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ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ
Груминг — этологический термин, определяющий активное поведение животных, направленное на очистку поверхности тела, то есть умывание, вылизывание шерсти, купание и т. п. При наблюдении за поведением животных грумингу уделяется повышенное внимание, так как он может указывать на определённые социальные связи, на стресс, и т. д. Исследование груминга лабораторных грызунов является удобным методом при скрининге различных психотропных веществ. 
В природе груминг представляет собой чрезвычайно распространенную форму поведения, выполняющую ряд важных функций (Celis, Torre, 1993; Van Erp et al, 1994):

· приведения в порядок шерстного, пухового покрова, изменения состояния кожи

· осуществления терморегуляторных функций;

· удаления эктопаразитов, грязи и других неприятных веществ;

· заживления или очищения ран (благодаря бактерицидным свойствам слюны) и т.п. 

Помимо прямой биологической функции, он часто встречается как важный элемент поведения в естественных условиях, представляя собой своеобразный ритуал с определенной последовательностью поведенческих паттернов. Подавляющее число работ по грумингу у грызунов сделано на мышах и крысах. Бэрридж и Фэнтресс (Berridge, Fentress, 1987) выявили у крыс четырехфазную цефалокаудальную последовательность, содержащую до 25 действий, называемую синтаксической цепочкой («syntactic chain»). Авторы выделяют чёткий «порядок действий» («action syntax»), в котором лицевая часть и вся голова в целом умываются первыми, а после них – туловище; при этом движения, количество которых фиксировано, следуют друг за другом в определенной последовательности (Bursten et al., 2000). Анализ вероятностей переходов между актами груминга у крыс подтверждает основную цефалокоудальную прогрессию движений не только в области головы (нос – глаза - уши), но и по всему телу (бока – бедра – брюшко – аногенитальная область) (Sachs, 1988). Такая цепочка груминга представляет собой фиксированный комплекс действий - ряд видоспецифичных, генетически обусловленных, стереотипных по порядку и воспроизводящихся в строгой последовательности двигательных актов (Berridge et al., 2005). Несмотря на большое количество работ, посвященных изучению груминга, очень мало известно о том, почему животное демонстрирует его в тех или иных условиях. Например, у грызунов груминг активируется также при действии стресса, считаясь одним из его поведенческих маркеров (Буреш и др, 1991, Калуев, 1999). К аналогичным эффектам приводят и многие другие факторы, включая гормоны и мозговые пептиды, действие которых направлено на те же механизмы мозга, что и стресс (Celis, Torre, 1993). Груминг у грызунов активируется также при отказе животного от решения чрезмерно сложной задачи (тогда груминг выступает в виде смещенного поведения) (Крушинский, 1986), при действии слабого звукового / светового стресса, в ситуации сенсорной депривации (Макарчук, Калуев, 2000), после выдергивания шерсти или помещения животного в незнакомую для него среду (Tannhauser et al, 1994, Van Erp et al, 1994). Это еще раз иллюстрирует тот факт, что, несмотря на отнесение груминга в работах многих авторов к довольно "безликому" неспецифическому поведению, он представляет собой целый комплекс гетерогенных, крайне трудных в интерпретации, однако весьма информативных поведенческих реакций. Данное обстоятельство вызывает необходимость уделить грумингу отдельное внимание при описании изменений поведения животных. При этом возникает ряд закономерных вопросов. Что происходит с животным при усилении его груминга? Что именно обусловливает активацию груминга грызунов в двух противоположных ситуациях - при действии стресса и в комфортных условиях? Каков биологический смысл стрессорной активации груминга, и какие существуют экспериментальные подходы к его изучению? 

Существует несколько подходов к изучению груминга, и перед проведением исследования крайне важно, исходя из поставленных целей и задач, адекватно выбрать место проведения и продолжительность видеосъёмки, способ индукции груминга, алгоритма анализа поведения и способ представления результатов. Одним из наиболее распространенных в настоящее время методов анализа груминга и паттернов груминга является метод, (Калуев, 2005) описанный в его работе «Этологический анализ груминга при стрессе». Автором были выявлены некоторые особенности груминга грызунов при стрессе:

· бимодальность груминга т.е. его возможная стрессорная или комфортная природа 

· неоднородность микроструктуры груминга т.е. наличие внутри одного акта многих последовательно сменяющих друг друга стадий 

· чувствительность временных и количественных характеристик репертуара груминга грызунов к действию стрессорных факторов 

· неодинаковая чувствительность определенных стадий внутри индивидуального акта груминга к стрессорным воздействиям.

Также в ходе этих экспериментов была составлена таблица для сравнительного анализа груминга в норме и при стрессе. Чем больше значения индексов (0-100%), тем более патологично поведение животных, сильнее их стресс. И хотя их ценность существенна и при отдельном использовании любого из них, именно интегральная картина от применения всех их в комплексе позволит понять природу наблюдаемого поведения животных. Для получения интегральной картины рекомендуется построить кривую радиальную диаграмму, расположив индексы груминга по 7 осям координат. Диаграммы, полученные для опытных и контрольных групп, сопоставляются. Визуально большая площадь образованной фигуры будет соответствовать большему уровню стресса особи. При помощи математических формул компьютерная программа может вычислить данную площадь, что можно с успехом использовать для количественного сопоставления животных опытных и контрольных групп. Не исключено, что изучение груминга на основе описанных этологических подходов может служить направлением для дальнейших исследований особенностей поведения животных и человека в условиях воздействия на них стрессорных факторов различной природы.
Калуев А.В. выделил несколько возможных вариантов нарушений в груминге при стрессе: груминг часто носил незавершенный характер, не достигая финальных стадий. Процент незавершенных актов (от общего числа актов груминга в эксперименте) служил одним из показателей стресса наблюдаемого груминга. Часто возникали нарушения нормальной последовательности стадий груминга. Некоторые стадии при стрессе либо пропускаются, либо инвертированы по отношению к естественному порядку смены стадий. 
Остановки груминга при стрессе наблюдаются гораздо чаще, длительность остановок намного больше и процент длительных остановок больше, чем в норме. Так же остановки чаще происходят между стадиями груминга, т.е. после остановки поведение часто начинается с последующей стадии, а не продолжает предыдущую. Достаточно часто наблюдается инверсия дальнейших его стадий или пропуск отдельных стадий. Непосредственно после стрессорного груминга обычно наблюдаются другие стрессорные формы поведения - агрессия или аутоагрессия, оценка риска, замирание-фризинг, бегство, защита и т.д. 

Выше были описаны два основных подхода к изучению груминга, известных на сегодняшний день. Неудивительно, что ученые заинтересованы этой формой поведения не меньше, чем остальными, т.к. изучение груминга у грызунов при более тщательном анализе структуры поведения в отношении к окружающей среде позволяет отвечать на множество вопросов. 
Например:

· Как определяются действия индивидуума и как они связаны друг с другом и со своим обширным окружением?

· Каковы синтаксические правила, задающие последовательность действий в цепочках актов груминга?

