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Импульсивность – один из важнейших симптомов целого ряда психических расстройств.
Анализ активности структур головного мозга, связанных с организацией целенаправлен-
ного поведения, является важным направлением исследования для понимания нейробио-
логических основ импульсивности. Орбитофронтальная кора и субталамическое ядро –
взаимосвязанные структуры головного мозга, роль которых в организации “импульсивно-
го” и “самоконтролируемого” поведения в настоящее время активно обсуждается. Одним
из критериев “импульсивного” поведения является проявление межсигнальных реакций.
Межсигнальные реакции – это неподкрепляемые инструментальные движения в отсут-
ствие внешнего триггерного сигнала. С помощью поведенческой методики “право выбо-
ра” подкрепления и метода хронической регистрации мультинейронной активности мы
исследовали активность нейронов орбитофронтальной коры и субталамического ядра на
кошках в условиях выбора пищевого подкрепления разного качества. С помощью кластер-
ного анализа и анализа перистимульных гистограмм нами были получены данные об акти-
вации отдельных популяций нейронов этих структур в периоды получения пищевого под-
крепления и при окончании межсигнального движения, которое не подкреплялось. Мы
предполагаем, что орбитофронтальная кора и субталамическое ядро играют важную роль в
поддержании эффекта “подкрепления” при межсигнальных реакциях.
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ВВЕДЕНИЕ

Проблема “импульсивного” и “самокон-
тролируемого” поведения индивидуума – од-
на из актуальных научных проблем на сего-
дняшний день. С точки зрения психологии
по Н.И. Ганошенко, импульсивность [лат.
impulses – толчок, побуждение] – особен-
ность поведения человека, заключающаяся в
склонности действовать по первому побуж-
дению, под влиянием внешних обстоятельств
или эмоций [Венгер, 2005]. В психиатрии под
импульсивностью понимают феномены им-
пульсивных влечений, то есть нарушения во-

левой сферы. Импульсивное влечение – не-
мотивированное, безвольное, пароксизмально
возникающее влечение на фоне аффективно-
суженного сознания. К патологии влечений от-
носятся также извращение влечений, навязчи-
вые влечения, компульсивные влечения. Веро-
ятно, как и нормальная импульсивность, так и
нарушения в сфере влечений подчинены од-
ному и тому же физиологическому или, в слу-
чае нарушения, патофизиологическому про-
цессу, происходящему в головном мозге. В
модельных экспериментах на животных де-
лаются попытки выявить нейробиологиче-
ские механизмы “импульсивного” и “само-
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контролируемого” поведения, дать научное
обоснование терапевтического воздействия
фармакологических препаратов на “импуль-
сивное” поведение в клинике [Dalley, Roiser,
2012; Evenden, 1999; Nocjar et al., 2002; Pattij,
Vanderschuren, 2008; Winstanley et al., 2006].

С точки зрения экспериментальной фи-
зиологии “импульсивность” – это предпо-
чтение ситуаций с немедленным получением
подкрепления, даже если оно невысокого ка-
чества или малого объема. И, напротив, “са-
моконтролируемое” поведение выражается в
предпочтении подкрепления лучшего каче-
ства или большего количества, даже если его
получение требует больших усилий, предпо-
лагает длительное ожидание или преодоле-
ние препятствий.

Наличие большого количества межсиг-
нальных реакций также является одной из ха-
рактеристик “импульсивности” в различных
экспериментальных моделях на человеке и
животных. В целом феномен межсигнальных
реакций пока не получил подробного обсуж-
дения в научной литературе. Механизм фор-
мирования и поддержания межсигнальных
реакций остается малоизученным. Существу-
ют единичные экспериментальные работы,
посвященные исследованию межсигнальных
реакций в широком смысле этого понятия, –
как комплекса реакций, возникающих в меж-
стимульный период, который может вклю-
чать в себя повороты головы, облизывания,
груминг, а также воспроизведение, в усечен-
ном варианте либо полностью, выученных
инструментальных движений [Merzhanova,
1997; Думенко, Козлов, 1997; Пакович, 1971].
В нашей работе мы рассматривали межсиг-
нальную реакцию как самоинициированное
инструментальное движение в отсутствие
внешнего условного сигнала, которое не под-
крепляется. С точки зрения оптимизации по-
ведения животного после обучения эти меж-
сигнальные движения без подкрепления бес-
смысленны, вместе с тем, они не угашаются
полностью. В научной литературе предлага-
ются различные теории объяснения этого фе-
номена, в частности, гипотеза об “обратных
условных связях” в условнорефлекторной ду-
ге [Merzhanova, 1997; Асратян, 1977; Давыдо-
ва, 1986; Думенко, Козлов, 1997; Пакович,
1971; Руденко, 1974; Скипин и др., 1955].

В нашей работе мы исследовали период
межсигнальных реакций при “импульсив-
ном” и “самоконтролируемом” поведении. В
центре внимания была активность нейронов

орбитофронтальной коры и субталамиче-
ского ядра – взаимосвязанных структур го-
ловного мозга, роль которых в организации
“импульсивного” и “самоконтролируемого”
поведения в настоящее время активно обсуж-
дается [Fettes et al., 2017; Hell et al., 2018; Mor-
ris et al., 2017; Rolls, Grabenhorst, 2008; Schultz,
Dickinson, 2000; Tanaka et al., 2004; Watanabe,
1996; Witt et al., 2004; Zavala et al., 2014]. Пре-
фронтальные области коры, и в частности ор-
битофронтальная зона, тесно связаны с под-
корковыми структурами и дают проекции в
дорсомедиальные и вентральные области
стриатума, прилежащее ядро (nucleus ac-
cumbens), ядра таламуса, вентральную тег-
ментальную область, компактную часть чер-
ного вещества (substantia nigra, pars compacta),
zona incerta, субталамическое ядро (subthalam-
ic nucleus) [Cavada et al., 2000; Haynes, Haber,
2013; Nauta, 1964; Öngür et al., 1998; Rolls,
2000; Schultz, Tremblay, 2006]. Все эти струк-
туры входят в состав распределенной ней-
ронной сети, в так называемый “круг под-
крепления”, и связаны с регуляцией целена-
правленного поведения [Hikosaka et al., 2014].
Субталамическое ядро (subthalamic nucleus,
STh) и прилегающая к нему zona incerta явля-
ются одним из важнейших звеньев этой си-
стемы и к настоящему времени плохо изуче-
ны. Субталамическое ядро входит в комплекс
базальных ядер головного мозга и получает
проекции как от моторных, так и от фрон-
тальных областей коры в составе “суперпря-
мого пути” (“hyperdirect pathway”) [Baunez,
Lardeux, 2011; Nambu et al., 2002].

Мы предположили, что проявление “им-
пульсивности” в поведении может быть свя-
зано с активностью нейронов орбитофрон-
тальной коры и субталамического ядра не
только в периоды условнорефлекторных ре-
акций, но и при межсигнальных реакциях. В
связи с этим целью нашей работы было
изучение функциональной роли орбито-
фронтальной коры и субталамического ядра в
регуляции межсигнальных реакций.

