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Фундаментальная роль центральных генераторов (ЦГ) паттерна (central pattern generators, CPGs) 
в производстве моторных команд получает растущее признание. CPG определяют как ансамбль 
нейронов, совместно создающих упорядоченную определенным образом выходную активность. 
Принято считать, что упорядоченность определяется специфичностью синаптических связей 
между нейронами ансамбля. Согласно взгляду автора, существенна специфичность сигнальных 
молекул, принадлежащих нейронам разных химических фенотипов. Современные исследования 
демонстрируют способность CPG к реорганизации, приводящей к изменению паттерна выходной 
активности. Эту мультифункциональность трудно объяснить в понятиях анатомической (= синап-
тической) организации. Гетерохимическая гипотеза CPG не столь ригидна. Мы предполагаем, что 
динамическими флюктуациями содержания нейроактивных молекул в локальной межклеточной 
среде определяются физиологические свойства и рецепторный профиль индивидуальных нейро-
нов и, таким образом, характер их самоорганизации в паттерн-генерирующий ансамбль.

Традиция находить фундаментальные механиз-
мы нервной деятельности не в самом мозге, а в 
преходящих продуктах техники, давно тревожит 
биологически ориентированных исследователей. 
Начало ей положил Рене Декарт (1596–1650), 
уподоблявший мозг гидравлической машине. 
Позже мозг уподобляли электрической цепи, те-
лефонной станции, голограмме, ныне – компью-
теру и искусственным нейронным сетям. Добро 
бы артефакты понимались как метафоры, но в 
них всерьёз ищут указание на устройство мозга.

Сегодня искусственные нейронные сети и 
искусственный интеллект не такие, какими они 
были вчера, а завтра в технике возникнет что-то 
совсем новое. Но в нашем мозге те же нервные 
клетки, те же механизмы межклеточных взаимо-
действий, какие были на заре цивилизации. Более 
того, биологический субстрат, в котором прини-
маются решения и формируются поведенческие 
команды, практически не менялся на всём протя-
жении эволюции организмов, обладающих нерв-
ной системой. Изменениям подвергаются только 
наши представления о нём.

Вопрос о субстрате поведения будет здесь 
рассмотрен с биологических позиций и в исто-
рическом контексте. Сегодняшняя ситуация ха-

рактеризуется накоплением аномалий в господ-
ствующих техногенных представлениях о мозге. 
Формирование новой концептуальной схемы 
возможно, по мнению автора, на основе идеи, что 
механизмы нервной регуляции унаследованы от 
донервных регуляторных систем и имеют хими-
ческую природу.

Мозг – устройство, выполненное биологиче-
скими средствами. Эта фундаментальная идея 
принадлежит Х.С. Коштоянцу (1900–1961). Он 
не скрывал скептического отношения к тому, что 
его современники описывают механизмы мозга 
в понятиях электричества. В частности, распро-
странённому взгляду на медиатор (нейротранс-
миттер) как передатчик электрического импуль-
са Коштоянц одиноко противопоставлял свою 
“энзимохимическую гипотезу”. Она априорно 
наделяла сигнальные молекулы нервной системы 
биохимической индивидуальностью и предлагала 
выводить своеобразие каждого нейромедиатора 
из его донервной регуляторной функции (Кошто-
янц, 1957, 1959, 1963; см. также Артёмов, Саха-
ров, 1986, гл. 3).

Нейробиологами школы Коштоянца немало 
сделано для развития этой идеологии. Т.М. Тур-
паев (1962) представил первое в мировой науке 
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доказательство белковой природы клеточных 
рецепторов. Каталин Ш-Рожа эксперименталь-
но подтвердила предположение о трансмиттер-
ной функции серотонина (S-Rozsa, Graul, 1964; 
S-Rozsa, Perenyi, 1966). Усилиями С.Н. Нистра-
товой, Т.Г. Путинцевой и других было впервые 
показано, что пуриновые соединения помимо из-
вестных внутриклеточных функций выполняют 
и функцию межклеточных регуляторов (Турпаев, 
1965). Интенсивно исследовались метаболиче-
ские функции “передатчиков электричества” (Дё-
мин, 1967). Исследования Г.А. Бузникова (1987) 
доказали участие нейротрансмиттерных веществ 
в механизмах раннего эмбриогенеза. Всё это во-
шло в состав современной науки, дав начало но-
вым направлениям исследований.

Упомяну в этом ряду результаты изучения 
химических клеточных фенотипов у низших 
хордовых – ланцетника и асцидий. В их эпители-
альном ресничном органе (эндостиль), похожем 
на те желоба, из которых могла произойти нерв-
ная трубка позвоночных, обнаружились “ещё” 
не нервные, но уже трансмиттер-специфические 
секреторные клетки (Сахаров и др., 1979; Наум-
кина, Сахаров, 1981; Sakharov, Salimova, 1982; 
Nilsson et al., 1988). К идеям Коштоянца восходят 
и те современные молекулярно-биологические 
исследования (Moroz, 2009), которыми надёжно 
подтверждены мои давние доводы в пользу го-
мологии изохимичных нейронов и независимого 
происхождения разных нейрональных фенотипов 
(Sakharov, 1970; Сахаров, 1970, 1974; см. также 
Hobert et al., 2010).

За десятилетия, прошедшие после кончины 
Коштоянца, стихийно изменилось лицо профес-
сиональных журналов. Основная масса иссле-
дователей мозга перестала заниматься электри-
ческими манифестациями, переключившись на 
вещества, реакции, гены. Аналоговые подходы 
всё чаще уступают место биологическим. И хотя 
концептуализация новых знаний отстаёт от их на-
копления, мы вправе квалифицировать происхо-
дящее как эпоху смены парадигм (Сахаров, 2011). 
Она растянулась на десятилетия и не проста для 
современников, но лучше отдавать себе отчёт в 
происходящем, чем слепо следовать отмирающим 
установлениям.

Струйная парадигма. Воплощённая в пара-
дигме “специальная картина мира” приводит зна-
ния в систему и, что намного важнее, диктует, как 
истолковывать факты и формулировать теории. 
(Не следует путать с лабораторным новоязом, 
где “парадигма” – методическая пропись.) На-
стоящие парадигмы вызревают редко и держатся 

долго, являя поразительную живучесть не только 
в быту (вспомним: “солнце взошло”, “принимаю 
всем сердцем”, и т. п.), но и в серьёзной науке. 
При смене парадигмы наука не обязательно вы-
игрывает, бывают досадные потери. Не обошлось 
без потерь и в представлениях о субстрате управ-
ления поведением.

