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Ãàëüì³âí³ ðåàêö³¿ íåéðîí³â ìîòîðíî¿ êîðè ãîëîâíîãî
ìîçêó ê³øêè ï³ä ÷àñ êîìïëåêñíîãî çàïóñêó óìîâíîãî
ðóõîâîãî ðåôëåêñó

Íà áîäðñòâóþùèõ êîøêàõ, îáó÷åííûõ âûïîëíÿòü ïîñòàíîâî÷íîå äâèæåíèå â îòâåò íà äåéñòâèå
äâóõ ñòèìóëîâ (ïðåäâàðèòåëüíîãî è óñëîâíîãî), èññëåäîâàëè èìïóëüñíûå ðåàêöèè íåéðîíîâ
ìîòîðíîé êîðû (ïîëå 4), ñâÿçàííûå ñ îñóùåñòâëåíèåì ðåôëåêñà, è îäíîâðåìåííî
ðåãèñòðèðîâàëè ìåäëåííûé ïîòåíöèàë êîðû â îáëàñòè vertex. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â
ìåæñòèìóëüíûé ïåðèîä ïðè îæèäàíèè äåéñòâèÿ çàïóñêàþùåãî ñòèìóëà, â ñëó÷àå
îñóùåñòâëåíèÿ ðåôëåêñà, âîçíèêàåò âûñîêîàìïëèòóäíîå íåãàòèâíîå ñìåùåíèå ìåäëåííîãî
ïîòåíöèàëà êîðû. Îäíîâðåìåííî íàáëþäàëîñü óãíåòåíèå íåéðîííîé àêòèâíîñòè, ïîñëå
êîòîðîé, â ñëó÷àå âûïîëíåíèÿ ðåôëåêñà, âîçíèêàëè âîçáóäèòåëüíûå ðåàêöèè, ïðåäñòàâëÿþùèå
ñîáîé ìîùíóþ èìïóëüñàöèþ. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü íàëè÷èå ñâÿçè
ìåæäó ðàçâèòèåì íåãàòèâíîñòè è òîðìîæåíèåì íåéðîíîâ ìîòîðíîé êîðû â ïåðèîä
ïîäãîòîâêè ê äâèæåíèþ.
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ÂÑÒÓÏ

Çàáåçïå÷åííÿ âèá³ðêîâîãî íàäõîäæåííÿ
çíà÷óùî¿ ³íôîðìàö³¿ äî êîðè ãîëîâíîãî
ìîçêó, ÿêå çóìîâëåíå ïðîöåñàìè óâàãè,
ñïðèÿº óñï³øí³é ö³ëåñïðÿìîâàí³é ä³ÿëüíîñò³
ëþäèíè òà òâàðèí. Ó ë³òåðàòóð³ íåìàº ÷³òêî
âèçíà÷åíîãî óÿâëåííÿ ïðî òå, ÿêèì ÷èíîì
òà ÿêîþ ì³ðîþ ïðîöåñè óâàãè àáî ¿¿ â³äâî-
ë³êàííÿ ìîæóòü â³äáèâàòèñÿ íà õàðàêòå-
ðèñòèêàõ àêòèâíîñò³ îêðåìèõ íåéðîí³â êîðè
ãîëîâíîãî ìîçêó. Çâè÷àéíî, öå ïåðåøêîäæàº
ãëèáîêîìó ðîçóì³ííþ äèíàì³êè ðåàêö³é
íåéðîí³â, ÿê³ âèêëèêàí³ ä³ºþ ïîäðàçíèê³â ó
ïðîöåñ³ íàâ÷àííÿ òâàðèí òà çä³éñíåííÿ
íèìè óìîâíîãî ðåôëåêñó, îñê³ëüêè ³ íàâ÷àí-
íÿ, ³ àäåêâàòíà ðåàêö³ÿ òâàðèíè çàáåçïå-
÷óºòüñÿ ïðîöåñàìè óâàãè.

Ïðèéíÿòî ââàæàòè, ùî â ³íòåðâàë³ ì³æ
ä³ºþ ïîïåðåäæóâàëüíîãî òà óìîâíîãî ñòè-
ìóë³â, ó ðàç³ óñï³øíî¿ ðåàë³çàö³¿ óìîâíîãî
ðåôëåêñó, óâàãà òâàðèíè êîíöåíòðóºòüñÿ íà
î÷³êóâàíí³ ä³¿  óìîâíîãî ñòèìóëó, ÿêèé
áåçïîñåðåäíüî âèêëèêàº çä³éñíåííÿ çàïðî-

ãðàìîâàíîãî ðóõîâîãî àêòó. Îäíî÷àñíî ó
ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä â ä³ëÿíö³ vertex òà
ïðèëåãëèõ ä³ëÿíêàõ ðåºñòðóºòüñÿ íåãàòèâ-
íèé ïîâ³ëüíèé ïîòåíö³àë êîðè (ÏÏÊ), ùî º
îá�ºêòèâíèì ïîêàçíèêîì ïðîÿâó óâàãè [17�
20]. Ïèòàííÿ ùîäî ðåàêö³¿ îêðåìèõ íåéðî-
í³â ó â³äïîâ³äí³é ä³ëÿíö³ êîðè ï³ä ÷àñ
î÷³êóâàííÿ ñèãíàë³â çàëèøàºòüñÿ íåäîñ-
òàòíüî äîñë³äæåíèì.

