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התנהגות אקספלורציה של חולדות: מודל חישובי

שחר רדין, עמי האופטמן וולדימיר פטקוב
אוניברסיטת תל-אביב

תמצית

חולדה הנחשפת לסביבה חדשה מבצעת התנהגות מרחבית המכונה אקספלורציה. התנהגות זו מאופיינת ברצף של תנועות ועצירות לסירוגין. בכל סביבה קיים מקום מסוים אליו החולדה מגלה העדפה, המכונה Home Base  (HB). כאשר ה-HB משמש כנקודת התייחסות, ניתן לחלק את תנועתה של החולדה לגיחות הכוללות יציאה מה-HB, תנועה במרחב וחזרה אל ה-HB. 

עבודה זו מתארת מודל חישובי של התנהגות אקספלורציה. המודל מהווה יישום של מודלים פיזיולוגיים מקובלים לפיהם התנהגותו של אורגניזם נקבעת על-ידי מערכת המתמחה בבחירת ההתנהגות הכדאית ביותר מבין מספר התנהגויות אפשריות. המודל מתבסס על ההנחה כי בעת חשיפה לסביבה חדשה, מידת הכדאיות של התנהגות מסויימת נקבעת על-פי אינטראקציה בין חרדה ובין רצון לקבלת תגמול. דפוס התנועה שהתקבל כתוצאה מיישום מודל זה, מאופיין בגיחות הולכות וגדלות וכן בהתרחבות אזור ה-HB עם התקדמות החשיפה לסביבה. תוצאות אלו מושוות לנתונים שהתקבלו ממחקרים על התנהגות אקספלורציה של חולדות ומתוארים קווי הדימיון ביניהם. כמו כן, נבחנת השפעתם של שינויים בפרמטרים המייצגים את החרדה ואת מידת התגמול. דפוסי ההתנהגות המתקבלים כתוצאה משינויים אלו עולים בקנה אחד עם ממצאי מחקרים פרמקולוגיים. נבחנת האפשרות כי התנהגות אקספלורציה היא תוצר פעולתן המשולבת של רמת לוקלית של בחירת התנהגות ורמת גלובלית של תכנון התנהגות. 

מבוא

חולדה הנחשפת לסביבה חדשה מבצעת התנהגות מרחבית, המכונה אקספלורציה. התנהגות זו מתרחשת גם בסביבה נטולת כל עצמים פרט לקירות החיצוניים. על אף שבעבר נהגו לראות בהתנהגות זו התנהגות סטוכסטית בלבד, מחקרים מראים כי קיימים מספר דפוסים אופיינים להתנהגות זו (Eilam and Golani, 1989; Tchernichovsky and Golani, 1995).   

ראשית, נמצא כי חולדה הנעה בסביבה חדשה מבצעת רצף של תנועות ועצירות לסירוגין (Golani et al., 1993). שנית, נמצא כי בכל סביבה ישנו מקום מסויים בו החולדה מבצעת מספר רב יותר של עצירות, הנמשכות זמן רב יותר. באותו מקום החולדה מבצעת מספר פעילויות ייחודיות, וכן כמות רבה יותר של פעילויות סטריאוטיפיות, כגון Grooming, ליחידת זמן. מקום מועדף זה מכונה Home-Base (להלן - HB). בסביבה נטולת עצמים או מקומות מחסה, כל חולדה יוצרת HB במקום שונה אך קבוע, ולרוב בשלב מוקדם בחשיפה לאותה סביבה (Eilam and Golani, 1989). 

כאשר מיקום ה-HB משמש כנקודת התייחסות, ניתן לחלק את תנועת החולדה ליחידות, הנקראות גיחות. גיחה מוגדרת כתנועה המתחילה ביציאה מה-HB, ומסתיימת בחזרה אליו. על פי רוב, בכל גיחה מתרחשות מספר עצירות. כמות העצירות בכל גיחה ניתנת לתיאור על-יד מודל של התפלגות אחידה (Golani et al. 1993). פירוש הדבר הוא שההסתברות לחזרתה של החולדה ל-HB גדלה לאחר כל עצירה, עד לחסם העליון, בו היא משתווה ל1-, ולאחר החזרה ל-HB התהליך מתחיל מחדש. החסם העליון גדל בכל צעד בניסוי, ככל שמידת החשיפה לסביבה רבה יותר, אולם הוא אינו משתנה בעקבות הגדלת הזירה. אורך הגיחה גדל אף הוא במהלך כל צעד בניסוי, וכן בין הצעדים. לכל חולדה אורך גיחה בסיסי משלה, אולם שיעור הגדילה דומה באופן מובהק בין חולדות שונות (Golani et al. 1993). היבט נוסף המאפיין את הגיחות הוא תבנית מהירות שונה עבור תנועה המתקרבת אל ה-HB ועבור תנועה המתרחקת ממנו. במהלך הגיחות הראשונות, מהירות החולדה ביציאה מה-HB נמוכה יותר מאשר מהירותה בעת החזרה אליו (כלומר ה-HB מהווה גורם "מושך"). בגיחות מאוחרות הדפוס משתנה. ה-HB אינו מהווה עוד גורם "מושך" כאשר החיה נעה באזורים הסמוכים לו, אלא רק כאשר היא נעה באזורים המרוחקים ביותר בגיחה (Tchernichovsky and Golani, 1995).  

טשרניחובסקי ובנימיני (1998) הראו, כי ניתן למדל חלק מן ההיבטים שתוארו לעיל באמצעות מודל לינארי של שדה-פוטנציאלים. מרכז השדה (יחיד, מסוג מינימום) ייצג את ה-HB. ההעדפה ל-HB התבטאה בכך, שכל צעד המתרחק ממנו היה כרוך בעליה לפוטנציאל גבוה יותר. לשם ביצוע עליה זו נדרשה מוטיבציה, שהלכה ופחתה באופן לינארי ביחס לגובה הטיפוס (להתרחקות מה-HB), ואותחלה מחדש עם החזרה אליו. בכל צעד התבצעה בחירה בין תנועה המתרחקת מה-HB, לבין תנועה המתקרבת אליו. השפעת החשיפות החוזרות של החולדה לסביבה התבטאה בכך שגובה מדרגת פוטנציאל למיקום מסויים הלך וקטן ככל שמספר הביקורים בו גדל. כך התקבלה השפעה הדדית בין צורת שדה הפוטנציאלים ותבנית הגיחה, ונוצרו גיחות הולכות וגדלות. 

בעוד שהמודל שלעיל היה מספק לקבלת תבנית גיחות בעלת דמיון להתנהגות האמיתית,  לא ניתן בו כל ביטוי לעצירות (ובכללן השהייה ב-HB), לתנועה במישור דו ממדי, להיווצרות HB-ים נוספים וכן היו חסרים בו מרכיבים אי-דטרמיניסטיים, החיוניים במודלים של התנהגות (Tchernichovsky and Benjamini, 1998).  

בניגוד למודל של טשרניחובסקי ובנימיני, בעבודה זו איננו שואפים ליצור מיפוי מתמטי מדויק של ההיבטים החיצוניים של התנועה, אלא לנתח את ההתנהגות המרחבית מתוך נקודת מבט ביולוגית. אנו מתייחסים אל ההיבטים חיצוניים של התנועה כאל תוצר פעולתם של מנגנונים פיזיולוגיים פנימיים האחראים על בחירת התנהגות. אי-לכך, בכדי לדמות התנהגות אקספלורציה, ננסה לדמות את פעולתם של אותם מנגנונים פיזיולוגיים הנמצאים בבסיסה.

