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Тема 6. Загальна характеристика вищої нервової діяльності.

1. Поняття вищої нервової діяльності.

2. Характеристика умовно-рефлекторної діяльності.
3. Правила вироблення умовних рефлексів.
4. Механізм утворення тимчасових зв’язків.

5. Гальмування умовних рефлексів.
1.
Термін "вища нервова діяльність" був уведений І. Павловим, під якою він розумів функцію кори та найближчої до неї підкірки, що забезпечує складну взаємодію організму з навколишнім середовищем. Такі відносини, з одного боку, визначаються поточною інформацією від рецепторів, а з іншого боку – слідовими (залишковими) явищами попередніх впливів, тобто пам'яттю. Таким чином, вища нервова діяльність розглядається як складна форма індивідуального навчання. 

З точки зору теорії адаптації ВНД забезпечує зміни функцій ще до початку дії несприятливого подразника, що знижує або навіть запобігає його ушкоджуючому впливу. Зважаючи на те, що вироблені умовні рефлекси можуть зберігатися місяці або навіть роки, ВНД забезпечує найбільш тривалу адаптацію організму. У цьому проявляється одне з найбільш значущих відмінностей у взаємодії вищої та нижчої нервової систем з факторами середовища. Друга забезпечує прості взаємини організму й середовища, а також координацію роботи органів і систем.
2.

Характерною рисою умовних рефлексів є те, що вони утворюються впродовж всього життя організму й не є постійними. Вони можуть зникати й знову з'являтися залежно від умов середовища та стану організму.

Виділяють ряд спільних ознак для різних умовних рефлексів:

1.
Умовні рефлекси носять пристосувальний характер, що робить поведінку пластичною, підігнаною до конкретних умов середовища. 

2.
 Будь-які умовні рефлекси вимагають для своєї участі вищих відділів головного мозку (у комах, наприклад, вищих головних гангліїв – грибоподібних тіл). 

3.
 Умовні рефлекси здобуваються та зникають в індивідуальному житті кожної конкретної особини. В індивідуальну пам'ять записуються не всякі випадкові збіги умовного та безумовного подразнень, а лише ті сполучені впливи, виникнення яких у часі є найбільше вірогідним. Всі інші випадково виниклі зв'язки загальмовуються. 

4.
Умовний рефлекс має сигнальний характер тобто попереджає організм про вірогідні події у майбутньому. За допомогою умовних рефлексів організм може заздалегідь уникнути небезпеки або підготуватися до захоплення ресурсу, зустрічі зі статевим партнером і т.п.

Таким чином, умовні рефлекси - це індивідуально надбані системні пристосувальні реакції людини і тварин, що виникають на основі утворення в центральній нервовій системі тимчасового зв'язку між умовним (сигнальним) подразником і безумовно-рефлекторним актом.

Основні відмінності між умовними та безумовними рефлексами наведені в таблиці:
	Вид реакції

Параметр
	Безумовні

рефлекси
	Умовні

рефлекси

	Локалізація центрів
	спинний мозок та стовбур мозку
	кора та найближча підкірка

	Особливості рефлекторних дуг
	постійні, генетично 

детерміновані шляхи
	тимчасові нервові шляхи

	Вид пускового подразника
	біологічно значущий
	індиферентний

	Час прояву в онтогенезі 
	вроджені
	надбаний

	Тривалість зберігання 

в онтогенезі
	весь онтогенез
	Можуть зникати

	Поширення в популяції
	видоспецифічні
	індивідуальноспецифічні


3.

Сама назва умовних рефлексів свідчить про те, що для їх вироблення та реалізації необхідне створення специфічних умов. Найголовнішими з них є:

1. Наявність двох подразників: індиферентного (майбутньо умовного) і безумовного, який викликає відповідну реакцію.

2. Застосування цих подразників має збігатися у часі в межах 0,5-2 секунди.

3. Дія сигнального подразника має передувати дії безумовного.

4. Багаторазове повторення сполучень умовного і безумовного подразника в певному режимі навантаження і часу.

5. Нервові центри кори головного мозку під час вироблення умовного рефлексу повинні бути вільні від інших видів діяльності та повинні знаходиться в активному стані.

6. Сила збудження на безумовний подразник повинна бути більше, ніж на сигнальний, але не викликати гальмування.

7. Сторонні подразники, що викликають орієнтуючу реакцію та відволікання, повинні бути відсутніми.

8. Бадьорий стан організму;

Умовні рефлекси утворюються тільки при наявності достатньої збудливості центрів цих підкріплюють рефлексів. Наприклад, при виробленні у собаки харчового умовного рефлексу досліди ставлять за умови високої збудливості харчового центру (голодному стані тварини).

4.

Умовні рефлекси формуються при виникненні в корі півкуль мозку двох осередків збудження: один – у відповідь на дію умовного, а другий – на дію безумовного подразника. При сполученому впливі цих подразників між осередками збудження встановлюється тимчасовий зв'язок, який при повторних впливах все більше міцнішає. Такий зв'язок в корі півкуль мозку І. Павлов назвав замиканням чим пояснив механізм утворення умовних рефлексів.
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	Дуга умовного рефлексу з двостороннім зв’язком:
А, Б – кіркові представництва миготливого та харчового рефлексів; В, Г – підкіркові представництва миготливого та харчового рефлексів: 1,1' – аферентні нейрони, 2, 2' – вставні нейрони, 3, 3' – еферентні нейрони, 4, 5, 4', 5' – синаптичні контакти колатералей аферентних нейронів, 6 – синаптичний контакт між вставним нейроном зворотного умовного зв’язку та аферентним нейроном сигнального подразника, 6' – синаптичний контакт між вставним нейроном прямого умовного зв’язку та аферентним нейроном підкріплюючого подразника, I ,II – прямий та зворотний умовний зв’язок.