МЕТОДИКА
Методика “права выбора” подкрепления

В эксперименте участвовали восемь взрос-
лых здоровых кошек обоего пола со средним
весом от 3 до 4 кг, возрастом от 2 до 10 лет.
Эксперименты осуществляли с соблюдением
принципов гуманности, изложенных в дирек-
тивах Европейского Сообщества (86/609/ЕС)
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и одобренных Комитетом по медицинской
этике в соответствии с положением Институ-
та высшей нервной деятельности и нейрофи-
зиологии РАН о работе с экспериментальными
животными. В эксперименте была использова-
на методика “права выбора” подкрепления
[Мержанова, Берг, 1991].

Схема эксперимента выглядела следую-
щим образом: в первую секунду после вклю-
чения света (условного сигнала, УС) педаль
была заблокирована (нажатие на нее не приво-
дило к получению подкрепления), со второй по
третью секунды педаль была разблокирована,
при нажатии на педаль в этот промежуток вре-
мени кошка получала хлебомясную смесь (5 г)
(рис. 1(а)). УС выключался в момент кор-
ректного нажатия на педаль, и проба счита-
лась завершенной. Если в течение трех секунд
после включения условного раздражителя
кошка не совершала инструментального нажа-
тия на педаль, то в следующий период, с чет-
вертой по девятую секунды, педаль была вновь
заблокирована. На десятой–одиннадцатой се-
кундах наступало следующее окно “активной”
педали, при нажатии на педаль в этот времен-
ной промежуток кошка получала высокока-
чественное пищевое подкрепление – мясо (5 г).
УС действовал в течение сигнального перио-
да и выключался по истечении максимально-
го периода 11 с или при успешном нажатии на
педаль, во всех этих случаях проба считалась
законченной. Общая освещенность камеры
составляла 2 Лк, в период действия условного
света – 25 Лк. При эффективных реакциях
после выключения УС подача кормушек
включалась автоматически. Задержки в пода-
че хлебомясной смеси составляли 500 мс, при
подаче мяса – 1 с, что было обусловлено тех-
ническими причинами. Время подачи корму-
шек с подкреплением рассматривали как пе-
риоды ожидания подкрепления.

Если в течение пробы животное не совер-
шало инструментальных действий в первое
либо во второе временное окно “активной”
педали, то не получало никакого подкрепле-
ния, а реакция классифицировалась как про-
пуск инструментальной реакции. Успешное
нажатие педали в первые три секунды с полу-
чением низкокачественного подкрепления
определяли как коротколатентную реакцию,
а успешное нажатие педали с четвертой по
одиннадцатую секунду с получением высоко-
качественного подкрепления – как длинно-
латентную (рис. 1 (а)). При выполнении по-
веденческой задачи у животных наблюдались

ошибки разного типа: преждевременное сня-
тие лапы с педали, “недожатие” педали или
опоздание – нажатие на педаль в течение 1 с
после выключения условного света.

Межсигнальное движение мы определяли
как самоинициированное инструментальное
движение (нажатие на педаль), совершаемое
животным в период между пробами, не со-
провождающееся получением подкрепления.
Анализ межсигнальных периодов начинали
после 1 с периода с момента завершения про-
бы и заканчивали за 1 с до начала следующей
пробы. Поведение животного в интервале от
1 с до начала пробы до 1 с после окончания
пробы рассматривали как часть условноре-
флекторной реакции. Поэтому инструмен-
тальные ответы в период продолжительно-
стью 1 с после завершения пробы классифи-
цировали как ошибки животного. Средняя
длительность межсигнального периода со-
ставляла 35.89 ± 26.31 с, и регулировалась
экспериментатором. Во время межсигналь-
ного периода кошки гуляли по камере, зани-
мались грумингом либо могли неподвижно
сидеть и смотреть на педаль, обнюхивать кор-
мушки, а также совершать межсигнальные
инструментальные реакции. Готовность
кошки к пробе определяли по ее характерной
позе: сидит перед педалью, смотрит на пе-
даль, при этом лапы находятся на полу каме-
ры. В течение одного межсигнального перио-
да животное могло совершить одно или не-
сколько межсигнальных движений.

Перед каждым экспериментом у животных
была пищевая депривация в течение 4–5 ч.
Эксперимент проводился в одно и то же вре-
мя суток. Вес животных контролировался на
протяжении всего экспериментального пе-
риода.

Анализ результатов поведенческого тести-
рования проводили в программе Statistica 10 с
использованием однофакторного дисперси-
онного анализа (one-way ANOVA) и post-hoc
анализа Tukey, а также в программе MATLAB
R2014a c применением метода кластерного
анализа k-средних (k-means).

Хроническая регистрация и анализ 
мультинейронной активности

Каждому обученному животному прово-
дили операцию по вживлению полумикро-
электродов в головной мозг под общей ане-
стезией. Координаты вживления для орбито-
фронтальной коры были: AP +30–+26, L±4,
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Рис. 1. Методика “права выбора” подкрепления. (а) Схема эксперимента.  – включение условного раз-

дражителя – света;  – выключение условного раздражителя; б-периоды – педаль заблокирована: нажа-
тие не приводило к получению подкрепления; а-периоды ( ) – педаль “активна”: при нажатии животное
получало подкрепление; к1, к2 – периоды движения кормушек;  – межсигнальный период; h – сиг-
нальный период;  – периоды регистрации первого нажатия; j – ожидание подкрепления;  – полу-
чение низкокачественного подкрепления – хлебомясной смеси (5 г);  – получение высококачественно-
го подкрепления – мяса (5 г). (б) Схемы из стереотаксического атласа головного мозга кошки Reinoso-Su-
arez F., 1961 г. Квадратами показана локализация вживленных полумикроэлектродов в область
орбитофронтальной коры по результатам 12 операций AP +25 – +29 и субталамического ядра по результа-
там 9 операций AP +8.0 – +8.5; PRS – Sulcus praesylvius; TOL – Tractus olfactorius et Tractus tectoolivaris;
BOL – Bulbus olfactorius; LAT – Sulcus lateralis; SUPS – sulcus suprasylvius; ENR – Cortex entorhinalis; ECSP –
Sulcus ectosylvius posterior; SPL – Sulcus splenialis; RPS – Sulcus rhinicus posterior; CA – Hippocampus; GL – Cor-
pus geniculatum laterale; HIP – Hypophysis; VTH – Nuclei ventralis thalami; M – Nucleus medialis dorsalis thalami;
LP – Nucleus lateralis thalami, pars posterior; Sth – nucleus subthalami.
Fig. 1. Schematics of the behavior test “active choice” of different quality reinforcements. (а) The experiment de-
sign.  – cue light onset;  – switching-out of the cue light; б-periods – the pedal is blocked: pedal pressing
didn’t lead to reinforcement; а-periods ( ) – pedal is active: in response to pedal pressing an animal got a reinforce-
ment; к1, к2 – periods of feeders movement;  – intertrial period; h – trial period;  – periods of the first pedal
pressing registration; j – expectation of the reinforcement;  – getting of the low-quality reinforcement – bread-
meat mix (5 g);  – getting of the high-quality reinforcement – meat (5 g). (б) Schemes from the stereotaxic atlas
of cat’s brain Reinoso-Suarez F., 1961. The localization of semi-microelectrodes in the orbitofrontal cortex area due
to results of 12 operations AP +25 – +29 and in the subthalamic nucleus due to results of 9 operations AP +8.0 –
+8.5 is shown by squares. PRS – Sulcus praesylvius; TOL – Tractus olfactorius et Tractus tectoolivaris; BOL – Bulbus
olfactorius; LAT – Sulcus lateralis; SUPS – sulcus suprasylvius; ENR– Cortex entorhinalis; ECSP – Sulcus ectosylvius
posterior; SPL – Sulcus splenialis; RPS – Sulcus rhinicus posterior; CA – Hippocampus; GL – Corpus geniculatum lat-
erale; HIP – Hypophysis; VTH – Nuclei ventralis thalami; M – Nucleus medialis dorsalis thalami; LP – Nucleus lat-
eralis thalami, pars posterior; Sth – nucleus subthalami.
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H –6––13 (от поверхности головного мозга);
для субталамического ядра: AP +8–+9, L ±4.5,
H +6.5–+8 (от бинаурального нуля) (стерео-
таксические координаты выбраны согласно
атласу головного мозга кошки [Reinoso-
Suárez, 1961]). Полумикроэлектроды имели
сопротивление порядка 500–600 Ом и позво-
ляли вести экстраклеточную запись с прием-
лемым соотношением сигналов к шуму сразу
от нескольких близко расположенных нейро-
нов. Пучки полумикроэлектродов состояли
из двух регистрирующих электродов – ни-
хромовых проволок в заводской изоляции,
каждая 50 мкм в диаметре и одной направля-
ющей (нихром в заводской изоляции, 100 мкм).
Проволоки вместе с направляющей склеива-
ли дихлорэтановым клеем в пучки в виде ще-
точки и перед вживлением в головной мозг
животного подрезали под углом 45°.

