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Предложен нейронный механизм обучения, в котором условным сигналом является чи-
стый тон с частотой F. Механизм базируется на дофамин-зависимых длительных измене-
ниях эффективности межнейронных связей в слуховых, лимбических и моторных цепях
кора – базальные ганглии – таламус – кора. Эти изменения лежат в основе перестроек ре-
цептивных полей нейронов первичной слуховой коры (А1) и выбора движения при обуче-
нии. Дофамин, выделившийся в ответ на тон с частотой F и на подкрепление, воздействуя
на Д1 рецепторы на шипиковых клетках слуховой части дорзального стриатума, способ-
ствует индукции длительной потенциации эффективности входов к этим клеткам только
от нейронов поля А1 с предпочтительной частотой настройки F или близкой к ней. В ре-
зультате усиливается растормаживание со стороны базальных ганглиев нейронов вен-
тральной части внутреннего коленчатого тела с предпочтительной частотой настройки F и
дополнительно увеличивается активность тонотопически связанных с ними нейронов по-
ля А1. Одновременно на остальных кортико-стриатных входах развивается длительная де-
прессия. Вследствие этого ингибируется активность тех тонотопически связанных нейро-
нов таламуса и поля А1, чья предпочтительная частота настройки отличалась от F. Произ-
вольное внимание облегчает обучение за счет дополнительного увеличения активности
нейронов поля А1, чья предпочтительная частота настройки совпадает с частотой F. Эф-
фект вызван как усилением активности префронтальной коры и ее взаимодействия с по-
лем А1, так и выделением дофамина и растормаживанием нейронов таламуса со стороны
лимбической части базальных ганглиев, включающей вентральный стриатум. Влияние
эмоций на обучение реализуется благодаря конвергенции входов из миндалины и пре-
фронтальной коры на шипиковых клетках вентрального стриатума, что также способству-
ет растормаживанию нейронов таламуса. Эти же структуры влияют на выбор движения в
ответ на тон с частотой F вследствие спиральной организации нейронных цепей кора – ба-
зальные ганглии – таламус – кора, благодаря которой изменения активности в лимбиче-
ских цепях приводят к изменениям сначала в слуховых цепях, а затем в моторной цепи.
Предлагаемый механизм может лежать в основе выбора движения в задаче на различение
тонов. Он может быть полезен при поиске способов лечения тонального тиннитуса и дру-
гих видов нарушений слухового восприятия.
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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ
А1 – первичная слуховая кора; БЛМ – ба-

золатеральная миндалина; ВКТ – внутреннее
коленчатое тело; ВКТв и ВКТм – вентральная
и медиальная части внутреннего коленчатого
тела; ВП – вентральный паллидум;

ВПП – вентральное поле покрышки; ДП –
длительная потенциация; МДЯ – медиодор-
зальное ядро таламуса; НД – нижнее двухол-
мие; НДц – центральная часть нижнего дву-
холмия; ПЧН – предпочтительная частота
настройки. ПЯ – прилежащее ядро; ПфК –
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префронтальная кора; РП – рецептивное по-
ле; УС – условный сигнал; ЧВр и ЧВк – рети-
кулярная и компактная часть черного веще-
ства соответственно.

ВВЕДЕНИЕ

Ранее сенсорным системам (в частности,
слуховой) приписывали только роль анализа-
торов, но их не рассматривали как потенци-
альные структуры для запоминания инфор-
мации в процессах обучения. Однако недавно
получены данные в поддержку того, что в за-
поминание вовлекаются те же области мозга,
которые участвуют в обработке слуховой ин-
формации [Huang et al., 2016]. Поведенчески
значимые аспекты обработки звуковых сти-
мулов в слуховой коре хорошо развиты, а ре-
зультаты обработки отображаются в виде пат-
тернов нейронной активности в коре [Ohl,
Scheich, 2005]. Вызванные обучением пласти-
ческие перестройки активности происходят
как в высших областях слуховой коры, так и в
первичном слуховом поле А1 [Polley et al.,
2007]. В режиме реального времени выявле-
ны изменения рецептивных полей (РП) ней-
ронов поля А1 у хорьков, которых обучали
реакции избегания. Эти изменения зависели
от характера стимула и выполняемой задачи
(включая детектирование чистого тона и раз-
личение двух тонов) [Fritz et al., 2007a]. Авто-
ры указанной работы пришли к заключению,
что функциональные особенности нейронов
поля А1 позволяют им динамически адапти-
роваться к свойствам стимула при условно-
рефлекторном классическом или инструмен-
тальном обучении. Особенности изменений
активности нейронов слуховой коры и их РП
при этих типах обучении описаны в работе
[Weinberger, 2007a]. В частности, продемон-
стрировано увеличение ответов нейронов по-
ля А1 только на ту частоту тона, которая под-
креплялась, а также увеличение числа кле-
ток, отвечавших на этот тон. Эти изменения
рассматривают как расширение нейронного
отображения подкрепляемого тона на тоно-
топической карте поля А1. Важно подчерк-
нуть, что специфические изменения РП в по-
ле А1 происходили лишь при ассоциативном
обучении, тогда как предъявление только
условного сигнала (УС), используемого при
классическом обусловливании в качестве
положительного или отрицательного, не
оказывало значительного влияния на си-
наптическую пластичность [Weinberger,

2007a]. Изменения были высокоспецифич-
ными, избирательными, быстро приобрета-
лись, сохранялись в течение часов, дней и
могли поддерживаться неопределенно долго,
т.е. обладали всеми характеристиками ассо-
циативной памяти [Weinberger, 2007a]. С уче-
том результатов работ [Huang et al., 2016;
Weinberger, 2007a] появляются основания
предположить, что при обучении информа-
ция об УС – тоне определенной частоты,
отображается, запоминается и хранится в из-
мененных РП нейронов поля А1 в виде уве-
личения ответов на этот тон и вовлечения
большего числа нейронов, отвечающих на
этот тон.

Проведенный нами ранее анализ возмож-
ных механизмов обработки чистых тонов
позволил указать на то, что в формировании
РП нейронов нижнего двухолмия (НД), внут-
реннего коленчатого тела (ВКТ) и поля А1
участвуют также базальные ганглии (БГ), вы-
ходные ядра которых оказывают тормозное
воздействие на нейроны ВКТ и НД [Силькис,
2015а]. В свою очередь активность выходных
ядер БГ зависит от активности шипиковых
клеток входных ядер БГ – дорзального стри-
атума и вентрального стриатума (прилежаще-
го ядра, ПЯ), получающих возбуждение из
коры. Согласно гипотетическому механизму
участия БГ в обработке чистых тонов, в фор-
мировании РП нейронов поля А1, а также то-
нотопически связанных с ними нейронов
вентральной части внутреннего коленчатого
тела (ВКТв), участвуют дофамин-зависимые
пластические перестройки активности в ас-
социативной нейронной цепи кора – базаль-
ные ганглии – таламус – кора (К–БГ–Т–К),
включающей поле А1, ВКТв и преимуще-
ственно “прямой” путь через БГ, а также цен-
тральную часть НД (НДц), нейроны которой
проецируются в ВКТв. В предложенной нами
модели в основе пластических перестроек РП
нейронов поля А1 лежит модификация эф-
фективности синаптической передачи между
всеми элементами таламо-кортикального
круга, между корой и стриатумом, а также
между выходными ядрами БГ и их мишенями
в подкорковых структурах и среднем мозге.
Кроме того, в обработке чистых тонов парал-
лельно участвует лимбическая нейронная
сеть К–БГ–Т–К, включающая префрон-
тальную кору (ПфК), ПЯ, вентральный пал-
лидум (ВП) и медиодорзальное ядро таламуса
(МДЯ) [Силькис, 2015 а; Силькис, 2015 б]. Та-
кой механизм отличается от общепринятого,
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в котором в основе формирования РП нейро-
нов слуховой коры и ВКТ лежат кортико-
кортикальные связи [Suga, 2012], а также то-
нотопически организованный таламо-корти-
кальный путь [Liu et al., 2011].

В настоящей работе выдвигается гипотеза
о том, что при выработке ассоциации чистого
тона с подкреплением, в формировании ней-
ронного паттерна в поле А1, отображающего
подкрепляемый тон, и в выборе движения в от-
вет на этот УС существенную роль играют до-
фамин-зависимые пластические перестройки
межнейронных связей в параллельных нейрон-
ных цепях К–БГ–Т–К: слуховой, включаю-
щей поле А1, ВКТв и дорзомедиальный стриа-
тум; лимбической, включающей ПфК, мин-
далину и ПЯ; и моторной, включающей
моторные области таламуса и коры, а также
скорлупу стриатума. Важную роль в обучении
должны играть эмоциональная значимость
УС, выделение дофамина при подкреплении,
а также внимание, влияние которого на сен-
сорную обработку определяется выделением
дофамина. Задачей настоящей работы явля-
лось обоснование этой гипотезы.