מחקרים מצביעים על כך שתכנון התנהגות מתבצע על-ידי הקורטקס הפרונטלי ומערכת קשרי הגומלין בינו לבין הסטריאטום. נהוג לבצע אבחנה בין תפקידיהם של האזורים השונים, כאשר הקורטקס הפרונטלי נתפס כאחראי על התנהגות גמישה, תכנון וקבלת החלטות ואילו הסטריאטום כאחראי על התנהגות אוטומטית והרגלית (Joel and Weiner, 1999 והפניות נוספות שם, Mizumori et al. 1999).

נורמן ושליס (1986) מתארים מודל המתאר שתי רמות של שליטה בהתנהגות: Contention Schedueling ו-Supervisory Attentional System (SAS). Contention Schedueling הוא תהליך האחראי לבחירה אוטומטית של סכמות (התנהגותיות או קוגניטיביות). סכמה מופעלת כאשר רמת ההפעלה שלה  עוברת סף מסוים. הסכמות המופעלות מתחרות זו בזו (באמצעות אקטיבציה ואינהיביציה) עד לבחירתה של סכמה אחת מביניהן וביצועה. כאשר לא ניתן לבצע בחירה אוטומטית (במצבים הכרוכים בסכנה, במאמץ, או מצבים הדורשים תכנון או קבלת החלטות) נכנסת לפעולה מערכת ה-SAS. מערכת זו יכולה להטות את רמת ההפעלה של הסכמות השונות ובכך להשפיע על סיכוייהן להבחר על-ידי מערכת ה-Contention Schedueling. בהתבסס על התפקידים המיוחסים לסטריאטום ולקורטקס הפרונטלי, נורמן ושליס ייחסו את תהליך
 ה- Contention Scheduelingלסטריאטום ואת ה-SAS לקורטקס הפרונטלי. 

יואל ווינר (1999) מתארות מודל נוסף, המבוסס באופן חלקי על המודל של נורמן ושליס. על-פי מודל זה, הסטריאטום מבצע בחירה של התנהגות מוטורית בהתאם לתנאים הסביבתיים, ההתנהגותיים והמוטיבציוניים ברגע נתון, בדומה למתואר במודל של נורמן ושליס. אולם מודל זה מוסיף כי השפעתם של תנאים אלו על תהליך הבחירה נקבעת באמצעות תהליך של למידה אסוציאטיבית מבוססת-חיזוקים. 

יואל ווינר מציינות כי מבנה הסטריאטום והקלטים הקורטיקליים והדופמינרגיים שאותם הוא מקבל, תומכים בהשערת זו. ראשית, הסטריאטום מעוצבב על-ידי מרבית חלקי הקורטקס ועל כן מקבל מידע תפיסתי, קוגניטיבי ולימבי. עצבוב נרחב זה, מאפשר לתאי הסטריאטום לגלות דפוסים מסוימים של הפעלות קורטיקלית (שילובים שונים של הפעלות מאזורים שונים בקורטקס) המייצגים מצבים התנהגותיים, תפיסתיים או מוטיבציוניים שונים. שנית, למידה אסוציאטיבית בסטריאטום מתרחשת באמצעות שינויים ארוכי-טווח בחוזק הסינאפסות שבין הנוירונים הקורטיקליים ונוירוני הסטריאטום. שינויים אלו מתווכים על-ידי סיגנאל של חיזוק הניתן באמצעות הקלט הדופמינרגי לסטריאטום. 

יואל ווינר מפרטות כי למידה מתרחשת כאשר נוירונים סטריאטליים מופעלים בנוכחות דפוס הפעלה קורטיקלי מסויים, וההתנהגות שמבוצעת כתוצאה מכך מובילה לתוצאות חיוביות עבור האורגניזם. תוצאות חיוביות אלו מתורגמות לקלט דופמינרגי מוגבר, המחזק את הסינאפסות שבין הנוירונים הקורטיקלים והסטריאטליים שהופעלו לבחירת אותה התנהגות. משמעות חיזוקן של הסינאפסות הוא שבעתיד, בהקשר דומה, אותה התנהגות צפויה להבחר ולהתבצע. יואל ווינר מציינות כי מנגנון למידה מבוסס חיזוקים שכזה מבטיח כי הסטריאטום יבחר את ההתנהגות ה"מתאימה ביותר". כלומר את ההתנהגות שעל-פי ניסיון העבר צפויה לספק את התגמול המירבי במצב נתון.  

אופן פעולתם של תאי הדופמין ותפקידם כמנבאי תגמולים (rewards) בלתי-צפויים, נחקר בהרחבה ומתואר בסקירתו של שולץ (1998). תאי הדופמין ממוקמים ב-Substantia nigra (להלן – SN) ומפרישים דופמין בעקבות גירוי עצבי מהסטריאטום, מהקורטקס הפרונטלי ומאזורים נוספים. 75% מתאי הדופמין מופעלים באופן נקודתי כאשר חיות נחשפות לגירוי אפטטיבי (מתגמל) או כאשר החיות נמצאות בתהליך למידה של התניה אופרנטית ונחשפות לגירוי מחזק. גירויים נוספים המפעילים את תאי הדופמין הם גירויים הדומים למחזקים ראשוניים או לגירויים שהותנו באמצעות התניה אופרנטית, וכן גירויים חדשים או בולטים מאוד. תאי הדופמין אינם מבצעים אבחנה בין סוגים שונים של גירויים אפטטיביים, ומגיבים באופן זהה לכל גירוי אפטטיבי שמתקבל (Schultz, 1998 והפניות נוספות שם). 

מאפיין חשוב של תגובות תאי הדופמין הוא שהתאים פעילים רק כאשר מתקבל תגמול בלתי צפוי. ההפעלה אינה מתרחשת אם לפני התגמול מופיע גירוי נקודתי, שהותנה כמנבא לקבלת התגמול. בעקבות התניה, תאי דופמין יופעלו אך ורק על-ידי הגירוי הראשון בסדרת גירויים המנבאים את מתן התגמול. חשיבות היותו של הגירוי בלתי-צפוי כוללת גם את עיתוי הופעת התגמול, כפי שניתן לראות כאשר מקדימים או דוחים את זמן מתן התגמול, דבר הגורם להפעלה מחודשת של תאי הדופמין. משמעות הדבר היא שהן נוכחות הגירוי והן העיתוי בו הוא מופיע, צריכים להיות בלתי-צפויים בכדי להפעיל את תאי הדופמין. פעילותם של תאי הדופמין מראה דיכוי, כאשר גירוי מנובא אינו מופיע. (Schultz 1998). 

