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Процесс организации поведения, предшествующий “внешней” реализации последнего, может 
быть интерпретирован как актуализация “во внутреннем плане” (“проигрывание в уме”; mental 
rehearsal) функциональных систем (элементов индивидуального опыта), вовлекающихся во “внеш-
нюю” реализацию данного поведения. Задачей исследования было выявить, связано ли вовлечение 
нейронов в процесс организации инструментального поведения животных с их специализацией 
в отношении элементов индивидуального опыта, и если да, то как. Показано, что наборы активи-
рующихся нейронов при актуализации систем “во внутреннем плане” и реализации “внешнего” 
поведения хотя и перекрываются, но не идентичны. Вероятность вовлечения нейрона в обеспе-
чение процесса организации поведения связана с тем, специализирован ли нейрон относительно 
систем реализуемого “внешнего” поведения, а также с тем, как соотносится его специализация с 
параметром дифференцированности индивидуального опыта.

Ключевые слова: принятие решения, индивидуальное развитие, системная дифференциация, спе-
циализация нейронов, актуализация элементов опыта во внутреннем плане.

Выявление механизмов принятия решения про-
должает оставаться одной из актуальных проблем 
психологической науки [7], а также формирующих-
ся междисциплинарных областей, например, нейро-
экономики [8]. С позиции теории функциональных 
систем принятие решения (ПР) рассматривается как 
процесс развертывания специального системного 
механизма организации поведения, предшествую-
щий “внешней” реализации любого поведенческо-
го акта; этот процесс может быть интерпретирован 
как “проигрывание в уме” (mental rehearsal) или 
актуализация во внутреннем плане элементов ин-
дивидуального опыта, опосредующую реализацию 
“внешнего” поведения [2, 5, 10, 11, 14, 19].1

1 Работа выполнена при финансовой поддержке РНФ (грант 
№ 14-28-00229).

В основе актуализации элементов индивиду-
ального опыта лежит активность нейронов, спе-
циализированных относительно функциональных 
систем [13]. Поскольку реализация каждого акта 
обеспечивается одновременной активацией мно-
жества систем, сформированных на разных эта-
пах индивидуального развития, специализации 
активирующихся в акте нейронов различаются. 
В исследованиях авторов настоящей статьи обна-
ружено, что некоторые нейроны, активации кото-
рых связаны с реализаций поведения “во внешнем 
плане”, активируются и во время ПР (напр., [6, 
15]). Позже были высказаны идеи, находящиеся 
в соответствии с этими данными. Например, ут-
верждается, что моделирование действия исполь-
зует во многом те же “нейронные субстраты”, что 
и реальное совершение действия [20, c. 456–457]. 
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Однако остается неизвестным, как специализация 
нейронов относительно систем разного возраста, 
а, следовательно, и разной степени дифференци-
рованности [1, 4, 9 и др.] связана с особенностя-
ми их вовлечения в обеспечение ПР. Поскольку, 
с одной стороны, не все нейроны, активирующи-
еся при реализации поведения “во внешнем пла-
не”, активируются и во время ПР [6], а с другой 
стороны, дифференцированность систем связа-
на с самыми разными аспектами участия нейро-
нов в организации “внешнего” поведения [1], мы 
предположили, что вовлечение нейронов в обес-
печение ПР может быть связано с дифференци-
рованностью систем, относительно которых они 
специализированы.

Задачей данного исследования было проверить 
указанное предположение. Для этого следовало 
выявить закономерности актуализации функцио-
нальных систем (элементов опыта) путем сопо-
ставления активности нейронов разной специа-
лизации в процессах ПР и “внешней” реализации 
поведения.

МЕТОДИКА

Экспериментальное решение задачи исследо-
вания осуществлялось путем регистрации актив-
ности одних и тех же нейронов в интервале ПР 
и при последующей реализации выбранной фор-
мы поведения. Данная методика позволяла опре-
делить специализацию нейронов относитель-
но элементов индивидуального опыта на основе 
анализа специфических активаций (связанных с 
реализацией систем, относительно которых ней-

роны специализированы) и неспецифических ак-
тиваций (возникающих в тех актах, относительно 
которых данный нейрон не специализирован).

Процедура. Исследование начиналось с пред-
варительного обучения животных (шесть кроли-
ков Orictolagus Cuniculus) инструментальному 
циклическому пищедобывательному поведению 
в специальном боксе (60 × 60 см), где у передней 
стенки (справа и слева) располагались кормушки, 
а у задней стенки (аналогично справа или слева) 
устанавливали педаль, нажатие которой включа-
ло подачу соответствующей кормушки. Обучение 
проходило поэтапно, и в результате животные на-
учались совершать два аналогичных поведенчес-
ких цикла: один цикл – подход/нажатие педали в 
левом углу и разворот/наклон к левой кормуш-
ке, поедание (этапы 1, 2, 3, 4, 5); второй – под-
ход/нажатие правой педали и разворот/наклон к 
правой кормушке, поедание (этапы 6, 7, 8, 9, 10) 
(Рис. 1). В соответствии с задачей исследования 
у животных формировался дополнительный по-
веденческий компонент – ожидание возможнос-
ти реализовать выработанный инструментальный 
навык – отход от кормушки (этап, обозначенный 
буквой “а”) и подход/нажатие на одну из двух пе-
далей (этапы 12 или 17), которая появлялась при 
открывании шторки экспериментатором.

