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Аннотация — Сравнительное изучение характера влияния гнппокзмна (по
ля СА1)ва становление условнорефлск горной деятельности мозга у насе
комоядных (ежи) и хищных (собаки) показало следующее. У ежей с выра
ботанными условными рефлексами деструкция ноля СА1 ■ называет кратко
временное облегчающее влияние на условнорсфлеКторную деятельность. 
После предварительного разрушения гиппокампа на стадии формирования 
положительных УР и процессов внутреннего торможения наблюдается об
легчение. Па стадии упрочения снижаются величина УР и показатель их 
выполнения. У хищных гнппо.чзмп оказывает более выраженное влияние 
на формирование УР, чем на их сохранение. Деструкция гипнокампа у 
собак оказывает более значительное, чем у ежей, влияние на формирование 
процессов внутреннего торможения. Таким образом, ио мере эволюции 
наблюдается специализация ре։ улируюшего влияния гиппокампа, направ
ленная преимущественно на регуляцию процессов внутреннего торможения.

էԼճռսււսւյիւււ Ս՚իշատակևյւների (ոզնիներ) I։ զիշաւոիշնեյվւ (շներ) մոտ Ուղե
ղի պայմանական ոեֆյեկտոյւ զործոլնեութ յան կազմ ավ/ւրման տարրեր (էտապների 
վրա Հիպոկամպի աղւլեցոլթ յան բնույթի Համեմատական ՈւԱումնասիր։։։թ յունր Ս"1]Ձ 
Լ տվել Հեւոեյայր, մշակված պայմանական ոե՚վղերօներով ոզնիների մոտ Շյ 1 - /’ ’) 
հետո ղեսլորոլկցիան ունենում է կարճատև թեթևացնող ազդեցություն պայմանա
կան ոեֆյեկտոր զոր ծ ոլնեութ յան վրա։ Հիպոկամււյի ({'“‘ցուցիչ վնասումի։} Հետո 
թեթևացում /; ղիսւվոէմ զրտկան պայմանական ոևֆ/երսների և ներրին արղհ/ակ֊ 
ման պրոցեսների կա զմ ավորմ ան կտապում։ Ամրապնդման փուլում նվաղում են 
պայմանական ոեվւլերսների չափր և նրանց իրականացման ցուցանիշր։ Գիշատիչների 
մոտ հիպոկամպր աոավել արտահայտված ազզեցություն ( ունենում պւր/յմտնական 
ոեֆյեբւ/ների կազմավորման վրա. բան նրանց պաՀպանման վրա։ 2.իպոկսէմ։զի ղեստ- 
րոէկցիան շների մոտ ավե/ի մեծ ազղևցությոէն Լ ունենում ներրին արդե/ակման 
պրոցեսների կազմ ավորմ ան վրա, բան ոզնիների մոտ։ Այսպիսով, րստ Լվոյյու- 
ցիայի շափի դիտվում Լ Հիպոկամպի կարղավորիշ աղղեզոլթյան մասնաղիտացում՝ 
Ուղղված աոավեյսւպեււ ներրին արղելսւկմ ան պիոցեսների կարզավորմւսնր, 
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bstract —The comparative study of the character of hippocampal 
influence (CAI fjeld) on conditional reflex activity foundation in 
inscctivores (hedgehogs) and carnivores (dogs), showed the next. In hed
gehogs with worked out conditional reflexes the destruction of CxXl fi
eld causes the short latency facilitatlve influence on conditional reflex 
activity. After previous hippocampal lesion on the stage 01 conditional 
reflexes foundation and the processes ol inside Inhibition the facilitation 
is to be seen. On :he consolidation stage the decrease of conditionol refle
xes activity is observed. In carnivores hippocarap has more obvious influ
ence on (he conditional reflex formation, than on its preservation. In dogs 
hippocampal destruction causes greater influence on Inside inhibition for
mation than in hedgehogs, during evolution there is a specialization of 
hippocampal regulating Influence, aimed mainly on Inside Inhibition pro
cesses-

Ключевые слова: млекопитающие (насекомоядные и хищные), гиппокамп, условные 
рефлексы.