ВЫЗВАННЫЕ ОБУЧЕНИЕМ ИЗМЕНЕНИЯ 
РЕАКЦИЙ И РЕЦЕПТИВНЫХ ПОЛЕЙ 
НЕЙРОНОВ ПЕРВИЧНОЙ СЛУХОВОЙ 

КОРЫ (ОБЗОР ИЗВЕСТНЫХ 
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫХ ДАННЫХ)

Характер изменений рецептивных полей и реакций 
нейронов поля А1 при обучении, в котором условным 

сигналом являлся чистый тон

К настоящему времени накоплен ряд сви-
детельств того, что при обусловливании, в
котором в качестве УС используется чистый
тон определенной частоты, предпочтитель-
ная частота настройки (ПЧН) части нейро-
нов поля А1 сдвигается в сторону подкрепляе-
мого тона. Эта ассоциативная, высокоспеци-
фичная и быстро приобретаемая пластичность
РП, которая наблюдалась как при классиче-
ском обучении, так и при инструментальном,
является важной характеристикой памяти
[Bakin et al., 1996]. В экспериментах, в кото-
рых крыс тренировали нажимать на педаль на
подкрепляемый водой тон 5 кГц, было обна-
ружено усиление активности в той области
поля А1, в которой отображался тон этой ча-
стоты, а также увеличение числа клеток, от-
вечающих на этот тон [Bieszczad, Weinberger,
2012]. При этом магнитуда усиления ответа
была пропорциональна степени мотиваци-

онной значимости тона. В отсутствие под-
крепления (при угашении) область актива-
ции коры уменьшалась, а выраженность по-
давления была пропорциональна степени
угашения. Более того, у части животных об-
ласть отображения тона стала даже меньше,
чем до обучения [Bieszczad, Weinberger, 2012].
Авторы указанной работы пришли к заклю-
чению, что нейронное отображение стимула
в поле А1 связано с его поведенческой значи-
мостью. Обращает на себя внимание тот
факт, что когда крыс обучали следить за то-
ном определенной частоты, наблюдалось
усиление активности именно на этот тон, но
не было изменений ответов на разную интен-
сивность тона [Polley, et al., 2006]. Когда крыс
обучали следить за тоном определенной ин-
тенсивности, наблюдалось увеличение ак-
тивности именно на эту интенсивность, но не
было изменений тонотопической карты в по-
ле А1. С учетом данных о том, что для нейро-
нов поля AI характерны коротколатентные
ответы с преобладанием монотонной зависи-
мости от интенсивности тона [Polley et al.,
2007], было выдвинуто предположение, что
на пластичность РП влияют также процессы
сверху-вниз, которые взаимодействуют с
сенсорными процессами снизу-верх и выде-
лением нейромодулятора при подкреплении
[Polley et al., 2006]. Результаты указанной ра-
боты свидетельствуют о том, что процессы
сверху-вниз могут способствовать избира-
тельности, необходимой для модификации
нейронного отображения определенного
свойства стимула без того, чтобы влиять на
отображение других свойств стимула, кото-
рые обрабатываются в этой же нейронной се-
ти.

Реорганизация РП нейронов поля А1, про-
являющаяся в изменении ответов на тоны
определенной частоты, наблюдалась и при
аверзивном обучении [Scheich et al., 1997]. В
задачах на дискриминацию двух тонов при-
мерно у половины нейронов наблюдалось
значительное усиление активности на тон,
сочетанный с аверзивным безусловным сти-
мулом, по сравнению с тоном, который не
сочетали [Whalen et al., 1994]. Связанная с
обучением ассоциация отражалась в смеще-
нии РП нейронов в сторону подкрепляемого
тона уже через 1 ч после обучения реакции
избегания на один из двух разных тонов у всех
животных, участвовавших в опыте [Bakin et
al., 1996]. В поле А1 ответ на подкрепляемый
УС (тон определенной частоты) усиливался
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не только у нейронов с ПЧН на этот тон, но и
у нейронов с первоначально другой ПЧН
[Weinberger, 2007]. Сочетание чистого тона с
легким электрокожным раздражением лапы
приводило к увеличению амплитуды первого
компонента ответа в поле А1 с латентным пе-
риодом примерно 21 мс и второго компонен-
та ответа с латентным периодом примерно
50 мс, причем латентный период этого ком-
понента уменьшался [Leon et al., 2017]. Изме-
нения активности в поле А1 при сочетании
чистого тона с электрокожным раздражени-
ем наблюдались и в работе [Ohl, Scheich,
1996], в которой длительная, сохраняющаяся
реорганизация активности и усиление пер-
вых компонентов ответов на сочетаемый тон
(с латентным периодом десятки мс) имели
место, только если тон сочетали с безуслов-
ным стимулом. То, что изменение активно-
сти в поле А1 при обучении является специ-
фичным, а не генерализованным эффектом,
показано в работе [Wigestrand et al., 2016].

Обращают на себя внимание данные о том,
что увеличение нейронной активности в слу-
ховой коре обезьян, связанное с получением
подкрепления при правильном ответе, не за-
висело от величины самого подкрепления, но
если при неправильном ответе подкрепление
не подавалось, активность нейронов коры
уменьшалась [Brosch et al., 2011]. Пластиче-
ские перестройки в слуховой коре при обуче-
нии наблюдались только у тех участников
экспериментов, которые научились разли-
чать тоны определенной частоты [Puschmann
et al., 2013]. У тех испытуемых, которые не
обучились, не наблюдалось различий в ак-
тивности нейронов в ответ на тон, связанный
с подкреплением, или на тон, за которым не
следовало подкрепление.

Участие базальных ганглиев и дофамин-зависимой 
пластичности в изменениях рецептивных полей 

и реакций нейронов поля А1 при обучении, 
в котором условным сигналом являлся чистый тон

Участие БГ в обучении исследуется в тече-
ние длительного времени [Суворов, Шуваев,
2002]. Показано, в частности, что в обучении,
связанном с дискриминацией звуковых сти-
мулов, участвуют проекции из слуховой коры
в слуховую часть стриатума [Xiong et al., 2015].
Важно отметить, что это обучение приводило
к потенциации кортикальных входов только
к тем нейронам стриатума, которые реагиру-
ют на условный подкрепляемый тон (низкой
или высокой частоты). Кортико-стриатные

входы в слуховых областях стриатума не мо-
дифицировались, если обучение проводи-
лось с использованием зрительных стимулов.
Из результатов работы [Xiong et al., 2015] сле-
дует, что при обучении изменения происхо-
дят только в тех цепях К–БГ–Т–К, которые
включают области сенсорной модальности,
участвующей в обучении. Важно отметить,
что у обучившихся испытуемых изменения
реакций на тоны наблюдались не только в ко-
ре, но и в ПЯ [Puschmann et al., 2013].

Предполагают, что дофаминергический
вход из вентрального поля покрышки (ВПП)
может вносить значительный вклад в реорга-
низацию РП и в те изменения активности
нейронов в поле А1, которые имеют место
при ассоциативном обучении [Brosch et al.,
2011; Thiel, 2007]. С выделением дофамина
при получении подкрепления связывают
усиление нейронной активности в первич-
ных сенсорных областях коры [Pleger et al.,
2008]. Наличием дофаминергического входа
в слуховую кору объясняют улучшение дис-
криминации тонов разной частоты во время
приобретения навыка и непосредственно по-
сле него [Schicknick et al., 2012]. Изменение
реакций на тон нейронов в поле А1 при авер-
зивном обучении также связывают с измене-
нием концентрации дофамина в этом поле
[Scheich et al., 1997]. Роль дофамина в измене-
ниях активности в коре при обучении проде-
монстрирована в экспериментах, в которых
искусственно увеличивали концентрацию
дофамина или активность дофаминергиче-
ских клеток. Например, увеличение концен-
трации дофамина с помощью L-DOPA могло
усиливать как реакции нейронов в сенсорных
областях, так и поведенческие эффекты
[Pleger et al., 2009]. Электрическая стимуля-
ция дофаминергических клеток в ВПП и
компактной части черного вещества (ЧВк)
способствовала коротколатентной (пример-
но 35 мс) фазической активации нейронов во
всех слоях слуховой коры, причем эта актива-
ция была сходна с той, которая наблюдалась в
ПфК [Mylius et al., 2015]. Модификация ак-
тивности в слуховой коре приматов, вызван-
ная электрической стимуляцией дофаминер-
гических клеток в ВПП, могла длиться в тече-
ние нескольких секунд [Huang et al., 2016].
Важно отметить, что сочетание стимуляции
ВПП с чистым тоном определенной частоты
приводило к увеличению активности в той
области поля А1, в которой нейроны реагиро-
вали на эту частоту [Bao et al., 2001]. При этом
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не только повышалась избирательность ней-
ронов к сочетаемому тону, но и подавлялись
ответы на тоны другой частоты. На вклад в
обучение дофаминергического входа из ЧВк
указывает тот факт, что при гибели части кле-
ток ЧВк дискриминация звуков ухудшалась
[Kudoh, Shibuki, 2006]. При решении задачи
на дискриминацию чистых тонов разной ча-
стоты ответы дофаминергических клеток в
ЧВк менялись [McGovern et al., 2015]. Извест-
но, что дофаминергические клетки находятся
под контролем тормозных нейронов черного
вещества, которые отвечают на значимые
звуковые стимулы пачечными разрядами, а
их ответы возникают раньше фазических раз-
рядов дофаминергических клеток [Pan et al.,
2013]. При угашении рефлекса активность
тормозных клеток увеличивалась, тогда как
активность дофаминергических клеток сни-
жалась. Результаты работы [Pan et al., 2013]
указывают на уменьшение выделения дофа-
мина в коре и стриатуме при угашении.