הממצאים שהוזכרו מצביעים על כך שתאי הדופמין מדווחים על קבלת תגמולים אך ורק ביחס לניבוי. ניתן לסכם את תבנית התגובה של תאי הדופמין באופן הבא: 1. כאשר התגמול אינו מנובא,  התגובה היא חיובית (הפעלה) 2. כאשר התגמול מנובא במלואו, אין תגובה 3. כאשר התגמול המנובא אינו מתקבל, התגובה היא שלילית (דיכוי). הדופמין מדווח,
אם כן, על ההפרש בין התגמול שהתקבל לבין הניבוי לגביו. הפרש זה מכונה השגיאה בניבוי התגמול (Error in the prediction of reward) . ניתן להציג זאת באמצעות הכלל הבא: 

(1) DopamineResponse(reward) = RewardOccured - RewardPerdicted.
ממצאים אלו לגבי הדופמין משתלבים בתיאוריות למידה עדכניות, בהם ניכרת הדגשה על חשיבות ניבוי השגיאות בתהליך הלמידה. מודל רסקולה-ואגנר מתאר את תהליך רכישת האסוציאציות בין גירויים שונים ובין מחזקים ראשוניים בפרדיגמות של התניה קלאסית 
(Rascola and Wagner, 1972). על-פי מודל זה גירוי מקבל כוח אסוציאטיבי במהלך צעדים עוקבים בניסוי, באמצעות זיווג חוזר עם מחזק ראשוני. הביטוי הפורמלי לכך במודל הוא:

(2) ΔV = α(λ-V)

כאשר V הוא הכוח האסוציאטיבי הנוכחי של הגירוי, λ הוא הכוח האסוציאטיבי המקסימלי של המחזק המוטיבציוני הראשוני, וα- הוא קבוע המשקף את מידת הבולטות של הגירוי המותנה. הגורם (λ - V) מציין את ההפרש בין התגמול המנובא לבין התגמול שהתקבל, ומייצג את השגיאה בניבוי התגמול. הוא הקובע את שיעור הלמידה, מאחר והכוח האסוציאטיבי גדל כאשר ביטוי השגיאה הוא חיובי (הגירוי המותנה לא מנבא את החיזוק במלואו). כאשר λ = V, הגירוי המותנה מנבא באופן מוחלט את החיזוק, ולא יבוצע שינוי בערכו של V. למידה מתרחשת, אם כן,  רק כאשר המחזק הראשוני אינו מנובא באופן מלא על-ידי הגירוי המותנה. הגורם (λ - V) הופך לשלילי כאשר חיזוק מנובא אינו מתקבל, דבר המוביל לאובדן כוח אסוציאטיבי של הגירוי המותנה (הכחדה). כפי שניתן לראות, תגובת הדופמין כפי שהוצגה בנוסחה מס' 1, מתלכדת עם גורם השגיאה (λ - V) בכלל הלמידה וזהו גם האופן בו התייחסנו אליה בסימולציה שאותה נציג להלן.

עד כה הצגנו מודל המתאר את האופן בו מתבצעת בחירת התנהגות בסטריאטום, תהליך הכרוך באיתור ההתנהגות שעל-פי ניסיון העבר צפויה לספק תגמול מקסימלי. כמו כן תיארנו את האופן בו משתלבים נוירוני הדופמין במנגנון הלמידה האסוציאטיבית בסטריאטום וכן פירטנו את תפקידם המשוער של תאי הדופמין כמדווחי שגיאות בניבוי תגמולים. השילוב בין שני מודלים אלו יוצר מערכת כללית לבחירת התנהגות אופטימלית, בהנתן תנאים סביבתיים מסוימים. כעת נותר להציג את הגורמים המעורבים בשקלול הכדאיות של בחירה התנהגותית מסויימת, בעת חשיפה לסביבה חדשה.

על-פי מונטגומרי (1957), גירויים חדשים, כגון מקומות או אובייקטים בלתי מוכרים, מעוררים תחושות של חרדה וסקרנות ועל כן יוצרים קונפליקט בין תגובות התקרבות (Approach) ובין תגובות המנעות (Avoidance). כאשר חיות נחשפות לאובייקטים חדשים, הן נוטות להמנע מהם, משום שמידת המשיכה שלהם קטנה ממידת הדחיה שלהם. ככל שהחשיפה לאותו אובייקט רבה יותר, מידת החידוש שבו פוחתת. באופן הדרגתי, מידת המשיכה שלו הופכת לחזקה יותר ממידת האוורסיביות שלו עד שלבסוף החיה תחקור את האובייקט. היכולת לחקור סביבה חדשה באופן אסטרטגי מבלי להחשף יתר על המידה לסכנות שעלולות להמצא בה, יכולת הנחוצה להשרדותה של החיה, נוצרת כתוצאה מאיזון יעיל בין מידת המשיכה ומידת הדחיה (Gray, 1987). 

מגוון מחקרים פרמקולוגיים מספקים תמיכה לתיאוריה זו. במחקרים אלו נבדקה השפעת חומרים מעוררי חרדה ומשככי חרדה וכן אגוניסטים ואנטגוניסטים לדופמין, על התנהגות אקספלורציה של חולדות ב-Elevated Maze. ה-Elevated Maze הוא מבוך מוגבה בצורת X, כאשר זרוע אחת בעלת דפנות (סגורה) וזרוע נוספת נטולת דפנות (פתוחה). מספר הכניסות לזרוע הפתוחה נחשבת כמדד לרמת החרדה של החולדה ולמידת הדחף האקספלורטיבי שלה. בהתאם לתיאוריה של מונטוגמרי, חומרים המעוררים חרדה, או משמשים כאנטגוניסטים לדופמין מפחיתים משמעותית את כמות הכניסות לזרוע הפתוחה. כמו כן, חומרים משככי חרדה או אמפטמינים, מגדילים משמעותית את כמות הכניסות לזרוע הפתוחה (Nicklson 1981, Rodgers et al. 1996, Matto et al 1997 ). 

בנוסף, קיימת עדות מחקרית לכך שגירוי חדש הוא מתגמל. ממחקרים התנהגותיים עולה כי גירוי חדש יכול לשמש כגירוי בלתי-מותנה בהתניות אופרנטיות: חיות שנחשפות לגירוי חדש בעקבות לחיצה על דוושה, יגבירו את תדירות הלחיצה על הדוושה (Barnes et al, 1961; Petry NM et al, 1997). כמו כן, על-פי ממצאים אלקטרופיזיולוגיים חשיפה לגירוי חדש גורמת להפעלת תאי דופמין, הפעלה הדועכת עם החשיפה לגירוי (Hollerman and Schultz, 1996). 

המודל שיתואר להלן מהווה ניסיון ליצור התנהגות אקספלורציה הדומה לזו של חולדה, באמצעות הדמיית המנגנונים הפיזיולוגיים המעורבים בבחירת התנהגות, תוך שילוב רעיונותיו התיאורטיים של מונטגומרי ועמיתיו בדבר קונפליקט בין חרדה לסקרנות בעת חשיפה לגירויים חדשים.

המודל

הסביבה בסימולציה היא סביבה ריבועית בגודל 30X30. הסביבה נטולת גירויים, פרט לקירות ול-HB. צעד בסימולציה מורכב מעדכון מידע לגבי המשבצת שנבחרה בצעד הקודם ובחירת משבצת חדשה מתוך תשע משבצות אפשריות (ביניהן המשבצת הנוכחית), אליה תנוע החולדה בצעד הבא. 

הסימולציה מהווה יישום של המודל התיאורטי של יואל ווינר (1999) לתיאור מערכת כללית לבחירת התנהגות, תוך הוספת ההקשר הדרוש לייצוג התנהגות מרחבית. בדומה למודל התיאורטי, הסטריאטום מיושם כמנגנון של Contention Schedueling לבחירת ההתנהגות בעלת הסיכויים הטובים ביותר לקבלת תגמול, מבין מספר דרכי פעולה אפשריות. בהתאם למודל, בהנתן מערך של תנאים סביבתיים מסויימים (מיקום מרחבי מסויים), מופעלות במבנה המייצג את הסטריאטום מספר סכמות אפשריות (משבצות אליהן ניתן לנוע בצעד הבא). הסכמה בעלת רמת ההפעלה הגבוהה ביותר, היא שתבוצע. רמת ההפעלה של כל משבצת אפשרית נקבעת על-פי שני מרכיבים עיקריים: מידע על מידת התגמול המנובאת עבור אותה משבצת וכן מידע על רמת החרדה שעלולה להתעורר כתוצאה מהשהייה בה. האקספלורציה מיוצגת בסימולציה, אם כן, כתוצר של יחסי גומלין בין התגמולים אותם מעניק מקום חדש, לבין החרדות אותן הוא מעורר, בהתאם למודל של מונטגומרי (1955).