Несмотря на то, что в настоящее время имеется большое количество ра
бот [2— hi, 1» -23, 25] о роли гиппокампа в регуляции высших функции 
мозга у различных представителен позвоночных, они в подавляющем 
■большинстве случаев содержат противоречивые данные, не позволяю
щие сделать каких-либо сравнительно-физиологических обобщений. 
Причиной этого является, с одной стороны, отсутствие унифицированных 
методических приемов исследований. С другой стороны, имеющиеся 
сравнительно-физиологические данные получены либо на филогенетиче
ски очень близких видах (крысы, кролики), либо на животных различ
ных таксономических групп, не связанных сходной экологией, общим 
родством и т. д. Между тем сравнительно-физиологическими исследова
ниями нашеи лаборатории было установлено, что тормозящее влияние 
гиппокампа на гипоталамические образования и условнорефлекторную 
деятельность в ряду рептилии—грызуны формируется постепенно и от
четливо выражено лишь у млекопитающих [8, 16]. Для более полного 
представления об эволюционных особенностях формирования характе
ра влияния гиппокампа на деятельность повой коры представлялось ин
тересным изучить его у двух представителей млекопитающих: иасеко 
моядных (ежи) и хищных (собаки). Это тем более интересно, что ис
следований в таком аспекте на начальном этапе эволюции млекопита
ющих (насекомоядные) в литературе не имеется.

Материал и методика. Опыты проведены на 18 европейских ежах (Ennaceus енгв- 
paeus L.) п 9 беспородных собаках. С целью унификации исследований нами была 
создана общая для обоих видон модель оборонительной методики, основывающаяся 
на классической методике iB. 11. Протопопова (1909) Животное (еж или собака) 
помещалось в звукоизолированную камеру н нежестко фиксировалось. Левая перед
няя конечность посредством системы рычагов присоединялась к потенциометрическому 
датчику. позволяющему регистрировать величину и характер двигательной реакции. 
К этой же конечности прикреплялись электроды для элекгрокожного раздражения. 
Помимо двигательных, у животных регистрировали и вегетативные компоненты: час: ՛■ 
•jy сердечных сокращений и дыхание. Электрокардиограмму (ЭКГ) регистрировали в 
грудном отведении с помощью пластинчатых электродов, пневмограмму у ежен с по
мощью угольного датчика, у собак при помощи капсулы Марея, соедннеиион с элек
гроэнцефалографом через емкостный преобразователь. В опыте производилась авто
матическая регистрация латентных периодов (ЛП) двигательных реакций и меженг- 
патиной активности, 5 ежей регистрировали также суммарную электрическую октип- 

522



иость сенсомоторной к лимбической корм. Все показателя регистрировали с помощью 
черннлопнщущеЕо элекгроэнцефалографа «Бап'еЬ (Япония), или приборе УСЧ 8-03. 
Условными раздражителями служили: для собак—звонок интенсивностью 75 дБ. мет
ро» юм—120 уд. мин., тон 1000 Гц и днфферсицировочный к нему—тон 500 Г н.чтен- 
ип.ность'ю 55—60 дБ. а также свет лампы мощностью 100 Вт, установленной на рас
стоянии 1 м от головы животного; для ежой֊ тон 1090 1 ц и дифференцировочныи к 
«ему—три 200 Гн интенсивностью 6(1 дБ. Продолжительность изолированного действии 
условных раздражителей для ежей составляла 6 е. а интервалы отсганлснкй- 15, 20, 
25 и 30 с, для собак 10 с и 20, 30 и 40 с соответственно. Безусловное раздражение 
наносили от стимулятора ЭС Л-2, продолжительность его составляла 0.15 с для 
ежен н 1.8 с для собак, сила в 2 раза превышала пороговую величину. Собакам 
предъявлялась 12 сочетаний за опыт (по 3, разных модальностей). ежам—по 6— 
8 сочетаний. Межстимульные интервалы составляли 1—3 минуты. Гиппокамп разру
шали стереотакенчеекн: у ежей по координатам атласа Штарка [!“]• У собак—по ко
ординатам атласов Лима с соавт. [24] в Адрианова. Меринг [1]. Для ежей исполь
зовали электрблитичеейкй способ разрушения с помощью элсктростн мулятора фирмы՛ 
с.*\льезр> следующими параметрами тока: 100 Гц. 0,5 мс, 5 мА, н течение 20 с. через 
биполярные нихромовые электроды шаметром 0.15 мм, в заводской изоляции с актив
ным кончиком- 0,5 мм. Разрушение аналогичных полей гиппокампа у собак произ- 
ш»дп.£н путем каутернзашш хирургическим коагулятором ЭХВЧ 30-01, монополярно, 
через нихромовые электроды диаметром 0,15 мм в усиленной изоляции с активным 
котиком—1 мм. гоком частотой 1.76 Чгц, при экспозиции 10 с. После окончания 
экспериментов под нембуталовым наркозом животным производили инъекцию эфира 
или аммиака в сердце, мозг извлекали и фиксировали в 10%-н<>м формалине. Затем 
на замораживающем микротоме изготовляли срезы толщиной 90 120 мкм для ежей 
и 900 мкм для собак с последующим фотографированием. Срезе, чи.;։ 1 ежей окраиш- 
Г.1.1Н предварительно по Hhcc.ho. Все показатели обрабатывали статистически; вычис
ляли среднегрупповые М, гп и дисперсии, достоверности различий устанавливали 
Т-крнтершб Стьюдента и Б-критсрию Фишера,