Ìåòîþ íàøî¿ ðîáîòè áóëî âèâ÷åííÿ
äèíàì³êè ³ìïóëüñíî¿ àêòèâíîñò³ (²À) íåéðî-
í³â ìîòîðíî¿ êîðè ê³øêè, ÿê³ ïîâ�ÿçàí³ ç³
çä ³éñíåííÿì ðåôëåêñó  íà  ä ³þ ïàðíèõ
ñòèìóë³â, ç³ çì³íîþ ð³âíÿ ÏÏÊ.

ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Óìîâíèé ðåôëåêñ âèðîáëÿëè íà áàç³ áåçó-
ìîâíî¿ ðåàêö³¿ ïîñòàíîâêè ëàïè íà îïîðó, ùî
âèíèêàëà ó â³äïîâ³äü íà òàêòèëüíó ñòèìó-
ëÿö³þ äîðñàëüíî¿ ïîâåðõí³ ïåðåäíüî¿ ëàïè
ê³øêè. Âèá³ð òàêî¿ ïîñòàíîâêè ÿê îñíîâè
óìîâíîãî ðåôëåêñó áóâ çóìîâëåíèé êîðòè-
êàëüíîþ ïðèðîäîþ öüîãî ðåôëåêñó [24].
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Ï³ñëÿ âèðîáëåííÿ óìîâíîãî ðåôëåêñó
çä³éñíþâàëè äîäàòêîâå íàâ÷àííÿ òâàðèí.
Äëÿ  öüîãî  çàñòî ñîâó âàëè  äîäàòêîâèé
ïîäðàçíèê, ÿêèé âèêîðèñòîâóâàëè ÿê ïîïå-
ðåäæóâàëüíèé ñòèìóë. ²íòåðâàë ì³æ ïîä-
ðàçíèêàìè ï³ä ÷àñ íàâ÷àííÿ áóâ 1000 ìñ.
Ó åêñïåðèìåíòàõ ³íòåðâàëè çì³íþâàëè â³ä
250 äî 1500 ìñ. Äîñë³äæåííÿ áóëè âèêîíàí³
íà ÷îòèðüîõ êîòàõ ç âèðîáëåíèì óìîâíèì
ðåôëåêñîì, ïîâòîðþâàí³ñòü ÿêîãî ñòàíî-
âèòü íå ìåíøå í³æ 95 %.

ßê óìîâíèé ñòèìóë âèêîðèñòîâóâàëè
çâóêîâå êëàöàííÿ, äëÿ îòðèìàííÿ ÿêîãî íà
äèíàì³ê â³ä ãåíåðàòîðà ³ìïóëüñ³â ïîäàâàëè
ïðÿìîêóòíèé ðîçðÿä ñòðóìó òðèâàë³ñòþ
1ìñ òà àìïë³òóäîþ 40 Â. ßê ïîïåðåäæó-
âàëüíèé ñòèìóë � çâóêîâèé òîí ñèëîþ äî
60 Äá. Äëÿ çàïîá³ãàííÿ çâèêàííÿ òâàðèíè
äî ä³¿ öüîãî ñòèìóëó ï³ä ÷àñ åêñïåðèìåíòó
çì³íþâàëè òîíàëüí³ñòü ³ òðèâàë³ñòü éîãî ä³¿.

Äëÿ çàáåçïå÷åííÿ â³äâåäåííÿ íåéðîííî¿
àêòèâíîñò³ ó õðîí³÷íîìó åêñïåðèìåíò³
òâàðèíàì çä³éñíþâàëè õ³ðóðã³÷íó îïåðàö³þ
ìåòîþ ÿêî¿ áóëî âñòàíîâëåííÿ íà ïîâåðõí³
÷åðåïà  ãàéêè  ì³êðîìàí³ïóëÿòîðà  íàä
ä³ëÿíêîþ ïðåäñòàâíèöòâà ïåðåäíüî¿ ê³íö³âêè
ó ïîë³ 4 ìîòîðíî¿ êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó, òà
åëåêòðîä³â äëÿ â³äâåäåííÿ êîðòèêîãðàìè.
Ìàêðîïîòåíö³àë â³äâîäèëè â³ä ä³ëÿíêè ver-
tex. Öåé ñèãíàë ïîäàâàëè íà âõ³ä ï³äñèëþ-
âà÷à ïîñò³éíîãî ñòðóìó; ïîñò³éíà ÷àñó
ñòàíîâèëà 7 ñ.