· Может ли анализ груминга у грызунов как модельная система обеспечить более широкое понимание поведения млекопитающих и нервных функций?

Изучение правил биологического секвенирования (задавания последовательности) помогает выявить отклонения в поведении и объяснить процессы, происходящие в центральной нервной системе, что, в свою очередь, может помочь в понимании и лечении некоторых заболеваний у человека. В частности, груминг используют как стереотипное поведение в качестве модели для изучения явления суперстереотипии и для скрининга лекарств, применяющихся при обсессивно-компульсивном синдроме у человека (синдром навязчивых мыслей и образов – обсессий, и стереотипно повторяющихся действий - компульсий) (Berridge et al., 2005; Ferris et al., 2001).

Груминг является одним из самых уязвимых видов поведения (для стрессовых и др. факторов) (Калуев, 2001; Kalueff, Tuohimaa, 2004a,b). Паттерны груминга чувствительны к множеству физиологических, фармакологических и генетических манипуляций с животным. Они также проявляют себя как чувствительный показатель эмоциональности животного и наступления у него беспокойства. В лаборатории поведение груминга может быть легко индуцировано различными путями: стресс новизны, запах хищника, смачивание шерсти или инъекции разнообразных лекарств и гормонов. Всё это делает груминг удобным экспериментальным тестом. Широкое использования груминга как экспериментального теста делает необходимым уточнение его количественных и качественных характеристик, то есть требует тщательного анализа структуры данного поведения, а разработки методов его компьютерного анализа. Груминг можно расчленять и анализировать на множестве уровней: от кинематики движений отдельной конечности до последовательности действий (сложной структуры из паттернов). 
Порядок действий в груминге («syntactic sequence») кодируется нейронами неостриатума. Повреждение этой области мозга ведёт к нарушению исходной последовательности, в то время как повреждение моторных систем мозга, включая первичную и вторичную двигательную кору или мозжечок, приводит к сенсорно-двигательному дефициту движений груминга без нарушения последовательности (Aldridge, Berridge, 1998). Роль других структур мозга, в том числе – гиппокампа, в организации груминга практически не изучена. Между тем, гиппокамп принадлежит к одной из филогенетически наиболее старых систем мозга — лимбической системе, чем обусловливается значительная функциональная полимодальность гиппокампа. 
У млекопитающих гиппокамп, hippocampus, - это структура мозга, образующая медиальную стенку нижнего рога бокового желудочка, ventriculus lateralis, расположенного в толще полушария большого мозга. Гиппокамп простирается до самых передних отделов нижнего рога бокового желудочка и заканчивается утолщением. Это утолщение гиппокампа разделено мелкими бороздками на отдельные бугорки - пальцы ног морского конька, digitationes желудочка. Правый и левый гиппокампы связаны комиссуральными нервными волокнами, проходящими в спайке свода, commissura fornicis, головного мозга. С медиальной стороны с гиппокампом сращена бахромка гиппокампа, fimbria hippocampi являющаяся продолжением ножки свода конечного мозга.

При поражении гиппокампа возникает синдром Корсакова — заболевание, при котором больной при сравнительной сохранности следов долговременной памяти утрачивает память на текущие события. Гипотетически гиппокамп способствует устранению интерферирующего влияния фоновой информации на поведенчески значимый в настоящий момент стимул. В связи с чем он активируется всякий раз, когда необходимо удержать в фокусе внимания внешние ориентиры, определяющие вектор поведения. Уменьшение объёма гиппокампа является одним из ранних диагностических признаков при болезни Альцгеймера. 

За прошедшие три десятилетия гиппокамп был объектом многочисленных исследований, особенно при изучении механизмов пространственного обучения. Известно, что одной из задач гиппокампа является обработка и хранение пространственной информации. Например, было проведено такое исследование: микроэлектроды были имплантированы в отдельные нейроны головного мозга крысам, и было выяснено, что некоторые нейроны гиппокампа (пространственные клетки или place cells), вероятно, реагируют только тогда, когда животное находится в определенном участке знакомого окружения (O'Keefe, Nadel,1978). Клетка, активность которой регистрировали, оставалась в покое до тех пор, пока животное не оказывалось в определенном месте. И только в этот, момент нейрон начинал генерировать импульс. Так что, наблюдая за потенциалом отдельных клеток, можно сказать, где животное находится (или “думает”, что находится там). Как только крыса миновала это место, нейрон переходил в состояние покоя. Таким образом, было выяснено, что гиппокамп играет важную роль в усвоении «пространственной карты» окружающего мира.

Пространственная карта представляет собой «фильтр», через который проходят сенсорные события, уже ранее переработанные корой головного мозга. Гиппокамп у крысы в определенном смысле «узнает» то место в пространстве, где крыса уже когда-то была. При повреждении гиппокампа способность крыс ориентироваться в лабиринте сильно нарушается.

 В другом исследовании (Olton et al., 1980) был использован лабиринт, устроенный с учетом особенностей поведения крыс при поисках пищи. В конце каждой из ветвей лабиринта лежала еда, так же как и в естественных условиях к пище могут вести много путей. Задача крысы заключалась в том, чтобы распознать уже пройденные пути и искать новые, ведущие к еще не съеденной пище. Обычно крысам требовалось всего несколько попыток, чтобы хорошо изучить лабиринт и никогда не повторять своих прежних маршрутов. Однако после удаления гиппокампа крысы часто пытались отыскать пищу в уже пройденных ими ответвлениях лабиринта: по всей видимости, они не могли запомнить, где они уже побывали, а где нет. Такие результаты доказывают, что крысы утратили кратковременную память.

Показано, что клетки гиппокампа, подвергавшиеся неоднократно электростимуляции, продолжают давать разряд спустя недели после ее прекращения. Этот метод - метод долговременной потенциации - позволяет вызвать нейронную активность, напоминающую ту, которая наблюдается у животного во время обычного для него процесса обучения, что означает причастность гиппокампа к этому процессу. Таким образом, гиппокамп является структурой, играющей большую роль в осуществлении когнитивных функций, в обучении - в организации пространственной памяти и ориентации в пространстве.

