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У крыс с разными уровнями замирания при классическом оборонительном условном 
рефлексе сопоставляли поведение при выработке условных рефлексов пассивного и ак-
тивного избегания, а также при выборе пищевого подкрепления разной ценности. Крысы 
с длительным замиранием лучше вырабатывали рефлекс пассивного избегания и дольше 
сохраняли его в процессе угашения, чем животные с кратковременным замиранием. В то 
же время рефлекс активного избегания в челночной камере легче вырабатывался у живот-
ных с коротким замиранием. Крысы с длительным замиранием предпочитали задержанное 
и более ценное подкрепление в модели выбора пищевого подкрепления разной ценности 
(низкий уровень импульсивности), в то время как животные с коротким замиранием пред-
почитали малоценное подкрепление без задержки (высокий уровень импульсивности). По-
роги болевой чувствительности не отличались у крыс разных групп. Таким образом, крысы 
с длительным замиранием демонстрировали пассивную стратегию поведения в оборони-
тельных ситуациях и низкий уровень импульсивности, а крысы с коротким замиранием при-
держивались активной стратегии поведения и показали высокий уровень импульсивности.
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The behavior of rats with different freezing levels in Pavlovian fear conditioning was com-
pared in the development of conditioned reflexes in passive and active avoidance and in the 
delay discounting paradigm with different  values of the food reward. Rats with high freezing 
worked out better a reflex of passive avoidance and cept it longer in the process of extintion 
than animals with low freezing. At the same time, the reflex of active avoidance in the shuttle 
chamber was more easily produced in animals with low freezing. Rats with high freezing pre-
ferred delayed and more valuable reinforcement in the model of choosing food reinforcements 
of different value (low level of impulsivity), while animals with low freezing preferred short-
lived reinforcement without delay (high level of impulsivity). There were no difference regard-
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less of pain thresholds between groups. Thus, rats with high freezing level showed the passive 
coping strategy in conditioned defensive paradigms and low impulsivity, whereas low freezing 
rats displayed active defensive behavior and showed a high impulsivity.

Key words: Pavlovian fear conditioning, reflex of passive avoidance, reflex of active avoid-
ance, pain thresholds, delay-discounting test.
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Выработка классического оборонительного условного рефлекса (fear condi-
tioning) в  настоящее время широко используется при изучении памяти, меха-
низмов обучения, эмоциональности. Во многих работах выявляется большая 
индивидуальная изменчивость в  проявлении страха, у  одних животных при 
тестировании рефлекса процент времени замирания превышает 90%, у других 
может быть менее 30% [9,  14,  17,  31]. Угашение рефлекса затруднено у  животных 
с высоким уровнем замирания [10, 11]. В некоторых работах предполагается, что 
животные с  высоким уровнем замирания обладают более прочной памятью 
о  страхе [14] или большей пластичностью латерального ядра миндалины [18]. 
Другие авторы говорят об их высокой реактивности на страх [25] или о разном 
выражении страха [32], не связывая различия в замирании с памятью. В экспери-
ментах с локальной инъекцией в миндалину лигандов дофаминергических и се-
ротонинергических рецепторов была обнаружена различная чувствительность 
к  ним у  животных с  разным уровнем замирания [10,  11]. Вопрос о  механизмах, 
вызывающих в  ответ на сигнал опасности разные проявления реакции страха 
по уровню замирания, далек от разрешения. Неясно, отличаются ли данные 
животные по способности к обучению, по болевой чувствительности, по пред-
расположенности к выработке других оборонительных рефлексов (активного и 
пассивного избегания), т.  е. к  разным стратегиям поведения. Неизвестно, как 
коррелирует разная способность к  длительному замиранию в  оборонительной 
ситуации с уровнем импульсивности этих же крыс, определяемому в пищевой 
ситуации по предпочтению подкрепления разной ценности и задержкой в полу-
чении (методика выбора пищевого подкрепления, delay-discounting) [4—6]. Про-
водимое ранее сопоставление не дало четких результатов [7].

Исходя из поставленных вопросов наша работа была предпринята с целью 
изучить дополнительные фенотипические признаки у крыс с разным уровнем 
замирания, которые в дальнейшем могли бы помочь в понимании причин по-
явления таких индивидуально-групповых особенностей поведения. В  задачи 
работы входило: 1) выделение групп крыс с разным уровнем замирания после 
выработки классического оборонительного условного рефлекса, 2)  сопостав-
ление болевых порогов у  данных групп крыс (порогов вздрагивания, прыж-
ков), 3) сопоставление выработки и угашения рефлекса пассивного избегания 
в  темно-светлой камере у  данных групп крыс, 4)  изучение динамики выра-
ботки рефлекса активного избегания в  челночной камере, 5)  анализ уровня 
импульсивности данных групп крыс по их предпочтению малоценного немед-
ленного или ценного задержанного подкрепления в модели выбора подкрепле-
ния разной ценности.

