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КОРТИКО-СТРИО-ТАЛАМО-
КОРТИКАЛЬНАЯ СИСТЕМА ГОЛОВНОГО 

МОЗГА: АНАТОМИЯ И СТРУКТУРНАЯ 
ОРГАНИЗАЦИЯ

При изучении интегративных функций голов-
ного мозга важное значение имеет выяснение
сложных взаимоотношений различных областей
коры больших полушарий с подкорковыми ядер-
ными структурами – базальными ганглиями (хво-
статое ядро, скорлупа, бледный шар, ограда), а так-
же тесно связаными с ними структурами среднего
мозга: субталамусом, прилежащим ядром, вен-
тральной покрышкой и черной субстанцией. Ба-
зальные ганглии, по определению И.П. Павлова
[27] “являются вместе со зрительным бугром бли-
жайшими подкорковыми образованиями, пред-
ставляющими собой субстрат сложнейших без-
условных рефлексов и первую инстанцию для
сложных отношений организма с окружающей
средой…”.

Основными компонентами базальных гангли-
ев являются дорсальный и вентральный стриатум
и бледный шар – globus pallidum (GP). Дорсаль-
ный стриатум образован хвостатым ядром (n. cau-
datus) и скорлупой (putamen). Вентральный стриа-
тум представлен прилежащим ядром (n. accumbens),
состоящим из двух частей – ядра (core part) и обо-
лочки (shell part). Бледный шар (GP) состоит из
внутреннего (GPi) и внешнего (GPe) сегментов, из-
вестных под названием дорсального паллидума
(DP) и вентрального паллидума (VP). Черная суб-
станция (SN), вентральная тегментальная об-
ласть (VTA) и субталамическое ядро (STN), учи-
тывая их взаимные тесные связи с основными

структурами базальных ганглиев, считаются ас-
социированными базальными ганглиозными об-
разованиями. Черная cубстанция состоит из двух
частей: компактной (SNpc) и ретикулярной
(SNpr) [110]. Ядра базальных ганглиев образуют
частично замкнутые нейрональные петли с не-
окортексом и таламусом (рис. 1).

Нейроны большинства областей неокортекса
проецируются в стриатум [67]. Сенсомоторные
субталамические структуры также непосред-
ственно контактируют со стриатумом, или ин-
нервируют другие таламические области, кото-
рые проецируются на стриатум [102]. В отличие
от дорсального стриатума, вентральный отдел
стриатума (n. accumbens) получает Glu-ергиче-
ские проекции из префронтальной коры (PFC),
субикулярной области гиппокампа (SHS), ами-
гдалы (AMY) и DA-ергические проекции из лим-
бической структуры среднего мозга – вентраль-
ной тегментальной области (VTA). Нейроны
стриатума проецируются на GP или SNpr, кото-
рые посылают свои проекции в таламические яд-
ра, после чего проецируются обратно в лобную
кору. Вентральный стриатум (n. accumbens) по-
сылает ГАМК-ергические проекции в вентраль-
ный паллидум, нейроны которого проецируются
в дорсо-медиальное ядро (DM) таламуса. По-
следний посылает Glu-проекции в префрон-
тальную кору. Проекции нейронов неокортекса,
субталамуса и таламуса являются активирующи-
ми (Glu-ергические), а проекционные нейроны
стриатума, GP и SNR – тормозными (ГАМК)
проекциями. Активность различных областей не-
окортекса влияет на активность базальных ган-
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глиев, которые, в свою очередь, модулируют мо-
торную и ассоциативные области коры головного
мозга. Положительная модуляция, осуществляе-
мая таламическими нейронами в лобной коре,
находится под ингибирующим контролем GPi и
SNr. Это торможение может быть заблокировано
прямым путем, либо усилено косвенным путем.
Прямой путь – проекции стриатума на GPi/SNr.
Непрямой путь формируется нейронами стриату-
ма, которые проецируются на STN, посылающий
эфферентные проекции на нейроны GPe. По-
следний затем посылает проекции на GPi/SNr и
GPe, а STN посылают взаимные проекции на
многие ядра этой нейрональной системы, рабо-
тая, таким образом, как ретрансляционные стан-
ции. Дофаминергические нейроны среднего моз-
га проецируются, главным образом, в стриатум.
Дофамин, высвобождаемый этими нейронами,
активирует прямой путь и ингибирует непрямой
путь, воздействуя на “D1-подобные” (D1 и D5)
или “D2-подобные” (D2, D3 и D4) дофаминовые
рецепторы соответственно. Оба действия приво-
дят к модуляции моторных и когнитивных функ-

ций лобной коры [45, 61, 67, 110]. Разделение пря-
мых и непрямых путей, по-видимому, является
неполным, причем многие проекционные нейро-
ны стриатума оказывают экспрессию как на D1,
так и на D2 рецепторы [125]. В этих случаях в каж-
дой субпопуляции нейронов может преобладать
одно семейство дофаминовых рецепторов.

Почти 95% нейронов стриатума состоят из
ГАМК-ергических проекционных нейронов, на-
зываемых средними шипиковыми нейронами
(MSNs). Другие нейроны стриатума – это интер-
нейроны, которые взаимодействуют и модулиру-
ют активность MSNs, включая парвальбумин-со-
держащие, ГАМК-высвобождающие интерней-
роны; соматостатин-позитивные интернейроны
и гигантские холинергические нешипиковые ин-
тернейроны, также называемые тонически актив-
ными нейронами – TANs [88, 114, 127]. Однород-
ность цитоархитектуры стриатума ясно выраже-
на. MSN клетки прямого и не прямого путей
гомогенно смешаны [76, 77]. При этом MSNs ней-
роны образуют участки бедных ацетилхолинэсте-
разой, но богатых μ-опиоидными рецепторами

Рис. 1. Связи дорсального и вентрального стриатума с двигательными, сенсомоторными и лимбическими структурами
мозга. SMC – сенсомоторная кора; DS – дорсальный стриатум (каудатопутамен); GPe – внешний сегмент бледного
шара; GPi – внутренний сегмент бледного шара; VA/VL – вентральное переднее и вентральное латеральное ядра та-
ламуса; CM/Pf – интраламинарные ядра таламуса. STN – субталамус; SNpc – компактная область черной субстанции;
SNpr – ретикулярная область черной субстанции; PPN – ножково-мостовое ядро; PFC – префронтальная кора; VS –
вентральный стриатум (прилежащее ядро); EС – энторинальная кора; SHS – септо-гиппокампальная система; Subic – су-
бикулярная область гиппокампа; Amy – амигдала; DM – дорсо-медиальное ядро таламуса; VP – вентральный палли-
дум; A10 – отдел А10 вентральной тегментальной области (VTA); SC – верхнии бугорки четверохолмия; STN – субта-
ламус; HYP – гипоталамус. Нейрональные структуры дорсального (“моторного”) отдела стриатума для отличия от
структур вентрального (“лимбического”) стриатума на схеме выделены тоном. Пунктирной линией отмечены крат-
чайшие нейрональные проекции между вентральным и дорсальным отделами стриатума. Нейромедиаторы: DA – до-
фамин; GABA – гамма-аминомаслянная кислота; GLU – глутамат.
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областей, называемых стриосомами (striosomes),
которые окружены плотными богатыми ацетил-
холинэстеразой матрицами [79].

Ключевой структурой базальных ганглиев яв-
ляется стриатум. Практически все модальности
кортикальных областей проецируются на стриа-
тум. Сенсомоторные, ассоциативные или лимби-
ческие кортикальные проекции в стриатуме суще-
ствуют в виде множества параллельных сегрегиро-
ванных нейрональных петель [45, 46, 66, 67, 87].