По большому счёту нынешняя электрическая 
парадигма мозга – всего лишь вторая в истории 
европейской мысли. До того как нервную дея-
тельность стали описывать в понятиях электри-
чества, её связывали со струением невидимой 
подвижной субстанции, esprits animaux (animal 
spirits в английской литературе, “животные духи” 
в неуклюжем русском переводе). Струйная па-
радигма продержалась более двух тысячелетий. 
Полости мозга, вздутие работающих мышц – вот 
реальность, на которую опирались наши предше-
ственники, пытавшиеся представить, как мог бы 
работать механизм управления телом. Остальные 
элементы картины пришлось дорисовывать. К 
ним относятся каналы нервов, якобы трубчатых, 
и невидимый носитель мозговых распоряжений, 
струя которого надувает мышцу.

Уже Гален (130–200) полагал, что носитель рас-
поряжений материален. Декарт трактовал его как 
легчайшую фракцию фильтрата крови. Добавив 
к умозрительному носителю нафантазированные 
ниточки чувствительных нервов, управляющие 
заслонками желудочков, Декарт довёл струй-
ную парадигму до совершенства. Она позволяла 
ему без дополнительных натяжек объяснять все 
мозговые феномены – от эмоций и управления 
движениями до чувствований и ума. Однако ка-
ких-либо прямых свидетельств существования 
подвижной субстанции, а также ниточек, связы-
вающих её резервуары с сенсорикой, получено не 
было (Cosenza, 2002–2003).

Надежда на материализацию носителя рас-
поряжений родилась с открытием Л. Гальвани 
(1737–1798) животного электричества. Перелом-
ными для физиологии нервной системы стали 
1850–1852 гг., когда Г. Гельмгольц (1821–1894) 
экспериментально показал, что животное элек-
тричество передвигается по двигательному нерву 
со скоростью, доступной если не пониманию, то 
измерению. Современники без тени сомнений 
экстраполировали результаты Гельмгольца на 
чувствительные нервы и на мозг. Потребность 
в полостях и трубочках отпала, зато появилась 
потребность в проводниках электричества. Фи-
зиология нервной системы стала электрофи-
зиологией, биологическим субстратом нервной 
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деятельности стали “проводящие пути нервной 
системы” (Clower, 1998).

И сразу же возникли проблемы.
Электрическая парадигма. Подобно току 

жидкости по трубкам, движение электричества по 
проводникам мыслилось не совместимым с разры-
вами. Но к тому времени, когда нервную систему 
стали понимать как систему проводников живот-
ного электричества, в биологии уже утвердилась 
клеточная теория. Она стала хроническим испы-
танием для науки о мозге. Биологическая теория 
требовала делить субстрат нервных процессов 
на дискретные единицы – клетки, а парадигма (в 
согласии со здравым смыслом) требовала, чтобы 
субстрат был неразрывным и единым.

На рубеже XIX и XX столетий наполненность 
мозга клетками уверенно подтвердила микроско-
пия. Однако препараты, полученные серебрени-
ем срезов, не были однозначно прочитаны – два 
тогдашних корифея нейрогистологии видели в 
микроскоп разное. Это известная история, она 
настолько поучительна, что полезно освежить 
её в памяти. Оба великих гистолога были мощ-
но мотивированы идеей электрической сигнали-
зации, оба доказали неразрывность субстрата, 
но их (удостоенные Нобелевской премии) дока-
зательства были взаимоисключающими (Golgi, 
1906; Ramón y Cajal, 1906). С именем итальянца 
Камилло Гольджи (1843–1926) связана синцити-
альная версия электрической парадигмы (“рети-
куляризм”). По Гольджи, тонкие ветви отростков 
нервных клеток сливаются, образуя синцитий и 
тем обеспечивая целостность проводящей систе-
мы. Другой знаменитый микроскопист, испанец 
Сантъяго Рамон-и-Кахал (1852–1934), на запрос 
парадигмы ответил иначе: нервные клетки (“ней-
роны”) в биологический синцитий не слиты, но 
образуют электросинцитий: общее эмбриональ-
ное происхождение делает их настолько схожими, 
что целостность проводящего субстрата обеспе-
чивается межклеточными стыками, “синапсами”. 
(Так стыки между рельсами обеспечивают непре-
рывность железнодорожного пути.) Добавлю, что 
общность происхождения нервных клеток была 
декларирована Кахалом опять же под давлением 
электрической парадигмы; в действительности 
нейроны развиваются из нескольких эмбрио-
нальных закладок. Результаты физиологических 
исследований были истолкованы как подтвержде-
ние стыков. В итоге признание получила версия 
Кахала, и он наряду с физиологом Чарльзом Шер-
рингтоном (1857–1952) стал почитаться как осно-
ватель “нейронной доктрины”.

Отражённый стимул или эндогенный про-
дукт? Ограничив биологический субстрат нерв-
ных процессов функцией проведения электри-
чества (“нервного импульса”), новая парадигма 
должна была ответить на вопрос: откуда берётся 
то, что проводится? Ответ казался простым и са-
моочевидным: нервный импульс – это преобразо-
ванный в электричество внешний стимул.

Напомню, до открытия животного электриче-
ства считали, что носитель команд, получаемых 
эффекторами, вырабатывается мозгом. Мозг был 
активным участником механизма управления. 
Роль внешнего стимула тогда сводили к высво-
бождению эндогенного (выработанного субстра-
том) продукта (носителя команды) из мозговых 
депо. Это замечательное прозрение ушло из науки 
вместе со струйной парадигмой. Возникло пред-
ставление о рефлекторной дуге, взявшее у Декар-
та термин “рефлекс”, но не его содержание.

Концепция рефлекторной дуги выстроена под 
представление о наднейронном, надклеточном 
электрическом феномене. Порождённый внеш-
ним стимулом импульс, согласно доктрине, 
достигает мозга, отражается от него и мчится к 
мышце, перескакивая по пути с клетки на клетку. 
Такое понимание хорошо согласуется со здравым 
смыслом. Молоточек врача ударяет по колену – 
нога дёргается, коленный рефлекс очевиден. Но 
для здравого смысла очевидна и линия горизонта, 
а между тем она не существует. И точно так же не 
существует в природе нервный импульс, переска-
кивающий в стыках с клетки на клетку. Сущест-
вует нечто иное – потенциал действия. Нервная 
клетка использует его для собственных нужд, что-
бы по возможности компенсировать трудности, 
создаваемые длинным отростком. Локальный ре-
цепторный потенциал не может непосредственно 
повлиять на потенциал удалённых секреторных 
ветвей аксона, т.е. не может управлять уровнем 
секреции, и управление достигается при посред-
ничестве потенциалов действия – спайкового 
разряда. Это важная функция, но она не имеет 
отношения к механизму межклеточной сигнали-
зации. В нейронах с относительно короткими от-
ростками, где локальный рецепторный потенциал 
успешно управляет потенциалом секреторной 
мембраны, никакого “нервного импульса” нет, 
потенциал действия здесь просто не нужен. Та-
ковы, к примеру, биполярные и горизонтальные 
нейроны сетчатки позвоночных (Bullock, 1977).