МЕТОДИКА

Объект исследования. Опыты проводили в условиях хронического экспе-
римента на 46  крысах-самцах линии Вистар массой 330—400  г, полученных 
из филиала «Столбовая» ФГБУН НЦБМТ ФМБА России. Животные содержа-
лись в виварии при обычном 12-часовом световом режиме со свободным до-
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ступом к воде и стандартному корму в клетках по 5—6 крыс. В экспериментах 
соблюдали принципы гуманности, изложенные в  директивах Европейского 
Сообщества (2010/63/ЕU), и положения ИВНД и НФ РАН о работе с экспери-
ментальными животными.

Определение порогов болевой чувствительности. Опыты проводили в  ка-
мере № 1 (Startle and Fear Combined System производства PanLab Harvard appa-
ratus, Spain, 2000). Внутренняя камера размером 24×24×24 см, куда помещали 
животное, располагалась на 4  датчиках, фиксирующих движения крысы. Пол 
камеры представлял собой решетку, на которую подавался ток нарастающей 
силы (0, 0.025, 0.05 и далее с шагом от 0.05 до 0.35 мА) с межстимульным ин-
тервалом 90—120  с, длительностью 0.5  с. Реакцию крысы на ток определяли 
визуально, а также по записи механограммы. Для оценки силы реакции крысы 
и более четкого выделения реакции замирания анализировали механограмму 
в интервалах 5 с до, во время и 50 с после стимула. Определяли порог вздра-
гивания и прыжков. После опыта с  определением порогов в  течение 2 дней 
проводили угашение страха на обстановку камеры, для чего крыс помеща-
ли в  камеру на 10  мин. Во всех последующих экспериментах в  данной каме-
ре значительно меняли контекст: опилками покрывали пол, стены заклеивали  
бумагой.

Выработка и угашение рефлекса пассивного избегания. На втором этапе 
проводили выработку рефлекса пассивного избегания в  новой светло-тем-
ной камере №  2, светлый отсек имел размеры 27×27×27  см, темный  — 
24×24×24 см. Пол темного отсека представлял собой решетку для подачи элек-
трического тока, отсеки соединялись между собой через отверстие 7×5  см, 
которое могло закрываться путем опускания дверцы. Освещенность светлого 
отсека составляла 270—300 лкс, темного — 2—12 лкс. В начале опыта крысу 
помещали в светлый отсек для ознакомления с обстановкой, дверца при этом 
была закрыта. Через 30 с дверь открывалась, далее в течение 180 с определяли 
латентный период захода крысы в темный отсек, время нахождения в каждом 
отсеке, число болюсов и уринаций. После двух таких контрольных опытов 
вырабатывали рефлекс пассивного избегания, при этом после захода крысы 
в  темный отсек дверца закрывалась, а  на пол камеры подавался ток 0.8  мА 
в течение 3 с. После этого крысу удаляли из камеры. Через 24 ч тестировали 
выработку рефлекса, при этом крысе после открывания дверцы предоставля-
лась возможность зайти в  темный отсек в  течение 180  с. Подсчитывали ла-
тентный период захода в темный отсек, время нахождения в темном и светлом 
отсеке, число стоек, актов грумминга, болюсов и уринаций, а также число за-
глядываний (разделяли заглядывания с  засовыванием только головы и загля-
дывания с постановкой одной или нескольких лап в  темном отсеке). В даль-
нейшем смотрели сохранность рефлекса пассивного избегания в течение 7 или 
14  дней. В  конце проводили вынужденное угашение условно-рефлекторного 
страха на обстановку темного отсека камеры, помещая крыс в темный отсек 
на 10—15 мин в течение 2 опытов.

Выработка, тестирование и угашение условно-рефлекторного страха. На 
третьем этапе проводили выработку классического оборонительного рефлекса 
в камере № 1 (Startle and Fear Combined System производства PanLab Harvard 
apparatus, Spain, 2000). При обучении после 120-секундного периода ознаком-
ления с камерой, предъявляли 3 сочетания звука (30 с, 80 дБ, 2000 Гц) и элек-
трокожного раздражения лап через решетку пола (2 с, 0.8 мА, задержка 28 с от 
начала действия звука) с 40—60-секундными межстимульными интервалами. 
Через 24 ч после обучения тестировали условно-рефлекторный страх (Тест 1). 
При этом после 120-секундного периода исследования камеры предъявля-
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ли звук (120  с, 80  дБ, 2000  Гц), после которого следовал 120-секундный  пе- 
риод без стимулов (последействие). На основании времени замирания в  Те-
сте 1 крыс делили на группы по уровню замирания.