Изучение проекций первичной соматосенсор-
ной и моторной коры обезьян на стриатум, про-
веденные Флагерти и Грейбил [72, 73] показали,
что единицы различных модальностей сомато-
сенсорной и моторной информации, закодиро-
ванные в разных областях коры, могут проециро-
ваться на одну и ту же область стриатального мат-
рикса. Авторы назвали каждую область матрикса,
представляющую часть тела, матрицей. Корко-
вые области, кодирующие, например, моторные
и сенсорные свойства (болевая, температурная и
мышечная чувствительность), могут накладыват-
ся друг на друга в одной матрисоме. При этом ав-
торы обнаружили несколько матрисом в стриату-
ме, кодирующих одну и ту же функциональную
часть тела. Это указывает на то, что области коры,
представляющие часть тела, проецируются на не-
сколько матрисом в стриатуме. В этом отноше-
нии распределение матрисом в стриатуме пред-
ставляет собой мозаику из множества сенсомо-
торных единиц, которые могут быть многократно
представлены.

Концепция кортикостриатальной конверген-
ции и дисперсного повторения матрисом в стриа-
туме противоположна концепции разделенных,
сегрегированных и параллельных кортико-стри-
атных петель. В настоящее время ведутся споры о
том, какая из этих концепций лучше объясняет кор-
тико-стриатальное функционирование [58, 77].
Следует, однако, отметить, что кортико-стриатная
конвергенция может быть неполной и, безусловно,
неоднородной по всему стриатуму.

Вышеописанные физиологические, анатоми-
ческие и гистохимические исследования среди
изученных структур головного мозга выделяют кор-
тико-стрио-таламо-кортикальную систему мозга,
состоящую из ряда параллельных, функционально
сегрегированных петель, которые связывают раз-
личные области коры, базальные ганглии, ядра та-
ламуса и мезолимбические структуры среднего
мозга и возвратно фокусируются на различных
участках префронтальной коры. Имея сенсорный
вход, опосредованный импульсацией, поступаю-
щей из таламуса, прямые и опосредованные эф-
ферентные выходы на структуры, участвующие в
регуляции двигательных, лимбических и локомо-
торных функций организма, данная система мо-
жет играть ведущую роль в интеграции различных

структур мозга и всего организма при выполне-
нии мотивированного целенаправленного пове-
дения. Очевидно, что для выполнения этой зада-
чи в различные фазы планируемого поведения
нейроны головного мозга, находящиеся в сегре-
гированных параллельных нейрональных сетях и
петлях, включая мозаики распределенных в стри-
атуме матриосом, должны объединятся в функ-
циональные блоки, определяющие формирова-
ние доминантного состояния центров и вектора
целенаправленного поведенческого акта в дан-
ной конкретной ситуации и в данное время.

В дальнейших разделах статьи будут рассмот-
рены нейрофизиологические механизмы, лежа-
щие в основе пространственно-временной инте-
грации различных структур мозга и физиологиче-
ских систем организма при выполнении разных
форм мотивированного целенаправленного по-
ведения.

НАРУШЕНИЯ ИНТЕГРАТИВНОЙ 
ДЕЯТЕЛЬНОСТИ МОЗГА ПОСЛЕ 

ОПЕРАТИВНОГО ВЫКЛЮЧЕНИЯ КОРЫ 
И РАЗЛИЧНЫХ ПОДКОРКОВЫХ 

ОБРАЗОВАНИЙ
В отличие от выраженной органической пато-

логии базальных ганглиев, сопровождаемой воз-
никновением экстрапирамидных двигательных
расстройств и развитием таких тяжелых заболева-
ний, как хорея, атетоз, болезни Паркинсона и
Альцгеймера, экспериментаторы, исследующие
зависимость нарушений интегративной деятель-
ности мозга после оперативного выключения ко-
ры и различных подкорковых образований, вхо-
дящих в состав кортико-стрио-таламо-кортика-
льой системы мозга, выявили ряд интересных
особенностей, зависящих от размера и характера
повреждения мозговой ткани. Отмечено, что при
сравнительно небольших (локальных) поврежде-
ниях исследуемой структуры мозга, как правило,
трудно выявить однозначные изменения поведе-
ния, а если они наблюдаются, то отличаются ва-
риативностью и быстро проходят (компенсиру-
ются) за счет оставшихся интактными клеток
этой структуры мозга. Показательным примером
восстановления (реинтеграции) функций при ло-
кальных повреждениях мозга являются исследо-
вания, показывающие отсутствие каких-либо из-
менений двигательной активности и поведения у
животных при повреждении дофаминергических
нейронов черной субстанции – substania nigra, ес-
ли количество сохранившихся клеток не падает
ниже 20% от общего числа нейронов этого обра-
зования среднего мозга [59, 115]. По данным
Э. Кастанеда [59], при снижении числа неповре-
жденных нигральных ДА-клеток до 5–15% у жи-
вотных наблюдались отчетливые, но быстро про-
ходящие изменения поведения и двигательной
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активности, при этом внеклеточное содержание
стриатного дофамина возвращалось к доопераци-
онному уровню, и лишь при 95–100% поврежде-
нии ДА нейронов указанные нарушения приоб-
ретали необратимый характер [59].

Следует отметить, что при моделировании па-
тологии нервной системы путем значительных
повреждений, или полном разрушении структу-
ры (минус функции ядра), получаемые наруше-
ния поведения опосредованы не только разруше-
нием тестируемого ядра, но и расстройствами,
связанными с разрывом многочисленных аффе-
рентных и эфферентных путей, связывающих вы-
ключаемое ядро с другими образованиями мозга,
возможными сопутствующими повреждениями
соседних структур мозга, а также осложняются
последствиями, обусловленными общей тяжелой
реакцией организма на травму мозга и посттрав-
матической интоксикацией.

Попытки экспериментаторов исследовать
функции мозга путем использования менее трав-
матического обратимого (холодового) выключе-
ния тестируемых областей неокортекса и подкор-
ковых структур [13, 32] дали неожиданные резуль-
таты. Так, опыты В.А. Сосенкова [32] показали,
что условная пищевая реакция, выработанная у
кошек при холодовом выключении височной ко-
ры пропадает после включения раннее охлаждав-
шихся отделов коры. Это опыты позволили сде-
лать важный вывод: формирование условного ре-
флекса у подопытных кошек при модельном
упрощении анатомической организации мозга может
происходить при интеграции оставшихся интактны-
ми образований мозга, которая, однако, разрушается
при последующем включении височной коры, то есть
создании новых (плюс функция височной коры) меж-
структурных взаимоотношений мозга.

Полученные данные дали возможность
Н.Ю. Беленкову [14] обосновать представление о
системной организации целостного мозга, впер-
вые сформулированного Л.С. Выготским еще в
1934 г., который отмечал, что “…функция мозга,
как целого, представляет собой продукт интегра-
тивной деятельности расчлененных, дифференци-
рованных и снова иерархически объединенных между
собой функций отдельных участков мозга” [19].
При этом по Выготскому [19] специфическая
функция каждой особой межцентральной систе-
мы заключается прежде всего в обеспечении со-
вершенно новой продуктивной, а не только тормо-
зящей и возбуждающей деятельности низших
центров, формы сознательной деятельности.

Дальнейшие нейрофизиологические исследо-
вания, выполненные с использованием систем-
ного подхода [11, 14, 33] позволили упрочить
представление о мозге как особой сверхсистеме,
состоящей из макро- и микросистем и сетей вза-
имосвязанных нервных клеток и ядерных образо-

ваний головного мозга. При этом исследователи
[12, 29, 33, 35] основную роль в организации раз-
личных форм интегративного поведения отводи-
ли наличию многообразных корково-подкорковых
систем: стриопаллидарной, нигро-стрио-ниграль-
ной, стрио-таламо-кортикальной, амигдало-тала-
мо-кортикальной и другим системам и подсисте-
мам переднего мозга, характерной особенностью
которых является наличие между структурами хо-
рошо выраженных двусторонних связей (тормоз-
ных или активирующих), образующими данную
систему.