Результаты и обсуждение. I. Влияние гиппокампальных структур 
ни условнорефлекторную деятельность ежей. Изучение последователь
ности формирования условных реакций по различным показателям их 
у насекомоядных выявило следующее. У интактных ежей сначала фор 
мнруются вегетативные условные рефлексы (УР) в виде урежения час 
тоты сердечных сокращений (ЧСС) на 1,7?.֊0,15% по сравнению с фо
ном и учащения дыхания до 64.0—7,7% с одновременным уменьшени
ем амплитуды дыхательных движений. Двигательный компонент УР 
появлялся позже, к 15,3±5,2 сочетанию условного стимула с безуслов
ным» а 75% критерия упрочения достигал лишь после 37,2±6,9 опыт
ных дней В начальном периоде формирования двигательная реакция 
носила диффузный характер, являясь, по-видимому, частью обще мига
тельной реакции на болевое воздействие и характеризовалась неста
бильностью латентных периодов, малой величиной и низким показате
лем осуществления. Электроэнцефалографические (ЭЭГ) корреляты 
УР в виде высокоамплитудного тета-ритма формировались параллель
но двигательному компоненту и были лучше выражены в сснсомотор 
вон. чем в лимбической коре. Было обнаружено, что \ гашение положи 
тельных УР у ежен возможно н характеризуется определенной последо
вательностью. Так, после 4,5 ±0,9 неподкреплений условного стимула 
исчезали двигательные ответы, з затем после 11,4±1.0 неподкреплений 
происходила полная редукция сердечных и дыхательных реакций. ЭЭГ 
УР угашались последними.
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Изучение особенностей формирования дифферснцировочного тормо
жения показало, что несмотря на длительное применение дифференцн- 
ровочного сигнала без подкрепления, выработать у ежей абсолютную 
дифференцировку не удается, ее уровень не превышает у ежей 75%. В 
особенности это правомерно в отношении ЭКГ, ЭЭГ и дыхательных ком 
попентрв оборонительного УР. Следует отметить, что образование у 
ежей запаздывающих условных реакций также возможно, ио сопровож
дается значительными трудностями, вероятно, вследствие низкой орга
низации ЦНС насекомоядных. Так. если при интервалах отставления 
15, 20, 25 и 30 с среднегрупповые показатели недеятельной фазы двига
тельной реакции составляли 5,1±0,4, 5,7 ~ 0.6, 7,5±1,2 и 8,8 ±0,7 с со
ответственно, то при дальнейшем увеличении времени отставления эта 
фаза увеличивалась незначительно, часто растормаживалась, появля
лись невротические реакции: гиперактивность, сменяющаяся полной 
арефлексией, повышение фоновых ЧСС и частоты дыхания, нарушения 
сердечного ритма, дефекация п уринация и т. д.