Нейрофизиологи долго придавали “нервным 
импульсам” преувеличенную роль, подчинив им 
всю картину межклеточной сигнализации. Со вре-
менем концепцию отраженного сигнала осовре-
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менили в духе искусственных нейронных сетей 
(“процессинг информации”), но её электротех-
ническая подоплёка осталась прежней. Особенно 
привлекательны техногенные представления о 
мозге для тех исследователей, которые работают в 
небиологических областях науки. Вот, к примеру, 
как высказался о нейроэволюции известный бри-
танский астроном сэр Фред Хойл (1915–2001): 
“…меня ошеломляет то, как постепенно химия 
уступала дорогу электронике” (цит. по: Докинз, 
2010, с. 43). Между тем сравнительная физио-
логия рисует обратную картину. Электрическое 
управление моторным поведением известно лишь 
в примитивной ситуации. У некоторых низших 
беспозвоночных (например, в субумбрелле сифо-
нофор), а также у раннего головастика лягушки 
потенциалы действия пробегают к мышцам по 
эпителиальному электросинцитию (“нейроидное 
проведение” – Mackie, 1970). Эволюция же управ-
ления мышечным ответом выражалась элимина-
цией электросинцитиев и развитием механизмов 
химической сигнализации, которые становились 
всё более изощрёнными. Если что и ошеломляет 
в мозге высших организмов, так это доминиро-
вание тормозных межклеточных взаимодействий 
(неизбежно химических) над “передачей возбуж-
дения”. Электросинцитии в виде “электрических 
синапсов” сохранились лишь как исключение, им 
оставлены относительно простые, объединитель-
ные функции: например, вызывать синхронный 
выброс в кровь общего нейрогормона нейросек-
реторными клетками.

Уже в начале XX столетия концепция пассив-
ного проводящего субстрата (рефлекторной дуги) 
вызывала недоверие, даже неприятие, у ряда 
видных специалистов по мозгу. И это понятно. 
Жизнь ведь вообще активный феномен – спонтан-
ный, саморазвивающийся, самоорганизующийся. 
Однако ранние аргументы в пользу активного 
мозгового фактора предъявлялись лишь на сло-
весном уровне – с привлечением нестрого опре-
делённых понятий (“центральные детерминанты” 
необихевиористов, “доминанта” и “очаг возбуж-
дения” А.А. Ухтомского, “целеустремлённость” 
Н.А. Бернштейна, и т.п.). Оставаясь метафорами, 
эти понятия не подсказывали экспериментов. 
Результаты пионеров-одиночек, иногда вполне 
перспективные (например, Brown, 1911), не но-
сили системного характера, поэтому неизбежно 
уходили в песок.

Экспериментальное опровержение рефлек-
торной дуги произошло лишь во второй полови-
не столетия. Это сделала новая биологическая 
дисциплина – нейроэтология (Hoyle, 1970). Она 

позаимствовала у нейрофизиологии персонал и 
инструментарий, а в своём подходе к изучению 
механизмов поведения совместила две исследова-
тельских стратегии, лежавшие в стороне от ней-
рофизиологического мейнстрима.

Одну из стратегий подсказали этологи. В среде 
европейских натуралистов, наблюдавших поведе-
ние птиц, рыб, насекомых, счастливо возродилась 
забытая идея высвобождения. Заметим, что глава 
этологов Конрад Лоренц (1903–1989) поначалу 
верил в цепные рефлексы Шеррингтона. Со-
гласно этому представлению (его разделяли все 
значимые фигуры мировой нейрофизиологии), 
каждая фаза моторного паттерна служит, по меха-
низму обратной связи, стимулом для следующей 
фазы (Sherrington, 1906). Однако собственные 
наблюдения вынудили Лоренца отказаться от 
рефлекторной концепции и признать эндогенную 
природу поведенческих актов. По Лоренцу, при 
перепроизводстве мозгом гипотетического но-
сителя эндогенной команды может иметь место 
самопроизвольное, спонтанное высвобождение 
специфического поведения. В этом Лоренц пошёл 
дальше Декарта.

Этологи характеризуют каждый зоологический 
вид определённым ассортиментом дискретных 
единиц поведения – целостных актов, список 
которых составляет “этограмму” (ethogram, пове-
денческий репертуар). Индивидуальный элемент 
этограммы – это данность, с которой может рабо-
тать нейроэтолог, остаётся только найти удобный 
для клеточного анализа fi xed action pattern (ком-
плекс фиксированных действий).

Другим источником нейроэтологии стали рабо-
ты в области экспериментальной зоологии низших 
позвоночных. Начиная с 1930-х годов, в Европе 
систематически проводились исследования по 
деафферентации спинальных моторных центров 
(E. von Holst, J. Gray, H.W. Lissmann, и др.). Идея 
была проста: показать, что координированная мо-
торика (в частности, локомоция) возможна и без 
получения центром обратной сенсорной связи от 
эффектора. Однако продемонстрировать это дока-
зательно, работая на интактных животных или на 
полуинтактных препаратах, оказалось непросто, 
а для перехода на изолированные препараты мо-
торных центров не созрел инструментарий.

Развёрнутый обзор ранних работ по спон-
танным поведенческим ритмам дал в своём ру-
ководстве по сравнительной нейрофизиологии 
Х.С. Коштоянц (1957). Этот том – свидетельство 
испытываемых его автором сомнений: как при-
знать эндогенность поведения, сохранив верность 
принципу детерминизма? Коштоянц выдвигает 
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предположение, что источником циклической мо-
торики могут быть метаболические циклы, опо-
средованно зависимые от внешних условий.

Первым убедительным доказательством эн-
догенности поведенческой программы считают 
работу Дональда Вильсона, который исследовал 
происхождение моторного ритма, лежащего в 
основе полёта саранчи (Wilson, 1961). Вильсон 
был, судя по всему, хорошим экспериментатором 
и смелым скалолазом, он рано погиб, спасая това-
рищей в горном потоке (Currie, 2011). Возможно, 
по этой причине коллеги приписывают Вильсону 
несколько больше того, что он сделал. На самом 
деле локомоторный центр саранчи оставался 
“полуизолированным” (термин Вильсона), т.е. 
теоретически сохранялась возможность обратной 
сенсорной связи.

Вскоре к анализу механизмов поведения при-
влекли внутриклеточные микроэлектроды и но-
вые, адекватные этой технике объекты. Очень ко 
времени наша группа описала гигантские ней-
роны в мозге морского донного слизня – трито-
нии (Tritonia diomedea, Gastropoda Nudibranchia) 
(Вепринцев и др., 1964). Тритонией блестяще 
воспользовался Деннис Виллоуз, аспирант идео-
лога нейроэтологии Грэма Хойла, осуществив-
ший первый в истории науки анализ поведения 
на уровне индивидуальных нейронов (Willows, 
1967; Willows, Hoyle, 1968). Правда, слово “эндо-
генность” авторы осторожно брали в кавычки, но 
в методическом отношении их работа стала про-
рывом. Следуя этим путём и упрощая свои препа-
раты, несколько групп независимо показали, что 
моторные команды с хорошо координированным 
участием разных мышц могут продуцироваться 
полностью изолированными фрагментами ЦНС.

