèâíîìó èçáåãàíèþ òåìíîãî îòñåêà, îöå-
íèâàåìîìó ðåçêèì óâåëè÷åíèåì ëàòåíòíîãî ïåðèîäà
(ËÏ) çàõîäà â íåãî ïðè ïîñëåäóþùåì òåñòèðîâàíèè,
êîòîðîå ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ìåðà îáó÷åíèÿ. Ïðè ýòîì
èñõîäÿò èç ïðåäïîëîæåíèÿ, ÷òî ñôîðìèðîâàííûé ñëåä
ïàìÿòè ñîäåðæèò õàðàêòåðèñòèêè ìåñòà íàíåñåíèÿ áî-
ëåâîãî ðàçäðàæåíèÿ. Òàê, ßí Áóðåø è êîëëåãè ñ÷èòà-
þò, ÷òî ïðèîáðåòåííàÿ ðåàêöèÿ “...câÿçàíà ñ ïðàâèëü-
íûì îïðåäåëåíèåì òîãî îòñåêà, â êîòîðîì ïðèìåíÿë-
ñÿ øîê, è ïðåäâîñõèùåíèåì îïàñíûõ ïîñëåäñòâèé
âõîäà â íåãî” [6]. Îäíàêî óêàçàííûé ïîñòóëàò î ðîëè
ïðîñòðàíñòâåííîãî êîìïîíåíòà ïàìÿòè â ÓÐÏÈ óÿç-
âèì äëÿ êðèòèêè.

Âî-ïåðâûõ, áûñòðîå ôîðìèðîâàíèå ÓÐÏÈ íàõî-
äèòñÿ â ðàçèòåëüíîì íåñîîòâåòñòâèè ñ äëèòåëüíûì
ïðîöåññîì âûðàáîòêè àêòèâíîãî èçáåãàíèÿ, êîãäà òðå-
áóåòñÿ íàæàòü íà ðû÷àã, íàõîäÿùèéñÿ â ñòðîãî îïðå-
äåëåííîì ïîëîæåíèè â êàìåðå Ñêèííåðà [7], èëè
ïåðåéòè â áåçîïàñíûé îòñåê ÷åëíî÷íîé êàìåðû [8].
Âî-âòîðûõ, óâåëè÷åíèå ËÏ ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíî
ôàêòîðàìè, íå òîëüêî âëèÿþùèìè íà ïàìÿòü, íî è
íå ñâÿçàííûìè ñ íåþ (äâèãàòåëüíàÿ àêòèâíîñòü, ýìî-
öèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå è ïð.). Â-òðåòüèõ, ôàðìàêîëî-

ãè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ ñàìè ïî ñåáå ìîãóò îêàçûâàòü
àâåðñèâíîå âëèÿíèå íà æèâîòíûõ èëè óñèëèâàòü òà-
êîâîå ñî ñòîðîíû òîêà, âñëåäñòâèå ÷åãî óâåëè÷åíèå
ËÏ íåïðàâîìåðíî îáúÿñíÿòü ïîëîæèòåëüíûì âëèÿ-
íèåì ñîåäèíåíèé íà ïàìÿòü. Êðîìå òîãî, ñòàíîâèòñÿ
íåâîçìîæíî îòëè÷èòü âëèÿíèå ñîåäèíåíèé íà ïàìÿòü
îò èõ âëèÿíèÿ íà ýìîöèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå.

Ñêàçàííîå âûøå ïðèâåëî ê òîìó, ÷òî èñïîëüçî-
âàíèå ËÏ ñòàëî âîñïðèíèìàòüñÿ êàê íåíàäåæíûé ïî-
êàçàòåëü îáó÷åíèÿ è ïàìÿòè, â ÷àñòíîñòè ïðè îöåíêå
âëèÿíèÿ ôàðìàêîëîãè÷åñêèõ ïðåïàðàòîâ [2, 9]. Ýòî
ïîáóäèëî ìîäèôèöèðîâàòü óñòàíîâêó òàêèì îáðàçîì,
÷òîáû îáåñïå÷èòü æèâîòíîìó âîçìîæíîñòü âûáîðà
ìåæäó òåìíûì îïàñíûì îòñåêîì, â êîòîðîì îíî ðà-
íåå ïîëó÷èëî óäàð òîêîì, è òåìíûì áåçîïàñíûì îò-
ñåêîì, â êîòîðîì ýëåêòðîáîëåâîå âîçäåéñòâèå îòñóò-
ñòâîâàëî [10]. Â äàííîé ðàáîòå ñîïîñòàâëÿþòñÿ ËÏ
óõîäà êðûñ èç ñòàðòîâîãî îòñåêà è âûáîð áåçîïàñíî-
ãî îòñåêà ñ öåëüþ àíàëèçà ïðèðîäû ôîðìèðóåìîãî
â ÓÐÏÈ ñëåäà ïàìÿòè.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Îïûòû ïðîâåäåíû íà ïîëîâîçðåëûõ ñàìöàõ áåëûõ
áåñïîðîäíûõ êðûñ ìàññîé 180—220 ã â äâóõ óñòà-
íîâêàõ, ðàçëè÷íûì îáðàçîì ðàçäåëåííûõ íà 3 îòñåêà
(ðèñ. 1). Â 1-é äåíü êðûñ íà 5 ìèí ïî îäèíî÷êå ïîìå-
ùàëè â óñòàíîâêè ñ îòêðûòûìè äâåðöàìè. Íà 2-é äåíü
âûðàáàòûâàëè ÓÐÏÈ, äëÿ ÷åãî æèâîòíîå ïîìåùàëè
â îñâåùåííûé îòñåê õâîñòîì ê îòâåðñòèÿì è ôèêñè-
ðîâàëè ËÏ çàõîäà â êàêîé-ëèáî òåìíûé îòñåê. Çà-
òåì çàêðûâàëè äâåðü è ÷åðåç ýëåêòðèôèöèðîâàííûé
ïîë ñ èíòåðâàëîì 3 ñ íàíîñèëè 10 îäèíî÷íûõ óäà-
ðîâ òîêîì (0,7 ìÀ) äëèòåëüíîñòüþ 0,5 ñ. Íà 3-é äåíü
êðûñó ïîìåùàëè â îñâåùåííûé îòñåê è òåñòèðî-
âàëè ÓÐÏÈ.
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Â ïåðâîé óñòàíîâêå îïûò çàêàí÷èâàëè ïîñëå çà-
õîäà æèâîòíîãî â ëþáîé îòñåê èëè ïî èñòå÷åíèè
5 ìèí (òàáë. 1). Âî âòîðîé óñòàíîâêå ïðè ïåðåõîäå