Известно, что гиппокамп играет большую роль не только в организации пространственной памяти и пространственного обучения, но и в ряде типов видоспецифичного поведения. Большинство данных, подтверждающих это, были получены при проведении экспериментов на крысах и мышах. Например, мыши с поврежденным гиппокампом строили гнезда хуже, а также у них было угнетено поведение рытья нор и запасания пищи в гнезде (Deacon R. M. J., Rawlins J. N. P, 2002). Известно, что гиппокамп имеет множественные двусторонние связи, как с различными ядрами гипоталамической области, так и с миндалевидным комплексом – структурами, вовлеченными в эмоциональный компонент поведения, который сам по себе может обусловить изменения в характере груминга, как это наблюдается, например, при стрессе (Калуев А.В. 1998). Р. Дикон в своей работе проводил много тестов и сравнивал результаты животных с поврежденным гиппокампом и животных из контрольной группы. Он проводил тесты, позволяющие сравнивать эти две группы по таким показателям как уровень тревожности, выраженность гипонеофагии (пониженный уровень поедания новой пищи в новой обстановке), т.е боязнь новизны, и так далее. Так же известно, что животные с блокированным гиппокампом обычно медленнее и неохотнее идут в наиболее опасные (вызывающие тревожность) зоны лабиринта (открытые рукава). Однако исследования связи гиппокампа и тревожности дали неоднозначные результаты (в тесте «челночной камеры»), так как уменьшение времени, проведенного в темном отсеке, свидетельствовало об уменьшении уровня тревожности у мышей с блокированным гиппокампом, а меньшее количество переходов из светлого в темный отсек свидетельствовало о более высоком уровне тревожности по сравнению с нормой, что свидетельствует о неоднозначном влиянии инактивированного гиппокампа на тревожность (Deacon R. M. J., Rawlins J. N. P, 2005).
Но менее всего изучена роль гиппокампа в формировании сложных моторных актов. В настоящей работе в качестве модели сложных моторных актов явился груминг. Единственной работой, в которой было показано влияние поврежденного гиппокампа на это поведение, было исследование Р. Дикона (Deacon R. M. J., Rawlins J. N. P, 2005). Процедура эксперимента была следующей: рядом устанавливались две небольшие пластиковые клетки, разделенные между собой деревянным барьером, чтобы мыши не видели друг друга. В одну клетку сажали мышь из контрольной группы, в другую – мышь с поврежденным гиппокампом. В эксперименте регистрировали акты груминга. Итогом обработки данных, собранных во время теста, стали следующие результаты. Мыши с поврежденным гиппокампом имели тенденцию к более длительному грумингу, при этом демонстрировали меньшее количество непрерываемых эпизодов груминга. Средняя длина эпизодов груминга была достоверно выше у «гиппокампальных» мышей, чем у животных из контрольной группы.
Как видно из приведенного обзора литературы, основные исследования по изучению роли гиппокампа в поведении млекопитающих проводились на лабораторных грызунах (мышах и крысах). Однако известно, что у диких животных пространственная память развита намного лучше, чем у лабораторных, т.к. им необходимо преодолевать большие расстояния, и площадь, на которой они добывают пишу, строят норы или ищут партнеров для спаривания гораздо больше, чем обычный вольер или клетка для лабораторных грызунов. Также показано, что гиппокамп лучше развит у диких видов грызунов. Кроме того, было показано, что количество нейронов в гиппокампе, плотность синаптических контактов и пространственная память у крыс прямо коррелирует с груминговой активностью (Кустов Д.Ю). Именно поэтому для исследования груминга у животных с поврежденным гиппокампом были выбраны дикие рыжие полевки, а не лабораторные животные. 
Рыжая полевка (Clethrionomys glareolus) - мелкий лесной грызун: длина тела 8—11,5 см, длина хвоста 3—6 см. Вес 17—35 г. Окраска меха спины ржаво-коричневая, брюхо серовато-белесое, хвост обычно двуцветный — тёмный сверху, беловатый снизу, покрыт короткими редкими волосами. Вид Clethrionomys glareolus широко распространен и, в частности, обитает в средней полосе, в смешанных лесах; имеет высокую численность, обитает неподалеку от человеческого жилья, особенно хозяйственных построек, поэтому их легко отлавливать, так же полевки неприхотливы в содержании. Большую часть суток полевки неактивны, в среднем они активны 6-8 часов в сутки, груминг занимает от 20 до 40% времени бодрствования у полевок (http://www.ecosystema.ru.htm).
Таким образом, целью нашей работы явился анализ груминга у рыжих полевок (Clethrionomys glareolus) с поврежденным гиппокампом. Для достижения поставленной цели нам необходимо было решить ряд задач:

1. Получить траектории движения животного в тесте индуцированного груминга

2. Сегментировать полученные треки для разделения континуума поведения на отдельные акты груминга и не груминга.

3. Провести сравнительный анализ параметров актов груминга у ложно-оперированных полевок и животных с поврежденным гиппокампом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом нашего исследования явились видеозаписи поведения рыжих полевок (Clethrionomys glareolus) в тесте индуцированного, т.е. вынужденного груминга. 
Объекты исследования

Животные были отловлены в окрестностях Звенигородской биостанции МГУ в период июня-июля 2009г. Рыжих полевок содержали индивидуально в клетках при свободном доступе воды и пищи в условиях естественного освещения. Клетки с животными размещались в полуоткрытом вольере. Работа была проведена на 23 половозрелых самцах рыжей полевки с соблюдением этических правил работы с экспериментальными животными.

В работе были использованы две группы животных:

1. Опытная («гиппокампальная») группа  (n=11):  гиппокамп данных животных разрушали путем введения в эту структуру лидокаина, растворенного в искусственной спинномозговой жидкости (2 мкл 4% раствора). Лидокаин обладает местно-анестезирующим действием, блокирует потенциал-зависимые натриевые каналы, что препятствует генерации импульсов клетками.  Используемая в данной работе доза блокатора вызывала длительную инактивацию  клеток структуры, что в дальнейшем приводило к  их отмиранию и разрушению части структуры. 

2. Контрольная (ложнооперированная) группа (n=12): в ее состав вошли животные, которым аналогичным образом вводили искусственную спинномозговую жидкость. 

После операции животные помещались в домашние клетки. Через неделю после операции приступали к поведенческим экспериментам. Индивидуальные морфологические изменения в гиппокампе контролировали с помощью гистологической окраски срезов структуры после завершения проведения поведенческих экспериментов и декапитации животных (данные не представлены).

Тест – индуцированный груминг
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Перед началом эксперимента животных по одному помещали в тестовую камеру из плексигласа, размером: 20Х30Х40 см3 на 15 минут для привыкания к экспериментальным условиям. Затем для индукции груминга у животных их шерстной покров смачивали, помещая для этого в емкость с водой комнатной температуры (25оС). Далее животных помещали в прозрачную тестовую камеру и проводили видеосъёмку в течение 15 минут. Установка освещалась настольной лампой. Для съёмок использовали видеокамеры Panasonic NV-GS11 и JVC GR-D30E (Япония) с разрешением матриц 800 пикселей и скоростью съёмки 25 кадров/с (1 кадр в 40 мс). 

После изъятия из экспериментальной камеры животных досушивали в переносной клетке с помещенным в неё полотенцем. Данная процедура была проведена с каждым животным. По окончании съёмок животных возвращали в домашние клетки и больше не задействовали в эксперименте. 

В постановке и проведении этого эксперимента мы не участвовали. Для обработки массива данных мы имели 23 видеозаписи поведения (рис.1.) рыжих полевок, которые в дальнейшем мы использовали для сравнительного анализа груминга у животных двух экспериментальных групп.