Àêòèâí³ñòü íåéðîí³â ðåºñòðóâàëè ÷åðåç
ñêëÿíèé ì³êðîåëåêòðîä, ÿêèé çàïîâíþâàëè
ðîç÷èíîì NaCl êîíöåíòðàö³ºþ 4 ìîëü/ë.
ÏÏÊ â³äâîäèëè çà äîïîìîãîþ ïîçîëî÷åíèõ
ìîíîïîëÿðíèõ åëåêòðîä³â, ùî áóëè âñòà-
íîâëåí³ ï³ä ÷àñ ï³äãîòîâ÷î¿ îïåðàö³¿ íà êîíò-
ðàëàòåðàëüí³é ï³âêóë³. Ðåºñòðàö³þ ïî÷àòêó
ðóõîâî¿ àêòèâíîñò³ ê³íö³âêè, êîíòðàëà-
òåðàëüí³ äî äîñë³äæóâàííÿ ä³ëÿíêè êîðè
çä³éñíþâàëè çà äîïîìîãîþ ï�ºçîäàò÷èêà,
ùî âñòàíîâëþâàëè â ä³ëÿíö³ äâîãîëîâîãî
ì�ÿçà ïëå÷à. Ïî÷àòîê çàïèñó ðåàë³çàö³¿
ïî÷èíàëè çà óìîâè â³äñóòíîñò³ ñïîíòàííî¿
ðóõîâî¿ àêòèâíîñò³ òà âèñîêîàìïë³òóäíèõ

ñïîíòàííèõ çì³í ÏÏÊ. Íåéðîíí³ â³äïîâ³ä³
íà ñèãíàëè, ùî ïîäàâàëèñÿ, îö³íþâàëè çà
ðàñòðîâèìè ä³àãðàìàìè ñåð³é ðåàë³çàö³é.
Ñòàòèñòè÷íó îáðîáêó çä³éñíþâàëè ñïåö³-
à ëüíîþ êîìï�þòåðíîþ ïðîãðàìîþ çà
íàñòóïíîþ ñõåìîþ: ïîñòñòèìóëüí³ ã³ñòîã-
ðàìè äëÿ 10 òà á³ëüøå ðåàë³çàö³é ðåôëåêñó,
ùî áóëî çä³éñíåíî ïðîòÿãîì îäíîãî åêñïå-
ðèìåíòó, ï³äñóìîâóâàëè. Çà äîñòîâ³ðíó
çáóäëèâó ðåàêö³þ ââàæàëè òàêó, ÿêà ïåðåâè-
ùóâàëà 2σ, ðîçðàõîâàíèõ çà àìïë³òóäîþ
ôîíîâî¿ àêòèâíîñò³.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÈ

Ó ïåð³îä ì³æ ïîïåðåäæóâàëüíèì òà óìîâ-
íèì ñòèìóëàìè ïðè â³äñóòíîñò³ ñïîíòàííèõ
ðóõ³â ó òâàðèí ñïîñòåð³ãàëèñÿ êîëèâàííÿ
ÏÏÊ â îáèäâà áîêè, ç àìïë³òóäîþ â³ä 10
äî 100 ìêÂ. Ïðè÷îìó íàïî÷àòêó åêñïåðè-
ìåíòó, òîáòî ï³ä ÷àñ âèñîêîãî ð³âíÿ õàð÷î-
âîãî ìîòèâàö³éíîãî çáóäæåííÿ, ÷àñòîòà é
àìïë³òóäà çñóâ³â ïîòåíö³àëó áóëà âèùîþ,
í³æ íàïðèê³íö³, ï³ñëÿ íàñè÷åííÿ òâàðèí. Öå
çóìîâëÿëîñÿ, î÷åâèäíî, ïîñòóïîâèì çíè-
æåííÿì ð ³âíÿ  åìîö³éíîãî  çáóäæåííÿ .
Çä³éñíåííÿ òâàðèíîþ ñïîíòàííèõ àáî
âçàãàë³ áóäü-ÿêèõ ðóõ³â, êîðåëþâàëî ç³
ñòðèáêîïîä³áíèì çðóøåííÿì ïîòåíö³àëó â
á ³ê  ïîçèòèâíîñò ³ .  Ïðèâåðòàííÿ  óâàãè
òâàðèíè ïðîïîíóâàííÿì ¿æ³  àáî  ä ³ºþ
ñòîðîíí³õ ïîäðàçíèê³â, ïåðâèííî âèêëèêàëî
çðóøåííÿ ð³çíî¿ àìïë³òóäè, êðóòèçíè íàðîñ-
òàííÿ òà òðèâàëîñò³ ,  ïîòåíö³àëó â á³ê
íåãàòèâíîñò³, ç ïîäàëüøèì ïîñòóïîâèì
çðóøåííÿì ó ïîçèòèâíèé á³ê. Ä³ÿ ïîïå-
ðåäæóâàëüíîãî ñòèìóëó ó ð³çíèõ åêñïå-
ðèìåíòàõ íå ìåíøå í³æ ó 60 % âèïàäê³â
ðåàë³çàö³¿ ðåôëåêñó ó â³äïîâ³äü íà ä³þ
óìîâíîãî ñòèìóëó, âèêëèêàëî çñóâ ïîòåí-
ö³àëó ð³çíî¿ àìïë³òóäè ó á³ê íåãàòèâíîñò³.
Â ³íøèõ âèïàäêàõ, íåçâàæàþ÷è íà ñâîº-
÷àñíå çä³éñíåííÿ ðóõó ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè
íà îïîðó, íåãàòèâí³ çíà÷åííÿ ïîòåíö³àëó ó
ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä áóëè â³äñóòíÿ. Öå
â³äáóâàëîñÿ íà ôîí³ âèñîêî¿ ïîâòîðþâàíîñò³
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Ðèñ. 1. Çì³íè ïîâ³ëüíîãî ïîòåíö³àëó êîðè (ÏÏÊ) ï³ä âïëèâîì ïîïåðåäæóâàëüíîãî òà óìîâíîãî ñòèìóëó ó ïðîöåñ³
îäíîãî åêñïåðèìåíòó: 1 � 2�22 ðåàë³çàö³¿, 2 � 45�65 ðåàë³çàö³é; à � ðåçóëüòàò óçàãàëüíåííÿ çì³í ÏÏÊ â³äíîñíî
ìîìåíòó ïðåä�ÿâëåííÿ ñòèìóë³â, á � ïî÷àòêó ðóõó. Çà â³ññþ àáñöèñ � ÷àñ, ìñ; çà â³ññþ îðäèíàò ïðàâîðó÷ â³ä
ðèñóíêó � àìïë³òóäà êîëèâàíü ÏÏÊ, ìÂ; âåðòèêàëüíîþ ïóíêòèðíîþ ë³í³ºþ íà 1,à ïîçíà÷åíî ïî÷àòîê ä³¿
ïîïåðåäæóâàëüíîãî òà óìîâíîãî ñòèìóë³â, íà á � ìîìåíò çä³éñíåííÿ ïîïîñòàíîâêè ëàïè íà îïîðó
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ðåôëåêñó (íå ìåíø í³æ 95 %). Íà ðèñ.1
ïðåäñòàâëåíèé ïðèêëàä çì³íè ÏÏÊ ï³ä
âïëèâîì ïîñë³äîâíî¿ ä³¿ ïîïåðåäæóâàëüíîãî
òà óìîâíîãî ïîäðàçíèê³â ó ðàç³ çä³éñíåííÿ
òâàðèíîþ ïîñòàíîâî÷íîãî ðóõó ó â³äïîâ³äü
íà ä³þ îñòàííüîãî.