Открывание шторки (время полного откры-
вания до 250 мс) было синхронизировано со 
вспышкой света импульсной лампы, установлен-
ной сверху (длительность – 50 мкс, энергия – 0.3 
Дж). Животному, находящемуся в центре бокса, 
приходилось каждый раз выбирать, в какой угол 
бокса направиться для нажатия педали – налево 
(стрелка 12) или направо (стрелка 17).

В качестве этапа ПР в соответствии с ранее 
приведенными теоретическими соображениями и 
на основе полученного эмпирического материала 
[6, 13, 14] рассматривался интервал между момен-
том предъявления вспышки света, разрешающей 
реализацию поведения, и началом реализации ис-
полнительных механизмов поведения, определяе-
мым по ЭМГ-активации.

Активность нейронов регистрировалась в цин-
гулярной коре (posterior cingulate cortex, 29d), по-
скольку ранее было показано, что она содержит 
большое количество нейронов, активность кото-
рых связана с данным типом поведения (напр. 
[3]). В ходе статистического анализа нейронной 
активности с помощью разработанного в лабора-
тории программного обеспечения Neuru опреде-
лялась поведенческая специализация нейрона на 
основании сопоставления его активности с пове-
денческими отметками. Для каждого нейрона вы-

Рис.1. Схема экспериментальной клетки и набор по-
веденческих актов.
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числялась средняя частота его активности за все 
время регистрации, а за активацию в одном или 
нескольких актах принималось превышение ча-
стоты активности в этих актах над средней в 1.5 
раза [14]. Специализированным относительно си-
стемы, обеспечивающей поведенческий акт, счи-
тался нейрон, вероятность появления активации 
которого в этом акте составляла 100 %. Нейроны 
могли быть специализированы как в отношении 
функциональных систем актов, сформированных 
нами при обучении инструментальному поведе-
нию в экспериментальной клетке (обозначались 
как “новые”), так и элементов прошлого опыта, 
т.е. функциональных систем, сформированных, 
предположительно, на самых ранних этапах ин-
дивидуального развития (например, захват пищи 
в любой поведенческой ситуации, движения на-
право или налево, и т.д.) (обозначались как “ста-
рые”).

Специализированные нейроны были разделе-
ны на четыре подгруппы:

– “старые”, не изменявшие или тормозящие ак-
тивность в ПР (Ст Н/И);

– “старые”, увеличивающие активность в ПР 
(Ст А);

– “новые”, не изменявшие или тормозящие ак-
тивность в ПР (Нов Н/И);

– “новые”, увеличивающие активность в ПР 
(Нов А).

Для каждого специализированного нейрона 
подсчитывалось число актов, в которых наблюда-
лась его активация по крайней мере в 40 % случа-
ев при условии превышения в таких актах средней 
частоты импульсной активности в 1.5 раза [12]. 
Данные о числе актов с активациями для каждой 
подгруппы нейронов сравнивались между собой с 
помощью критерия Манна–Уитни. Данные о чис-
ле нейронов, активирующихся во время ПР, срав-
нивались с помощью точного критерия Фишера.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Всего в данной работе была зарегистрирова-
на активность 356 нейронов в цингулярной коре 
у шести кроликов при реализации циклического 
пищедобывательного поведения последователь-
но на каждой стороне бокса и в ситуации ПР. Для 
окончательного анализа данных было отобрано 
176 нейронов, активность каждого из которых 
последовательно регистрировалась при реализа-
ции не менее пяти циклов пищедобывательного 
поведения на правой и на левой сторонах бокса 

как в исходной “контрольной” ситуации, так и в 
ситуации ПР при введении шторки.

В результате сопоставления активности 176 
нейронов на этапах осуществления пищедобыва-
тельного поведения и в интервале ПР было вы-
явлено 89 (50.5%) клеток, специализированных 
относительного данного поведения, и 87 (49.5%) 
клеток, не вовлекающихся в обеспечение иссле-
дуемого поведения. В интервале ПР не было от-
мечено активаций, принадлежащих не вовле-
кающимся нейронам. У двух не вовлекающихся 
нейронов было выявлено значимое уменьшение 
частоты импульсации (“торможение” активно-
сти) во время ПР.

Из 89 специализированных нейронов “новых” 
оказалось 43. Из них у 10 клеток выявлено по-
вышение активации в момент ПР. Нейронов “ста-
рых” систем было выявлено 46, из них у 9 клеток 
было выявлено повышение активации в момент 
ПР. Всего в интервале ПР из 89 специализирован-
ных нейронов 31 статистически значимо изменял 
свою активность, причем повышение активации 
было выявлено у 19 нейронов (вероятность об-
наружить активацию у не вовлекающихся нейро-
нов достоверно ниже: точный критерий Фишера; 
р < .00001).