Сравнительный анализ результатов проведен-
ных нами модельных исследований, связанных с
системным упрощением различных отделов нерв-
ной системы: перерезка кортико-спинальных про-
водящих путей [3, 41], повреждение неостриатума
[2, 34, 126], нейрональная изоляция неокортекса
[15–17] позволили выявить специфику соотноше-
ния структуры и функции на различных уровнях
нервной системы – спинальном, подкорковом и
корковом и их роль в реинтеграции утраченных
функций. Показано, что компенсация нарушен-
ных функций имела место во всех указанных
опытах, но происходила при определенных усло-
виях, с различной скоростью и с разной степенью
выраженности. Наименьшая компенсация утра-
ченных функций мозга наблюдалась при повре-
ждениях на спинальном, а наиболее полная – на
корковом уровне. При этом компенсация функ-
ций при повреждениях на подкорковом уровне
(неостриатум), по сравнению со спинальным
уровнем, в большей степени зависела от условий
проведения опыта.

При интерпретации вышеуказанных данных
важно учитывать, что, если в процессах структур-
но-функциональной реинтеграции центральной
нервной системы, наблюдаемых при поврежде-
ниях на спинальном (кортико-спинальные про-
водящие пути) и подкорковом (неостриатум)
уровнях, могут участвовать другие, оставшиеся
интактными образования мозга, то при повре-
ждениях на корковом уровне (нейрональная изо-
ляция коры от подкорки) практически полная
компенсация функций корковых нейронов про-
исходит за счет своих внутренних резервов, связан-
ных с высокими пластическими возможностями
нейронально-изолированного неокортекса, сохра-
нившего многочисленные морфофункциональные
связи между различными слоями коры и цитоархи-
тектоническими полями неокортекса, а также тро-
фические и гуморальные влияния целого организ-
ма [17].

Полученные результаты также показали, чем
филогенетически моложе являются нейрональ-
ные образования, тем менее выражены послед-
ствия, связанные с нарушением их целостности и
тем значительнее должны быть усилия экспери-
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ментатора для выявления морфофункциональ-
ных нарушений центральной нервной системы,
другими словами, чем генетически моложе изучае-
мое образование мозга, тем менее строгим являет-
ся принцип локализации функций. Это согласуется с
клиническими наблюдениями [18], которые по-
казывают, что в патогенезе многих заболеваний
(Корсаковский синдром, болезни Альцгеймера,
Хантингтона) у наблюдаемых пациентов в тече-
ние длительного периода времени могут отсут-
ствовать симптомы заболевания и какие-либо
жалобы на состояние здоровья, несмотря на на-
личие нейродегенеративных изменений, выявля-
емых в коре головного мозга при объективном
диагностическом обследовании.

ПРОЦЕССЫ ПРЕДПУСКОВОЙ 
ИНТЕГРАЦИИ КОРТИКО-СТРИО-ТАЛАМО-

КОРТИКАЛЬНОЙ СИСТЕМЫ ПРИ 
ПОДГОТОВКЕ И ОСУЩЕСТВЛЕНИИ 

РАЗЛИЧНЫХ ВИДОВ ПОВЕДЕНИЯ
Наряду с изучением влияния оперативного

повреждения различных отделов центральной
нервной системы на нарушение упроченной ин-
тегративной деятельности мозга, важное значе-
ние имеет исследование физиологического про-
цесса предпусковой интеграции, развиваемого во
времени, и связанного с мобилизацией нервной,
мышечной и вегетативной систем организма, не-
обходимого для выполнения предстоящих дей-
ствий. Следует подчеркнуть, что точный и надеж-
ный расчет времени – важный компонент не
только пространственно-организованного, но и
практически любого целенаправленного поведе-
ния у человека и животных. Подобно тому, как
мозг содержит механизмы для отслеживания и
ориентации тела в пространстве, он также должен
уметь ориентироваться во времени. Обнаружение
совпадений – интеграция одновременной акти-
вации нескольких входов – это предлагаемое ре-
шение вопроса о том, как мозг отслеживает про-
должительность событий в диапазоне от секунд
до минут с использованием нейронных процес-
сов суб- и супрасекундного масштаба.

Структурно-функциональная организация кор-
тико-стрио-таламо-кортикальной системы, имею-
щей прямое и опосредованные влияние на когни-
тивные процессы (внимание, память), а также на
исполнительные элементы основных физиологиче-
ских систем организма, играет ведущую роль в орга-
низации сложного процесса предпусковой интегра-
ции, тесно связанного с формированием внут-
реннего торможения при временной отсрочке
предстоящего действия.

Впервые на важность оценки времени орга-
низмом животного указал И.П. Павлов в 1903 го-
ду при проведении опытов с формированием
классических слюноотделительных рефлексов и

желудочного сока у собак [27]. Павлов обнару-
жил, что, когда колокольчик – условный сигнал
(У/С) регулярно звучит непосредственно перед
кормлением, звук колокольчика в конечном ито-
ге вызывает слюноотделение. При отставлении
безусловного подкрепления (БУ/С) у собак слю-
ноотделение происходило не в течение всего ин-
тервала условного сигнала, а преимущественно к
концу интервала, при этом латентность слюноот-
деления увеличивалась как функция продолжи-
тельности между У/С и БУ/С. Более поздние иссле-
дования показали, что повреждение и электриче-
ская стимуляция хвостатого ядра, орбитальной
коры [21–23, 33, 126], а также гипоталамуса и ами-
гдалы [91, 101], критически влияют на процесс
классического обусловливания слюноотделения.

ЭЭГ-исследования слюноотделительного ре-
флекса, проведенные на собаках [33, 39, 126], поз-
волили выявить фазность изменений кросскор-
реляции в стрио-таламо-кортикальных структу-
рах в период изолированного действия условных
раздражителей, что свидетельствует о динамич-
ности процессов объединения компонентов ЭЭГ
в общую систему временных функциональных
связей (рис. 2). При выработанном рефлексе ре-
гистрировались общие ритмические процессы, в
частности по δ- и θ-ритмам, между отдельными
структурами системы. Важно отметить, что сдви-
ги cуммарной электрической активности на
условный сигнал были аналогичны тем, которые
наблюдались при акте поедания пищи. Такое опе-
режающее воспроизведение паттернов ЭЭГ в хво-
статом ядре, обусловленное анализом временных
параметров условного сигнала, может свидетель-
ствовать о способности нервных элементов стриа-
тума формировать ответы по механизму опережа-
ющего возбуждения на предстоящее подкрепление.