Òàê³ îñíîâí³ õàðàêòåðèñòèêè íåãàòèâíî-
ãî â³äõèëåííÿ ÏÏÊ, ÿê ïðèõîâàíèé ïåð³îä,
àìïë³òóäà, êðóòèçíà éîãî çðîñòàííÿ òà òðè-
âàë³ñòü âàð³þâàëè â³ä ðåàë³çàö³¿ äî ðåàë³-
çàö³¿ â îäíîìó ³ òîìó ñàìîìó åêñïåðèìåíò³.

Ïðè îäíî÷àñí³é ðåºñòðàö³¿ çíà÷åíü ÏÏÊ
òà ²À îêðåìèõ íåéðîí³â ó ñèòóàö³¿ çä³éñ-
íåííÿ ïîñòàíîâî÷íîãî ðóõó ó â³äïîâ³äü íà
ä³þ äâîõ ïîäðàçíèê³â ó á³ëüøîñò³ âèïàäê³â
ïðîÿâëÿºòüñÿ êîðåëÿö³ÿ ì³æ ð³âíåì ÏÏÊ òà
àêòèâí³ñòþ íåéðîí³â. Ï³ñëÿ ä³¿ ïîïåðåä-
æóâàëüíîãî ñòèìóëó ñïîñòåð³ãàëîñÿ çíè-
æåííÿ âèõ³äíîãî ð³âíÿ ôîíîâî¿ àêòèâíîñò³
íåéðîí³â ð³çíî¿ òðèâàëîñò³ òà ³íòåíñèâíîñò³,
ÿêîì ó,  ÿê  ïðàâèëî,  â ³äïîâ³äàâ  ïåð³îä
íåãàòèâíèõ çíà÷åíü ÏÏÊ. Ä³ÿ óìîâíîãî
ñòèìóëó ñïðèÿëà ïðèïèíåííþ ïåð³îä³â
ïðèãí³÷åííÿ ²À íåéðîí³â òà ïîÿâ³ ³íòåí-

ñèâíî¿ ðåàêö³¿  çáóäëèâîãî õàðàêòåðó ó
çâ�ÿçêó ç³ çä³éñíåííÿì ðåôëåêñó. Â öåé
ïåð³îä ÏÏÊ ìàâ ïîçèòèâíå çíà÷åííÿ.

Ì³æ ÷àñîì ä ³ ¿  ïîïåðåäæóâàëüíîãî
ñòèìóëó òà ïðèõîâàíèì ïåð³îäîì íåãàòèâ-
íîãî â³äõèëåííÿ ÏÏÊ ñïîñòåð³ãàëè ïðÿìèé
êîðåëÿö³éíèé çâ�ÿçîê. ×èì êîðîòøèé ñòè-
ìóë (÷àñîì â³ä 50 äî 100 ñì), òèì ðàí³øå
ïî÷èíàâñÿ çñóâ ïîòåíö³àëó.  Ïðè âèêî-
ðèñòàíí³  òðèâàëèõ ïîïåðåäæóâàëüíèõ
ñòèìóë³â (400�900 ìñ) ïðèõîâàíèé ïåð³îä
íåãàòèâíîãî â³äõèëåííÿ ñòàíîâèâ íå ìåíøå
í³æ 500 ìñ. Àìïë³òóäà íåãàòèâíîãî â³äõè-
ëåííÿ ÏÏÊ ï³ä ÷àñ ì³æñòèìóëüíîãî ïåð³îäó
â îäí³º¿ é ò³º¿ ñàìî¿ ê³øêè çàëåæàëà â³ä ð³âíÿ
õàð÷îâî¿ ìîòèâàö³¿. Íà ïî÷àòêó åêñïåðè-
ìåíòó  âîíà  áóëà  íàéâèùîþ,  à  ó  ì³ðó
íàñè÷åííÿ òâàðèíè, ÿê ïðàâèëî, ñïîñòå-
ð³ãàëîñÿ ¿¿ çíèæåííÿ. Àìïë³òóäà ÏÏÊ ìîãëà
áóòè íå á³ëüøå í³æ 30�40 % â³ä âèõ³äíî¿. Â
îêðåìèõ âèïàäêàõ ó íàñè÷åíèõ òâàðèí ìîæíà
áóëî ñïîñòåð³ãàòè âèíèêíåííÿ íåãàòèâíèõ
çíà÷åíü áåç íàñòóïíîãî çä³éñíåííÿ ðåôëåêñó
ó â³äïîâ³äü íà ä³þ óìîâíîãî ñòèìóëó.