Чтобы достичь этого результата, потребова-
лось преодолеть некую техническую трудность. 
В ходе её преодоления обнаружился факт фунда-
ментального значения.

Высвобождение эндогенного продукта. Упо-
мянутая техническая трудность вызвана травма-
ми, с которыми неминуемо сопряжена изоляция 
ЦНС или её фрагмента. Было бы наивностью 
ожидать, что травмированные препараты станут 
генерировать поведение. Они и не генерировали, 
и, стало быть, препарат оказывался лишённым 
того феномена, который хотелось подвергнуть 
клеточному анализу.

Исключением оказался описанный мною ещё 
на заре нейроэтологии препарат клиона, или 
морского ангела (Clione limacina. Gastropoda 
Pteropoda). Любой из пары педальных ганглиев 

этого хищного пелагического моллюска, будучи 
отрезанным от всего, кроме своего эффектора – 
ипсилатерального крыла, исправно продолжает 
вызывать локомоторный ритм (Сахаров, 1960). 
Уникальное свойство позволило опытной команде 
электрофизиологов провести детальный, лучший 
в мировой нейроэтологической литературе, кле-
точный анализ этого ЦГ (Arshavsky et al., 1985).

Между тем разрозненные наблюдения указы-
вали на то, что изолированные моторные цент-
ры иногда начинают работать при добавлении 
в омывающий раствор нейроактивного агента. 
Какого? Локомоторный ЦГ виноградной улитки 
переходил на режим неустранимой активности в 
присутствии антагониста одного из рецепторов 
дофамина (Sakharov, Salanki, 1982). У тех же мол-
люсков для активации моторного ритма радулы 
требовался сам дофамин (Wieland, Gelperin, 1983), 
ещё надёжней действовал его метаболический 
предшественник (Voronezhskaya, Kabotyanski, 
1991). Казалось, в эффектах веществ нет никакой 
логики, но она обнаружилась. Клеточный анализ, 
затянувшийся на десятилетия (V. Dyakonova et 
al., 2009), подтвердил начальное предположение: 
агент, переводящий ЦГ на режим стабильной ак-
тивности, достигает этого снятием с ЦГ тормоз-
ного блока.

Дисингибирование (расторможение) – фун-
даментальный механизм активации биологиче-
ских процессов. Экспрессия репрессированных 
генов – вот аналогия, которая сразу приходит в 
голову: генов в геноме много, но в конкретной 
клетке в конкретный момент времени работают 
лишь некоторые, остальные покоятся до поры. 
Этограмма – подобие генома. В ней всегда акти-
вированы лишь некоторые из матриц, на которых 
экспрессируются поведенческие команды. Вы-
свободить моторный шаблон (паттерн) – это зна-
чит разблокировать его матрицу, снять торможе-
ние. Впечатляющей иллюстрацией к сказанному 
служит иерархия тормозных блоков, последова-
тельно снимаемых при селекции сенсорикой ба-
зовых моторных программ в мозге позвоночных 
(Grillner et al., 2005). 

Деятельность мозга, конечно, не ограничива-
ется моторными командами. Более чем вероят-
но, что в знаменитых опытах Пенфилда (Wilder 
Graves Penfi eld), который ещё в 1930-х годах на-
блюдал на людях высвобождение упорядоченных 
воспоминаний при точечном раздражении коры 
головного мозга, мог иметь место тот же феномен 
дерепрессии, что наблюдается у улитки при дей-
ствии антагониста дофамина на ЦГ локомоции. 
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Так или иначе, микроэлектродные эксперимен-
ты с использованием изолированных фрагментов 
ЦНС, обработанных деблокирующим агентом, 
безоговорочно показали, что генерация поведен-
ческих команд возможна без участия сенсорной и 
моторной периферии. Понятно, что в этих усло-
виях реальное поведение отсутствует, моторика 
становится виртуальной, но сами команды реаль-
ны, их можно регистрировать в нейронах ансамб-
ля и в моторных нервах. Такое поведение стали 
называть фиктивным. 

Тогда же структуры, которыми формируются 
команды, получили своё, общепринятое ныне, на-
звание – central pattern generator (CPG). Актуаль-
ным стал вопрос: как работает матрица моторно-
го шаблона? Иными словами, посредством каких 
механизмов клеточное сообщество (нейронный 
ансамбль) формирует упорядоченную особым 
образом выходную активность? Нашёлся ответ: 
ЦГ (CPG) это синаптически упорядоченная сеть 
нейронов, каждый из которых характеризуется 
определёнными электрическими параметрами 
(Delcomyn, 1980). Диаграммы таких генераторов, 
устроенных наподобие электрической монтаж-
ной схемы (концепция “wiring”), стали наводнять 
нейроэтологическую литературу. 

Гетерохимическая гипотеза, ранняя редак-
ция. Вместе с тем казалось возможным привлечь 
к пониманию устройства ЦГ знания о множест-
венности химических нейрональных фенотипов. 
Уже в конце 1960-х годов идея адресации меж-
нейронных сигналов специфичностью сигналь-
ных молекул и чувствительных к ним рецепторов 
носилась в воздухе. Она даже обсуждалась авто-
рами самой первой работы по клеточному анали-
зу поведенческих актов у тритонии. Эти авторы, 
однако, отвергли идею химической адресации, 
сочтя, что для её реализации “…потребовалось 
бы неправдоподобное число разных трансмитте-
ров – по крайней мере, несколько сот, а возможно 
много тысяч” (Willows, Hoyle, 1968, с. 457).

Рассуждая так, Виллоуз и Хойл рассматривали 
субстрат управления поведением как континуум. 
Если же исходить из того, что он дискретен, то 
формирование базовых паттернов не требует 
многих нейротрансмиттеров (и соответственно 
клеточных фенотипов). Аналогия – гены, обходя-
щиеся всего четырьмя нуклеотидами, или белки, 
которым хватает немногих аминокислот.

Я предложил химическую гипотезу устройства 
ЦГ. Она предполагает гетерогенность клеточного 
состава паттерн-генерирующих нейронных ан-
самблей. Это предположение доступно проверке. 
В отличие от концептуальных нейронных сетей, 

имеющих синаптическую организацию, кон-
цептуальному гетерохимическому ансамблю не 
нужно удерживать сигнальные молекулы в “си-
наптической щели”: они не помешают функцио-
нированию соседнего контакта, потому что в нём 
работает другая химия. Наличие или отсутствие 
диффузионных барьеров также проверяемо.