Способность торможения секреции слюны и
желудочного сока при у/р задержке пищи сопро-
вождается сложным процесс подготовки (пред-
пусковой интеграции) исполнительных механиз-
мов вырабатываемого условного рефлекса к момен-
ту подачи отсроченного пищевого подкрепления,
что играет важную роль в организации адаптивного
пищевого поведения и сохранения нормального
функционирования висцеральных органов живот-
ного в процессе  интеграции исполнительных меха-
низмов. Эксперименты, проведенные на крысах с
регистрацией ДА-активности нейронов неостриа-
тума показали градуальное повышение их актив-
ности при ожидании пищевого вознаграждения
[94, 113], аналогичные результаты были получены
в опытах на обезьянах при регистрации активно-
сти нейронов вентрального стриатума, получаю-
щими DA-ергические проекции из вентральной
тегментальной области мозга [64, 71, 90, 116]. При
этом ожидание предстоящего подкрепления со-
провождалось повышением секреции желудоч-
ного гормона – грелина (ghrelin), воздействую-



УСПЕХИ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ НАУК  том 52  № 4  2021

ИНТЕГРАТИВНЫЕ ФУНКЦИИ 59

щего на нейрональную активность ДА-ергиче-
ских нейронов среднего мозга, гипоталамус и
дугообразное ядро [86, 97, 98, 128]. Таким обра-
зом, в механизме опережающего возбуждения на
предстоящее пищевое подкрепление важную роль
играет взаимодействие гомеостатических и ДА-
ергических влияний, поступающих из мезолим-би-
ческих структур среднего мозга в дорсальные и вен-
тральные отделы стриатума, амигдалу и префрон-
тальную кору головного мозга. На рис. 2 дано схе-
матическое изображение гомеостатических и ДА-
ергических проводящих путей. Основные пути,
вовлеченные в процесс пищевой мотивации – до-
фаминергические проекции вентральной тегмен-
тальной области (VT) и черной субстанции (SN),
посылаемые соответственно в прилежащее ядро
(NA), префрональную кору (PFC) и каудато-пу-
тамен (СР). Пептидный гормон желудка грелин
(ghrelin) активирует этот путь на уровне VTA/SN.
Это обеспечивает потенциальную возможность
для грелина обеспечить потребление пищи даже в
том случае, когда дугообрaзное ядро – arcuate nu-
cleus (ARC), или латеральный гипоталамус пока-
зывают состояние насыщения пищей. Это также

возможно, если грелин воздействует на пищевую
мотивацию непрямым образом, например, акти-
вируя афферентный путь посредством μ- и NPY-
опиоидных рецепторов [120, 121].

На важность предпусковой интеграции для
подготовки исполнительных механизмов выраба-
тываемого пищедобывательного рефлекса к мо-
менту подачи отсроченного подкрепления указы-
вают проведенные нами опыты [1, 8] с отставле-
нием пищевого подкрепления у кошек при
реализации двигательного рефлекса удержания
передней лапой выжатой педали до отмены дей-
ствия условного раздражителя и подачи подкреп-
ления (рис. 3). В результате проведенных иссле-
дований показано различное влияние стимуля-
ции ДА-реактивной системы хвостатого ядра на
два вида инструментальных условных рефлексов,
различающихся по времени подачи безусловного
подкрепления от начала действия условного раз-
дражителя. В отличии от фазического условного
рефлекса, где получение пищевого подкрепления
осуществлялось непосредственно после выжима
педали (на 1–2-й с действия условного раздражи-
теля), в тоническом инструментальном рефлексе

Рис. 2. Слева – Трехфазные изменения электрокаудатограммы собаки при изолированном действии пищевого услов-
ного раздражителя – М6 [33, 126]. а – фон; б – первая фаза изменения электрокаудатограммы; в – вторая фаза; г –
третья фаза; д – М6 поедание пищи; е – последействие. Ges – gyrus ectosilvius; Gor – gyrus orbitalis; nCd – nucl. caudatus;
CM – centrum medianum thalami. Вверху – отметка времени (0.1 с) и подачи кормушки; справа – калибровка амплиту-
ды ЭЭГ (100мкВ). 1 – электрограмма дыхания; 2 – жевательные движения челюстей; 3 – общего движения собаки; 4 –
регистрация капель слюны. Справа вверху – Динамика саливации при выработке секреторного у/р на предъявление
позитивного сигнала у интактных (1) и каудатэктомированных (2) собак (вверху – локализация повреждений хвоста-
того ядра). Внизу – Схематическое изображение гомеостатических (1) и ДА – ергических (вознаграждение/мотива-
ция) проводящих путей (2); VT – вентральная тегментальная область, SN – черная субстанция, NA – прилежащее яд-
ро, PFC – префрональная кора, СР – каудато-путамен, AMG – амигдала, (ARC) – дугообрaзное ядро.
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выжим педали означал лишь принятие исходного
положения, поддержание которого на период
изолированного действия условного раздражите-
ля составляло недеятельную фазу инструменталь-
ного условного рефлекса. Приспособительное
поведение животных в этом случае строилось на
выработке запаздывающего торможения в период
изолированного действия условного раздражите-
ля. Следует подчеркнуть, что быстрая смена в те-
чение одного сочетания противоположных по
своему поведенческому выражению функциональ-
ных состояний: условнорефлекторного торможе-
ния – недеятельная фаза, связанная с удержанием
педали рабочей лапой, и условнорефлекторного
возбуждения – деятельная фаза, связанная с осу-
ществлением той же конечностью пищедобыва-
тельной реакции, представляет сложную задачу в
связи с высокой возбудимостью и подвижностью
нервных процессов в двигательном анализаторе
[25, 30]. Для ее успешного выполнения подопыт-
ным животным необходимо в недеятельную фазу
инструментального условного рефлекса не толь-
ко ограничить излишнюю локомоторную актив-
ность, но и осуществить сложный процесс подго-
товки двигательных исполнительных механизмов
к предстоящей пищедобывательной реакции.
Показателем этого процесса в наших опытах яв-
лялось четкое снижение тонической активности
экстензора – m. triceps brachii рабочей конечно-
сти животного по мере изолированного действия
зрительного условного раздражителя, т.е. наблю-
далось перераспределение активности мышцы-
антагониста, направленное на более адекватное
выполнение двигательной пищевой реакции, за-
пуск которой приурочен к моменту подачи пище-
вого подкрепления (рис. 3).

Как показали наши исследования, стимуляция
ДА-реактивной системы хвостатого ядра не ока-
зывала существенного влияния на реализацию и
выработку инструментальных условных рефлек-
сов на совпадающие раздражители. Вместе с тем
инъекция дофамина критическим образом отра-
зилась на осуществлении запаздывающих ин-
струментальных условных рефлексов при ожида-
нии отмены условного сигнала. У подопытных
животных практически оказалось невозможным
выработать тоническую фазу инструментального
ответа при отставлении безусловного подкрепле-
ния более чем на 2–3 с. У кошек с предварительно
упроченными запаздывающими инструменталь-
ными рефлексами при осуществлении условно-
рефлекторной деятельности наблюдались две
формы расстройств недеятельной фазы инстру-
ментального условного рефлекса: 1) недеятель-
ная фаза рефлекса заменялась быстрыми повтор-
ными выжимами педали рабочей конечностью
(максимальное время удержания педали при этом
составляло 2–3 с); 2) при замене недеятельной
фазы инструментального рефлекса на деятель-

ную наблюдалось появление значительной за-
держки (250–450 мс) в осуществлении последую-
щей пищедобывательной реакции. В обоих слу-
чаях у подопытных животных, по сравнению с
контрольными, наблюдалась потеря способности
приурочить пищедобывательную реакцию, осу-
ществляемую рабочей конечностью, к моменту
отмены условного сигнала и подаче безусловного
подкрепления. Характер ЭМГ-нарушений, выяв-
ленных в недеятельную фазу инструментального
рефлекса при стимуляции ДА-реактивной систе-
мы хвостатого ядра, позволяет предположить, что
в основе вышеуказанных расстройств лежат нару-
шения нормального перераспределения тониче-
ской активности мышц-антагонистов рабочей
конечности, связанные с подготовкой к захвату
отставленного пищевого подкрепления. Между
тем инъекция дофамина вызывает нарушение пе-
рестройки тонической активности мышцы-анта-
гониста и сопутствующие двигательные рас-
стройства лишь в недеятельную фазу запаздыва-
ющего инструментального рефлекса, причем,
чем выше уровень исходной мотивации, тем эти
нарушения значительнее. На важную роль уровня
дофамина в регуляции функции стриатума, свя-
занной с ограничением локомоторной активно-
сти при выполнении предстоящего условноре-
флекторного ответа ранее указывали Э.Б. Аруша-
нян и В.А. Отеллин [9].

