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Центральный генератор паттерна (central pattern generator, CPG) определяют как сообщество
нейронов, члены которого совместно порождают (генерируют) упорядоченную моторную вы�
ходную активность. Круглый стол по центральным генераторам паттерна прошел 21 ноября
2012 г. в рамках V Всероссийской конференции по поведению животных (Москва). Основными
темами обсуждения были: 1) механизмы организации и перестройки паттерн�генерирующих
нейронных ансамблей; 2) возможность участия структур, подобных центральному генератору
паттерна, в управлении не�моторными функциями мозга; 3) эволюционные и онтогенетиче�
ские аспекты центральных генераторов паттерна. 

Ключевые слова: механизмы поведения, поведенческий выбор, нейроны, нейронные популяции, ней;
ротрансмиссия, нейромодуляция.

The Central Pattern Generators

P. M. Balaban, D. D. Vorontsov, V. E. Dyakonova, T. L. Dyakonova, 
I. S. Zakharov, T. A. Korshunova, O. Yu. Orlov, G. A. Pavlova, 

Yu. V. Panchin, D. A. Sakharov, M. V. Falikman
Institute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology, Russian Academy of Sciences, 

Koltzov Institute of Developmental Biology, Russian Academy of Sciences, 
Kharkevich Institute for Information Transmission Problems, Russian Academy of Sciences, 

Belozersky Research Institute of Physico;Chemical Biology, Lomonosov Moscow State University,
Faculty of Psychology, Lomonosov Moscow State University, Moscow,

e;mail: dant1930@gmail.com

The central pattern generator (CPG) is defined as a set of neurons involved in joint production of pat�
terned motor output. The roundtable discussion on the CPG was a part of the 5th All�Russian Confer�
ence on Animal Behavior (Moscow, Nov. 21, 2012). The discussion centred on three core themes: 1) the
mechanisms of the organization and reconfiguration of pattern generating neuronal ensembles, 2) ex�
trapolations that extend the CPG concept beyond the motor systems, and 3) evolutionary and develop�
mental aspects of CPG. 

Keywords: mechanisms of behavior, behavioral choice, neurons, neuronal populations, neurotransmission,
neuromodulation.

DOI: 10.7868/S0044467713050031

УДК 591.1,612

ОБЗОРЫ, ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ СТАТЬИ

ПРОВЕРЕНО КОРРЕКТОРОМ.

Материал отправлен на согласование



2

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 63  № 5  2013

БАЛАБАН и др.

Д.А. Сахаров. Коллеги посоветовали мне
сделать нечто вроде предисловия к сегодняш�
ней дискуссии. Начну с определений. Цен�
тральным генератором паттерна (central pat�
tern generator, CPG) называют нейронный ан�
самбль, члены которого совместно порождают
(генерируют) моторную программу. Под мо�
торной программой мы понимаем упорядо�
ченную по времени и мишеням выходную ак�
тивность ансамбля, которая служит командой
для мышц. Получая команду, мышцы сокра�
щаются и расслабляются в некоторой коорди�
нированной последовательности, которая и
есть моторный паттерн. Слово “паттерн” при�
вычно английскому уху, но в русском языке
оно туманно по смыслу и неблагозвучно… 

O.Ю. Орлов. Можно заменить на “шаб�
лон”.

Д.А. Сахаров. Да, спасибо. Наглядный при�
мер таких “шаблонов” – локомоторные аллю�
ры: галоп, рысь, иноходь, шаг. Каждому мо�
торному шаблону соответствует своя програм�
ма, каждой программе – свой генерирующий
ансамбль, CPG. Часто CPG определяют как
нейронную сеть, к этому привыкли. Коррект�
ней термин “нейронный ансамбль”. Ведь по�
нятие “сеть” подразумевает монтажную схему,
т.е. синаптическую организацию. Но в действи�
тельности способ организации нейронов в пат�
терн�генерирующее сообщество недостаточно
выяснен, об этом мы поговорим. Удобно рабо�
тать с моторными ритмами, но поведенческие
шаблоны не обязательно цикличны. Поэтому
функцию центральных генераторов не следует
сводить к генерации ритмов, как это иногда
делают. 

Интерес к нашему предмету обострялся
всякий раз, когда плавное течение исследова�
ний оборачивалось событиями революцион�
ного характера. Так, долгими и безуспешны�
ми были попытки доказать, что поведенче�
ский шаблон сохранится после полной
деафферентации моторного центра. Лишь в
1960 году случился удачный эксперимент на
раке [53], а вслед за ним на саранче [84]. Имен�
но эти две работы связывают с крушением ре�
флекторных представлений [62]. Оптимисты
шутят, что веру в рефлексы ныне сохранили
только авторы медицинских руководств. Так
или иначе, родилась нейроэтология – дисци�
плина, соединившая нерефлекторный, это�
логический взгляд на природу поведения с
методами клеточной физиологии. 

Мощный импульс для своего развития
нейроэтология получила в 1967 году, когда
впервые удалось проанализировать нейрон�
ную основу центральной генерации поведен�
ческого акта [82]. Прошли годы, и несколько
групп нейроэтологов, не веря собственным
глазам, обнаружили способность CPG к ре�
организации: генерировалась одна моторная
программа и вдруг теми же нейронами начи�
нала генерироваться другая. В результате по�
шатнулась уверенность в том, что свойства
нейронов, входящих в состав CPG, и связи
между этими нейронами стабильны [47]. 

Сегодняшний интерес к CPG подогревает�
ся с разных сторон. Во�первых, его стимули�
руют исследования на теплокровных, в част�
ности клеточный анализ центров вокализа�
ции у певчих птиц [44, 73]. Другую интригу
рождает стремление вывести CPG за рамки
моторных систем. Достаточно упомянуть
идею генераторов когнитивного паттерна
(cognitive pattern generators) [48]. Предполага�
ют, что дискретным когнитивным актам че�
ловека соответствуют нейронные ансамбли,
устроенные наподобие моторных CPG. Но
есть ли уверенность в том, что мы понимаем,
как устроены хотя бы самые простые CPG
моторных последовательностей? Такой уве�
ренности нет, и это возвращает нас к модель�
ным объектам нейроэтологии – улитке, пи�
явке, миноге. 

Есть полезные обзоры, прямо или косвен�
но касающиеся CPG [7, 30, 32, 50, 59, 66]. В
ходе подготовки к сегодняшней дискуссии
было отобрано несколько назревших вопро�
сов, их заранее разослали потенциальным
участникам. Первый вопрос формулируется
так: экспрессия паттерна – это результат сня�
тия с CPG тормозного блока? Иными слова�
ми, выбор моторной программы – это ре�
зультат последовательного растормаживания
структур иерархической системы управле�
ния, как утверждают некоторые авторитеты
[49]? 

П.М. Балабан. Мне хочется привести при�
мер из работ лаборатории физиологии дви�
жения Института физиологии им. И.П. Пав�
лова. Там под руководством Юрия Петровича
Герасименко исследуют больных с поврежде�
ниями спинного мозга – например, в резуль�
тате травмы позвоночника. Удалось экспери�
ментально доказать, что в спинном мозге че�
ловека имеется CPG шагания, который в
норме обеспечивает координированную вы�
ходную активность мотонейронов [41]. Одна�
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ко вследствие разобщения связей между этим
CPG и моторными центрами головного мозга
больные не могут ходить. У них также дегене�
рируют нисходящие системы (ретикуло�спи�
нальная, рубро�спинальная, кортико�спиналь�
ная), которые вносят свой вклад в управление
активностью CPG. Лишенный супраспиналь�
ного контроля, CPG шагания бездействует.

Оказывается, если давать больным тони�
ческое раздражение на дистальную часть
спинного мозга (которая сохранена), то они
начинают ходить. И если его давать постоян�
но, больные начинают вставать, ходить,
управлять своими нижними конечностями.
Тоническое раздражение – это не что�то кон�
кретное, не сенсорный вход и не обратная
связь. Просто постоянная стимуляция. И то�
же было обсуждение: это растормаживание
или, наоборот, активация?

Д.А. Сахаров. Нельзя ли интерпретировать
тоническое раздражение как повышение
концентрации чего�то?

П.М. Балабан. Обязательно, только это.
Результаты опытов на спинализированных
крысах позволяют думать, что при тониче�
ской стимуляции сохраненной части спинно�
го мозга – например, через вживленные элек�
троды – там идет повышение концентрации
всех трех медиаторов моноаминергических
систем – серотонина, дофамина и норадре�
налина [63]. Для меня это было даже странно
в каком�то смысле, и для всех странно, что не
нужен никакой сенсорный вход, не нужна
обратная связь от мышц (она есть на уровне
нижних конечностей), нужно только ком�
пенсировать управление сверху, которое,
оказывается, осуществляется тонической
сигнализацией. И человек, который лежал
парализованный много лет, встает и может
сделать несколько шагов. Вот к чему, так ска�
зать, пришли. И уж если это так и на челове�
ке, то можно выяснить в прямых экспери�
ментах на крысах, активируется ли там CPG
или с него снимается торможение.

Г.А. Павлова. Хочу напомнить предысто�
рию. Уже давно в среднем мозге кошки была
описана “локомоторная область”, электриче�
ская стимуляция которой с частотой 40 Гц вы�
зывала координированную ходьбу [23]. Суть
та же, что в работах, о которых говорил Павел
Милославович Балабан, – тоническим сти�
мулом можно включить генератор локомо�
торного ритма. И управляя силой стимула,
можно управлять этой ритмикой: с медлен�

ной ходьбы перейти на рысь, потом запустить
галоп. Выключение стимуляции останавли�
вало локомоцию. 

Позже координированную ходьбу кошки
научились вызывать тоническим раздраже�
нием пирамид, понто�бульбарной “локомо�
торной полоски”, “шагательной полоски”
спинного мозга. Эти результаты подготовили
базу для современных исследований, направ�
ленных на восстановление ходьбы у больных с
травмой спинного мозга. Спинальный стиму�
лятор, наподобие кардиостимулятора, но с тум�
блером ON/OFF, мог бы решить проблему. 