Гипотеза была выведена из опытов, в которых 
мы изучали, как влияет серотонин на виноград-
ную улитку. Результаты свидетельствовали о спо-
собности безадресно приложенного трансмиттер-
ного вещества оказывать синергичное действие 
на множественные мишени, интегрируя их отве-
ты в целостный ответ системы (Сахаров, 1984). 
Одновременно группа Лента пришла к такому 
же выводу, изучая действие серотонина на меди-
цинскую пиявку (Lent, Dickinson, 1984). Хочется 
сохранить в памяти науки имя преждевременно 
скончавшегося Чарльза Лента (1936–1993), чьи 
нестандартные заделы не получили в США разви-
тия и заглохли (Dickinson, 1993). Близкой явилась 
и работа от Хойла, в которой эффекторы саран-
чи давали согласованный ответ на безадресную 
инъекцию октопамина в центральный нейропиль 
(Sombati, Hoyle, 1984). Хойл предложил тогда на-
зывать интегрирующие эффекты нейроактивных 
веществ “оркестровкой”.

Осенью 1982 г. я вынес гетерохимическую 
схему ЦГ на обсуждение Всесоюзной нейробио-
логической школы (Казань). Гипотеза вызвала 
весёлый интерес, мой талантливый (ныне, увы, 
покойный) коллега Л.Л. Воронин даже позаба-
вил участников школы поэмой, в которой ехидно 
вышучивал неуклюжую метафору, которой я пы-
тался пояснить свои построения. Вскоре гипоте-
за была доложена на авторитетном симпозиуме 
и детально пояснена в сборнике, адресованном 
школьным учителям биологии (Сахаров, 1984) 
после чего альтернативные представления при-
обрели достаточно зрелый вид. Вот тогдашние 
формулировки дословно:

“Концепцию анатомических (т.е. синаптиче-
ских) каналов связи предлагается рассмотривать 
как идеализацию, т.е. предельный, а не общий 
случай; в качестве противоположного теорети-
ческого предела выдвигается представление об 
идеальной бессинаптической системе, в которой 
избирательность контактных взаимодействий 
обеспечивается гетерохимичностью системы и 
химическими каналами связи. (Под идеализацией 
здесь подразумевается известный приём анали-
за, когда рассматривают теоретическую модель 
объекта, пренебрегая какими-то из его реальных 
свойств.)
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Рассмотрим обе идеализации на примере си-
стемы из трёх нейронов – А, Б и В, связанных 
таким образом, что система работает как 
трёхфазный генератор. Нейрофизиологическая 
феноменология такого рода характерна для ре-
альных нейронных систем (в частности, для ней-
рональных генераторов ритмической мышечной 
активности). Интерпретируя, как это принято, 
такие системы в понятиях синапса, им приписы-
вают свойство анатомической упорядоченности, 
связывая так наз<ываемые> постсинаптические 
потенциалы и упорядоченную нейронную актив-
ность с наличием специфических контактов. По 
синаптической модели, сферой действия медиа-
тора является синаптическая щель – компарт-
мент межклеточного пространства, входящий 
в состав анатомического канала связи, синапса. 
Эта особенность модели позволяет пренебре-
гать разнообразием медиаторов: для функциони-
рования рассматриваемой и любой другой, сколь 
угодно сложной нейронной системы необходим 
и достаточен один медиатор. В самом деле, при 
описании нейронных систем знаниями о химизме 
нейронов принято пренебрегать как несущест-
венными.

Предположим теперь, что система лишена 
специфических контактов: вся поверхность 
каждого из трёх нейронов наделена одинаковы-
ми секреторными и рецепторными свойствами, 
отростки контактируют случайным образом, 
переплетаясь в общем, не разделённом на ком-
партменты внеклеточном жидком матриксе. 
Сможет ли такая бессинаптическая система 
по-прежнему функционировать? Сможет – при 
условии, что каждый из трёх нейронов выделяет 
собственный медиатор и имеет нужный тип ре-
цептора к медиаторам двух других нейронов. … 
Бессинаптическая модель, в отличие от синап-
тической, составлена из качественно разнород-
ных клеточных элементов (и в этом смысле по-
добна реальным нейронным системам, которые 
всегда гетерогенны); это усложнение сопряжено 
с такими преимуществами, как простота кон-
струкции (неструктурированный, анатомически 
не упорядоченный нейропиль, плексус и т.п.) и 
простота управления (медиатор выполняет роль 
фактора, интегрирующего систему в целом)” 
(Сахаров, 1985, с. 78–80; см. также 1990б). 

Поясню, что системой я здесь называю локаль-
ную нейронную систему, т.е. то, что ныне назвал 
бы нейронным ансамблем. На рисунке, которым 
иллюстрировалось это сообщение, клетки были 
наделены способностью к постингибиторному 
возбуждению, как это свойственно всем (или хотя 

бы многим) реальным биологическим нейронам. 
Этим обеспечивается спайкование каждой из 
трёх клеток, которые благодаря трансмиттерным 
взаимодействиям самоорганизуются в ансамбль, 
генерирующий трёхтактную циклическую актив-
ность.

Генераторы изменчивы. Таким образом, в 
объяснении устройства ЦГ обозначилась теорети-
ческая оппозиция: анатомия или химия? Синап-
тическая сеть или гетерохимический ансамбль? 
Обратимся к конкретике.

Один из актов поведенческого репертуара три-
тонии детально исследуется на клеточном уров-
не (Willows, Hoyle, 1968), он называется escape 
swim (спасительный отскок). В природе такое 
поведение высвобождается химическим агентом, 
исходящим от хищника – морской звезды; в экс-
перименте экспрессию этой моторной программы 
можно вызвать стимуляцией определённого ней-
рона, который был назван командным. Эндогенно 
упорядоченный поведенческий эпизод представ-
лен серией чередующихся дорзальных и вент-
ральных флексий, которые прекращаются так же 
внезапно, как начинаются. Априорно не видно 
принципиальных трудностей для расшифровки 
биологического субстрата этого многофазного 
стереотипного акта. Расшифровать – значило бы 
описать его механизм на языке межклеточных 
взаимодействий, т.е. понять, что лежит в основе 
смены фаз и чем обеспечивается должное прекра-
щение поведенческого эпизода.

Экспрессия escape swim тритонии расшифро-
вана с высокой степенью полноты. Исходное объ-
яснение устройства этого ЦГ следовало стандарт-
ной идеологии жёсткой монтажной схемы. Так, 
ранние результаты давали основание заключить, 
что “…функциональные роли индивидуальных 
клеток у интактного животного константны. … 
Повторяемость этих явлений означает высокую 
степень структурной константности у разных 
особей” (Willows, Hoyle, 1968, p. 456–457). Од-
нако двадцатью годами позже работавший на 
том же препарате Питер Геттинг пришёл к про-
тивоположному заключению: свойства нейронов 
изменчивы, сеть, генерирующая escape swim, 
лабильна. Геттинг призвал к радикальному пере-
смотру принципов организации биологических 
нейронных сетей. 