В дальнейшем (через 2—3  дня) в  трех опытах угашали условно-рефлек-
торный страх, при этом после 120 с периода исследования камеры следовало 
10 изолированных звуковых стимулов (30 с, 80 дБ, 2000 Гц) без электрокож-
ных раздражений с 20-секундными межсигнальными интервалами. Через 24 ч 
после каждого опыта с  угашением тестировали сохранность рефлекса (соот-
ветственно Тест 2, 3 и 4).

Выработка рефлекса активного избегания. На четвертом этапе вырабаты-
вали рефлекс активного избегания в новой челночной камере № 3, состоящей 
из двух одинаковых отсеков размером 25×21×18 см каждый, соединяющихся 
между собой отверстием 6×6 см. Пол отсеков представлял собой решетку, на 
которую подавался ток. Условным стимулом служил звук 60  дБ длительно-
стью до 30  с, задержка безусловного стимула (ток) составляла 3  с, сила то-
ка подбиралась индивидуально для каждой крысы и варьировала от 0.35  до 
0.6 мА. При переходе крысы в другой отсек в ответ на включение звука (реак-
ция избегания) или в ответ на ток (реакция избавления) все стимулы выклю-
чались. Межстимульные интервалы варьировали от 40 до 90 с. За опыт давали 
10  сочетаний стимулов. Подсчитывали латентные периоды переходов крысы 
в другой отсек от начала звука, число реакций избегания, избавления и отсут-
ствие переходов, число межсигнальных переходов между отсеками, а  также 
число болюсов и уринаций.

Определение уровня импульсивности с применением методики «права 
выбора (delay-discounting) ценности пищевого подкрепления». Участвовали 
22  крысы. Для поддержания пищевой мотивации в  виварии количество по-
даваемой пищи ограничивали так, чтобы масса крысы составляла приблизи-
тельно 80% от массы животного при свободном доступе к  пище. Экспери-
ментальная установка представляла собой прямоугольную камеру размером 
30×60×30 см (камера № 4). В середине передней стенки камеры была встрое-
на кормушка, доступ в которую загораживала подвижная шторка из прозрач-
ного пластика. С двух сторон от кормушки размещались выдвижные педали. 
В кормушке и над каждой из педалей находились сигнальные лампочки. Пред-
варительно крыс обучали в экспериментальной установке нажимать на педаль 
для получения пищи — стандартной пелетки (пищевая гранула) 45 мг произ-
водства фирмы «Bio3Serv» (США). Обучение проводилось до тех пор, пока 
крыса с  равной вероятностью не нажимала на обе педали. Затем животным 
предоставлялась возможность выбирать либо малоценное немедленное под-
крепление, либо ценное, но задержанное пищевое подкрепление. Схема экс-
периментальной пробы такова. После запуска экспериментальной программы 
в  камере зажигалась лампочка общего освещения и одновременно лампочка 
в  кормушке. В  течение 10  с крысе предоставлялась возможность отодвинуть 
носом шторку, закрывающую доступ в  кормушку. Отодвигание шторки при-
водило к выдвижению обеих педалей, которые оставались выдвинутыми в те-
чение 10  с. При нажатии на правую педаль крыса получала 1 пелетку сразу, 
на левую  — 4  пелетки с  задержкой 5  с. Во время ежедневных эксперимен-
тов крыса осуществляла 25  проб. Время обучения до достижения крысами 
стабильности в  выборе педали для получения подкрепления в  соответствии 
с предпочитаемой стратегией занимало от 1 до 2 месяцев. После завершения 
экспериментов, после периода усиленного питания и восстановления первона-
чальной массы тела данные крысы проходили все 4 этапа с выработкой оборо-
нительных рефлексов.
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В каждом опыте анализировали число нажатий на педали для получения 
малоценного, но немедленного подкрепления (k1), число нажатий для полу-
чения более ценного, но задержанного подкрепления (k2), число пропусков 
реакции отодвигания шторки, число пропусков реакций нажатия на педаль. 
Рассчитывали коэффициент импульсивности К = k2 / (k1 + k2).