Локализация пучков полумикроэлектро-
дов в мозге была определена с помощью при-
жизненного рентгенографического исследова-
ния у всех животных, магнитно-резонансного
исследования, морфологического контроля
(рис. 1 (б)). МРТ-сканирование было проведе-
но на томографе Bruker BioSpec 70/30 (7 Тесла)
на базе Лаборатории магнитной томографии
и спектроскопии факультета фундаментальной
медицины федерального государственного
бюджетного образовательного учреждения
высшего профессионального образования
“Московский государственный университет
имени М.В. Ломоносова” с помощью сотруд-
ников лаборатории М.В. Гуляева и д.ф.-м.н.
Н.В. Анисимова.

Во время каждого эксперимента регистри-
ровали мультинейронную активность (МНА)
из орбитофронтальной области коры и субта-
ламического ядра. Для анализа мультиней-
ронной активности использовалась програм-
ма Spike 2. Из канала нативной записи МНА
в анализ брались только те события, амплитуда
которых превышала шумовой порог в 1.5 раза и
более. Затем проводили процедуру распозна-
вания (сортинга) спайков из смешанных им-
пульсных рядов. Выбор эталонов спайков
осуществляли с помощью алгоритмов про-
граммы Spike 2 по форме спайков. Для выде-
ленных “чистых” импульсных рядов проводи-
ли последующий анализ с построением интер-
вальных и перистимульных гистограмм.

Перистимульные гистограммы позволяют
выявить реакцию (изменение частоты разря-
дов) нейронов структуры в ответ на стимул
или событие в различные периоды активно-

сти животного в ходе поведенческого тести-
рования. Для анализа поведения животного
были выбраны следующие периоды: начало
межсигнального движения, конец межсиг-
нального движения, включение условного
раздражителя при выполнении короткола-
тентных и длиннолатентных реакций и про-
пусков реакций, выключение условного раз-
дражителя (света) при выполнении коротко-
латентных и длиннолатентных реакций и
пропусков реакций, первое нажатие на пе-
даль после условного сигнала при выполне-
нии коротколатентных и длиннолатентных
реакций, получение высококачественного и
низкокачественного подкрепления. Анализ
перистимульных гистограмм, построенных с
использованием триггерного канала “вы-
ключение света”, давал возможность оценить
реакцию нейронов на ожидание подкрепле-
ния, так как после окончания света подача
кормушек включалась автоматически. Эпоха
анализа гистограммы была 2 с (достимуль-
ный период 1 с, стимульный – 1 с); бин –
50 мс. Для сравнительного статистического
анализа динамики нейронных ответов мы ис-
пользовали следующие интервалы перисти-
мульных гистограмм: 200 мс, 500 мс, 1 с. Анали-
зировали изменения нейронной активности
(активация/торможение), связанные с триггер-
ным событием, сравнивали полученные дан-
ные с активностью этих нейронов в фоне.
В качестве фоновых периодов рассматривали
длительные промежутки между пробами, во
время которых животные находились в сто-
роне от кормушек и педали, в другой части
экспериментальной камеры, не выполняли
никаких инструментальных движений, не за-
нимались грумингом. Мы анализировали не
только индивидуальные ответы каждого ней-
рона, но и усредненные перистимульные ги-
стограммы на различные стимулы. Для стати-
стической оценки использовали непарамет-
рический тест Манна–Уитни–Вилкоксона
(Mann–Whitney test).

Анализ выделенных нейронов в соседних 
экспериментальных сессиях

При отборе нейронов для нейрофизиоло-
гического анализа использовали комплекс-
ный подход, который включал сравнитель-
ный анализ характеристик импульсного ряда
нейронов (форма спайка, PCA, форма интер-
вальной гистограммы) и оценку паттернов
реакции нейронов в различные периоды ак-
тивности животного по перистимульным ги-
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стограммам. Если форма и главные компо-
ненты спайка нейрона, форма интервальной
гистограммы сохранялись изо дня в день, эти
критерии учитывались, и в последующий ста-
тистический анализ включали только один
экспериментальный день, в котором реги-
стрировался этот нейрон.

Для интегративной оценки паттернов ре-
акции нейронов из смежных эксперименталь-
ных сессий в различные периоды активности
животного мы использовали так называемые
“гибридные” перистимульные гистограммы
по каждому нейрону. Пример такой “гибрид-
ной” гистограммы приведен на рис. 2 (а). В
“гибридную” перистимульную гистограмму
включались все перистимульные гистограм-
мы нейрона последовательно. “Гибридные”
перистимульные гистограммы были состав-
лены из временных отрезков от –500 мс до

+500 мс относительно начала событий, затем
нормализованы и преобразованы по методу
spike density function с целью обозначить ос-
новные изменения динамики активности
нейронов в сигнальный и постсигнальный
периоды. Затем для всего массива “гибрид-
ных” перистимульных гистограмм проводи-
ли расчет коэффициентов корреляции. Если
коэффициенты корреляции для гистограмм
по нескольким соседним дням принимали
значения в промежутке 0.8–0.99, мы считали
это как дополнительный показатель того, что
в эти экспериментальные сессии был зареги-
стрирован один и тот же нейрон (рис. 2 (б)).
На рис. 2 (б) приведены распределения коэф-
фициентов корреляции для всей выборки
нейронов и для предположительно повторя-
ющихся нейронов за несколько опытов. Вид-
но, что распределение коэффициентов кор-