Д.А. Сахаров. Я был аспирантом Х.С. Ко�
штоянца еще до этих знаменитых работ, и уже
тогда, в середине 1950�х годов, мне было ве�
лено смотреть, как влияет на локомоцию ко;
личество неспецифической афферентации.
Не качество, не модальность, а именно коли�
чество. Коштоянц был тогда под сильным
впечатлением от аргументов английских зоо�
логов в пользу эндогенной генерации мотор�
ных ритмов у беспозвоночных. Такие идеи
вынашивались давно, они повлияли на со�
держание руководства Коштоянца по срав�
нительной нейрофизиологии [14]. В нем Ко�
штоянц выдвинул гипотезу, что в основе по�
веденческих моторных циклов могут лежать
метаболические циклы, интенсивность кото�
рых могла бы определяться количеством аф�
ферентации. Эта гипотеза и сегодня, я думаю,
не потеряла актуальности.

Г.А. Павлова. Я рассказала о локомотор�
ном генераторе, но и генератор чесания, тоже
спинальный, можно запустить у обездвижен�
ной кошки раздражением уха [40].

Д.А. Сахаров. Обездвиженной фармаколо�
гически? 

Г.А. Павлова. Фармакологически, с помо�
щью кураре. Все события происходят в цен�
тральной нервной системе: интернейроны
взаимодействуют, мотонейроны работают,
хотя их сигналы до мышц не доходят. И все
это приводится в действие неспецифической
тонической стимуляцией.

Д.А. Сахаров. Иначе говоря, машинка для
генерации моторного поведения имеется, но
до поры бездействует. А потом вы даете тони�
ческое раздражение, и машинка реализует
свои потенции. Корректно ли сказать, что
под действием неспецифической тонической
стимуляции моторное поведение высвобож�
дается?
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Г.А. Павлова. А я не знаю! Когда мы что�то
раздражаем… Не значит ли это, что у кошки
что�то растормозилось? 

В.Е. Дьяконова. Есть результаты экспери�
ментов, которые позволяют назвать конкрет�
ные механизмы. Например, у наевшейся
улитки заторможен генератор моторики ра�
дулы. При этом к запуску генератора ведет
как изменение мотивации (голод), так и по�
явление внешнего сигнала (пища). Как он за�
пускается? Оказалось, что в обоих случаях че�
рез растормаживание, т. е. через торможение
того нейрона, который своей активностью
блокировал работу генератора [78]. Возмож�
но, это общее правило.

Д.Д. Воронцов. Насколько уместно гово�
рить о растормаживании и высвобождении,
если мы рассматриваем генератор, плаваю�
щий в нейрохимическом “бульоне”? Само
понятие ”растормаживание” – оно из той об�
ласти, где связи нарисованы стрелочками:
возбуждение, торможение… Мы знаем, что
реальность не соответствует схемам, нарисо�
ванным в системе жестких связей, и все�таки
продолжаем пользоваться той терминологи�
ей. Вот добавляем в среду серотонин – это
что? А если еще и дофамин? Ведь именно
нечто подобное реально происходит в работе
П. Мусиенко и соавторов, о которой говорил
Павел Милославович [63]. Спинализирован�
ной крысе с тонической электростимуляцией
нижней части спинного мозга вводят смесь
моноаминергических веществ и получают та�
кие параметры локомоции, которые близки к
нормальным. Это что – возбуждение, тормо�
жение, растормаживание? 

Д.А. Сахаров. Это синергии. Каждое из до�
бавленных веществ оказывает синергичное
действие на все чувствительные к нему мише�
ни, и эффект каждого вещества добавляется к
эффектам остальных. Работа, ориентирован�
ная на клиническое приложение, заставляет
переосмысливать теорию. Нам все время ме�
шает отставание понятийного аппарата от
прогресса исследований. 

O.Ю. Орлов. Моя позиция зоолога такова.
Скажите, какую модель вы хотите проверить,
и среди бесконечного многообразия живот�
ных найдется такое, которое будет иллюстри�
ровать этот принцип. Возьмем фоторецепто�
ры. Для зрения безразлично, будет ли в ответ
на свет медиатор выделяться или, наоборот,
прекратит выделяться. Нажать педаль газа
либо отпустить педаль тормоза – результат

сходен. То же можно сказать и о генераторе.
Если генератор заработал, то неважно, рас�
тормозили его или запустили.

П.М. Балабан. Я принципиально не согла�
сен с этой точкой зрения по очень простой
причине. Обратимся к истокам: откуда взя�
лось торможение? Оно взялось из простого
физиологического правила. В каждый дан�
ный момент возможна только одна форма по�
ведения (поведения в смысле движения). У
той же улитки, если запускается пищевое пове�
дение (оно может запуститься, может не запу�
ститься), то оборонительное подторможено.
Если запускается оборонительное, пищевое
подторможено. Стопроцентно и безвариантно.
При выборе поведения все остальные формы
в той или иной степени подтормаживаются,
поэтому они и не работают. Иначе бы они ра�
ботали одновременно, а это невозможно с
точки зрения физиологии движения. Поэто�
му торможение присутствует в любом генера�
торе выходных последовательностей, кото�
рый ориентирован на выход. В сенсорике это
отсутствует. Потому что сенсорика должна
быть в состоянии готовности. Рецепторы мо�
гут модулироваться порогами, но не более.
Этим сенсорика отличается от моторики. В
моторике без участия торможения мы просто
не можем ничего сделать, не будет на выходе
чего�то единого. Отсюда все остальное. Мне
кажется, что без растормаживания невоз�
можно организовать целенаправленное пове�
дение. Но это, конечно, надо проверять спе�
циально.

O.Ю. Орлов. Но мы же можем одновре�
менно жевать, разговаривать по телефону,
что�то записывать или рисовать и слушать.

П.М. Балабан. Да, но если вы захотите
свой палец (вот этот) одновременно и согнуть
и разогнуть, знаете что произойдет? Все
мышцы лопнут одновременно – настолько
силен этот драйв. Такие опыты были сделаны
на лягушке. Если одновременно, не очень
сильно, активировать антагонистичные
мышцы – и сгибатель, и разгибатель, то обе
лопаются с треском, понимаете? Чтобы этого
не было, есть торможение. Это физиология.

Ю.В. Панчин. По счастью, Шеррингтон
придумал в свое время, как должно быть все
устроено, чтобы таких вещей не получалось.
А я, возвращаясь к истории, просто хочу ска�
зать, что первый, кто показал, что локомоция
может работать ритмически без афферентов,
был как раз Шеррингтон. У него были рабо�
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ты, где он делал полную деафферентацию
спинного мозга, отрезал все дорзальные ко�
решки (не помню, как он там раздражал спин�
ной мозг) и получил локомоцию. Это легенда,
что Шеррингтон только цепные рефлексы при�
думал и не понимал про генераторы. Он самый
первый на самом деле это сделал. 

Д.А. Сахаров. Так ли? Мне кажется, что
Шеррингтон таких опытов не делал, он лишь
представил в 1911 году к печати работу, автор
которой, Грэм Браун, пришел к заключению,
что для координированной локомоции суще�
ственны внутренние факторы ЦНС, а не про�
приоцептивные рефлексы [35]. Браун рабо�
тал на кошке, перерезал задние корешки. Он
чересчур обогнал свое время, его радикаль�
ные выводы остались без последствий, никто
их не развил. Статью забыли, совсем не цити�
ровали в руководствах и откопали только по�
сле 1960 года. В прижизненных переизданиях
главной книги Шеррингтона [76], как мне ка�
жется, безоговорочно доминировал рефлек�
торный взгляд. 

Ю.В. Панчин. Точно, что я не Брауна имел
в виду, но в какой статье Шеррингтона это
было, не помню. Попробую еще поискать.

В.Е. Дьяконова. Давайте переформулиру�
ем вопрос: действительно ли генераторы ис�
ходно активны? 

Д.Д. Воронцов. Исходно – это как? В чи�
стом физиологическом растворе, без какой�
либо химии? Такого не бывает.

Д.А. Сахаров. Я вынужден сказать баналь�
ность. Активность – это не бонус, а имма�
нентное свойство живого. 

В.Е. Дьяконова. Важно, что свойства могут
меняться. Что в зависимости от “компании”,
в которую попадают нейроны, они становят�
ся иными. 

Т.Л. Дьяконова. Это так на поверхностный
взгляд. А если посмотреть глубже, увидим,
что в состав генератора входят нейроны с
фундаментально разными свойствами. В
частности, имеются нейроны с эндогенной
пачечной активностью, именно она является
определяющей в формировании ритмическо�
го поведенческого паттерна. На мой взгляд,
роль таких нейронов в работе генераторов
обозначена недостаточно четко. 

Д.А. Сахаров. Что генераторы составлены
из нейронов, имеющих разные свойства, – с
этим, по�моему, уже никто не спорит. Также
общепризнанно, что переформатирование
генератора происходит вследствие измене�

ния свойств нейронов. Разве не так? Был ней�
рон не пачечным, стал пачечным. Это
сплошь да рядом. 

Т.Л. Дьяконова. Я не совсем согласна. Эндо�
генная пачечная активность определяется ис�
ключительно свойствами электровозбудимой
мембраны нейрона, ее способностью генери�
ровать осцилляции мембранного потенциала,
независимо от каких�либо нейрохимических
факторов. Это свойство обусловлено генетиче�
ски, оно сохраняется при полной изоляции
нейрона и не зависит от того, в какую нейрон�
ную сеть включен нейрон. Эндогенный пачеч�
ник всегда им остается, хотя может работать и в
других режимах. Эндогенной пачечной актив�
ностью обладают лишь отдельные нейроны.

Д.А. Сахаров. Вы же сами демонстрирова�
ли обратное. Вот изолированный нейрон не
был пачечником, а стал пачечником, когда
вы ему дали смесь серотонина с энкефалином
[8].

Т.Л. Дьяконова. Это не эндогенный пачеч�
ник. Он генерирует пачечную активность,
вызванную воздействием нейрохимических
факторов. Убрали эти факторы – пачки вы�
ключились.

Д.А. Сахаров. Убрать среду нельзя, ее можно
только изменить. И она в самом деле постоянно
меняется. Таковы реальные условия существо�
вания нейрона в генераторе, и не только в гене�
раторе. Но, пожалуй, вы, Таисия Леонидовна,
правы – не следует впадать в эйфорию по пово�
ду изменчивости биофизических свойств ней�
рона. Очевидно, что изменчивость не беспре�
дельна. У каждого индивидуального нейрона
своя амплитуда изменчивости, своя норма ре�
акции (так это, кажется, называется), и она, по�
видимому, не может выйти за генетически де�
терминированный предел. Знакомый пачеч�
ник иногда молчит, иногда переходит на режим
равномерной активности, а соседний мотоней�
рон ни при каких условиях не станет платови�
ком или пачечником.

