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ПСИХОФИЗИОЛОГИЯ

В. м. Девишвили, а. а. турковский, т. а. палихова 

самостимуляЦия ВинограДной улитКи

«Простые нервные системы» являются удобным экспериментальным 
объектом для изучения механизмов пластичности на поведенческом, ней-
ронном и синаптическом уровнях. В данной работе электростимуляция 
внутренних органов виноградных улиток Helix pomatia была использована, 
во-первых, для определения параметров висцеральной стимуляции при из-
менении функционального состояния и, во-вторых, для оценки значения для 
улитки (положительного или отрицательного) самостимуляции внутренних 
органов в условиях выбора поведения. Эксперименты проводились на 20 
интактных улитках (N=20) с вживленными под раковину парными серебря-
ными электродами. Движения улиток регистрировались двухкоординатным 
датчиком движений. В 1-й серии пороги активации локальными стимулами 
при длительности 50—100 мс составили 4—6 В (на выходе стимулятора). В 
48 экспериментах (из 100, n=100) для пробуждения улитки было достаточно 
одного стимула, в остальных — двух (30) и трех (22) стимулов. Стимуляция 
активных улиток увеличивала время их бодрствования на 30% (N=10). Во 
2-й серии улиткам предлагался выбор между пищевым стимулом и палоч-
кой, движение которой вызывало электрическое раздражение внутренних 
органов животного. Оценивалось время выбора палочки, движение которой 
по обратной связи вызывало электрическое висцеральное раздражение,  в 
условиях самостимуляции и без нее. Результат оказался неожиданным: в 
условиях самостимуляции улитки предпочли электрическое раздражение 
внутренних органов. Среднее время выбора палочки было в 3 раза больше 
в условиях самостимуляции (15 мин/час по сравнению с 5 мин/час при вы-
ключенном токе, средние для N=8, n=94). Полученные данные позволяют 
утверждать, что висцеральная электростимуляция является для улитки по-
ложительным подкреплением для продолжения активности, направленной 
на получение этого стимула в условиях самостимуляции.
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“Simpler nervous systems” are useful experimental base for studying 
mechanisms of synaptic plasticity at the behavior, cellular and the synaptic levels. 
Electro-stimulation of viscera of edible snail Helix pomatia was used to appreciate, 
first, parameters of the stimulation for change of functional state of a snail and, 
second, to evaluate meaning for a snail (negative or positive) of visceral stimulation 
in situation of free behavioral choice of self-stimulation. For both tasks twenty of 
intact snails with implanted paired silver electrodes were used in experiments with 
recording of movements of animals. At first series thresholds of activation of the 
snails by local electro-stimulation of viscera were appreciated for stimuli of 50-100 
msec. in duration and were about 4—6 V. It was sufficient the single stimulus to 
activate snail in 48 experiments (from 100, n=100), for others cases it were need 
two (30 experiments) or three (22 experiments) stimuli. At second series active 
snails could choose between carrot and a stick that’s movement evoked electrical 
stimulation of viscera. Time of choice of stick has been compared for condition 
when snail might electro-stimulate it’s by stick’s and when it cannot, current in 
back-world system was off. The results were unexpected. Time of preference of 
stick by snail was three time more in condition of self-stimulation (about 15 min 
per hour in comparison with 5 min for N=8 and n=94). Obtained data show that 
visceral electro-stimulation is positive reinforcement for a snail in condition of 
self-stimulation when activity of the snail changes parameters of the stimulus.

Key words: behavioral choice, edible snail Helix pomatia, electro-stimulation 
of viscera, self-stimulation, operant conditioning, reinforcement.

Введение
Проблема выбора поведения и нейронных механизмов этого 

выбора была и остается одной из главных психофизиологических 
проблем. Психологи и нейробиологии по-разному определяют сам 
предмет изучения, но пытаются найти общий язык на поле когнитив-
ной нейронауки (Балабан и др., 2013; Сахаров, 2013; Соколов, 2003, 
2010). В последнее время  согласие достигнуто в том, что проблему 
выбора поведения можно решать и на животных, в том числе и на 
животных с «простой нервной системой» (Дьяконова, 2012). Одним 
из любимых нейробиологами объектов для изучения механизмов 
выбора поведения являются моллюски и в том числе виноградные 
улитки (Павлов, 1957; Коштоянц, 1957; Сахаров, 1974, 1992).