Предположено, что усиление ответов ней-
ронов поля А1 на тоны той частоты, при
предъявлении которой в ответ на подкрепле-
ние выделяется дофамин, связано с улучшени-
ем условий для индукции ДП возбудительных
кортико-кортикальных и таламо-кортикаль-
ных входов [Bao et al., 2001]. Из предложенных
нами унифицированных правил модифика-
ции и модуляции [Силькис, 2002] следует,
что индукции ДП возбудительных входов к
постсинаптическим нейронам и увеличению
их активности должна способствовать акти-
вация НМДА-рецепторов и дофаминовых
Д1/Д5 рецепторов. Действительно показано,
что обучение дискриминации тонов связано
с активацией НМДА- и Д1-рецепторов в слу-
ховой коре [Schicknick, Tischmeyer, 2006;
Schicknick et al., 2012]. Наоборот, антагонист
Д1 рецепторов мог обратимо подавлять на не-
сколько десятков минут ответы нейронов
слуховой коры [Mylius et al., 2015]. Кроме то-
го, введение антагониста Д1/Д5 рецепторов в
слуховую кору после обучения приводило к
дозозависимому нарушению выполнения за-
дачи, тогда как агонист Д1/Д5 рецепторов
способствовал восстановлению навыка после
повторного обучения [Schicknick et al., 2012].
Консолидации памяти препятствовало вве-
дение антагонистов НМДА рецепторов непо-
средственно в стриатум после обучения реак-
ции избегания в ответ на УС, сопровождае-
мым слабым ударом тока в лапу [Kishioka et al.,
2013]. На участие стриатума в обучении ука-

зывает и тот факт, что повреждение нейронов
этой структуры у взрослых животных сильно
ухудшало появление реакции страха на чи-
стый тон [Kishioka et al., 2009]. Приведенные
данные свидетельствуют о том, что за счет об-
легчения условий для индукции ДП в стриа-
туме и коре дофамин может влиять на улуч-
шение отображения чистых тонов в поле А1 и
обеспечивать формирование ассоциаций.
Примечательно, что дофамин может влиять
на обработку чистых тонов уже на ее ранних
стадиях, поскольку на нейронах НД также
имеются дофаминовые рецепторы и по-
скольку НД получает модулирующую дофа-
минергическую иннервацию из субпарафас-
цикулярного ядра таламуса, являющегося ча-
стью группы дофаминергических клеток А11
[Nevue et al., 2016].

Нейронная активность в слуховой коре
усиливалась, если испытуемый получал ожи-
даемое подкрепление, а также, если правиль-
ным оказывалось ожидание, что подкрепления
не будет [Weis et al., 2013]. Следует отметить, од-
нако, что дофамин модулирует активность ней-
ронов в слуховой коре как в ответах на стиму-
лы, за которыми следует подкрепление, так и в
ответах на стимулы, которые не подкрепляют-
ся [Weis et al. 2012]. Кроме того, дофаминер-
гические клетки в ВПП реагируют не только
на сочетанные, но и на несочетанные сенсор-
ные стимулы. Дофамин может выделяться
нейронами ВПП в ответ на новые стимулы и
неожиданное подкрепление [Bao et al., 2001],
а также как на положительное подкрепление,
так и в ответ на аверзивные стимулы [Bri-
schoux et al., 2009; Bromberg-Martin et.al.,
2010].

Вклад эмоций, внимания и активности 
в префронтальной коре в изменения рецептивных 
полей и реакций нейронов поля А1 при обучении, 

в котором условным сигналом являлся чистый тон

Показано, что одна только реорганизация
активности нейронов в поле А1, вызванная
микростимуляцией этого поля, не приводит к
изменению поведенческой реакции, связан-
ной с дискриминацией тонов или их распо-
знаванием [Talwar, Gerstein, 2001]. Авторы
указанной работы выдвинули предположе-
ние, что для изменения поведения, кроме
подкрепления и увеличения отображения
сигнала в поле А1, необходимы изменения
активности в ПфК и в моторной коре. Име-
ются и экспериментальные свидетельства
важной роли ПфК в рабочей памяти и целе-
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направленном поведении обезьян в ответ на
звуковой сигнал [Huang, Brosch, 2016]. Пола-
гают, что входы сверху-вниз из ПфК в сен-
сорные области коры способствуют выбору
значимых стимулов и подавлению стимулов,
отвлекающих от выполнения задачи [Barbas
et al., 2011]. Хотя изменения РП нейронов в
поле А1 направлены на максимально хоро-
шее различение стимулов независимо от ха-
рактера требуемой реакции, они зависят от
задачи [David et al., 2002]. Например, усили-
вались ответы на стимулы, которые сигнали-
зировали об аверзивном воздействии. На ос-
новании этих данных было сделано заключе-
ние, что контроль сверху-вниз влияет на
сенсорную обработку и в дополнение к дис-
криминации стимула связан с характером
подкрепления. Участие ПфК в пластичности
РП при обучении также зависит от выделе-
ния дофамина в этой области коры. С помо-
щью оптогенетической стимуляции дофами-
нергических клеток ВПП показано, что по-
вторяющееся сочетание УС и выделения
дофамина в медиальной ПфК (мПфК) уско-
ряют обучение задаче на дискриминацию это-
го стимула от несочетанного [Popescu et al.,
2016]. Однако если выделение дофамина в
медиальной ПфК не сочетали ни с подкреп-
ляющим, ни с аверзивным сигналом, то оно
не влияло на выработанное ранее обучение. С
помощью экстраклеточной регистрации пока-
зано, что сочетание УС с повышением концен-
трации дофамина увеличивает срабатывание
нейронов мПфК на УС, а введение антагони-
стов дофаминовых рецепторов ухудшает дис-
криминацию [Popescu et al., 2016]. По мнению
авторов указанной работы, выделение дофа-
мина во время обучения способствует на-
стройке нейронов мПфК на распознавание
поведенчески значимых событий. В ПфК
также выявлена хоть и слабая, но значимая
корреляция между реакцией на звуковой сти-
мул и его эмоциональной (приятной или не-
приятной) значимостью [Hori et al., 2017].

Известно, что эмоциональная значимость
модулирует активность чувствительных к го-
лосу нейронов в первичных и высших обла-
стях слуховой коры [Pannese et al., 2015]. По-
казано, что в обработке звуковых стимулов,
когда это важно для дискриминации связан-
ных с ними эмоций, участвует миндалина
[Pannese, et al., 2016]. При этом нейроны мин-
далины чувствительны к частоте основного
тона и уровню голоса, когда требуется разли-
чить такие эмоции, как страх и гнев. Высота

основного тона – мгновенно узнаваемое
свойство голоса, которое воспринимается
нейронами миндалины. Примечательно, что
в обработке слуховой и зрительной информа-
ции участвуют топологически разделенные
группы нейронов миндалины, реагирующие
на стимулы разной модальности [Montes-
Lourido et al., 2015]. Так, в задней части базо-
латеральной миндалины (БЛМ) 4.4% нейро-
нов отвечали только на слуховые стимулы, а в
передней части – 6.8% нейронов отвечали
только на зрительные стимулы [Nishijo et al.,
1988]. Эти данные позволяют предположить,
что при обучении выполнению задач, в кото-
рых УС являются разномодальные стимулы,
пластические перестройки происходят в раз-
ных нейронных цепях. После эмоционально-
го возбуждения связанные с обучением изме-
нения, происходящие в слуховой коре, явля-
ются специфическими, ассоциативными и
долго длящимися [Grosso et al., 2015]. На ос-
новании имевшихся данных авторы указан-
ной работы пришли к заключению, что уже
на ранних стадиях связанного с эмоциями
обучения важную роль играют связи слухо-
вой коры с миндалиной, а также с ПЯ. Пока-
зано, что при обучении задаче на избегание
условный сигнал сильнее всего активирует
центральную правую часть миндалины [Kiy-
okawa et al., 2016]. В выработке реакции стра-
ха на УС, представляющий собой чистый тон,
участвует и латеральная часть миндалины,
причем при обучении наблюдалась ДП в воз-
будительном пути от этого УС к нейронам
миндалины, тогда как искусственно (оптоге-
нетически) вызванная депотенциация в этом
пути подавляла выработку реакции страха на
УС [Kim, Cho, 2017]. Отмечено, что ДП на-
блюдалась только в пути к миндалине от зву-
ка, сочетанного с аверзивным стимулом, то-
гда как в пути от дискриминируемого тона
другой частоты ДП не индуцировалась.
Инактивация миндалины до обучения также
нарушала реакцию страха на тон определен-
ной частоты, который сочетали с электриче-
ским раздражением [Guimarãis et al., 2011].
При угашении активность убывала не только
в поле А1, но и в миндалине [Apergis-Schoute
et al., 2014].

Современные исследования указывают на
роль внимания в пластических перестройках
РП нейронов слуховой коры при обучении.
Так, в экспериментах, в которых внимание
животных (хорьков) было направлено на вы-
деление одного тона или на различение двух
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тонов, наблюдали изменения формы РП ней-
ронов поля А1, позволявшие усилить значи-
мую акустическую цель и одновременно от-
фильтровать шум [Fritz et al., 2007b]. Предпо-
лагают, что внимание играет ключевую роль в
запуске каскада процессов, ведущих к дина-
мическим изменениям РП, и что во влиянии
внимания на очерчивание РП участвуют вза-
имодействующие процессы сверху-вниз и
снизу-вверх [Fritz et al., 2007a]. В опытах, в
которых испытуемые должны были запоми-
нать низкий либо высокий тон, показано, что
активность в слуховой коре увеличивается
только в том случае, когда испытуемых пред-
варительно инструктировали запоминать
только один тон, на который направлялось
внимание [Kumar et al., 2016]. В произволь-
ной направленности внимания к слуховым
сигналам участвует ростральная латеральная
ПфК [Mayer et al., 2017; Voisin et al., 2006]. Со-
временные данные указывают на участие раз-
личных механизмов в выделении стимулов,
на которые направлено внимание, с целью
связать их с двигательной системой [David
et al., 2012].