êðûñû â “áåçîïàñíûé” îòñåê (â êîòîðîì åå íå áèëî
òîêîì) îïûò ñ íåé çàêàí÷èâàëè; ïðè ïåðåõîäå â “îïàñ-
íûé” îòñåê êðûñå ïîâòîðíî íàíîñèëè óäàðû òîêîì
(â òîì æå ðåæèìå, ÷òî è íàêàíóíå); îñòàëüíûì æè-
âîòíûì ïî èñòå÷åíèè 5 ìèí íàíîñèëè óäàðû òîêîì
â èñõîäíîì îòñåêå, ÷òîáû ïîïûòàòüñÿ âûçâàòü ðåàê-
öèþ èçáàâëåíèÿ è âûÿñíèòü âîçìîæíîå ïðåäïî÷òåíèå
áåçîïàñíîãî îòñåêà (òàáë. 1, òåñò 2). Íà ñëåäóþùèé
äåíü ïðîâîäèëè òåñòèðîâàíèå (òåñò 3). Ïî åãî îêîí-
÷àíèè êðûñàì, îñòàâøèìñÿ â îñâåùåííîì îòñåêå, íà-
íîñèëè óäàðû òîêîì è ñíîâà òåñòèðîâàëè âîçìîæíûé
âûáîð áåçîïàñíîãî îòñåêà (òåñò 4).

Ìû àíàëèçèðîâàëè òàêæå âëèÿíèå óäàðà òîêîì
â óñòàíîâêå, â êîòîðîé âûðàáàòûâàëàñü ÓÐÏÈ, íà ïî-

âåäåíèå êðûñ â ÷åëíî÷íîé êàìåðå. Äëÿ ýòîãî ó 10 êðûñ
â òå÷åíèå 5 ìèí èçó÷àëè äâèãàòåëüíóþ àêòèâíîñòü
â ÷åëíî÷íîé êàìåðå, à íà âòîðîé äåíü èõ ïîìåùà-
ëè âî âòîðóþ óñòàíîâêó (ðèñ. 1) è ïðè çàõîäå â òåì-
íûé îòñåê ïîäâåðãàëè óäàðó òîêîì. ×åðåç 24 ÷ â òå-
÷åíèå 5 ìèí íàáëþäàëè çà èõ ïîâåäåíèåì â ÷åëíî÷-
íîé êàìåðå.

Æèâîòíûå ñîäåðæàëèñü â ñòàíäàðòíûõ ëàáîðà-
òîðíûõ óñëîâèÿõ ïðè ñâîáîäíîì äîñòóïå ê êîðìó
è âîäå. Ïðè ïðîâåäåíèè èññëåäîâàíèé ñîáëþäàëèñü
ïðàâèëà, ïðåäóñìîòðåííûå äèðåêòèâîé ¹ 86/309 ÅÅÑ
îò 24 íîÿáðÿ 1986 ã. Ñîâåòà Åâðîïåéñêîãî Ñîîáùåñòâà.

Äëÿ îöåíêè ÓÐÏÈ ïîìèìî ËÏ ðåãèñòðèðîâàëè
âûáîð îäíîãî èç òåìíûõ îòñåêîâ. Ñòàòèñòè÷åñêóþ çíà-
÷èìîñòü âîçðàñòàíèÿ ËÏ ïðè òåñòèðîâàíèè îòíîñè-
òåëüíî èñõîäíîé âåëè÷èíû îïðåäåëÿëè ñ ïîìîùüþ
ïàðíîãî êðèòåðèÿ Âèëêîêñîíà, çíà÷èìîñòü ÷àñòîòû
çàõîäîâ â îòñåêè — ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ ñîãëàñèÿ
÷àñòîò ñîáûòèé.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Óäàð òîêîì ïðè âûðàáîòêå ÓÐÏÈ ïðèâåë ê ìíî-
ãîêðàòíîìó óâåëè÷åíèþ ËÏ äàííîé ðåàêöèè ïðè òåñ-
òèðîâàíèè êàê â ïåðâîé, òàê è âî âòîðîé óñòàíîâêàõ
(òàáë. 2). Ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî ñ òî÷êè çðåíèÿ îá-
ùåïðèíÿòîãî ïîêàçàòåëÿ âûðàáîòêè ÓÐÏÈ, êàêèì
ÿâëÿåòñÿ ËÏ, îáó÷åíèå èìååò ìåñòî â îáåèõ óñòàíîâ-
êàõ. Îäíàêî ýòî íå ïðèâåëî ê ïðåäïî÷òåíèþ çàõîäîâ

â áåçîïàñíûé îòñåê. Â 1-é óñòàíîâêå
áîëüøå òðåòè æèâîòíûõ îñòàëîñü â ñòàð-
òîâîì îòñåêå, â îïàñíûé îòñåê ïåðå-
øëè 32,7%, à â áåçîïàñíûé — 30,8%.
Âî 2-é óñòàíîâêå â ñòàðòîâîì îòñåêå îñòà-
ëîñü áîëüøå ïîëîâèíû, à â áåçîïàñíûé
îòñåê ïåðåøëî âñåãî îêîëî ÷åòâåðòè æè-
âîòíûõ (ðèñ. 2, òåñò 1).