Изучение роли гиппокампа в условнорефлекторной деятельности у 
ежей проводилось в двух сериях опытов. В 1-й серия эксперимея гон ис
следовали влияние двустороннего разрушения полей СА! гиппокампа 
на выработанные положительные и отрицательные УР. Во 2-й серии 
изучали это влияние на процессы формирования условнорефлекторной 
деятельности на начальных этапах обучения и на стадии ее упрочения. 
Было установлено, что у ежей с выработанными УР двустороннее раз
рушение гиппокампа не вызывает отчетливых нарушений услов.чореф-

Рнс. 1. Влияние разрушения гиппокампа у ежей № 4 к № 5 из сохране- 
ненне положительных УР (А) и дяфференнировошшго торможения (Б). По 
оси ординат—процент правильных ответов. Чистые столбики до опера

ции. заштрихованные после разрушения гиппокампа.

лектор ной деятельности. Более того, наблюдалось значительное улуч
шение осуществляв мости и увеличение силы двигательного и дыхатель
ного компонентов УР с одновременным увеличением с 2.3±0,3 до 2.9=± 
0.3с латентных периодов двигательных УР (ряс. I). Помимо этого, 
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отмечалось также снятие невротических явлений, снижение числа меж- 
енгнальных реакции. Дифференцировочное торможение после операции 
незначительно ослаблялось. Однако скорость и последовательность 
угашення всех компонентов УР у оперированных животных существен
но не отличались от таковых у контрольных. Следует отметить, что 
вышеописанные изменения условнорефлекторной деятельности носили 
кратковременный характер п наблюдались до 2-х недель после опора 
цин Таким образом, можно предположить, что гиппокамп не оказыва
ет существенного влияния на сохранение условных рефлексов на уров
не насекомоядных.

Во 2-й серии опытов было установлено, что у ежей с предваритель
но разрушенным гиппокампом положительные условные рефлексы по
являются и достигают максимальной выраженности уже к 3—5 блоку, 
тогда как у интактных—лишь к 7—9 блоку. Особенно ярко этот эф
фект можно было наблюдать при изучении динамики вегетативных по
казателей УР. Так, сердечный и дыхательный компоненты УР в виде 
брадикардии и тахипноэ появлялись раньше двигательного компонента 
и достигали максимальной выраженности уже после первого блока 
(рис. 2). Однако эффект облегчения, обнаруженный у оперированных

Рис. 2. Динамика вегетативных компонентов УР у сж-гй. Л—частота ды
хания. Б ֊ ЧСС у интактных (Пи оперированных (2) животных. По осн 
абсцисс—блоки опитой. По оси ординат—процент показателя к фону.

животных на этапе становления УР. исчезал на стадии их стабилиза
ции. Болес того, при изучении динамики стабилизации вегетативных 
компонентов четко намечалась тенденция к редукции выраженности сер
дечной (с. пятого блока) и дыхательной (с восьмого блока) реакций .и 
условный стимул. Данная закономерность наблюдалась нами и г՛ । 
изучении динамики двигательного компонента оборонительного рефлек
са. Более высокий показатель осуществленных двигательных УР наблю
дался именно на протяжении первых тзснадиати опытов (21,3±2.5% 
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против 10.7—0.4% у интактных ежен. Р<0.011. Величина двигатель 
пого компонента УР у оперированных животных фстоверно (Р<0,05) 
превышала таковую у интактных па протяжении первых 7 блоков. По 
еле разрушения гиппокампа отчетливо проявлялся эффект увеличения 
латентных периодов двигательной реакции животных—до 2,8±0.1 । 
(Р<0,01) по сравнению с контролем (2.2±0,1 с). После разрушения 
полей СЛ! гиппокампа электрографические реакции в виде появления 
ритмической активности в тета-диапазоне при предъявлении животным 
условного стимула исчезали во всех отделах коры. Изучение формира 
ванна процессов внутреннего торможения установило следующее. Сер 
дечныс и дыхательные УР у ежей с разрушенным гиппокампом угасали
после 15.4—3,3 и 17,8±3,1 неподкрепленнн соответственно, т. 
ленное, чем у интактных. Угашенные реакции в последующих 
легко восстанавливались. Дифференцировочное торможение у 
разрушенным гиппокампом вырабатывалось «с места» и уже 
предъявлений достигало 96% критерия сформированное™ как 