Знания об организации и функционировании 
ЦГ стремительно развиваются, свидетельствуя 
о способности ЦГ к динамическим изменениям. 
Многое дали в этом отношении исследования на 
стоматогастрическом ганглии ракообразных. На 
смену жёсткой монтажной схеме последовательно 
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приходили представления о модулируемых гене-
раторах, о радикально перестраиваемых генера-
торах и даже о способности новообразующегося 
ЦГ использовать нейроны других сетей (Harris-
Warrick et al., 1992; Meyrand et al., 1991). 

Похожую эволюцию претерпевают взгляды 
на устройство ещё нескольких детально изучае-
мых ЦГ – локомоторного пиявки (Eisenhart et al., 
2000; Lamb, Calabrese, 2011), пищевого гастропод 
(Elliott, Susswein, 2002; Jing et al., 2007; Benjamin, 
2012). Список таких ЦГ невелик, расширить его 
можно лишь немного, но публикаций, посвящен-
ных переформатированию ЦГ, уже немало. И было 
бы справедливо особо отметить уже упомянутую 
статью исследователя escape swim тритонии 
Геттинга (Getting, 1989). За год до её появления 
автор навсегда вышел из строя из-за обширного 
кровоизлияния в мозг (Johnson Obituaries, 2009). 
Питеру Геттингу не было суждено стать свидете-
лем сильнейшего впечатления, которое его работа 
произвела на профессиональное сообщество. Как 
это часто бывает, многие “задним умом” осознали, 
что наблюдали у своих объектов динамические 
изменения свойств нейронов (например, Grillner 
et al., 1987). Сказанное в полной мере относится 
и к нашей группе. Геттинг придал всем подобным 
наблюдениям концептуальный смысл. 

Рассмотрим феномен переформатирования на 
знакомом каждому примере локомоторных аллю-
ров. Конь бежит рысцой, переходит на крупную 
рысь, а потом наездник ударяет шпорами, и рысь 
сменяется иноходью, при которой координация 
между конечностями совершенно иная. Что про-
исходит? Управление локомоцией взяла на себя 
другая нейронная сеть? Так и казалось. Но, может 
быть, изменилось устройство того же самого ЦГ? 
Тогда приходится переосмыслить фундаменталь-
ные представления. 

Гетерохимическая гипотеза, новая редак-
ция. Сформулированная в 80-х годах гетерохи-
мическая гипотеза предложила альтернативу си-
наптическому пониманию ЦГ, но не предполагала 
способности эндогенных паттернов к изменени-
ям. Это сделано в современной версии гипотезы. 
Прежде чем перейти к ней, отмечу критику ран-
ней редакции. 

Представляя гетерохимическую гипотезу на 
конференциях и в печати, я не раз имел возмож-
ность выслушивать замечания. Они, как правило, 
носили благожелательный характер (например, 
Ашмарин и др., 1990). Стандартное возражение 
сводилось к тому, что, акцентируя внимание на 
нейротрансмиттерных веществах межклеточного 
пространства, я жертвую быстрыми (контакт-

ными) нейронными взаимодействиями в пользу 
медленных (дистантных). Это возражение мне 
кажется неосновательным. В действительности  
предложенная схема (Сахаров, 1985; 1990б), не 
отрицая контактных взаимодействий, придавала 
им статус предельного (частного) случая, тогда 
как в рамках синаптической концепции они – об-
щий и единственный случай. 

Сводя функцию “нейромедиатора” к стреми-
тельному химическому уколу (подействовал – и 
очистил место для следующего укола), синапти-
ческая концепция игнорирует другую сторону 
реальности – тоническое действие сигнальных 
молекул. Именно оно оказалось в центре нашего 
внимания, когда исследования в этом направлении 
мы перенесли с улитки на клиона, оказавшегося 
особенно благодатным объектом. Поведенческий 
репертуар этого хищного пелагического моллюс-
ка включает два аллюра – “круизное плавание” 
(чередование активных подъёмов и пассивных 
опусканий) и охотничье плавание (горизонталь-
ное, стремительное, кругами); кроме того, у клио-
на бывает состояние покоя при втянутых крыльях 
и щупальцах. Эксперименты показали, что выбор 
между этими тремя поведениями определяется 
балансом дофаминового и серотонинового тону-
сов (Caxapoв, Kaбoтянcкий, 1986). Параллельно 
было показано, что мембранные характеристики 
изолированного нейрона моллюска приобретают 
существенно новые свойства в присутствии опре-
делённого нейротрансмиттера или смеси транс-
миттерных веществ (Т. Дьяконова, 1985, 1991). 
Существенно, что речь идёт не о быстром, уко-
лоподобном действии вещества, а именно о его 
наличии в межклеточной среде в стационарной 
концентрации. Клеточный анализ позволил заклю-
чить, что тоническое влияние нейротрансмиттер-
ных веществ на свойства нейронов лежит у клио-
на в основе поведенческого выбора (Kabotyanski, 
Sakharov, 1988; Kaбoтянcкий, Caxapoв, 1990).

Решающее значение тонической активности 
разных нейротрансмиттерных систем для пове-
денческого выбора было вскоре подтверждено 
исследованиями В.Е. Дьяконовой на лёгочных 
моллюсках (В. Дьяконова, Сахаров, 1994а, б, 
В. Дьяконова, 1998; V. Dyakonova et al., 1995), а 
затем и на модельном насекомом, сверчке Gryllus 
bimaculatus (V. Dyakonova et al.,1999, 2002; Дья-
конова, Крушинский, 2005; Stevenson et al., 2005). 
Если для “химического укола” ещё можно вообра-
зить какую-то взаимозаменяемость нейротранс-
миттерных веществ, то для тонических эффектов 
она полностью исключена, поскольку у каждого 
вещества эти эффекты свои. Попытки объяснить 
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трансмиттер-зависимый выбор поведения изме-
нениями “синаптических весов” имеют место, но 
выглядят беспомощно. 

Вспомним смену аллюров у коня. Синаптиче-
скую анатомию нейронной сети ударом шпор не 
изменить. Но, как свидетельствует смена аллю-
ров у клиона, взаимодействие между нейронами 
можно перестроить, изменив нейротрансмиттер-
ный состав среды, омывающей ансамбль. Если 
ударом шпор в локомоторный ЦГ впрыскивается 
химическое послание сенсорных входов (а это 
почти наверняка так), то может измениться экс-
прессия клеточных рецепторов и в итоге разом 
перестроятся взаимодействия между нейронами 
ансамбля. 

Оппозиция между синаптической сетью и ге-
терохимическим ансамблем перестаёт носить 
абстрактный характер, вопросы конкретны и до-
ступны анализу.