Êàê áûëî óêàçàíî âûøå, ïåðåøåä-
øèå â îïàñíûé îòñåê è îñòàâøèåñÿ
â ñòàðòîâîì îòñåêå æèâîòíûå ïîäâåðã-
ëèñü ýëåêòðîáîëåâîìó âîçäåéñòâèþ. Íà-
áëþäåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïî÷òè äâå òðå-
òè îñòàâøèõñÿ â ñòàðòîâîì îòñåêå êðûñ
ñíîâà íå ïîêèíóëè åãî, íåñìîòðÿ íà ïðî-
äîëæàþùèåñÿ óäàðû òîêîì, à èç ïåðå-

øåäøèõ áóëüøàÿ äîëÿ ïðèøëàñü íà îïàñíûé îòñåê
(ðèñ. 2, òåñò 2).

Ïðîâåäåííîå ÷åðåç ñóòêè òåñòèðîâàíèå ïîêàçàëî,
÷òî äîïîëíèòåëüíîå îáó÷åíèå (óäàðû òîêîì ïðè çà-
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Ðèñ. 1. Ñõåìû óñòàíîâîê: ââåðõó — óñòàíîâêà 1, âíèçó — óñòà-
íîâêà 2

Òàáëèöà 1

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïðîöåäóð

Óñòàíîâêè
Äíè

1 2 3 3 4 4

Óñòàíîâêà 1 îçíàêîìëåíèå
n = 52

âûðàáîòêà
n = 52

òåñò 1
n = 52

Óñòàíîâêà 2 îçíàêîìëåíèå
n = 25

âûðàáîòêà
n = 25

òåñò 1
n = 25

òåñò 2
n = 14

òåñò 3
n = 17

òåñò 4
n = 9

×Ê-óñòàíîâêà 2-×Ê îçíàêîìëåíèå
n = 10

âûðàáîòêà
n = 10

×Ê
n = 10

Ïðèìå÷àíèå. ×Ê — ÷åëíî÷íàÿ êàìåðà; n — ÷èñëî æèâîòíûõ.

Òàáëèöà 2

Ëàòåíòíûå ïåðèîäû ÓÐÏÈ (ñ)

Óñòàíîâêè, n Âûðàáîòêà Òåñòèðîâàíèå p

1, n = 52 11,3 ± 2,2 110,0 ± 18,0 0

2, n = 25 22,6 ± 4,5 198,2 ± 26,8 0,0001

Ïðèìå÷àíèå. Ïðåäñòàâëåíû ñðåäíèå, îøèáêè ñðåäíèõ è óðî-
âåíü çíà÷èìîñòè îòëè÷èÿ îò èñõîäíûõ âåëè÷èí.



õîäå â îïàñíûé òåìíûé îòñåê) è óñèëåíèå àâåðñèâ-
íîñòè ñòàðòîâîãî îòñåêà çà ñ÷åò ýëåêòðîáîëåâîãî âîç-
äåéñòâèÿ â íåì íå ïðèâåëè ê óñèëåíèþ ïðåäïî÷òå-
íèÿ áåçîïàñíîãî îòñåêà (ðèñ. 2, òåñò 3). Â îñâåùåííîì
îòñåêå îñòàëàñü ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü æèâîòíûõ, ïî-
âåäåíèå êîòîðûõ â îñíîâíîì õàðàêòåðèçîâàëîñü çà-
ìèðàíèåì.

Äîïîëíèòåëüíûå óäàðû òîêîì â èñõîäíîì îòñå-
êå ïî îêîí÷àíèè ïðåäûäóùåãî òåñòèðîâàíèÿ ïðèâåëè
ê òîìó, ÷òî èç îñòàâøèõñÿ â íåì êðûñ áîëüøèíñòâî
ñíîâà íèêóäà íå ïåðåøëè (ðèñ. 2, òåñò 4). Èç ýòîãî
ñëåäóåò, ÷òî ó êðûñ îòñóòñòâóåò íå òîëüêî èçáåãàíèå
âîçìîæíîãî óäàðà òîêîì â îïàñíîì îòñåêå ñ ïîìîùüþ
çàõîäà â áåçîïàñíûé îòñåê, íî è èçáàâëåíèå îò íà-
ëè÷íîãî òîêà.

Ïîñëå óäàðà òîêîì â óñòàíîâêå, èñïîëüçîâàííîé
äëÿ âûðàáîòêè ÓÐÏÈ, ËÏ ïåðâîãî ïåðåõîäà â äðó-
ãîé îòñåê ÷åëíî÷íîé êàìåðû óâåëè÷èëñÿ â 3,7 ðàçà
(p < 0,05), à ÷èñëî ïåðåõîäîâ óìåíüøèëîñü â 2,9 ðàçà
îòíîñèòåëüíî èñõîäíîãî óðîâíÿ (p < 0,05).

Èç ïðåäñòàâëåííûõ äàííûõ ñëåäóåò, ÷òî â ðåçóëü-
òàòå îäíîêðàòíîãî îáó÷åíèÿ ïðîèñõîäèò ðåçêîå óâå-
ëè÷åíèå ËÏ, îòðàæàþùåå óãíåòåíèå ñâîéñòâåííîé
ãðûçóíàì ðåàêöèè óõîäà èç îòêðûòîãî îñâåùåííîãî
ïðîñòðàíñòâà â òåìíîå. Â òî æå âðåìÿ íå òîëüêî îäíî-
êðàòíîå, íî è ïîâòîðíîå îáó÷åíèå íå ïðèâåëî ê âû-
áîðó áåçîïàñíîãî îòñåêà.

Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ðàññìîòðåííûé âûøå ïîñòóëàò
íåâåðåí è íåâåðíî äàííîå â íåì îáúÿñíåíèå ñîäåð-
æàíèÿ ñëåäà ïàìÿòè, ôîðìèðóåìîãî â ïðîöåññå âû-
ðàáîòêè ÓÐÏÈ. Ïðîñòîòà ïðåäëîæåííîãî îáúÿñíåíèÿ
îêàçàëàñü îáìàí÷èâîé, è ïðîáëåìà, ïî-âèäèìîìó,
ÿâëÿåòñÿ áîëåå ñëîæíîé, ÷åì ïðåäñòàâëÿëîñü ðàíåå.
Â ýòîé ñâÿçè óìåñòíî ïðèâåñòè ìíåíèå Êîíîðñêî-
ãî [11], êîòîðûé ñ÷èòàë, ÷òî îáúÿñíåíèå ìåõàíèçìà
ïàññèâíîãî èçáåãàíèÿ ìåíåå ÿñíî, ÷åì àêòèâíîãî.

Ñîïîñòàâëåíèå âåëè÷èí ËÏ ïàññèâíîãî èçáåãà-
íèÿ è çàõîäîâ â áåçîïàñíûé îòñåê ãîâîðèò î òîì,
÷òî ïðîöåññû îáó÷åíèÿ, êîòîðûå îáóñëîâëèâàþò çà-

äåðæêó äâèãàòåëüíîé ðåàêöèè è âûáîð áåçîïàñíîãî
îòñåêà, èìåþò ðàçëè÷íóþ àññîöèàòèâíóþ ïðèðîäó.
Ðàíåå óñòàíîâëåíî, ÷òî ýòè ïðîöåññû ïîä÷èíÿþòñÿ
ðàçëè÷íûì êîëè÷åñòâåííûì çàêîíîìåðíîñòÿì [10].
Âåëè÷èíû ËÏ â ïðîöèòèðîâàííîé ðàáîòå ëèíåéíî çà-
âèñåëè îò ñèëû ýëåêòðîáîëåâîãî âîçäåéñòâèÿ. Ïðåä-
ïî÷òåíèå áåçîïàñíîãî îòñåêà, íàïðîòèâ, ìåíüøå âñåãî
íàáëþäàëîñü ïðè áîëüøåì âîçäåéñòâèè, è ïðè ýòîì
áûëî áîëüøå âñåãî æèâîòíûõ, îñòàâøèõñÿ â ñòàðòî-
âîì îòñåêå, ÷òî óêàçûâàåò íà óãëóáëåíèå çàìèðàíèÿ
ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ âîçäåéñòâèÿ.

Êðîìå òîãî, ðàçëè÷íûì áûëî è âëèÿíèå ïèðà-
öåòàìà íà ýòè âåëè÷èíû: ïðåïàðàò íå âëèÿë íà ËÏ,
íî óâåëè÷èâàë ïðåäïî÷òåíèå áåçîïàñíîãî îòñåêà. Âû-
ÿâëåííîå ïîëîæèòåëüíîå âëèÿíèå ïðåïàðàòà òîëüêî
íà ïðîñòðàíñòâåííûé êîìïîíåíò ïàìÿòè ñîãëàñó-
åòñÿ ñ óëó÷øåíèåì íîîòðîïàìè ïðîñòðàíñòâåííîé
ïåðåäåëêè ðåàêöèè èçáåãàíèÿ ó êðûñ [8] è óñêîðå-
íèåì ðåøåíèÿ ïðîñòðàíñòâåííîé çàäà÷è â ëàáèðèí-
òå Ìîððèñà [12].

Â îñíîâå áûñòðîãî ôîðìèðîâàíèÿ ñëåäà ïàìÿòè,
îáóñëîâëèâàþùåãî óãíåòåíèå ðàññìàòðèâàåìîé ðåàê-
öèè, ëåæàò, ïî-âèäèìîìó, íåñêîëüêî ïðè÷èí. Ïðåæ-
äå âñåãî òàêîâîé ñëóæèò óñëîâíàÿ ðåàêöèÿ ñòðàõà,
êîòîðàÿ, ïî Êîíîðñêîìó [11], îáðàçóåòñÿ óæå ïîñëå
îäíîãî ñî÷åòàíèÿ óäàðà òîêîì è ýêñïåðèìåíòàëüíîé
óñòàíîâêè. Îòìåòèì, ÷òî óâåëè÷åíèå ËÏ ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ óìåíüøåíèåì äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè. Åùå
îäíîé ïðè÷èíîé ñ÷èòàþò ñòðàõ òåìíîòû [2]. Îäíàêî
ËÏ ðåàêöèè óâåëè÷èâàåòñÿ è ó êðûñ, ïîìåùåííûõ
ïîñëå ïðîöåäóðû âûðàáîòêè ÓÐÏÈ â ÷åëíî÷íóþ êà-
ìåðó, â êîòîðîé íåò òåìíîãî îòñåêà. Ñëåäîâàòåëüíî,
àññîöèàöèÿ “òîê-òåìíîòà” íå èãðàåò ñóùåñòâåííîé
ðîëè â ôîðìèðîâàíèè è ðåàëèçàöèè ñëåäà ïàìÿòè
â ÓÐÏÈ, à îñíîâíîå çíà÷åíèå ïðèíàäëåæèò âîçäåé-
ñòâèþ òîêà êàê êàêîâîãî áåçîòíîñèòåëüíî ê òåìíî-
ìó îòñåêó.