Á.². Áóñåëü, Ñ.Ì. Ìàìîíòîâ
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Ðèñ. 2. ×àñîâ³ ñï³ââ³äíîøåííÿ ïîâ³ëüíîãî ïîòåíö³àëó êîðè ç ïî÷àòêîì ä³¿ óìîâíîãî ñòèìóëó òà çä³éñíåííÿì ðåôëåêñó:
1,à,á; 2,à,á � ïðèêëàäè ñóìàðíèõ çì³í ïîâ³ëüíîãî ïîòåíö³àëó êîðè ó ð³çíèõ åêñïåðèìåíòàõ. ²íø³ ïîçíà÷åííÿ òàê³
ñàì³, ÿê íà ðèñ.1. n � ê³ëüê³ñòü ðåàë³çàö³é
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Ïî÷àòîê çíèæåííÿ ð³âíÿ ÏÏÊ êîðè ï³ñëÿ
äîñÿãíåííÿ ìàêñèìóìó, ÿê ïðàâèëî, âèïåðåä-
æóâàâ ìîìåíò ïîäàâàííÿ óìîâíîãî ñòèìóëó
àáî ïî÷èíàâñÿ îäðàçó ï³ñëÿ íüîãî. Òðèâàë³ñòü
íåãàòèâíîãî â³äõèëåííÿ áóëà â ìåæàõ 450�
1000 ìñ. Ìîìåíòó ïî÷àòêó çä³éñíåííÿ
ïîñòàíîâî÷íèé ðóõ çàâæäè ïåðåäóâàâ ïåð³îä
ñïàäó íåãàòèâíèõ çíà÷åíü ÏÏÊ (ðèñ. 2).

Íà ðèñ.  3  ïðåäñòàâëåíî ã³ñòîãðàìè
îêðåìèõ ðåàë³çàö³é óìîâíîãî ðåôëåêñó ç
îäíî÷àñíîþ ðåºñòðàö³ºþ ÏÏÊ òà ²À îäíîãî
é òîãî ñàìîãî íåéðîíà ó ð³çíèõ ìîæëèâèõ
ñèòóàö³ÿõ ä³¿ ñòèìóë³â.

Ó ïåðøîìó âèïàäêó (1) ïðè â³äíîñíî
ñïîê³éíîìó ñòàí³ òâàðèíè ó ïåðåäñòèìó-
ëüíèé ïåð³îä ðåºñòðóâàëèñü îäèíè÷í³
ðîçðÿäè íåéðîíà, ÿêèì â³äïîâ³äàëè ôîíîâ³
çì³íè ð³âíÿ ÏÏÊ. Ó ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä
³ç ïðèõîâàíèì ïåð³îäîì áëèçüêî 500 ìñ
ñïîñòåð³ãàëè âèíèêíåííÿ íåãàòèâíî¿ õâèë³,
ï³äéîì ÿêî¿ çì³íèâñÿ íà òàêèé ñàìèé êðóòèé
ñïàä  äî  âèõ ³äíîãî  ð ³âíÿ  äî  ìîìåíòó
ïî÷àòêó çä³éñíåííÿ ðóõó ïðè ïîñòàíîâö³
ëàïè íà îïîðó. Ó öåé ïåð³îä ²À íåéðîíà íå
ïðîÿâëÿëàñÿ. Ä³ÿ óìîâíîãî ñòèìóëó âèêëè-
êàëà çä³éñíåííÿ ðóõó ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè

íà îïîðó, ùî ñóïðîâîäæóâàëîñÿ çáóäæó-
âàëüíîþ ðåàêö³ºþ íåéðîíà òà ð³çêîþ çì³-
íîþ ÏÏÊ íà ïîçèòèâíå çíà÷åííÿ.