Видео-захват изображения и получение видео-треков перемещения животного
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Для выделения отдельных актов груминга необходимо получить траекторию движения животного. С этой целью мы использовали программу  «Easy Track».  Данное приложение позволяет получить траекторию перемещения животного (его центра масс) в плоскости (рис.2). Программа включает в себя несколько модулей, позволяющих сделать необходимые для анализируемых видов животных настройки для захвата изображения (цвет шерстного покрова, размер животного, скорость его перемещения по камере и т.д.) и получения траектории. 
В нашей работе мы использовали уже сохраненные видео-файлы, однако данное приложение также позволяет использовать on-line видео-поток. 
Работа с программой начиналась с создания файла фона, по которому перемещалось животное, калибровки поля зрения программы для перевода пикселей в реальные физические значения перемещения животного (см)  и задания параметров животного, с помощью которых программа отличала объект от фона, т.е. определения порога чувствительности. Далее устанавливалось время длительности видеозаписи и способ начала/окончания записи в автоматическом или ручном режиме.  В нашем случае запуск проигрывания видеозаписи совпадал с моментом видео-захвата и генерации трека. Длительность проигрывания видеозаписей составила 15 минут. 

Файлы с полученными траекториями содержали информацию о по-кадровых Х и У координатах центра масс животного. Время в файле имело секундную размерность. Файлы сохранялись в *.txt – формате и затем импортировались в следующую программу, предназначенную для сегментации непрерывной траектории на отдельные сегменты, характеризующиеся разной скоростью («0» - скорость, низкая скорость и высокая скорость).

Сегментация траекторий на отдельные поведенческие акты

Полученные траектории подвергались дальнейшей обработке с помощью программы – «Segment Analyzer». 
В режиме автоматического сегментирования производилось разбиение траектории на отдельные сегменты. Местами разрывов траекторий в нашем случае являлись «остановки» в перемещении животного, то есть последовательности ХУ координат, не меняющих свои значения и состоящих не менее чем из 5 кадров. 

На втором этапе работы в программе «Segment Analyzer»  был использован  модуль экспертного сегментирования. Синхронное воспроизведение траектории, видеозаписи, кривых скорости и ускорения перемещения центра масс животного, а также возможность повторного проигрывания сегментов, внесения дополнительных точек разрыва и «сшивания» их, позволило выделить отдельные акты груминга и другой поведенческой активности, наблюдавшихся у животных во время тестирования рыжих полевок в условиях проведенного эксперимента. 

Каждый из выделенных актов кодировался в программе цветом (Рис.3) и буквенным обозначением в зависимости от принадлежности акта к определенной категории. Категоризация актов, используемая в данной работе, происходила по двум параметрам: характер действия (например, «умывание») и область тела, на которую это действие направлено (например, «нос»).  В соответствии с классификацией такой акт обозначался нами как «умывание носа». 
Файлы с результатами сегментации содержали информацию о названии выделенных актов, их последовательности (порядковый номер), начале и конце актов  на оси времени, выраженного в секундах, их длительности в секундах. Файлы сохранялись в *.txt - формате и были совместимы для работы в  программе «Microsoft Office Excel» и “Statistica7”, в которых осуществляли дальнейшую обработку  полученных данных. 
Категоризация и определение актов груминга
При проведении данной работы нами были выявлены следующие типы груминговых актов, которые классифицировали (а) по характеру наблюдаемого действия (вылизывание, выкусывание, умывание, вычёсывание задними лапами, встряхивание) и (б) по области тела, на которую это действие направлено (нос, нос и глаза, защечные мешки, голова с ушами, вибриссы, подбородок, ладони, передние лапы, брюшко, задние лапы, бока, хвост, тело целиком). Ниже приведено наименование и описание выделенных нами актов груминга. Всего нам удалось выделить 23 груминговых акта

1. Умывание носа. При умывании носа животное совершает передними лапами симметричные движения небольшой амплитуды в области носа. Это может быть единичное движение или несколько подряд.

2. Быстрое умывание носа. Рисунок полностью повторяет предыдущее действие, но частота движений больше, и их всегда несколько подряд.

3. Умывание «нос-глаза». Акт представляет собой единичное симметричное круговое движение обеими лапами по мордочке, от глаз (включая глаза) в сторону носа.

4. Умывание головы с ушами. По типу движения данный акт схож с предыдущим. Отличие состоит в вовлечении большей области головы. Движения лап начинаются с области за ушами и идут по мордочке вперёд, к носу.

5. Умывание вибрисс. Движения совершаются асимметричные, начинаются рядом с носом и имеют большую амплитуду (лапы скользят по всей длине вибрисс).

6. Умывание подбородка. При умывании подбородка животное короткими движениями передних лап протирает шерсть в области подбородка  в направлении от горла к кончику морды (снизу). 

7. Вылизывание ладоней. Животное подносит обе ладони к концу мордочки и лижет их. Движение обычно единичное, быстрое.

8. Вылизывание передних лап. Животное лижет одну из передних конечностей, наклоняя к ней голову.

9. Вылизывание брюшка. Сильно наклоняя вниз голову, животное вылизывает вентральную область тела.

10. Вылизывание задних лап. Животное вылизывает заднюю лапу, вытягивая и распрямляя её, либо опираясь на неё. 
11. Вылизывание боков. Очищаемая область находится между плечом и бедром, на боку тела.
12. Вылизывание хвоста. Очищаемая область – хвост.

13. Вылизывание спины. Отличается от вылизывания боков тем, что животное сильно, с максимально возможной амплитудой, поворачивает голову назад, стараясь достать языком до середины спины.
14. Вылизывание гениталий. От вылизывания брюшка отличается очень сильным наклоном головы и туловища, очищаемая область находится каудальнее.

15. Выкусывание ладошек. (Акты выкусывания вообще характеризуются частыми резкими движениями мордочки очень малой амплитуды, сосредоточенными на одном конкретном участке тела; иногда кажется, что животное замирает.)
16. Выкусывание передних лап. (такое же действие, что описано в п.15, направлено на передние лапы) 

17. Выкусывание задних лап. (такое же действие, что описано в п.15, направлено на задние лапы)
18. Выкусывание боков. (такое же действие, что описано в п.15, направлено на бока) 

19. Выкусывание спины. (такое же действие, что описано в п.15, направлено на спину)
20. Выкусывание брюха. (такое же действие, что описано в п.15, направлено на брюхо)
21. Вычесывание задними лапами. Полёвки вычёсывают самые разнообразные части тела. Поэтому мы не можем охарактеризовать этот акт как направленный на конкретный участок тела. Кроме того, этот акт часто встречался самостоятельно, во время передвижения животного по камере и сопровождался быстрым облизыванием рабочей задней лапы. 

22. Встряхивание. Животное быстро и резко отряхивается, как будто вздрагивает. Как правило, акт производится всем телом.

Также в виде актов, не относящихся к грумингу нами были выделены такие акты как:

23. Обнюхивание тела. Животное приближает мордочку к телу, но не совершает никаких действий направленных на очистку тела. Хотя это действие и не относится к грумингу, мы решили его выделять т.к. оно в некоторой степени позволяет определить степень загрязненности тела.