Äîêàçàòåëüñòâî ðîëè ñòðàõà â óâåëè÷åíèè ËÏ ïðå-
äîñòàâëÿåò òàêæå ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ïñèõîôàðìàêî-
ëîãèÿ. Àíêñèîëèòèêè, ïðåäíàçíà÷åííûå äëÿ óìåíü-
øåíèÿ ñòðàõà è òðåâîãè, óìåíüøàþò ïîñëåäñòâèÿ
ñòðåññîãåííûõ âîçäåéñòâèé â ðàçëè÷íûõ òåñòàõ [13].
Îíè óâåëè÷èâàþò ÷èñëî ïåðåõîäîâ è âðåìÿ ïðåáû-
âàíèÿ â îñâåùåííîì îòñåêå â ñâåòëî-òåìíîé êàìåðå;
óìåíüøàþò çàìèðàíèå è óâåëè÷èâàþò äâèãàòåëüíóþ
àêòèâíîñòü â îòêðûòîì ïîëå; ðåäóöèðóþò àíêñèîãåí-
íîå ñîñòîÿíèå æèâîòíûõ â òåñòå ñòàðòë-ðåàêöèè, âû-
çûâàåìîå ñèëüíûì çâóêîâûì âîçäåéñòâèåì è òîêîì,
÷òî óìåíüøàåò çàìèðàíèå.

Èìåííî ýòà ñïîñîáíîñòü àíêñèîëèòèêîâ óìåíü-
øàòü ñòðàõ è òðåâîãó îáúÿñíÿåò, ÷òî àíêñèîëèòèê
äèàçåïàì óìåíüøàåò ËÏ â ÓÐÏÈ [4, 14]. Â îòëè÷èå
îò ýòîãî íîîòðîïû, ìåõàíèçì äåéñòâèÿ êîòîðûõ íà-
ïðÿìóþ íå ñâÿçàí ñ óìåíüøåíèåì ñòðàõà è òðåâîãè,
íå óìåíüøàþò è ËÏ [1—3, 10]. Òàêèì îáðàçîì, óìåíü-
øåíèå ñòðàõà ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ ËÏ, à ïðè îò-
ñóòñòâèè óìåíüøåíèÿ ñòðàõà íå óìåíüøàåòñÿ è ËÏ.

Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî ïîìèìî êëàññè÷åñêîãî àññî-
öèàòèâíîãî ïðîöåññà ñòðàõ ìîæåò áûòü îáóñëîâëåí
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Ðèñ. 2. ×àñòîòà ïðåäïî÷òåíèÿ îòñåêîâ ïðè òåñòèðîâàíèè ÓÐÏÈ.
Ïî îðäèíàòå — ÷èñëî êðûñ, %.

*, ** — p < 0,05 è p < 0,01 ñîîòâåòñòâåííî, îòíîñèòåëüíî ÷àñòî-
òû ïðåäïî÷òåíèÿ ñòàðòîâîãî îòñåêà. ×åðíûé ïðÿìîóãîëüíèê —
÷àñòîòà çàõîäîâ â îïàñíûé îòñåê; ñåðûé — â áåçîïàñíûé îòñåê;

áåëûé — ïðåäïî÷òåíèå ñòàðòîâîãî îòñåêà



èíñòðóìåíòàëüíûì ïóòåì, ïîñêîëüêó òîê ñëåäóåò çà
ðåàêöèåé æèâîòíîãî. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ËÏ óâåëè-
÷èëñÿ áîëüøå ó êðûñ, êîòîðûì òîê äàâàëñÿ ïðè çà-
õîäå â òåìíûé îòñåê, ÷åì ó êðûñ, êîòîðûì òîê äàâàë-
ñÿ áåçîòíîñèòåëüíî ê ýòîé ðåàêöèè [5]. Ýòè îïûòû
äîêàçàëè ðîëü èíñòðóìåíòàëüíîãî îáóñëîâëèâàíèÿ,
à âîçìîæíî, è ðîëü çàïîìèíàíèÿ ìåñòà íàíåñåíèÿ
òîêà. Íî çíà÷åíèå ýòîãî ôàêòîðà äîñòàòî÷íî îãðàíè-
÷åíî, ïîñêîëüêó îòìå÷åííîå ïðåâûøåíèå ËÏ èìååò
ìåñòî òîëüêî ïðè ñèëå òîêà áîëüøåé, ÷åì 1,8 mA. Ñëå-
äóåò òàêæå äîáàâèòü, ÷òî ïðè áîëüøåì ýëåêòðîáîëå-
âîì âîçäåéñòâèè ìåíüøå âñåãî âûáîðîâ áåçîïàñíî-
ãî îòñåêà [10].

Ïðè÷èíîé óâåëè÷åíèÿ ËÏ ïîñëå âîçäåéñòâèÿ òîêà
ìîæåò ñëóæèòü òàêæå îòêðûòàÿ È.Ì. Ñå÷åíîâûì çà-
âèñèìîñòü ðåàêöèé îðãàíèçìà îò ñîñòîÿíèÿ ÖÍÑ, íà-
çâàííàÿ ïîçæå ïåðåêëþ÷åíèåì. Ýòî ÿâëåíèå õàðàêòå-
ðèçóåò äðåâíèé ïðèñïîñîáèòåëüíûé ìåõàíèçì, êî-
òîðûé îáåñïå÷èâàåò íåñïåöèôè÷åñêîå ðåàãèðîâàíèå
â ñîîòâåòñòâèè ñ ïîëó÷åííîé èíôîðìàöèåé î ñðåäå.
Ïîäîáíàÿ çàâèñèìîñòü ïðîñëåæèâàåòñÿ ó æèâîòíûõ
íà÷èíàÿ ñ äîñòàòî÷íî ðàííèõ ýòàïîâ ýâîëþöèè. Ìû
íàáëþäàëè, â ÷àñòíîñòè [15], ÷òî ïîñëå îäíîêðàòíî-
ãî äåéñòâèÿ òîêà íåðåèñû (Nereis pelagica) íà÷èíà-
þò ðåàãèðîâàòü íà âèáðàöèîííûé ðàçäðàæèòåëü êàê
íà àâåðñèâíûé (ñîêðàùåíèåì, îòäåðãèâàíèåì ãîëîâ-
íîãî êîíöà), à ïîñëå ïèùè — äâèæåíèåì âïåðåä, õà-
ðàêòåðíûì äëÿ ïîèñêà ïèùè, õîòÿ âèáðàöèÿ íå ñî-
ïðîâîæäàëàñü íè òîêîì, íè ïèùåé.