е, мед 
опытах 
ежей с 
через 6 
по двн-

гательному, так и но вегетативным показателям условнорефлекторной 
деятельности Опыты по выработке запаздывающих условных рефлек
сов показали, что оперированные животные по такому показателю, как 
величина недеятельной фазы УР, гораздо успешнее, чем контрольные, 
справлялись с этой задачей. Так. при отставлении безусловного под
крепления 20 с величина недеятельной фазы составляла у них 7,8^Ь0,8с 
(Р<0,05): при 25 с—10,8±1,0 с (Р<0,05). при 30 с—9,2±0,9 Более то
ге, на фоне разрушения запаздывающие УР были более специализиро
ванными, приуроченными к моменту болевого подкрепления, при их вы
работке у животных не наблюдалось невротических реакций даже при 
отставлении более 25 с, как это имело место у интактных ежей. Одна
ко на протяжении всего периода выработки запаздывания показатель 
•՝••ущестнленпых двигательных реакций у оперированных животных бы 1

.чтоверно ниже, чем у интактных При увеличении времени отставле- 
пия до 15 с и выше у ежен с разрушенным гиппокампом величина дви
гательной реакции практически нс изменялась, в то время как у пнтакт- 
пых опа значительно возрастала. Таким образом, изложенные данные 
свидетельствуют о том. что разрушение гиппокампа у ежей различно 
влияет на основные этапы условнорефлекторной деятельности. У ежей 
с выработанными условными рефлексами деструкция полей СА1 ока
зывает кратковременное облегчающее влияние на условнорефлектор- 
ную деятельность. После предварительного разрушения гиппокампа 
на стадии формирования положительных УР н процессов внутреннего 
торможения наблюдается облегчение. В то же время на стадии упроче
ния выявляется снижение величины УР и показателя их выполнения.

2. Влияние гиппокампальных структур на условнорефлекторную 
деятельность у собак. У интактных собак положительные условные 
рефлексы на стимулы всех использованных модальностей появлялись к 
9,8±1,7 сочетанию, а упрочалиеь до 80% критерия выработки после 
18,6±1,4 сочетания условного раздражителя с безусловным. Средне- 
групповой показатель осуществленных двигательных рефлексов из эта
пе стабилизации условнорефлекторной юяте.чьности составлял 0,86, 
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число межснгнальных реакций не превышали 16,1 ±2,6 за один опыт. У 
интактных животных угаеательное торможение вырабатывалось легко, 
двигательные ответы угашались после 4.7±0,3 ненодкреплений, а веге
тативные компоненты—после 7,3±0,8 ненодкреплений. Отсутствие вы
раженного угашения но двигательному компоненту отмечалось лишь у 
одной собаки Микрон), отличавшейся слабостью тормозных процессов. 
Следует отмстить, что при последующих угашениях интактным собакам 
требовалось гораздо меныиее число ненодкреплений, чем в первом опы
те по изучению этого вида внутреннего торможения. Эта закономер
ность наблюдалась у всех животных без исключения. Дифферснцировоч- 
нос юрможение достигало 80% уровня сформированное™ в среднем 
после 20 ненодкреплений, а после 30 предъявлений дифференцировбч- 
ного раздражителя оно становилось абсолютным. Интересно отмстить, 
что \ интактных животных мы не наблюдали растормаживания диффе
ренцировок, достигших 100% критерия выработки, несмотря на то, 
чю им. было предъявлено более 100 неподкреиляемых раздражителей. 
При выработке дифференцировки у собак наблюдались значительные 
индивидуальные различия в скорости ее упрочения. Залаздывательное 
торможение вырабатывалось \ интактных животных при интервалах 
задержки от 15 ди 40 с. Недеятельная фаза запаздывания при макси 
мально.м оставлении составляла 18,8±3,3 с. Однако в процессе вы
работки запаздывания, тестируемого но таким показателям, как 1ли- 
тельность недеятельной фазы двигательного УР и его величина, у неко
торых животных наблюдалось снижение показателя осуществленных 
двигательных реакций, хотя сдвиги ЧСС н дыхания ври этом оставались 
приуроченными к моменту подкрепления.

Изучение роли поля СА1 гиппокампа \ собак проводилось также в 
двух сериях опытов: в 1-й на фоне выработанных УР, но 2-й—в пери
од их формирования и стабилизации.