ГИПОТЕТИЧЕСКИЙ МЕХАНИЗМ 
ИЗМЕНЕНИЙ РЕЦЕПТИВНЫХ ПОЛЕЙ 
НЕЙРОНОВ ПОЛЯ А1 ПРИ ОБУЧЕНИИ

При анализе возможных механизмов уча-
стия БГ, а также влияния внимания и эмоций
на пластические перестройки РП нейронов
поля А1 при обучении, нами были приняты
во внимание приведенные выше данные о
том, что для обучения, в котором УС является
чистый тон, необходимо внимание, а также
что в обучении участвуют ПфК и миндалина.
Предъявление УС, наличие внимания к нему
и подкрепления приводят к выделению дофа-
мина. Естественно предположить, что свя-
занные с обучением пластические перестрой-
ки РП нейронов поля А1 и ВКТв происходят в
тех нейронных цепях, которые участвуют в
формировании РП, и что эти перестройки про-
являются в виде дофамин-зависимых длитель-
ных изменений эффективности связей между
нейронами. Воздействие разных факторов на
перестройки РП в поле А1 должно зависеть от
входов в это поле из разных структур, причем
необходимо учитывать влияния как снизу-
вверх, так и сверху-вниз. Влияние эмоций
осуществляется благодаря входам из лате-
ральной миндалины [Budinger et al., 2008].
Информация о звуках поступает в поле А1

снизу-вверх через НДц и ВКТв; влияние
сверху-вниз реализуется через входы в поле
А1 из ПфК [Francis et al., 2018]. В свою оче-
редь нейроны поля А1 проецируются в ВКТв,
стриатум, латеральную и базолатеральную
части миндалины. Дофаминергическая ин-
нервация поступает из ВПП и ЧВк. Коротко-
латентные реакции дофаминергических кле-
ток на звуковые стимулы могут быть вызваны
благодаря наличию афферентов в вентрола-
теральную часть ВПП (ВППл) (дофаминер-
гическую структуру, участвующую в аудио-
моторном поведении) из внешней части НД,
дорзального и вентрального кохлеарных
ядер, а также из глубоких слоев верхнего дву-
холмия [Herbert et al., 1997] (рис. 1). Именно в
эти слои верхнего двухолмия поступают сиг-
налы от структур, участвующих в обработке
звуков [Ghose et al., 2014]. Кроме того, дофа-
минергические клетки ЧВк и ВПП получают
возбуждение из ПфК, субталамического ядра
и педункулопонтийного ядра (рис. 1). Нейро-
ны НД, верхнего двухолмия и педункулопон-
тийного ядра находятся под тормозным кон-
тролем со стороны нейронов выходных ядер
БГ – ретикулярной части черного вещества
(ЧВр) и вентрального паллидума (ВП) (рис. 1).
Условный сигнал, приводящий к активации
стрионигральных нейронов и последующему
растормаживанию по прямому пути через
стриатум и ЧВр клеток в педункулопонтий-
ном и субталамичском ядрах, может способ-
ствовать увеличению спайковой активности
дофаминергических клеток. В короткола-
тентных ответах дофаминергических клеток
на сенсорные стимулы вероятность пачечных
разрядов в 5 раз больше, чем в фоне, поэтому
выделение дофамина в соответствующих
сенсорных областях намного больше, чем
было бы при такой же частоте регулярных
разрядов [Horvitz et al., 1997]. Поэтому вы-
званное УС существенное повышение кон-
центрации дофамина создает благоприятные
условия для модификации эффективности
межнейронных связей.

При анализе участия БГ в обучении следу-
ет иметь в виду, что в этой структуре имеются
специфические параллельные каналы обра-
ботки. Например, нейроны из слуховой части
стриатума проецируются в более вентраль-
ные слои ЧВр, а части стриатума, связанные с
ПфК и цингулярной извилиной, проециру-
ются в вентромедиальные слои ЧВр [Deniau
et al., 1996]. Нейроны сердцевины ПЯ влияют
на таламические ядра средней линии – медио-
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дорзальное ядро (МДЯ) и вентромедиальное
ядро – преимущественно через дорзомеди-
альную часть ЧВр, тогда как нейроны рако-
вины ПЯ влияют на МДЯ и ретикулярное яд-
ро таламуса преимущественно через ВП
[Groenewegen et al., 1999b] (рис. 1). Полагают,
что содержащее ГАМКергические нейроны ре-
тикулярное ядро таламуса является важным
компонентом петли, опосредующей обработку
сенсорной информации, и представляет собой
тормозный интерфейс или “затвор внимания”,
регулирующий поток информации из таламу-

са в кору [McAlonan, Brown, 2002]. Следует
отметить, что входы из ретикулярного ядра
таламуса в ВКТ организованы тонотопиче-
ски [Cotillon-Williams et al., 2008], как и про-
екции в ретикулярное ядро таламуса из ВКТв
и поля А1 [Budinger et al., 2013; Kimura et al.,
2007]. Нейроны ПЯ, которые иннервируют
ЧВр, располагаются в ограниченном локусе
сердцевины ПЯ, причем в этой области на
большей части нейронов (61%) конвергируют
афференты из ограниченных частей ПфК –
прелимбической/медиальной орбитальной и

Рис. 1. Схема организации связей в слуховой и лимбической цепях кора – базальные ганглии – таламус –
кора. А1 – первичная слуховая кора; ПфК – префронтальная кора; ВКТв – вентральная часть внутреннего
коленчатого тела; МДЯ – медиодорзальное ядро таламуса; РЯ – ретикулярное ядро таламуса; НДц – цен-
тральная часть нижнего двухолмия; ВД – верхнее двухолмие; ЧВр и ЧВк – ретикулярная и компактная
части черного вещества соответственно; ВПП – вентральное поле покрышки; ВП – вентральный палли-
дум; СТЯ – субталамическое ядро; ППЯ – педункулопонтийное ядро; С-Н и С-П – стрионигральные и
стриопаллидарные шипиковые нейроны соответственно; ДА – дофамин; большие светлые и темные
кружки – возбудительные и тормозные проекционные нейроны соответственно; маленькие светлые, тем-
ные и заштрихованные кружки – возбудительные, тормозные и холинергические входы соответственно;
маленькие светлые треугольники и квадраты – потенциированные и депрессированные возбудительные
синапсы соответственно; утолщенные и тонкие линии – сильные и слабые связи соответственно. Штрих-
пунктирные стрелки – дофаминергические входы; двойная стрелка – сигнал, вызванный чистым тоном.
Fig. 1. A scheme of organization of connections in auditory and limbic circuits neocortex – basal ganglia – thalamus –
neocortex. А1 – primary auditory cortex; ПфК – prefrontal cortex; ВКТв – ventral part of the medial geniculate
body; МДЯ – mediodorsal thalamic nucleus; РЯ – reticular thalamic nucleus; НДц – a central part of inferior col-
liculus; ВД – superior colliculus; ЧВр and ЧВк – substantia nigra pars reticulate and compacta, respectively;
ВПП – ventral tegmental area; ВП – ventral pallidum; СТЯ – subthalamic nycleus; ППЯ – pedunculopontine
nucleus; С-Н and С-П – striatonigral and striatopallidal spiny cells, respectively; ДА – dopamine; big light and
dark circuits – excitatory and inhibitory projection neurons, respectively; small light, dark and shaded circuits – ex-
citatory, inhibitory and cholinergic inputs, respectively; small light triangles and squares – potentiated and de-
pressed excitatory synapses, respectively; thick and thin lines – strong and weak connections, respectively; dash-
dotted arrows – dopaminergic inputs; a double arrow – arriving signal evoked by pure tone.
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дорзальной агранулярной инсулярной [Mon-
taron et al., 1996]. Проецирующиеся в ВП ней-
роны ПЯ, которые получают иннервацию из
таламических ядер средней линии и БЛМ,
т.е. участвуют во влиянии эмоций и мотива-
ции на обработку сигналов и поведение, не
имеют входов из мПфК [Papp et al., 2012]. Для
входов из ПЯ в ВП также характерна топиче-
ская организация. Так, медиальная часть ра-
ковины ПЯ проецируется в вентромедиаль-
ную часть ВП, а латеральная часть раковины
ПЯ – в вентролатеральную часть ВП [Groene-
wegen, 1999a]. Топическая организация ха-
рактерна и для проекций в ПЯ из ПфК и та-
ламических ядер [Brog et al., 1993; Groenewe-
gen et al., 1999a]. Важно подчеркнуть, что
таламические клетки иннервируют те же обла-
сти стриатума, что и нейроны ПфК, на которые
проецируются эти таламические клетки. На-
пример, прелимбическая ПфК, которая про-
ецируется в медиальную часть ПЯ, получает
входы из паравентрикулярного таламического
ядра и парвоцеллюлярной части БЛМ, нейро-
ны которых также проецируются в медиаль-
ную часть ПЯ [Wright, Groenewegen, 1996].
Приведенные данные свидетельствуют о том,
что обработка информации происходит в за-
мкнутых цепях К–БГ–Т–К. Проекции в дру-
гие структуры дофаминергических нейронов
из двух ядер ВПП – парабрахиального пиг-
ментного и пранигрального – тоже организо-
ваны определенным образом. Нейроны зад-
ней медиальной части ВПП, включающей
пранигральное ядро и медиальную часть па-
рабрахиального ядра, избирательно проеци-
руются в раковину и сердцевину медиальной
части ПЯ, в мПфК и БЛМ, а дофаминергиче-
ские клетки из задней латеральной части
ВПП, включающей латеральную часть па-
рабрахиального ядра, проецируются в лате-
ральную часть раковины ПЯ [Lammel et al.,
2014]. Если дофаминергические клетки в ЧВк
примерно однородны по свойствам, то суб-
популяции дофаминергических клеток в дру-
гих структурах имеют различные анатомиче-
ские и электрофизиологические свойства.
Это позволило предположить, что они могут
быть вовлечены в разные поведенческие ре-
акции, вызванные специфическими внешни-
ми стимулами [Bromberg-Martin et al., 2010].