Было обнаружено, что у группы “новых” ней-
ронов, увеличивающих активность на интервале 
ПР, число актов “внешнего поведения”, в которых 
они активировались, достоверно превышает тако-
вое по сравнению с нейронами, не увеличиваю-
щими активность во время ПР (z = 2.89; p = .004) 
(Рис. 2).

Рис. 2. Гистограмма распределения числа актов пи-
щедобывательного поведения, в которых наблюда-
лись активации различных групп нейронов.
Примечание. * – p < .01.
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ОБСУЖДЕНИЕ  РЕЗУЛЬТАТОВ

Активность специализированных нейронов во 
время ПР, как мы считаем, манифестирует про-
цесс актуализации во внутреннем плане элемен-
тов индивидуального опыта, опосредующих по-
следующую реализацию “внешнего” поведения. 
Полученные в настоящем исследовании данные 
указывают на то, что в ПР вовлекаются достовер-
но чаще как раз те нейронные группы, которые 
активируются в процессах “внешнего” поведения, 
представляющего собой достижение необходимо-
го индивиду соотношения с объектами внешней 
среды. Однако между сравниваемыми наборами 
систем: активирующимися при ПР и во “внеш-
нем” поведении – имеются значительные разли-
чия.

В пользу того, что мозговые процессы при ак-
туализации систем “во внутреннем плане” (ПР) и 
реализации “внешнего” поведения не идентичны, 
свидетельствуют полученные нами данные о том, 
что часть из активирующихся при “внешней” реа-
лизации поведения нейронов не активируется во 
время ПР, а часть – “тормозится”. С нашей точки 
зрения, а также с учетом данных литературы, это 
может свидетельствовать об исключении опреде-
ленных элементов индивидуального опыта как 
конкурирующих или неадекватных для реализа-
ции последующего приспособительного пове-
дения, а актуализация их в интервале ПР может 
провоцировать ошибочное поведение.

Популяция нейронов, принадлежащих одной 
системе, неоднородна и различается по количе-
ству связей нейронов, принадлежащих данной 
системе, с другими системами, что отражается в 
неспецифической активности. Оказалось, что в 
процесс ПР чаще вовлекаются те нейроны, кото-
рые имеют большее количество связей с нейро-
нами, принадлежащими к другим функциональ-
ным системам. Мы полагаем, что указанная выше 
неоднородность по критерию количества связей с 
другими функциональными системами связана с 
различием в степени дифференцированности суб-
популяций нейронов, относящихся к данной си-
стеме. Этот вывод мы делаем на основе теорети-
ческого анализа данных, полученных нами ранее 
при исследовании эффектов введения этанола. 
Во-первых, алкоголь в соответствии с принципом 
Рибо–Джексона блокирует в большей степени ак-
тивность нейронов более дифференцированных 
систем, позднее сформированных в индивидуаль-
ном развитии [16]. Во-вторых, алкоголь выявля-
ет неоднородность нейронного состава системы, 
избирательно блокируя лишь некоторые нейро-

ны данной системной специализации. В-третьих, 
при анализе эффекта этанола на разные актива-
ции отдельного нейрона обнаруживается боль-
шее воздействие на неспецифические активации 
[17], отражающие участие нейрона в обеспечении 
межсистемных отношений [18]. Можно предполо-
жить, что появление у нейрона неспецифических 
активаций в процессе индивидуального развития 
связано с его вовлечением в обеспечение расту-
щей дифференциации опыта за счет усложнения 
межсистемных отношений, и тогда большая чув-
ствительность этих активаций оказывается про-
явлением того же закона Рибо–Джексона, кото-
рый обусловливает бóльшую чувствительность 
к воздействию этанола нейронов более “новых” 
систем. Таким образом, вовлечение нейрона в 
обеспечение ПР связано со степенью дифферен-
цированности индивидуального опыта, которую 
отражает активность данного нейрона.

ВЫВОДЫ

1) Вовлечение/невовлечение нейрона в обеспе-
чение процесса организации поведения, предше-
ствующего его “внешней” реализации, связано с 
системной специализацией нейрона. 

2) Вероятность вовлечения нейронов, принад-
лежащих одной системе, различается и связана 
с ролью данного нейрона в обеспечении межси-
стемных отношений в структуре опыта.
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The process of organization of behavior, preceding the “external” implementation of the latter, can be 
interpreted as the “internal” actualization (“playing in the mind”, mental rehearsal) of functional sys-
tems (elements of individual experience) that mediates “external” implementation of this behavior. The 
objective of the study was to identify whether the involvement of neurons in the process of organization 
of animals’ instrumental behavior is related to specialization of their neurons in respect to elements of 
individual experience, and if so, how. It was shown that the sets of neurons activated during “internal” 
actualization and during “external” behavior, although overlapping, but are not identical. Probability of 
neuron involvement into the process of behavior organization depends on its system specialization and 
on the relation between its specialization and the differentiation of individual experience.

Key words: decision making, individual development, systems differentiation, neuronal specialization, 
mental rehearsal.
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