Т.Л. Дьяконова. Здесь действительно сле�
дует сказать, что эндогенные осцилляции
мембранного потенциала и эндогенная па�
чечная активность контролируются нейрохи�
мией, в частности различные нейротранс�
миттерные вещества могут изменять пачеч�
ную активность: менять частоту пачек,
выключать их. Нейрохимические факторы
могут влиять на работу эндогенного механиз�
ма генерации пачек, но не являются перво�
причиной его существования. В организации
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генераторов равно важными являются как
способность определенных нейронов к эндо�
генной генерации пачечной активности, так
и способность определенных нейрохимиче�
ских факторов модулировать эту активность
и, как следствие, контролировать поведенче�
ский паттерн.

Ю.В. Панчин. Неожиданные новые пред�
ставления о работе генераторов возникают
благодаря использованию современной гено�
мики. Я про один опыт хочу рассказать. Заме�
чательная работа была опубликована недавно
в Nature [26]. Сравнивая геномы разных по�
род лошадей, нашли мутацию, которая раз�
личается у животных, умеющих и не умею�
щих ходить иноходью. Такую мутацию сдела�
ли у мыши. И мышь теперь тоже ходит
“иноходью”. Это мутация в гене транскрип�
ционного фактора каких�то конкретных ин�
тернейронов спинного мозга. Исследования
этого гена и нейронов, в которых он экспрес�
сирован, могут помочь в понимании устрой�
ства и механизмов работы центрального ло�
комоторного генератора млекопитающих,
включая человека.

А еще я понял, что из общих соображений
я еще больший радикал, чем Дмитрий Анто�
нович, для которого важно, что нейроны в ге�
нераторе связаны не классическими синап�
сами. 

Д.А. Сахаров. Не совсем точно. Для меня
важнее, что в генерации паттерна задейство�
ваны нейроны разных трансмиттерных фено�
типов. В моем понимании, направленность
связи закодирована в специфичности сиг�
нальной молекулы. Сводить организацию ге�
нераторов к синаптическим связям – не по�
лучается по фактам (например, [42]), делить
межнейронные взаимодействия на синапти�
ческие и экстрасинаптические [24] – получа�
ется надуманно. Химическая сигнализация
бывает в генераторе не только фазической, но
и тонической, прямая контактная связь все�
гда в той или иной степени “объемна”. Хими�
ческие посредники работают во всем диапа�
зоне условий [19]. 

Ю.В. Панчин. Один из выводов, который
мы сделали, состоит в том, что вообще не
важно, какие связи задействованы в генера�
торе, а важно, какими свойствами обладают
ключевые одиночные нейроны различных ге�
нераторов. Для хорошо изученных централь�
ных генераторов показано, что биофизиче�
ские свойства нейронов (форма и длитель�

ность генерируемых ими потенциалов и
частота их следования) точно настроены на
параметры реального ритмического движе�
ния [27, 29, 68]. При движении крыла клиона
активное возбуждение мышц длительностью
около 100 мс следует с частотой 1–2 Гц. Изо�
лированный локомоторный интернейрон,
управляющий движениями крыла, работает
точно так же. Он сам умеет генерировать
электрические потенциалы длительностью
около 100 мс с частотой 1–2 Гц. Не только
изолированный мозг способен генерировать
поведенческую ритмическую программу
(центральный генератор фиктивного плава�
ния), но и одиночный интернейрон. В каком�
то смысле мы можем наблюдать “плавание”
одиночного изолированного нейрона. Если
рассмотреть ритмическую моторику радулы,
где есть протракция и ретракция со своими
временны|ми параметрами, то и там тоже
можно найти нейроны, которые после изоля�
ции из ганглия будут вести себя так же, как в
ганглии, сохраняя параметры протракторной
или ретракторной фазы. Это “жевание оди�
ночного нейрона”. Генераторы делать легко.
Проблемы, как мне кажется, были уже у ста�
рой (неверной) концепции, исходившей из
того, что свойства всех нейронов примерно
одинаковы и все делается сложными связями
этих нейронов. На самом деле нейроны очень
разные. Один нейрон можно сравнить со слож�
ной микросхемой, которая сама уже формирует
сигнал с необходимыми параметрами. Если со�
брать сеть из микросхем, которые умеют делать
почти все, то потом их довольно просто связать,
чтобы они синхронизовались или, наоборот,
работали в противофазе. Мне кажется, что со�
отношение свойств и связей нейронов – это од�
на из основных идей в теории центральных ге�
нераторов. 

Д.А. Сахаров. Замечательно, это тоже са�
мосборка. Причем на уровне биофизики
мембран. Но возникает вопрос: а как быть с
генератором, который может работать в раз�
ных ритмах? Например, у клиона при круиз�
ном плавании ритм не такой, как при интен�
сивном, охотничьем. Одиночный нейрон
подстроен под каждый из них? У него два
устойчивых ритмогенеза?

Ю.В. Панчин. Частота генерации слож�
ных, настроенных на определенную задачу
микросхем может контролироваться ампли�
тудой управляющего сигнала, у специализи�
рованных интернейронов центральных гене�
раторов тоническое изменение потенциала
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тоже приводит к изменению частоты работы
этой клетки и всей системы. У клиона при
интенсивном плавании подключаются еще
две “микросхемы” с конкретными встроен�
ными свойствами – высокопороговые вен�
тральные интернейроны 8d и интернейроны
типа 12. Хотя интернейроны 12 не имеют
способности к самостоятельной генерации
ритма, у них есть необычные биофизические
свойства – способность генерировать плато�
вые потенциалы. Тем самым и эти интерней�
роны замечательно “настроены” на выполне�
ние своей функции – обеспечение четкого
чередования фаз при работе генератора [31].
Мы знаем, что биофизические свойства ней�
рона можно изменять с помощью модулято�
ров. “Микросхемы” (отдельные специализи�
рованные нейроны) сложны не только пото�
му, что могут создавать периодический
сигнал заданной формы с частотой, регули�
руемой тоническими входами, но и потому,
что целую “микросхему” можно перестраи�
вать модулирующими входами. Конечно, без
межнейронных связей вся система правильно
работать не будет, но я хотел обратить внимание
на то, что роль внутренних свойств нейронов
очень велика и в значительной мере определяет
параметры работы всей системы.

Т.Л. Дьяконова. В связи с вопросом о гене�
рации разных ритмов одной популяцией ней�
ронов или даже одним нейроном мне кажется
важным коснуться темы мультирецепции. На
дыхательном генераторе виноградной улитки
мы изучали действие разных агонистов глута�
матных рецепторов: NMDA, аспартата, каи�
ната, квисквалата. Все агонисты активировали
ритм, но это были разные ритмы [9]. Возмож�
но, разные рецепторы экспрессируются разны�
ми нейронами, и тогда каждый агонист может
активировать свою субпопуляцию клеток�ми�
шеней. Но существует и другое возможное объ�
яснение: мультирецепция представлена в од�
ном нейроне, и тот же глутамат в разных кон�
центрациях активирует разные типы
рецепторов. Или в зависимости от каких�то
предшествующих событий сам нейрон меня�
ет экспрессию рецепторов. И не только пред�
шествующие события, но даже присутствие
других нейроактивных веществ способно ме�
нять настройку рецепторов клетки. Так, на�
пример, мы показали на тех же “дыхатель�
ных” нейронах виноградной улитки, что в
присутствии оксида азота (NO) тормозный
ответ на глутамат меняется на возбуждающий
[10]. Время такой трансформации обычно за�

нимает 10–15 мин. Затем сходный феномен
был найден на нейронах пищевого генерато�
ра прудовика. В последнем случае зависи�
мость ответа нейрона на глутамат от уровня
NO была показана и на полностью изолиро�
ванных клетках [42]. Здесь же было показано,
что влияние глутамата на фоне NO на генера�
цию ритма в ЦНС имитируется NMDA, и на�
оборот: антагонисты NMDA его полностью
снимают [11]. Отсюда можно заключить, что
множественность рецепторов к одному
трансмиттеру может быть использована и в
эндогенных условиях для подстройки и пере�
стройки ритмов, генерируемых одними и те�
ми же нейронами. Здесь важно, что перестра�
ивать сложный ритм можно, просто перена�
страивая чувствительность рецепторов к
одному�единственному нейротрансмиттеру.

В.Е. Дьяконова. Мне кажется, есть смысл
начать с чистого листа и принять гипотезу,
что имеется некоторый клеточный пул, кото�
рый в зависимости от химической среды са�
моорганизуется в ансамбли разной конфигу�
рации. Возможно, что в таком виде идея мно�
гофункционального генератора приобретет
универсальный характер. 

Д.А. Сахаров. Остается добавить, что воз�
можности такой самоорганизации чем�то
ограничены. Чем? Это актуальный вопрос,
он назрел. Все накопленные знания о реаль�
ных генераторах свидетельствуют, что ста�
бильные конфигурации единичны. Впечат�
ление, что здесь работает какой�то механизм
дискретизации. 

O.Ю. Орлов. Всегда ли альтернативные
формы поведения строго альтернативны? В
этологии есть понятие “смешанное поведе�
ние”. Например, в брачный период самец
травяной лягушки реагирует на красную бу�
сину, как на самку. Подбирается, прижимает
горлышком, обхватывает лапками. А когда
кончается брачный сезон, он на это реагиру�
ет, как на пищевой объект. Подходит, прыга�
ет, разевает рот, выбрасывает язык. Но есть
очень краткий промежуточный период, когда
самец одновременно обхватывает лапками и
выбрасывает язык. Смешанное поведение
может представлять интерес как предмет ис�
следования. 

В.Е. Дьяконова. Наверно, смешанное по�
ведение выражает нестабильность системы,
еще не нашедшей устойчивого состояния. На
одной недавней конференции Р.М. Харрис�
Варрик, известный по работам на стоматога�
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стрическом генераторе ракообразных, пока�
зывал нечто подобное на мышах. В их локо�
моции бывает переходный момент, когда это
уже не рысь, но еще не галоп [85] (см. также
[39]). ”Подходят ко мне люди, – рассказывал
Харрис�Варрик, – и удивляются: где же у вас
генератор? А я им говорю: да нет у меня гене�
ратора, какая ситуация – такая генерация”.
Это все в пользу представления, что мы име�
ем дело с одной и той же нейронной популя�
цией, которая претерпевает перестройку, пы�
тается определиться, выбирает, скажем так,
из нескольких возможных конфигураций
(например, [38, 61]). Есть устойчивые состоя�
ния и есть переходные. Иногда происходит
какой�то сбой, переход затягивается, это поз�
воляет наблюдать нейронные корреляты пе�
реходных состояний. 