Картина участия стриатного дофамина в регу-
ляции запаздывающих инструментальных ре-
флексов будет неполной, если не рассмотреть
связь выявленных двигательных расстройств с
уровнем мотивационного возбуждения. В отли-
чие от других видов внутреннего торможения
(дифференцировочного, угасательного) при вы-
работке запаздывающего торможения имеет ме-
сто не полная отмена безусловного подкрепле-
ния, а лишь его отставление. Последнее ведет к
возникновению дополнительного источника мо-
тивационного напряжения, растущего по мере
изолированного действия условного раздражите-
ля и ожидания предстоящего подкрепления. Сле-
довательно, для успешного выполнения запазды-
вающих инструментальных условных рефлексов
наряду с мобилизацией двигательных исполни-
тельных механизмов важное значение имеет про-
цесс регуляции мотивационного возбуждения в
недеятельной фазе рефлекса.

В условиях наших экспериментов трудно оце-
нить характер влияния стриатного дофамина на
процесс регуляции мотивационного возбуждения
в недеятельной фазе запаздывающего инструмен-
тального рефлекса. Однако однонаправленность
обоих процессов, их синхронное изменение по
мере изолированного действия условного раздра-
жителя предполагает наличие единого нейрохи-
мического механизма, лежащего в основе подго-
товки как двигательного, так и вегетативного
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компонентов недеятельной фазы инструменталь-
ного запаздывающего условного рефлекса. В этой
связи значительный интерес представляют иссле-
дования изменений метаболизма дофамина у ко-
шек при выполнении инструментальной (go-, no-
go) задачи, в которой основным условием получе-
ния животными пищевого подкрепления явля-
лось воздержание от выполнения двигательной
пищевой реакции в течение 7 с действия зритель-
ного условного сигнала [89]. Показано, что из
всех исследованных структур мозга (лобная кора,
стриатум, миндалина, гиппокамп, таламус, гипо-
таламус, ядра шва среднего и продолговатого

мозга и моста) после достижения критерия обу-
ченности изменения (снижение содержания до-
фамина) наблюдались лишь в стриатуме и минда-
лине. Отметим также, что исследования инстру-
ментальных рефлексов у обезьян [108, 117, 118],
проведенные с регистрацией электрической ак-
тивности мышц рабочей и опорной лап животно-
го, а также мышц туловища, подтвердили резуль-
таты наших опытов на кошках и собаках о крити-
ческой роли ДА-реактивной системы стриатума в
процесссах синергической подготовки не только
рабочих мышц конечности, но и перестройки ис-

Рис. 3. Динамика предпусковой интеграции при реализации тонической двигательной реакции у животных после
внутристриатной инъекции физиологического раствора (контроль) и нейромедиатора дофамина: ДА1 – исходная мо-
тивация, ДА2 – после предварительного кормления [1, 8]. На электрограмме сверху вниз: механограмма (МХГ) дви-
жения рабочей лапы животного (выжима рычага манипулятора и его удержание в течение 8–12 с, необходимого для
подачи пищи и ее захвата рабочей лапой); электромиограммы (ЭМГ) мышцы-сгибателя (m. biceps brachii) и мышцы-
разгибателя (m. triceps brachii) рабочей лапы; У/С – условный сигнал; БУ/С – безусловный сигнал (подкрепление);
отметка включения сенсорных сигналов. Калибровка времени – 1 с. Скорость движения на экране зрительных сигна-
лов – 6°/с.
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ходной позы для выполнения предстоящих дви-
гательных реакций [1, 8, 34].

Описанные нарушения классических секре-
торных и пищедобывательных рефлексов, выяв-
ленные при повреждении ядер стриатума, или их
фармакологической стимуляции, а также измене-
ния нейрональной активности ДА-ергических
нейронов вентрального стриатума, полученные
при временной задержке подкрепления, показа-
ны в опытах на разных видах животных: крысах
[94, 113, 123], кошках [1, 8, 89], собаках [33, 39,
126] и обезьянах [90, 116, 118], что свидетельствует
о ведущей роли стриатума и дофамина в сложном
процессе предпусковой интеграции, связанной с
оценкой временной последовательности услов-
ных раздражителей и подготовкой различных фи-
зиологических систем (сенсорной, гуморальной
и двигательной) организма к выполнению пред-
стоящих действий.

ОЦЕНКА ВРЕМЕНИ ПРИ ПЛАНИРОВАНИИ 
И ОСУЩЕСТВЛЕНИИ 

ЦЕЛЕНАПРАВЛЕННОГО ПОВЕДЕНИЯ 
И СИНХРОНИЗАЦИЯ НЕЙРОНАЛЬНЫХ 

ПРОЦЕССОВ, ОСУЩЕСТВЛЯЕМАЯ 
КОРТИКО-СТРИО-ТАЛАМО-

КОРТИКАЛЬНОЙ СИСТЕМОЙ
При изучении поведения живого организма

необходимо учитывать, что точный и надежный
расчет времени – важный компонент не только
пространственно-организованного, но и практи-
чески любого целенаправленного поведения.
В отличие от других физических и перцептивных
измерений, время действует повсеместно: все
стимулы и действия имеют временную протяжен-
ность, а восприятие времени опирается на непре-
рывный опыт поведения у животных и человека
[47, 57, 80, 93, 132]. Оценка времени занимает
центральное место практически во всех формах
адаптивного поведения, таких как избегание
опасности, поиск пищи и общение, принятие ре-
шения о реагировании. Однако, в отличие от других
основных измерений, для времени не существует
специального органа чувств. Внутренне ощущаемое
живыми организмами время – это эпифеномен
функционирования мозга, который создается на
основе индивидуального опыта, чтобы фиксиро-
вать последовательность событий [49, 80, 81, 96].

Подобно тому, как мозг содержит механизмы
для отслеживания и ориентации тела в простран-
стве, он также должен уметь ориентироваться во
времени. Обнаружение совпадений, интеграция
одновременной активации нескольких входов –
это предлагаемое решение вопроса о том, как
мозг отслеживает продолжительность событий в
диапазоне от секунд до минут с использованием
нейронных процессов субсекундного масштаба.

Попытки ученых выявить нейрональный ме-
ханизм оценки временных событий, восприни-

маемых животными, в основном, связаны с ис-
следованием ритмически организованной актив-
ности нейронов стриатума и неокортекса [10, 31,
83, 99, 119].

В настоящее время наиболее популярным объ-
яснением нейронной основы интервального вре-
мени, с точки зрения обнаружения совпадений
колебательных процессов, является модель “ча-
стоты биений стриатума” – Striatal Beat Frequency
(SBF) [95, 99, 109]. Модель SBF включает набор
кортикальных нейронов-хронометристов, кото-
рые колеблются с регулярными, но разными ча-
стотами, что позволяет уникальному паттерну ак-
тивации происходить в каждый момент времени
(рис. 4). Эти паттерны активации проецируются
на интеграторов стриатума, которые объединяют
свою информацию с обратной связью (например,
ввод вознаграждения) и формируют основу для
определения временных интервалов. Независи-
мые направления исследований сходятся в выво-
де о том, что функциональные цепи, состоящие
из префронтальной коры, стриатума и таламуса,
играют важную роль, как в восприятии времени,
так и в измерении времени [48, 57, 62, 63, 84, 103].