Рис. 2. Анализ нейронов из соседних экспериментальных сессий. (а) Пример “гибридных” перистимуль-
ных гистограмм для всех дней регистрации одного нейрона.  – включение условного раздражителя –
света;  – выключение условного раздражителя;  – первое нажатие на педаль,  – снятие лапы с пе-
дали,  – получение хлебомясной смеси;  – получение мяса. КР – коротколатентная реакция, ДР –
длиннолатентная реакция, МР – межсигнальная реакция. Пунктирные линии – начало события в каждой
индивидуальной перистимульной гистограмме. (б) Распределение корреляционных коэффициентов “ги-
бридных” гистограмм; слева – для всех нейронов в выборке, справа – для предположительно повторяю-
щихся нейронов.
Fig. 2. Analysis of neurons in adjacent sessions. (а) An example of the “hybrid” peristimulus histograms for all days
of recording of the same neuron.  – cue light onset;  – switching-out of the cue light;  – first pedal pressing,

 – taking off the paw from the pedal,  – getting of the piece of the bread-meat mix;  – getting of the piece of
meat. КР – short-latency reaction, ДР – long-latency reaction, МР – intertrial reaction. The dashed lines show the
beginning of event in each individual peristimulus histogram. (б) Distribution of correlation coefficients of “hybrid”
histograms; on the left for all recorded neurons, on the right for the putative same neurons.
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реляции для разных нейронов имеет вид нор-
мального распределения, в то время как
распределение для коэффициентов корреля-
ции повторяющихся нейронов смещено в об-
ласть высоких значений.

Применение сравнительного анализа пе-
ристимульных гистограмм как дополнитель-
ного критерия для оценки стабильности ре-
гистрации нейронов было основано на соб-
ственных наблюдениях воспроизведения и
сохранения паттернов активности у повторя-
ющихся нейронов из соседних сессий. Похо-
жие экспериментальные данные были полу-
чены в электрофизиологических работах в
других областях мозга, например, в зритель-
ной коре [Bondar et al., 2009; McMahon et al.,
2014; Васильева и др., 2014].

Кластерный анализ активности нейронов
С целью охарактеризовать основные на-

правления специализации нейронов орбито-
фронтальной коры и субталамического ядра
был проведен иерархический кластерный
анализ особенностей паттернов активности
нейронов в периоды презентации условного
сигнала, подкрепления или первого нажатия
на педаль. Кластерный анализ проводился с
использованием 7 первых принципиальных
компонент “гибридной” перистимульной ги-
стограммы каждого нейрона. Таким образом,
в ходе анализа активность каждого нейрона
представляла собой точку в семимерном про-
странстве. Далее вычислялись попарные ев-
клидовы расстояния между точками и форми-
ровались кластеры по методу Ворда (Ward’s
minimum variance method). Метод Ворда мини-
мизирует дисперсию расстояний между точ-
ками внутри каждого кластера. Результатом
кластерного анализа было выделение класте-
ров нейронов с похожими “гибридными” ги-
стограммами и подсчет количества нейронов
в каждом кластере. Иерархический кластер-
ный анализ проводили в программе MATLAB
R2014a.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Поведение животных

В анализ были взяты 8 животных обоего
пола. Всего было проведено 338 эксперимен-
тальных сессий, из них в дальнейший анализ
было взято 65. Критериями отбора сессий для
последующего анализа служило наличие хотя
бы в одном канале МНА нейронов, выделен-
ных в соответствии с указанными в разделе

“Методика” правилами. Для каждого живот-
ного было взято в среднем по 8 ± 2 опытных
дней (сессий).

Мы проводили оценку поведения живот-
ных по каждой экспериментальной сессии по
нескольким параметрам: доля короткола-
тентных реакций в общем числе эффектив-
ных реакций, доля пропусков реакций в об-
щем числе реакций, доля межсигнальных пе-
риодов с межсигнальными движениями в
общем числе межсигнальных периодов, латент-
ности первого нажатия на педаль при соверше-
нии коротко- и длиннолатентных реакций. При
классификации животных по группам “им-
пульсивные” и “самоконтролируемые” мы
использовали комплексный подход. Первый
этап включал сопоставление результатов ста-
тистического анализа основных параметров
для каждого экспериментального животного.
С этой целью была проведена серия диспер-
сионных анализов поведения 8 животных по
каждому поведенческому параметру. Были
получены статистически значимые отличия
между животными по параметрам доли ко-
ротколатентных реакций в общем числе эф-
фективных реакций (F(7; 57) = 4.89; p < 0.001),
доли пропусков реакций в общем числе реак-
ций (F(7; 57) = 3.7; p < 0.01), доли межсигналь-
ных периодов с межсигнальными движения-
ми в общем числе межсигнальных периодов
(F(7; 57) = 2.39; p < 0.05), латентности нажатия
на педаль при коротколатентных реакциях
(F(7; 1158) = 9.82; p < 0.001), латентности нажа-
тия на педаль при длиннолатентных реакци-
ях (F(7; 1053) = 10.35; p < 0.001). Таким образом,
мы сделали вывод, что экспериментальная
группа из 8 животных неоднородна, и для
дальнейшего анализа необходимо деление на
группы с более выраженным “импульсив-
ным” и “самоконтролируемым” поведением.

Для проверки распределения животных по
группам мы использовали метод кластерного
анализа k-средних (k-means). Для анализа
брались нормализованные данные по трем
критериям: доле длиннолатентных реакций в
общем числе эффективных реакций, по ла-
тентностям длиннолатентных реакций, по
доле пропусков реакций в общем числе реак-
ций для каждого экспериментального дня у
каждого животного. Экспериментальные дни
распределились на два кластера: сессии с вы-
раженным “импульсивным” поведением и
сессии, в которых поведение было “самокон-
тролируемым” (рис. 3 (а)). Животных с “са-
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моконтролируемым” поведением в большин-
стве экспериментальных дней объединили в
группу “самоконтролируемые”, животных с
выраженным “импульсивным” поведением
включили в группу “импульсивные”. На сле-
дующем этапе проводили статистический
анализ One-way ANOVA по этим группам.

Мы получили статистически значимые от-
личия между группами по признаку доля ко-
ротколатентных реакций в общем числе эф-
фективных реакций (F(1; 63) = 23.12; p < 0.001)
(рис. 3 (б)). Этот параметр был выше у живот-
ных “импульсивной” группы. Также стати-

стически значимые отличия были получены
по параметру доля пропусков реакций в об-
щем числе реакций (F(1; 63) = 9.77; p < 0.01). У
животных “самоконтролируемой” группы
число пропусков реакций было выше. Доля
межсигнальных периодов с межсигнальными
реакциями в общем числе межсигнальных
периодов была статистически значимо выше
у животных “импульсивной” группы (F(1; 63) =
= 15.11; p < 0.001) (рис. 3 (в)). Средние латент-
ности нажатия на педаль при совершении ко-
ротколатентных и длиннолатентных реакций
были больше у животных “самоконтролируе-

Рис. 3. Характеристика поведения животных “импульсивной” и “самоконтролируемой” групп. (а) Инте-
гративная оценка параметров “импульсивного” поведения по каждому дню регистрации для каждой кош-
ки с помощью кластерного анализа. Светло-серые маркеры – данные по кошкам “самоконтролируемой”
группы, черные маркеры – данные по “импульсивным” кошкам. (б), (в) Результаты дисперсионного ана-
лиза поведенческих параметров: доля коротколатентных реакций в общем числе эффективных реакций
(б), доля межсигнальных периодов с межсигнальными реакциями в общем числе межсигнальных перио-
дов (в). Показаны среднее и стандартная ошибка среднего; ** p < 0.01; *** p < 0.001. Черными кружочками
показано значение параметра для каждого животного.
Fig. 3. The characteristics of “impulsive” and “self-controlled” animals. (а) Integrative estimate of “impulsive” be-
havior for each day of recording for each cat using cluster analysis. Light-grey markers represent data for “self-con-
trolled” cats, dark markers represent data for “impulsive” cats. (б), (в) Proportion of short-latency reactions in total
number of effective reactions (б). Proportion of inter-trial periods with inter-trial reactions in total number of inter-
trial periods (в). The mean and the standard error of mean are shown; ** p < 0.01; *** p < 0.001 (one-way ANOVA).
The value of each parameter for each animal is shown with black circles.