Статистический анализ. Для статистической обработки результатов ис-
пользовали стандартную программу Statistica  8.0. При сопоставлении групп 
крыс применяли дисперсионный анализ ANOVA/MANOVA, раздел многофак-
торный анализ (Factorial ANOVA) и однофакторный анализ (One-way ANO-
VA). При post-hoc анализе использовали критерий Fisher LSD. Различия счи-
тали статистически значимыми при p < 0.05, отмечали наличие тенденции при 
0.05 ≤ р ≤ 0.1. С применением Basic Statistics строили гистограммы распреде-
ления количества крыс в зависимости от времени замирания в Тесте 1. Кроме 
того, рассчитывали коэффициенты корреляции по Спирману между процен-
том времени замирания на звук в Тесте 1 и коэффициентом импульсивности 
(Spearman Rank Order Correlations, раздел Nonparametrics STATISTICA).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Выделение и сопоставление групп крыс в  зависимости от времени зами-
рания в  Тесте  1 после выработки классического оборонительного рефлекса. 
На рис.  1,  А представлено распределение крыс в  зависимости от усреднен-
ного процента времени замирания в Тесте 1 в интервалах до и во время дей-
ствия звука. Опираясь на характер распределения выделяли 3  группы крыс: 
«мало-» (1), «средне-» (2) и «многозамирающих» животных (3). В 1-ю группу 
попали животные с временем замирания менее 57% (13 крыс), в 3-ю — более 
90% (12  крыс), во 2-ю  — более 57 и менее 90% (21  крыса). Сопоставление 
с  помощью Factorial ANOVA времени замирания в  Тесте  1  выявило суще-
ственное влияние фактора «группа крыс» (F2.129 = 76.553, p < 0.001). Сравне-
ние времени замирания в  различные интервалы времени в  опыте (рис.  1,  Б) 
с  помощью post-hoc анализа показало, что как в  интервале до, так и во вре-
мя и после действия звука процент времени замирания был достоверно выше 
у  3-й группы крыс, чем у  1-й. Крысы 2-й группы занимали промежуточное 
положение и также достоверно отличались от крайних групп в интервалах до 
и во время звука. Крыс 3-й группы отличала большая длительность эпизодов 
замирания в Тесте 1 по сравнению с животными 1-й и 2-й группы (рис. 1, В). 
По числу болюсов и уринаций группы не отличались (рис. 1, В).

Различия между группами возникали на этапе обучения, фактор «груп-
па крыс» F2.301 =  13.613, p  <  0.001  (рис.  1,  Г). Сравнение времени замирания 

Рис.  1. Выделение и сопоставление групп «мало-»  (1), «средне-»  (2) и «многозамираю-
щих» крыс  (3) при выработке и тестировании классического оборонительного условного 

рефлекса. 
А — распределение крыс в зависимости от процента времени замирания в Тесте 1 после обучения. По 
оси абсцисс — число крыс; по оси ординат — процент времени замирания. Б — процент времени за-
мирания крыс до (До), во время (Звук) и после (После) действия звука в Тесте 1. В — число болюсов, 
уринаций и средняя длительность эпизодов замирания в  Тесте  1. Г  — процент времени замирания 
в процессе обучения. По оси абсцисс — интервалы времени. До — до начала сочетаний, Зв1—3 — во 
время действия 1—3 звука, МС1,2 — во время 1-го и 2-го межсигнального интервала, После — после 
сочетаний. n — число крыс в группе.* Статистически значимые различия между группами, цифры ря-
дом указывают номера групп, # тенденция. Данные представлены в виде среднее ± ошибка среднего.
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в различные интервалы времени в опыте (рис. 1, Г )  с помощью post-hoc ана-
лиза показало, что изначально в интервале до и во время первого звука вре-
мя замирания не отличалось в трех группах крыс, различия появлялись после 
применения первого удара тока (интервал МС1), при этом крысы 3-й группы 
замирали достоверно больше, чем животные 1-й группы. Сопоставление вре-
мени замирания при действии звука до сочетания (рис. 1, Г )  и после обучения 
(рис. 1, Б) обнаружило достоверные различия у всех групп крыс, т. е. обуче-
ние прошло успешно у всех животных.

Сопоставление болевой чувствительности и реактивности крыс на элек-
трический ток. Поскольку различия между группами крыс появлялись при 
обучении после первого удара током, возникло предположение о  разной бо-
левой чувствительности крыс. В  методике определения болевой чувстви-
тельности «flinch-jump» основными показателями являются пороги вздраги-
вания и прыжков. Пороги вздрагивания в  среднем у  всех крыс составляли 
0.049  ±  0.004  мА, пороги прыжков 0.227  ±  0.013  мА.  Из рис.  2,  А,  Б видно, 
что пороги вздрагивания и прыжков не отличались у  1—3-й  групп крыс 
(One-Way ANOVA, фактор «группа крыс» F2.34 = 0.051, p = 0.95 и F2.28 = 1.51, 
p  =  0.239  соответственно), что свидетельствует об одинаковой болевой чув-
ствительности крыс разных групп.

Анализ времени замирания крысы в  течение 50  с после применения 
импульсов тока небольшой силы (от 0  до  0.25  мА) показал (рис.  2,  В), что 
у крыс 3-й группы время замирания было несколько больше (на уровне тен-
денции), чем у крыс 1-й группы на ток такой же силы (Factorial ANOVA, post-
hoc анализ). Таким образом, при стимуляции током небольшой силы кры-
сы 3-й группы предпочитают реагировать замиранием чаще, чем крысы 1-й  
группы.