Вироблення будь-якого умовного рефлексу пов'язане з явищем конвергенції, яка згідно теорії   Ч. Шерінгтона передбачає функціональне сходженням нервових імпульсів на нейронах від різних сенсорних входів. Це, у свою чергу, забезпечує полегшення та реверберацію збудження в нервових мережах. 
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	Передача умовного зв’язку, що утворилась в процесі сполучення з вхідного нейрона (А) на вихідний нейрон (Б) по одному спільному шляху 

1 – вставний нейрон збуджуючої дії; БС, УС – безумовний та умовний стимули
На рисунку видно, що синаптичні входи умовного та безумовного стимулів конвергують на «вхідній» клітині нервової мережі. Інтегрована інформація передається на «вихідний» нейрон мережі по одному спільному шляху для сигнального та підкріплюючого подразників


Головною ознакою конвергенції є полісенсорність нейронів. Даним вимогам відповідають властивості нейронів ретикулярної формації, неспецифічних ядер таламуса та асоціативної кори. Враховуючи це, вважають, саме ці структури відіграють провідну роль у виробленні умовних рефлексів. 
В процесі формування умовного рефлексу характер зміни нервових процесів визначається механізмом та властивостями домінанти. Домінанта – це стійкий осередок підвищеної збудливості в нервовій системі. При наявності домінанти, викликаної підкріпленням, іррадіація збудження в ЦНС не хаотична, а орієнтована у бік нейронів, які безпосередньо задіяні у формуванні нової рефлекторної реакції. Даний процес є умовою швидкого вироблення умовного рефлексу.
Дослідження функціонального стану нейронів при виробленні умовних рефлексів свідчить про зміни активності клітин багатьох структур ЦНС. Враховуючи це, вважають, що здатність утворювати нові зв’язки є базовою властивістю нервової системи. Уже давно висловлене припущення, що в основі утворення тимчасових зв'язків лежить підвищення ефективності існуючих міжклітинних контактів або уторування нових зв’язків. Тому заслуговують на увагу дослідження клітинних механізмів утворення умовних рефлексів.
Той факт, що для утворення умовного рефлексу необхідне сполучення умовного й безумовного подразників свідчить про те, що зміни торкають нейронів обох рефлекторних дуг. Це послужило основою для формулювання двох гіпотез утворення тимчасових зв'язків: 

· синаптична (підвищення ефективності проведення збудження через синапс);

· мембранна (зміна властивостей постсинаптичної мембрани).

Багаторазове сполучення умовного й безумовного подразників підвищує функціональну активність аферентних та вставних нейронів, викликаючи в них складні перебудови. Накопичення іонів K+ у позаклітинному середовищі стимулює вироблення мієліну гліальними клітинами, що підвищує ефективність проведення збудження по існуючим нервовим шляхам. Крім того, підвищення ефективності передачі збудження веде до активізації еферентних нейронів і сприяє утворенню на їхніх дендритах шипиків, які володіють підвищеною щільністю іонних каналів. Отже, можна відзначити справедливість обох гіпотез утворення тимчасових зв'язків.

Таким чином, в процесі вироблення умовного рефлексу спочатку виникають функціональні зміни, які полягають в активізації нейромедіаторних систем (норадреналін та серотонін). В подальшому відбуваються структурні перебудови, які є основою для формування тривалих зв’язків в нервових мережах і стабілізації умовних рефлексів. 

5.

Всі форми вищої нервової діяльності реалізуються в результаті взаємодії в корі двох нервових процесів – збудження та гальмування. Збудження забезпечує формування тимчасових зв'язків між осередками підвищеної активності, а гальмування – модифікує умовний рефлекс, підвищуючи точність і адекватність відповіді. Виділяють два види гальмування умовних рефлексів. 

Зовнішнє (безумовне) гальмування не пов'язане з дією подразників, що брали участь у виробленні умовного рефлексу. Фактично це означає пригнічення умовного рефлексу іншим безумовним рефлексом (різкий звук, попрілості немовля). Це дозволяє зосередитися на найбільш важливих для організму подразниках. 

Внутрішнє (умовне) гальмування пов'язане зі зміною параметрів подразників, що брали участь у виробленні умовного рефлексу. Отже, причина пов'язана зі зміною внутрішньої структури умовного рефлексу. Виділяють чотири види внутрішнього гальмування. 

Згасальне гальмування розвивається у випадку припинення підкріплення умовного подразника. При цьому тимчасові зв'язки не зникають, а загальмовуються. Повторне вироблення умовного рефлексу відбувається легше. 
Диференціювальне гальмування виникає при дії умовних подразників, близьких по своїх параметрах до вихідного сигналу. Це забезпечує тонку адаптацію організму до параметрів умовного подразника.

Умовне гальмо пов'язане з пригніченням одного умовного рефлексу іншим умовним рефлексом, що важливо при виробленні навичок заборонного характеру.

Запізнююче гальмування розвивається при роз'єднанні в часі умовного та безумовного подразнень. Підкріплення діє з певною затримкою, що порушує просторово-тимчасову взаємодію між нервовими центрами.