24. Не груминг. Действия не направленные на очищение тела, например, бег по клетке, сон, замирания. 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ГРУМИНГА У ЛОЖНООПЕРИРОВАННЫХ РЫЖИХ ПОЛЕВОК И ПОЛЕВОК С ПОВРЕЖДЕННЫМ ГИППОКАМПОМ
1. Анализ продолжительности индуцированного груминга в 15-минутном тесте показал, что у животных с нарушенным гиппокампом произошло увеличение данного показателя (Рис.16): суммарная длительность груминга за тест составила от 223 до 805 секунд у контрольной группы и от 264 до 854 секунд - у «гиппокампальной». Продолжительность груминга у контрольных полёвок была в среднем меньше, чем у особей с поврежденным гиппокампом.
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Рис.1 Суммарная продолжительность груминга за 15 минут у «гиппокампальных» и ложнооперированных полевок
2. Сравнительный анализ репертуара груминговой активности показал, что внутри исследуемых групп у всех особей стабильно воспроизводились «быстрое умывание носа», «умывание головы с ушами», «выкусывание передних конечностей», «вылизывание брюха», «вычесывание задними лапами», «вылизывание гениталий», «встряхивание телом» и «вылизывание задних конечностей» (Табл.1). 
Таблица 1. Классификация актов груминга по области тела и представленность их у изученных групп (В процентах указана доля особей группы, у которых отмечена данная форма груминга. «+» - 100%, «-» - 0%.) (красным выделены достоверные различия между группами)
	Область тела
	Название акта
	Контрольная группа
	Опытная группа
	Значения «р» (Кретерий Фишера, односторонний)

	голова
	Нос
	умывание носа
	+
	90.9%
	 0,2

	
	
	быстрое умывание носа
	+
	+
	 -

	
	
	умывание "нос-глаза"
	91.6%
	+
	0,5 

	
	Уши
	умывание головы с ушами
	+
	+
	 -

	
	Подбородок
	умывание подбородка
	8.3%
	27.3%
	0,2 

	
	Вибриссы
	умывание вибрисс
	-
	27.3%
	0,09 

	передние конечности
	Ладони
	вылизывание ладоней
	+
	63.6%
	0,03 

	
	
	выкусывание ладоней
	8.3%
	72.7%
	0,002

	
	передние лапы
	вылизывание передних конечностей
	8.3%
	36.4%
	0,13 

	
	
	выкусывание передних конечностей
	+
	+
	 -

	остальное тело
	брюхо
	вылизывание брюха
	+
	+
	 -

	
	
	выкусывание брюха
	-
	-
	 -

	
	бока
	вылизывание боков
	83.3%
	9.1%
	0,0005 

	
	
	выкусывание боков
	-
	+
	0,0000

	
	
	вычесывание задними лапами
	+
	+
	- 

	
	спина
	вылизывание спины
	83.3%
	90.9%
	0,5

	
	задние лапы
	вылизывание задних конечностей
	+
	+
	 -

	
	
	выкусывание задних конечностей
	8.3%
	72.7%
	 0,002

	
	гениталии
	вылизывание гениталий
	+
	+
	 -

	
	хвост
	вылизывание хвоста
	91.6%
	+
	 0,5

	
	тело целиком
	обнюхивание тела
	-
	36.4%
	0,03 

	
	
	встряхивание
телом
	+
	+
	 -


Сравнительный анализ данных по количеству особей, выполняющих определенные акты, проводился при помощи непараметрического теста с использованием критерия X2 Фишера и выявил достоверные различия по отдельным актам между исследованными группами животных. Особенностью груминга у полёвок с поврежденным гиппокампом, в сравнении с контрольными особями, было присутствие в их репертуаре таких актов как «обнюхивание тела», «умывание вибрисс» и «выкусывание боков» (табл.1). Также выявлено, что животные с поврежденным гиппокампом, в отличие от особей контрольной группы, чаще демонстрировали такие действия как «выкусывание», а не «вылизывание» (притом, что зона тела, на которую был направлен груминг, была одной и той же). Достоверные различия между двумя исследуемыми группами удалось выявить по таким актам как, «вылизывание ладоней», «выкусывание ладоней», «вылизывание боков», «выкусывание боков», «выкусывание задних конечностей» и «обнюхивание тела».
Таким образом, анализ суммарной продолжительности, спектра и воспроизводимости актов груминга в 15-минутном тесте показал, что:

· продолжительность груминга в тесте у полевок с поврежденным гиппокампом выше, чем у животных контрольной группы; 

· нарушения в гиппокампе приводили к расширению спектра актов груминга;
· действия «вылизывания» у этих животных замещались «выкусыванием».

3. Количественный анализ параметров актов груминга

Таблица 2. Длительность актов груминга у рыжих полёвок (приведены средние значения по видам актов в секундах) 
(красным выделены достоверные различия между группами)
	Название акта
	Опытная

группа
	Контрольная группа 
	Уровень достоверности

	Умывание носа
	4,3+0,78
	7,6+0,03
	p=0,07

	Быстрое умывание носа
	31,7+0,28


	11,1+0,01
	P=0,00002

	Умывание нос-глаза
	3,6+4,34
	2,1+0,06
	p=0,23

	Умывание головы с ушами
	7,8+0,09
	3,8+0,01
	p=0,0003

	Умывание подбородка
	1,4+8,75
	0,1+0,21
	p=0,16

	Умывание вибрисс
	0,6+0,81
	-
	p=0,046

	Вылизывание ладоней
	8,0+2,03
	23,5+0,38
	p=0,01

	Выкусывание ладоней
	4,9+1,51
	0,1+0,15
	p=0,015

	Вылизывание передних конечностей
	1,7+4,11
	0,1+0,04
	p=0,16

	Выкусывание передних конечностей
	54,0+2,03
	29,4+0,82
	p=0,012

	Вылизывание брюха
	56,5+7,41
	37,8+0,87
	p=0,16

	Выкусывание брюха
	-
	-
	-

	Вылизывание боков
	0,7+1,20
	13,8+1,15
	p=0,01

	Выкусывание боков
	114,3+2,40
	-
	р=0,00001

	Вылизывание гениталий
	25,2+2,55
	24,1+1,55
	p=0,9

	Вылизывание спины
	11,5+3,04
	13,6+4,72
	p=0,6

	Вылизывание задних конечностей
	77,8+5,30
	186,8+0,70
	p=0,0009

	Выкусывание задних конечностей
	5,7+3,70
	0,2+0,45
	p=0,01

	Вылизывание хвоста
	12,5+1,50
	9,0+4,51
	p=0,36

	Встряхивание телом
	3,4+0,03
	2,5+0,02
	p=0,22

	Вычесывание задними конечностями
	108,3+1,17
	55,9+0,13
	p=0,004


Анализ длительности актов груминга для каждой группы (Табл. 2) выявил достоверные различия между исследованными группами животных. Такие различия наблюдались в 11 из 22 типов актов. У «гиппокампальных» полевок длительность акта «быстрое умывание носа»,  «умывания головы с ушами» и «умывания вибрисс» была достоверно выше, чем у животных контрольной группы.