В 1-й серии опытов было обнаружено, что разрушение гиппокампа 
оказывает кратковременное подавляющее влияние на условнбрефлсктор- 
ную деятельность мозга. Гак, в первые грн дин УР были слабо выраже
ны или отсутствовали, однако к 5—6-му опытному дню они восстанав
ливались и в основном достигали пооперационного уровня. После раз
рушения гиппокампа тормозные УР у собак по нарушались: диффереп- 
ьировкп сохранялись, угашение происходило после 2—3-х неподкреплс 
инй. Таким образом, изложенные данные свидетельствуют о том, что 
двустороннее разрушение поля СА1 дорсального гиппокампа у собак с 
упроченными положительными и отрицательными УР нс приводит к 
< умственным нарушениям условно рефлекторной деятельности.

Результаты исследований 2-й серии, проведенные на собаках с пред
варительно разрушенными аналогичными полями гиппокампа, выявили 
достоверное замедление процессов образования (Р<0,01) и, особенно, 
упрочения (Р<0,001) положительных УР на стимулы всех использован
ных модальностей. Двигательные ответы появились . ишь к 19,3± 3.0 
сочетанию, а упрочились после 46,-1 ±8,0 сочетаний условного стимула 
с безусловным. Общим эффектом повреждения гиппокампа было уве
личение ЯП двигательной оборонительной реакции, особенно на этапе 
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формирования. Так, к 60 применению тона 1000 Гц .’1П у оперирован
ных животных составляли 2.98±0,25 с. в то время как у интактных— 
1,66±0,18 с (Р<0.05). Величина двигательных УР на стимулы всех 
модальностей у оперированных животных была достоверно более низ
кой, Особенно на стадии формирования. Следует отметить, что к 3-му 
месяцу происходила заметная компенсация нарушенных функций по 
всем изученным показателям. Так, к 270 применению условного стиму
ла величина рефлекса и ЛП у оперированных и контрол ьных животных 
достоверно не различались (рис. 3). Одним из наиболее характерных

Рис. 3. Динамика выработки запаздывающих оборонительных УР на зво
нок у интактных собак (I, 3) н собак с разрушенным гиппокампом (2, 4). 
Пи осн абсцисс—количество отставленнй (верхняя ось) н интервалы от 
етавления и секундах (нижняя ось). По осн ординат величина двигатель
ного УР в условных единицах (А) н недеятельная фаза запаздывающих 
УР в секундах (Б). Достоверности различий: г -р<0,05, тг р<0.01

СГГ - рч 0.001.

нарушений, имеющих место после операции, было также снижение по
казателя осуществленных двигательных УР (в среднем до 0,75) на эта
не упрочения, что ниже, чем в контроле | Р<0,01). Несмотря на более 
низкий фон условпорефлекторной деятельности у животных с разрушен
ным гиппокампом, двигательная активность, выражавшаяся в числе 
мс ^сигнальных реакций за опыт, достигала у них 53.1± 10,6 (Р<0,001). 
Тем нс менее, вегетативные показатели, условнорефлекторной ленте но
вости у них были юстоверно (Р<0,05) менее выражены и медленнее 
возвращались к исходному уровню после применения безусловного раз
дражителя. Отмечена также меньшая изменчивость сердечной реакции 
в отлет на безусловный стимул (F=8,33), (рнс. 4).

После разрушения гиппокампа у собак значительно нарушался про
цесс образования и упрочения тормозных реакций. Дифферснцирозоч- 
ное торможение в среднем лишь к 35 предъявлению достигало 80%-но
го уровня сформированное?!!, а 100%-ного уровня выработки чостнг- 
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путь не удалось, несмотря на большое количество (более 100) предъяв
лений дифференцировочного раздражителя. У трех животных этой 
группы соотношение между положительными и дифференциррвочными 
рефлексами носило ультрапарадоксальиый характер, оперированные 
собаки начинали реагировать на дифференцировочный раздражитель 
лишь спустя некоторое время после его введения, в то время как у ии-

Рис. 4. Динамика изменений ЧСС (Л) к дыхания (В) и Ответ «а предъяв
ление условного стимула (стрелка) у интактных собак (I) и собак с раз
рушенным гиппокампом (2) с однотипным характером вегетативных ре
акций. По осн абсцисс время (вс) По оси ординат—процент показателя 

к фону.