Возможный механизм участия дофамин-зависимых 
изменений эффективности межнейронных связей 

в цепях кора – базальные ганглии – таламус – кора 
в пластических перестройках рецептивных полей 

нейронов поля А1 при обучении

Составной частью механизма модифика-
ции РП нейронов поля А1 при обучении яв-
ляется механизм формирования РП при об-
работке чистых тонов в нейронной цепи А1–
БГ–ВКТв–А1. Согласно предложенному на-
ми ранее механизму формировании этих РП
[Силькис, 2015а], дофамин, выделяющийся в
стриатуме в ответ на УС – чистый тон опреде-
ленной частоты или на подкрепление, воз-
действует на Д1 рецепторы на стриониграль-
ных нейронах, дающих начало прямому пути
через БГ. Это способствует индукции ДП эф-
фективности “сильных” кортико-стриатных
входов и одновременной длительной депрес-
сией “слабых” кортико-стриатных входов
(рис. 2). “Сильными” являются входы в стри-
атум от тех нейронов поля А1, ПЧН которых
совпадала или была близка частоте подкреп-
ляемого тона (выбрана частота F1), посколь-
ку эти нейроны первоначально сильно акти-
вируются стимулом, и поэтому поступающее
от них возбуждение позволяет открыть
НМДА-каналы на шипиковых клетках.
“Слабыми” являются входы от тех нейронов,
чья ПЧН (F3) отличалась от частоты этого
УС, поэтому их активность в ответ на этот
стимул первоначально мала, так что поступа-
ющее от них возбуждение не позволяет от-
крыть НМДА-каналы на шипиковых клет-
ках. Последующая реорганизация активно-
сти нейронов в цепях А1–БГ–ВКТв–А1
должна приводить к растормаживанию со
стороны ЧВр активности нейронов ВКТв,
имеющих ПЧН, близкую частоте подкрепля-
емого тона, контрастному усилению нейрон-
ного отображения чистого тона этой частоты
в ВКТв и в тонотопически связанном с ним
локусе в поле А1. Это выразится в сужении
РП отдельных нейронов в поле А1 и ВКТв
[Силькис, 2015а]. Одновременно будет уси-
ливаться ингибирование со стороны ЧВр ак-
тивности нейронов ВКТв, имеющих ПЧН
(F3). В локусе поля А1, расположенном близ-
ко к локусу с “сильно” активированными
клетками, первоначальная ПЧН, равная F2,
может сместиться в сторону частоты F1, в
частности, за счет усиления кортико-корти-
кального взаимодействия между соседними
клетками (рис. 2). Как указано в предыдущей
главе, именно такие изменения РП наблюда-
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лись у нейронов поля А1 при обучении, в ко-
тором УС имел частоту F1.

Поскольку ГАМКергические нейроны ла-
теральной части ЧВ проецируется и в НДц
[Yasui et al., 1991], из предлагаемой модели
следует, что растормаживающее действие со
стороны БГ на нейроны НДц может способ-
ствовать усилению активности нейронов на
более низком уровне обработки. Обращает на
себя внимание тот факт, что классическое
аверзивное обучение на чистый тон сохраня-
ется при повреждении слуховой коры, но не
при повреждении ВКТ или НД [LeDoux et al.,
1986]. Участие ВКТ в оборонительном обуче-
нии, в котором УС являлся чистый тон, пока-
зано в работе [Weinberger, 2011]. Необходи-
мость вовлечения ВКТ в обучение связывают
с тем, что это таламическое ядро возбуждаю-
ще действует на стриатум и на миндалину
[LeDoux et al., 1986] (см. рис. 3). С точки зре-
ния предлагаемой нами модели, результаты
работы [LeDoux et al., 1986] указывают на то,
что для аверзивного обучения задаче, в кото-
рой УС является чистый тон, достаточно
обеспечить пластические перестройки в цепи
ВКТв–БГ–ВКТв и последующую модифика-
цию РП нейронов ВКТв. Мы полагаем, что
необходимость вовлечения НД в аверзивное
обучение на чистый тон может быть связана с

участием этой структуры не только в интегра-
ции слуховой информации, но и в модуляции
активности сенсомоторной цепи [Tostes et al,
2013], участвующей в выборе и осуществле-
нии движения.

Важно отметить, что обработка чистых то-
нов осуществляется в цепи А1–БГ–ВКТв–А1,
включающей медиодорзальную часть стриа-
тума, в которую проецируются нейроны
ВКТв и поля А1 [Gangarossa et al., 2013] (рис. 1).
Именно эта часть стриатума участвует в фор-
мировании ассоциации “действие – следую-
щий из него результат” [Balleine et al., 2009; Li
et al., 2016]. Известно, что нейроны фрон-
тальной части поля А1, которые предпочти-
тельно отвечают на тоны высокой частоты,
проецируются в слуховую часть стриатума
более латерально, а нейроны каудальной ча-
сти поля А1, предпочтительно реагирующие
на низкочастотные тоны, проецируются в бо-
лее медиальную часть стриатума [Xiong et al.,
2015]. Можно полагать, что благодаря такой
топической организации кортико-стриатных
проекций (рис. 2), обучение приведет к раз-
личным изменениям реакций нейронов в
разных локусах поля А1 и стриатума. Дей-
ствительно, у крыс, обученных ассоцииро-
вать тоны низких частот с выбором подкреп-
ления в правом поле, кортико-стриатный

Рис. 2. Схема тонотопической организации нейронных цепей А1 – базальные ганглии – ВКТв – А1, участ-
вующих в обработке чистых тонов разной частоты. 1, 2, 3 – локусы ВКТв, в которых нейроны характери-
зуются предпочтительной частотой настройки F1, F2 и F3 соответственно. БС – безусловный стимул.
Остальные обозначения как на рис. 1.
Fig. 2. A scheme of tonotopic organization of neuronal loops A1– basal ganglia – MGBv– А1 that participate in
processing of pure tones with different frequencies. 1, 2, 3 – loci of the MGBv which neurons are initially charac-
terized by preferred frequency to tones F1, F2 and F3 respectively. БС – unconditioned stimulus. Other designations
are the same as in the Fig. 1.
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вход был сильнее в медиальной части стриа-
тума, т.е. в той части, где нейроны предпо-
чтительно отвечают на низкочастотные то-
ны, тогда как в латеральной части стриатума
ответы нейронов даже уменьшались [Xiong et
al., 2015]. Кроме того, у животных, обученных
брать подкрепление в правом поле, потенци-
ировались кортико-стриатные входы, обра-
зованные нейронами левых частей слуховой
коры и стриатума, тогда как у животных,
обученных ассоциировать низкочастотные
тоны с выбором подкрепления в левом поле,
наблюдалось обратное соотношение [Xiong
et al., 2015]. У необученных крыс вообще не
наблюдалось различий в эффективности вхо-
дов из коры к нейронам стриатума, располо-
женным в разных частях тонотопической оси.

Возможные механизмы участия внимания, 
кортико-кортикальных связей и таламо-

кортикального круга в пластических перестройках 
рецептивных полей нейронов поля А1 при обучении

Представление о том, что кортико-корти-
кальные возбудительные связи важны для
обучения, в котором УС является тон опреде-
ленной частоты, является общепринятым.
Участием этих связей были объяснены дан-
ные о том, что в результате обучения изменя-
ются ответы нейронов не только в той обла-
сти поля А1, в которой располагались нейро-
ны с ПЧН, совпадающей с частотой
подкреплявшегося УС, но и нейронов, рас-
положенных в соседней области коры, чья
ПЧН отличалась от частоты УС на 5 кГц, а
также у нейронов в отдаленной области поля
А1. Однако у нейронов, у которых ПЧН отли-
чалась от частоты УС на 15 кГц, ответы не из-
менялись [Guo et al., 2013]. С точки зрения
нашей модели для специфических связанных
с обучением изменений РП нейронов поля
А1 недостаточно участия только кортико-
кортикальных взаимодействий вследствие их
большой конвергенции и дивергенции. Не-
обходимо также изменение эффективности
тонотопических связей коры с таламусом и с
БГ. Поскольку при предъявлении УС – чи-
стого тона с частотой F1 должна увеличиться
активность нейронов поля А1 и ВКТв, имею-
щих ПЧН F1, можно полагать, что в таламо-
кортикальной сети произойдут изменения,
сходные с теми, которые были вызваны в на-
ших экспериментах искусственно с помощью
микростимуляции группы нейронов поля А1
с ПЧН F1. В результате наблюдали смещение
в сторону частоты F1 ПЧН нейронов в сосед-

нем локусе поля А1 и в тонотопически свя-
занном с ним локусе ВКТв, которые перво-
начально характеризовались ПЧН F2 [Силь-
кис, Рапопорт, 1994]. Аналогичный эффект
наблюдался в работе [Tang et al., 2012], в кото-
рой локальная стимуляция нейронов поля А1
вызывала тоно-специфические пластические
изменения частотной настройки нейронов
ВКТв. Электрическая стимуляция нейронов
ВКТв, характеризующихся узкой частотной
настройкой, также вызывала сдвиг ПЧН ней-
ронов поля А1 в сторону той ПЧН, которая
была характерна для нейронов стимулируе-
мого локуса ВКТв [Ma, Suga, 2009; Tang et al.,
2012]. Имеются данные о том, что стимуля-
ция слуховой коры приводит к пластическим
перестройкам ответов нейронов и в НДц, т.е.
на более ранней стадии обработки чистых то-
нов [Ma, Suga, 2009; Zhang et al., 2005]. Одно-
временно с изменениями РП нейронов поля
А1 и ВКТв нами была выявлена и модифика-
ция (потенциация и депрессия) моносинап-
тических связей между всеми элементами та-

Рис. 3. Схема функциональной организации
лимбической, слуховой и моторной цепей кора –
базальные ганглии – таламус – кора. ВКТм –
медиальная часть внутреннего коленчатого те-
ла; БЛМ – базолатеральная миндалина. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1 и 2.
Fig. 3. A scheme of functional organization of lim-
bic, auditory and motor circuits cortex – basal gan-
glia – thalamus – cortex. ВКТм – medial part of the
medial geniculate body; БЛМ – basolateral amygdala.
Other designations are the same as in Fig. 1 and 2.
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ламо-кортикального круга [Силькис, 1994а;
Силькис, 1994б], т.е. установлено, что в пла-
стических перестройках РП участвуют изме-
нения эффективности связей в цепи К–
ВКТ–К. С точки зрения предлагаемого в на-
стоящей работе механизма, в этих экспери-
ментах in vivo при стимуляции коры имели
место также изменения эффективности свя-
зей между корой и ВКТ, между корой и БГ, а
также между БГ и ВКТ, так что они тоже мог-
ли вносить вклад в перестройки РП.