Так же у животных с поврежденным гиппокампом наблюдалось уменьшение длительности акта «вылизывание ладоней», в то время как возрастала длительность акта «выкусывание ладоней». Длительность акта «выкусывание передних конечностей» была в два раза выше у опытной группы, в то время как в длительности акта «вылизывание передних конечностей» достоверных различий не наблюдалось.
Анализ числа актов груминга в 15-минутном тесте для каждой группы рыжих полевок (Табл. 3) показал, что различия по этому параметру наблюдались в 10 типах актов из 22 возможных. Наблюдалось резкое снижение количества актов «умывания носа», при увеличении числа актов «быстрого умывания носа» у полевок с поврежденным гиппокампом, так же возрастало количество актов «умывания головы с ушами». У «гиппокампальных» полевок наблюдалось увеличение числа актов «выкусывания ладоней» при снижении числа актов «вылизывания ладоней». Аналогичная ситуация наблюдается для груминга, направленного на бока и задние конечности. 
Таким образом, сравнительный анализ длительности актов груминга и их числа для «гиппокампальных» и контрольных животных показал, что повреждение гиппокампа приводит к смене моторного компонента актов («вылизывание» заменяется на «выкусывание», «умывание» - на «быстрое умывание»), характеризующихся более высокой частотой моторной активности и уменьшением площади, на которую направлено действие. Также меняются приоритетные зоны тела, на которые направлен груминг: происходит (а) смещение груминговой активности в область головы - увеличение длительности и числа актов «верхнего» груминга; (б) увеличение времени и числа актов, направленных на очищение боков («средний» груминг) и (в)  значительное снижение длительности и числа актов очищения задних лап («нижний» груминг).
Таблица 3. Среднее число актов груминга по группам (красным выделены достоверные различия между группами)
	Название акта
	«гиппокампальные»
	Контрольные
	Уровень достоверности

	Умывание носа
	2,6
	10,3
	p=0,00001

	Быстрое умывание носа
	20,3
	15,2
	p=0,02

	Умывание нос-глаза
	3,7
	4,6
	p=0,7

	Умывание головы с ушами
	11,1
	7,5
	p=0,02

	Умывание подбородка
	0,3
	0,1
	p=0,2

	Умывание вибрисс
	0,4
	0,0
	p=0,07

	Вылизывание ладоней
	4,0
	19,3
	p=0,00007

	Выкусывание ладоней
	2,3
	0,1
	p=0,005

	Вылизывание передних конечностей
	0,5
	0,1
	p=0,1

	Выкусывание передних конечностей
	11,3
	12,7
	p=0,8

	Вылизывание брюха
	14,1
	16,8
	p=0,6

	Выкусывание брюха
	0,0
	0,0
	-

	Вылизывание боков
	0,2
	6,2
	p=0,002

	Выкусывание боков
	26,0
	0,0
	p=0,000002

	Вылизывание гениталий
	7,9
	8,2
	p=0,8

	Вылизывание спины
	3,8
	3,8
	p=0,8

	Вылизывание задних конечностей
	15,5
	74,6
	p=0,000003

	Выкусывание задних конечностей
	1,7
	0,1
	p=0,01

	Вылизывание хвоста
	3,1
	2,8
	p=0,054

	Встряхивание телом
	5,5
	5,3
	p=0,65

	Вычесывание задними конечностями
	22,1
	41,3
	p=0,04


Другой характеристикой актов груминга, связанной с их длительностью, является вклад в общее время груминга, или в бюджет груминга. Для расчетов бюджета суммарную (за 15-минутный тест для одной особи) длительность конкретного акта делили на общую продолжительность груминга у этой особи. В Таблице 4 представлены средние значения для каждого вида. Межгрупповые различия получены для 11 типов актов из 22. 

Таблица 4. Вклад отдельных актов в общее время груминга у рыжих полёвок (приведены средние значения по видам в процентах)

	Название акта
	«гиппокампальные» особи
	Контрольные особи

	Умывание носа
	0,8
	1,8

	Быстрое умывание носа
	5,9
	2,6

	Умывание нос-глаза
	0,7
	0,5

	Умывание головы с ушами
	1,5
	0,9

	Умывание подбородка
	0,3
	0

	Умывание вибрисс
	0,1
	0

	Вылизывание ладоней
	1,5
	5,6

	Выкусывание ладоней
	0,9
	0

	Вылизывание передних конечностей
	0,3
	0

	Выкусывание передних конечностей
	10,1
	7

	Вылизывание брюха
	10,6
	9

	Выкусывание брюха
	0
	0

	Вылизывание боков
	0,1
	3,3

	Выкусывание боков
	21,4
	0

	Вылизывание гениталий
	4,7
	5,7

	Вылизывание спины
	2,2
	3,2

	Вылизывание задних конечностей
	14,6
	44,3

	Выкусывание задних конечностей
	1,1
	0

	Вылизывание хвоста
	2,3
	2,1

	Встряхивание телом
	0,6
	0,6

	Вычесывание задними конечностями
	20,3
	13,3


Сравнительный анализ бюджета груминга у двух групп животных при помощи непараметрического теста с использованием критерия X2, где распределение бюджета группы «гиппокампальных» животных выступало в роли наблюдаемого, а контрольной группы – в роли ожидаемого, выявил достоверные различия между исследованными группами животных. (Chi-Square=37,089; df = 20; p =0,011).
Интересно, что у животных из контрольной группы практически половину всего времени груминга (44,3%) занимает «вылизывание задних конечностей» при полном отсутствии акта «выкусывания задних конечностей», так же значительную часть от общего времени груминга у них занимает «вычесывание задними конечностями» (13,3%). Следующими по вкладу во время груминга у контрольной группы являются «выкусывание передних конечностей» (7%) и «вылизывание брюха» (9%). В то время как у «гиппокампальных» животных наблюдается совершенно другое распределение времени по актам: наиболее значимыми актами по вкладу в общее время груминга является «выкусывание боков» (21,4%) и «вычесывание задними конечностями» (20,3%), далее, меньший вклад в бюджет времени груминга вносят такие акты, как «выкусывание передних конечностей», «вылизывание задних конечностей» и «вылизывание брюха». Таким образом, у животных с поврежденным гиппокампом распределение бюджета времени более равномерно, по сравнению с ложно-оперированными полевками. Так же интересно заметить, что вклад актов, направленных на очищение боков, в общее время груминга у данных групп различен: «гиппокампальные» животные затрачивают на это 41,8% времени груминга, в то время как контрольная группа уделяет очистке боков лишь 16,6% от общего времени груминга. Так же различен вклад актов, направленных на очищение задних конечностей: у «гиппокампальных» животных, по сравнению с животными контрольной группы наблюдается резкое, практически в три раза (44,3% vs. 15,7%), снижение вклада этих актов в общее время груминга.
Помимо вклада актов в бюджет груминга была проведена оценка частоты встречаемости отдельных типов актов за время тестирования у животных двух групп.  В Таблице 5 приведены средние (по группе) значения этих частот. 
Таблица 5. Частоты встречаемости актов груминга у рыжих полёвок (приведены средние значения по видам в процентах).