Т.А. Коршунова. Все�таки не следует сме�
шивать два разных случая. Одно дело � пере�
ключение с рыси на галоп. При смене аллю�
ров, возможно, работает один кластер нейро�
нов, один генератор, внутри которого
изменяются взаимодействия. И совсем дру�
гое дело – переключение от полового к пище�
вому поведению. Тут работают разные ней�
ронные ансамбли. Они могут работать в про�
тивофазе – когда растормаживается один,
тормозится другой. А описанный сбой в по�
ведении, возможно, наблюдается тогда, когда
один из генераторов еще не заторможен, а
другой уже активирован, т.е. работают оба од�
новременно.

Д.А. Сахаров. В примере с галопирующей
мышью остается элемент неясности: до сих
пор строго не показано, что у млекопитаю�
щих разные аллюры – это разные конфигура�
ции одного генератора. Хорошо изучены объ�
екты попроще, например, локомоторный ге�
нератор клиона, – спасибо некоторым
участникам нашей дискуссии и остальным
членам этого замечательного коллектива [28,
30, 67]. Я сам наблюдал, как нейроны изоли�
рованного педального генератора клиона при
добавлении в чашечку предшественника се�
ротонина переходят от круизного плавания к
охотничьему [13]. Это впечатляющее зрели�
ще. Но никем не доказано, что таково общее
правило. Теоретически выбор аллюра может
быть и выбором между разными генератора�
ми. И рекрутирование нейронов одного гене�
ратора другим тоже возможно [61]. Не это ка�
жется важным. Существенно, что во всех этих
случаях механизм поведенческого выбора
может быть единым. Варвара Евгеньевна

Дьяконова озвучила его формулу: имеется
некоторый клеточный пул, который в зави�
симости от химической среды самоорганизу�
ется в ансамбли разной конфигурации. О са�
моорганизации ансамблей говорил и Юрий
Валентинович Панчин. Это фундаменталь�
ное, к самоорганизации непременно надо
вернуться. А пока расскажу поучительную
историю о том, как пытались разобраться в
механизме локомоторного выбора у пиявки. 

Если пиявку, сидящую на стенке аквари�
ума, ткнуть палочкой, она может обидеться и
удалиться. Но ее локомоторный выбор ока�
зался непредсказуем. Может уйти, шагая по
субстрату, а может и уплыть. Изолированная
нервная цепочка так же непредсказуемо вы�
бирает между фиктивным шаганием и фик�
тивным плаванием. Это большой цикл работ
американских коллег, опиравшихся на тради�
ционные представления о генераторе как си�
наптически организованной нейронной сети
[46, 59]. Картируя идентифицируемые нейро�
ны, нашли триггер плавания. Раздражаешь
этот нейрон – изолированная цепочка “плы�
вет”. Решили: значит, где�то есть и триггер�
ный нейрон шагания. Сидели еще десяток
лет, работали, работали – оказалось, что
триггер плавания может вызвать и шагание, и
опять же непредсказуемо. Ужесточили техни�
ку, стали делать одновременную фотореги�
страцию сотен нейронов, чтобы найти тот,
который раньше других знает, пойдет пиявка
или поплывет. Нашли [34]. Но опять же не
понятно, почему он это знает. Все разреши�
лось самым неожиданным образом. В дочер�
нем коллективе пиявочников обнаружили,
что если в раствор с изолированным препара�
том ЦНС добавить чуть�чуть дофамина, то
всегда, в 100% проб стимуляция вызовет ша�
гание [71]. Мы задолго до того получали по�
хожие результаты на клионе и тогда же при�
шли к заключению, что выбор между двумя
способами локомоции зависит от баланса
между серотониновым и дофаминовым тону�
сом [20, 57]. Это может быть общим принци�
пом управления: выбор между устойчивыми
состояниями системы определяется балан�
сом тонических активностей нейротрансмит�
терных веществ. Предполагается соучастие
всех нейроактивных факторов среды в меха�
низме управления и влияние каждого из них
на множественные мишени, от ионных кана�
лов до клеточных рецепторов. Трансмиттеры
здесь уже не трансмиттеры. 
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Вопрос, Е.И. Родионова*. Но ведь их ба�
ланс тоже от чего�то зависит?

Д.А. Сахаров. Естественно, в том числе от
общей сенсорной ситуации.

Несколько голосов одновременно.
Вопрос, Е.М. Максимова*. А почему вы го�

ворите, что серотонин и дофамин в этом слу�
чае не трансмиттеры? 

Д.А. Сахаров. В нейротрансмиссию изна�
чально, исторически вкладывался четкий
смысл – передача нервного импульса. Счита�
лось, что импульс бежит по рефлекторной ду�
ге, перескакивая с клетки на клетку. Так уже
никто не думает, но в сознании осталось:
трансмиттер – передатчик, он выделяется,
чтобы соединить быстрые электрогенезы
пресинаптической и постсинаптической кле�
ток. А здесь, в нашей реальности, у так назы�
ваемого трансмиттера богатый ассортимент
мишеней и функций. Есть быстрые, преходя�
щие эффекты, но есть и стационарные. Тер�
мин не должен заморачивать голову, так мне
кажется. 

Вопрос, В.А. Бастаков*. Поясните, пожа�
луйста, что такое триггерный нейрон.

Д.А. Сахаров. Это, в общем, то же, что ко�
мандный нейрон. Иногда термин переимено�
вывают, чтобы сделать себя как бы первоот�
крывателями. 

O.Ю. Орлов. Небольшой комментарий к
ситуации с дофамином, добавление которого
сделало поведенческий выбор пиявки опре�
деленным. Мы приучены к концепции пол�
ного детерминизма во всем, но не все с этим
согласны. При достаточно высоком уровне
сложности системы, при каком�то большом
числе элементов, составляющих сложную си�
стему, начинается то, что называют “упоря�
доченный хаос”. Вопрос о детерминирован�
ности повисает в воздухе. До того, как систе�
ма перешла в устойчивое состояние под
влиянием дофамина, она могла быть такой,
что никакой глубокий анализ не выявил бы
“самого верхнего” уровня управления. Ска�
занное может относиться к когнитивным ме�
ханизмам.

Д.А. Сахаров. В отношении когнитивных
механизмов стоящий перед нами вопрос до�
статочно прост: можно ли считать централь�
ный генератор моторного паттерна реализа�
цией некоторого общего принципа объеди�

* Институт проблем передачи информации им. А.А. Харке�
вича РАН, Москва.

нения нейронов в систему для решения
общей задачи? А что такое для ансамбля ней�
ронов решение общей задачи? Это осмыслен�
ная выходная последовательность, т.е. актив�
ность выходных нейронов, упорядоченная по
времени и мишеням. Правильно? И если это
действительно найденный природой общий
принцип коллективного поведения нейро�
нов, то тогда он может быть применен в отно�
шении генерации когнитивных последова�
тельностей. Кто�нибудь хочет по этому пово�
ду высказаться?

Ю.В. Панчин. Если вы думаете о том, что
ритмические генераторы, используемые в ко�
гнитивных функциях (если они там исполь�
зуются, а наверно, используются) похожи на
простые генераторы ритмических движений
(локомоции, чесания и т.д.) и работают на тех
же принципах, то я с вами согласен. Впрочем,
не ясно, как может быть иначе.

Д.А. Сахаров. Иначе может быть, если
между нейроном и макроструктурой мозга
нет единиц промежуточного уровня – ансам�
блей. Есть ли ансамбли в коре мозжечка? Я об
этом не слышал. Однако посмотрим на гип�
покамп. В нем тоже, как в мозжечке, есть от�
делы, есть слои и есть индивидуальные ней�
роны. Так вот, между единицей низшего
уровня (нейроном) и анатомической структу�
рой высокого порядка может существовать
промежуточный уровень организации – ан�
самбль. Работы Дьёрдя Бужаки показывают,
что в гиппокампе наблюдаются блуждающие
по коре дискретные субпопуляции нейронов.
Мне показалось значимым, что это направле�
ние исследований гиппокампа возникло благо�
даря сотрудничеству Бужаки с Тэдом Булло�
ком, классиком нейробиологии беспозвоноч�
ных [36]. Возможно прямое заимствование
идеи ансамбля. Теоретически на этом дискрет�
ном уровне субпопуляция нейронов гиппо�
кампа может совместными усилиями выраба�
тывать упорядоченную выходную активность
так же, как это делает генератор моторного
паттерна у беспозвоночных. 

В.Е. Дьяконова. Да, согласно Бужаки по�
ложение животного в пространстве кодирует�
ся не активностью какого�то нейрона, а все�
гда определенной популяцией активных кле�
ток и соотношением интенсивностей их
разрядов [37]. При перемещении животного
на тредбане плавно меняется распределение
активностей нейронов, а затем и состав попу�
ляции за счет полного выключения одного из
нейронов или включения ранее молчащей
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клетки. Предполагается, что это общий
принцип кодировки, реализуемый и в других
отделах мозга. Есть ли здесь что�то общее с
моторным генератором беспозвоночных?
Безусловно. В обоих случаях нейроны образу�
ют ансамбль. К тому же нейроны моторного
генератора тоже иногда демонстрируют очень
плавные переходы, чем�то похожие на плав�
ную эволюцию ансамбля в схеме Бужаки. 

Д.А. Сахаров. От ансамблей Бужаки со�
всем, я бы сказал, близко до представлений
Энн Грэйбил о генераторе когнитивных пат�
тернов [48]. У Грэйбил большой собственный
опыт нейрофизиолога – она изучала, как у
млекопитающих делаются моторные навыки.
Грэйбил опирается на фундаментальную бли�
зость моторных навыков и когнитивных пат�
тернов: и то и другое – закрепление индиви�
дуального опыта, та же нейрохимия с участи�
ем тех же подкорковых структур. Это
предметные аргументы.

В.Е. Дьяконова. До тех пор, пока мы счита�
ли, что моторные генераторы – вещь абсо�
лютно врожденная и заданная, между ними и
когнитивными функциями не было ничего
общего. Как только мы прониклись представ�
лением о генераторе как о квазистабильной си�
стеме, сразу стало интересней. Стало понятно,
что здесь может быть общая основа. Несчаст�
ный случай, животное теряет конечность – и
генератор локомоции перестраивается, обеспе�
чивая адекватную моторную команду. Про�
пасть между генератором стереотипных движе�
ний и гипотетическим когнитивным ансам�
блем, сформировавшимся в индивидуальном
онтогенезе, уже не кажется такой большой.
Понять механизм формирования функцио�
нального ансамбля из исходно разрозненных
клеток – это полдела. Главной проблемой в
обоих случаях будет понять механизм форми�
рования устойчивого функционального со�
стояния нейронной популяции. Понять при�
роду этой устойчивости. Как к ней подо�
браться, как изучать?