Кортико-стриатная система соответствует
функциональным компонентам модели SBF [99,
103], при этом осцилляторные нейроны коры и
вознаграждение, поступающее от черной суб-
станции, интегрируются средними шипиковыми
нейронами стриатума (MSN). Эти нейроны могут
удерживать временные “воспоминания” через дол-
госрочную потенциацию с помощью дофамина и
долгосрочную депрессию, возможно, через транс-
портировку рецептора α-амино-3-гидрокси-5-ме-
тил-4-изоксазолепропионовой кислоты [60], моду-
лирующего синаптические веса. Позже, когда такая
же длительность сигнала снова синхронизируется,
эти нейроны сравнивают текущий паттерн корко-
вой активации с сохраненными “воспоминания-
ми”; если совпадение обнаружено, то шипиковые
нейроны срабатывают, показывая, что заданная
продолжительность истекла. Однако эти нейрон-
ные структуры, содержащиеся в кортико-стриат-
ном образовании, могут быть не единственными,
участвующими в интервальном времени. Следует
отметить, что некоторые исследователи [31] пола-
гают, что временные интервалы кодируются не
путем возбуждения корковыми осцилляторами
шипиковых клеток в стриатуме, а непосредствен-
но в неокортексе, тогда как роль ДА-зависимой
модуляции корково-стриатных входов состоит в
реорганизации активности выходных ядер ба-
зальных ганглиев, влияющей на время повторно-
го возвращения возбуждения в кору, от которого
зависит тактовая частота восприятия времени.

Описанная SBF-модель, основанная на согла-
сованном взаимодействии дорсального отдела
хвостатого ядра, таламуса, черной субстанции,
лобной коры и выходных путей стриатума, в це-
лом, удовлетворительно объясняет нейрональ-
ный механизм оценки времени при выполнении
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животным относительно простых форм секретор-
ного и локального двигательного рефлексов.

Более сложные формы мотивированного по-
ведения, связанные с ориентацией животных в
пространстве и последовательной сменой такти-
ки поведения, требуют координированной рабо-
ты сенсорной, двигательной и гуморальной си-
стем организма. В этих условиях оценка времени
происходит в другом, супрасекундном масштабе
времени, а поведенческий акт может быть разбит
на несколько этапов поведения, последовательно
приближающих животное к появлению целевого
сигнала, связанного с предъявлением ожидаемо-
го вознаграждения. При этом в оценке времени
резко возрастает роль избирательного внимания
и эпизодической памяти при выполнении после-
довательных этапов поведения [105].

В проведенных нами опытах [5–7, 42, 43, 131]
по изучению поискового поведения крыс в 4-х
рукавном лабиринте (рис. 5) животным в процес-

се поиска предпочитаемого подкрепления необ-
ходимо было последовательно реагировать на
различные условнорефлекторные раздражители,
сигнализирующие о приближении к моменту по-
лучения предпочитаемого (наибольшего) под-
крепления: на изолированное предъявление ло-
кальных внутрилабиринтных сигналов, затем их
одновременное включение, которое требует сме-
ны тактики поведения – поиску наибольшего
подкрепления в лабиринте путем ориентации жи-
вотных по экстралабиринтным навигационным
сигналам, определяющим местонахождение в ла-
биринте предпочитаемой пищи. Очевидно, что в
этом случае подкрепляющие аттрактивные свой-
ства предпочитаемого подкрепления переноси-
лись на все вышеуказанные условнорефлектор-
ные сигналы, предшествующие подкреплению,
мотивационное значение которых усиливалось
по мере поэтапного приближения животного к
предпочитаемому наибольшему подкреплению.
В наших опытах инвариантный памятный след на

Рис. 4. Схематическое изображение взаимодействия нейрональных структур стрио-таламо-кортикальной системы
мозга в соответствии с SBF (striatal beat frequency)-моделью [99]. Верхний рисунок показывает, как кортикальные ней-
роны, колеблющиеся на разных частотах, проецируются на шипиковые нейроны стриатума. Набор осцилляторов, ко-
торые активны в момент соответствующего сигнала (например, смещение стимула), обеспечивает код длительности.
Нижний рисунок иллюстрирует, как тета- и гамма-осцилляции коры могут лежать в основе поддержания представле-
ний стимулов в рабочей памяти: отдельные элементы кодируются в пространственном паттерне клеток, запускаемых
в течение данного гамма-цикла, с повторением всей последовательности на последующих тета-циклах и с емкостью
STM, зависящей от количества элементов, которые могут быть “вписаны” в каждый тета-цикл. Путем моделирования
авторами показано, что представления рабочей памяти и хронометраж могут быть закодированы в рамках одного ос-
циллятора, причем различные размеры нейронных колебаний обеспечивают основу о деталях, порядке и длительно-
сти информации.
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целевой условнорефлекторный сигнал (конфигу-
рация экстралабиринтных навигационных зна-
ков) у животных сохранялся при частичном изме-
нении егo конфигурации, указывающей на точ-
ное местоположение пищевого подкрепления в
лабиринте. Момент опознания целевого сигнала
сопровождался у крыс разрядами активности
нейронов гиппокампа и вентрального стриатума
(n. аccumbens) в тетадиапазоне частот, что свиде-
тельствовало о пространственной синхронизации
этих структур, необходимой для выполнения за-
ключительного этапа поведенческого акта – по-
лучение ожидаемого подкрепления.

Повреждение прилежащего ядра в наших опы-
тах сопровождалось нарушением синхронизации
указанных структур мозга и потерей способности
животных к безошибочному реагированию на
предъявление целевых условнорефлекторных
сигналов (поиску наибольшего подкрепления в
лабиринте путем ориентации животных по экс-
тралабиринтным навигационным сигналам,
определяющим местонахождение в лабиринте
предпочитаемой пищи) при сохранении рефлек-
торных реакций по типу стимул–ответ на изолиро-
ванное предъявление внутрилабиринтных услов-
ных сигналов.

Известно, что кросскорреляционные взаимо-
действие в ритме тета (8–12 Гц) и гамма (40–80 Гц)
частот трактуется как взаимодействие кортикаль-

ных и подкорковых структур [61]. Показано, что
продолжительность действия – тета-активности
и количество содержащихся в нем гамма-колеба-
ний коррелирует с продолжительностью различ-
ных этапов поведенческого акта и близостью
предстоящего подкрепления [69, 82, 92]. Гиппо-
кампальные нейроны при этом кодируют энграм-
му эпизодической памяти, лежащую в основе
формирования так называемого ментального
времени на различных этапах целенаправленного
поведения. Возрастание пищевой мотивации при
приближении животного к предстоящему под-
креплению поддерживается с помощью градуаль-
ного повышения уровня дофамина в вентральном
стриатуме [54, 111, 112].

АЛЬТЕРНАТИВНЫЕ ТРАКТОВКИ 
НЕЙРОНАЛЬНОГО МЕХАНИЗМА 

ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ КОРТИКО-СТРИО-
ТАЛАМО-КОРТИКАЛЬНОЙ СИСТЕМЫ 

И ЕЕ ВЛИЯНИЕ НА ПОВЕДЕНИЕ
Современные исследования позволили упро-

чить представление о мозге как особой сверхси-
стеме, состоящей из макро- и микросистем и се-
тей взаимосвязанных нервных клеток и ядерных
образований головного мозга. Ряд ученых [12, 29,
33, 35, 45] основную роль в организации разных
форм интегративного поведения отводили нали-

Рис. 5. Выбор подопытными животными предпочитаемого подкрепления в лабиринте с дифференцированным под-
креплением при последовательном и одновременном включениях локальных зрительных сигналов во всех рукавах ра-
диального лабиринта [42, 43]. Цифры на рисунке – количество капель подкрепления в рукавах лабиринта. Кружки со
стрелками – направление обзорного движения при ориентации животного с помощью экстралабиринтных навигаци-
онных сигналов (геометрические знаки (+, s, –, n) для определении локализации предпочитаемого подкрепления в ла-
биринте. Справа сверху – кроскоррелограмма синхронной активности в тета-диапазоне нейронной активности приле-
жащего ядра и гиппокампа, регистрируемой при выборе предпочитаемого (наибольшего) подкрепления. Справа внизу –
уровень правильных ответов при выборе наибольшего подкрепления до и после повреждения прилежащего ядра.
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чию многообразных корково-подкорковых си-
стем: стрио-паллидарной, стрио-таламо-корти-
кальной, нигро-стрио-нигральной, амигдало-та-
ламо-кортикальной и другим системам и
подсистемам переднего мозга, характерной осо-
бенностью которых является наличие между
структурами хорошо выраженных двусторонних
(тормозных или активирующих) связей.