И для психологов и для нейробиологов проблема выбора по-
ведения непосредственно связана с проблемой механизмов памяти 
и научения (Mangina, Sokolov, 2006). Нейронные механизмы ассо-
циативного научения экспериментально исследуется по концепту-
альной схеме классического или инструментального (оперантного, 
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скиннеровского) условного рефлекса. На улитках механизмы ассо-
циативного научения успешно используются и в экспериментах по 
обеим схемам — классического (Балабан и др., 1992; Захаров, 1992; 
Максимова, Балабан, 1983) и инструментального (Сахаров, 2012; 
Сахаров, Цыганов, 1998; Цыганов, Сахаров, 2002) условного реф-
лексов. В данной работе нашей задачей было представить другую 
экспериментальную схему для изучения на моллюсках, в частности 
на виноградных улитках, механизмов выбора поведения — экс-
перименты с самостимуляцией. Самостимуляцию мы определяем 
как активность, которая меняет параметры стимула, на который 
направлена эта активность. Стимулом для самостимуляции улитки 
была выбрана электрическая стимуляция внутренних органов, вис-
церальная стимуляция через вживленные под раковину серебряные 
электроды.

  При исследовании  нейронной  организации  оборонительно-
го рефлекса  виноградной улитки было показано, что командные 
нейроны этого рефлекса имеют вход от внутренних  органов — ин-
тероцептивный, висцеральный вход (Шехтер, 1980; Шехтер, Ара-
келов, 1985). Локальная висцеральная стимуляция и стимуляция 
интестинального нерва вызывает в командных нейронах суммарные 
возбуждающие постсинаптические потенциалы (сВПСП) и пачки 
потенциалов действия (ПД) в сенсорных нейронах париетальных 
ганглиев (Палихова, Аракелов, 1990; Sokolov, Palikhova, 1999) 
(рис. 1, А). Порог генерации ПД в командном нейроне в ответ на 
висцеральный стимул (Sv) на преперате (рис. 1, Б) близок к по-
рогу моторных реакций на висцеральные стимулы у интактных 
животных (Алкарас и др., 1982; Аракелов, Палихова, 1985). Иден-
тифицированные первично-сенсорные нейроны, синаптически 
связанные с гигантскими командными нейронами париетальных 
ганглиев, имеют локальные рецептивные поля в области внутрен-
них органов (Палихова, Аракелов, 1990). В данном исследовании 
интактные улитки стимулировались локальными электростиму-
лами через вживленные электроды в области рецептивных полей 
идентифицированных сенсорных нейронов (предположительно 
печень).  Суммарные и элементарные синаптические потенциалы, 
регистрируемые в командных нейронах, проявляют всю палитру 
феноменов синаптической пластичности (Mangina, Sokolov, 2006; 
Палихова, 2010), изучаемых нейронаукой. Таким образом, висце-
ральные стимулы могут быть использованы для изучения клеточ-
ных и синаптических механизмов поведения улитки как модельного 
объекта исследования пластичности мозга.

В работах П.М. Балабана и Р. Чейза (Балабан, 1997; Балабан, 
Чейз, 1990) было показано, что стимуляция париетальных ганглиев 
является отрицательным подкреплением для виноградной улитки. 
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Рис. 1. Ответы сенсорного и командного нейронов на ло-
кальную электрическую стимуляцию в висцеральной об-
ласти (Sv), вызывающую движения улитки. а: Висцераль-
ный стимул (Sv) длительностью 50 мс и с интенсивностью 
пороговой для генерации потенциалов действия в ко-
мандном нейроне (RPa3) вызывает в сенсорном нейроне 
(RPa9) пачку ПД и суммарные возбуждающие постсинап-
тические потенциалы сВПСП в ответе командного нейро-
на (RPa3). Суммарные ВПСП формируются в результате 
временнОй и пространственной суммации элементарных 
ВПСП, каждый из которых отражает ПД в пресинаптиче-
ском сенсорном  нейроне (Sokolov, Palikhova, 1999). б: На 
препарате моллюска можно внутриклеточно зарегистри-
ровать реакцию нейрона (Rn) одновременно с моторной 
реакцией (Rp — реакции мантийного валика в области 
дыхательного отверстия, пневмастома), вызванной вис-
церальным сенсорным стимулом (Sv). Двухкоординатный 
датчик позволяет фиксировать движения, кореллирую-
щие с одиночными ПД в одном нейроне (Алкарас и др., 

