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Экспериментально в условиях in-vitro на препаратах нервной системы улиток были 

исследованы изменения электрических характеристик командных нейронов 

оборонительного поведения вызванные выработкой условного обстановочного рефлекса. 

Было найдено, что после обучения в командных нейронах ЛПа3 и ППа3 происходит 

достоверное снижение мембранного и порогового потенциалов и, таким образом, 

повышение возбудимости исследованных нейронов. 
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caused by the development of a conditioned situational defensive reflex were studied 
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in membrane and threshold potentials and thus, the excitability of the studied neurons increases. 
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Внутренний, глубинный уровень процессов, лежащих в основе поведенческих 

реакций и их пластических изменений при обучении представляет большой интерес для 

нейробиологии [2]. Он связан, в том числе и с анализом нейронных механизмов 

поведения. Анализ клеточных механизмов, определяющих длительные модификации 

поведения, представляется принципиальным, так как биофизические и биохимические 

характеристики нервных клеток являются важным фактором, определяющим 

формирование долговременной памяти [1; 3; 14]. Целый ряд экспериментальных работ, 

свидетельствующих о мембранных коррелятах обучения, показывают корреляцию 

поведенческих результатов обучения с электрическими характеристиками нейронов [2; 3; 

5; 13]. В последнее время все большее внимание начинает привлекать проблема 

пластичности внутренней возбудимости нейрона как ключевого момента в функциях 

нейронной сети [15]. Эффективность нейронных сетей повышается как за счет увеличения 

синаптической силы, так и за счет увеличения внутренней возбудимости нейрона [2; 14; 

15].  



Ранее нами были показаны мембранные корреляты (изменение мембранного и 

порогового потенциалов командных нейронов) для условных оборонительных рефлексов 

постукивания по раковине и аверзии к пище [3; 5], а также при формировании 

долговременной сенситизации [8; 9]. Поэтому возникает вопрос – возможны ли подобные 

изменения при выработке других видов условных рефлексов. При изучении 

реконсолидации долговременной контекстуальной памяти у виноградной улитки 

используют обучение условному оборонительному рефлексу на обстановку [6; 7; 10; 12]. 

Чтобы получить ответ мы провели исследование изменений электрических характеристик 

командных нейронов ЛПа3 и ППа3 виноградной улитки после выработки условного 

обстановочного рефлекса. 

Методика исследования 

Эксперименты проводились на наземном брюхоногом легочном моллюске Helix 

lucorum (Gastropoda, Pulmonata) крымской популяции. Эти животные обладают 

относительно простой нервной системой при достаточно разнообразном поведении. Перед 

началом экспериментов моллюски не менее 2-х недель находились в активном состоянии 

во влажной атмосфере, при комнатной температуре и избытке пищи. Для экспериментов 

отбирались животные примерно одного веса (около 20-25 г). За два дня до сессии 

обучения экспериментальных животных лишали пищи. Электрофизиологические 

измерения проводились на изолированных препаратах нервной системы на следующий 

день после окончания тренировки. Перед процедурой препаровки улитки подвергались 

анестезии путем погружения на 30 минут в воду со льдом. 

У всех животных вырабатывали обстановочный условный рефлекс по 

контекстуальной парадигме «на шаре» в ситуации, в которой животные находились на 

шаре, плавающем в воде с сохранением свободы передвижения по поверхности шара. При 

этом их раковина жестко крепилась к штативу. Обучение заключалось в предъявлении 

безусловного стимула (электрическое раздражение) при нахождении улитки в 

определенном контексте - на шаре. Животных каждый день на протяжении 5 дней 

помещали в экспериментальную обстановку (на шар) и предъявляли по 5 электрических 

раздражений в день (1-2 мА, 1 с, 50 Гц) прикосновением двух макроэлектродов – к 

дорзальным областям передней и задней частей ноги [6]. Время от размещения животных 

в данной обстановке (для обучения) до первого стимула, а также между последующими 

раздражениями составляло около 15-20 минут. Интенсивность тока стимуляции 

подбиралась достаточной для запуска оборонительной реакции, связанной с втягиванием 

передней части тела и составляла около 2 мА. Использованный ток не вызывал 

повреждений кожи животных, которые могут возникать в виде пигментированных 



участков при более значительной величине тока [4]. На протяжении всех 5-и дней 

обучения улитки не получали пищи. Лишение беспозвоночных животных пищи во время 

формирования условных рефлексов является стандартным приемом обеспечения 

активного состояния животного [7; 10].  

До начала выработки условного рефлекса и после обучения проводили 

тестирование уровня оборонительной реакции в двух обстановках как показателя 

сформированной долговременной памяти на обстановку несущую опасность. Для этого 

измеряли амплитуду втягивания омматофоров в ответ на тактильную стимуляцию 

передней части ноги. При этом максимальное втягивание омматофоров принимали за 

100%. Тестирование проводили в двух обстановках – при свободном передвижении 

животных на плоской поверхности (стеклянная крышка аквариума), а также в ситуации 

обстановки обучения (на шаре) [12]. Каждый тест состоял из 5-ти предъявлений 

тактильного стимула (время между тестами 7-10 минут), которые сначала предъявлялись 

на плоскости, а затем животных перемещали на шар. Время между последним тестом на 

плоскости и первым тестом на шаре составляло 15-20 минут.  