Другие исследователи [14, 37] подчеркивали
важность сетевой организации мозга с многочис-
ленными полисинаптическими связями, которые
являются основой для многократной обработки
сигнала на различных уровнях нейронной сети.
В.А. Черкес [37], исходя из данных эволюционно-
го морфогенеза мозга позвоночных животных, а
также анализа взаимодействия моно- и полиси-
наптических ответов ряда мозговых структур, вы-
сказал предположение о том, что некоторые обра-
зования переднего мозга – гиппокамп, субикулюм,
амигдалярный комплекс, скорлупа, хвостатое ядро,
паллидум, прилежащее ядро, субстация иномина-
та, центральное серое вещество и часть ассоциа-
тивной коры, с относящимися к каждой из них
афферентными и эфферентными проводящими
путями образуют, по сравнению с проекционны-
ми системами и узкоспециализированными цен-
трами, единую нейронную сеть (так называемый
интерцессорный мозг), морфофункциональной
основой которой является наличие в отдельных
морфологических образованиях этой сети функ-
ционально сходных, или идентичных нейронных
пулов, повреждение которых (или проводящих
путей, связывающих эти пулы) может явиться
причиной развитие различных заболеваний, па-
тогенез которых причинно связывают с нейро-
дегенеративными изменениями данной области
мозга.

Своеобразным развитием идеи сетевой обра-
ботки сигналов является так называемая гологра-
фическая теория памяти, основанная на возмож-
ности извлечения ранее запечатленной информа-
ции, которая при ее обработке распределяется на
всех нейронах головного мозга [20, 24, 29]. Со-
трудники лаборатории Г.И. Шульгиной [38] по-
казали, что при наличии синхронных ритмиче-
ских колебаний потенциала и соответствующих
групповых нейронных разрядов в фазу генерали-
зованной активации возможна фиксация инфор-
мации повсеместно, в любых нервных элементах,
одновременно получающих импульсацию из дру-
гих источников. При этом, согласно этим пред-
ставлениям, в фазу отсутствия генерализованной
активации возможно выявление зафиксирован-
ных в памяти образов в виде пространственно-
структурной импульсации нейронов.

Следует подчеркнуть, что возможности сете-
вой организации при осуществлении интегратив-
ной деятельности мозга не отрицают, а расширя-

ют и дополняют интегративные возможности при
взаимодействии структур мозга, объединенных в
различные морфофункциональные системы, пред-
назначенные для выполнения специализирован-
ных элементов адаптивного поведения. В этой свя-
зи Б.Ф. Толкунов [36] подчеркивает важную роль
сетевого принципа организации кортико-стриат-
ных взаимоотношений при обработке поступаю-
щей в стриатум сенсорной информации. Есть ос-
нования полагать, что наличие многоуровневой и
многозвенной организации головного мозга
определяет высокую пластичность центральной
нервной системы, обеспечивающую адаптивное
поведение животных и большие компенсаторные
возможности у больных при повреждениях мозга.

Оригинальную трактовку функций кортикo-
стрио-таламо-кортикальной системы мозга и ее
влияние на поведение предложили бразильские
исследователи [65], используя представление о
кортико-стриатной конвергенции и дисперсном
распределении матриосом в стриатуме. Согласно
этой модели [65], нейроны сенсорной, моторной
и ассоциативной коры посылают в стриатум кон-
вергентные проекции, в результате чего образу-
ются функциональные единицы. Эти стриаталь-
ные единицы кодируют сочлененные части тела и
части окружающего мира. Они также кодируют
определенные места, в которые субъект может
переместиться. Объединение этих функциональ-
ных единиц приводит к формированию программ
для выполнения двигательных навыков и движе-
ний рук, глаз или других частей тела к определен-
ной цели (объекту или месту), или движению
субъекта к определенным целям. Комбинаторная
сила этих ассоциаций усиливается многократным
и широким распределением функциональных
единиц в стриатуме. Обучение в этой системе за-
висит от изменения силы синапсов между корти-
ко-стриатальными нейронами и шипиковыми
клетками, кодирующими функциональные еди-
ницы. Это происходит, когда раздражитель окру-
жающей среды становится значимым (salient).
В это время дофаминергические нейроны сред-
него мозга выделяют дофамин в стриатуме по фа-
зической схеме. Активация дофаминэргических
нейронов является условием возникновения си-
наптической пластичности в стриатуме. Синхро-
низация нейронов повторяющих функциональ-
ных единиц, кодирующих одно и то же действие
по отношению к выделяемому стимулу, осу-
ществляется при паузе в высвобождении ацетил-
холина тонически-активными (ТАН) клетками.
Стриатальные единицы, кодирующие один и тот
же стимул/действие, посылают сходящиеся про-
екции в GPi и SNr, которые, в свою очередь, за-
пускают кодированные импульсы во фронталь-
ную кору, минуя таламус. Частично замкнутые
петли, включающие GPe, STN, таламус и стриа-
тум, могут привести к реверберации, которая об-
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легчает индукцию LTP или LTD в стриатуме. Эти
нейрональные петли могут также иметь другие
модулирующие функции в этой системе. Более
сильная ассоциация между функциональными
единицами стриатума, кодирующими действие,
вызванное значимым стимулом, делает возник-
новение этой ассоциации более предсказуемым.
По мере того как новизна уменьшается, значи-
мость стимула уменьшается, и дальнейшее обуче-
ние не происходит. В этом отношении эта систе-
ма обучения основана на новизне. После фазиче-
ского дофаминового ответа высокая
концентрация дофамина распадается в синапсах
прилежащего ядра (n. accumbens) продолжитель-
нее, чем в дорсальном стриатуме [107, 124, 130].
Другими словами, обучающий сигнал, обеспечи-
вающий синаптическую пластичность, сохраня-
ется в прилежащем ядре дольше, чем в дорсаль-
ном стриатуме. Этот обучающий сигнал доста-
точно длинный, чтобы включить оценку
ценности вознаграждения результата действия в
n.acсumbens, но не в дорсальном стриатуме. Это
объясняет, почему обучение, опосредованное
прилежащим ядром, поддерживается ожидаемым
вознаграждением результата действия, в то время
как обучение, опосредованное дорсальным стри-
атумом, формирует стереотипные ответные реак-
ции, которые менее чувствительны к вознаграж-
дению. Эта модель объясняет постепенное обуче-
ние и многие известные свойства различных
типов процедурных воспоминаний, такие как
способность к репликам и эгоцентрической на-
вигации, а также их неявную, негибкую и ассоци-
ативную природу. Авторы данной модели [65]
сравнивают стриатум с “мозаикой разбитых зер-
кал”. Это означает, что кортикальные репрезен-
тации не отражаются непосредственно в стриату-
ме, а распадаются, причем фрагменты кортикаль-
ных репрезентаций широко распределены по
стриатальным шипиковым клеткам. Каждая та-
кая клетка, в свою очередь, получает фрагменты
кортикальных представлений комбинаторным
образом. По мнению авторов, введение комбина-
торных измерений позволяет создать более об-
ширный и мощный субстрат для дискриминатив-
ного отбора, по сравнению с точным повторени-
ем, или зеркальным отражением кортикальных
представлений дискретно в стриатуме.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В физиологических исследованиях важное
значение имеет выяснение того, каким образом
отдельные физиологические процессы обеспечи-
вают функционирование организма как целого.
По утверждению Ю.В. Наточина “Достижения
любой из наук о живом приобретают законченный
вид, когда становится очевидной их роль в реалиях
целостного организма” [26]. Изучение роли корти-

ко-стрио-таламо-кортикальной системы мозга и
ее выходных путей в интегративной деятельности
головного мозга при формировании мотивиро-
ванного целенаправленного поведения показало,
что нейрональная регуляции физиологических
процессов в целостном организме основана на
кортикостриатном механизме оценки суб- и су-
прасекундных временных параметров поведенче-
ского акта и служит для активации и координа-
ции различных нейрональных структур, распре-
деленных в параллельных путях кортико-стрио-
таламо-кортикальной системы и ее выходных пу-
тей, необходимых для последовательного вклю-
чения в сложную цепь рефлекса сенсорных, дви-
гательных и гормональных звеньев.