1982; Аракелов, Палихова, 1985)
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В других исследованиях установлено, что механические стимулы, вы-
зывающее пассивно-оборонительную реакцию улиток, увеличивают 
время их активного бодрствования по сравнению с контрольными 
животными (Муравьева, 1998; Kemenes et al., 1993; Khlebnikova, Palik-
hova, 1997). В экспериментах на полуинтактных препаратах показано, 
что интероцептивная стимуляция возбуждает командные нейроны 
пассивно-оборонительного рефлекса, т.е. нейроны системы отрица-
тельного подкрепления (Шехтер, 1980; Шехтер, Аракелов, 1985). В то 
же время предполагается, что стимулы, оказывающие активирующее 
влияние (таковыми для улиток являются висцеральные стимулы), 
связаны с системой положительного подкрепления (Балабан, 1997; 
Дьяконова, Сахаров, 1994б).

В нашем исследовании решались две задачи. Первая состояла в 
изучении влияния локальной электрической стимуляции в висце-
ральной области на функциональное состояние улиток. Для решения 
этой задачи сначала определялись пороговые величины локальной 
электрической стимуляции для пробуждения улиток и затем изуча-
лось влияние висцеральных стимулов на длительность их активного 
состояния (бодрствования). Предполагалось, что электрическая сти-
муляция внутренних органов по своему функциональному значению 
(активация улиток) не отличается от механической. Ранее данные об 
активирующем влиянии были получены для механических вицераль-
ных стимулов (Муравьева, 1998; Khlebnikova, Palikhova, 1997; Kemenes 
et al., 1993). Но для висцеральных электростимулов таких результатов 
получено не было. Количественных данные с электростимуляцией 
предполагалось использовать во второй серии — в экспериментах с 
самостимуляцией улитки.

Вторая задача состояла в определении того, какое влияние — 
«положительное» или «отрицательное» — оказывает висцеральная 
стимуляция на выбор улиткой того или иного поведения. Экспери-
менты с самостимуляцией основаны на классическом представлении, 
что при оперантном обусловливании животное научается избегать 
«отрицательных» стимулов. В наших экспериментах улитки нахо-
дились в условиях свободного выбора между пищевым стимулом и 
самораздражением внутренних органов. Предполагалось, что улитки 
будут предпочитать первый и избегать второго, так как сильный и 
длительный висцеральный электростимул кроме активирующего 
влияния вызывает оборонительные реакции моллюска. В качестве 
контроля использовалась ситуация выбора между пищей и палочкой, 
движение которой не вызывало электрического раздражения вну-
тренних органов улитки, т.е. между пищевым и ориентировочным 
поведением.
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методика
В работе использовались наземные легочные моллюски — вино-

градные улитки Helix pomatia крымской и подмосковной популяций. 
В течение экспериментов все животные находились в одинаковых 
условиях (температура, влажность, доступность пищи). Выбирались 
средние по размеру (вес, ширина устья раковины) улитки.  Парные 
серебряные электроды были вживлены улиткам под раковину в обла-
сти локальных рецептивных полей идентифицированных сенсорных 
нейронов (Палихова, Аракелов, 1990). Расстояние между электродами 
составляло 2 мм. Электроды не влияли на поведение улиток и после 
их закрепления животные были готовы к участию в экспериментах 
месяцами. В установке улитка фиксировалась за раковину так, что 
ее нога после пробуждения оказывалась на влажной поверхности 
шара. Улитка могла выбирать направление и характер движений и 
длительно (часами и днями) находиться в таких условиях. Данные с 
пробуждением улиток через вживленные под раковину электроды 
сходны как в условиях свободного поведения, так и при фиксации 
животных в установке. Электромеханограммы движений в области 
дыхательного отверстия улитки, регистрируемые с помощью двух-
координатного датчика движений у интактных животных и на пре-
парате, не отличались (рис. 2).