тактных животных подобных нарушений феномена генерализации не 
наблюдалось. Угэеательное торможение после разрушения гиппокам
па вырабатывалось с трудом, в особенности но вегетативным показа
телям. При повторном угашении скорость угасания либо не изменялась, 
либо возрастала. Интересные закономерности обнаружены нами в про
цессе выработки у оперированных собак запаздывающих УР. Так, 
скорост: формирования и величина недеятельной фазы запаздывания 
при отставлен и и до 20 с у них была выше, чем у интактных животных. 
Однако при увеличений времени отстанлсния до 30—40 с наблюдалась 
обратная картина: недеятельная фаза запаздывания составляла у опе
рированных собак лишь 13,6дЬ1.5 с. Во время изолированного действия 
условного стимула при выработке запаздывающих УР с временем от
равления свыше 30 с у трех собак с разрушенным гиппокампом имели 
место двигательное беспокойство, вокализация, тремор, в то время как 
у двух других—сонливость, зевательные движения. Эти явления рас
сматривались нами как невротические реакции.

Таким образом, изложенные данные свидетельствуют ՛„• том, что на 
уровне хищных гиппокамп оказывает более выраженное влияние на 
формирование УР. чем на их сохранение. В отличие от насекомоядных, 
деструкция гиппокампа у собак оказывает более значите.!оное влияние 
на формирование процессов внутреннего торможения. Компенсатор
ные реакции мозга заметно выражены лишь у хищных.

Полученные нами данные свидетельствуют о формировании опреде
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ленного характера регулирующего влияния гиппокампа на основные- 
этапы условнорефлекторной деятельности у насекомоядных и хищных. 
Установлено, что на стадии стабилизации (па фоне выработанных н 
упроченных УР) разрушение полей СА1 дорсального гиппокампа оказы
вает незначительное кратковременное влияние на условнорефлекторнуи» 
деятельность ежей в собак. Следует подчеркнуть, что у насекомоядных 
влияние гиппокампа носило выраженный облегчающий характер У со
бак деструкция гиппокампа оказывала кратковременное подавляющее 
влияние на формирование УР. Аналогичное подавляющее влияние раз
рушения гиппокампа на условнорефлекторную ц-ятсльность хищных 
было показано ранее многими авторами [2, 4, 5, 10 12, 14].

К сожалению, в литературе отсутствую։ данные об особенностях 
влияния гиппокампа на условнорефлекторную деятельность насекомо
ядных. Подавляющее большинство работ, выполненных на грызунах,, 
свидетельствует о том, что разрушение гиппокампа у крыс, кроликов в 
морских свинок вызывав? облегчение выполнения реакций активного 
двустороннего избегания [4, II, 21] и значительно нарушает реакции 
пассивного избегания [10, 11. 21, 22]. Псследова» жми нашей лабора
тории было установлено, что после разрушения нолей САЗ у кроликов- 
наблюдается кратковременное усиление ЭЭГ показателей оборонитель
ных УР в корю;.՛. ; подкорковых структурах мозга [8]. К сожалению,, 
провести полную аналогию полученных на насекомоядных данных с 
таковыми, полученным । на грызунах, несколько затруднительно, так 
как последние обладают более высокоорганизованными формациями 
новой коры. В сравнительно-физиологических исследованиях на репти
лиях было обнаружено, «но гиппокамп осуществляет неспециализиро
ванное активирующее влияние на гипоталамические образования и выс
шие нервные функции [8, 16]. Полученные нами во 2-й серии опытов 
данные наиболее сложно интерпретировать. Обнаружено, что после 
предварительного разрушения гиппокампа у ежей на стадии формиро
вания положительных УР наблюдается значительное их облегчение. В 
особенности это касается вегетативных показателей УР. На стадии же 
упрочения выявляется снижение величины УР и показателя их осущест
вления. Несколько иная картина обнаруживается у собак. Предвари
тельная деструкция гиппокампа выявила у них достоверное замедление 
процесса формирования УР на стимулы всех использованных модаль
ностей, снижение выраженности и осуществляемости вегетативных ком
понентов оборонительных УР. Аналогичный характер влияния гиппо
кампа мог быть прослежен у собак и на стадии упрочения УР. хотя по 
истечении 2—3 месяцев у хищных, в отличие от насекомоядных, имели 
место выраженные процессы компенсации.