מידת התגמול המנובאת עבור משבצת מסוימת נקבעת באמצעות מנגנון למידה אסוציאטיבי. מנגנון למידה זה פועל על פי העקרונות שתוארו במודל של יואל ווינר, תוך התבססות על ממצאיו של שולץ (1998) לגבי אופן פעולת תאי הדופמין. לשם כך, הסימולציה כוללת מאגר מידע שבו מאוחסנת מידת התגמול המנובאת עבור כל משבצת. מאגר מידע זה אמור לייצג למעשה את עוצמת הקשרים הסינאפטיים שבין הנוירונים הקורטיקליים (המקודדים מצבים סביבתיים או מוטיציונים מסויימים) ובין הנוירונים הסטריאטלים (המקודדים אסטרטגייה התנהגותית). ככל שחוזק הסינאפסה רב יותר (מידת התגמול המנובאת עבור משבצת מסוימת גדולה יותר) כך גדלה הסבירות שבהנתן מצב סביבתי דומה, תבחר אותה התנהגות. בכל פעם שהתנהגות מבוצעת (משבצת מסויימת נבחרת כיעד לתנועה בצעד הבא), ההפרש שבין מידת התגמול שהתקבלה בעקבות הבחירה במשבצת ובין מידת התגמול שנובאה עבורה, מתווסף למידת התגמול המנובאת עבור אותה משבצת במאגר המידע. תהליך זה דומה להשפעת הקלט הדופמינרגי על חוזק הסינאפסות שבין הנוירונים הקורטיקוטקלים והסטריאטליים. בפעם הבאה שבה יתקיימו התנאים הסביבתיים המאפשרים את הבחירה בתנועה לאותה משבצת, תשמש מידת התגמול שעודכנה כעת במאגר המידע, לניבוי מידת התגמול הצפויה עבורה. 

כאמור, רמת ההפעלה של כל סכמה (משבצת אפשרית כיעד לתנועה) נקבעת הן על-פי מידת התגמול הצפויה באותה משבצת והן על-פי רמת החרדה הצפויה בה. רמות החרדה הצפויות בכל משבצת מחושבות בסימולציה על-ידי מבנה נפרד, האמור לייצג באופן מנוון את תפקידה של האמיגדלה, המשפיעה אף היא על הסטריאטום. שקלול רמת החרדה בעת בחירת ההתנהגות, תואם את המודל של מונטגומרי וכן את הממצאים בדבר השפעת התנאים המוטיבציוניים על בחירת הסכמות שיופעלו בעת תהליך בחירת התנהגות בסטריאטום.

המודל של יואל ווינר מתאר מערכת כללית לבחירת התנהגות. בכדי להשתמש במערכת זו לייצוג התנהגות מרחבית, נעשו מספר הנחות בסיסיות: ראשית, הונח שביקור במקום חדש מספק תגמול בעל ערך התחלתי קבוע, ההולך ופוחת ככל שמספר הביקורים באותו מקום גדל. שנית, הונח כי החיה מתייחסת אל נקודה יחידה בשטח (פינה מסוימת) כאל Home Base  וכי רמת החרדה שלה עולה ככל שהיא מתרחקת ממנו. כמו כן, הונח כי רמת החרדה של החיה עולה ככל שהיא מתרחקת מן הקיר. הנחה נוספת הייתה שהחיה מגלה סקרנות כלפי מקומות חדשים בהם לא ביקרה (הצורך להוסיף הנחה זו עלה כתוצאה מכך שמנגנון ניבוי התגמולים המתואר על-ידי שולץ מתייחס רק לתגמולים שהתקבלו עבור פעולות שבוצעו בעבר, ולכן אינו מספק ניבוי לגבי פעולות שטרם בוצעו). הסימולציה אינה מדמה היבטים הקשורים למהירות תנועתה של החולדה.

הנחת קיומו של מקום מוכר בסביבה המשמש כ-HB בעת תחילת הרצת הסימולציה, מתבססת על הפרדיגמה הניסויית של טשרניחובסקי וגולני (1995, 1998) בפרדיגמה זו, חולדות הוכנסו לזירה מעגלית, שבאחת מדפנותיה הותקן צינור. צינור זה שימש כ-HB עבור מרבית החולדות, ונועד לבצע סטנדרטיזציה של תוצאות הניסוי. כמו כן, טשרניחובסקי ובנימיני (1996) התבססו על הנחה זו במודל המתימטי אותו הציגו לתיאור התנהגות אקספלורציה. ההנחה כי גירוי חדש הוא מתגמל, מבוססת על תוצאות ניסויים התנהגותיים וכן על ממצאים אלקטרופיזיולוגיים
(Hollerman and Schultz, 1996; Petry NM et al, 1997). ההנחות לגבי מקורות החרדה מבוססות על תצפיותיהם של טשרניחובסקי וגולני (1995) לפיהן החולדות מגלות העדפה לשהייה בקרבת הקירות וה-HB בשלבים הראשונים של חשיפה לסביבה חדשה. העדפה זו פוחתת עם החשיפות החוזרות לסביבה. 

להלן פירוט הפעולות שהתבצעו בכל צעד בסימולציה (ראה שרטוט 1 ומקרא משתנים):

ראשית, מודול התפיסה חישב את המרחק האוקלידי של המשבצת הנבחרת מה-HB  (HBD) וכן את מרחק המשבצת הנבחרת מהקיר הקרוב ביותר (WD). חישובים אלו בוצעו גם עבור כל אחת מתשע המשבצות האפשריות כיעד לתנועה. 

שנית, חושב מספר הביקורים (VN) במשבצת הנוכחית באמצעות בדיקה במטריצה המכילה את מספר הביקורים בכל אחת מהמשבצות (מודול הזכרון). מספר הביקורים במשבצת הנוכחית הועלה כעת באחד. 

המידע שהתקבל ממודולי התפיסה והזכרון הועבר לשני המודולים המרכזיים: מודול התגמול ומודול החרדה. 

במודול התגמול התבצעו שתי פעולות. הפעולה הראשונה היא עדכון מידת התגמול המנובאת עבור המשבצת הנוכחית בהתאם לתגמול שהתקבל כתוצאה מהשהייה בה. הפעולה השניה היא שליפת מידות התגמול המנובאות עבור המשבצות האפשריות לתנועה בצעד הבא.

עדכון מידת התגמול המנובאת עבור המשבצת הנוכחית התבצע באמצעות השוואה בין התגמול שהתקבל עבור המשבצת שנבחרה (R), לבין התגמול המנובא (ER) לגבי אותה משבצת במאגר המידע. ערך התגמול שהתקבל בפועל (R) חושב על-פי הפונקציה האקספוננציאלית הבאה, המקטינה את מידת התגמול המתקבלת מהגירוי, ככל שמידת החשיפה אליו רבה יותר (הערכים MaxR ו-MinR מייצגים ערכים שרירותיים של רמות תגמול מקסימליות ומינימליות. הפרמטר β משמש בסיס לפונקציה האקספוננציאלית): 

(1) Ri =  (β)VN *(MaxR - MinR) + MinR

הדיווח על השגיאה בניבוי התגמול התגמול (ErrorRi) חושב בהתאם להפרש שבין התגמול המנובא לתגמול בפועל:

(2) ErrorRi= α(Ri-ERi)

נוסחה זו היא למעשה נוסחת רסקולה ואגנר והיא תואמת את ממצאיו של שולץ לגבי תפקידם של תאי הדופמין כמדווחי שגיאות בניבוי תגמול. מקדם הלמידה (α) בו השתמשנו היה 0.9. ערך זה התבסס על תוצאות שהתקבלו במספר מחקרים ביולוגיים וכן במחקרם של ניב, יואל ורופין (2000). 