Анализ электрических характеристик проводили на командных нейронах 

оборонительного рефлекса ЛПа3 и ППа3 [1; 5; 11]. Нервное кольцо помещалось в солевой 

физиологический раствор (ФР) следующего состава: NaCl-80mM, KCl-4mM, CaCl2-10mM, 

MgCl2-6mM, NaHCO3-5 mM (или Tris-5 mM); pH-7.6-7.8. Измерения проводили при 

комнатной температуре (23-25оС) с помощью внутриклеточных стеклянных 

микроэлектродов, заполненных 2.5М КCl и имеющих сопротивление 5-15 Мом. 

Регистрировали мембранный потенциал покоя – Vm и порог генерации потенциала 

действия - Vt (пороговый потенциал) [5; 11].  

Результаты были статистически обработаны, они представлены как ± SEM. 

Достоверность различий оценивали по t- критерию Стьюдента и U- критерию Манна-

Уитни. Была использована программа SigmaStat32. Статиcтическая значимость 

оценивалась по p<0.05.  

 

Результаты исследования  

Тестирование уровня оборонительных реакций втягивания омматофоров в ответ на 

тактильную стимуляцию передней части ноги показывает достоверное возрастание 

оборонительных реакций после сеанса обучения в ситуации, когда виноградная улитка 

находится на шаре (p<0.001). Это возрастание оборонительных реакций в ситуации "на 

шаре" также достоверно отличается от величины оборонительных реакций при 



тестировании на плоской поверхности (рис. 1). Этот результат демонстрирует выработку у 

улитки оборонительного условного рефлекса на обстановку. 

Электрические характеристики командных нейронов ЛПа3 и ППа3 в наших 

экспериментах не отличались, поэтому мы здесь приводим их усредненные значения. 

Было найдено, что у этих нейронов после выработки условного обстановочного рефлекса 

достоверно снижаются мембранный (p<0.05) и пороговый (p<0.05) потенциалы (рис. 2), 

что демонстрирует повышение возбудимости. Полученные результаты перекликаются с 

аналогичными изменениями мембранного и порогового потенциалов командных нейронов 

оборонительного поведения после выработки других условных оборонительных 

рефлексов и долговременной сенситизации, которые были получены нами ранее [3; 4; 5; 

9]. Рассмотренные совместно эти данные позволяют высказать предположение о том, что 

существуют неспецифические мембранные корреляты обучения, при которых происходит 

повышение возбудимости ключевых нейронов (в данном случае – это командные нейроны 

оборонительного поведения). 

Вопросы о механизмах обучения и памяти обсуждаются давно. Множество 

экспериментальных данных показывает, что клеточные процессы, связанные с обучением, 

происходят на 2-х уровнях (участках нейронной сети): длительные модификации 

эффективности синаптической передачи (пресинаптический уровень) и изменения 

эндогенных свойств нейрона и его мембраны (постсинаптический уровень) [1; 3; 13; 14; 

15]. Можно предположить, что изменения электрических характеристик (возбудимости) 

постсинаптических нейронов оказывают влияние на условия, при которых синтез белка 

при обучении может облегчаться или, наоборот, затрудняться. Таким образом, имеющиеся 

результаты показывают, что определяющую роль в механизмах ассоциативного обучения, 

выполненного как на препаратах обученных животных, так и в рамках клеточных 

аналогов обучения, играют процессы, протекающие не только на уровне синаптической 

передачи, но и на уровне электрических характеристик соматической мембраны нервных 

клеток.  

Исследование выполнено при финансовой поддержке РФФИ в рамках научного 

проекта № 18-015-00274. 
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Рис. 1. Изменение уровня оборонительной реакции (амплитуды реакции отдергивания 

омматофор) у улиток в двух обстановках (на шаре и на плоскости) после выработки 

условного обстановочного рефлекса. 

* - достоверное отличие (p<0.001) относительно уровня оборонительной реакции на 

плоскости. 
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Рис. 2. Изменение мембранного (Vm) и порогового (Vt) потенциалов, а также 

критического уровня деполяризации (Ec) командных нейронов (ЛПа3 и ППа3) 

оборонительного поведения улитки после обучения. 

* - достоверное отличие (p<0.05) относительно контрольной группы. 

 

-Vm Vt Ec
0

10

20

30

40

50

60

70

80

*

*
 

 

 Контроль

 Обст.УР

V
, 
m

V



 

Подписи к рисункам в статье 

 

Рис. 1. Изменение уровня оборонительной реакции (амплитуды реакции отдергивания 

омматофор) у улиток в двух обстановках (на шаре и на плоскости) после выработки 

условного обстановочного рефлекса. 

* - достоверное отличие (p<0.001) относительно уровня оборонительной реакции на 

плоскости. 
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Исходные данные к рисункам 

 

Рис. 1. 

 Шар Плоскость 

 Амплитуда 

ретракции (%) 

SEM Амплитуда 

ретракции (%) 

SEM 

До обучения 2.2 1 1.3 0.5 

После обучения 69.2 4.9 5.8 1.7 

 

Рис. 2. 

 Контроль Обст.УР 

 Среднее SEM Среднее SEM 

-Vm 59,2 0,7 53,7 0,7 

Vt 19,5 0,3 16 0,4 

Ec 39,7 0,9 37,7 0,6 

 

 
 