	Название акта
	«гиппокампальные» 
	Контрольные

	Умывание носа
	1.7
	4.5

	Быстрое умывание носа
	13
	6.6

	Умывание нос-глаза
	2.4
	2

	Умывание головы с ушами
	7.1
	3.3

	Умывание подбородка
	0.2
	0

	Умывание вибрисс
	0.2
	0

	Вылизывание ладоней
	2.6
	8.4

	Выкусывание ладоней
	1.5
	0

	Вылизывание передних конечностей
	0.3
	0.0

	Выкусывание передних конечностей
	7.2
	5.6

	Вылизывание брюха
	9
	7.3

	Выкусывание брюха
	0
	0

	Вылизывание боков
	0.1
	2.7

	Выкусывание боков
	16.6
	0

	Вылизывание гениталий
	5.1
	3.6

	Вылизывание спины
	2.4
	1.7

	Вылизывание задних конечностей
	9.9
	32.6

	Выкусывание задних конечностей
	1.1
	0.0

	Вылизывание хвоста
	2
	1.2

	Встряхивание телом
	3.5
	2.3

	Вычесывание задними конечностями
	14.1
	18


Сравнительный анализ распределения числа всех актов груминга, направленных на различные части тела, при помощи непараметрического теста с использованием критерия X2, где распределение числа актов у опытных животных выступало в роли ожидаемого, а контрольных – в роли наблюдаемого, выявил достоверные различия в этих распределениях  (Chi-Square = 38.49; df = 20; p =0.008). При этом для частот встречаемости актов наблюдается похожее распределение, как и для долей актов в общем времени груминга., т.е. длительность актов коррелирует с их количеством, это верно как для абсолютных значений (Табл.2 и 3), так и для относительных (Табл. 4 и 5). 
Суммарная частота актов «верхнего» груминга составила для экспериментальной группы 36%, а для контрольной группы - 30.5%. То есть животные с поврежденным гиппокампом уделяли такое же внимание чистке головы и передних конечностей, как и ложно - оперированые особи.  Незначительные изменения объясняются увеличением частоты «вылизывания передних лап», «выкусывание ладоней», «умывание подбородка» и присутствием акта «умывание вибрисс» в группе животных с поврежденным гиппокампом. (Табл.5).

Суммарная частота актов «среднего» груминга т.е. чистка брюха, спины, боков, вычесывание задними конечностями и встряхивание телом составила для экспериментальной группы 46%, а для контрольной группы 32%. Различия в очищении этой части тела произошли за счёт увеличения частоты «встряхивания телом», «вылизывание брюха»  и присутствием акта «выкусывание боков» в опытной группе (табл.5). 