ערך הניבוי החדש (NewER) עודכן במאגר המידע על-פי סכום התגמול המנובא והדיווח שהתקבל על השגיאה בניבוי התגמול. מכיוון  שהדיווח על השגיאה בניבוי התגמול יכול להיות שלילי, הוספתו לערך התגמול המנובא עשויה להקטין את ערך התגמול המנובא: 

   (3) NewER = ERi  + ErrorRi
כמו כן, מידות התגמולים המנובאות עבור המשבצות האפשריות לתנועה בצעד הבא, נשלפו
מתוך מאגר המידע. התגמולים המנובאים עבור כל משבצת אפשרית מסומנים על-ידי ERi.

במודול החרדה בוצעו גם כן שתי פעולות. הפעולה הראשונה הייתה חישוב רמות החרדה הצפויות בכל אחת מהמשבצות האפשריות. הפעולה השניה הייתה חישוב רמת חרדה כללית עבור הצעד הנוכחי. 

חישוב החרדה הצפויה (EA) עבור כל אחת מהמשבצות האפשריות התבצע על-פי הנוסחה הבאה,     המשקללת את רמות החרדה הצפויות בשל המרחק מה-HB ומהקירות (HBDA ו-WDA בהתאמה) עם מספר הביקורים שנעשה עד כה במשבצת (VN). שקלול זה מקטין את רמת החרדה ככל שהמשבצת "מוכרת" יותר. בנוסחה זו, כמו ביתר הנוסחאות שבהמשך, המשקל היחסי של המרכיבים השונים מבוטא על-ידי הפרמטרים Wi. ערכו של הפרמטרε  נקבע על-פי ממצאים אמפיריים.  

(4)  EAi = ((HBDAi*W1) + (WDAi*W2)) - (VNi)ε
       Where i = 0,1…..8, ε = 2.5
המשתנים HBDA ו- WDA תלויים במרחקים מ-HB ומהקירות כך שככל שהמרחק עולה, רמת החרדה עולה. הערכים מתוקננים כך שיתאימו לטווח הערכים שבין MinA לבין MaxA, שהם ערכים שרירותיים המייצגים את רמת החרדה המינימלית והמקסימלית. 

(5) HBDAi =  sqrt(HBD/MaxHBD)*(MaxA-MinA) + MinHBDA

(6) WDAi =  sqrt(WD/MaxWD)*(MaxA-MinA) + MinWDA

 רמת החרדה הכללית (GA) כוללת ארבעה מרכיבים: רמת חרדה בשל מרחק המשבצת הנוכחית מ-HB ומהקירות (HBDA ו-WDA) , רמת חרדה הנובעת מאחוז השטח הלא-המוכר (IFA) ורמת חרדה הנובעת ממספר הביקורים במשבצת הנוכחית (VA). 

(7) GA  = HBDA*W3 + WDA*W4 + IFA*W5 + VA*W6 

המשתנים HBDA  ו-WDA  מחושבים על-פי נוסחאות 5 ו6-. המשתנה IFA מהווה פונקציה אקספוננציאלית של אחוז השטח הלא-מוכר עבור החולדה (IFP),  כאשר אחוז השטח הלא מוכר מחושב כמספר המשבצות שבהן החולדה לא ביקרה מעולם. הפרמטר β הוא הבסיס של הפונקציה האקספוננציאלית. 
(8) IFA  = (β)IFP*(MaxIFA-MinIFA) + MinIFA

באופן דומה, החרדה הנובעת ממידת המוכרות של המשבצת הנוכחית (VA) מהווה פונקציה אקספוננציאלית של מספר הביקורים במשבצת (VN) כשבסיס הפונקציה הוא הפרמטר β. 

(9) VA =   (β)VN*(MaxVA-MinVA) + MinVA 

משתנה נוסף המשוקלל בעת בחירת המשבצת אליה תנוע החולדה הוא הסקרנות. הסקרנות באה לידי ביטוי רק כאשר החיה לא ביקרה מעולם במשבצת מסויימת. מידת הסקרנות נקבעת על-ידי הפרמטר δ. עבור משבצת בה החולדה לא ביקרה מעולם, ערכו של   CUהוא δ, אחרת הוא שווה לאפס. 

הנתונים המתקבלים מחישוב התגמולים הצפויים לכל משבצת אפשרית (ERi), החרדות הצפויות לכל משבצת אפשרית (EAi) הסקרנות שכל אחת מהן מעוררת (CUi) ורמת החרדה הכללית (GA) מגיעים יחדיו אל מודול בחירת ההתנהגות. במודול זה, מחושב ערך כדאיות הביקור (EVi) עבור כל משבצת אפשרית על-פי הנוסחה הבאה: 

(10) EVi = CUi*W7 + ERi*W8 - EAi*W9 - GA*W10
לאחר שחושבו ערכי הכדאיות עבור כל אחת מתשע המשבצות האפשריות, מתבצע תהליך הבחירה של המשבצת הבאה. בהסתברות של 0.80 נבחרת המשבצת בעלת ערך הכדאיות המקסימלי ובהסתברות של 0.20 נבחרת משבצת רנדומלית מבין תשע המשבצות האפשריות. 