Äðóãèé âàð³àíò (2) â óñüîìó ïîâòîðþº
ïîïåðåäí³é, ïðîòå ãàëüìóâàííÿ ²À íåéðîíà
â³äçíà÷àëîñÿ ëèøå ï³ä ÷àñ â³äíîñíî íåãà-
òèâíèõ çíà÷åíü ÏÏÊ. Ó òðåòüîìó âèïàäêó
(3) ÷³òêèé ðîçâèòîê íåãàòèâíî¿ õâèë³ ó
ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä ñóïðîâîäæóâàâñÿ
çíèêíåííÿì ²À. Ï³ñëÿ ä³¿ óìîâíîãî ñòèìóëó
ñïîñòåð³ãàëè â³äíîâëåííÿ âèõ³äíî¿ ôîíîâî¿
àêòèâíîñò³ íåéðîíà, áî çä³éñíåííÿ ðóõó ïðè
ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó â³äáóëîñÿ ÷åðåç
3000 ìñ  ï ³ñëÿ  ä ³ ¿  ïóñêîâîãî  ñòèìóëó.
Ïðè÷îìó öåé ðóõ íå ñóïðîâîäæóâàâñÿ
çáóäæóâàëüíîþ ðåàêö³ºþ, ÿêà â³äçíà÷àëàñÿ
ó âèïàäêó (1) òà (2).

Ó ÷åòâåðòîìó âèïàäêó (4) ï³çí³é ðîçâè-
òîê íåãàòèâíî¿ õâèë³ (ïðèáëèçíî ÷åðåç 500
ìñ ï³ñëÿ ä³¿ óìîâíîãî ñòèìóëó) çíà÷íî íå
âïëèíóâ íà âèõ³äíèé ð³âåíü ôîíîâî¿ àêòèâ-
íîñò³ íåéðîíà, ïðîòå çá³ëüøèâ ïðèõîâàíèé
ïåð³îä ðóõó ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó
íà 2000 ìñ.

Àóòîãåííå â³äâîë³êàííÿ óâàãè òâàðèíè
â³ä åêñïåðèìåíòàëüíî¿ ñèòóàö³¿ (ïðî ùî

Ãàëüì³âí³ ðåàêö³¿ íåéðîí³â ìîòîðíî¿ êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó
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Ãàëüì³âí³ ðåàêö³¿ íåéðîí³â ìîòîðíî¿ êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó

ñâ³ä÷èòü íåãàòèâíå çíà÷åííÿ ÏÏÊ íà ïî-
÷àòêó ðåºñòðàö³¿ ðåàë³çàö³¿) ïðèçâåëî äî òî-
ãî, ùî çàïóñê ðåôëåêñó çä³éñíèâñÿ ó â³ä-
ïîâ³äü íà ïîïåðåäæóâàëüíèé ñòèìóë, à ðóõ
ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó çä³éñíþâàâñÿ
áåç ïðîÿâëåííÿ â³äïîâ³äíî¿ çáóäëèâî¿ ðåàêö³¿
íà ôîí³ ïðîÿâëåííÿ íåãàòèâíî¿ õâèë³ (5).

Ïî÷àòîê ðåºñòðàö³¿ îñòàííüî¿ ðåàë³çàö³¿
(6)  çá ³ãàâñÿ  ç ³  çä ³éñíåííÿì òâàðèíîþ
ñàìîñò³éíîãî ñïîíòàííîãî ðóõó ïðè ïîñòà-
íîâö³  ëàïè íà  îïîðó.  Öå  ïðèçâåëî äî
ñòàá³ëüíîãî ï³äâèùåííÿ ïîçèòèâíèõ çíà÷åíü
ÏÏÊ, ÿêå ïðîäîâæóâàëîñÿ äî ìîìåíòó
ïîäà÷³ óìîâíîãî ñòèìóëó. Éîãî ä³ÿ ëèøå çà
500 ìñ ñïðèÿëà âèíèêíåííþ íåãàòèâíèõ
çíà÷åíü áåç çä³éñíåííÿ ïîâòîðíîãî ðóõó.

Ñóìàðí³  ïî ñòñòèìóëüí³  ã ³ñòîãðàìè
³ìïóëüñíèõ ðåàêö³é äîñë³äæóâàíèõ íåéðîí³â
ç â³äïîâ³äíèìè çíà÷åííÿìè ÏÏÊ ï³äòâåðä-
æóþòü âèÿâëåíèé âçàºìîçâ�ÿçîê çíà÷åíü

ÏÏÊ òà ÷àñòîòè ²À. Íåãàòèâí³ñòü ïîòåí-
ö³àëó ó ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä â³äïîâ³äàëà
ïåð³îäó ïðèãí³÷åííÿ âèõ³äíî¿ ôîíîâî¿
àêòèâíîñò³ íåéðîí³â. Â îäíèõ âèïàäêàõ öå
äîáðå ïðîñòåæóâàëîñü ó ïîñòñòèìóëüíèõ
ã³ñòîãðàìàõ, ùî áóëè ïîáóäîâàí³ â³ä ïî÷àò-
êó ä³¿ ñòèìóë³â, à â ³íøèõ � â³ä ïî÷àòêó ðóõó
ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó (ðèñ. 4, à,á).
Ïðîâåäåíèé àíàë³ç ç³ñòàâëåííÿ ÷àñòîòè
³ìïóëüñíèõ ðîçðÿä³â ó ïåðåäñòèìóëüíèé
ôîíîâèé ïåð³îä ç àíàëîã³÷íèì ïîêàçíèêîì
ó ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä ïîêàçàâ äîñòîâ³ðíå
çíèæåííÿ ²À (ðèñ. 4,â).