3

(a)

(б) (в)

Д
ол

я 
пр

оп
ус

ко
в 

ре
ак

ци
й 

в
об

щ
ем

 ч
ис

ле
 р

еа
кц

ий
(z

-ш
ка

ла
)

2
1
0
�1
�2

3
�3

�1
2 1Латентности длиннолатентных

реакций (z-шкала)

0
�2 �3 �4 �2.5�2.0

Доля длиннолатентных реакций

в общем числе эффективных реакций

(z-шкала)

�1.5�1.0�0.5 0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5

0.6
***

0.4

0.2

0
«Импульсивная»

группа
Nдней = 35

«Самоконтролируемая»
группа

Nдней = 30

«Импульсивная»
группа

Nдней = 35

«Самоконтролируемая»
группа

Nдней = 30Д
ол

я 
ко

ро
тк

ол
ат

ен
тн

ы
х 

ре
ак

ци
й

в 
об

щ
ем

 ч
ис

ле
 э

ф
ф

ек
ти

вн
ы

х
ре

ак
ци

й

Д
ол

я 
м

еж
си

гн
ал

ьн
ы

х 
пе

ри
од

ов
с 

м
еж

си
гн

ал
ьн

ы
м

и 
ре

ак
ци

ям
и

в 
об

щ
ем

 ч
ис

ле
м

еж
си

гн
ал

ьн
ы

х 
пе

ри
од

ов

***
0.4

0.2

0



734

ЖУРНАЛ ВЫСШЕЙ НЕРВНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ  том 69  № 6  2019

ГЕРАСИМОВА и др.

мой” группы – 1.9 с и 5.9 с против 1.7 с и 5.2 с
у “импульсивных” животных (F(1; 1164) = 14.58;
p < 0.001 и F(1; 1059) = 23.49; p < 0.001) соответ-
ственно.

Таким образом, “импульсивную” группу
можно было охарактеризовать как группу
животных, имеющих большую долю корот-
колатентных реакций, меньше пропусков ре-
акций и короткие латентности нажатия на
педаль, а животные “самоконтролируемой”
группы чаще выполняли задержанные длин-
нолатентные реакции, при этом имели боль-
шую долю пропусков реакций.

Анализ активности нейронов орбитофронтальной 
коры и субталамического ядра у животных 

“импульсивной” и “самоконтролируемой” групп

В анализ было взято 69 индивидуальных
нейронов OFC: 53 индивидуальных нейрона
у “импульсивных” животных и 16 нейронов у
животных “самоконтролируемой” группы. В
STh было выделено 55 индивидуальных ней-
ронов: 35 индивидуальных нейронов у жи-
вотных “импульсивной” группы и 20 нейро-
нов у кошек “самоконтролируемой” группы.

Для оценки активности нейронов орбито-
фронтальной коры и субталамического ядра в
период межсигнальных инструментальных
движений мы анализировали усредненные
перистимульные гистограммы, точками от-
счета для которых являлись первое нажатие
на педаль в межсигнальный период и снятие
лапы с педали. Для сравнительного анализа
мы брали перистимульные гистограммы в пе-
риоды первого нажатия на педаль, ожидания
и получения подкрепления при совершении
коротко- и длиннолатентных реакций, а так-
же период окончания условного сигнала при
пропусках реакции. Как было упомянуто вы-
ше, в отличие от инструментального движения,
совершаемого в ответ на условный стимул,
межсигнальное движение полностью самоини-
циировано и по условиям эксперимента не
приводит к получению подкрепления. В случае
пропусков реакций животное не совершало
инструментальных действий в ответ на сти-
мул и соответственно не получало подкреп-
ление. При пропуске реакции как до, так и
после выключения условного сигнала не на-
блюдалось статистически значимых измене-
ний нейронной активности по сравнению с
фоном, либо средняя частота нейронов была
ниже фоновой (p < 0.05, тест Манна–Уитни).

Анализ активности нейронов в период начала 
инструментального движения

При анализе перистимульных гистограмм
в период начала межсигнального движения и
при выполнении длиннолатентных реакций
было показано, что активность OFC-нейро-
нов у животных обеих групп была ниже фо-
новой как до начала, так и после начала ин-
струментального движения (рис. 4 (а)–(г)). У
животных “импульсивной” группы при под-
готовке инструментального движения в меж-
сигнальный период и во время длиннола-
тентной реакции средняя частота нейронов
субталамического ядра не отличалась от фо-
новой до момента нажатия на педаль, и затем
снижалась (рис. 5 (а), (в)).

В период подготовки к инструментальной
реакции “самоконтролируемыми” животны-
ми, вне зависимости от того, какого типа эта
реакция, – коротколатентная, длиннола-
тентная или межсигнальное движение – на-
блюдалось увеличение, а после нажатия –
снижение активности нейронов субталами-
ческого ядра (рис. 5 (б), (г)).

Анализ активности нейронов в период ожидания 
подкрепления и после окончания межсигнального 

движения

На рис. 4 (д)–(з) приведены усредненные
перистимульные гистограммы OFC-нейро-
нов для животных “импульсивной” и “само-
контролируемой” групп. Видно, что после
окончания условного сигнала при длиннола-
тентных реакциях наблюдалась активация
нейронов OFC. Основными временными пе-
риодами изменения динамики активности
нейронов и увеличения частоты являлись
200 мс – 500 мс периоды после выключения
условного сигнала. После завершения меж-
сигнального движения средняя частота ней-
ронов была ниже у “импульсивных” живот-
ных или не отличалась от средней фоновой
частоты у “самоконтролируемых” животных.
У животных “самоконтролируемой” группы
средняя частота OFC нейронов была выше
фоновой за 200 мс до окончания межсигналь-
ного движения.