Выработка и угашение условного рефлекса пассивного избегания (УРПИ). 
Анализ поведения крыс в процессе выработки и угашения УРПИ с помощью 
Factorial ANOVA выявил влияние фактора «группа крыс» на вероятность вхо-
да в  темный отсек (F2.419  =  4.50, p  =  0.012), латентность входа (F2.418  =  4.42, 
p = 0.013), число болюсов (F2.379 = 4.64, p = 0.010), число заглядываний с по-
становкой лап (F2.301  =  10.38, p  <  0.000). Post-hoc анализ показал, что до вы-
работки рефлекса при трех контрольных посадках в  камеру не наблюдалось 
различий в  поведении крыс разных групп, все животные входили в  темный 
отсек с небольшой латентностью (рис. 3, А, Б). В 1-й и 2-й день после выра-
ботки наблюдались наибольшие различия в поведении крыс разных групп. Ве-
роятность входа в темный отсек была достоверно больше, а латентность входа 
меньше у  крыс 1-й группы, чем у  3-й группы (рис.  3,  А,  Б). В  целом, в  1— 
2-й день в  темный отсек заходило 46% крыс 1-й группы, 29% 2-й группы и 
только 8% крыс 3-й группы (рис.  3,  Д), различие между 1-й и  3-й группами 
достоверно по критерию χ2, p = 0.035 (2×2Table, Nonparametric Statistic). Эти 
данные свидетельствуют, что выработка УРПИ была более успешной у крыс 
3-й группы, чем у 1-й.

Анализ числа болюсов на протяжении 7  дней после обучения показал 
(рис. 3, В), что у крыс 3-й группы их число было больше в 1—4-й день, чем 
у крыс 1-й группы, что свидетельствовало, по-видимому, о большем эмоцио-
нальном напряжении крыс 3-й группы. У крыс 1-й группы наблюдалось больше 
заглядываний с постановкой передних лап на пол темной камеры (рис. 3, Г).

Анализ динамики угашения УРПИ на протяжении 15 дней после выработ-
ки проводился на выборке из 21 крысы, которые успешно выработали рефлекс 
(не заходили в темный отсек в 1—2-й день). За весь период угашения ни разу 
не зашли в  темный отсек из 1-й группы 50% крыс, из 2-й — 78% крыс, из 
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3-й — 89% (рис. 3, Е). Различие между 1-й и 3-й группами крыс статистиче-
ски значимое (2×2Table, Nonparametric Statistic), т.  е. устойчивость к  угаше-
нию была выше у крыс 3-й группы, чем у 1-й.

Таким образом, крысы 3-й группы по сравнению с животными 1-й группы 
не только лучше вырабатывали УРПИ, но и хуже угашали рефлекс.

Рис.  2. Появление вздрагивания, прыжков и замирания при действии тока нарастающей 
силы у крыс 1, 2 и 3-й групп. 

А — пороги вздрагивания, Б — пороги прыжков. По оси ординат на А, Б — сила тока, мА; по оси 
абсцисс  — группы крыс. В  — процент времени замирания у  крыс в  течение 50  с после действия 
тока нарастающей силы от 0 до 0.25 мА. # Тенденция появления различий между группами, цифры 

рядом указывают номера групп. Остальные обозначения те же, что и на рис. 1.
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Рис. 3. Выработка и угашение рефлекса пассивного избегания у крыс 1, 2 и 3-й групп. 
А — латентность входа в темный отсек камеры; Б — вероятность входа в темный отсек; В — число 
болюсов; Г  — число заглядываний в  темный отсек с  постановкой лап. По оси абсцисс на А—Г  — 
номера опытов (–2, –1  — до выработки рефлекса, 0  — в  день выработки, 1—7  — после выработ-
ки); Д — процент крыс, заходящих в темный отсек в 1-2-м и опытах после обучения; Е — процент 
крыс, не заходящих в темный отсек ни разу на протяжении 15 дней после обучения. Остальные обо-

значения те же, что и на рис. 1.

Выработка рефлекса активного избегания. Сопоставление динамики 
выработки реакции активного избегания выявило влияние фактора «группа 
крыс» на латентность перехода в другой отсек камеры (F2.217 = 13.16, p < 0.001, 
Factorial ANOVA). Сопоставление с  помощью post-hoc анализа латентности 
перехода крыс из одного отсека в другой (рис. 4, А) показало, что у крыс 1-й 
группы латентность была меньше, чем у животных 2-й и 3-й группы в начале 
обучения с 1-го по 6-й опыты, а также в 8-м и 10-м опытах, в конце обучения 
достоверных отличий не наблюдалось.