Ñëåäóåò äîáàâèòü, ÷òî Ï.Â. Ñèìîíîâ â ñâÿçè ñ
ãèïîòåçîé î êðåàòîãåíåçå ðàññìàòðèâàë ðÿä âîçìîæ-
íîñòåé ïåðâè÷íîãî çàìûêàíèÿ âðåìåííû́õ ñâÿçåé, ÷üå
ñîîòâåòñòâèå ðåàëüíîé äåéñòâèòåëüíîñòè âûÿñíÿåòñÿ
ëèøü ïîçäíåå, â ÷àñòíîñòè ñïîñîáíîñòü äîìèíàíòíî-
ãî î÷àãà ïðèäàâàòü ÿâëåíèÿì äåéñòâèòåëüíîñòè è èõ
ñëåäàì îáúåêòèâíî íå ïðèñóùåå èì çíà÷åíèå [16].

Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ óâåëè÷åíèå ËÏ ìîæåò áûòü
îáóñëîâëåíî íå ïàìÿòüþ î âîçäåéñòâèè òîêà â ñòðî-
ãî îïðåäåëåííîì ìåñòå è ñîîòâåòñòâåííî íå èçáåãà-
íèåì òîêà â íåì, à íåñïåöèôè÷åñêîé îáîðîíèòåëü-
íîé ðåàêöèåé (çàìèðàíèåì), îòðàæàþùåé ñïîñîáíîñòü
æèâîòíûõ ðåàãèðîâàòü â ñîîòâåòñòâèè ñ âîçäåéñò-
âèåì áèîëîãè÷åñêè çíà÷èìûõ ðàçäðàæèòåëåé. Ýòîò
äðåâíèé ìåõàíèçì ñóùåñòâåí äëÿ îáó÷åíèÿ è ìîæåò
ñîñòàâèòü òî÷êó ïðèëîæåíèÿ äëÿ íîîòðîïîâ íà ðàí-
íèõ ýòàïàõ ôèëîãåíåçà. Ïîäòâåðæäåíèåì ýòîìó ñëó-
æèò âëèÿíèå ïèðàöåòàìà íà îáó÷åíèå è ïàìÿòü íà-
ñåêîìûõ [17].

Êàê ïîêàçûâàþò ïîëó÷åííûå äàííûå, áûñòðîå
ôîðìèðîâàíèå ýìîöèîíàëüíîé ðåàêöèè ñòðàõà, îáåñïå-
÷èâàþùåé óãíåòåíèå âðîæäåííîãî ïîâåäåíèÿ, íå ïðè-
âîäèò ê áûñòðîìó ôîðìèðîâàíèþ ñëåäà ïàìÿòè, îò-
ðàæàþùåãî ïðîñòðàíñòâåííûå õàðàêòåðèñòèêè ýêñ-

ïåðèìåíòàëüíîé ñèòóàöèè. Çàïîìèíàíèå ìåñòà íà-
íåñåíèÿ òîêà, ïðîñòðàíñòâåííàÿ äèôôåðåíöèðîâêà,
âûáîð áåçîïàñíîãî îòñåêà ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé áîëåå
ñëîæíûé ïðîöåññ è áîëåå òðóäíóþ çàäà÷ó, ÷åì ôîð-
ìèðîâàíèå êëàññè÷åñêîãî óñëîâíîãî ðåôëåêñà. Òàê,
ïðè âûðàáîòêå èçáåãàíèÿ â êàìåðå Ñêèííåðà ñíà-
÷àëà âîçíèêàåò ðåàêöèÿ íà òîê â âèäå çàìèðàíèÿ,
çàòåì íà óñëîâíûé ðàçäðàæèòåëü â âèäå âçäðàãèâà-
íèÿ è ïåðåìåùåíèé ïî êàìåðå áåçîòíîñèòåëüíî ê
ðû÷àãó, íàæàòèå íà êîòîðûé âûêëþ÷àåò òîê, è òîëü-
êî çíà÷èòåëüíî ïîçæå ïîÿâëÿþòñÿ èçáàâëåíèå è èç-
áåãàíèå, ïîäêðåïëåíèåì äëÿ êîòîðûõ ñëóæàò âûêëþ-
÷åíèÿ òîêà è óñëîâíîãî ðàçäðàæèòåëÿ, ñëåäóþùèå
çà ðåàêöèåé [18]. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ äâóõôàêòîðíîé
òåîðèåé îáó÷åíèÿ èçáåãàíèþ [19], ñîãëàñíî êîòîðîé
ñíà÷àëà íà îñíîâå êëàññè÷åñêîãî ïðèíöèïà ñî÷åòà-
íèÿ óñëîâíîãî è áåçóñëîâíîãî ðàçäðàæèòåëåé ôîðìè-
ðóåòñÿ óñëîâíàÿ ðåàêöèÿ ñòðàõà, à èíñòðóìåíòàëüíàÿ
îáîðîíèòåëüíàÿ ðåàêöèÿ âîçíèêàåò â õîäå äàëüíåé-
øåãî îáó÷åíèÿ.