Однозначно подтверждается, что паттерн-гене-
рирующие ансамбли построены из нейронов раз-
ных трансмиттерных фенотипов. Насколько мне 
известно, пока не найдено ни одного исключения 
из этого правила. Фенотипическое разнообразие 
локальной популяции нейронов само по себе ни-
чего не говорит о функции нейронального гетеро-
химизма, но указывает на некую его значимость 
и, следовательно, на недостаточность, если не 
ошибочность, классической нейронной теории. 

Не получается примирить ЦГ с рефлекторной 
дугой. Поначалу казалось, что это просто. Тот же 
Дональд Вильсон, исследовав функционирование 
проприо- и экстероцептивных входов локомотор-
ного генератора саранчи, пришел к заключению 
о комплементарном характере отношений между 
центральной генерацией и рефлексами, чем, по 
его мнению, повышается надёжность системы 
(Wilson, 1968). Такое понимание устраивает 
многих. Но если на гетерохимизме зиждется ба-
зовая конструкция ЦГ, то и управляющие входы 
должны работать по тем же правилам. Так оно 
и есть в действительности. Гетерохимизм вхо-
дов – основа адаптивного управления эндогенной 
активностью, это убедительно показано на сто-
матогастрическом ЦГ ракообразных. Его эндо-
генные моторные ритмы генерируются благодаря 
взаимодействию нейронов двух фенотипов – аце-
тилхолинового и глутаматного, а модулирующие 
и трансформирующие влияния входов опосре-
дуются десятками (но всё-таки не сотнями и не 
тысячами) видов нейроактивных веществ (Harris-
Warrick et al., 1992; Christie et al., 1997). Отделим 
существенное от второстепенного. Существенно 
здесь то, что под влиянием внешнего стимула 

удалённая секреторная терминаль аксона выделя-
ет специфическую молекулу, которая включается 
в химическую кухню генерации. А то, что по-
средником между стимулом и секрецией служит 
здесь электричество (потенциалы действия), это 
признак второстепенный и необязательный. 

Далее. Опровергнуты диффузионные барье-
ры (Syková, Nicholson, 2008), необходимые для 
надёжного функционирования концептуальной 
синаптической сети. В конце 1980-х годов под на-
тиском эмпирических данных об экстрасинапти-
ческой секреции и рецепции нейротрансмиттеров 
возникло представление об объёмной передаче 
(volume transmission), при которой вещества, от-
ветственные за межнейронную коммуникацию, 
диффундируют в экстраклеточном простран-
стве. К 2000 году относится итоговый сборник, 
в статьях которого, согласно издательской анно-
тации, volume transmission рассматривается как 
новая система коммуникации, комплементарная 
классической синаптической передаче (Agnati et 
al., 2000). Через десять лет приверженцы этого 
взгляда подтвердили, что остаются верными ему 
(Agnati et al., 2010). Идея комплементарности мо-
жет показаться удовлетворительным компромис-
сом, но только на первый взгляд. Классический 
синапс приемлем как теоретическая идеализа-
ция, но ни логика, ни факты не дают оснований 
к сохранению реальной автономии за синапти-
ческой щелью, ограниченной диффузионными 
барьерами. 

В нашем коллективе была разработана мето-
дика, позволяющая осуществлять многочасовую 
детекцию нейроактивных веществ в “экстра-
синаптическом” пространстве. Это мультичув-
ствительный биосенсор, который представляет 
собой изолированную нервную клетку, сидящую 
на стеклянном микроэлектроде (Чистопольский, 
Сахаров, 2007). В частности, тестировали не-
сколькими биосенсорами среду у поверхности 
того ганглия, в котором у улитки (прудовика) 
генерируются моторные ритмы радулы и других 
органов рта и глотки. В качестве контроля в том 
же ганглии внутриклеточно регистрировали in 
situ один из известных нейронов, участвующих 
в пищевой ритмической моторике, что позволяло 
сопоставлять активность биосенсоров с актив-
ностью паттерн-генерирующего ансамбля. Во 
многих экспериментах активность биосенсоров 
синфазно или противофазно соответствовала 
активности нейрона in situ. Вывод очевиден: ди-
намически меняющаяся экстраклеточная среда 
сохраняет паттерн-формирующие свойства даже 
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после выхода (диффузии) химических факторов 
за пределы ЦГ (Чистопольский, Сахаров, 2010).

Недостаточность ранней редакции гетерохи-
мической гипотезы обнаружилась очень быстро. 
Уже первые результаты экспериментов по влия-
нию трансмиттерного баланса на поведенческий 
выбор у клиона позволили нам заключить, что 
“…управляющая система, построенная из клеток 
разного медиаторного химизма, должна иметь об-
щее, не разделённое на компартменты внеклеточ-
ное пространство, доступное каждому медиатору, 
и состояние системы должно определяться ме-
диаторной ситуацией, складывающейся в каждый 
момент времени в этом генерализованном про-
странстве” (Caxapoв, Kaбoтянcкий, 1986, с. 244).

Проходит отшлифовку новая редакция, пред-
лагающая своё понимание гибкости ансамбля 
(Сахаров, 2004). Существо новаций – признание 
способности ансамбля по-разному собираться в 
“сеть” при различном балансе сигнальных моле-
кул в межклеточной среде. 

Обращаю внимание на то, что “сеть” взята в 
кавычки. Так же более полустолетия назад Ко-
штоянц брал в кавычки “медиатор”. Оба термина 
семантически нагружены, это мешает понима-
нию. Медиатор (передатчик) не осуществляет 
передачу электрического сигнала. Сообщества 
взаимодействующих нейронов не имеют ничего 
общего с электрической сетью. Разумно оставить 
термин “сеть” искусственным нейронам, а за ес-
тественными закрепить понятие “ансамбль”.

Полнее о новом гетерохимизме сказано в ра-
боте 2010 г. (меняю неточное “экстраклеточный 
матрикс” на более понятное “экстраклеточная 
среда”): “Ключевым элементом механизма пат-
тернизации является экстраклеточная среда, 
решение о выборе паттерна закодировано в её 
составе. Среда определяет свойства локальных 
нейронов, характер их самопроизвольной актив-
ности, способ самоорганизации в функциональ-
ный ансамбль. В среде представлены медиаторы 
мотиваций (гормоны, метаболиты) и интеграторы 
быстрых событий, таких как фаза паттерна (ней-
ротрансмиттеры локальных и входных нейро-
нов). Аккумулируя всё разнообразие сигнальных 
молекул, среда адекватно выражает динамику их 
тонической и фазической активности и тем обес-
печивает адаптивный характер выходного паттер-
на ансамбля” (Сахаров, 2010, с. 23).

Не следует принимать эти формулировки за ис-
тину в последней инстанции. Опыт последних лет 
показывает, что у гетерохимической концепции 
есть потенциал развития. Назову исследования, 

посвященные контекст-зависимому поведению. 
Результаты В.Е. Дьяконовой (2011) показывают, 
что поведенческий контекст транслируется в 
экстраклеточный химический контекст, а уже по-
следний реализуется выбором и формированием 
поведенческого акта. 