ÎÁÃÎÂÎÐÅÍÍß

Ó ë³òåðàòóð³ îïèñàíî ïñèõîëîã³÷íèé ñòàí,
ïðè ÿêîìó âèíèêàº íåãàòèâíå â³äõèëåííÿ
ÏÏÊ ó ä³ëÿíö³ vertex ÿê �î÷³êóâàííÿ�,
�âîëüîâèé ðóõ�, �ìîòèâàö³ÿ�, �óâàãà� [22].

Ðèñ. 3. Ã³ñòîãðàìè îêðåìèõ ðåàë³çàö³é óìîâíîãî ðåôëåêñó ç îäíî÷àñíîþ ðåºñòðàö³ºþ ïîâ³ëüíîãî ïîòåíö³àëó êîðè
(ÏÏÊ) òà ³ìïóëüñíî¿ àêòèâíîñò³ (²À) îäíîãî é òîãî ñàìîãî íåéðîíà ó ð³çíèõ ìîæëèâèõ ñèòóàö³ÿõ ä³¿ ñòèìóë³â.
Óìîâí³ ïîçíà÷åííÿ äèâ. ðèñ. 1, 2. Çà â³ññþ îðäèíàò ë³âîðó÷ � ÷àñòîòà ³ìïóëüñàö³¿ íåéðîíà ó ïåð³îä ÷àñó, ùî
äîð³âíþº 50 ìñ (îïèñàíî á³ëüøå äåòàëüíî äèâ. òåêñò)
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Ó ðàç³ óìîâíîãî ðåôëåêñó öåé ñòàí âèçíà÷à-
ºòüñÿ, î÷åâèäíî, îäí³ºþ îçíàêîþ � ï³äâèùåí-
íÿì óâàãè, ïðè÷îìó äî ³ìïåðàòèâíîãî ñòèìóëó
ç ìåòîþ çä³éñíåííÿ âèâ÷åíîãî ðóõîâîãî àêòó.

Ó íàøèõ äîñë³äæåííÿõ íåãàòèâíà õâèëÿ
íàéá³ëüøà çà àìïë³òóäîþ òà ÷àñîì ïðîÿâ-
ëÿëàñü ó ïåðåâàæí³é á³ëüøîñò³ âèïàäê³â ó
ì³æñòèìóëüíîìó ïåð³îä³ äî çä³éñíåííÿ
òâàðèíîþ ðóõó ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó
ó â³äïîâ³äü íà óìîâíèé ñòèìóë. Öå äîçâîëÿº
íàì êëàñèô³êóâàòè äàíèé ôåíîìåí ÿê ïðîÿâ
�óìîâíî¿ íåãàòèâíî¿ õâèë³�, àíàëîã³÷íî äî
òîãî, ùî áóëî â³äêðèòå Óîëòåðîì [18] ó
ëþäèíè òà ï³äòâåðäæåíå ó äîñë³äæåííÿõ íà
òâàðèíàõ [1, 19, 21, 23�25].

Ôåíîìåí âèíèêíåííÿ �óìîâíî¿ íåãà-
òèâíî¿ õâèë³� ñë³ä ðîçãëÿäàòè ÿê ìîìåíò
ïåðåìèêàííÿ óâàãè òâàðèíè ç ïîòî÷íî¿
ä³ÿëüíîñò³  íà  íàñòóïíó ä³þ óìîâíîãî
ñòèìóëó òà çä³éñíåííÿ ðóõó ïðè ïîñòàíîâö³

ëàïè íà îïîðó. Âàæëèâèì º ôàêò ïðèã-
í³÷åííÿ ²À ó ïåð³îä î÷³êóâàííÿ ä³¿ óìîâíîãî
ñòèìóëó. Ó ðàç³ âèêîíàííÿ òâàðèíîþ ðóõó
ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó ïåðåä ïîäà-
÷åþ ïîïåðåäæóâàëüíîãî ñòèìóëó àáî ïðîÿ-
âó ó ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä ñïîíòàííèõ
ñêîðî÷åíü  äî ñë ³äæóâàíîãî  ì�ÿçà ,  ùî
ñóïðîâîäæóâàëîñÿ çä³éñíåííÿì ðåôëåêñó,
òîáòî ïðè â³äñóòíîñò³ îá�ºêòèâíèõ ïîêàç-
íèê³â ïðîÿâó òâàðèíîþ óâàãè äî åêñïå-
ðèìåíòàëüíî¿ ñèòóàö³¿, ãàëüì³âíèõ ðåàêö³é
íåéðîí³â íå ñïîñòåð³ãàëè. Îòðèìàí³ ðåçóëü-
òàòè íå ñóïåðå÷àòü àíàëîã³÷íèì äîñë³ä-
æåííÿì, ùî áóëè ïðîâåäåí³ ³íøèìè àâòî-
ðàìè [14, 16, 19, 21, 23�25]. Êð³ì òîãî,
ðàí³øå íàìè áóëî ïîêàçàíî ìîæëèâ³ñòü
ïðèãí³÷åííÿ ³ìïóëüñíèõ ðåàêö³é íåéðîí³â
ìîòîðíî¿, ñîìàòî-ñåíñîðíî¿ òà ò³ì�ÿíî¿
àñîö³àòèâíî¿ ä³ëÿíêè êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó
ê³øêè, ÿê³ ïîâ�ÿçàí³ ç âèêîíàííÿì ðóõó ïðè