Примером возможного подхода мне пока�
залась работа, выполненная на бактериях
[60]. Изучали зависимость интенсивности
свечения бактерий от концентрации двух
факторов, которые они сами выделяют. При
трехмерном представлении полученных ре�
зультатов видно, что есть устойчивые состоя�
ния и переходы между ними. Устойчивые со�
стояния характеризуются тем, что изменение
концентраций обоих факторов в определен�
ных пределах не изменяет интенсивности

свечения. За пределами этих концентрацион�
ных областей, напротив, происходит резкое
изменение свечения при относительно не�
большом изменении концентрации. 

Мне кажется, что подобным образом могут
формироваться и устойчивые состояния ней�
ронных ансамблей. Однако до сих пор, когда
мы говорили о каких�то стабильных состоя�
ниях генераторов, мы имели в виду более гру�
бые, качественные изменения химической
среды: при дофамине у нас такой генератор,
при серотонине – другой. До сих пор у нас
нет хорошей картинки для изменения состо�
яния генератора при изменении концентра�
ций нейротрансмиттеров. Есть некоторые
косвенные доказательства, например, по�
следняя работа Г.Н. Орловского с коллегами
на миноге, где они получают разные паттер�
ны локомоции в зависимости от силы стиму�
ляции [52]. Раньше было известно, что у че�
репахи можно получить разную локомоцию,
когда ее почешешь в разных местах (напри�
мер, [32]). А здесь, у миноги, меняли только
интенсивность стимула и получали разные
формы локомоции. Возможно, этот эффект
реализуется за счет изменения концентрации
одного и того же нейротрансмиттера, а раз�
ная концентрация формирует разные функ�
циональные ансамбли. 

Ю.В. Панчин. Об этом мы, вроде бы, уже
говорили. 

В.Е. Дьяконова. Я акцентирую внимание
на том, что меняется только сила стимула.
Значит, это может быть изменение концен�
трации. Хотя не исключено, что может ме�
няться и качественный состав “коктейля”. 

Д.А. Сахаров. Насколько я знаю, у наших
друзей психологов есть принципиальные
возражения против идеи считать централь�
ный генератор простых моторных паттернов
неким прообразом того, что делается в когни�
тивной сфере. Мария Вячеславовна?

М.В. Фаликман. Для начала мне хотелось
бы немного уточнить термины. С одной сто�
роны, мы постоянно говорим о нейронном
ансамбле, клеточном ансамбле, механизмах
функционирования этого ансамбля, а с дру�
гой – о генераторе паттерна как об ансамбле,
который генерирует целостную и вполне
определенную поведенческую команду, про�
грамму, в свою очередь реализующую некото�
рый поведенческий акт. При этом мы предпо�
лагаем, что есть эффектор или эффекторы,
которые занимаются осуществлением сгене�
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рированной команды. С познанием пробле�
ма в том, что эффектора нет. Мы в свое время
лет десять занимались анализом возможно�
сти приложения теории уровней построения
двигательного акта Бернштейна к объясне�
нию процессов восприятия и внимания.
Проблема та же – нет эффектора. Теория пре�
красно работает на глазодвигательных зада�
чах восприятия [3], но очень плохо работает
на задачах, не требующих движения глаз [21].
Попробую пояснить, в чем я вижу сходство
механизмов познания и понятия центрально�
го генератора паттерна и в чем вижу разли�
чия. Есть важное ключевое слово – научение.
В познании мы говорим о когнитивном на�
учении, о перцептивном научении. Почему
это важно? Потому, что в процессе научения
мы стремимся к формированию некоторого
устойчивого познавательного акта, перцеп�
тивного акта распознавания, различения.
Например, мы учим мышь различать высоко�
частотную и низкочастотную синусоидаль�
ную решетку, в конечном итоге стремясь к ав�
томатизации этого процесса. Да, возможно, в
результате процесса научения формируется
именно такой клеточный ансамбль, который
будет давать на выходе целостную команду,
ведущую к искомому различению. Но в боль�
шинстве случаев познание устроено не так.
Даже отдельный акт восприятия неизвестно
куда может привести. Типичный пример –
это знаменитые двойственные изображения
(когда на одной картинке можно увидеть же�
ну или тещу), и мы не всегда можем предска�
зать, что увидит наблюдатель. С мышлением
в этом плане дело обстоит еще хуже. “Пат�
терн” по определению устойчив, воспроизво�
дим. Принципиальная особенность мышле�
ния – его продуктивный характер, создание
чего�то, чего в системе по определению нет.
Если поведенческий акт – это некоторая
структура, то мышление – переструктуриро;
вание, создание нового, пусть на основе име�
ющихся в наличии паттернов, в ответ на по�
ставленную задачу (иначе говоря, некоторое
противоречие, рассогласование цели и усло�
вий, в которых нужно достигнуть эту цель).
Мыслительная задача может быть решена, а
может быть вообще не решена – мы не знаем,
куда мы идем. Я не представляю, каким обра�
зом на языке именно генератора паттерна, т.е.
некоторой стремящейся к устойчивости це�
почки, можно описать мыслительный акт.
Мне симпатична теория происхождения
мышления из подготовительной фазы дей�

ствия, которая в ходе эволюции психики об�
ретает самостоятельность. Когда поведение
не приводит к искомому результату, когда по�
веденческая цепочка, которую можно запу�
стить и развернуть, не дает того, чего мы хо�
тим, мы начинаем осуществлять некоторые
подготовительные операции сначала в раз�
вернутой форме, потом в свернутой форме,
которые впоследствии могут привести, а мо�
гут не привести к результату. Собственно,
здесь я вижу различия. Т.е. понятие централь�
ного паттерна как механизма, формирующе�
гося в результате научения, – я с этим полно�
стью соглашусь. Понятие нейронного ансам�
бля как механизма любого познавательного
акта – с этим я тоже полностью соглашусь. С
чем я не могу согласиться – это со сведением
всех без исключения когнитивных процес�
сов, всего познания к научению. 

Д.А. Сахаров. Убедителен ли пример с
двойственным изображением, когда мы не
можем предсказать, жену или тещу увидит
наблюдатель? Это можно описать как выбор
между центральным паттерном для жены и
центральным паттерном для тещи. Выбор, ко�
торый сделать трудно ввиду неопределенности
условий, но все�таки приходится его делать, и
он происходит. Наверно, пиявка тоже как бы
терзается – то ли плыть, то ли шагать. Но при�
ходится выбирать между доступными ей устой�
чивыми состояниями. Так и здесь: есть устой�
чивый образ тещи и устойчивый образ жены. И
тогда ситуация выбора та же, которая стоит пе�
ред пиявкой. Почему бы нет? 

М.В. Фаликман. Проблема в том, что у че�
ловека этот выбор обычно осуществляется
путем поиска признаков, соответствующих
той или иной интерпретации. Он их активно
ищет. Интересный вопрос – можно ли биохи�
мически навязать этот выбор?

Несколько голосов одновременно.
М.В. Фаликман. Вся психология мышле�

ния – это сравнение ситуаций, когда человек
может решить задачу и когда человек не мо�
жет решить задачу. Вполне возможны случаи,
когда результат достигнут не будет. Меня что
смущает в понятии центрального генератора
паттерна – это то, что познание не всегда пат�
тернизируется. Там, где мы имеем дело со
сферой научения, все здорово. 

Д.А. Сахаров. Но и движения не всегда
паттернизируются, есть промежуточные со�
стояния. 

М.В. Фаликман. У движения есть эффектор.
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Д.А. Сахаров. Фонема, слово – это же не
мешанина, это все�таки структурированные
последовательности, дискретные единицы,
паттерны. 

М.В. Фаликман. Это все усвоенное. Это
результат научения, – возможно, даже стати�
стического. Конечно, мы можем говорить о
сходстве механизмов. Но только когда пове�
денческий акт уже сложился и может быть
высвобожден. Собственно говоря, пример,
который для меня отстоит от понятия генера�
тора паттерна наиболее далеко (причем в по�
ведении как животных, так и человека) – это
так называемая инсайтная задача [4]. Задача,
которая решается через переструктурирова�
ние ситуации. Когда обезьяна сидит в клетке,
хочет яблоко достать, а дотянуться не может.
Яблоко слишком далеко, лапа слишком ко�
роткая, т.е. ситуация носит характер познава�
тельного конфликта, содержит в себе проти�
воречие между целью и условиями ее дости�
жения. Нужно что�то делать. Одна обезьяна
будет прыгать, бить себя в грудь, громко кри�
чать. Другая сообразит (это ключевой мо�
мент), что нужно удлинить конечность.

Вопрос, В.А. Бастаков. А не получится это
у нее случайно? Я не вижу здесь точного ме�
ста для слова “сообразить”. 

О.Ю. Орлов. В том, что было сказано, есть
важная конструктивная составляющая: неко�
торые сложные действия могут включать эле�
менты поведения, которые не доведены ни до
какого действия. В способности именно та�
ких (мысленных) действий может состоять
отличие “сложного” поведения от “просто�
го”. Когда мы говорим о вороне, что она “до�
статочно умна”, то подразумеваем, что тут
строится внутренняя модель ситуации (ка�
жется, никто против этого не возражает). Для
сравнения возьмем лягушку (или любого из
моллюсков) как модель, у которой нет ника�
кого опережающего моделирования внешней
ситуации. Есть только жесткие генераторы,
активность которых может микшироваться.
Есть разные виды поведения, в которых
участвуют неизбежно одни и те же лапки, а
бывает даже и смешанное поведение. Но все
равно это не тот случай, когда строится внут�
ренняя модель, в которой могут быть просчи�
таны (сопоставлены) варианты действий, и
можно отвергнуть какой�то из вариантов.
Проблема в том, что неизвестно, как решает�
ся задача, которую нельзя решить простым
перебором, даже если есть “внутренняя мо�
дель”. А живым мозгом даже лягушки она ре�

шается – какими�то внутренними действия�
ми на некотором нервном субстрате.