Рис. 2. Пробуждение виноградной улитки в ответ на висцеральный стимул. 
а: На схеме — улитка с вживленными под раковину парными серебряными 
электродами (Sv) до и после пробуждения. На электромеханограмме (справа 
вверху), регистрируемой с помощью двухкоординатного датчика движений 
(Rp), момент стимуляции c последующим пробуждением улитки указан стрел-
кой. б: Внутриклеточная электрическая стимуляция (Vn) вызывает в команд-
ном нейроне потенциалы действия и сопровождается двигательными реакция-
ми (Rp), сходными с реакциями улитки на сенсорные стимулы (Sv). Rp — элек-

тромеханограмма движений в области дыхательного отверстия улитки
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В экспериментах с выбором поведения улиткам в качестве 
пищевого стимула предлагалась морковь. Вторым доступным для 
улитки стимулом являлась палочка, отклонение которой фиксиро-
валось, так как она являлась датчиком движений (рис. 3, A). Двух-
координатный индуктивный датчик движений использовался для 
изучения структуры моторного поля отдельных нейронов улитки, 
и его чувствительность была очень высокой — можно было заре-
гистрировать движения, вызванные одиночными потенциалами 
действия в исследуемом нейроне (см. рис. 1, Б) (Алкарас и др., 1982; 
Аракелов, Палихова, 1985).

В экспериментах с самостимуляцией прикосновение улитки к 
датчику движений  вызывало изменение напряжения на входе сти-
мулятора и, после усиления по электродам, находящимся под ракови-
ной, улитке подавался ток. Схема установки в экспериментах с само-
стимуляцией улитки см. на рис. 3, Б. Аналоговый двухкоординатный 
манипулятор был основан на индуктивных датчиках положения, 
что позволило сделать его очень чувствительным к механическому 
воздействию. Простая схема усиления выходного электрического 
сигнала была дополнена регулировкой смещения нуля и усиления, 
что позволило регулировать размах выходного сигнала стимулятора 

Рис. 3. слева: «Улитка на шаре» — классическая установка для изучения сво-
бодного поведения улитки (Балабан и др., 1992;  Максимова, Балабан, 1983; Са-
харов, 1974). В экспериментах с самостимуляцией улитке с вживленными под 
раковину серебряными электродами предоставлялась возможность свобод-
ного выбора между едой (морковкой, Sc) и касанием палочки — датчика дви-
жений (R), смещение которого вызывало электрическое раздражение улитки 
через висцеральный вход (Sv). Сила раздражения током была пропорциональ-
на отклонению датчика движений. справа: Система самостимуляции улитки 
(R — Sv). 1 — манипулятор, 2 — усилитель-регулятор, 3 — коммутатор, 4 — вы-

соковольтный стимулятор, 5 — персональный компьютер с АЦП
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в диапазоне входной шкалы аналого-цифрового преобразователя 
(АЦП). Оба канала манипулятора имеют возможность записи в 
цифровом формате на ПЭВМ. Для удобства подачи на улитку того 
или иного канала на выходе устройства сделан переключатель, по-
зволяющий подключать к улитке любой из двух каналов. Также есть 
переключатель, позволяющий вместо выходного сигнала устройства 
подключить к улитке внешний высоковольтный стимулятор.

Сила стимула менялась пропорционально величине отклонения 
манипулятора. Анализировалось отношение времени прикоснове-
ния к датчику к времени общей активности улитки (100%) и в час  
( мин/час).

результаты
1. Ранее установлено, что механическое раздражение внутренних 

органов является стимулом для пробуждения улитки (Khlebnikova, 
Palikhova, 1997). Аналогичные результаты получены и в описываемом 
здесь исследовании. Из 100 экспериментов (n=100) на 20 улитках 
(N=20) однократные электрические стимулы (50—100 мс, 4—6 В на 
выходе стимулятора — Sv) вызывали пробуждение улиток в 48 экс-
периментах. В остальных экспериментах для пробуждения улитки 
требовалось 2 (в 30) и 3 (в 22) стимула. Локальные электрические сти-
мулы указанной силы и длительности вызывали околопороговые для 
генерации ПД реакции командных нейронов париетальных ганглиев 
улиток и пачки ПД в идентифицированных сенсорных нейронах (см. 
рис. 1, А и Б) (Аракелов, Палихова, 1985; Палихова, Аракелов, 1990; 
Sokolov, Palikhova, 1999).