Если анализировать отдельно реакции избавления и избегания, то фак-
тор «группа крыс» оказывал влияние на уровне тенденции на вероятность 
избегания (F2.19  =  3.04, p  =  0.072) и на вероятность избавления (F2.19  =  3.11, 
p = 0.068). В целом латентность избавления была достоверно (р = 0.033) мень-
ше у  1-й группы (5.72  c), чем у  3-й (6.58  с), а  латентность избегания была 
меньше (р = 0.030) у крыс 1-й группы (2.02 с), чем у 2-й (2.27 с).

Реакции избегания появлялись, начиная со 2-го опыта (рис. 4, Б). С 5-го по 
8-й и в 10—11-й опытах согласно post-hoc анализу вероятность избегания бы-
ла достоверно больше у крыс 1-й группы, чем у 3-й, у животных 2-й группы 
вероятность избегания не отличалась от 3-й группы.

Если анализировать успешность обучения (рис. 4, В), то в 1-й группе 86% 
крыс достигли критерия выработки активного избегания (70% реакций избе-
гания за опыт), причем у 57% из них это происходило во время 4—6-го опы-
тов. Во 2-й группе достигали критерия 57% крыс, в 3-й — только 25% крыс, 
причем это происходило только на 10—14-й день обучения. Различие между 
процентами обучившихся крыс в 1-й и 3-й группах достоверно по критерию 
χ2, p = 0.019 (2×2Table, Nonparametric Statistic).

Таким образом, у крыс 1-й группы в начале обучения вероятность реакций 
избегания была выше, латентность переходов ниже, выработка реакции избе-
гания проходила быстрее и успешнее, чем у крыс 3-й группы.

Выбор пищевого подкрепления разной ценности. Корреляционный анализ 
между коэффициентами импульсивности, полученными в модели выбора под-
крепления разной ценности, и процентом времени замирания в Тесте 1 после 
выработки классического оборонительного рефлекса выявил положительную 
значимую корреляцию (коэффициент корреляции r = 0.592, р < 0.05, рис. 5, Б), 
т.  е. у  крыс при увеличении длительности замирания возрастало предпочте-
ние ценного, но задержанного подкрепления. Анализ по группам крыс по-
казал (post-hoc анализ, One-Way ANOVA, рис.  5,  А), что крысы 1-й группы 
имели низкий коэффициент импульсивности (0.44), т.  е. предпочитали мало-
ценное подкрепление без задержки. Животные 3-й группы имели достовер-
но более высокий коэффициент импульсивности (0.72) и предпочитали цен-
ное подкрепление с  задержкой. Крысы 2-й группы занимали промежуточное  
положение.

Таким образом, обнаружена взаимосвязь между уровнем замирания крыс 
в оборонительной ситуации и уровнем импульсивности при выборе пищевого 
подкрепления разной ценности.
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Рис. 4. Выработка рефлекса активного избегания у крыс 1, 2 и 3-й групп. 
А — латентность перехода в другой отсек после включения звука, с; Б — вероятность реакции избе-
гания (перехода в другой отсек до начала действия тока). По оси абсцисс на А и Б — номер опыта; 
В — процент крыс, достигших критерия 70% в  появлении реакций избегания за опыт. Остальные 

обозначения те же, что и на рис. 1.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В настоящей работе при выработке классического оборонительного реф-
лекса давали три сочетания условного и безусловного стимула, а не пять, как 
было в наших предыдущих исследованиях [9—11]. Это делалось с целью умень-
шить прочность рефлекса и облегчить последующее его угашение. В  насто-
ящей работе, так же как после применения пяти сочетаний, крысы показали 
большой разброс процента времени замирания в тесте после обучения. Доста-
точный объем выборки позволил выделить три группы: «мало-», «средне-», 
и «многозамирающих» крыс. Процент времени замирания у всех групп крыс 
после обучения в ответ на звук был достоверно больше, чем до обучения, т. е. 
все животные выработали рефлекс. Данные группы крыс отличались также по 
длительности эпизодов замирания в Тесте 1, число же болюсов и уринаций не 
различалось. Эти данные позволили заключить, что как «мало-», так и «мно-
гозамирающие» крысы успешно выработали условно-рефлекторный страх, од-
нако проявление страха в виде замирания в разных группах могло отличаться.

Поскольку различия между группами возникали уже при выработке реф-
лекса, после первого применения тока возникло предположение о разной бо-
левой чувствительности выделенных групп крыс. Однако проведенный ана-
лиз порогов вздрагивания и прыжков не выявил достоверных различий между 
группами, что опровергло данное предположение. Ранее также не было об-
наружено корреляции между уровнем замирания при условно-рефлекторном 
страхе на контекст и болевой чувствительностью крыс, определяемой в двух 
тестах «flinch-jump» и «tail-flick» [27].