Несколько голосов одновременно.
М.В. Фаликман. Это та самая подготови�

тельная фаза, назовем ее словом “модель”,
назовем ее словом “репрезентация”. 

Д.А. Сахаров. Тут Дмитрий Дмитриевич
Воронцов улыбается, слушая о внутренних
моделях. Мне кажется, он расскажет нам о
том, чем занимается вместе с Дмитрием Ни�
колаевичем Лапшиным и насколько их ре�
зультаты близки к этим суждениям. 

Д.Д. Воронцов. Они действительно близки.
Но учитывая высокую концентрацию сен�
сорщиков в аудитории, я отложил этот во�
прос на тот момент, когда мы окончательно
покончим с моторикой и примем решение.

Д.А. Сахаров. Покончить мы ни с чем не
сможем. Наша цель понять, что делать дальше.
Как работать, чтобы прояснить ситуацию.

М.В. Фаликман. Когда есть моторная пе�
риферия, тогда вроде бы нет вопросов. А что
делать, когда не совсем понятно, что такое
эта периферия? Перелицовывая рефлектор�
ное кольцо Бернштейна, пытаются обойтись
допущением, что эффектором является та са�
мая репрезентация (или “схема”, как ее обо�
значают в психологии памяти и в компьютер�
ных науках), на основе которой строится об�
раз объекта или образ ситуации. Все равно не
очень получается. Смущает идея разворачи�
вания некоторого целостного процесса, веду�
щего к некоторому конкретному результату, в
то время как в познании результат не гаран�
тирован и определяется еще множеством дру�
гих факторов. Это несомненно ансамбли, но
у меня такое впечатление, что ансамбли на�
много усложнились по сравнению с тем, что
мы обозначаем как CPG. 

В.Е. Дьяконова. По�моему, у нас в ходе
дискуссии оказалась неоправданно завышен�
ной роль эффекторной компоненты. На са�
мом деле, центральный генератор – это как
раз такая популяция нейронов, которая мо�
жет упорядоченно функционировать незави�
симо от эффектора. Я думаю, такая независи�
мость впервые в ходе эволюции нервной си�
стемы реализовалась именно в генераторах
моторных паттернов. Это можно наблюдать в
эксперименте хотя бы на той же улитке. Мы
часто видим, что мотонейроны не работают,
они гиперполяризованы, а генератор работа�
ет. Т.е. центральный генератор, состоящий из
одних интернейронов, действительно можно
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рассматривать как эволюционный предше�
ственник функциональных клеточных ан�
самблей, генерирующих упорядоченную вы�
ходную активность независимо от перифе�
рии – как сенсорной, так и моторной. Он
тянет на предшественника.

М.В. Фаликман. Я специально почитала
Энн Грэйбил, которая предложила понятие
генератора когнитивных паттернов [48]. У
меня два впечатления. Что она, во�первых,
прямо переносит: анализирует двигательные
акты, а потом говорит – “и так же все устрое�
но в познании”, что тянет в лучшем случае на
метафору. Во�вторых, у меня сложилось
стойкое впечатление, что для нее это способ
втянуть сенсорику обратно в генераторы, по�
тому что она то и дело подчеркивает, что если
мы допустим существование когнитивных ге�
нераторов, они нам дадут нужную информа�
цию для того, чтобы обработать то, что про�
исходит в среде, и запустить моторику. По�
просту говоря, фактически мы откатываемся
туда, откуда ушли. 

Д.А. Сахаров. Все�таки предлагаю вер�
нуться к простому вопросу, от которого мы
несколько удалились. Имеются центральные
генераторы моторных паттернов беспозво�
ночных. Выражен ли в их организации некий
универсальный принцип, который может
быть использован мозгом для решения не мо�
торных задач? Не любых задач, об этом речи
нет. Но хотя бы некоторых. Дмитрий Дмит�
риевич?

Д.Д. Воронцов. Я хотел бы начать с форму�
лировки гипотезы, общий смысл которой в
том, что обработка информации, поступаю�
щей от органов чувств, устроена сходно с
формированием моторных паттернов, о ко�
торых мы говорили до сих пор. Другими сло�
вами, что в основе обеих систем (сенсорной и
моторной) лежат центральные генераторы. 

При обработке сенсорной информации
нервная система решает задачу узнавания,
т.е. выделения из общего, довольно насы�
щенного сенсорного потока отдельных сиг�
налов, по какой�то причине являющихся бо�
лее важными для организма. Иными слова�
ми, мозг обращает внимание на отдельные
сигналы, временно игнорируя прочие. Про�
блема узнавания в том, что различные сигна�
лы в общем потоке никак заранее не размече�
ны и не разделены, но отличаются друг от
друга по нескольким параметрам: например,

по тону и временнóй последовательности для
слуха, по цвету и форме для зрения и т.д.

Данная гипотеза отталкивается от теории
работы мозга, выдвинутой в 2005 году Джеф�
фом Хокинзом [51]. Приведу здесь одно
утверждение из его книги, которое может
оказаться важным для понимания изложен�
ного ниже: “Мозг – это черный ящик, не
имеющий иного представления о внешнем
мире, кроме упорядоченных во времени пат�
тернов на его входных волокнах. Наше пред�
ставление о мире выстраивается только из
этих паттернов”.

Д.А. Сахаров. Применимо ли это представ�
ление к неупорядоченным внешним сигна�
лам – не только к зрению и слуху, а, напри�
мер, к обонянию?

Д.Д. Воронцов. Не только применимо но,
возможно, именно в обонятельной системе
вся механика работы с паттернами и была
первоначально придумана. Ведь эта система
изначально предназначена распознавать
множество сигналов. Есть работы, предпола�
гающие наличие в обонятельной системе ди�
намической модели сигнала, соответствую�
щего ожидаемому запаху [45].

Основное положение предлагаемой гипо�
тезы состоит в том, что для выделения инте�
ресующего мозг сигнала мозгу требуется
сформировать внутренний образ этого сигна�
ла – иными словами, некоторый паттерн, ко�
торый будет сравниваться с информацией,
поступающей в мозг от органов чувств. Этот
внутренний образ или паттерн и является
продуктом центрального генератора. Факти�
чески мозг таким образом решает задачу
предсказания появления определенного сиг�
нала и путем сравнения результатов предска�
зания с реальным сигналом опознаёт этот
сигнал. Дабы избежать терминологической
путаницы, следует определить понятие “пат�
терн”, неоднократно используемое здесь и
далее. Под паттерном я понимаю организо�
ванную во времени активность нейрона или
ансамбля нейронов, выраженную спайковы�
ми разрядами или локальными изменениями
потенциала и колебаниями концентрации
нейромедиатора. В случае рецепторов, реаги�
рующих на сигналы из внешней среды, пат�
терном будет их активность, возникшая в ре�
зультате восприятия и преобразования внеш�
него сигнала. 

Есть несколько возможных следствий из
предложенной мной гипотезы, которые мож�
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но проверить на практике. Одно из них за�
ключается в том, что нервная система будет
склонна иначе реагировать на периодические
сигналы по сравнению с одиночными либо
следующими не периодически – по той при�
чине, что мозгу должно быть проще предска�
зать появление каждого следующего сигнала
в равнопериодической последовательности.
Очень важно, что наблюдаемые эффекты не
должны сводиться к простому привыканию.

От формулировки гипотезы я перейду к ре�
зультатам экспериментов Д.Н. Лапшина [15].
На мой взгляд, эти данные неплохо подтвер�
ждают изложенную гипотезу, демонстрируя
по косвенным признакам работу центрально�
го сенсорного генератора.

Схема опыта выглядит так: на слуховые
нейроны, рецепторы уха, мы подаем звуко�
вые сигналы через равные интервалы време�
ни. Регистрируя активность нервной систе�
мы, мы видим, как слуховые нейроны отвеча�
ют на наши стимулы. Такой опыт и его
результат не представляют собой ничего но�
вого. Затем мы немного усложняем ситуа�
цию: вместо одной серии периодических сиг�
налов мы подаем две серии, причем так, что�
бы их периоды не были кратными. Стимулы в
двух сериях совершенно одинаковы по гром�
кости и тону, отличаются только периоды их
следования. 

Здесь по�прежнему нет ничего нового, на
рецепторах мы увидим простую сумму отве�
тов на два стимула. Затем рецепторы переда�
ют эту информацию в мозг для дальнейшей
обработки, мы идем вслед и регистрируем от�
вет слуховых интернейронов. Мы делаем это
почти вслепую, не зная заранее, какой поряд�
ковый номер в цепи обработки сигнала зани�
мает регистрируемый нами нейрон. И вот на
интернейронах мы получаем принципиально
другую и гораздо более интересную картину.
Например, при включении второй серии сти�
мулов на фоне уже какое�то время звучавшей
первой серии нейрон начинает реагировать
на вторую серию, игнорируя первую, на кото�
рую он отвечал до этого. Как это можно опи�
сать в других терминах? 

Система слышала первый звук, потом на
его фоне появился второй. Для нее это нечто
новое! Она выключает все, что касалось пер�
вого, и начинает заниматься только вторым.
Возможны и другие варианты ответов интер�
нейронов, например, когда ответ на первую
серию стимулов при включении второй не

пропадает, но начинает модулировать ответы
на вторую серию. 

Д.А. Сахаров. Это какой объект?

Д.Н. Лапшин*. Бабочка�совка. У нее около
двадцати слуховых интернейронов.

Д.Д. Воронцов. В качестве резюме – интер�
претация данных: сравнительно простая си�
стема, построенная на малом числе нейро�
нов, формирует внутренние представления о
стимулах (паттерны) и синхронизирует эти
паттерны с каждым из стимулов, чтобы иметь
возможность обрабатывать их порознь.

П.М. Балабан. Судя по всему, эти эффекты
можно объяснить рефрактерностью нейро�
нов, их биофизическими свойствами, и тогда
никакого принятия решения не нужно, до�
статочно более простого объяснения. 

Д.Д. Воронцов. Рефрактерность не прохо�
дит по той причине, что стимулы, как я гово�
рил, одинаковые по всем параметрам. Кроме
того, на первичных рецепторах, от которых
информация поступает на интернейроны, ре�
фрактерность не наблюдается.

М.В. Фаликман. При чем здесь эндоген�
ные генераторы? Что генерируется, что вы�
свобождается? Это не будет вниманием, это
опять будет научение.