Известно, что для обучения необходимо
произвольное внимание. Нами было предпо-
ложено, что произвольное внимание являет-
ся частью сенсорной обработки и запускается
активацией ПфК [Силькис, 2015 б]. Влияние
ПфК на РП нейронов в поле А1 может быть
достаточно эффективным, поскольку аксоны
нейронов ПфК оканчиваются в слоях 2/3 по-
ля А1 [Francis et al., 2018]. Оптогенетическая
стимуляция орбитофронтальной области
ПфК приводила к коротколатентному воз-
буждению нейронов поля А1, а сочетанная
стимуляция орбитофронтальной коры со зву-
ком приводила к улучшению как отображе-
ния этого звука в поле А1, так и дискримина-
ции звуков [Winkowski et al., 2013; Winkowski
et al., 2018]. Эти данные согласуются с пред-
полагаемой ролью орбитофронтальной коры
в модуляции РП нейронов поля А1 с целью
улучшения сенсорной обработки и регулиро-
вания поведенческой значимости сенсорных
входов.

Поскольку внимание обычно направляет-
ся на подкрепляемый УС, например, на чи-
стый тон частоты F1, можно полагать, что в
результате дополнительного возбуждения со
стороны ПфК больше всего увеличится ак-
тивность тех нейронов поля А1, чья ПЧН сов-
падала с частотой F1 и чья реактивность пер-
воначально была высокой (рис. 2). Эффект
связан с выполнением правила Хебба (совпа-
дения активности пре- и постсинаптической
клеток) и индукцией ДП на входе в поле А1 из
ПфК. Вследствие этого именно эти нейроны
поля А1 начнут сильнее возбуждать шипико-
вые клетки медиодорзального стриатума, что
будет способствовать открыванию НМДА-
каналов и индукции ДП на сильном кортико-
стриатном входе (рис. 1). В свою очередь это
приведет к лучшей выраженности РП нейро-
нов поля А1, реагирующих на подкрепляе-
мый тон с частотой F1. Кроме того, при про-
извольном увеличении активности нейронов
ПфК должно усилиться их возбуждающее

действие на дофаминергические клетки (рис. 1).
Дофамин, воздействуя на Д1 рецепторы на
шипиковых нейронах медиодорзального стри-
атума, способствует ДП кортико-стриатных
входов, усилению ингибирования ГАМКер-
гических клеток ЧВр и последующему увели-
чению растормаживания нейронов ВКТв,
имеющих ПЧН F1. Это приведет к дальней-
шему усилению активности тех нейронов по-
ля А1, на которые было направлено внимание
и которые имели ПЧН F1. В дополнение ак-
тивация ПфК, запускающая произвольное
внимание, приводит к реорганизации актив-
ности в лимбической цепи ПфК–БГ–МДЯ–
ПфК (рис. 1). Из предложенной нами модели
функционирования лимбической цепи
[Силькис, 2015 б] следует, что при выделении
дофамина в ПЯ за счет воздействия на Д1 ре-
цепторы на стрионигральных нейронах на
сильном входе из ПфК к эти клеткам будет
индуцироваться ДП, что приведет к усиле-
нию ингибирования нейронов ЧВр по пря-
мому пути через ПЯ [Силькис, 2014]. Одно-
временно за счет воздействия на Д2 рецепто-
ры на стриопаллидарных нейронах ПЯ, на
сильных кортико-стритных входах из ПфК
будет индуцироваться длительная депрессия.
Это приведет к ослаблению тормозного дей-
ствия на нейроны ВП и последующему уси-
лению ингибирующего действия со стороны
ПЯ на ЧВр [Силькис, 2014]. В пользу такого
механизма свидетельствуют данные о силь-
ном ингибировании тонической активности
клеток ЧВр в результате электрической сти-
муляции нейронов мПфК [Montaron, et al.,
1996]. Поскольку нейроны той части ЧВр, в
которой оканчиваются аксоны шипиковых
клеток ПЯ, ингибируют нейроны МДЯ, про-
ецирующееся в ПфК, в результате усиления
ингибирования нейронов ЧВр и последую-
щего растормаживания нейронов МДЯ, ак-
тивность нейронов мПфК дополнительно
увеличится и, следовательно, усилится их
возбуждающее действие на нейроны поля А1.

Предлагаемая нами модель отличается от
широко распространенного представления о
важной роли латерального внутрикоркового
торможения в формировании РП нейронов в
первичных сенсорных областях. Латеральное
торможение в поле А1 (как и в первичной
зрительной коре V1) вряд ли может обеспе-
чить такое входоспецифичное изменение,
как направленное изменение РП, вследствие
немногочисленности корковых тормозных
интернейронов (единицы процентов) и боль-



ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 69  № 6  2019

РОЛЬ БАЗАЛЬНЫХ ГАНГЛИЕВ В ПЕРЕСТРОЙКАХ 669

шой дивергентности и конвергентности их
взаимодействий с пирамидными клетками.
По-видимому, с этим связано отсутствие
ориентационной чувствительности у тормоз-
ных нейронов первичной зрительной коры,
хотя существуют ориентационные колонки
из пирамидных клеток. Авторы работы [Os-
wald et al., 2006] также подвергли сомнению
роль латерального торможения, поскольку
оно не имеет тонкой настройки на тон и не
может ограничить РП. Из предлагаемого на-
ми механизма следует, что в формировании и
модификации хорошо очерченных РП ней-
ронов поля А1 (как и РП нейронов в колон-
ках в поле V1) основную роль играет не лате-
ральное торможение в коре, а дофамин-зави-
симые перестройки активности в слуховой
(зрительной) и лимбической цепях К–БГ–
Т–К. Мы полагаем, что именно разнона-
правленный знак модификации эффектив-
ности сильных и слабых кортико-стриатных
входов может привести к усилению активно-
сти одной группы корковых нейронов и од-
новременному подавлению активности в
других нейронных группах.

Примечательно, что функциональные свя-
зи между слуховыми и другими областями
коры избирательны к частоте. Так, с помощью
функционального магнитного резонанса пока-
зано, что при обработке низкочастотных тонов
(200 и 400 Гц) слуховая кора связана с премо-
торной, соматосенсорной/ассоциативной и
дорзолатеральной префронтальной областя-
ми; для средних частот (800 и 1600 Гц) выяв-
лены связи с передней/задней верхневисоч-
ной извилиной и нижней фронтальной обла-
стью; для высоких частот (3200 и 6400 Гц)
характерны связи с передней цингулярной
корой и левой дорзолатеральной ПфК [Yuan,
et al., 2018]. Не исключено, что эти различия
связаны с разной ролью тонов низкой и вы-
сокой частоты для жизнедеятельности и вы-
бора необходимых двигательных реакций.

Механизм влияния эмоций на пластические 
перестройки рецептивных полей нейронов поля А1 

при обучении

Современные исследования указывают на
то, что эмоции являются следствием взаимо-
действия нейронных цепей 1) зрительного
восприятия, включающих первичную и выс-
шие зрительные области коры; 2) слухового
восприятия, включающих первичную слухо-
вую кору; 3) внимания к эмоционально зна-
чимому стимулу, включающих инсулярную

область, переднюю цингулярную и подкор-
ковые области; 4) оценки и предвидения эмо-
циональных событий, включающих мПфК,
заднюю цингулярную область; 5) индукции
эмоциональной реакции, включающей мин-
далину и фузиформную извилину [Riedel et al.,
1996]. В предлагаемой модели рассматривает-
ся функционирование только цепей, связан-
ных со слуховым восприятием и обучением, в
котором УС является чистый тон. Как уже
указывалось, нейроны миндалины, участву-
ющие во влиянии эмоций и мотивации на
обучение, реагируют на сенсорные стимулы,
в частности, на звуковые. Нейроны латераль-
ной миндалины могут участвовать в обработ-
ке звуковых стимулов, поскольку получают
иннервацию из медиальной и дорзальной ча-
стей ВКТ [Doron, Ledoux, 1999]. Латентные
периоды ответов нейронов миндалины на
звуковые стимулы могут быть очень коротки-
ми (4–6 мс), меньше латентных периодов от-
ветов нейронов стриатума (12–30 мс) [Bordi et
al., 1993]. На крысах в свободном поведении
показано, что входы из слуховых областей та-
ламуса и коры в латеральное ядро миндалины
достаточно сильные и могут потенцииро-
ваться. При этом выраженность ДП на входе
из коры в миндалину в первые 24 ч наиболь-
шая и сохраняется в течение 3 дней, а в пути
из таламуса в миндалину ДП меньше по ам-
плитуде, но сохраняется, по крайней мере, в
течение 6 дней [Doyère et al., 2003]. Примеча-
тельно, что изменения АМПА рецепторов на
нейронах миндалины, вызванные Павлов-
ским обучением, сходны с изменениями
АМПА рецепторов при посттетанической
ДП, причем имеет место окклюзия этих эф-
фектов [Maren, 2005]. Эти данные указывают
на связь синаптической пластичности на сен-
сорном входе в миндалину с ассоциативным
обучением [Maren, 2005]. Недавно показано,
что афференты из таламических ядер средней
линии паравентрикулярного и срединного
медиального (на схеме не показаны с целью
упрощения) оканчиваются преимуществен-
но на основных клетках БЛМ [Amir et al.,
2018], поэтому афферентное торможение в
этом пути слабое и не должно препятствовать
индукции ДП на входах в БЛМ от этих ядер,
связанных также с ПфК. Полагают, что от
пластичности входов в миндалину зависит
быстрая сочетаемость ответов на потенци-
ально опасные стимулы, тогда как изменения
в слуховых областях коры могут быть вовле-
чены в когнитивные функции, связанные с
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вниманием и запоминанием [Quirk et al.,
1997]. Полагают также, что мотивационная
значимость различных подкреплений может
отражаться в активности орбитофронтальной
области ПфК [Hollerman et al., 2000]. По-ви-
димому, это связано с наличием возбудитель-
ных входов из миндалины в орбитофронталь-
ную кору и мПфК и входов из коры в минда-
лину [Aggleton et al., 2015; Reppucci, Petrovich,
2016].