Таким образом, можно предположить, что у хищных предваритель
ное разрушение гиппокампа замедляет и ухудшает выработку УР на 
всех этапах условнорефлекторной деятельности мозга. Что же касэсг 
ся насекомоядных, то деструкция гиппокампа у них оказывает двоякое 
влияние: на стадии формирования оно, вероятно, носит неспециализи
рованный облегчающий характер, в то время как на стадии упрочения» 
УР приобретает тормозящий характер.
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Хорошо известно, что одним из дискуссионных и наиболее интерес
ных вопросов является вопрос об отношении гиппокампа к процессам 
внутреннего торможения. Согласно представлениям Граштьянэ, Дуг
ласа. Кимбла, функции гиппокампа млекопитающих тесно связаны с 
регуляцией процессов внутреннего торможения [19, 20, 23]. При этом 
ряд авторов указывает на то, что наиболее значительные нарушения 
выработки отрицательных УР наблюдались у животных с предвари
тельно разрушенным гиппокампом [(>, 9, 13, 15]. В наших эксперимен
тах было установлено, что на фоне выработанных УР деструкция гип
покампа у ежей приводит к незначительному ослаблению дифферент։ 
ровочного торможения, в то время как угасательное торможение прак 
тически не меняется. У собак с упроченными положительными и отри 
нательными УР после разрушения гиппокампа сущее гневных наруше
ний со стороны тормозных реакций не наблюдаются. Иной характер 
нарушений процессов внутреннего торможения имел место во 2-н серии 
опытов. Обнаружено, что у ежей на фоне деструкции гиппокампа об
разование и упрочение дифференцнровочиого и ։апаздынательного тор
можения происходят быстрее. В то же время угашенне УР замедляется. 
У собак же во 2-й серии опытов изменения формирования всех изучен
ных видов внутреннего торможения на фоне деструкции полей СА1 гип
покампа носили сложный характер с чертами явной специализации. 
Наиболее трудно вырабатывалось и упрочивалось дифференцирование 
чистых гонов. при этом резко снижалась адекватность реакций (явление 
у.тьтрапирадоксальног։ и). Ухудшалось формирование запаздывающих 
УР с временем отставления свыше. 30 с. у животных появлялись при
знаки невротических реакций. Нарушения внутреннего торможения 
наблюдались также при повторных попытках угашения УР Анализ 
динамики повторных серий угашения показал, что наибольшие измене
ния имели место со стороны процессов памяти. Таким образом, если 
рассматривать роль гиппокампа о регуляции процессов внутреннего 
торможения как проявление его специфической функции, то можно 
предположить, что она формируется лишь па этане высших млеконпта- 
юших. У низших же ее представителей, очевидно, возможно сосущест
вование 2-х форм регулирующего влияния гиппокампа на процессы вну
треннего торможения: более трепней неспециализированной активиру
ющей формы регуляции, присущей еще рептилиям [8, 16], и более мо
лодой, но также неспециализированной, тормозной функции. Но если 
ревтилип являются тем этаном эволюции, на котором неелециализиро- 
ванкыс формы влияния гиппокампа на положительные и отрицательные 
•УР являются доминирующими, то несколько иные закономерности об
наруживаются у насекомоядных. На этом этапе эволюции млекопита
ющих преобладающей формой влияния гиппокампа на положительные 
и отрицательные ^ ։’ являются тормозные эффекты, хотя в целом чер
ты диффузности в характере влияния гиппокампа на высшие нервные 
функции еще сохраняются. \ более высокоорганизованных млекопита
ющих (хищных) гиппокамп осуществляет более специализированное ре
гулирующее влияние на процессы формирования и упрочения УР, пре
имущественно тормозного характера, При этом деструкция гипнокам-
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пальных структур сопровождается максимальными изменениями со сто
роны эволюционно более поздно сформировавшихся видов внутреннего 
торможения. Однако этот вопрос намного сложнее, чем может пока
заться на первый взгляд, и требует поэтому специальных исследований 
как с учетом функциональной гетерогенности полей гиппокампа, так и 
с учетом филогенетического возраста различных видов внутреннего тор
можения, различных этапов становления ВНД и, наконец, адекватности 
методических подходов.
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