לאחר בחירת המשבצת, מסתיים הצעד הנוכחי, והתהליך חוזר על עצמו בצעד הבא.
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החולדה בסימולציה מראה מספר התנהגויות מרחביות, התואמות את ההתנהגות של חולדה אמיתית בOpen Field-. הנתונים שיוצגו להלן מבוססים על הרצה אופיינית באורך 10,000 צעדים (ערכי הפרמטרים בהם השתמשנו בהרצה זו מופיעים בנספח א'). בהרצה זו, החולדה נשארה כעשרה צעדים במשבצת שהוגדרה כ-HB, ולאחר מכן החלה לבקר במשבצות הסמוכות לה. בתרשימים 1(א)-(ה) מוצגת כמות הביקורים המצטברת בכל אחת מהמשבצות, בשלבים שונים בריצת הסימולציה (100, 1000, 3000, 5000 ו10000- צעדים). ניתן לראות כי עם התקדמות הסימולציה, הרחיבה החולדה את השטח אותו היא חקרה והתרחקה יותר מן ה-HB, כמו כן ניכר כי החולדה המדומה שוהה בעיקר במשבצות הצמודות לקיר או הקרובות אליו. 
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תרשים 2 מציג את כמות הביקורים המצטברת כפונקציה של מרחק מה-HB, בשלבים שונים בריצת הסימולציה (כמות הביקורים המצטברת בכל מרחק, חושבה ככמות הביקורים הממוצעת במשבצות הנמצאות במרחק זה מה-HB). ניכר כי בכל אחד מהשלבים, ככל שהמרחק מה-HB גָדֵל, כך כמות הביקורים המצטברת בו קְטֵנה. דפוס זה תואם את התנהגותן של חולדות אמיתיות, השוהות זמן רב יותר באזורים הקרובים ל-HB ומבצעות מספר מועט של ביקורים באזורים הרחוקים ממנו. דפוס נוסף המסתמן בתרשים, הוא התרחבות השטח שבו כמות הביקורים המצטברת זהה לזו שב-HB. הדבר בא לידי ביטוי במשטח מישורי (plateau) בגרף, ההולך וגדל ככל שהסימולציה מתקדמת. 
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תרשים 3 מציג את אחוז השטח המוכר (בו ביקרה החיה לפחות פעם אחת) כפונקציה של מספר הצעדים בסימולציה. עד תום ההרצה,  ביקרה החולדה המדומה ב11%-  מהסביבה (99 משבצות מתוך סביבה הכוללת 900 משבצות). הגדילה באחוז השטח המוכר היא לוגריתמית, באופן מקורב. 
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ניתן לנתח את תנועתה של החולדה המדומה כסדרת גיחות,  הכוללות יציאה מהמשבצת שהוגדרה כ-HB, ביקור במשבצות שונות וחזרה אל ה-HB.  תרשים 4 מציג את אורך הגיחות (המרחק המקסימלי מה-HB בכל גיחה) כפונקציה של מספר הגיחה. ניתן לראות כי אורך הגיחות גדל עם התקדמות ההרצה, בהתאם לניבוי. אמנם, ישנן גיחות קצרות לא מועטות, אך ניכרת בברור גדילה הדרגתית. גדילה זו נעצרת לאחר כ30- גיחות.  תרשים 5 מציג את מספר הצעדים בגיחה כפונקציה של מספר הגיחות. ניכרת שונות רבה באורך הגיחות, בניגוד לניבוי, אולם קיימת מגמה מתונה של התארכות משך הגיחות.   
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תרשים 6 מציג את השפעתם של שינויים במשקל רמת החרדה (W9) על כמות הביקורים המצטברת כפונקציה של מרחק מה-HB, לאחר 3000 צעדים. השינויים במשקל רמת החרדה נערכו תוך שמירה על משקלם היחסי של יתר הגורמים. ניתן לראות כי ככל שרמת החרדה עולה, כמות הביקורים המצטברת באזור ה-HB גדלה וכמות הביקורים במשבצות הרחוקות מה-HB קטנה. תרשים 7 מציג את השפעת השינויים במשקל רמת החרדה על הגדילה באחוז השטח המוכר. ניכר כי ככל שרמת החרדה קטנה, אחוז השטח המוכר גדל והפונקציה המתארת את הגדילה מתקרבת לפונקציה לינארית.
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בתרשים 8 מוצגת השפעת שינויים במשקל רמת התגמול (W8) על כמות הביקורים המצטברת כפונקציה של מרחק מה-HB, לאחר 3000 צעדים. שינויים אלו נערכו תוך שמירה על משקלם היחסי של יתר הגורמים. ניתן לראות כי ככל שרמת התגמול גבוהה יותר, כך החולדה מבקרת באזורים רחוקים יותר מה-HB. השפעת שינוי משקל התגמול על הגדילה באחוז השטח המוכר מוצגת בתרשים 9. ניכר כי העלייה באחוז השטח המוכר היא חדה יותר, ככל שמשקל התגמול הוא גדול יותר. 




דיון

במודל זה ניסינו ליצור הדמייה של התנהגות אקספלורציה כתוצר פעולתם של מבנים פיזיולוגיים הנמצאים בבסיס בחירת התנהגות. המבנים הפיזיולוגיים סיפקו מערכת כללית לבחירת התנהגות אופטימלית בהנתן תנאים סביבתיים מסוימים. בכדי להתאים מערכת זו לבחירת התנהגות אקספלורציה, הנחנו כי ה"אופטימליות" של התנהגות אקספלורטיבית נקבעת על-ידי אינטראקציה בין חרדה לבין שאיפה לקבלת תגמול. הנחות נוספות שנעשו במודל כוללות את הנחת קיומו של מקום מוכר בתחילת כל הרצה (ה-HB), הנחת מקורות שונים לחרדה (התרחקות מה-HB, התרחקות מהקירות), ההנחה כי חרדות אלו פוחתות עם חשיפה חוזרת לאותו מקום, וההנחה כי גירוי חדש מספק תגמול ההולך ופוחת בעקבות חשיפות חוזרות אליו. השילוב בין המרכיבים הללו איפשר יצירת התנהגות בעלת מאפיינים הדומים להתנהגות אקספלורציה בחולדות. 

תנועת החולדה תאמה מבחינות רבות את תנועתה של חולדה אמיתית המבצעת אקספלורציה בסביבה חדשה. בצעדים הראשונים, תנועתה של החולדה הייתה מוגבלת לאזור ה-HB. עם התקדמות הסימולציה, החולדה החלה לנוע לאזורים מרוחקים יותר. במרבית הצעדים בסימולציה, החולדה שהתה במשבצות הצמודות לקיר או קרובות אליו. בשלבים מאוחרים בסימולציה, ניתן היה לראות כי כאשר החולדה שוהה באזור ה-HB, היא מבקרת במשבצות הסמוכות ל-HB יותר מאשר ב-HB המקורי עצמו, דפוס הקיים גם אצל חולדות אמיתיות. תיאור זה של תנועת החולדה תואם את תיאור התנהגות האקספלורציה של חולדות בניסוי אותו ערכו טשרניחובסקי ועמיתיו (1996). 

אחד המאפיינים הבולטים של התנהגות אקספלורציה הוא הגדילה באורך הגיחות כפונקציה של הזמן. גדילה זו היא רבה בתחילת ה-Session ולאחר מכן מגיעה ל-Plateau (Tchernichovsky and Golani, 1995). ניתן לראות בתרשים 3 כי תנועתה של החולדה, התאפיינה בתבנית זו של גיחות ההולכות וגדלות, עד לאורך מקסימלי מסויים. יחד עם זאת, הסתמנה שונות רבה במשך הגיחות (מספר הצעדים בכל גיחה). על אף שונות זו, קיימת מגמה מתונה של עלייה במשך הגיחות עם התקדמות הסימולציה. דפוס משמעותי נוסף, אותו מתארים טשרניחובסקי וגולני כמאפיין התנהגות אקספלורציה של חולדה, הוא העדפה ברורה ל-HB המתבטאת בכמות ביקורים מצטברת ב-HB הגדולה מכמות הביקורים המצטברת בכל מקום אחר בסביבה. כאמור, במודל זה, ה-HB הוגדר עבור החולדה באופן שרירותי כמשבצת מסויימת בסביבה. בתרשים 2, המציג את כמות הביקורים המצטברת כפונקציה של המרחק מה-HB, נראה כי אכן קיימת מגמה של ירידה הדרגתית בכמות הביקורים ככל שמתרחקים מה-HB. יחד עם זאת, כמות הביקורים המצטברת במשבצת שהוגדרה כ-HB אינה עולה על כמות הביקורים המצטברת ביתר האזורים בסביבה, בניגוד לממצאיהם של טשרניחובסקי וגולני. כמות הביקורים במשבצת ה-HB היא אמנם המקסימלית בסביבה, אולם כמות זהה של ביקורים קיימת גם באזורים הסמוכים לו, דבר הבא לידי ביטוי במשטח מישורי (plateau) בגרף. משטח מישורי זה גדל עם התקדמות הסימולציה. בעוד שבתחילת הסימולציה משבצת ה-HB אכן זוכה למספר הביקורים הגבוה ביותר, בשלבים מאוחרים יותר, השטח שבו כמות הביקורים המצטברת זהה לזו של ה-HB הולך וגדל. ניתן לראות באורך משטח מישורי זה, מדד לאזור בו רמת החרדה של החולדה היא הנמוכה ביותר, או לאזור "הנתפס" על-ידה כ-HB. בהנתן מדד זה, נראה כי האזור הנתפס כ-HB מתרחב עם התקדמות הסימולציה. דפוס זה, של התרחבות ה-HB כפונקציה של משך החשיפה לסביבה, תואם ממצאים אחרים של טשרניחובסקי וגולני. על-פי ממצאים אלו, בתחילת תהליך האקספלורציה, הכניסה והיציאה אל אזור ה-HB מתאפיינת בתבנית מהירות סימטרית, בעוד שהתנועה באזורים רחוקים יותר מה-HB מתאפיינת בתבנית מהירות א-סימטרית. עם הזמן, מתרחב האזור המתאפיין בתבנית מהירות סימטרית זו, אל האזורים הסמוכים ל-HB. ניתן להסיק מממצאים אלו כי בעקבות חשיפה ממושכת לסביבה, האבחנה שבין ה-HB לבין האזורים הסמוכים אליו, מטשטשת.  