N=10

n ~180

Á.². Áóñåëü, Ñ.Ì. Ìàìîíòîâ
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â

Ðèñ.4 Ñï³ââ³äíîøåííÿ êîíô³ãóðàö³¿ ñóìàðíîãî ïîâ³ëü-
íîãî ïîòåíö³àëó êîðè (ÏÏÊ) ç ³ìïóëüñíîþ àêòèâí³ñòþ
íåéðîí³â. 1à,á, 2à,á � ñóìàðí³ ã³ñòîãðàìè àêòèâíîñò³
íåéðîí³â, ùî ç³ñòàâëåíí³ ç â³äïîâ³äíèìè ñóìàðíèìè
çíà÷åííÿìè ÏÏÊ. â � äèíàì³êà çì³í ÷àñòîòè ³ìïóëüñíî¿
àêòèâíîñò³ (²À) íåéðîí³â ï³ä ÷àñ åêñïåðèìåíòó; 1 � ôî-
íîâà ²À íåéðîíà; 2 � ²À ó ì³æñòèìóëüíèé ïåð³îä (³ìï.\ñ);
3 � ²À â ïåð³îä çä³éñíåííÿ ðåôëåêñó ïîñòàíîâêè ëàïè
íà îïîðó(³ìï.\ñ); n � ê³ëüê³ñòü ðåàë³çàö³é; N � ê³ëüê³ñòü
íåéðîí³â.
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Ãàëüì³âí³ ðåàêö³¿ íåéðîí³â ìîòîðíî¿ êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó

ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó ïðè î÷³êóâàíí³
òâàðèíîþ ä³¿ äîäàòêîâèõ ïîäðàçíèê³â, ÿê³,
ïðîòå, áåçïîñåðåäíüîãî â³äíîøåííÿ äî
çàïóñêó ðåôëåêñó íå ìàëè, îñê³ëüêè ïîäàâà-
ëèñÿ ò³ëüêè ï³ñëÿ ïî÷àòêó çä³éñíåííÿ ÏÐ
[6�9]. Öå òàêîæ óçãîäæóºòüñÿ ç ôàêòàìè,
ùî îòðèìàí³ ïðè ïðîÿâ³ ó òâàðèí îð³ºíòîâíî¿
ðåàêö³¿, òîáòî çíèæåííÿ ð³âíÿ óâàãè äî
êîíêðåòíîãî óìîâíîãî ñòèìóëó. Ïðè öüîìó
ïîì³òíî ñëàáøàº ³íòåíñèâí³ñòü ðåàêö³é
íåéðîí³â, ùî ïîâ�ÿçàí³ ç³ çä³éñíåííÿì ðóõó
ïðè ïîñòàíîâö³ ëàïè íà îïîðó [2�4, 10�13,
15 ]. Êð³ì òîãî, ïðè çä³éñíåíí³ ðåôëåêñó íà
ôîí³ ïîñò³éíî ä³þ÷èõ ïîäðàçíèê³â òàêîæ
çíèæóºòüñÿ ³íòåíñèâí³ñòü òà çá³ëüøóþòüñÿ
ïðèõîâàíèé ïåð³îä ³ìïóëüñíèõ ðåàêö³é [7, 8].

Òàêèì ÷èíîì, ïåðåìèêàííÿ óâàãè òâàðè-
íè ïîâ�ÿçàíå ç ïðîÿâëåííÿì ïåð³îäó ïðèãí³-
÷åííÿ ²À íåéðîí³â, ÿêèé âèçíà÷àâñÿ ÷àñîì
åôåêòèâíî¿ ä³¿ ïðè÷èííîãî ïîäðàçíèêà.

Â åëåêòðîô³ç³îëîã³÷íèõ äîñë³äæåííÿõ
àíàë³ç ôóíêö³îíàëüíî¿ ä³ÿëüíîñò³ íåéðîí³â
îêðåìèõ ä³ëÿíîê êîðè ãîëîâíîãî ìîçêó ç
ïàðàëåëüíèì àíàë³çîì ÏÏÊ äîçâîëÿº îö³íè-
òè ¿¿ âíåñîê äî ïðîöåñó ä³ÿëüíîñò³ ÖÍÑ ó
çä³éñíåíí³ àäàïòèâíî¿ ïîâåä³íêè.

B.I. Busel, S.M. Mamontov

THE PARTICIPATION OF INHIBITIONAL
REACTIONS  OF MOTOR CORTEX NEURONS
IN THE TRIGGERING OF CONDITIONED
REFLEX ORGANIZATION IN CATS

The neuronal impulse reactions of the motor cortex neurons
(field 4) which are involved in the reflex realization were stud-
ied on the awakening cats trained to perform conditioned
movement after the influence of two stimuli (the preliminary
and the conditional). Slow cortex potential in  vertex was reg-
istered simultaneously. It was established that before the
response to the triggering signal (interstimuli period) high am-
plitude negative shift in the slow cortex potential is present.
At the same time we registered inhibition of neuron activity
which led to excitative reactions represented as potent im-
pulses. The obtained results allow us to suggest a relationship
between the development of negativeness and inhibition of
motor cortex neurons during preparation to the movement.

O. O. Bogomoletz Institute of Physiology National Academy
of Sciences of Ukraine, Kyiv
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