Согласно предложенному нами ранее ги-
потетическому механизму влияния эмоций
на функционирование лимбических и сен-
сорных нейронных сетей К–БГ–Т–К [Силь-
кис, 2014], в функционирование лимбиче-
ской цепи К–БГ–Т–К, которая включает ПЯ
и ВП, существенный вклад вносит то обстоя-
тельство, что входы из мПфК и из БЛМ кон-
вергируют на шипиковых клетках ПЯ (рис. 3).
Показано, что латентные периоды ответов
шипиковых нейронов ПЯ на стимуляцию как
мПфК, так и БЛМ, примерно одинаковы и
варьируют от 8 до 20 мс (в среднем 14 мс), что
соответствует моносинаптическому проведе-
нию [McGinty, Grace, 2009]. При одновре-
менном срабатывании проецирующихся на
шипиковые клетки ПЯ нейронов миндалины
и ПфК суммация возбуждения от этих струк-
тур может привести к появлению разрядов
шипиковых клеток. Показано, что афферен-
ты из БЛМ, ПфК и срединных таламических
ядер активируют метаботропные глутамат-
ные рецепторы, расположенные на шипико-
вых клетках раковины и сердцевины ПЯ [Mi-
trano et al., 2010], что должно способствовать
ДП этих входов. В результате последующего
растормаживания со стороны БГ нейронов
МДЯ и срединных таламических ядер должна
повыситься активность клеток-мишеней этих
ядер как в БЛМ, так и в ПфК. При этом усилит-
ся влияние ПфК на выбор поведения. В пользу
предлагаемого механизма влияния эмоций на
обучение могут свидетельствовать данные о
том, что удаление раковины ПЯ или преры-
вание связей между БЛМ и раковиной ПЯ
устраняло влияние эмоций на выбор стиму-
ла, который вызывал действие, приводящее к
подкреплению [Laurent, 2012]. Повреждение
сердцевины ПЯ или связей БЛМ с сердцеви-
ной ПЯ препятствовало и влиянию эффек-
тивности подкрепления на выбор поведения
[Laurent, 2012]. Мы полагаем, что эти эффек-
ты можно объяснить особенностями органи-
зации связей БЛМ с разными частями ПЯ
[Силькис, 2014]. Так, те афференты из БЛМ,

которые оканчиваются в матриксе раковины
ПЯ, воздействуя на стрионигральные и стрио-
паллидарные нейроны (рис. 1), могут через
выходные ядра БГ и МДЯ влиять на актив-
ность ПфК. Поэтому через указанный путь
миндалина может влиять на целенаправлен-
ный выбор стимула. Те афференты из БЛМ,
которые оканчиваются в стриозомах сердце-
вины ПЯ, через стрионигральные ГАМКер-
гические нейроны могут изменять актив-
ность дофаминергических клеток и количе-
ство выделяемого дофамина и таким образом
влиять на эффективность подкрепления
[Силькис, 2014]. С предлагаемым механиз-
мом согласуются результаты работы [FitzGer-
ald et al., 2014], в которой с помощью функци-
онального магнитного резонанса показано,
что активность ПЯ отражает ценность сен-
сорного стимула при выборе действия в ответ
на этот стимул.

ВОЗМОЖНАЯ РОЛЬ СПИРАЛЬНОЙ 
ОРГАНИЗАЦИИ НЕЙРОННЫХ ЦЕПЕЙ, 

ВКЛЮЧАЮЩИХ БАЗАЛЬНЫЕ ГАНГЛИИ, 
В ВЫБОРЕ ДВИЖЕНИЯ В ОТВЕТ 

НА ЧИСТЫЙ ТОН ПРИ ОБУЧЕНИИ
В настоящей работе выдвигается гипотеза

о том, что отображение УС (чистого тона)
трансформируется в моторную команду бла-
годаря одновременной дофамин-зависимой
модификации кортико-стриатных входов в
лимбической, слуховой и моторной цепях
К–БГ–Т–К (рис. 3). На этом рисунке с це-
лью упрощения представлены только три це-
пи, но следует иметь в виду более сложную
топографию лимбических цепей. Отмечают,
что ПЯ получает информацию об эмоциях и
мотивации из подкорковых структур, инфор-
мацию о когнитивной деятельности из фрон-
тальных областей коры, полисенсорные сиг-
налы и сигналы о запоминании из височных
областей коры [Choi et. al., 2017]. При этом в
ПЯ имеются гетерогенные подобласти, вклю-
чающие вентромедиальный сектор, получаю-
щий иннервацию из височной извилины, вен-
тромедиальной ПфК, цингулярной коры и
миндалины; а также связанный с когнитивной
и сенсомоторной информацией дорзолате-
ральный сектор, получающий входы из дор-
золатеральной ПфК, вентролатеральной ПфК,
премоторной коры, височных областей, вклю-
чая энторинальную кору. Поскольку каждый
из этих секторов разделяется на более мелкие
области с разной пропорцией указанных вхо-
дов, существует возможность формирования
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огромного количества ассоциаций [Choi et al.,
2017]. В предлагаемой нами модели принятие
решения в значительной степени зависит от
лимбической нейронной цепи К–БГ–Т–К,
которая влияет как на сенсорную обработку,
так и на выбор действия вследствие спираль-
ной организации цепей К – БГ – Т – К [Buot,
Yelnik, 2012; Haber, 2003; Nakano, 2000; Joel,
Weiner, 2000] (рис. 4). Спираль образуется
благодаря тому, что стрионигральные нейро-
ны, расположенные в ПЯ, проецируются на
дофаминергические клетки, которые иннер-
вируют шипиковые клетки не только в этой
же вентральной части стриатума, но и в обла-
стях стриатума, расположенных более дор-
зально, сначала в сенсорных, а затем в мотор-
ных. Влияние на модификацию РП и выбор
действия исходит из ПфК, которая контро-
лирует выделение дофамина нейронами
ВПП и ЧВк за счет проекций в дофаминерги-
ческие структуры через субталамическое яд-
ро и опосредованного воздействия через ПЯ
и ВП (рис. 1). Вследствие спиральной орга-
низации изменения в лимбической цепи спо-
собствуют контрастному усилению РП тоно-
топически связанных нейронов ВКТв и поля
А1, для которых частота подкрепляемого УС
(чистого тона) была или стала предпочти-
тельной. Выбор действия в ответ на этот УС
определяется дофамин-зависимым измене-

нием функционирования моторной цепи К–
БГ–Т–К, включающей моторные области
таламуса и коры, которые проецируются в
дорзальную часть БГ – скорлупу стриатума. В
эту моторную цепь включены также вентро-
латеральное ядро таламуса и нейроны лате-
ральной части ЧВр [Haber, 2016]. Шипиковые
клетки ПЯ могут оказывать ингибирующее
действие на клетки определенных локусов в
латеральной части ЧВр через нейроны ВП
(рис. 4). Из предложенной нами ранее моде-
ли функционирования моторной цепи К–
БГ–Т–К следует, что выделение дофамина в
скорлупе стриатума, за счет ДП на входах из
моторной коры к стрионигральным нейро-
нам, дающим начало прямому пути через БГ,
и одновременной длительной депрессией на
входах к стриопаллидарным нейронам, даю-
щим начало непрямому пути через БГ, спо-
собствует синергичному растормаживанию
нейронов вентро-латерального ядра таламуса
и облегчению формирования в моторной ко-
ре паттерна активности, запускающего дви-
жение [Silkis, 2001]. Именно такой разнона-
правленный характер изменений на стриони-
гральных и стриопаллидарных нейронах
наблюдался в дорзомедиальном стриатуме
мышей во время целенаправленного дей-
ствия при обучении [Shan et al., 2014]. Судя по
результатам работы [Kobayashi et al., 2013],

Рис. 4. Схема спиральной организации взаимодействий между лимбической, слуховой и моторной цепя-
ми кора – базальные ганглии – таламус – кора. Тал. – таламус. Остальные обозначения как на рис. 1, 2 и 3.
Fig. 4. A scheme of spiral organization of interactions between limbic, auditory and motor circuits cortex – basal
ganglia – thalamus – cortex. Тал. – thalamus. Other designations are the same as in Fig. 1, 2 and 3.
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при решении задачи на дискриминацию зву-
ков оба пути через БГ (прямой и непрямой)
действуют совместно, причем инактивация
непрямого пути через дорзолатеральный
стриатум ухудшала аккуратность выбора вы-
ученной двигательной реакции. Поскольку
обычно в задачах на дискриминацию чистых
тонов подкрепляется движение в ответ на тон
только одной из частот, выделение дофамина
должно увеличиваться при предъявлении
именно этого тона. В результате будет не
только контрастно усиливаться РП нейронов
с ПЧН на частоту подкрепляемого тона, но и
усиливаться паттерн активности в моторной
коре, что облегчит выполнение движения в
ответ на этот тон. Эффект может проявиться,
например, в укорочении латентного периода
реакции на тон. Поскольку в разных структу-
рах усиливаются ответы только при предъяв-
лении подкрепляемого тона определенной
частоты, предлагаемый механизм может ле-
жать в основе выбора движения в задаче на
различение тонов.