מאפיין נוסף של התנהגות אקספלורציה הוא שהתנהגות זו מסתיימת לאחר פרק זמן מסוים של חשיפה לסביבה. תופעה זו מכונה הביטואציה (Horn, 1967). בכל Session החולדה חוקרת רק חלק מסוים מתוך הסביבה. תהליך חקירת הסביבה ממשיך ב-Sessions הבאים. המודל המתימטי של טשרניחובסקי ובנימיני אינו משחזר תופעה זו והדבר מהווה לדבריהם פגיעה במידת הריאליסטיות של המודל. במודל אותו הצגנו, הגדילה באחוז השטח המוכר היא לוגריתמית באופן מקורב. פירוש הדבר שבתחילת כל Session מתרחשת עלייה חדה באחוז השטח המוכר, אך עלייה זו פוחתת ככל שה-Session מתקדם, עד שהיא מתקרבת לאפס. מאפיין זה בא לידי ביטוי גם באורך הגיחות. כאמור, אורך הגיחות (המרחק המקסימלי מה-HB בכל גיחה) גדל עד שמגיע לאורך מקסימלי מסויים. החל מאותו שלב, הגיחות כולן נעשות בתוך השטח שבין ה-HB המקורי ובין מרחק מקסימלי זה מה-HB. שני מאפיינים אלו מהווים ביטוי לדפוס דמוי הביטואציה בהתנהגות החולדה. מאחר והמודל אינו מדמה Sessions שונים, כלומר כל הרצה מהווה למעשה את ה-Session הראשון של החולדה בשטח, לא ניתן לבחון מגמות בגדילת אחוז השטח המוכר או בגדילת אורך הגיחות על-פני Sessions שונים. 

בחלק מן ההרצות, נבחנה השפעתם של שינויים בערכים המייצגים את משקל התגמול או משקל החרדה על התנהגות החולדה. שינויים ברמת התגמול הובילו לדפוס התנהגות הדומה לזה שנוצר בעקבות שינויים ברמת החרדה: ברמות תגמול נמוכות או רמות חרדה גבוהות, החולדה שהתה רוב הזמן באזור ה-HB, ובתום הריצה, אחוז השטח שאותו חקרה החולדה היה קטן יותר מהרגיל והמרחק המקסימלי מה-HB היה קצר יותר. ברמות תגמול גבוהות, או רמות חרדה נמוכות, החולדה יצאה מהר יותר מהאזור הקרוב ל-HB ושהתה במשבצות רחוקות יותר מהקירות, בתום הריצה אחוז השטח המוכר היה גדול באופן משמעותי מהרגיל והמרחק המקסימלי מה-HB היה גדול יותר. הדימיון בדפוסי ההתנהגות שנוצרו כתוצאה משינויים ברמות התגמול ומשינויים ברמות החרדה, תואם את ההנחות שבבסיס המודל, לפיהן התגמול והחרדה ממלאים תפקיד משלים ביצירת התנהגות אקספלורציה - התגמול ככוח מניע והחרדה ככוח מעכב. ניכר כי  דפוס השינויים בהתנהגות החולדה תואם את השפעת אגוניסטים ואנטגוניסטים לדופמין וכן חומרים משככי חרדה ומעוררי חרדה על מידת הנכונות להחשף לסביבה בלתי מוכרת בניסויי 
ה-Elevated Maze (Nicklson 1981, Rodgers et al. 1996, Matto et al 1997). כמו כן, דפוס השינויים בהתנהגות החולדה תואם את ממצאיו של מחקר שבחן התנהגות ב-Open Field, לפיו חולדות נטולות רצפטורי דופמין מסוג D4 שהו זמן רב יותר באזור ה-HB בהשוואה לחולדות בקבוצת ביקורת, ביצעו פחות כניסות למרכז הזירה ונטו פחות להתקרב לאובייקטים חדשים (Dulawa et al, 1999). יש לציין, כי אחת ההשפעות הבולטות של מתן אנטגוניסטים ואגוניסטים לדופמין הוא השפעה על מידת הפעלתנות של החולדה. השפעה זו נובעת ממעורבות הדופמין בשליטה על פעילות מוטורית. מכיוון שהיבט זה של תפקיד הדופמין לא נכלל במודל שלנו, השפעות אלו לא באו לידי ביטוי.

היבט נוסף שעלה בסימולציה היה ההשוואה בין מדיניות תגמול המבוססת על תגובה לבין מדיניות תגמול המבוסס על מיקום מרחבי. בשלבים הראשונים בפיתוח המודל הנחנו, כי החיה תעדכן את התגמול המנובא עבור תגובה ספציפית (תנועה ממשבצת X למשבצת Y), ולא עבור משבצת ספציפית (הבחירה במשבצת X). הנחה זו התבססה על המודל הפיזיולוגי של יואל ווינר, לפיו בסטריאטום מקודדות התנהגויות מוטוריות שהובילו לקבלת תגמול בהקשרים סביבתיים מסויימים (Joel and Weiner, 1999). אולם כאשר יושמה הנחה זו התברר כי מידת הדימיון בין התנהגותה של החולדה להתנהגות אקספלורציה רגילה, הייתה מועטה. החולדה לא יצרה התנהגות HB הכוללת גיחות הולכות וגדלות אלא הקיפה את הזירה במעגלים קונצנטריים הולכים וקטנים (הנתונים אינם מצורפים). בשל מרכזיותה של הנחה זו במודלים פיזיולוגיים רבים, יש לבחון את הסיבה להיווצרות דפוס זה של התנהגות. ניתן לשער כי האופן בו יישמנו את מדיניות התגמול הזו, הוא שגרם לדפוס זה של תוצאות. אם לדוגמא, החולדה נעה ממשבצת 1 למשבצת 2, וקיבלה תגמול עבור פעולה זו, הרי שבמאגר המידע התעדכן תגמול עבור הפעולה 
1 -> 2. כאשר ביקרה החולדה במשבצת אחרת ממנה ניתן להגיע אל משבצת 2, נאמר משבצת 3, התגמול המנובא במאגר המידע עבור התנועה 3 -> 2 עדיין היה 0 ועל-כן לא הייתה לה סיבה לבחור בתנועה מרחבית זו. מסיבה זו, החולדה לא הראתה נטייה להשאר באזורים בהם קיבלה תגמול. ייתכן שביישום המבוסס על רשת נוירונים, חיזוק הסכמה המייצגת את התנועה 
1 -> 2 היה גורם גם לחיזוק של סכמות הסמוכות אליה, ובכך מייצג בצורה נאמנה יותר את אסטרטגיית התגמול הזו. המעבר למדיניות תגמול מבוססת מיקום מרחבי היווה פתרון לבעיה זו. 