При ожидании различного по качеству
подкрепления животными “импульсивной”
группы, как в случае коротко- и длиннола-
тентных реакций, а также после окончания
межсигнальных движений, частота нейро-
нов субталамического ядра увеличивалась
(рис. 5 (д), (ж)). Подробный анализ по раз-
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Рис. 4. Усредненные перистимульные гистограммы нейронов орбитофронтальной коры у животных “импуль-
сивной” (N (нейронов) = 101, N (кошек) = 3) и “самоконтролируемой” (N (нейронов) = 36, N (кошек) = 5)
групп. Стимулы: первое нажатие на педаль при совершении длиннолатентной реакции (а)–(б), первое на-
жатие на педаль при межсигнальном движении (в)–(г), окончание межсигнального движения (д)–(е), вы-
ключение условного сигнала – света при совершении длиннолатентной реакции (ж)–(з). Условные обо-
значения: черным прямоугольником обозначено время подачи кормушки. Сплошная линия – средняя ча-
стота активности нейронов, пунктирная линия – средняя фоновая активность нейронов, области серого
цвета – стандартные ошибки среднего. “Ноль” по оси абсцисс – точка отсчета – время наступления сти-
мула (обозначено вертикальной линией). * – p < 0.05. Сравнение нейронной активности в интервале 200 мс до
и после стимула. + – p < 0.05. Сравнение с фоновой активностью в интервале 200 мс после стимула.
++ – p < 0.05. Сравнение с фоновой активностью в интервале 200 мс до стимула. X – p < 0.05. Сравнение
с фоновой активностью в интервале 1000 мс после стимула. XX – p < 0.05. Сравнение с фоновой активно-
стью в интервале 1000 мс до стимула (тест Манна – Уитни). Остальные обозначения см. рис. 1, 2.
Fig. 4. The average peristimulus histograms for the orbitofrontal cortex neurons in “impulsive” animals (N (neu-
rons) = 101, N (cats) = 3) and in “self-controlled” animals (N (neurons) = 36, N (cats) = 5). The stimulus: the first
pedal pressing during long-latency reaction (а)–(б), the first pedal pressing of inter-trial movement (в)–(г); the end
of inter-trial movement (д)–(е), the light offset during long-latency reaction (ж)–(з). The black rectangle shows the
feeder delivery period. The solid line represents the mean firing rate of neurons, the dashed grey line represents the mean
of the background firing rate of neurons, the grey regions are the standard error of means. “Zero” on the x-axis is the trig-
ger point (marked by a vertical line). * – p < 0.05. Comparison of 200 ms periods before and after the stimulus. + – p <
< 0.05. Comparison of 200 ms period after the stimulus with the background activity. ++ – p < 0.05. Comparison of
200 ms period before the stimulus with the background activity. X – p < 0.05. Comparison of 1000 ms period after the
stimulus with the background activity. XX – p < 0.05. Comparison of 1000 ms periods after the stimulus with the
background activity (Mann-Whitney test). See the legend at figures 1, 2.
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личным периодам усредненной перисти-
мульной гистограммы показал статистически
значимое увеличение частоты при сравнении
500 мс периодов до и после выключения
условного сигнала для каждого типа эффек-
тивных реакций.

При окончании межсигнального движе-
ния активность нейронов субталамического

ядра постепенно увеличивалась по сравне-
нию с фоном (рис. 5 (д)). При сравнении
200 мс или 500 мс периодов усредненной пе-
ристимульной гистограммы до и после окон-
чания межсигнального движения наблюда-
лось увеличение средней частоты нейронов.

У животных “самоконтролируемой” груп-
пы до окончания межсигнального движения

Рис. 5. Усредненные перистимульные гистограммы нейронов субталамического ядра животных “импуль-
сивной” (N (нейронов) = 76, N (кошек) = 3) и “самоконтролируемой” (N (нейронов) = 20, N (кошек) = 3)
групп. Стимулы: первое нажатие на педаль при совершении длиннолатентной реакции (а)–(б), первое на-
жатие на педаль при межсигнальном движении (в)–(г), окончание межсигнального движения (д)–(е), вы-
ключение условного сигнала – света при совершении длиннолатентной реакции (ж)–(з). Условные обо-
значения см. рис. 1, 2, 4.
Fig. 5. The average peristimulus histograms for the subthalamic nucleus’ neurons in animals of the “impulsive” (N
(neurons) = 76, N (cats) = 3) and the “self-controlled” (N (neurons) = 20, N (cats) = 3) groups. The stimulus: the
first pedal pressing during long-latency reaction (а) –(б), the first pedal pressing of inter-trial movement (в)–(г);
the end of inter-trial movement (д)–(е), the light offset during long-latency reaction (ж)–(з). See the legend at
figures 1, 2, 4.
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и до выключения света при совершении
длиннолатентной реакции частота нейронов
субталамического ядра была выше фоновой
(рис. 5 (е), (з)). После окончания межсиг-
нального движения и после выключения
условного сигнала при длиннолатентной ре-
акции нейронная активность оставалась вы-
ше фоновой. Вместе с тем при сравнении
500 мс периодов усредненной перистимуль-
ной гистограммы до и после окончания меж-
сигнального движения наблюдалось увеличе-
ние средней частоты нейронов.

Таким образом, нейроны субталамическо-
го ядра у животных обеих групп активирова-
лись в период ожидания подкрепления.
Окончание межсигнального движения также
сопровождалось увеличением средней часто-
ты нейронов STh, хотя никакого подкрепле-
ния за межсигнальные реакции по условиям
эксперимента не предполагалось.

Кластерный анализ активности нейронов

С целью исследовать индивидуальные от-
веты нейронов орбитофронтальной коры и
субталамического ядра в период межсигналь-
ных реакций и в сигнальные периоды и вы-
явить нейроны, отвечающие на подкрепление,
которые также активны в период окончания
межсигнальных реакций, был проведен
иерархический кластерный анализ. Кластер-
ный анализ позволил получить более подроб-
ное представление о составе нейронной по-
пуляции и вкладе каждого нейрона в общие
динамические процессы, которые прослежи-
вались в усредненных перистимульных ги-
стограммах. По результатам кластерного ана-
лиза удалось выявить несколько основных
кластеров в каждой структуре на основании
особенностей паттернов активности нейро-
нов в определенные периоды времени пре-
зентации сигнала, подкрепления или нажа-
тия на педаль (рис. 6 (а), (б)). В анализ брали
нейроны животных обеих групп совместно,
так как размер выборки нейронов “самокон-
тролируемых” животных не позволял прове-
сти по этой группе отдельный кластерный
анализ.

Относительно большие кластеры как в ор-
битофронтальной коре, так и в субталамиче-
ском ядре представляли группы нейронов,
активность которых можно охарактеризовать
как связанную с ожиданием и получением
подкрепления. Так, 40.5% нейронов OFC (28
из 69 нейронов, кластеры № 5 и № 7) и 25.5%

STh-нейронов (14 из 55 нейронов, кластер № 1)
активировались при ожидании и получении
обоих типов подкрепления. 10% (7 из 69 ней-
ронов, кластер № 4) OFC-клеток активиро-
вались преимущественно при получении вы-
сококачественного подкрепления, и отдель-
ные группы клеток увеличивали активность в
период ожидания и получения низкокаче-
ственного подкрепления (10%; 7 из 69 OFC-
нейронов, кластер № 6, и 9.1%; 5 из 55 STh-
нейронов, кластер № 6). Отдельные кластеры
составляли нейроны, которые активирова-
лись в периоды окончания межсигнального
движения и получения высококачественного
подкрепления – мяса (20%; 11 из 55 STh-ней-
ронов, кластер № 3), либо преимущественно
в период окончания межсигнального движе-
ния (18.8%; 13 из 69 OFC-нейронов, кластер
№ 2). Была выявлена отдельная популяция
нейронов, которые, напротив, тормозились
при получении подкрепления, но имели от-
носительно высокую частоту разрядов в фо-
новый период, а в период действия условного
сигнала снижали свою активность (13%; 9 из
69 OFC-нейронов, кластер № 1 и 10.9%; 6 из
55 STh-нейронов, кластер № 4). И в орбито-
фронтальной коре и в субталамическом ядре
были обнаружены группы нейронов, увели-
чение активности которых было связано пре-
имущественно с нажатием на педаль при
длиннолатентных, коротколатентных и при
межсигнальных реакциях (7.2%, 5 из 69 OFC-
нейронов, кластер № 3, и 20%; 11 из 55 STh-
нейронов, кластер № 2).