Íà íàø âçãëÿä, èìåííî áóëüøàÿ ñëîæíîñòü îïðå-
äåëåíèÿ áåçîïàñíîãî îòñåêà îáúÿñíÿåò, ïî÷åìó ïèðà-
öåòàì áîëåå ýôôåêòèâåí â óñëîâèÿõ ïðîñòðàíñòâåí-
íîãî âûáîðà â ïðåäëàãàåìîé ìîäèôèêàöèè ìåòîäè-
êè [10]. Íà ñàìîì äåëå èçâåñòíî, ÷òî äëÿ âûÿâëåíèÿ
íîîòðîïíîé àêòèâíîñòè ñóáñòàíöèé ïðèáåãàþò ê ðàç-
ëè÷íûì âîçäåéñòâèÿì, çàòðóäíÿþùèì îáó÷åíèå [4, 14].
Òàê, îïðåäåëåíèþ íîîòðîïíûõ ñâîéñòâ ïèðàöåòàìà
ñïîñîáñòâóåò óñëîæíåíèå çàäà÷è ñ ïîìîùüþ èçìåíå-
íèÿ ìåñòîïîëîæåíèÿ îòâåðñòèÿ â ÷åëíî÷íîé êàìåðå
è ðû÷àãà â ÿùèêå Ñêèííåðà [8]. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
âëèÿíèå ïèðàöåòàìà íà âûáîð áåçîïàñíîãî îòñåêà
ïðè îòñóòñòâèè òàêîâîãî íà ËÏ óõîäà èç îñâåùåí-
íîãî îòñåêà [10] óêàçûâàåò íà áóëüøóþ ñëîæíîñòü
ïðîñòðàíñòâåííîé äèôôåðåíöèðîâêè îòíîñèòåëüíî
ôîðìèðîâàíèÿ óñëîâíîé ðåàêöèè ñòðàõà.

Òàêèì îáðàçîì, ïðîâåäåííîå èññëåäîâàíèå ïîçâî-
ëÿåò çàêëþ÷èòü, ÷òî óâåëè÷åíèå ËÏ óõîäà èç îñâå-
ùåííîãî îòñåêà ïðîèñõîäèò óæå ïîñëå îäíîêðàòíî-
ãî îáó÷åíèÿ, â òî âðåìÿ êàê ïðåäïî÷òåíèå òåìíîãî
áåçîïàñíîãî îòñåêà, â êîòîðîì æèâîòíîå íå ïîäâåðãà-
ëîñü ýëåêòðîáîëåâîìó âîçäåéñòâèþ, îòñóòñòâóåò äàæå
ïðè ïîâòîðíîì îáó÷åíèè. Óâåëè÷åíèå ËÏ, óìåíüøå-
íèå äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè è çàìèðàíèå, îòìå÷à-
åìîå ó êðûñ ïîñëå îäíîêðàòíîãî îáó÷åíèÿ, íàáëþäà-
åòñÿ òàêæå â êàìåðå, â êîòîðîé îíè íå ïîäâåðãàëèñü
ýëåêòðîøîêó è â êîòîðîé íåò òåìíîãî îòñåêà. Ñëå-
äîâàòåëüíî, óâåëè÷åíèå ËÏ îáóñëîâëåíî íå ïàìÿòüþ
î âîçäåéñòâèè òîêà â ñòðîãî îïðåäåëåííîì ìåñòå è
ñîîòâåòñòâåííî íå èçáåãàíèåì òîêà â íåì, à íåñïåöè-
ôè÷åñêîé îáîðîíèòåëüíîé ðåàêöèåé çàìèðàíèÿ, íå ñî-
îòíåñåííîé ñ ìåñòîì íàíåñåíèÿ òîêà.

ÑÏÈÑÎÊ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

1. Ghelardini C., Galeotti N., Gualtieri F., Romanelli M.N.,

Bucherelli C., Baldi E., Bartolini A. DM235 (sunifiram): a no-
vel nootropic with potential as a cognitive enhancer // Naunyn
Schmiedebergs Arch Pharmacol. 2002. Vol. 365. N 6. P. 419—426.

6 ÂÅÑÒÍ. ÌÎÑÊ. ÓÍ-ÒÀ. ÑÅÐ. 16. ÁÈÎËÎÃÈß. 2013. ¹ 1



2. Misztal M., Danysz W. Comparison of glutamate anta-
gonists in continuous multiple-trial and single-trial dark avoi-
dance // Behav. Pharmacol. 1995. Vol. 6. N 5—6. P. 550—561.

3. Shah J., Goyal R. Investigation of neuropsychophar-
macological effects of a polyherbal formulation on the learning
and memory process in rats // J. Young Pharm. 2011. Vol. 3.
N 2. P. 119—124.

4. Vasudevan M., Parle M. Pharmacological evidence for
the potential of Daucus carota in the management of cogni-
tive dysfunctions // Biol. Pharm. Bull. 2006. Vol. 29. N 6.
P. 1154—1161.

5. Kapp B.S., Gallagher M., Holmquist B.K., Theall C.L.

Retrograde amnesia and hippocampal stimulation: dependence
upon the nature of associations formed during conditioning //
Behav. Biol. 1978. Vol. 24. N 1. P. 1—23.

6. Áóðåø ß., Áóðåøîâà Î., Õüþñòîí Äæ.Ï. Ìåòîäèêè
è îñíîâíûå ýêñïåðèìåíòû ïî èçó÷åíèþ ìîçãà è ïîâåäå-
íèÿ. Ì.: Âûñøàÿ øêîëà, 1991. 399 ñ.