После пробуждения улитки находились в состоянии бодрство-
вания относительно постоянное время. В 36 экспериментах (n=36) 
на 8 улитках (N=8) было определено среднее значение длительности 
активного бодрствования (23±10 мин.): до начала сокращения щупа-
лец в среднем 19 мин. и до полного ухода в раковину и образования 
эпифрагмы — 32 мин. Длительность бодрствования от выхода до пол-
ного ухода в раковину не зависела от пороговых значений стимулов, 
необходимых для пробуждения. Повторно разбуженные улитки нахо-
дились в активном состоянии меньшее время: 22±7 мин. по сравнению 
с 32±7 мин. (n=30, N=8). Дополнительная однократная висцеральная 
стимуляция активных улиток пороговым стимулом продлевала период 
бодрствования в среднем на 30%. Электрические стимулы большей 
интенсивности, вызывающие оборонительные реакции, значительно 
увеличивали и время активного бодрствования (65 мин., n=10). Гисто-
граммы полученных данных представлены на рис. 4, А.

2. Предварительные результаты в экспериментальной серии с 
самостимуляцией улитки были получены 15 лет назад (Муравьева, 
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1999a, б) без использования системы самостимуляции (R-Sv, рис. 3, Б). 
В экспериментах с системой самостимуляции, в которых улитки могли 
выбирать между пищевым стимулом и касанием датчика, приводя-
щим по обратной связи к раздражению улитки через вживленные под 
раковину электроды, результат оказался неожиданным. Улитки пред-
почитали самостимуляцию через висцеральный вход (рис. 4, Б). В 94 
экспериментальных сериях (n=94) на 8 животных (N=8) средние зна-
чения времени, проведенного улиткой на манипуляторе, составили: в 
контрольных сериях с выключенным током в системе самостимуляции 
около 5 мин/час (7% относительно времени бодрствования — 100%), 
а в сериях с включенной обратной связью —  около 15 мин/час  (23%). 
Длительность выбора улиткой пищи в контрольных сериях и в сериях 
с самостимуляцией значительно не менялась.

обсуждение 
В первой серии исследования мы определили пороги пробуж-

дения улиток одиночными локальными висцеральными электро-
стимулами (4—6 В, 50—100 мс). Нелинейная зависимость реакции 

Рис. 4. а: Влияние дополнительной висцеральной электростимуляции на дли-
тельность бодрствования улиток. 1 – среднее время бодрствования после про-
буждения одиночным стимулом (n=36); 2 – время бодрствования до полного 
ухода в раковину (n=36); 3 – время бодрствования при повторном пробуждении 
(n=30); 4 – время бодрствования при повторной пороговой стимуляции (n=10); 
время бодрствования при стимуляции «болевым», вызывающим ориентиро-
вочную реакцию стимулом (n=10). б: Относительное к времени бодрствования 
(час, 100%) время выбора стимула (n=94, N=8). 1 – время выбора пищевого сти-
мула (Sc, рис. 3, А) с выключенной системой самостимуляции (R-Sv, рис. 3, Б), 
2 – время выбора пищевого стимула  (Sc) с включенной R-Sv, 3 – время выбора 
датчика движений, палочки с выключенной  R-Sv, время выбора палочки (Sv) с 

включенной системой самостимуляции
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париетальных командных нейронов и оборонительной реакции 
моллюска от силы стимула обсуждается в работах (Аракелов, Пали-
хова, 1985; Захаров, 1992; Sokolov, Palikhova, 2008). Можно отметить, 
что значения таких стимулов были того же порядка (10—20 В), что 
и субъективные пороги для локальной электрической стимуляции 
кожи в параллельных экспериментах на человеке и пороги обо-
ронительных реакций на интактных улитках, и пороги активации 
оборонительных нейронов на препаратах.