Результаты кластерного анализа и анализа
усредненных перистимульных гистограмм
дополняют друг друга, позволяя более полно
характеризовать функциональную роль ней-
ронов орбитофронтальной коры и субталами-
ческого ядра в “импульсивном” и “самокон-
тролируемом” поведении. В исследованных
структурах головного мозга можно выделить
отдельные популяции нейронов, активирую-
щихся при получении высококачественного
подкрепления и при окончании межсигналь-
ного движения. По-видимому, это состояние
“подкрепления”, которое возникает при по-
лучении пищевого вознаграждения, частич-
но воспроизводится и при завершении меж-
сигнальных реакций.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Экспериментальная модель на кошках
“право выбора” подкрепления, которая была
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использована в нашей работе, дает возмож-
ность исследовать как “импульсивность дей-
ствия”, так и “импульсивный выбор”. Модель
“право выбора” подкрепления была разработа-
на исследовательской группой Г.Х. Мержано-
вой [Мержанова, Берг, 1991] и представляет
собой модифицированный вариант теста de-
lay discounting. Ключевым условием экспери-
мента является то, что животное самостоя-
тельно принимает решение о нажатии на пе-
даль в рамках установленных временных
периодов для получения низкокачественного
или высококачественного подкрепления. Та-
ким образом, можно оценить “импульсив-
ный выбор” по предпочтению короткола-
тентных реакций с низкокачественным под-

креплением, а количество межсигнальных
реакций позволяет оценить уровень “им-
пульсивности действия”.

Исследование феномена межсигнальных
реакций и анализ активности нейронов раз-
личных структур мозга в межсигнальные пе-
риоды пока не получили подробного освеще-
ния в научной литературе. Межсигнальное
движение – это самоинициированное ин-
струментальное движение в отсутствие внеш-
него триггерного сигнала, которое не под-
крепляется. Таким образом, с точки зрения
оптимизации поведения животного после
выработки условного рефлекса эти межсиг-
нальные движения не имеют смысла. Вместе
с тем при тестировании даже у обученных

Рис. 6. Результаты кластерного анализа активности нейронов орбитофронтальной коры (а) и нейронов
субталамического ядра (б). Представлены “гибридные” перистимульные гистограммы, ранжированные
по номеру кластеров нейронов. Черные пунктирные линии – точки отсчета. Шкала оттенков серого – ча-
стота разрядов в относительных единицах. Условные обозначения как на рис. 1, 2.
Fig. 6. The results of cluster analysis of activity of the orbitofrontal cortex neurons (а); the subthalamic nucleus neu-
rons (б). The “hybrid” peristimulus histograms are ordered according to the cluster number. The black dashed lines
represent the trigger points; the grey scale is the firing rate in relative units. See the legend at the figures 1, 2.
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животных регистрируются межсигнальные
реакции. У “импульсивных” животных они
присутствуют чаще, чем у животных, способ-
ных к самоконтролю. Нейрофизиологиче-
ские механизмы формирования и поддержа-
ния межсигнальных реакций на уровне от-
дельных структур головного мозга остаются
не ясны.

В литературе высказывается несколько ги-
потез о механизме формирования межсиг-
нальных реакций [Merzhanova, 1997; Думен-
ко, Козлов, 1997; Пакович, 1971]. В работе
Б.И. Паковича на собаках с выработкой обо-
ронительных и пищевых классических услов-
ных рефлексов межсигнальные реакции
трактуются шире, чем просто воспроизведе-
ние животным выученной реакции в отсут-
ствие условного раздражителя [Пакович,
1971]. Б.И. Пакович оценивает все реакции
животного в межсигнальный период, вклю-
чая наклоны головы в сторону источника
условного раздражителя, обнюхивание лапы
с наложенными электродами для электро-
кожного раздражения, и приходит к выводу,
что межсигнальные реакции могут быть свя-
заны с выработкой рефлекса не только на
условный сигнал, но и на обстановку – кон-
текст. Автор отмечает, что полученные дан-
ные, вероятно, свидетельствуют о быстром
замыкании и упрочнении условных связей
между элементами обстановки, контекстом и
безусловным раздражителем.

Одна из гипотез о механизмах формирова-
ния межсигнальных реакций, которая полу-
чила распространение в отечественной лите-
ратуре, это гипотеза об “обратных условных
связях” в условнорефлекторной дуге [Mer-
zhanova, 1997; Асратян, 1977; Давыдова, 1986;
Думенко, Козлов, 1997; Пакович, 1971; Ру-
денко, 1974; Скипин и др., 1955]. Согласно
этой гипотезе, возбуждение от структур моз-
га, связанных с подкреплением, передается
по “обратным” временным связям к мозго-
вым центрам условного раздражителя и дви-
гательным областям, повышая их возбуди-
мость, что в свою очередь запускает межсиг-
нальную реакцию. При этом “обратные
условные связи” играют важную роль в фор-
мировании условного рефлекса в целом, со-
здавая условия для лучшего восприятия сти-
мула.

Принимая во внимание результаты, полу-
ченные в работах Г.Х. Мержановой, Б.И. Па-
ковича и других исследователей, и сопостав-
ляя их с нашими наблюдениями, мы можем

предположить, что в нашей эксперименталь-
ной модели у животных в процессе обучения
вырабатывается несколько параллельных
условных рефлексов. А именно: условный
сигнал – реакция животного – подкрепление
и контекст – условный сигнал – реакция жи-
вотного – подкрепление. В дальнейшем даже
после упрочения и дифференциации рефлек-
са у животного остается ассоциативная связь
между элементами обстановки и условным
сигналом и соответственно возможным под-
креплением. Таким образом, в ходе тестиро-
вания мы, по-видимому, параллельно реги-
стрировали выученный инструментальный
рефлекс и межсигнальные реакции – ре-
флексы, запускаемые элементами обстанов-
ки экспериментальной камеры, в нашем слу-
чае – педалью.

Функциональная роль нейронов орбито-
фронтальной коры и субталамического ядра
как структур, тесно связанных друг с другом
и входящих в круг структур, вовлеченных в
регуляцию целенаправленного поведения,
представляет особый интерес. По электрофи-
зиологическим данным, полученным на обе-
зьянах, орбитофронтальная кора и субтала-
мическое ядро связаны с оценкой подкрепле-
ния [Espinosa-Parrilla et al., 2013; Tremblay,
Schultz, 1999a; Wallis, Miller, 2003].

С помощью кластерного анализа были об-
наружены группы нейронов в орбитофрон-
тальной коре и в субталамическом ядре, уве-
личение активности которых было связано
преимущественно с нажатием на педаль как
при длиннолатентных, так и при короткола-
тентных реакциях и при межсигнальных дви-
жениях. У животных обеих групп после пер-
вого нажатия на педаль активность нейронов
субталамического ядра снижалась. Вместе с
тем до нажатия на педаль у кошек “импуль-
сивной” группы средняя частота нейронов
субталамического ядра в основном не отли-
чалась от фоновой средней частоты, а у ко-
шек “самоконтролируемой” группы частота
нейронов субталамического ядра была выше
фоновой. Таким образом, можно предполо-
жить, что у животных “самоконтролируе-
мой” группы нейроны субталамического яд-
ра были более активны в период подготовки
инструментальной реакции по сравнению с
нейронами субталамического ядра “импуль-
сивных” животных.