Суммарная частота актов «нижнего» груминга. т.е. чистка гениталий, задних конечностей и хвоста составила для экспериментальной группы 18.5%, а для контрольной группы  - 37%. Изменения произошли в основном за счёт сильного снижения частоты такого акта, как «вылизывание задних конечностей» в опытной группе (табл.5). 
Анализ бюджетов груминга у двух групп полевок подтвердил результаты сравнительного анализа репертуара груминговой активности и анализа числа актов индуцированного груминга и их продолжительности. Кроме того, нами было выявлено, что у «гиппокампальных» животных происходят изменения структуры груминга.
Груминг, направленный на очищение головы, практически не пострадал, замечены лишь минимальные повреждения, связанные с увеличением груминга головы у «гиппокампальных», вовлечение новых актов «умывание вибрисс» и «умывание подбородка», но при этом наблюдается увеличение высокочастотных стереотипных движений («быстрое умывание носа»). Такие изменения груминга головы могут объясняться тем, что голова – наиболее «консервативная» тела в ростро-каудальном градиенте (от головы к хвосту) груминга (Калуев А.В.), а очищение головы является наиболее ранней формой груминга в онтогенезе ( ) и эволюции ( ). Кроме того, у «гиппокампальных» полевок появляется акт «умывание вибрисс», не наблюдавшийся у контрольных животных, что свидетельствует о вовлечении в груминг более дистальных, отдаленных от центральной оси тела, участков. 
Что касается груминга передних конечностей, то с повреждением гиппокампа больше всего страдают дистальные участки (наиболее отдаленные от центральной оси тела по проксимо-дистальному градиенту) – ладони, груминг которых так же является онто- и филогенетически более поздним ( ). 
Далее рассмотрим изменения в «среднем» груминге. Достаточно сильно увеличивается груминг, направленный на бока, то есть, как и для груминга головы («умывание вибрисс») наблюдается вовлечение более дистальных областей тела в груминг. Параметры, описывающие груминг, направленный на живот и спину, увеличиваются незначительно.
Самые значительные изменения наблюдаются для нижнего груминга. Во-первых, при повреждении гиппокампа «нижний» груминг снижается практически в два раза. Показатели, описывающие груминг проксимальных участков тела, у «гиппокампальных» животных даже возросли, хотя и незначительно, но груминг, направленный на дистальные участки (задние конечности) снизился практически в три раза. Такое значительное снижение «нижнего» груминга может объясняться тем, что «нижний» груминг – наиболее поздняя форма груминга как в индивидуальном развитии ( ), так и в эволюции ( ), площадь, на которую распространяется этот груминг находится ниже всего по ростро-каудальному градиенту, задние конечности (за счет которых наблюдается такое резкое снижение параметров) так же находятся дальше всего от центральной линии тела (наиболее удалены по проксимо-дистальному градиенту), а так же «нижний» груминг является терминальной стадией груминга ( ).
Ранее проведенные исследования показали, что повреждения гиппокампа ведут к изменениям (в частности, подавлению) груминга, вызванного новизной, при этом никак не влияют на груминг, вызванный смачиванием шерсти животного (Bar P.R., W.H. Gipsen, R.L. Isaacson, 1981). Однако наши результаты показывают, что повреждения гиппокампа приводят к достоверным изменениям в (а) длительности, (б) способах и (в) структуре груминга, вызванного смачиванием шерсти у животных. Полученные нами результаты согласуются с ранее полученными данными Р. Дикона (Deacon R. M. J., Rawlins J. N. P, 2005). В нашей работе, так же как и в работе Р. Дикона, было показано, что полевки с поврежденным гиппокампом имели тенденцию к более длительному грумингу, чем животные контрольной группы. 
Из литературы мы знаем, что «вылизывание» является основным способом очистительной деятельности у взрослых животных в нормальных условиях и дает возможность осуществлять груминг с большей поверхности тела, тогда как «умывания», «выкусывание» и «чесание» – только с ограниченных областей (Свидерская, Дмитриева, 1993). Также известно, что при спонтанном груминге преобладают действия «выкусывания» и «вычесывания», а замена «выкусывания» и «вычёсывания» на «вылизывание» (в отношении актов, направленных на ладони, бока, брюшко и задние конечности) при индуцированном груминге говорит о том, что очищение одних и тех же областей тела во влажном и сухом состоянии требует смены способов груминга (Боголепова, 2009). Таким образом, при спонтанном груминге для животных характерны все три типа моторных актов. При смачивании шерсти животного усиливается вклад акта «вылизывание», что наблюдается и в нашем исследовании для ложно-оперированных полевок. Но при повреждении гиппокампа акт «вылизывание» практически не проявляется, заменяясь на «выкусывание» и «вычесывание», что свидетельствует о том, что в груминг животных с поврежденным гиппокампом практически не вовлечена онтогенетически более поздняя, адаптивная форма моторного акта - «вылизывание». Возможно в последующих исследованиях, направленных на сравнение «гиппокампальных» и контрольных животных в тесте груминга, индуцированного смачиванием шерсти, необходимо фиксировать степень высыхания шерстного покрова по завершении теста. Так как контрольные животные использовали более адаптивные способы груминга, стоит ожидать, что они эффективнее устраняют воду с шерстного покрова, что означает, что по окончании теста поверхность тела контрольных животных будет суше, чем у «гиппокампальных».
Известно, что топография груминга (распределение и направленность груминговой активности на разные части тела) зависит от возраста животного, видовой принадлежности и физиологического состояния животного (Калуев, Berrige, Fentress, 1987, Sachs, 1988). Топография груминга, как правило описывается в соответствии с ростро-каудальным и проксимо-дистальным градиентами направленности действий. Последовательность действий и стадии (начальные/завершающие) груминга описываются в соответствии с ростро-каудальным градиентом. Также груминг делится на «верхний» (груминг головы и передних конечностей), «средний» (груминг, направленный на живот, бока и спину) и «нижний» (действия направлены на задние конечности, гениталии и хвост), имеющие, по мнению (Aldridge, Berridge, 1998), различное мозговое представительство и являющиеся самостоятельными онтогенетическими и филогенетическими элементами. 
Среди изученной нами литературы, была статья А.В. Калуева, посвященная изучению влияния стресса на груминг у мышей Так среди результатов, полученных Калуевым при анализе подверженности действию стресса у тех или иных стадий груминга грызунов им был обнаружен один интересный факт. Оказывается, наименьшую чувствительность к действию стресса демонстрируют либо «верхний груминг, либо «нижний». При этом серединные ("коровые") стадии груминга - чесание, умывание туловища (а также паузы-интервалы) оказываются подвержены изменениям под действием стресса в гораздо большей степени. В этой связи возможно предположить существование в микроструктуре груминга консервативной, мало чувствительной к стрессу, "внешней" оболочки и гораздо менее консервативной "коровой" части (гораздо более чувствительной к уровню стресса, и поэтому более интересной с точки зрения изучения стрессорных поведенческих реакций у грызунов). Графическое изложение данной концепции представлено на рисунке.
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Можно предположить, что подобная неоднородность микроструктуры груминга неслучайна и биологически обусловлена, и может быть связана с тем, что те или иные компоненты ритуала груминга были неодинаково жестко закреплены в ходе эволюции. 
Известно, что для начала или завершения того или иного ритуала требуется достаточно жестко детерминированная последовательность поведенческих актов, отклонения от которой нежелательны и приводят к нарушению всей дальнейшей последовательности естественных поведенческих реакций животного (МакФарленд, 1988). Соответственно, малая чувствительность к стрессу у "оболочки" (начальных или завершающих, по сравнению с "коровыми" стадиями) груминга грызунов вполне может быть неслучайна, согласуясь с общими представлениями о квантованности поведения животных (Толпыго и др., 1997; Судаков 1997). Наши результаты не совпадают с результатами Калуева А.В. При резком снижении параметров, описывающих «нижний» груминг, изменения, касающиеся верхнего груминга оказались незначительны. Возможно, это объясняется тем, что используемая нами модель не является стрессогенной и, таким образом, гипотеза, высказанная в работе Калуева не вполне подходит к нашему исследованию. Более того нами был учтен не только ростро-каудальный, но и проксимо-дистальный градиент направленности груминга. 
Тот факт, что повреждение гиппокампа лишь незначительно способствовало увеличению показателей «среднего» и «верхнего» груминга, при этом почти в два раза снизило время и количество актов «нижнего» груминга, т.е., его терминальной стадии, дает основание для предположения, что гиппокамп может быть вовлечен в организацию достаточно жестко детерминированных последовательностей поведенческих актов. Это предположение требует дополнительной экспериментальной проверки. 
Кроме того, из-за использования низкоэффективных в отношении мокрого шерстного покрова способов, мокрая шерсть в других областях, в первую очередь на боках, «привлекает» к себе большее внимание. Поскольку области тела «нижнего груминга» находятся ниже остальных по ростро-каудальному градиенту, которому следует груминг, то животное не успевает за время теста перейти к этой терминальной стадии груминга. Таким образом,  низкая частота актов «нижнего» груминга, возможно, связана с использованием «гиппокампальными» животными низкоэффективных в отношении мокрого шерстного покрова способов, что согласуется с предложенной нами выше гипотезой (см. стр.32). 
ВЫВОДЫ
1. Повреждение гиппокампа у рыжих полевок приводит к увеличению продолжительности груминга в условиях его индукции. 
2. Нарушения в гиппокампе приводят к изменению способов очищения поверхности тела и изменению моторного компонента груминга: в репертуаре таких полевок преобладают «выкусывание», «вычесывание» и «быстрое умывание» - более высокочасточные по ритму и низкоамплитудные по площади действия, что, по-видимому, отражает снижение адаптивной значимости груминга «гиппокампальных» полевок в условиях индуцируемого смачиванием груминга.  
3. Нарушения в гиппокампе рыжих полевок также вызывают изменения в топографии груминга:

· в соответствии с ростро-каудальным градиентом груминга минимальные изменения наблюдаются в элементах «верхнего» и «среднего» груминга;  максимальные – в элементах «нижнего»;
· груминг, направленный на проксимальные участки тела вдоль всей вентральной оси, не нарушен; груминг,  направленный на дистальные участки тела,  разнонаправлено изменен  вдоль всей вентральной оси, что соответствует проксимо-дистальному характеру градиента вызванных изменений.
4. Изменения в индуцированном груминге рыжих полевок, по всей видимости, указывают на высокую чувствительность наиболее онто- и филогенетически поздних элементов данного поведения к морфологическим нарушениям гиппокампа.
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Рис. 1. Кадр видеозаписи поведения в эксперименте





Рис. 2. 	Окно программы «Easy Track» с выделенной областью наблюдения и получаемой траекторией





Рис. 3. Окно программы «Segment Analyzer» после проведения автоматической и дополнительной экспертной сегментации 
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