על אף שהמודל הצליח לדמות חלק מן ההיבטים המאפיינים התנהגות אקספלורציה של חולדות, הוא אינו מתאר כמה מן ההיבטים החשובים בהתנהגות זו. ראשית, אין התייחסות במודל למהירות תנועתה של החולדה. החולדה נעה בקצב קבוע, בעוד שחולדות אמיתיות מפגינות דפוסים מורכבים של שינויי מהירות כפונקציה של מרחקן מה-HB וכפונקציה של משך חשיפתן לסביבה (Eilam and Golani, 1989). שנית, בכדי לפשט את הסימולציה, ה-HB נקבע באופן שרירותי לאחת מפינות הסביבה. לא נבחנה השפעת מיקום שונה של ה-HB על התנהגות החולדה. היבט נוסף המאפיין התנהגות אקספלורציה הוא יצירתם של HB נוספים בעקבות חשיפה ממושכת לסביבה. המודל הנוכחי אינו מתאר היבט זה. כמו כן, המודל אינו מאפשר מעקב אחר התנהגות החולדה על פני מספר Sessions שונים. בכל פעם שהחולדה נכנסת לסביבה, היא רואה אותה לראשונה. מכיוון שקיימות מגמות שונות הבאות לידי ביטוי רק על פני מספר Sessions, מעניין יהיה לבחון הרחבה של מודל זה אשר תכלול אפשרות זו. 

במודל הנוכחי, האלגוריתם שהנחה את בחירת ההתנהגות הנו אלגוריתם חמדני, הפועל על פי הכדאיות המרבית בכל צעד, ללא תכנון ארוך טווח. המודל של נורמן ושליס (1986), מתאר מערכת בעלת שתי רמות של שליטה על התנהגות: רמת Contention Schedueling המבצעת בחירה בסכמה בעלת רמת ההפעלה הגבוהה ביותר ברגע נתון, וכן רמתSupervisory Attentional System  (SAS) המבקרת את פעולת הרמה הנמוכה ומכתיבה אסטרטגיות התנהגותיות ארוכות טווח, בין היתר באמצעות השפעה על רמות ההפעלה של הסכמות השונות (Norman and Shallice, 1986). המודל הנוכחי מדמה רק את הרמה הנמוכה של השליטה בהתנהגות. אף על פי כן, דפוס ההתנהגות שנוצר הוא מורכב למדי ובעל דימיון רב להתנהגות האקספלורציה של החולדה. על-פניו, ממצאים אלו מרמזים על כך שהתנהגות אקספלורציה אינה כרוכה בהפעלת אסטרטגיות התנהגותיות מרמה גבוהה, אלא נוצרת כתוצאה משקלול גורמים לוקליים בלבד. יחד עם זאת, ניתן לטעון כי המודל הנוכחי כולל גם ייצוג מסויים של רמה גבוהה לשליטה בהתנהגות, בדמות קיומן של חרדות הנובעות בשל מרחק מה-HB וחרדות הנובעות בשל מרחק מהקירות. הבסיס לטענה זו הוא שחרדות אלו הן בעלות אופי גלובלי. תמיכה נוספת למעורבות אפשרית של רמה גבוהה של שליטה בהתנהגות בתהליך האקספלורציה, מספקים ממצאיהם של עילם וגולני (1989) בדבר תבניות מהירות שונות המאפיינות תנועה המתרחקת מה-HB ותנועה המתקרבת אליו. קיומן של תבניות שונות עשוי להצביע על קיומן של שתי אסטרטגיות התנהגותיות: אסטרטגיה של יציאה מה-HB ואסטרטגיה של חזרה אליו, כאשר בנקודה מסויימת מתבצעת החלטה לעבור מאסטרטגייה אחת לאחרת. מודל עתידי יוכל לבחון את תרומתה של הוספת רמה גבוהה של שליטה בהתנהגות להדמיית התנהגות האקספלורציה של החולדה. 

נספח א': ערכי הפרמטרים
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מידת חרדה הנקבעת על-פי מספר הביקורים במשבצת הנוכחית בה נמצאת החולדה�
VA�
�
קבוע המשמש בסיס לפונקציה האקספוננציאלית המחשבת את IFA ואת VA �
γ�
�
פרמטר המייצג את קצב ירידת החרדה כפונקציה של מספר הביקורים במשבצת�
ε�
�



מודול בחירת התנהגות:


קבוע המייצג את ערך הסקרנות �
δ�
�
מידת הסקרנות עבור משבצת i�
CUi�
�
הכדאיות הצפויה לבחירה במשבצת i �
EVi�
�
המשבצת שנבחרה כיעד לתנועה בצעד הבא�
Si�
�






תגמול











התגמול המנובא


 לגבי המשבצת הנוכחית (ER)





* כמות ביקורים >


  במשבצת הנוכחית


* מרחק מקירות של    �   משבצת נוכחית





חרדה





 רמת חרדה צפויה בכל משבצת אפשרית





 רמת חרדה כללית בצעד הנוכחי


 





בחירת התנהגות








 תגמול שהתקבל


בפועל עבור המשבצת הנוכחית (R)





"תאי דופמין"





עדכון ערך התגמול המנובא  


החדש (NewER) עבור המשבצת





חרדה מנובאת לתשעת הצעדים


האופציונליים (EAi)


+


חרדה כללית





 < * כמות ביקורים


   במשבצות אופציונליות 


* מרחק מהקירות    


   במשבצות אופציונליות�* מרחק מ-HB במשבצות


   אופציונליות











תפיסה





אלגוריתמים המחשבים


מרחקים מקירות ומ-HB





זכרון





* מיקום HB


* מטריצה המייצגת 


את מספר הביקורים בכל משבצת





מיקום נוכחי














תגמול מנובא לתשעת הצעדים


האופציונליים


(ERi)





שרטוט 1. תרשים זרימה סכמטי של צעד בסימולציה 


	








מודול תגמול:


0.9 (קבוע המייצג את מקדם הלמידה)�
α�
�
0.9 (קבוע המייצג את הבסיס של הפונקציה האקספוננציאלית המשמשת לחישוב מידת התגמול שהתקבלה כתוצאה משהייה במשבצת)�
β�
�






מודול חרדה:


0.9 (קבוע המשמש בסיס לפונקציה האקספוננציאלית המחשבת את IFA ואת VA)�
γ�
�
2.5 (קבוע המייצג את קצב ירידת החרדה כפונקציה של מספר הביקורים במשבצת)�
ε�
�
0.4 (משקל HBDA  בחישוב רמת החרדה הצפויה עבור משבצת כלשהי)�
W1�
�
0.6 (משקל WDA  בחישוב רמת החרדה הצפויה עבור משבצת כלשהי)�
W2�
�
0.12 (משקל HBDA  בחישוב רמת החרדה הכללית)�
W3�
�
0.12 (משקל WDA  בחישוב רמת החרדה הכללית)�
W4�
�
 0.64 (משקל IFA בחישוב רמת החרדה הכללית)�
W5�
�
0.12 (משקל VA בחישוב רמת החרדה הכללית)�
W6�
�



מודול בחירת התנהגות:


0.1 (משקל הסקרנות בחישוב הכדאיות)�
W7�
�
0.2 (משקל התגמול המנובא בחישוב הכדאיות)�
W8�
�
0.6 (משקל החרדה המנובאת בחישוב כדאיות)�
W9�
�
0.1 (משקל החרדה הכללית בחישוב הכדאיות)�
W10�
�



הערה: ערכי ה-Max המופיעים בכל המשוואות שווים ל1000-, �            ואילו ערכי ה-Min שווים ל0-.
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