Ю.В. Панчин. При чем генераторы – по�
нятно. Идея состоит в том, что задается не�
кий ритм, и нейроны его отслеживают. Затем
дают второй ритм, и система может отличить
его от первого, при том что параметры стиму�
лов одинаковы. Возникший в системе гене�
ратор “знает”, что следующий стимул будет
тогда�то и тогда�то. Следует ли этот вывод из
результатов, я не берусь сказать. Нужно най�
ти нейрон, который сработает тогда, когда
должен был бы возникнуть очередной сти�
мул, но без этого стимула.

Д.Д. Воронцов. Такое наблюдение было.
Главное не это: функция, которая представ�
ляет собой модель сигнала – аналоговая, не
спайковая. Она видна на уровне внутрикле�
точного отведения. Подавление ответа на
один из стимулов в смеси двух серий начина�
ется до появления второго. Это означает, что
зона подавления сформировалась еще во вре�
мя предыдущего периода стимуляции. За�
держка такого отставленного подавления со�
измерима со временем следования пульсов,

* Институт проблем передачи информации им. А.А. Харке�
вича РАН, Москва.
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50 мс, поэтому про рефрактерность здесь речь
не идет.

Д.А. Сахаров. Переформулирую сказан�
ное: внешний мир посылает нам разные сиг�
налы. Но на входе в центральную нервную
систему существует конечное число уже заго�
товленных ответов, и мы выбираем из внеш�
него мира тот сигнал, который адекватен за�
готовке. Кроме того, мы, разумеется, можем
обучаться выделять новые сигналы.

Д.Д. Воронцов. Я иллюстрировал гипотезу
на примере слуха, это наиболее простой и на�
глядный сигнал, уже развернутый во време�
ни. На самом деле это прекрасно должно ра�
ботать для любых модальностей. С момента,
когда сигнал прошел рецепторы, мозг имеет
дело только с паттерном, это уже не свет, не
звук, не запах, это паттерн – во всех случаях.
Нейроны друг другу ничего, кроме паттерна,
не передают. 

Д.А. Сахаров. Мне кажется, слово “пат�
терн” нас запутывает, неправильно говорить,
что паттерны существуют уже на входе. Если
мы исходим из того, что вход высвобождает
паттерны, сложившиеся в центральной нерв�
ной системе, то уже не важно, как физически
представлена активность входов. 

Д.Д. Воронцов. Разумеется, у нас не на са�
мом входе стоит генератор. Но то, что прихо�
дит с рецептора, нужно с чем�то сравнить.
Должен быть некий набор паттернов…

О.Ю. Орлов. Да, когда мы слушаем речь,
это не любой набор звуков, это речь, мы слова
воспринимаем.

М.В. Фаликман. Система памяти, набор
картинок.

Д.Д. Воронцов. Система памяти. Или, если
вернемся к генераторам, набор ансамблей,
которые способны генерировать паттерны,
научились или исходно умели. Нужно что�то,
что нам сгенерирует весь набор паттернов, с
чем мы будем сравнивать сигнал. Нужен не�
кий активный источник этих паттернов.
Приходящий сенсорный сигнал высвобожда�
ет эти паттерны, генерируемые внутри, и пу�
тем сравнения с ними мы определяем, что за
сигнал пришел. Я хотел бы пойти чуть дальше
и сказать, что другого способа определить
пришедший сигнал, отличить его от других
сигналов, скорее всего, просто нет. Это мое
личное мнение, все в рамках гипотезы, кото�
рую можно доказывать, можно опровергать. 

В.Е. Дьяконова. Чем это отличается от эф�
ферентной копии? 

Д.Д. Воронцов. Эфферентная копия – это
то, что завязано на собственную моторику
животного. 

Д.А. Сахаров. У нас осталось несколько во�
просов, которые были сформулированы зара�
нее. Как развиваются центральные генерато�
ры в онтогенезе? Рождаются ли они целиком?
Я не говорю про те генераторы, которые об�
разуются путем научения, это добавление к
врожденным. Но даже простые генераторы
моторных последовательностей – есть ли ка�
кие�то закономерности в их онтогенетиче�
ском развитии? Игорь Сергеевич. 

И.С. Захаров. Уже звучал вопрос: что зна�
чит для формирования генератора паттерна
сенсорика? Есть очень красивая серия работ –
современная молекулярная нейробиология –
на личинке дрозофилы. Есть у личинки при�
митивная, очень хорошо измеряемая форма
поведения – когда она по субстрату ползет,
она движется изгибами (перистальтическими
волнами), как червячок. Хорошо прослежена
моторика, как организованы цепочки, мы�
шечные сокращения. Личинка питается и в
норме ползет вперед, есть также форма escape
– если ткнуть в нос, начинает отползать на�
зад, работает тот же генератор, только в дру�
гом порядке. Эта программа формируется
уже у эмбриона перед метаморфозом, когда
он еще сидит в яйце, и это один из способов
для личинки вылезти из оболочки яйца и на�
чать спорадические перемещения, в основ�
ном вперед [33]. Сделали конструкт с воз�
можностью выключать на период эмбриоге�
неза всю сенсорную периферию [79]. Если
заблокировать сенсорные входы в эмбриоге�
незе, то вылупившаяся личинка ползет пре�
имущественно назад, и при этом у нее отсут�
ствует реакция на тактильное раздражение.
Сам генератор ритмических движений как
таковой появился без влияния сенсорики, но
отсутствует механизм его регуляции, его пла�
стичность, позволяющая задавать цикл в
прямом и обратном порядке в зависимости от
условий, если в период формирования гене�
ратора не было сенсорной стимуляции.
Очень перекликается с работами на ксенопу�
се в эмбриогенезе, там показано, что потен�
циальные генераторы очень рано появляются
и для этого не нужно, чтобы было внешнее их
оформление [25, 77]. Клетки, которые по
всем физическим параметрам способны стать
генераторами, появляются до того, как их на�
чинают использовать.
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И вопрос внешнего влияния на работу ге�
нератора. Тут мы говорим только про сенсор�
ные влияния, как будто между сенсорным
воздействием и моторной программой, кото�
рая исполняет поведение, ничего больше нет.
На самом деле, анализируя поведение, мы
знаем, что все поведение обусловлено. Обу�
словлено тем, что мы можем называть моти�
вацией или модуляцией, отражающей состо�
яние, которое определяется не столько сен�
сорным входом, сколько решением на другом
клеточном уровне. Когда мы говорим о дофа�
мине и серотонине, которые мы апплициру�
ем и тем самым вызываем целостное поведе�
ние, мы как раз говорим о факторах, которые
не относятся напрямую ни к сенсорным клет�
кам, ни к мотонейронам, а к модуляторным
клеткам (как у нас это называется). Модуля�
торные клетки меняют свою активность в за�
висимости от функционального состояния
животного. Это, например, клетки, которые
активируются при стрессе, не важно чем вы�
званном. И эти клетки выделяют химический
фактор, например у улитки это серотонин.
Мы нагреваем улитку, как�нибудь иначе
“обижаем”, и у нее независимо от специфики
сенсорного входа меняется активность того
блока нейронов, который выбрасывает серо�
тонин. И серотонин перестраивает работу ге�
нераторов. 

На самом деле критичными для развития
моторных паттернов являются две вещи. Во�
первых, это некая генетика, мы не знаем, как
она реализуется (но на модельной нематоде
Caenorhabditis elegans уже просматриваются
подходы). Она определяет базовые возможно�
сти некоторого ансамбля клеток управлять
определенным комплексом мышц. Во�вто�
рых, механизм, обеспечивающий способность
трансформироваться. Два разных механизма,
которые, видимо, имеют разную генетиче�
скую природу и онтогенетика тоже разная [72].
Мне кажется очень важным, если мы хотим
понять генератор паттерна как пластичный
инструмент, найти это модулирующее звено,
которое пока не везде улавливается. 

В современных работах хорошо описано,
даже на уровне генераторов, – какие клетки,
какая биохимия работает, где сенсорные
клетки, воздействия на них. А вот этот блок,
который соединяет в модулирующее воздей�
ствие и сенсорные влияния и мотивацион�
ные, как он формируется – непонятно. И мне
кажется, что пока нет подходов, по крайней
мере напрямую они не прослеживаются.

Д.А. Сахаров. Резюмируя, есть генетиче�
ская основа генераторов, а способность гене�
раторов к перестройкам – эпигенетическая?
И это показано не на единственном примере,
а подтверждено на других системах.

И.С. Захаров. Да, есть целый набор дан�
ных, – не только на C. elegans есть работы, хо�
тя их не очень много – которые позволяют
предположить помимо генетически пред�
определенных элементов генераторов пат�
тернов присутствие механизмов, более зави�
симых от внешних условий развития живот�
ного. Хотя, если говорить более корректно об
эпигенетике как процессе взаимодействия
генотипа со средой при формировании фено�
типа, то она должна участвовать и при фор�
мировании базовых частей генератора. Но
иначе, чем при участии сенсорной системы.

О.Ю. Орлов. А я опять о своем. Все пра�
вильно. Можно вырастить стрижонка в тру�
бочке, и он в первый раз полетит, и у него бу�
дет правильной вся моторика, и он вернется в
это место, хотя он никогда из этого места еще
не вылетал. А можно найти такое животное,
где без сенсорного входа не сформируется
паттерн. Многие другие птицы будут кры�
лышками махать, подпрыгивать, постепенно
формируя свою моторику. Вы мне скажите,
какую вам нужно модель, – мы вам подыщем.

П.М. Балабан. Вам надо в правительство.
Б.Б. Жуков (научный журналист). Я, есте�

ственно, за все 9000 видов птиц не поклянусь,
но на голубях это проверяли. У них птенец
крылышками машет, вроде тренирует. Сажа�
ли в трубу, где он махнуть крылышками не
может, и выкармливали до возраста вылета из
гнезда. Выпускали – взлетал! Стрижам дей�
ствительно прыгать негде, у них гнездо такое.
То, что другая птица прыгает и крыльями ма�
шет – совершенно не факт, что она тренирует
свою моторику. Оказывается, эта моторика,
моторика полета, созревает, а не тренируется.

Д.А. Сахаров. Планировалось обсудить и та�
кой вопрос: продуктивно ли изучать эволюцию
поведения в понятиях CPG? Что, в частности,
может дать сравнительный анализ гомологич�
ных генераторов? Татьяна Алексеевна.