7. Inozemtsev A.N. Estudio de la sujecion de la palanca
en el contexto de la evitacion discriminada // Acta Cientifica
Venezolana. 1983. Vol. 34. N 2. P. 159—167.

8. Èíîçåìöåâ À.Í., Ïðàãèíà Ë.Ë. Ìåòîäè÷åñêèå ïðè-
åìû ñòðåññîãåííûõ âîçäåéñòâèé äëÿ èññëåäîâàíèÿ íîîò-
ðîïíûõ âëèÿíèé íà îáó÷åíèå è ïàìÿòü // Âåñòí. Ìîñê.
óí-òà. Ñåð. 16. Áèîëîãèÿ. 1992. ¹ 4. Ñ. 23—31.

9. Sarter M., Hagan J., Dudchenko P. Behavioral screening
for cognition enhancers: from indiscriminate to valid testing:
Part II // Psychopharmacology (Berl). 1992. Vol. 107. N 4.
P. 461—473.

10. Èíîçåìöåâ À.Í, Áåëüíèê À.Ï., Îñòðîâñêàÿ Ð.Ó.

Èçó÷åíèå óñëîâíîãî ðåôëåêñà ïàññèâíîãî èçáåãàíèÿ â ìî-
äèôèöèðîâàííîé òðåõêàìåðíîé óñòàíîâêå // Ýêñï. êëèí.
ôàðìàêîë. 2007. ¹ 2. Ñ. 67—69.

11. Êîíîðñêèé Þ. Èíòåãðàòèâíàÿ äåÿòåëüíîñòü ìîçãà.
Ì: Âûñøàÿ øêîëà, 1970. 412 ñ.

12. Baranova A.I., Whiting M.D., Hamm R.J. Delayed,
post-injury treatment with aniracetam improves cognitive per-
formance after traumatic brain injury in rats // J. Neurotrauma.
2006. Vol. 23. N 8. P. 1233—1240.

13. Âîðîíèíà Ò.À., Ñåðåäåíèí Ñ.Á. Ìåòîäè÷åñêèå óêà-
çàíèÿ ïî èçó÷åíèþ òðàíêâèëèçèðóþùåãî (àíêñèîëèòè÷åñêî-
ãî) äåéñòâèÿ ôàðìàêîëîãè÷åñêèõ âåùåñòâ // Ðóêîâîäñòâî
ïî ýêñïåðèìåíòàëüíîìó (äîêëèíè÷åñêîìó) èçó÷åíèþ íîâûõ
ôàðìàêîëîãè÷åñêèõ âåùåñòâ / Ïîä ðåä. Â.Ï. Ôåñåíêî. Ì.:
Ðåìåäèóì, 2000. Ñ. 126—130.

14. Kim D.H., Kim S., Jeon S.J., Son K.H., Lee S.,

Yoon B.H., Cheong J.H., Ko K.H., Ryu J.H. Tanshinone
I enhances learning and memory, and ameliorates memory
impairment in mice via the extracellular signal-regulated kina-
se signalling pathway // Br. J. Pharmacol. 2009. Vol. 158. N 4.
P. 1131—1142.

15. Èíîçåìöåâ À.Í. Èçìåíåíèå ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàê-
öèé íåðåèñîâ íà âèáðàöèþ ïîñëå äåéñòâèÿ áåçóñëîâíûõ
ðàçäðàæèòåëåé // Æóðí. âûñø. íåðâ. äåÿò. 1989. Ò. 39. ¹ 2.
Ñ. 376—378.

16. Ñèìîíîâ Ï.Â. Ê ôèçèîëîãèè êðåàòîãåíåçà // Ïî-
èñêîâàÿ àêòèâíîñòü, ìîòèâàöèÿ è ñîí / Ïîä ðåä. Ã.Ã. Ãà-
ñàíîâà, Ï.Â. Ñèìîíîâà. Áàêó: Ýëì, 1986. Ñ. 54—60.

17. Èíîçåìöåâ À.Í. Íà ïóòè ê ýâîëþöèîííîé ïñèõî-
ôàðìàêîëîãèè // Âûñøàÿ íåðâíàÿ äåÿòåëüíîñòü: â÷åðà è
ñåãîäíÿ. Ñá. íàó÷. òðóäîâ, ïîñâÿùåííûõ 100-ëåòèþ ñî äíÿ
ðîæäåíèÿ Ë.Ã. Âîðîíèíà / Ïîä ðåä. Ð.À. Äàíèëîâîé, Ê.À. Íè-
êîëüñêîé. Ì.: Èçä-âî Ìîñê. óí-òà, 2010. Ñ. 173—196.

18. Èíîçåìöåâ À.Í. Îñîáåííîñòè èíñòðóìåíòàëüíîé
îáîðîíèòåëüíîé ðåàêöèè íà íà÷àëüíîì ýòàïå åå ôîðìè-
ðîâàíèÿ // Âåñòí. Ìîñê. óí-òà. Ñåð. Áèîëîãèÿ. 1988. ¹ 4.
Ñ. 60—66.

19. Mowrer O.H. On the dual nature of learning: A rein-
terpretation of “conditioning” and “problem-solving” // Har-
vard Ed. Rev. 1947. N 17. P. 102—148.

Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
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THE ANALYSIS OF THE MEMORY TRACE NATURE
IN PASSIVE AVOIDANCE RESPONSE

A.N. Inozemtsev

Passive avoidance conditioning is analyzed in a three compartment apparatus that consists of
a light compartment, a dark dangerous compartment in which foot shock was delivered and a dark
safe one where the rats were not punished. It is concluded that latency increase of passive response
is caused not by memory of the shock in the strictly certain place and accordingly not by shock avoi-
dance in it, but by nonspecific defensive response (freezing) being unrelated with the shock place.

Key words: modified passive avoidance, memory nature.
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