При изучении влияния дополнительной висцеральной электро-
стимуляции на время активного бодрствовани улитки были полу-
чены результаты, которых мы не ожидали. Мы предполагали, что 
висцеральные электростимулы, вызывающие оборонительные ре-
акции улиток, будут уменьшать время их активного бодрствования 
на меньшее время, чем слабые, пороговые для пробуждения улитки 
стимулы. Это предроложение основывалось на том, что оборони-
тельные стимулы связаны с системой отрицательного подкрепления, 
а активирующие — с системой положительного подкрепления (Ба-
лабан, 1997). Эксперимент показал, что сильные стимулы увеличи-
вают бодрствование моллюсков на большее время, чем слабые. Это 
можно объяснить с точки зрения равновесия систем, управляющих  
выбором поведения (Дьяконова, Сахаров, 1994а; Сахаров, 2012). 
Для экспериментов с однократными висцеральными стимулами 
активирующее влияние сильных стимулов было больше, даже если 
они вызывали оборонительные реакции. Одним из механизмов не-
специфической активации улиток являются серотонинергическая 
и опиодные системы (Дьяконова, 1987; Никитин, Балабан, 2011; 
Пивоваров, 1995; Сахаров, Цыганов, 1998). Серотонинергическую 
систему связывают с системой положительного подкрепления для 
ориентировочного поведения улитки (Цыганов, Сахаров, 2002), но 
есть и противоположные данные об активирущем влиянии серотони-
нергической системы на  оборонительное поведение, т.е. на систему 
отрицательного подкрепления (Balaban et al., 2001). С какой из этих 
систем, положительного или отрицательного подкрепления, связа-
но активирующее влияние электрической стимуляции внутренних 
органов улитки, мы проверяли во второй экспериментальной серии 
с самостимуляцией улитки.

Неожиданным оказался и результат второй серии. Предпо-
лагалось, что чем сильнее улитка себя раздражает, тем более сильные 
оборонительные реакции эта стимуляция будет вызывать и тем 
большее время улитка будет ее избегать. В опытах с самостимуля-
цией, в которых улитка могла раздражать себя через висцеральный 
вход, время нахождения моллюсков на манипуляторе значительно 
(более чем в 3 раза) увеличивалось по сравнению с длительностью 
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ориентировочных движений, направленных на датчик движений 
с отключенной обратной связью. Таким образом, подтвердилась 
гипотеза о том, что висцеральные электростимулы являются не от-
рицательным, а положительным подкреплением для улитки, несмо-
тря на то, что одиночные стимулы такой интенсивности вызывают 
и увеличение времени бодрствования и оборонительные реакции 
улитки. Механизм выбора поведения в зависимости от многих 
системообразующих факторов в последнее время рассматривается 
как формирование в мозге «центральных генераторов паттернов» 
(Izhikevich et al., 2004), но обсуждается и для животных с «простой 
нервной системой» (Балабан и др., 2013; Сахаров, 2013). Наши ис-
следования показали, что механизмы активного выбора поведения 
могут изучаться на виноградных улитках (Палихова, 2010).

* * *
Итак, в настоящей работе представлена методика исследования 

проблемы выбора поведения на улитке с помощью системы самости-
муляции, обеспечивающей по обратной связи изменение параметров 
стимула, на который направлена активность моллюска. Для экспери-
ментов была выбрана локальная висцеральная электростимуляция 
через вживленные под раковину серебряные электроды. Были по-
лучены следующий результаты: 1) висцеральные стимулы оказывают 
пробуждающее и активирующее влияние на улитку, даже если их 
интенсивность выше пороговой для оборонительных реакций; 2) вре-
мя выбора улиткой висцерального электростимула увеличивается в 
условиях самостимуляции. Таким образом, активирующее влияние 
висцеральной стимуляции на «положительное» ориентировочное 
поведение преобладает над «отрицательным», оборонительным.

Авторы благодарны Екатерине Хлебниковой, Елене Муравьевой 
и Вячеславу Цыганову — студентам и выпускникам кафедры психо-
физиологии МГУ, усилиями которых выполнение этой работы стало 
возможным.
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