В литературе содержатся противоречивые данные о болевых порогах у крыс, 
принадлежащих к разным линиям и группам. У крыс с высокой (линия KHA) и 
низкой скоростью выработки активного избегания (линия KLA) не было обна-

Рис.  5. Сопоставление уровня замирания в  Тесте  1 после выработки классического обо-
ронительного рефлекса и коэффициента импульсивности в модели выбора пищевого под-

крепления разной ценности. 
А  — средний коэффициент импульсивности у  1—3-й групп крыс; Б  — корреляционная матрица 
между коэффициентом импульсивности и процентом времени замирания. Остальные обозначения те 

же, что и на рис. 1.
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ружено различий в порогах болевой чувствительности при стимуляции решет-
ки пола током, при этом анализировали пороги вздрагивания и переступания 
лапами [3]. У  крыс Римских линий с  высокой и низкой скоростью выработки 
активного избегания пороги переступания и прыжков все же различались [29]. 
У  крыс с  высокой и низкой исследовательской активностью в  открытом поле 
(HRA и LRA) также не было обнаружено различий в болевой чувствительности 
в тестах «горячая пластина» (hot-plate) и «удар по хвосту» (tail-flick) [16]. Вместе 
с тем в ряде работ при делении крыс на группы в зависимости от порогов бо-
левой реакции была обнаружена разница в проявлении условных оборонитель-
ных рефлексов и в поведении в аверсивных ситуациях. При условно-рефлектор-
ном страхе на контекст у низкочувствительных крыс с высоким порогом было 
больше реакций в виде ультразвуковой вокализации, а у высокочувствительных 
крыс с  низким порогом  — больше реакций замирания [26]. У  крыс с  низким 
(линия Н) и высоким (линии В) порогом возбуждения при электростимуляции 
задней конечности обнаружены различия в поведении в открытом поле [13], при 
выработке эмоционального резонанса и активного избегания [1].

Интересно отметить, что анализ времени замирания в  50-секундных ин-
тервалах после действия током небольшой силы (от 0 до 0.25 мА) в нашей ра-
боте обнаружил тенденцию к  преобладанию времени замирания у  «многоза-
мирающих» крыс по сравнению с «малозамирающими» животными, т. е. при 
действии слабого тока уже начинает проявляться предпочтительный характер 
реагирования крыс разных групп.

Анализ успешности выработки условного рефлекса пассивного избегания 
в темно-светлой камере и динамики его угашения выявил существенные раз-
личия между группами крыс. «Многозамирающие» крысы более успешно вы-
работали рефлекс по сравнению с  «малозамирающими» животными. Анализ 
динамики угашения рефлекса на протяжении 14 дней у успешно обучившихся 
крыс показал более длительную сохранность рефлекса у «многозамирающих» 
животных по сравнению с «малозамирающими». По-видимому, более быстро-
му угашению рефлекса пассивного избегания у «малозамирающих» крыс спо-
собствовали заглядывания в темный отсек с постановкой передних лап. Веро-
ятно, замирание как предпочтительная форма реакции на опасную ситуацию 
у  «многозамирающих» крыс проявлялось при помещении в  светлый отсек 
после обучения, подавляло исследовательскую мотивацию и препятствовало 
вхождению в темный отсек.

При выработке активного избегания в  челночной камере существенные 
различия между группами крыс возникали в начале обучения. У «многозами-
рающих» крыс латентность перехода в другой отсек была выше, а вероятность 
избегания ниже, чем у «малозамирающих» животных. Процент крыс, достиг-
ших критерия 70% реакций избегания, был выше в  группе «малозамираю-
щих», чем в  группе «многозамирающих» животных. В  ситуации активного 
избегания предпочтительная реакция на сигнал опасности в  виде замирания 
препятствовала выработке рефлекса у «многозамирающих» крыс.

Таким образом, доминирование активной (побежки, прыжки) или пас-
сивной оборонительной реакции (замирание) на сигнал опасности у соответ-
ственно «мало- и  многозамирающих» крыс приводило к  разной успешности 
выработки рефлекса активного и пассивного избегания. Важно отметить сход-
ство стратегии поведения у выделенных групп крыс Вистар при всех исследо-
ванных условных оборонительных рефлексах, т.  е. при реальной опасности; 
крысы с высоким уровнем замирания демонстрировали пассивную стратегию 
поведения, а  животные с  низким уровнем замирания, наоборот, активную 
стратегию поведения. В отличие от условных оборонительных рефлексов при 
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потенциальной угрозе, в  тестах на тревожность поведение одних и тех крыс 
варьировало в зависимости от вида теста [9].