Наши экспериментальные данные позво-
ляют предположить, что активность нейро-
нов субталамического ядра важна не только
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для подготовки инструментального движе-
ния, но и для оценки полученного подкрепле-
ния, а также в период ожидания подкрепления.
Похожие выводы были сделаны и в экспери-
ментальных работах на обезьянах [Espinosa-
Parrilla et al., 2013]. В статье Дж.Ф. Эспиноза-
Парилла и соавт. исследовали активность
нейронов субталамического ядра обезьян в
тесте достижения цели (reaching task). Сразу
после правильного ответа обезьяна получала
апельсиновый сок. Исследователями было
показано, что большинство нейронов субта-
ламического ядра активировалось после до-
стижения корректной мишени (то есть в пе-
риод ожидания подкрепления). Анализ дан-
ных об анатомо-морфологических связях
субталамического ядра с другими структура-
ми мозга приводит к выводу, что субталами-
ческое ядро включено в несколько парал-
лельных путей, которые связаны с регуляци-
ей моторных ответов, и благодаря проекциям
из лимбических структур мозга нейроны суб-
таламического ядра одновременно участвуют
и в регуляции сложных когнитивных функ-
ций, выборе стратегии поведения, в анализе
информации о подкреплении.

Как у “импульсивной”, так и “самокон-
тролируемой” групп животных активность
нейронов орбитофронтальной коры и субта-
ламического ядра в ответ на ожидание под-
крепления увеличивалась. Вопросы корреля-
ции активности нейронов префронтальной
коры с различными параметрами подкрепле-
ния хорошо проработаны в эксперименталь-
ных моделях на обезьянах. В опытах на обе-
зьянах было показано, что активность орби-
тофронтальных нейронов увеличивалась во
время ожидания подкрепления, и чем пред-
почтительнее было подкрепление, чем выше
была его ценность, тем выше была актив-
ность орбитофронтальной коры [Tremblay,
Schultz, 1999b]. В экспериментах Дж. Уоллиса
и К. Миллера на обезьянах исследовали во-
прос о кодировании нейронами орбитофрон-
тальной коры количества подкрепления. Ре-
зультаты показали, что отдельные нейроны
орбитофронтальной коры меняли частоту
разрядов в зависимости от количества ожида-
емого и получаемого сока [Wallis, Miller,
2003].

Анализ гистограмм периодов ожидания и
получения подкрепления в наших экспери-
ментах показал увеличение активности ней-
ронов орбитофронтальной коры в эти перио-
ды по сравнению с фоновой активностью.

Согласно нашим результатам и литератур-
ным данным, можно сделать вывод, что ней-
роны орбитофронтальной коры передают ин-
тегрированную информацию о подкреплении.
Результаты наших экспериментов вместе с ли-
тературными данными, полученными на дру-
гих поведенческих моделях, позволяют сделать
вывод о важной роли нейронов орбитофрон-
тальной коры для формирования субъектив-
ной оценки пищевого подкрепления и, в бо-
лее широком смысле, оценки результатов
собственных действий индивида [Thorpe et
al., 1983; Watanabe, 1996], а также в принятии
решений [McClure et al., 2004].

В наших экспериментах мы наблюдали,
что после окончания межсигнального движе-
ния нейроны субталамического ядра активиро-
вались, как и в период ожидания подкрепления
после выполнения эффективных реакций. При
окончании межсигнальных инструменталь-
ных реакций активность нейронов субтала-
мического ядра была выше фоновой и у “им-
пульсивных”, и у “самоконтролируемых” жи-
вотных. Кластерный анализ также показал
наличие отдельных групп клеток в субталами-
ческом ядре и в орбитофронтальной коре, ко-
торые были активны в периоды получения
высококачественного подкрепления и окон-
чания межсигнальных реакций. Эти резуль-
таты дают нам основание предполагать, что в
период окончания межсигнального движе-
ния животные ожидали подкрепление не-
смотря на то, что по условиям эксперимента
не получали его за межсигнальные нажатия
на педаль.

Наши результаты можно рассмотреть в
контексте гипотезы “обратных условных свя-
зей”, подразумевая, что сигналы от нейро-
нов, связанных с оценкой подкрепления по
обратным связям идут в моторные области и
оказывают побудительное влияние на мотор-
ное представительство передней лапы, что в
свою очередь приводит к инициации межсиг-
нального движения. Однако по результатам
кластерного анализа нейроны, которые акти-
вируются перед нажатием на педаль, и нейро-
ны, связанные с реакцией на подкрепление и
активирующиеся после межсигнальных ре-
акций, представляют разные популяции. По-
видимому, межсигнальные реакции пред-
ставляют собой самостоятельный инстру-
ментальный рефлекс, который поддержива-
ется активацией нейронов структур, входя-
щих в “сеть подкрепления” головного мозга,
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в частности, субталамического ядра и орби-
тофронтальной коры.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Нейрофизиологические механизмы под-

держания межсигнальных реакций следует
рассматривать с точки зрения функциональ-
ного состояния нейронной сети в этот пери-
од. Мы предполагаем, что активность нейро-
нов субталамического ядра и орбитофрон-
тальной коры поддерживает состояние
ожидания подкрепления, сообщает инфор-
мацию об этом другим структурам, которые
входят в “сеть подкрепления” и таким обра-
зом препятствует полному угашению меж-
сигнальных реакций, поддерживая их статус
“подкрепляемых”, то есть “полезных”, во
внутренней сети головного мозга.
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THE ROLE OF THE ORBITOFRONTAL CORTEX AND THE SUBTHALAMIC 
NUCLEUS IN MAINTENANCE OF INTERTRIAL REACTIONS 

IN “IMPULSIVE” AND “SELF-CONTROLLED” ANIMALS
Yu. A. Gerasimovaa,#, E. P. Kuleshovaa, V. V. Sidorinaa, and G. Kh. Merzhanovaa

a Laboratory of conditioned reflexes and physiology of emotions, 
Institute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology RAS, Moscow, Russia

#e-mail: travelmate2300@mail.ru

Many mental disorders are related to dysfunction of neural circuits involved in self-control and im-
pulsivity. Several brain areas including the orbitofrontal cortex (OFC) and the subthalamic nucleus
(STh) have been implicated to be critical for impulsive behavior. We recorded and analyzed multi-
unit population activity of OFC and STh neurons in cats performing “active choice” task where an-
imals have to choose between two food reinforcements with different quality. We identified two
groups of animals by analyzing short latency reactions and intertrial reactions which are essential
features of impulsivity.
Using cluster analysis of the population neural data we found distinct subpopulations of neurons
that are selectively active during reward receiving and after intertrial actions. We propose that such
activation may be essential for maintaining reinforcement of behavioral actions in between the ac-
tive decisions and discuss the role of the orbitofrontal cortex and subthalamic nucleus in supporting
of “reward” effect during intertrial reactions.

Keywords: orbitofrontal cortex, subthalamic nucleus, impulsive behavior, intertrial reactions
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