Рабочие представления, базирующиеся на ге-
терохимической версии нейронной теории, дают 
внутренне не противоречивую картину механиз-
мов управления поведением. В экспериментах 
на модельных ЦГ беспозвоночных показано, 
что трансмиттер-зависимы все проявления пове-
денческого акта – экспрессия (высвобождение), 
подстройка (модуляция), перестройка (реконфи-
гурация). Литература огромна. Вдобавок нейро-
трансмиттерный состав среды детерминирует 
прямую, без участия периферии, координацию 
между разными ЦГ (Цыганов, Сахаров, 2002; 
Цыганов и др., 2004; T. Dyakonova, V. Dyakonova, 
2010). Весь этот набор поведенческих феноменов 
несложно получать, используя ассортимент есте-
ственных для мозга нейроактивных молекул. 

Трудные вопросы. Их немало. Почему выход-
ной репертуар ЦГ (например, набор локомоторных 
аллюров) ограничен? Значит ли это, что всякий 
паттерн-генерирующий ансамбль имеет лишь не-
сколько устойчивых состояний самоорганизации? 
И если так, то какова природа этой устойчивости 
и как в химическом континууме преодолевается 
избыточность степеней свободы? 

Как и что меняется в ЦГ при выработке компен-
саторного паттерна, например, нестандартного ал-
люра у животного с повреждённой конечностью? 
Каковы, шире говоря, клеточные и химические 
корреляты формирования новых устойчивых 
паттернов? Успешно развивается нейроэтология 
генератора, закрепляющего в мозге птенца песен-
ные уроки птицы-наставника (например, Long et 
al., 1910). Модель кажется удачной, она уже ис-
следуется на генетическом и микроэлектродном 
уровне, мы вправе ожидать прорыва в химию.

Что можно извлечь из сравнения гомологичных 
ЦГ? Есть ли какие-то правила в том, как исполь-
зуется каждый химический фенотип нейронов? 
Создаётся впечатление, что поведенческая функ-
ция той или иной сигнальной молекулы, дивер-
сифицируясь, консервативно сохраняется в пре-
делах крупного таксона (Сахаров, 1990а; Алания, 
Сахаров, 1998; В. Дьяконова, 2007), а иногда даже 
шире – за пределами таких ограничений (В. Дья-
конова, 2001). Но и здесь до основательных суж-
дений эволюционного характера ещё далеко. 
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Вопросы можно продолжать. На сегодняшний 
день гетерохимический подход увенчался рядом 
успешных расшифровок, но все они частичны – 
ни один ЦГ на языке сигнальных молекул ещё не 
расшифрован полностью. Нейроэтологам есть 
над чем работать. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Внимание науки столетиями приковано к био-
логическому субстрату поведения и сознания. 
Случалось всякое – Аристотель, к примеру, при-
писывал некоторые мозговые функции сердцу. 
Но, отбросив неподтверждённые гипотезы, мы 
обнаружим, что на уровне фундаментальных 
представлений варианты легко сосчитать на 
пальцах. Все парадигмы управления поведением 
признают подчинение исполнительных органов 
центральным командам; различия сводятся к от-
ветам на два вопроса: 1) где и 2) как формируют-
ся команды? 

В свете современных данных, струйная пара-
дигма на зрелой стадии своего развития (Декарт) 
разумно отвечала на вопрос где (в мозге) и наив-
но на вопрос как. Зрелую стадию господствую-
щей ныне электрической парадигмы выражает 
представление о синаптически организованных 
нейронных сетях, осуществляющих процессинг 
преобразованного в электричество внешнего сти-
мула. Здесь, как мы видели, вызывают сомнение 
ответы на оба вопроса. 

В связи со столетием нейронной доктрины Ка-
хала-Шеррингтона несколько видных специали-
стов опубликовали совместную статью, в которой 
сошлись на том, что для модернизизации доктри-
ны следует принять во внимание: 1) спорадиче-
ское присутствие в ЦНС электрических синапсов, 
2) способность некоторых длинных дендритов 
генерировать потенциалы действия, 3) участие 
глии в обработке информации и 4) способность 
взрослой нервной ткани иногда обеспечивать 
появление новых нейронов. Кто бы спорил? И 
всё же очевидно, что речь идёт о косметическом 
ремонте, тогда как имеются серьёзные основания 
для радикального пересмотра. 

Не сразу, но приходит осознание, что ЦГ – это 
естественная модель широкого нейробиологиче-
ского значения. Как некогда горошек Менделя 
поработал на общую генетику, а аксон кальмара 
позволил развиться общей биофизике мембран, 
так в последние десятилетия общему пониманию 
мозга помогают исследования, ведущиеся на 
избранных модельных ЦГ беспозвоночных. Эти 
объекты пока сохраняют свои лидирующие пози-

ции, но всё более значимую роль играют работы 
по ЦГ позвоночных, включая человека (Duysens 
2002; Dickinson, 2006; Li et al., 2007; Frigon, 2009; 
Guertin, 2009; Harris-Warrick, 2011). 

Естественно, что вслед за генераторами мотор-
ных паттернов должен был возникнуть интерес 
к генераторам немоторных выходных последо-
вательностей. И действительно, появилось пред-
ставление о нейрональных генераторах психи-
ческих паттернов (cognitive pattern generators), 
построенных по типу CPG (Graybiel, 1997). Это 
представление уже используется при анализе 
биологических проблем речи (Lieberman, 2006), 
у него хорошая перспектива, ведь многие (все?) 
психические феномены формируются и высво-
бождаются в целостном виде.

Центральные генераторы оказались, таким об-
разом, тем объектом, который позволяет предмет-
но обсуждать устройство биологического субстра-
та мозговой деятельности, способ производства 
этим субстратом выходного продукта и механизм 
выбора между альтернативными продуктами. 

Благодарю своих сотрудников за совместную 
работу. Исследования коллектива поддержаны 
РФФИ (гранты 05-04-49812, 08-04-00120 и 11-04-
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The biological substrate for the generation of behavioral acts
D. A. Sakharov
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There is a growing recognition that Central Pattern Generators (CPGs) play the fundamental role in the pro-
duction of motor commands. A CPG is defi ned as a set of neurons involved in joint production of patterned 
sequenced output. It is generally believed that the sequence arises from the pattern of synaptic connections 
among these neurons. Alternatively, it was suggested (Sakharov, 1985) that the orderly organization of pat-
tern-generating units might be due to the chemical diversity of their constituent neurons representing different 
phenotypes. Recent researches demonstrate that a given CPG can be reorganized to produce a different pat-
tern of output activity. This multifunctionality can hardly be explained in terms of the anatomical (=synaptic) 
organization. The heterochemical approach appears to be more fl exible. We hypothesize that dynamic fl uctua-
tions of the local extracellular milieu determine the physiological properties and receptor profi le of individual 
neurons, and thus the self-organisation of the latter into a CPG.
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