Как известно, выбор вида оборонительного поведения зависит от характе-
ра и близости угрожающих стимулов, т. е. являются ли они потенциальными, 
удаленными или близкими [15,  30]. Кроме того, существуют индивидуальные 
особенности в  выборе предпочтительной реакции. В  литературе успешно 
развиваются представления об активной и пассивной стратегии поведения 
(active and passive coping style, strategies) в  аверсивных ситуациях [2, 20—22, 33]. 
Показано, что животные с пассивной стратегией поведения имеют повышен-
ный уровень активации гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковой системы 
и соответственно повышенный уровень кортикостерона в  крови по сравне-
нию с  особями с  активной стратегией [20,  33]. Большая роль в  переключении 
поведенческого ответа с замирания на активное поведение у мышей отводит-
ся особой популяции клеток центрального ядра миндалины, называемыми 
клетками I  типа, которых отличает наличие деполяризации после генерации 
потенциала действия [21]. Торможение этих клеток ведет к  уменьшению за-
мирания и увеличению реакции arousal в  коре головного мозга, являющейся 
холинергической по своей природе. Животные с предпочтением разных стра-
тегий поведения различаются также устойчивостью к невротизации и стрессу 
[2, 8, 12, 24], чувствительностью к алкоголю [28] и наркотическим веществам [19], 
предрасположенностью к иммунопатологическим заболеваниям [23, 34]. Актив-
ная и пассивная стратегии поведения в  аверсивных ситуациях дают опреде-
ленные преимущества для выживания животных в различных условиях внеш-
ней среды [2, 24]. Так, например, особи с активной стратегией поведения име-
ют преимущества при социальных конфликтах при увеличенной численности 
популяции, а с пассивной стратегией — при неблагоприятных изменениях во 
внешней среде при снижении численности популяции.

В нашей работе была показана положительная корреляция между длитель-
ным замиранием в оборонительной ситуации и способностью выбирать ценное 
пищевое подкрепление с задержкой, т. е. обнаружена связь между стратегией 
поведения крыс в  оборонительной и пищевой ситуациях. Можно предполо-
жить, что способность сдерживать активные моторные реакции является уни-
версальным свойством нервной системы и проявляется как в оборонительной, 
так и пищевой ситуации. Ранее была показана связь между импульсивностью 
поведения в пищевой ситуации и тревожностью крыс в приподнятом кресто-
образном лабиринте [7], открытом поле и светло-темной камере [5], поведени-
ем в модели эмоционального резонанса [4]. Сопоставление времени замирания 
в ответ на звук при классическом оборонительном рефлексе ранее не обнару-
жило разницы у  крыс с  разным уровнем импульсивности [7], межгрупповые 
различия наблюдались только в  ответ на предъявление контекста. В  данной 
работе выработка проводилась с  помощью одного сочетания, возможно «са-
моконтрольные» животные хуже обучились, поскольку их сигнальная память 
проявляется слабее, чем у «импульсивных» крыс [6].

Проведенное исследование позволяет ответить на ряд поставленных во 
введении вопросов. Условно-рефлекторный страх вырабатывается как у  «ма-
ло-», так и «многозамирающих» крыс при выработке классического оборо-
нительного рефлекса, однако проявление его различно — одни предпочитают 
активные двигательные реакции, другие — замирание. Доминирующая стра-
тегия поведения на сигнал опасности хорошо видна при выработке рефлексов 
активного и пассивного избегания. Способность или неспособность к  дли-
тельному замиранию проявляется и при выборе пищевого подкрепления раз-
ной ценности и с разной задержкой.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Крысы с высоким уровнем замирания при классическом оборонительном 
рефлексе в отличие от животных с низким уровнем успешнее вырабатывали и 
дольше сохраняли в процессе угашения рефлекс пассивного избегания.

Крысы с  низким уровнем замирания быстрее вырабатывали рефлекс ак-
тивного избегания в челночной камере, чем животные с длительным замира-
нием.

Пороги болевых реакций вздрагивания и прыжков при подаче тока на ре-
шетку пола не отличались у крыс с разным уровнем замирания.

Животные с  высоким уровнем замирания предпочитали задержанное и 
более ценное подкрепление в модели выбора пищевого подкрепления разной 
ценности (низкий уровень импульсивности), в  то время как «малозамираю-
щие» крысы предпочитали малоценное подкрепление без задержки (высокий 
уровень импульсивности).

Крысы с высоким уровнем замирания демонстрировали пассивную страте-
гию поведения в оборонительных ситуациях и низкий уровень импульсивно-
сти при выборе пищевого подкрепления, крысы с низким уровнем замирания 
придерживались активной стратегии поведения и показали высокий уровень 
импульсивности.
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