Т.А. Коршунова. Интерес к гомологичным
генераторам естественно возник вслед за тем,
как у отдаленно�родственных гастропод было
доказано существование гомологичных ней�
ронов [16, 17, 74]. Было несколько попыток
привлечь эти знания к анализу эволюции по�
ведения [1, 22, 43, 81]. Богатством сравни�
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тельных данных выделяется литература о
нейронной основе плавания у заднежабер�
ных моллюсков. Это группа, к которой отно�
сятся самые популярные объекты нейроэто�
логии – аплизия (Aplysia), тритония (Tritonia)
и клион, или морской ангел (Clione limacina).
У всех заднежаберных нейроны имеют круп�
ные размеры и ярко окрашены, что делает
этих морских моллюсков удобным объектом
для сравнительных исследований. Среди зад�
нежаберных, способных плавать, одни плава�
ют дорзовентральными изгибами тела (на�
пример, Tritonia), у других тело при плавании
изгибается влево�вправо (как Dendronotus).
Оказалось, что эти два способа локомоции
управляются разными генераторами. Между
ними никакой гомологии. При этом каждый
из двух генераторов эволюционно устойчив,
даже у филогенетически удаленных видов он
представлен сходным образом – гомологич�
ными нейронами и консервативными меж�
нейронными связями.

Д.А. Сахаров. Когда я читал эту литературу,
у меня сложилось впечатление, что у двух
форм плавания разное назначение. У трито�
нии генератор плавания включается на ко�
роткое время, когда надо стремительно,
броском отскочить от хищника (“escape
swim”). Другие заднежаберные плавают ради
плавания – ищут еду, или комфортную тем�
пературу, или полового партнера. По�види�
мому, в каждом случае было свое давление
эволюционного отбора, и это стало причиной
развития двух неродственных нейронных ан�
самблей, управляющих изгибами тела. 

Т.А. Коршунова. В море моллюску, чтобы
поплыть, достаточно отпустить субстрат. Но
чтобы плыть эффективно, надо грести. Мне
кажется, что оба вида плавания возникли как
оборонительная реакция, а позже плавание
стало использоваться для других целей. Но
согласна, что генераторы, управляющие эти�
ми двумя локомоциями, скорее всего, имеют
независимое происхождение. Направление
изгибов, вероятно, связано с морфологиче�
скими особенностями строения тела – широ�
ким плотным тритониям легче гнуться в дор�
зовентральном направлении, а узким мягким
дендронотам – влево�вправо. 

Д.А. Сахаров. Извините, я вас отвлек. Вы
хотели рассказать о клеточной стороне этой
истории. 

Т.А. Коршунова. Сам принцип организа�
ции дорзовентрального и латерального гене�

раторов разный. Симметричные правые и ле�
вые нейроны дорзовентрального генератора
разряжаются относительно синхронно. А при
генерации изгибов тела влево�вправо контра�
латеральные нейроны подавляют друг друга:
такой паттерн разрядов и создает чередова�
ние изгибов [65]. 

Первым был описан генератор плавания у
тритонии [83]. По команде этого генератора
происходит упомянутая серия резких дорзо�
вентральных изгибов тела, которая позволяет
тритонии отскочить от хищника. Ключевым
для экспрессии этой моторной программы
является взаимодействие нейронов DSI и С2.
Очень похожие во всех отношениях гомологи
этих нейронов описаны у заднежаберного
моллюска плевробранхеи (Pleurobranchaea
californica). Этот моллюск относится к другой
группе – нотаспидам, но спасается от хищни�
ка, как тритония, – с помощью дорзовен�
тральных флексий [54]. В основе сходого по�
ведения у этих двух относительно далеких
таксонов лежат сходные генераторы, включа�
ющие гомологичные нейроны. 

В то же время близкие родственники три�
тонии – голожаберные моллюски мелибе
(Melibe leonine) и дендронот (Dendronotus iris) –
плавают с помощью изгибов тела влево�впра�
во. Их генераторы плавания построены из го�
мологичных нейронов [75, 80], которые не
являются гомологами нейронов, входящих в
CPG плавания тритонии и плевробранхеи. 

Однако у мелибе и дендронота были иден�
тифицированы нейроны, гомологичные ней�
ронам DSI и C2 тритонии. Они не разряжа�
ются в ритме плавания и не входят в состав
CPG плавания, но выполняют другую функ�
цию – действуют как внешние модуляторы
локомоции [64]. Важно отметить, что DSI –
серотонинергические нейроны.

Д.А. Сахаров. Серотониновые нейроны у
моллюсков, как правило, не входят в состав
локомоторных генераторов, они участвуют
непосредственно в генерации ритма только у
некоторых видов, в порядке исключения. 

Т.А. Коршунова. Здесь важно отметить, что
DSI и C2 тритонии и гомологи этих нейронов
у плевробранхеи не только непосредственно
участвуют в генерации плавательного ритма,
как ключевые элементы генератора, но также
оказывают модулирующее действие на локо�
моцию и даже на пищевое поведение [55, 70].
По�видимому, эта функция нейронов, допол�
нительная в случае тритонии, является ос�
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новной у мелибе и дендронота. Так или ина�
че, очевидно, что гомологичные нейроны,
унаследованные от общего предка, имеются у
всех голожаберных моллюсков, но их участие
в управлении поведением сложилось в ходе
эволюции по�разному. Если уходить все даль�
ше и дальше от голожаберных, можно про�
следить, как функционируют вероятные го�
мологи DSI тритонии. У Aplysia и Clione они
действуют как внешние модуляторы мотор�
ных программ [56, 58, 69]. Даже у легочных
моллюсков имеются серотонинергические
нейроны в сходных с DSI позициях, а серото�
нин вызывает усиление локомоции.

Таким образом, благодаря гомологичным
нейронам, поведенческие функции серото�
нина, диверсифицируясь, консервативно со�
храняются в пределах крупных таксонов [2, 6,
12, 18]. Сказанное относится и к другим ней�
роактивным молекулам [1, 5, 6]. Продуктив�
но ли изучать эволюцию поведения на мате�
риале гомологичных CPG? Изучение генера�
тора у одного вида позволяет прогнозировать
его устройство у других видов с похожим по�
ведением. Кроме того, гомологичные CPG
могут служить дополнительным доказатель�
ством, что животные имеют общего предка.
Но отсутствие гомологичных генераторов не
дает оснований утверждать, что перед нами
филогенетически далекие таксоны. 

Д.А. Сахаров. Спасибо. Многие из нас зна�
ют, какое это удовольствие – работать на
морских модельных объектах. Чего мы не
успели обсудить? 

О.Ю. Орлов. Существует достаточно боль�
шой массив данных, что нейроны объединя�
ются в ансамбли посредством осцилляций на
одной и той же частоте. Этого вопроса мы не
затронули, а он близок к вопросу о том, как
одни и те же нервные структуры могут быть
задействованы в разных ансамблях. 

Д.А. Сахаров. Оставляем на будущее. Во�
прос о том, как нейроны собираются в ансам�
бли и насколько в этом велика роль самоорга�
низации, я думаю, вообще коренной вопрос.
Мы его затронули только частично. Суще�
ствует ли математическая модель генератора,
исходящая из множественности нейронных
фенотипов? Подозреваю, что такой модели
нет. Плохо, что к нам сегодня не пришли ма�
тематически продвинутые теоретики. Мы,
биологи, видим, что метастабильность гене�
раторов как�то зависит от химического кон�
текста, но нейротрансмиттерная химия – это

та сторона реальности, которой традиционно
пренебрегают создатели математических мо�
делей. Возможно, дело в том, что качествен�
ные различия между объектами (в нашем слу�
чае – между нейронами) плохо формализу�
ются. Но пора что�то делать с этой
сложностью, иначе теоретики будут по�преж�
нему обслуживать только искусственные сети и
искусственный интеллект. Искусственная елка
может быть пышней и ярче настоящей, но у нее
нет физиологии. Хочет кто�нибудь поделиться
заключительными соображениями? Предло�
жить – что делать дальше? 

П.М. Балабан. Появились новые подходы,
они позволяют выявить морфологически си�
стему нейронов, которая работает во время
какого�то конкретного процесса. Это в ос�
новном пока все на мышах делается. Выво�
дятся линии мышей с генетически кодируе�
мыми цветными метками в определенных
нейронах, и появление метки зависит от их
активности. Т.е. можно локально следить за
сетями из нескольких десятков нейронов. И в
момент обучения (в данном случае это было с
обучением, но можно и с генерацией любого
паттерна и с любым движением) в конкрет�
ных нейронах в определенный интервал вре�
мени, 2 ч, синтезируется цветной белок, если
они активированы. После этого уже белок не
синтезируется. Выжидается какое�то время,
что�то происходит с животным, потом за�
ставляем его делать или то же самое, или дру�
гой паттерн, и с применением другой метки
выявляется еще одна активированная сеть ней�
ронов. Оказалось, что при обучении и напоми�
нании об этом обучении 80% активированных
нейронов те же самые. Есть надежда, что скоро
мы такие же эксперименты сможем проделы�
вать на улитках, сможем посмотреть, как рабо�
тают нейроны генераторов паттерна в онтоге�
незе и при разных формах поведения. Мне ка�
жется, это будет продуктивный подход. 

Вопрос, Е.И. Родионова. Ну, мы увидим,
что те же – и что это даст? Что это прояснит?

П.М. Балабан. На беспозвоночных мы
имеем возможность работать не с классом
нейронов, а с индивидуально идентифициру�
емыми клетками, поэтому вопрос о принци�
пах работы генераторов паттернов можно бу�
дет решать на уровне четко описанных сетей.
Разница такая же, как исследование синапти�
ческой эффективности по записи фокальных
потенциалов и по внутриклеточной активно�
сти нейрона. 
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Д.А. Сахаров. Спасибо всем. По�моему, мы
поработали продуктивно. Наша дискуссия
лишний раз подтвердила, что центральные
генераторы стали опытной площадкой, на
которой вырабатываются общие представле�
ния о мозге. Открытие CPG повлекло отказ
от рефлекторной доктрины. На очереди си�
напсы, они идеально работают в искусствен�
ных сетях, но реальные CPG, как мы видим,
далеки от этой идиллии. Изучение CPG поз�
воляет все увереннее судить о механизмах са�
моорганизации нейронов в паттерн�генери�
рующие ансамбли. На этой оптимистической
ноте разрешите закрыть наш круглый стол. 

Работа выполнена при поддержке Россий�
ского фонда фундаментальных исследований
(гранты № 11�04�00674а, 11�04�01511, 12�06�
00268, 13�04�01052, 13�04�01641а), а также
ФЦП “Научные и научно�педагогические
кадры инновационной России” (соглашение
8100). 
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