Кроме взаимозависимого функциониро-
вания лимбической, ассоциативной (слухо-
вой) и моторной цепей К–БГ–Т–К, важный
вклад в двигательную активность при обуче-
нии, в котором УС является чистый тон, мо-
гут вносить связи моторной коры с другими
корковыми областями. Например, ПфК не-
посредственно связана с моторными и пре-
моторными областями коры [Nakano, 2000].
Авторы указанной работы полагают, что из-
менения этих связей играют роль в усилении
двигательных реакций на звук. Изменения
активности в дополнительной моторной и
премоторной областях коры при обработке
чистых тонов продемонстрированы в работе
[Lima et al, 2016]. При этом остается откры-
тым вопрос о том, какие процессы приводят к
произвольной активации ПфК.

Предлагаемая модель согласуется с резуль-
татами работы [Znamenskiy, Zador, 2013], в
которой с целью решения вопроса о том, как
отображение УС – чистого тона трансформи-
руется в моторную команду, было проведено
исследование связей между нейронами коры
и стриатума при решении задач на восприя-
тие определенных чистых тонов и принятие
решения. В этих опытах было показано, в
частности, что стимуляция проецирующихся
в стриатум нейронов слуховой коры способ-
ствует принятию решения о движении в на-
правлении, определяемом ПЧН стимулируе-
мых нейронов. Наоборот, инактивация кор-

тико-стриатных нейронов меняла решение
на противоположное. На основании этих
данных было сделано заключение, что проек-
ции из коры в стриатум могут являться ос-
новным механизмом контроля принятия ре-
шения о выборе двигательной активности
при участии сенсорной коры. Согласно на-
шей модели, в случае правильного выбора
действия, приводящего к получению желае-
мого подкрепления, в стриатуме должен вы-
делиться дофамин. По мере обучения это
должно привести к дальнейшему контраст-
ному очерчиванию РП нейронов в поле А1 и
более четкому выделению паттерна активно-
сти в моторной коре, облегчающему движе-
ние в ответ на УС. То, что по мере улучшения
обучения РП нейронов сужаются, показано в
работе [Takahashi et al., 2010; Takahashi et al.,
2011]. Однако оказалось, что концентрация
дофамина в сердцевине ПЯ увеличивается
только в начале обучения, а по мере выработ-
ки инструментального рефлекса концентра-
ция дофамина уменьшается и движение ста-
новится стереотипным [Collins et al., 2016].
Обращает на себя внимание и то обстоятель-
ство, что в разных видах поведения участвуют
разные участки БГ и связанных с ними струк-
тур. Так, в формировании ассоциации “дей-
ствие – следующий из него результат”, при-
водящей к целенаправленному поведению,
участвует дорзомедиальный стриатум, тогда
как в контроле привычного действия участ-
вует дорзолатеральный стриатум [Balleine et
al, 2009; Li et al., 2016]. Понимание механиз-
мов, лежащих в основе этих эффектов, требу-
ет специального анализа, который предпола-
гается провести в дальнейшем.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Предложен нейронный механизм обуче-
ния, в котором условным сигналом является
чистый тон с частотой F. Механизм базирует-
ся на дофамин-зависимых длительных изме-
нениях эффективности межнейронных свя-
зей в слуховых, лимбических и моторных це-
пях кора – базальные ганглии – таламус –
кора. Эти изменения лежат в основе пере-
строек рецептивных полей нейронов первич-
ной слуховой коры (А1) и выбора движения
при обучении. Дофамин, выделившийся в от-
вет на тон с частотой F и на подкрепление,
воздействуя на Д1 рецепторы на шипиковых
клетках слуховой части дорзального стриату-
ма, способствует индукции длительной по-
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тенциации эффективности входов к этим
клеткам только от нейронов поля А1 с пред-
почтительной частотой настройки F или
близкой к ней. В результате усиливается рас-
тормаживание со стороны базальных гангли-
ев нейронов вентральной части внутреннего
коленчатого тела с предпочтительной часто-
той настройки F и дополнительно увеличива-
ется активность тонотопически связанных с
ними нейронов поля А1. Одновременно на
остальных кортико-стриатных входах разви-
вается длительная депрессия. Вследствие
этого ингибируется активность тех тонотопи-
чески связанных нейронов таламуса и поля А1,
чья предпочтительная частота настройки от-
личалась от F.

Мы полагаем, что предложенный нами ме-
ханизм модификации рецептивных полей
нейронов поля А1 может лежать в основе ле-
чения некоторых видов тиннитуса (шума в
ушах, не связанного с внешним акустиче-
ским стимулом). Так показано, что транскра-
ниальная магнитная стимуляция поля А1 или
электрическая стимуляция первичной и вто-
ричной слуховых области коры через вжив-
ленные электроды приводили к существен-
ному подавлению тиннитуса, при котором
унилатерально слышится чистый тон [De
Ridder et al., 2007; De Ridder et al., 2006]. При
этом восприятие в области частот, близких к
этому тону, не подавлялось. Исследования на
человеке и животных выявили корреляцию
между интенсивностью тиннитуса и степе-
нью реорганизации активности в поле А1,
вызванной Хеббовской пластичностью, ко-
торая проявлялась в синхронизированной
гиперактивности в определенном участке ко-
ры. Этот эффект связывают с изменениями в
таламо-кортикальном круге и ослаблением
латерального торможения в коре [De Ridder
et al., 2007]. Эффект от такого метода лечения
тиннитуса согласуется с описанными выше
результатами наших экспериментов, в кото-
рых микростимуляция участка поля А1 поз-
воляла сместить предпочтительную частоту
настройки нейронов в другом участке поля А1.
Однако с точки зрения нашей модели, эф-
фект лечения связан с пластическими (Хеб-
бовскими) перестройками эффективности
нейронных связей между всеми элементами
цепи А1 – БГ – ВКТ –А1. Мы также предло-
жили объяснение, почему в основе входоспе-
цифичных изменений рецептивных полей не
может лежать латеральное торможение. По-
казано, что транскраниальная стимуляция не

только слуховой коры, но и фронтальной ко-
ры, приводит к подавлению тиннитуса у не-
которых групп пациентов [Langguth, De Rid-
der, 2013; Shekhawat, Vanneste, 2018]. Подавле-
ние тиннитуса вызывала и высокочастотная
стимуляция внутреннего коленчатого тела
[van Zwieten et al., 2018]. Эти результаты также
свидетельствуют в пользу предложенного на-
ми механизма влияния активности разных
структур на перестройки РП нейронов поля А1.
В работе [Zhang, 2013] выдвинута гипотеза,
что эффективность лечения тиннитуса сти-
муляцией разных структур связана с наличи-
ем “ворот”, образованных взаимодействием
внутреннего коленчатого тела и ретикуляр-
ного ядра таламуса, на которое влияют свер-
ху-вниз слуховая кора и лимбические обла-
сти, а снизу-вверх – слуховые структуры
ствола мозга и среднего мозга. Предложен-
ный нами механизм включает не только эти
влияния, но и воздействие на ретикулярное
таламическое ядро со стороны базальных
ганглиев. Мы полагаем, что предлагаемая мо-
дель является более полной и потому может
быть полезной для поиска подходов к лече-
нию различных видов нарушений слухового
восприятия.

Работа выполнена при поддержке гос. за-
дания, номер государственной регистрации
ВНТИЦ: 01201371231.
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A ROLE OF THE BASAL GANGLIA IN THE REORGANIZATION
OF RECEPTIVE FIELDS OF NEURONS IN THE PRIMARY AUDITORY 

CORTEX AND MOVEMENT SELECTION AT TRAINING
(A HYPOTHETICAL MECHANISM)

I. G. Silkis#

Institute of higher nervous activity and neurophysiology RAS, Moscow, Russia
#e-mail: isa-silkis@mail.ru

A neural learning mechanism is proposed, in which the conditional signal is a pure tone with a fre-
quency F. This mechanism is based on dopamine-dependent long-term changes in the efficacy of
neuronal connections in the auditory, limbic and motor cortico – basal ganglia – thalamocortical
loops. These changes underlie rearrangements of the receptive fields of neurons in the primary au-
ditory cortex (A1) and a movement choice during learning. Dopamine, released in response to the
conditioned signal and reinforcement acting at D1 receptors on spiny cells of the auditory part of
the dorsal striatum promotes the induction of LTP of the efficacy of inputs to spiny cells only from
A1 neurons with preferred tuning frequency F or with frequency close to F. As a result, basal ganglia
output more strongly disinhibits neurons in the ventral part of the MGB with the preferred tuning
frequency F, and causes an additional rise in the activity of tonotopically connected A1 neurons.
Simultaneously, LTD is induced at other cortico-striatal inputs. Due to this, activity of tonotopi-
cally connected neurons of the MGB and A1 with a preferred tuning frequency different from F is
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inhibited. Voluntary attention promotes learning due to additional rise of activity of neurons in the
A1 field with preferred tuning frequency F. Effect is caused by a rise in the activity of the prefrontal
cortex and its connections with the A1 field, as well as by dopamine release and disinhibition of
MGB neurons by the limbic part of the basal ganglia that includes the ventral striatum. The influ-
ence of emotions on learning is realized due to the convergence of the inputs from the amygdala and
prefrontal cortex on the spiny cells of the ventral striatum that also promotes disinhibition of MGB
neurons. The same structures influence a movement choice in response to the pure tone with the
frequency F due to the spiral organization of cortico – basal ganglia – thalamocortical loops, in
consequence of which activity changes in the limbic loops lead to changes firstly in the auditory
loops, and then in the motor loop. Proposed mechanism can underlie the movement choice in the
task of tone discrimination. It can be useful in finding methods for the treatment of tonal tinnitus
and other types of hearing impairment.

Keywords: receptive fields, A1 field, training, basal ganglia, dopamine, modification of cortico-stri-
atal inputs
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