Описанные у подопытных животных наруше-
ния классических секреторных, пищедобыва-
тельных рефлексов и поискового поведения по-
сле повреждения, или фармакологической сти-
муляции ядер стриатума, а также выявленные
изменения нейрональной активности ДА-ергиче-
ских нейронов вентрального стриатума при вре-
менной задержке подкрепления, выявленные в
опытах на крысах [94, 113], кошках [1, 8], собаках
[33, 39, 126] и обезьянах [90, 117, 118], показывают
ведущую роль дофамина в сложном процессе
предпусковой интеграции, связанной с подготов-
кой различных физиологических систем организ-
ма (сенсорной, двигательной и гуморальной) к
выполнению предстоящего действия.

На рис. 6 изображена структурная схема и ал-
горитм взаимодействия различных структур
кортико-стрио-таламо-кортикальной системы го-
ловного мозга и ее основных выходных путей в ор-
ганизации мотивированного целенаправленного
поведения. Согласно этой схеме, эфферентная им-
пульсация нейронов неокортекса (СТХ) поступает в
средние шипиковые нейроны (MSNs) дорсального
стриатума, который получает дофаминергический
проекции из компактной части черной субстанции
(SNpc). ДА-ергические проекции, поступающие
из вентральной тегментальной области среднего
мозга в неокортекс, способны модулировать ча-
стоту кортикальных осцилляций. Двусторонние
проекции, поступающие из гиппокампа (НРХ) в
дорсальный стриатум (DS), модулируют пороги
импульсации шипиковых нейронов (MSNs)
стриатума путем тонического торможения или
фазической активации. Повреждение гиппокам-
па способно приводить к освобождению дорсаль-
ного стриатума (DS) от этого торможения, после-
довательно редуцируя пороги импульсации для
шипиковых клеток стриатума и вызывая пропор-
циональный сдвиг временных функций. Цепочка
структур мозга, отвечающих за процесс оценки
мозгом временных интервалов, завершается про-
екциями стриатума к таламусу (TH) и обратно к
неокортексу (СТХ) для обеспечения обратной
связи в процессе формирования и оценки мозгом
временных интервалов [95].
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Учитывая критическую роль мезолимбическо-
го дофамина в прогнозировании предстоящего
подкрепления и подготовке животного к его по-
лучению [8, 90, 116] важное значение имеют ис-
следования, направленные на исследование
влияния объемного выброса дофамина на син-
хронизацию активности нейронов, терминаль-
ные окончания которых широко распростране-
ны в различных структурах головного мозга [78,
129, 133].

Известно, что ДА-содержащие ядра среднего
мозга у крыс содержат небольшое количество
нейронов – 20000–40000 нейронов [55]. Каж-
дый нейрон активно проецируется на большую
территорию целевого региона(ов). Отдельные
SNC-дофаминовые нейроны, составляют у крыс
100000–250000 синапсов [56], покрывают 6% стри-
атального объема и влияют на 75000 средних шипи-
ковых нейронов (MSNs) [100]. И наоборот, каждый
MSN принимает от нескольких сотен до несколь-
ких тысяч дофаминовых терминалов [50, 56], при
этом каждый MSN, по оценкам, находится под
влиянием 100–200 различных дофаминовых ней-
ронов [100]. Исследователи, анализируя характер
распределения и плотность синаптических кон-
тактов ДА-клеток и средних шипиковых нейро-
нов стриатума, обращают внимание на широкое
аксональное распределение с перекрывающими-
ся сферами влияния, что характерно для объем-
ной передачи, приписываемой дофамину [40,
133]. В отличие от механизма дискретного осво-
бождения нейромедиатора в синапсе с целью пе-

редачи точечных целевых синаптических сигналов,
действие которых быстро прекращается путем об-
ратного захвата, мезолимбический дофамин рабо-
тает путем модуляции его содержания во внекле-
точной жидкости [70, 75, 78, 106]. Эти характери-
стики дофамина среднего мозга предполагают,
что для эффективной передачи сигнала дофами-
новые клетки должны работать совместно.

В этой связи Билер и Дреер [53] полагают, что
наряду с процессами селективного влияния до-
фамина на оценку аттрактивности сенсорного
объекта “что?” и определения его места в про-
странстве “где?”, важнейшей функцией дофами-
новой сигнализации является ответ на вопрос
“когда?”. Дофамин мобилизует и заряжает энер-
гией предстоящую реакцию и облегчает обуче-
ние. Фазическое освобождение дофамина, как
сигнал консенсуса, эффективно говорит “сей-
час”, что служит для активации и координации
различных целевых областей, распределенных в
параллельных путях стрио-таламо-кортикальной
системы и ее выходных путей, чтобы совместно
быстро и эффективно реагировать. На важней-
ший вопрос “когда сейчас?” можно ответить с
различной степенью временной точности: от сиг-
нала, указывающего на вознаграждение в течение
одной секунды, до контекстуальных стимулов,
таких как нахождение в среде задач с более высо-
ким уровнем доступности вознаграждения [5, 43,
52, 85].

Отмечая важную роль мезолимбического до-
фамина в прогнозировании предстоящего под-

Рис. 6. Структурная схема и алгоритм взаимодействия различных структур кортико-стрио-таламо-кортикальной си-
стемы головного мозга и ее основных выходных путей в организации мотивированного целенаправленного поведения
(адаптировано по [104]). СТХ – неокортекс; SN – компактная часть черной субстанции; VTA – вентральная тегмен-
тальная области среднего мозга; НРХ – гиппокамп; DS – дорсальный стриатум; MSN – шипиковые нейроны стриа-
тума; TH – таламус; ARC – дугообразное ядро; HYP – гипоталамус; PFC – префронтальное кора; MC – сенсомотор-
ная кора; PN – ножково-мостовое ядро; DA – дофамин; HPA – гипоталамо-адреналовая система мозга.
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крепления [90, 116], а также в активации и коорди-
нации различных структур, распределенных в па-
раллельных путях стрио-таламо-кортикальной
системы и ее выходных путей с помощью синхрон-
ной активации SN/VTA-нейронов среднего мозга
[53], пока остается открытым следующий вопрос.
Какую роль в вышеуказанных процессах играют
другие нейротрансмитеры (глутамат, ГАМК),
также выделяемые ДА-клетками? Некоторые ис-
следователи [74] полагают, что глутамат, выделя-
емый ДА-окончаниями может играть роль в регуля-
ции осцилляторной синхрониизации нейронов
VTA, префронтальной коры и гиппокампа. Провер-
ка этого предположения нуждается в дальнейшем
изучении с применением новых, более совершен-
ных экспериментальных технологий.
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